ERGEBNISSE
DER BIOLOGIE

HERAUSGEGEBEN
VON

K.v. FRISCH - R. GOLDSCHMIDT

MUNCHEN BERLIN-DAHLEM
W.RUHLAND - H. WINTERSTEIN
LEIPZIG BRESLAU

REDIGIERT VON

H WINTERSTEIN
BRESLAU

NEUNTER BAND

MIT 107 ABBILDUNGEN

BERLIN
VERLAG VON JULIUS SPRINGER
1932



ISBN-13:978-3-642-89205-9 ¢-ISBN-13:978-3-6412-91061-6
DOI: 10.1007/978-3-6412-91061-6

ALLE RECHTE, INSBESONDERE DAS DER UBERSETZUNG
IN FREMDE SPRACHEN, VORBEHALTEN.,

COPYRIGHT 1932 BY JULIUS SPRINGER IN BERLIN.
SOFTCOVER REPRINT OF THE HARDCOVER 1ST EDITION 1932



Inhaltsverzeichnis.

Fraenkel, Privatdozent Dr. Gottfried, Frankfurt a. M.
Die Wanderungen der Insekten. (Mit 36 Abbildungen)

Parker, Professor Dr. G. H., Cambridge (Mass.), U. S. A.
The Movements of the Retinal Pigment. (With 13 illustrations)

Krijgsman, Dr. B. J., Buitenzorg (Java)
Neuere Ansichten iiber die Permeabilitit von nichtlebenden

und lebenden Membranen .

Du Buy, Dr. H. G., und Dr. E. Nuernbergk, Utrecht
Phototropismus und Wachstum der Pflanzen. Erster Teil.
(Mit 58 Abbildungen)

Namenverzeichnis .
Sachverzeichnis .
Inhalt der Binde I—IX

Seite

239

202

358

545
556
570
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A. Vorbemerkungen.

Uber das Gesamtgebiet der Insektenwanderungen existiert bis heute
noch keine einzige zusammenfassende systematische Darstellung. We-
nige altere Zusammenfassungen, so die Arbeiten von DE SERRES (1842),
vAN BEMMELEN (185%), Bacu (1858), CorNELIUS (1865) (besonders wich-
tig) und Sajo (1897 u. 1899) bringen lediglich eine Aufzihlung der in der
Literatur bis dahin niedergelegten Beobachtungen. Das gleiche gilt fiir
die um die Jahrhundertwende in den Entomolog. Record erschienenen
Aufsitze des englischen Lepidopterologen J.W.Tuttiber: ,, The Migration
and Dispersal of Insects® (1902 als Sonderdruck erschienen), welche die
griindlichste und wichtigste Bearbeitung des Gesamtgebietes darstellen.
Hier ist das gesamte bis dahin vorliegende Material gesammelt, aber nicht
systematisch durchgearbeitet. Das Verdienst, in neuester Zeit die Auf-
merksamkeit der Entomologen auf die interessanten und in vielfacher Hin-
sicht wichtigen Erscheinungen der Insektenwanderungen gelenkt zu
haben, gebiihrt dem englischen Entomologen C. B. WiLLiAMS, der seit
etwa 15 Jahren, mit besonderer Betonung der Schmetterlinge, Angaben
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und Beobachtungen t{iber Insektenziige sammelt und auch selbst in West-
indien, Mittelamerika, Agypten und Ostafrika sehr wertvolles Material
zusammengetragen hat.

Erst aus allerneuester Zeit existieren fiir wenigstens einige Teilgebiete
ausgezeichnete systematische Monographien. 1928 erschien das Buch
von B. P. Uvarov: Locusts and Grasshoppers, die erste moderne Wander-
heuschreckenmonographie. Allerdings sind die speziell mit dem Wan-
dern zusammenhidngenden Tatsachen nur verhiltnismi8ig kurz behan-
delt. Das Gesamtgebiet der Schmetterlingswanderungen erfuhr eine
glanzende systematische Darstellung in dem 1930 erschienenen Buch von
C. B. Wirriams: The Migration of Butterflies.

Hinsichtlich des Vorkommens von Wanderungen sind die verschiede-
nen Insektenordnungen in sehr ungleichem MaBe erforscht. Am besten
sind wir in jeder Hinsicht durch die oben erwihnten Biicher von WiLLI-
AMs und Uvarov iiber die Wanderungen der Schmetterlinge und Heu-
schrecken unterrichtet. Das sehr wichtige Gebiet der Libellenwanderun-
gen ist abgesehen von den oben erwihnten dlteren Darstellungen niemals
in zusammenhingender Weise bearbeitet worden. Eine wesentlich ge-
ringere Rolle spielen Wanderungen bei Coleopteren, Dipteren und Rhyn-
choten. Entsprechend dem verschiedenen Stadium, in dem sich die Er-
forschung des Wanderns bei den verschiedenen Insektenordnungen
heute befindet, ist es im Rahmen der vorliegenden Arbeit nicht als tun-
lich erschienen, die einzelnen Insektenordnungen nach einheitlichem Ge-
sichtspunkt und in gleicher Ausfithrlichkeit darzustellen. Wihrend aus
den Ordnungen der Coleopteren, Dipteren und Rhynchoten, bei denen
Wanderungen selten sind, im allgemeinen jeder bisher beobachtete Fall
einzeln angefiihrt wurde und diese Art der Darstellung auch noch gréften-
teils bei den Libellen, deren Wanderungen noch niemals in systemati-
schem Zusammenhang bearbeitet wurden, durchgefiihrt wurde, war aus
leicht verstindlichen Griinden eine gleiche Ausfiihrlichkeit bei Wander-
heuschrecken und Schmetterlingen nicht mdoglich. Abgesehen davon,
daB eine solche Darstellung den Rahmen der vorliegenden Arbeit voll-
stindig gesprengt hitte, erschien sie in Anbetracht der ausfiihrlichen
Monographien von Uvarov und WILLIAMS als tiberfliissig. Von den Wan-
derheuschrecken wurde im wesentlichen eine allgemeine Biologie des
Wanderns gebracht, ein detailliertes Eingehen auf die Wanderungen der
einzelnen Arten wiirde wahrscheinlich in Anbetracht der uniibersehbaren
Literatur viele Tausend Seiten in Anspruch nehmen. Ahnliches in Bezug
auf eine eingehende Darstellung der einzelnen Arten gilt auch fiir die
Schmetterlinge. Die sehr konzentriert geschriebene Monographie WiLLI-
AMs umfaBt allein 473 Seiten. In der vorliegenden Arbeit wurden ledig-
lich in einer Tabelle die bisher beim Wandern beobachteten Arten ver-
zeichnet und nur die wichtigsten Wanderer ausfithrlicher behandelt,
weiterhin sind die Schmetterlingswanderungen in den wichtigsten Wan-
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dergebieten der Erde nach okologisch-geographischen Gesichtspunkten
dargestellt.

In einem allgemeinen Teile wurde versucht, wohl zum ersten Male fiir
das Gesamtgebiet der Insektenwanderungen, das ganze vorliegende
Material unter einheitlichen Gesichtspunkten darzustellen.

Das Literaturverzeichnis ist nach einzelnen Ordnungen getrennt. Je-
doch wurden Arbeiten allgemeinen Inhalts und solche, in denen Wande-
rungen verschiedener Ordnungen behandelt sind, in einen gesonderten
Teil zusammengestellt. Hinsichtlich der Vollstindigkeit der Literatur-
angaben gilt dhnliches, wie oben bereits iiber den Text gesagt ist. Von
Libellen, Dipteren, Coleopteren und Rhynchoten (mit Ausnahme der
Aphiden) wurden simtliche erreichbaren Literaturangaben zusammen-
gestellt, fiir Schmetterlinge im wesentlichen die Literatur, die im Texte
und bei den Vorarbeiten verarbeitet wurde. Das viel vollstandigere Ver-
zeichnis WiLL1AMS umfat mehr als doppelt so viele Angaben. Endlich fiir
die Wanderheuschrecken wurden nur die wesentlichsten, allgemein bio-
logisch orientierten Arbeiten, die fiir die Darstellung verwendet sind, ver-
zeichnet. Ein viel ausfiihrlicheres Verzeichnis, das aber nur etwa 400 Num-
mern von der auf 2000 Nummern geschitzten Literatur umfalt, bringt
Uvarov. Beziiglich der Handhabung des Literaturverzeichnisses sei hier
besonders auf die Bemerkungen aufS. 212 zu Beginn desselben verwiesen.

Die dullerst mithevolle Materialsammlung, die groBenteils in den mei-
sten entomologischen Fachzeitschriften der Erde, und teilweise in syste-
matischen Werken, Reiseliteratur und populirer Literatur erfolgte, ist
nur dadurch in relativ kurzer Zeit beendet geworden, daB3 sie im wesent-
lichen in Berlin an der PreuBischen Staatsbibliothek, der Bibliothek des
Zoologischen Museums, der Deutschen Entomologischen Gesellschaft und
des Deutschen Entomologischen Instituts der K. W. Gesellschaft, auBer-
dem an der Senckenberg-Bibliothek Frankfurt a. M. durchgefiihrt wurde.
Fir Hinweise und Hilfe bin ich zahlreichen Fachgelehrten zu gréftem
Danke verpflichtet, namentlich den Herren Prof. W. BiscuoFF-Berlin,
Dr. W. Horn-Berlin, Prof. v. LENGERKEN-Berlin (Coleopteren), Dr.
Korscuersky-Berlin (Coccinellidae), Dr. E. ScuMmipT-Berlin (Libellen)
sowie Prof. A. Se1tz-Frankfurt a. M. (Lepidopteren).

Systematiker bitte ich um Nachsicht beziiglich etwaiger VerstoBe
gegen die Nomenklatur. Fiir einen Laien auf diesem Gebiete ist es un-
moglich, bei der Fiille des Stoffes tiberall das Richtige zu treffen.

B. Einleitung.

Als Tierwanderungen werden in der Literatur sehr verschiedenartige
Vorginge bezeichnet. Ganz allgemein begreift man darunter mehr oder
weniger genau in eine bestimmte Richtung erfolgende Ortsbewegungen
von Tieren. Im einzelnen Falle kommen aber diese Ortsbewegungen auf
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sehr verschiedene Weisen zustande. So werden folgende Reaktionen als
Wanderungen bezeichnet:

1. Tiere bewegen sich in bestimmten Perioden ihres Lebens ak#v in
einer bestimmten Richtung iiber eine gewisse Entfernung. Diese Orts-
verdnderungen erfolgen jedenfalls iiber eine weit groBere Strecke, als bei
den téglichen der Nahrungssuche usw. gewidmeten Bewegungen zuriick-
gelegt werden. Sofern eine aktive, nicht zufillige Riickkehr zum Aus-
gangsorte stattfindet, so erfolgt sie in einer anderen Wanderperiode,
jedenfalls nicht am selben Tage. Hierunter fallen die bekannten Wande-
rungen von Vogeln, Fischen, Lemmingen und auch die in dieser Arbeit
behandelten Insektenwanderungen.

2. Tiere werden passiv durch duBere Krifte, z. B. Stiirme, Meeres-
strémungen, Verkehrsmittel des Menschen (Schiffe, Eisenbahnen), Trans-
port der Wirtstiere bei Parasiten, Transport der Futterpflanze bei
Pflanzenschidlingen, iiber Strecken verfrachtet, welche sie auBlerhalb
ihres gewohnlichen Verbreitungsgebietes fithren, wobei unter Umstinden
Gegenden neu von ihnen besiedelt werden kénnen. Diese passiven Orts-
bewegungen werden in der Literatur ebenfalls vielfach als Wanderungen
bezeichnet. So existiert ein Buch von L. KrUGER, Insektenwande-
rungen zwischen Deutschland und den Vereinigten Staaten von Nord-
amerika, Stettin 1899, welches fast ausschlieBlich das Schicksal von
Insekten, namentlich Pflanzenschidlingen, behandelt, die auf passivem
Wege von Europa nach Nordamerika und umgekehrt gelangt sind.

3. Wenn ein Tier passiv in neue Gegenden gelangt, deren Bedingungen
fiir seine Behauptung zusagen, verbreitet es sich langsam im Laufe von
Jahren oder Jahrzehnten {iber das ganze Gebiet. Beispiele hierfiir ist das
Schicksal vieler europidischer Insekten in Nordamerika, so z. B. von Pie-
ris vapae, Lymantria dispar, Cevatitis capitata.

Dieses langsame Vordringen wird vielfach als Wanderung bezeichnet.
Ein hiermit vergleichbarer Vorgang ist vielleicht das Vordringen der Bi-
samratte in Europa.

4. Wohl zu unterscheiden von Wanderungen sind tigliche Exkur-
sionen, meist zum Zwecke der Nahrungssuche, welche stets wieder zum
Ausgangsort zuriickfithren. Hier sind die Verhiltnisse besonders klar
bei den nestbauenden Hymenopteren und Termiten. Es wiirde auch
wohl niemandem einfallen, diese Exkursionen als Wanderungen zu be-
zeichnen. Nur bei den sogenannten Treiberameisen des tropischen Ameri-
kas und. Afrikas verleitet die GroBartigkeit der Erscheinung des Heer-
zuges sowie die frithere Annahme, sie besdBen keine permanenten Nester,
viele Beobachter dazu, ihre Ziige irrtiimlich als Wanderungen aufzufassen.

In der vorliegenden Arbeit sollen nur die unter 1. als aktive Orts-
verdnderungen bezeichneten Reaktionen als Wanderungen aufgefat und
behandelt werden. Diese Beschrinkung ist wiinschenswert im Sinne einer
klaren einheitlichen Definition und entspricht zugleich der Auffassung
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und Anwendung des Begriffes Wanderung durch die Mehrzahl der For-
scher. Alle Fille von passiver Verbreitung, langsamem Vordringen oder
tdglichen Exkursionen bleiben in der Darstellung programmgemiB un-
berticksichtigt. Die Fassung des Themas entspricht ungefihr der von
Wirriams zu Eingang seines Buches iiber Schmetterlingswanderungen
gegebenen Definition: ,,Migration is a periodic, more or less unidirectio-
nal, continued movement, assisted by the efforts of the animal, and in a
direction over which it exerts a control, which results in the animal pas-
sing away from its previous daily field of operations.‘

‘Wenn so auch theoretisch ganz eindeutig ist, welche Reaktionen nach
der oben gegebenen Definition in dieser Arbeit als Wanderungen be-
zeichnet werden sollen, so ist es im einzelnen Falle vielfach schwierig oder
unmoglich, zwischen aktiver Wanderung einerseits und passiver Verbrei-
tung oder tiglichen Exkursionen andererseits zu unterscheiden. Deshalb
sind auch viele Beispiele aufgenommen, in denen der Charakter der Rich-
tungsbewegungen nicht klar zutage tritt. Die Unterscheidung ist vor
allem in solchen Fillen schwierig, in denen nicht bekannt ist, ob die In-
sekten vom Wind verfrachtet sind oder nicht. Dies gilt fiir die zahlreichen
Fille von Vorkommen auf dem Meere, im Spiilsaum der Kiisten, auf
hohen Bergen und Gletschern. Aber es wire grundfalsch, alle Wande-
rungen, die mit dem Winde erfolgen, als passive Verfrachtungen aufzu-
fassen. Denn vielfach fliegt das Tier aktivlos und der Wind spielt dabei
lediglich die Rolle, daB durch ihn die zuriickgelegte Strecke vergréBert
und daB die Flugrichtung beeinflult wird. DaB es sich hierbei um aktive
Wanderungen handelt, ist manchmal, z. B. bei Wanderheuschrecken und
Aphiden, daran zu erkennen, daB die Insekten auch bei Windstille wan-
dern. Jedoch ist es in vielen Fillen, namentlich bei den nicht typischen
Wanderern wie Coleopteren, Dipteren, Hymenopteren und Rhynchoten
schwierig, eine Grenze zu ziehen zwischen aktiver Wanderung und pas-
siver Verbreitung, und der Vollstindigkeit halber sind solche zweifel-
haften Fille mit angefiihrt.

C. Spezieller Teil.
I. Die Wanderheuschrecken.

1. Einleitung.

Die Wanderheuschrecken nehmen im Gesamtgebiete der Insekten-
wanderungen eine ausgezeichnete Stellung ein. Sie stellen namlich das
bei weitem bestbekannte und besterforschte Beispiel dar. Infolge der
groBen wirtschaftlichen Bedeutung der Schiden, welche die Wanderheu-
schrecke stindig in vielen Lindern der Erde verursacht, ist die Be-
schiftigung mit dem Heuschreckenproblem seit langer Zeit sehr intensiv
gewesen und hat zu einer fast uniibersehbaren Literatur gefiihrt, die von
Uvarov (1928) auf iiber 2000 Nummern geschétzt wird. Ein sehr groBer
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Teil dieser Literatur ist leider an kaum zuginglichen Orten publiziert,
und teilweise in schwer zuginglichen Sprachen (wohl iiber 400 Nummern
in russischer Sprache). Eine allgemeine Ubersicht iiber das ganze Ge-
biet ist tiberhaupt heute nur erméglicht durch einige zusammenfassende
Arbeiten der letzten Zeit, in erster Linie durch das 1928 erschienene Buch
des wohl besten Kenners des Gebietes: B. P. Uvarov, Locusts and Grass-
hoppers, 352 S., London 1928. Die Existenz dieses Buches enthebt mich
der im Rahmen der vorliegenden Arbeit ganz undurchfithrbaren Aufgabe
einer Gesamtdarstellung des Heuschreckenproblems. Vielmehr will ich
mich in meiner Darstellung beschrinken auf die unmittelbar mit dem
Wandern zusammenhédngenden Tatsachen und Fragen. Vollkommen ver-
sagen muB ich mir eine monographische Darstellung der einzelnen Ar-
ten (die bei Uvarov in sehr {ibersichtlicher Weise durchgefiihrt ist),
sowie eine Behandlung des sehr wichtigen Problems der Massenvermeh-
rung.

Die fiir eine Darstellung der speziellen Wanderungsbiologie verwertbare
Literatur ist verhaltnism#Big klein. Eingehende Untersuchungen mit bio-
logisch-physiologischer Fragestellung sind nur an wenigen Arten bisherdurch-
gefithrt worden, viele wichtige Fragen sind erst in allerjiingster Zeit in An-
griff genommen worden. In meiner Darstellung werde ich mich in erster
Linie auf folgende Arten beziehen: Dociostaurus mavoccanus (LA BAUME
1918), Schistocerca gregaria (VOSSELER 1904, KUNCKEL 1905, FRAENKEL 1920,
1931), Locusta migratovia (NIROLSKI 1925), Melanopius spretus (RILEY ec.
1877), die sehr wichtige russische Literatur ist mir groBenteils nur durch die
Biicher von Uvarov und NIKOLSKI zuginglich.

2. Ubersicht iiber Erscheinung und Vorkommen der Wanderungen.

Etwa 15 verschiedene Arten der Familie Acrididae sind als Wander-
heuschrecken bekannt. Mit Ausnahme der arktischen und subarktischen
Region der Erde sowie bestimmter, meist abgelegener Inseln wird jeder
Teil der Erde stindig oder gelegentlich von Wanderheuschrecken heim-
gesucht. Angesichts der Tatsache, dal Wanderheuschrecken unter sehr
verschiedenen 6kologischen Bedingungen leben und drei verschiedenen
Unterfamilien angehéren, ist es erstaunlich, dafl das Verhalten der wan-
dernden Schwirme in vielen Punkten dhnliche und in manchen Einzel-
heiten ganz eng iibereinstimmende Ziige aufweist. Es ist geradezu mog-
lich, eine fiir-fast alle Fille zutreffende allgemeine Biologie der Wander-
heuschrecke aufzustellen:

Jede Avt besitzt ein Verbreitungsgebiet, in dem sie in solitdvem Zustande
stindig vorkommt und sich vermehrt. Unter ganz besonderen und im ein-
zelnen meist heute noch unbekannten Bedingungen vollzieht sich im Gebiet
der Dauerbyutstitten eine Massenvermehyrung. Bereits im Larvenzustand
schliefien sich die in Massen auf engem Raume zusammenlebenden Tiere
in Schwdrme zusammen und wandern in einer bestimmien Richtung. Die
Imagines setzen die Wanderungen in Schwdivmen fori. Diese Wanderungen
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konnen auf das Gebiet dev Dauerbruistitien beschrinkt blesben, jedoch in
den wmeisten Fillen fiihven sie wett dariiber hinaus in Gebiete, in denen die
betreffende Art nicht standig heimisch ist; nach kiirzerer oder lingever Zeit
veyschwindet sie dort vollkommen, wm dann nach etner bestimmien Periode

Abb. 1. Karte der Fliige von Melanoplus spretus in Nordamerika im Jahre 1877, mit besonderer
Schraffierung der permanenten, subpermanenten und temporiren Region ihres Vorkommens.
(Nach RiLEY ec. 1878, umgezeichnet.)

wieder aus dem Gebiet dev stdndigen Brutplitze zuzufliegen. Somit 1aBt
sich das Verbreitungsgebiet einer Wanderheuschrecke in drei Regionen
zerlegen (zuerst durchgefiihrt fir die Rocky Mountain Locust durch
Riley usw., vgl. Abb. 1).

1. Die permanente Region oder die Dauerbrutplitze, in der sich die
Art stets in gréBerer oder geringerer Menge findet.
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2. Die subpermanente Region, wohin die Art hiufig einwandert und
sich einige Jahre halten kann, um aber schlieBlich wieder zu verschwinden.

3. Die tempordre Region, die nur periodenweise besucht wird und aus
welcher die Art meist innerhalb eines Jahres wieder verschwindet.

Die Erscheinung des Wanderns zeigt sich in zwei vollig verschiedenen
Formen: 1. Die Wanderung der Larven auf dem Erdboden. 2. Die Wan-
derung der Imagines wm Fluge in dev Lufi. Wenn auch beide Erscheinungs-
formen bestimmte gemeinsame Ziige aufweisen, so sind die Verschieden-
heiten doch so groB, daB eine getrennte Behandlung notwendig ist.

Frither konnte man unterscheiden zwischen Arten, die stets wan-
dern, und solchen, die meist solitir leben, aber gelegentlich in Schwirmen
wandern. Nach der Phasentheorie Uvarovs (S. 38) ist eine solche
scharfe Scheidung nicht mehr méglich. Innerhalb einer Art unterscheidet
man eine Solitdrphase und eine Wanderphase, die zwar vielfach morpho-
logisch unterscheidbar, aber durch Uberginge verbunden sind. Da die
Verhiltnisse bei einigen Arten nur vermutet. aber nicht untersucht sind,
ist es nicht mdglich, eine erschépfende Ubersicht iiber die Verbreitung
des Wanderns bei den einzelnen Heuschreckenarten zu geben. Aus vie-
len Gebieten ist die Artzugehorigkeit einer Wanderheuschrecke um-
stritten. Die Feststellung der Wandergebiete einer Art, namentlich die
exakte Unterscheidung in permanente, subpermanente und temporire
Region (nach RiLEY,) befindet sich in ihren ersten Anfangen.

Hinsichtlich der Einzelheiten iiber Verbreitung, Okologie und Bio-
nomie der verschiedenen Arten von Wanderheuschrecken sei hier auf die
ausgezeichneten monographischen Zusammenfassungen von Uvarov
(x928) und ZACHER (1925) verwiesen. Lediglich zur ersten Orientierung
diene folgende Ubersicht iiber die wichtigsten Wanderer unter den Heu-
schrecken (vgl. hierzu die Karte Abb. 2, in welcher nach Angaben von
Uvarov [1928], FiL1rJEV [1930] und Lean 1931 zum ersten Male der Ver-
such unternommen ist, die Wandergebiete der wichtigsten Wander-
heuschrecken iibersichtlich, ohne Anspruch auf Genauigkeit in Details,
darzustellen).

Familie Acrididae, Feldheuschrecken.
Unterfamilie Truxalinae.

1. Dociostaurus mavoccanus TunB. The Moroccan Locust, marokkanische
‘Wanderheuschrecke.

Verbreitung: Mittelmeergebiet, Persien, Turkestan, Transkaukasien.

Literatur: BUcuER 1918, KUNCKEL 1893.

Unterfamilie Oedipodinae.

2. Locusta migratoria L. (Pachytilus F1EB.). The Migratory Locust.
Verbreitet in drei ,, Phasen‘ (nach Uvarov):

ph. danica: Eurasien siidl. 60o. Breitegr., Afrika, Indo-Austral. Region.

ph. migratoria: StidruBlland, Turkestan, frither Ungarn.

ph. migratorioides: trop. Afrika, Sundainseln, China, Queensland.

Literatur: NixorLsKI 1925, FiLiPJEV 1926, Lean 1931I.
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3. Locustana pardalina WALK.- The Brown Locust, siidafrikanische Heu-
schrecke.

Verbreitung: Sid- und Stidwestafrika, Rhodesia.
Literatur: FAURE 1923, SANDER 1902, LA BAUME 197I0.

Unterfamilie A4cridiinae.

4. Schistocerca gregarvia Forsk. The Desert Locust, afrikanische Wander-
heuschrecke. : B

Verbreitung: Nordafrika, Ostafrika, Arabien, Paldstina, Iran, Balud-
schistan.

Literatur: KUNCKEL 1893, BODENHEIMER-FRAENKEL 1929, VOSSELER
1905.

5. Schistocevca parvanensis BurM. The South American Locust, argenti-
nische Wanderheuschrecke.

Verbreitung: Siidamerika, Mittelamerika, Mexiko.

Literatur: BRUNER 1898, 1900, HOFFMAN ec. 1925.

6. Patanga succincta L. The Bombay Locust.

Verbreitung: Indien.

Literatur: LEFROY 1907.

7. Nomadacris septemfasciata SERv. The Red Locust.

Verbreitung: Siidafrika, bes. Kiistengebiet Natal-Mozambique.

Literatur: La BAUME 19I0.

8. Melanoplus wmexicanus atlanis RiLEY. The lesser migratory Grass-
hopper.

Verbreitung: U.S.A., Mexiko, siidliches Kanada.

Literatur: HERrICK 1916, CORKINS 1922.

Soll die solitire Phase darstellen von:

9. Melanoplus spretus WaLsH. Rocky Mountain Locust (fast ausge-
storben?).

Verbreitung: Rocky Mountains bis zum Mississippi und Texas.

Literatur: RiLEY 1878, 1880, 1882.

10. Calliptamus italicus L. The Ttalian Locust.

Verbreitung: Mittelmeerldnder, Ungarn, SiidruBland, Siidwest-Sibirien

Literatur: KIRITCHENKO 1926.

3. Die wandernden Larven.
a) Der Beginn der Wanderungen.

Die jungen Larven wandern meist in den ersten Tagen nach dem
Schliipfen noch nicht. Man sieht sie in kleinen Gruppen auf Steinen
sitzen und sich sonnen. Bei Schistocerca gregaria beginnt die Wanderung
etwa 8 Tage nach dem Schliipfen der ersten Tiere, dann, wenn viele Tiere
bereits ins zweite Larvenstadium iibergegangen sind. In einem Zuge
wandern die Larven jedoch vom ersten Lebenstage an mit (FRAENKEL
1930). Die Wanderung von Dociostaurus maroccanus beginnt etwa
6 Tage nach dem Schliipfen (LA BAUME). Melanoplus spretus wandert
vielfach erst im zweiten, dritten oder vierten Stadium, dann, wenn das
Futter knapp wird (RiLEY). Locusia migratoria wandert bisweilen be-
reits im ersten Larvenstadium, jedoch die eigentliche Wanderung be-
ginnt erst im dritten Stadium (NIKOLSKI).
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b) Die Lebensgewohnheiten der wandernden Larven im
LaufedesTages.

Ein wandernder Schwarm zeigt im Laufe eines Tages sehr verschiedene
Reaktionen, die genau gesetzmiBig mit der Temperatur zusammenhin-
gen. Genaue Untersuchungen liegen lediglich fiir zwei Arten vor, nim-
lich Locusta migratoria (NIKOLSKI 1925) und Schistocerca gregaria
(FRAENKEL 1929). Als Beispiel sei hier Schistocera gregaria gewihlt, da
bei dieser Art die Reaktionen auBerordentlich gesetzmiBig erfolgen (aus
FRAENKEL 1929).

Abb. 3. Larven von Schistocerca gregaria in ihren Ubernachtungsstellungen auf Biischen.
(Aus FRAENKEL 1929.)

¢) Die wandernden Larvenziige von Schistocera gregaria. A. Vor
Sonnenaufgang. 5—6 Uhr. Temperatur am Boden 17—20°.

Fast alle Heuschrecken sitzen an Pflanzen, vorzugsweise an Biumen
und Strauchern (Abb. 3). Nur ein sehr kleiner Teil befindet sich am Boden
in ganz langsamer Wanderung.

B. Nach Sonnenaufgang. 6—8 Uhr. Temperatur am Boden 20—289,

Mit steigender Temperatur werden die Larven lebhafter, klettern auf
den Pflanzen herum. Wenn die Temperatur auf {iber 200 gestiegen ist,
indert sich plétzlich das Bild. Alle Tiere stromen zusammen zu dichten
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Ansammlungen an warmen sonnigen Plitzen, an der Sonnenseite von
Steinen (Abb. 4), Mauern, Griben und Gebiischen. In einer Wiese ent-
stehen die Ansammlungen im Gras, falls keine Steine vorhanden sind.
Die Tiere sitzen so dichtgedringt, daBl der Untergrund kaum sichtbar ist.
Sie drehen dabei der Sonne ihre Breitseite zu, ihre Lingsachse steht auf
den Sonnenstrahlen genau senkrecht. In dieser Haltung bieten sie den
Sonnenstrahlen die groBtmogliche Bestrahlungsfliche dar und erwdrmen
ihren Korper auf die schnellstmégliche Art auf die Temperatur, die zur
Entfaltung ihrer vollen Aktivitit, des Wanderns, notwendig ist. Die An-
sammlungen umfassen simtliche Tiere, keine Larve befindet sich mehr
auf Pflanzen, die Wanderung wird vollig eingestellt.

Abb. 4. Morgenansammlungen der Larven von Sckistocerca gregaria in der Sonne an einer Felswand.
(Aus FRAENKEL 1929.)

8—16 Uhr. Temperatur am Boden 27-—400.

Wenn die Temperatur {iber 27° gestiegen ist, 16sen sich die Ansamm-
lungen langsam auf, es beginnt die regulire Wanderung, die bis gegen
4 Uhr nachmittags dauert.

12—14 Uhr. Temperatur am Boden 40—50° (Abb. 5 u. 6).

An sehr heiBen Tagen, wenn die Bodentemperatur mittags 40° er-
reicht und {iberschreitet, wird die Wanderung eingestellt. Die Tiere neh-
men eine Stellung ein, die sie dem EinfluB der Sonnenstrahlen méglichst
entziehen soll. Sie orientieren nimlich ihren Korper genau in der Rich-
tung der Sonnenstrahlen und bieten so den Sonnenstrahlen die geringst-
mogliche Bestrahlungsfliche. Dabei richten die Larven, die am Boden
sitzen, ihren Vorderkorper auf den vollig gestreckten Vorderbeinen so
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weit als moglich nach oben. Vielfach erleichtern sie sich ihre Lage da-
durch, daB die Vorderbeine auf kleine Erdbrocken, Steinchen, Pflanzen-
reste gestellt werden. Bei vorhandener Vegetation klettern die Tiere auf
Halme, Biische hoch, bis in die duBersten Zweigspitzen. Dort sind sie
der strahlenden Wirme des Bodens entzogen und gewinnen die Méglich-
keit einer Abkiihlung durch Winde. Selbst die an den Zweigspitzen
hingenden Tiere orientieren mit auffallender Prizision die Lingsachse
ihres Korpers in die Richtung der Sonnenstrahlen.

Abb. 5. Mittagsstellungen bei hoher Temperatur am Boden mit zu den Sonnenstrahlen parallel orien-
tierten Korperachsen. Im Vordergrund die zur Bekimpfung errichtete Zinkblechwand.
(Aus FRAENKEL 1929.)

15—16 Uhr. Temperatur am Boden 27—37°.

Viele Tiere befinden sich an Pflanzen und fressen, wihrend gleich-
zeitig die Wanderung fortgeht.

1618 Uhr. Temperatur am Boden 24—209.

Die Tiere sammeln sich in dhnlicher Weise wie morgens nach Sonnen-
aufgang an warmen, der Sonne ausgesetzten Plitzen in dichten Ansamm-
lungen an. Dabei orientieren sie wieder ihre Breitseite der Sonne zu und
gewinnen dadurch die Chance, mdoglichst lange die Korpertemperatur
auf einem méglichst hohen Stand zu halten.

C. Nach Sonnenuntergang. Nach 18 Uhr. Temperatur am Boden
unter 200,

Die Ansammlungen am Boden zerstreuen sich, der gréfte Teil
der Tiere begibt sich auf Pflanzen, vorzugsweise Biume und Striu-
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cher, zur Ubernachtung. FEin kleiner Teil iibernachtet zerstreut am
Boden.

Die jeweiligen Reaktionen sind nicht an die Tageszeiten gebunden,
sondern ausschlieBlich an die Temperaturen. Sie fallen aus, wenn die
Temperaturgrenzen, innerhalb ‘derer sie auftreten, nicht erreicht oder
iiberschritten sind. Die Wanderungen finden innerhalb der Grenzen von
279 und 40° unter allen Umstidnden statt, also auch in warmen Néchten,
wie ich selbst beobachten konnte. Die Morgen- und Abendansamm-
lungen fallen aus, wenn die Temperatur unter 20° oder liber 27° betrégt,

Abb. 6. Morgenansammlungen mit zu den Sonnenstrahlen senkrecht orientierten Korperachsen.
Larven von Sck. gregaria. (Aus FRAENKEL 1929.)

wenn jedoch wihrend des Tages die Temperatur bei Sonnenschein unter
270 sinkt, entstehen sofort die Ansammlungen. An kalten Tagen unter-
bleibt die Wanderung vollkommen. So sind die Reaktionen der Heu-
schrecken vollstdndig abhingig von der Temperatur.

p) Die Larvenziige anderer Arten. Ein Vergleich der Reaktionen
von Schistocerca gregaria mit denen anderer Wanderheuschreckenarten
ergibt in vielen Punkten eine ganz erstaunliche Ubereinstimmung; leider
liegen fiir keine weitere Art auBer Locusta migratoria (NIKOLSKI) syste-
matische Beobachtungen vor. Im folgenden will ich versuchen, die Re-
aktionen verschiedener Arten miteinander zu vergleichen.

Ergebnisse der Biologie X0 2
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I, Nachts und morgens vor Sonnenaufgang. Die Larven von Locusta
migratoria iibernachten an Pflanzen (N1xorski). Das gleiche wird von
Dociostaurus maroccanus berichtet. Als Grund wird von LA BAUME an-
gegeben, daB sie sich dadurch dem ,,Einflufl des nichtlichen Taues ent-
ziehen®. Melanoplus spretus iibernachtet am Boden unter Biischen, Gras,
in Erdléchern usw. (R1LEY). Die gleichen Reaktionen konnte ich auch
gelegentlich bei Schistocerca gregaria feststellen.

2. Nach Sonnenaufgang — die Morgenansammlungen. Nach Sonnen-
aufgang erwachen die Tiere aus ihrer Kiltestarre und bewegen sich zu-
nichst auf die Sonnenseite der Biische (Uvarov und eigene Beobach-
tungen). Wenn die Temperatur einen bestimmten Betrag erreicht hat,
verlassen sie die Pflanzen und sammeln sich an sonnigen Plitzen am
Boden in groBen Ansammlungen an. Das Herabsteigen von den Pflanzen
geschieht bei Locusta migratoria im ersten, zweiten, dritten, vierten und
fiinften Larvenstadium bei jeweils 14—159, 159, 169, 17° und 21—22°,
Diese Reaktion soll auf einer positiven Thermotaxis beruhen und dann
eintreten, wenn die Temperatur am Boden héher ist als in der Hohe
(NixoLskI). Calliptamus verliBt die Pflanzen bei etwa 15° Luft- und
20—25° Bodentemperatur (KIRITCHENKO 1926).

Die Bildung der Morgenansammlungen in der Sonne scheint sich bei
verschiedenen Arten mit auBerordentlich groBer Ahnlichkeit zu voll-
ziehen. Uber Dociostaurus maroccanus berichtet 1A BAuME: ,,Nach Son-
nehaufgang ist nicht das erste, daB sie zu fressen beginnen, sondern daB
sie eine Stelle aufsuchen, wo sie sich in der Sonne wirmen kénnen. Dazu
wihlen sie mit Vorliebe Gegenstinde, die etwas erhoht sind, wie Steine,
trockene Zweige. Andererseits suchen sie auch gerne Stellen auf, welche
wegen ihrer dunklen Farbe durch die Sonnenstrahlen besonders stark er-
wiarmt werden, wie schwarze oder braune kahle Erdstellen, trockenes
Holz, Stiicke von verrostetem Eisenblech und dergleichen. Auf diesen
Stellen sitzen sie dann dicht aneinandergedringt und zwar meistens in
der Weise, daB sie der Sonne ihre Breitseite zudrehen, um den Strahlen
moglichst viel Oberfldche zu bieten.” Es ist dies das einzige Beispiel in
der Literatur, abgesehen von Sch. gregaria, in dem die Querstellungen zu
den Sonnenstrahlen erwidhnt werden. Uber die Morgenansammlungen von
Locusta migratoria berichtet N1koLski1: ,,Es ist ein Gesetz, daB sie sich
am FuBe der Pflanzen an Orten, die von der Sonne beschienen sind,
ansammeln, auf Steinen und Erdstiicken.” Auch von den Larven von
Melanoplus spretus wird dasselbe berichtet: — often blacken the sides of
houses (die von der Sonne beschienen sind) (RiLeY). Bei Calliptamus
stalicus werden Morgenansammlungen in der Sonne auf einem Bahndamm
gelegentlich eines ungewthnlichen lokalen Massenauftretens in Nieder-
Osterreich festgestellt (KLEIN 1931).

3. Die Wanderung. Bei einer bestimmten Temperatur, die z. B. fiir
das erste Larvenstadium von Locusta migratorta mit 27—289°, fiir das
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dritte Stadium mit 35—38° und das fiinfte mit 39° angegeben wird
(NixoLskry), fiir Calliptamus italicus mit 30° (KIRITCHENKO), l6sen
sich die Ansammlungen auf und die Wanderung beginnt. Eine Be-
schreibung der Wanderung wird auf S. 22 erfolgen. Das Wandern
wird solange fortgesetzt, als die Temperatur hierfiir giinstig ist. Uber-
schreitet sie ein bestimmtes Maximum oder Minimum, so wird es ein-
gestellt.

4. Die Reaktionen mittags bei grofler Hitze. Die an Schistocerca gregaria
beschriebenen Parallelstellungen zu den Sonnenstrahlen bei groBer Hitze
sind in der Literatur nicht gemeldet. Locusta migratoria stellt in dem
heien Sommer Turkestans mittags in der Regel ihre Wanderung ein.
Die Larven suchen dann Schatten auf und sammeln sich dort an (identi-
sche Reaktionen konnte FRAENKEL auch an Schistocerca gregaria fest-
stellen). Die Larven des ersten Stadiums zeigen diese Erscheinungen
bei 50—75° Bodentemperatur, die des fiinften Stadiums bei 60—629.
Wenn sie gezwungen werden, auf der heiBen Erde zu kriechen, strecken
sie ihre FiiBe und heben auf diese Weise den Kérper vom Boden ab (N1-
KOLSKI). Moglicherweise ist diese Reaktion identisch mit den Wairme-
stellungen von Sch. gregarvia.

5. Die Abendansammilungen. Locusta migratoria sammelt sich abends
vor Sonnenuntergang zirka 1 Stunde lang auf besonnten Plitzen in An-
sammlungen an. Beiden Larven des zweiten Stadiums erfolgt dies, wenn
die Temperatur unter 36° gesunken ist (NIKOLSKI). Auch Dociostaurus
maroccanus zeigt die Erscheinung der Abendansammlung: ,,Bei Sonnen-
untergang verlassen sie die Stellen, an denen sie sich gesonnt haben, vor
allem also Steine und den unbewachsenen Erdboden ... (LA BAUME).
KirircHENKO scheint ebenfalls von Calliptamus ttalicus die Abendan-
sammlungen zu erwihnen.

6. Nach Sonnenuntergang. Nach Sonnenuntergang steigt Locusta mi-
gratoria auf Pflanzen, um dort zu iibernachten (N1kKOLSKI). Dociostaurus
maroccanus ,,kriechen an Grisern, Kriutern, Biischen in die Héhe, auf
denen sie bewegungslos angeklammert die Nacht verbringen. Nur bei
heftigem Wind bleiben sie, hinter Erdschollen, Gebiisch usw. Schutz
suchend, auch die Nacht iiber auf dem Boden sitzen* (La BAuME). Cal-
liptamus italicus verbringt ebenfalls die Nacht auf Pflanzen.

Eine Reihe Beispiele beweisen, dafl die Reaktionen nicht an die Ta-
gesstunden gebunden sind, sondern ausschlieBlich an die Temperatur.
Locusta migratoria bildet sofort Ansammlungen, wenn wihrend des Tages
die Temperatur sinkt (NixoLsk1). Bei Melanoplus spretus kénnen die
Ansammlungen bei kaltem feuchtem Wetter den ganzen Tag iiber an-
dauern (R1LEY). Dociostaurus maroccanus bildet sofort Ansammlungen,
wenn eine Wolke vor die Sonne tritt. ,,In heiBen Sommernichten und auf
sehr spédrlich bewachsenem Boden wird gelegentlich der Marsch bis in die

Nacht hinein fortgesetzt** (LA BAUME). C. #talicus verbringt den ganzen
2%
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Tag in dichten Gruppen, wenn die Temperatur nicht iber 300 steigt (Ki-
RITCHENKO).

Somit stellt sich heraus, daB3 die Reaktionen der verschiedenen Arten
von Wanderheuschrecken wihrend des Tages auBerordentliche Ahnlich-
keiten zueinander und namentlich zu den frither beschriebenen von
Schistocerca gregaria aufweisen.

y) Wie kommen die einzelnen Reaktionen wihrend des Tages zu-
stande? Die von einem wandernden Larvenzug im Laufe eines Tages
ausgefithrten Reaktionen erfolgen in einférmiger gesetzmiBiger Weise,
alle Individuen nehmen dabei eine charakteristische Raumorientierung
ein. Hieraus entsteht der Eindruck, daB die Reaktionen als Taxien auf-
zufassen sind. NIkoOLSKI und KIRITCHENKO hatten fiir bestimmte Re-
aktionen von Locusta migratoria und Calliptamus italicus eine Erklirung
dieser Art versucht. Das Hinabsteigen von den Pflanzen morgens ge-
schieht angeblich dann, wenn die Temperatur am Boden héher ist als
auf den Pflanzen und wird demgeméB als positive Thermotaxis aufgefaBt.
Das Besteigen der Pflanzen nach Sonnenuntergang soll durch positive
Phototaxis zustande kommen.

In einer Untersuchung, die hauptsichlich eine Erklirung der ver-
schiedenen Reaktionen der wandernden Larven von Schistocerca gregaria
auf sinnesphysiologischer Basis zum Ziel hatte, war von FRAENKEL
(x929, 1930) der Versuch gemacht worden, das Verhalten in verschiedene
Formen von Geotaxis und Phototaxis aufzuldsen. Spitere Untersuchun-
gen 1930, die zwar mit Imagines angestellt wurden, aber ohne weiteres
auf Larven iibertragen werden kdénnen, hatten weiterhin ergeben, daf3
bestimmte Formen von Thermotaxis eine groBe Rolle spielen. Auf Grund
dieser gewonnenen Erkenntnisse 14Bt sich heute folgendes iiber das Zu-
standekommen bestimmter Reaktionen aussagen:

Das Hinabsteigen von den Pflanzen morgens kann als pos. Thermo-
taxis aufgefaBt werden, jedoch liegen keine Beweise hierfiir vor. Méog-
licherweise handelt es sich hierbei jedoch gar nicht um eine aktive Rich-
tungsreaktion. Man gewinnt nicht den Eindruck, daB die Tiere gerichtet
herabklettern. Vielmehr bringt die erhhte Aktivitit bei steigender Tem-
peratur mit sich, daB Larven von den Pflanzen herabspringen oder
herabfallen. Da ein sehr groBer Teil der Tiere am Boden iibernachtet
und bereits vor Sonnenaufgang wandert, bildet das Herabsteigen von
den Pflanzen keine notwendige Voraussetzung fiir die Bildung der Mor-
genansammlungen.

Die Entstehung der Morgenansammlungen und der ganz analog hier-
zu zustande kommenden und aufzufassenden Abendansammlungen stellt
wohl eines der interessantesten Probleme der Heuschreckenphysiologie
dar. Man muB unterscheiden zwischen der Bildung der Ansammlungen,
der Wahl des Ortes und der Haltung, welche die angesammelten Tiere den
Sonnenstrahlen gegeniiber einnehmen. Das Zusammenstrémen auf war-
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men Orten kann bestimmt nicht als Thermotaxis erkliart werden. Denn
zwischen den Ansammlungen finden sich genug Orte von vollig gleichen
Bedingungen, die aber ganz frei von Tieren sind. Aus demselben Grunde
ist auch die Auffassung abzulehnen, daB die beleuchtete Fliche optisch
durch positive Phototaxis erreicht wird. Die Bildung von Ansamm-
lungen ist bei Heuschrecken eine ganz allgemeine Erscheinung. Wie
wir spdter sehen werden, beruht sie auf dem Vorhandensein eines
Aggregationsinstinktes. Es ist nun die Tatsache festzustellen, daf An-
sammlungen bei Schistocerca immer dann stattfinden, wenn die Tem-
peratur am Boden zwischen 20 und 28¢ betridgt. Diese Reaktion ist ganz
unabhingig von der Sonne. Sie tritt z. B. ein, wenn infolge Wolkenbil-
dung vor der Sonne im Laufe des Tages die Temperatur unter 28° sinkt.
Somit hat die Tatsache der Ansammlung an sich nichts mit einer Taxie
zu tun. Warum kommen die Tiere nun gerade an warmen, direkt von der
Sonne beschienenen Plitzen zusammen? Wenn die Larven zufillig an
besonders warme Orte gelangen, bleiben sie sitzen, voriiberziehende Tiere
gesellen sich dazu, einerseits infolge des Aggregationsinstinktes, anderer-
seits wegen der Wirme des Ortes. AuBerdem scheint eine Ansammlung
eine anlockende Wirkung auf alle in der Nihe befindlichen Tiere auszu-
iben (dies ist noch nicht ndher untersucht).

Es bleibt nun noch {ibrig, zu erkliren, wie die Querstellungen zu den
Sonnenstrahlen zustande kommen. Hier konnte mit Sicherheit nach-
gewiesén werden, daB es sich nichi um Photo-Menotaxis handelt, sondern
um gerichtete Einstellung zu strahlender Wirme, also um T hermotaxis.
Uber die Mechanik dieser sehr exakten Orientierungsreaktion kann nichts
ausgesagt werden, da die Thermorezeptoren noch unbekannt sind.

Der Nachweis der Thermotaxis war zwar an Imagines gefiihrt wor-
den, jedoch ist bei der vélligen Identitit der Reaktionen der Imagines
mit denen der Larven eine Ubertragung der Ergebnisse auf die Larven
ohne weiteres statthaft. Zunichst wurde die Exaktheit der Reaktion ge-
priift. Bei 142 Messungen ergab sich, dafl 55% aller Tiere in ihrer Ein-
stellung um nicht mehr als 10° von der idealen Querstellung abwichen.
Der Beweis, dal es sich um Thermotaxis und nicht um Photomenotaxis
handelt, wurde folgendermaBen gefithrt: 1. Bei vollig geblendeten Tieren
bleibt die Orientierung erhalten. 2. Das einseitig geblendete Tier wendet
die geblendete oder die ungeblendete Seite dem Lichte zu. 3. Die Be-
schattung jedes einzelnen Teiles des Kérpers wird perzipiert, das Tier be-
wegt sich solange, bis der ganze Ko6rper der Bestrahlung ausgesetzt ist
(FRAENKEL 1930). (Vgl. hierzu Abb. 11, S. 35.)

Die Wanderung selbst enthilt ein sehr wichtiges sinnesphysiologi-
sches Problem, die Frage der Richtung. Darauf wird im Zusammenhang
auf S. 26 eingegangen werden.

Von den Mittagsstellungen bei sehr heifler Witterung, wenn die Lings-
achsen parallel zu den Sonnenstrahlen orientiert werden, ist in Analogie
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zu den Morgen- und Abendstellungen anzunehmen, daB sie ebenfalls als
Thermotaxis zustande kommen. Eine Untersuchung ist noch nicht durch-
gefiihrt. Das Hinaufklettern auf Pflanzen bis in die duflersten Zweig-
spitzen ist vielleicht als negative Thermotaxis oder als negative Geotaxis auf-
zufassen. Diese Frage ist ebenfalls noch nicht untersucht.

Das Aufsuchen der Pflanzen abends 148t sich am ehesten als negative
Phototaxis deuten. Denn in nahezu vegetationsfreiem Geldnde bilden
Biische und Biume dunkle Marken. Das Hinaufklettern geschieht sicher
nicht durch positive Phototaxis. Denn im untersten Teil eines Busches
fallt der Hauptteil des Lichtes nicht von oben ein, sondern von der Seite.
Vielmehr kommt die Reaktion wahrscheinlich durch negative Geotaxis zu-
stande. Da die Larven bei niederen Temperaturen stets negativ geotak-
tisch gestimmt sind, steht einer solchen Erkldrung nichts im Wege.

¢) Die Erscheinung der Wanderung der Larvenziige
(Abb. 7—0q).

,,Ein wandernder Zug bietet einen geradezu faszinierend groBartigen
Eindruck. Soweit das Auge reicht, ist der Boden bedeckt von Tieren, alle
bewegen sich in genau derselben Richtung, oft viele Tage, ja Wochen hin-
durch. Kein Hindernis vermag sie in ihrem geradlinigen Marsch abzu-
lenken. Berge werden iiberklettert, Tiler, die quer zur Zugrichtung
stehen, durchquert, Felswinde werden, je nachdem wie sie im Wege
stehen, herauf- oder hinabgeklettert. Die Dichte des Zuges ist an ver-
schiedenen Punkten sehr wechselnd. Ist der Weg sehr schwierig, z. B.
beim Erklettern senkrechter Winde, so stauen sich die Tiere und bedecken
dichtgedringt den Boden. Die Tiere sind nicht gleichmaBig iiber den
Boden verteilt, sondern wandern innerhalb des allgemeinen Schwarmes
mehr oder weniger dichtgedringt in schmalen, mehrere Dezimeter breiten
Ziigen. Diese Ziige bevorzugen vegetationsfreien Boden und winden sich
in vegetationsreichem Gelinde zwischen den Pflanzen hindurch. In den
mehrere Dezimeter breiten Zwischenrdumen zwischen den Ziigen finden
sich fast keine Tiere’* (FRAENKEL 1930a {liber Sch. gregaria).

,,Das Aussehen eines Larvenzuges so zu beschreiben, daB der Leser
sich eine Vorstellung machen kann, ist nicht leicht. Das Auffilligste an
ihm ist die schon mehrfach erwihnte Front. Diese besteht aus einem
Band von wechselnder Breite (20 cm bis etwa 1 m), welches sich in mehr
oder minder regelmaBiger Weise durch das Geldnde zieht und sowohl sei-
ner schwirzlichen Farbe wie seiner scharfen vorderen Begrenzung wegen
besonders in die Augen fillt. Die Abgrenzung nach vorn ist stets eine
sehr scharfe; niemals wird man einzelne Larven vor der Frontlinie des
Heuschreckenzuges antreffen. Nach riickwirts vermindert sich die Dichte
der Front allmihlich, ebenso wie auch die Dichte des ganzen Zuges; da-
her kommt es, dal diesem nach hinten zu eine feste Begrenzung fehlt.
Die groBte Ausdehnung besitzt der Zug in der Breite, wiahrend die Tiefe
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im Verhiltnis dazu gering ist. Nur bei Ziigen, welche in einem Gebirgstal
abwiirts marschieren, ist die Tiefe unter Umstinden eine betrichtliche
(bis zu mehreren Kilometern). Es ist ja klar, da3 die Tiefenausdehnung
normalerweise nicht bedeutend sein kann, weil die hinter der Front mar-
schierenden Larven sich auf Gelinde befinden, welches teilweise schon
abgefressen ist. So erklirt es sich auch, daB Larvenziige von 1/, oder
I km Breite gewdhnlich sind, ja solche bis zu 12 km Breite beobachtet
wurden. Die Dichte des Zuges ist sehr verschieden‘ (A BAUME iiber D.
MAYOCCAnus).

Die Front eines Larvenzuges von Sch. gregaria ist nicht so scharf aus-
geprigt wie die von D. maroccanus. Die Tiere an der Front riicken nicht

Abb. 7. Larvenwanderung von Sclistocerca gregaria. (Aus FRAENKEL 1929.)

geradeaus vor. Vielmehr st68t eine Gruppe von Tieren vor, biegt plétz-
ich in einem Winkel seitlich oder riickwirts ab, eine andere Gruppe riickt
vor, die Gruppen verschmelzen miteinander. So findet an der Front ein
dauerndes Strémen nach allen Seiten statt, wihrend der ganze Zug dabei
langsam vorriickt. Hinter der Front in der Armee marschieren die Lar-
ven unberiickt vorwirts, wobei der Marsch lediglich von gelegentlichen
FreBpausen unterbrochen wird. Die Linge der Larvenziige von 1929
in den Bergen Transjordaniens betrug viele Kilometer. Dies hing damit
zusammen, daB das Schliipfen an den Brutplitzen sich {iber mehrere
Wochen hinzog, so dal immer neuer Nachschub sich bildete, als die Front
schon mehrere Kilometer zuriickgelegt hatte. Es geschah jedoch in sol-
chen Féllen auch, daB die Verbindung an irgendeiner Stelle ril und der
Zug sich auf diese Weise teilte. Die Breite der Ziige wechselte zwischen
mehreren hundert Metern und mehreren Kilometern.
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Fir einen vorriickenden Zug existieren praktisch keine Hindernisse.
Senkrechte Winde, Mauern, Felsen, Ziune werden erklettert. Uber
senkrechte Abstiirze springen oder fallen die Tiere herab. Auf dem Wege
liegende Fliisse werden iiberschritten. Hierfiir hat N1koLsKI fiir Locusta
migratoria eine Reihe Beispiele angegeben. LA BAUME berichtet, daf3
D. maroccanus den Miander in 60—70 m Breite iiberschritt.

Die Larven bewegen sich im Zuge laufend oder springend. Locusta
migratoria scheint in der Regel zu springen. Melanoplus spretus soll 3/, der
Strecke laufen und 1/, springen. (RILEY). Dociostaurus maroccanus be-
nutzt auf dem Marsche ,,auf ebenem oder leicht geneigtem Boden, der
nur spirlich bewachsen ist, den Sprung als hauptsichlichstes Fortbe-

Abb. 8. Larvenwanderung von Sclistocerca gregaria. (Aus FRAENKEL 1929.)

wegungsmittel: mehrere Spriinge folgen unmittelbar aufeinander, dann
wird eine kurze Pause im Springen gemacht, wihrend der sich die Larve
durch Laufen fortbewegt. In dichter Vegetation unterbleibt das Springen
fast vollig, ebenso auf stark abschiissigem Boden, wenn die Bewegung
bergab erfolgt (LA BAUME). Bei Schistocerca gregaria ist im allgemeinen
,,die Fortbewegung des ungestérten Zuges kriechend, bei Stérung ist sie
hiipfend. Nur bei Larven des ersten und zweiten Stadiums ist bei hoher
Temperatur in den Mittagsstunden die allgemeine Fortbewegung hiip-
fend” (FRAENKEL 1930). Das Laufen der Heuschrecken wird von LA
BauME treffend mit der Fortbewegung der Carabiden verglichen.

Die Geschwindigkeit der Fortbewegung ist unter verschiedenen Um-
stdnden sehr verschieden. Sie hidngt ab von der Temperatur, vom Alter
der Larven und vom Bodenrelief. Die genauesten Zahlen werden von
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Nixorski fir Locusta migratoria angegeben. Es betrigt die Geschwindig-
keit pro Minute:

1. Stadium 2,45— 6,10m Durchschnitt 4,15 m
2. ' 4,3 — 7.8 ,, ' 6,1 ,,
3- 25 3,0 — 8»5 ER] 33 6:4 i)
4. v 3,0 —10,6 . ’s 77 e
5 » 7,5 —13:,4 » 9,6 .,

Fir Melanoplus wird die Geschwindigkeit von maximal 3 m pro Mi-
nute angegeben (RiLEY). Fiir D. maroccanus betont LA BAUME die Ver-
schiedenheit der Marschgeschwindigkeit unter verschiedenen Umstin-
den. Die alteren Larvenstadien marschieren viel schneller als die jiinge-

Abb. 9. Larvenwanderung von Sclistocerca gregaria. (Aus FRAENKEL 1929.)

ren; hieraus ergibt sich, daB in einem Zuge vorn die dlteren und hinten
die jiingeren Stadien marschieren. FRAENKEL hat von Schistocerca gre-
garia an zahlreichen Tieren die Marschgeschwindigkeiten gemessen. Es
ergaben sich fiir die Wegstrecke von 1 m Werte von 7 Sekunden bis
2 Minuten. DasMaximum der Marschgeschwindigkeit ist fiir alle Larven-
stadien dasselbe, nimlich T m in etwa 10 Sekunden. Dieses Maximum
wird erreicht bei einer Temperatur von ungefihr 30°. Man findet in
einem Zuge die Larven von drei verschiedenen Stadien im gleichen
Tempo zusammenwandern.

Aus den Geschwindigkeitsangaben iiber kurze Strecken kann man
keineswegs auf die im Laufe lingerer Zeit zuriickgelegte Wegstrecke
schlieBen. In einem bestimmten Falle bei Sch. gregaria legte zwar das
Individuum T m in etwa 15 Sekunden zuriick, der ganze Zug riickte
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aber in 10 Minuten 10 m vor, gewann also I m Boden in einer Minute.
Diese betrichtliche Verlangsamung der Geschwindigkeit des ganzen
Zuges gegeniiber dem Individuum ist zu erkliren durch die auf S. 23
beschriebenen Vorginge an der Front sowie durch die Tatsache, daB
beim einzelnen Tier der Marsch durch FreBpausen unterbrochen wird.
In einem anderen Falle wurde das Vorriicken eines Zuges auf voéllig
ebenem Gelinde mit spérlicher Vegetation beobachtet. Es wurde ge-
messen I m in 10 Sekunden fir das Individuum, 62 m in einer Stunde
fiir den ganzen Zug (FRAENKEL). Dieselbe Geschwindigkeit von r m
pro Minute berichtet 1a BauME fiir das Vorriicken eines Zuges von
Doctostaurus maroccanus. VOSSELER berechnet das Vorriicken eines
Zuges von Schistocerca gregaria im Laufe eines Tages (10 Stunden) auf
600 m, FRAENKEL kommt zu dem Betrag von 300—350 m bei 6—7stiin-
diger Wanderung.

Es interessiert nun vor allem die Entfernung, welche ein Larvenzug
wihrend seines ,,Lebens vom ersten Stadium bis zur Imago zuriick-
legen kann. Sie wird fiir Melanoplus spretus von RILEY auf héchstens
10 Meilen geschidtzt. Ein Zug von D. maroccanus legte in Geldnde mit
reichlicher Vegetation in gerader Linie innerhalb von 8 Wochen 700 bis
800 m zuriick. BUCHER beobachtete als gréte zuriickgelegte Entfernung
5 km, FICKENDEY 20 km in besonders unfruchtbarem Geldnde (LA BAUME).
Die Larvenziige von Schistocerca gregaria 1929 in Transjordanien legten
in gebirgigem und fast vegetationslosem Gebiet etwa 10—15 km zu-
riick. Die von SANDERs angegebene Strecke von 100—125 km fiir Larven-
ziige ist bestimmt um ein Vielfaches zu hoch gegriffen. Wenn man in Be-
tracht zieht, daB die Wanderungen nicht im Fluge vor sich gehen, sind
die von den Larvenziigen durchmessenen Wegstrecken als sehr be-
trachtlich zu beurteilen.

d) Das Problem der Zugrichtung (Larven).

Mehrere Autoren haben die Frage aufgeworfen, ob die Richtung der
Larvenziige rein zufillig ist, oder ob sie von bestimmten duBeren Fak-
toren bestimmt wird. Eine allgemeine L6sung in letzterem Sinne wire
von groBter Bedeutung fiir die Bekdmpfungspraxis. Die Erfahrung hat
in mehreren Fillen gelehrt, dafl ein Wanderzug viele Wochen hindurch
dieselbe Richtung beibehalten kann. Dies kann bestimmt nicht auf die
Weise erklart werden, daB die im Anfang zufillig gewahlte Richtung
aus Griinden der Trigheit beibehalten wird. Denn die Fortbewegung
geschieht nicht kontinuierlich, sondern rhythmisch, mit regelmiBigen
Ruhepausen nachts. Die Zugrichtung mulB3 jeden Morgen aufs neue
gewdhlt werden, und es kann kein Zufall sein, wenn mehrere Wochen
hindurch stets dieselbe Richtung eingeschlagen wird.

Die Antworten, welche einzelne Autoren gefunden haben, sind sehr
verschieden. Nach Uvarov ist die Richtung von zufilligen Bedingungen
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bestimmt, in gewissen Féllen jedoch kann sie von duBeren Faktoren ge-
leitet sein. Die Larven von Melanoplus spretus sollen in keiner bestimm-
ten Richtung ziehen. Sie wandern an aufeinanderfolgenden Tagen viel-
fach in entgegengesetzter Richtung. Es sind bei RiLEY zahlreiche An-
gaben zusammengestellt (Appendix XV), in denen teils Ziige mit oder
gegen den Wind gemeldet sind, teils betont wird, da Wanderungen in
allen Richtungen erfolgen. Dociostaurus maroccanus zieht im Gebirge
im allgemeinen bergab. Die auf engstem Raume auf zwei gegeniiber-
liegenden Talseiten schliipfenden Larven wanderten stets in entgegen-
gesetzter Richtung ins Tal. ,Es geht hieraus mit Sicherheit hervor, da
in diesen Fillen Sonnenstand und Witterungsverhiltnisse ohne jeden
EinfluB auf die Richtung der wandernden Ziige sind.” ,,Auf den zur Ebene
abfallenden Abhingen der Hiigel und Vorberge entwickeln sich die ersten
kleineren Ziige; zusammenlaufende Rinnen und Tiler vereinigen die
kleinen Kolonnen zu gréBeren, und so strémt, lawinenartig wachsend,
allmahlich eine unzdhlbare Schar in die Ebenen hinunter. Dabei ist es
offenbar ganz gleichgiiltig, nach welcher Himmelsrichtung die Abhinge
geneigt sind. Jedenfalls kommen Sonnenstand und Witterung als rich-
tunggebende Faktoren in diesen Féllen nicht in Betracht. Es liegt nahe,
daran zu denken, daB die Schwerkraft hier im Spiel ist. Vielleicht werden
die Hiipfer bei Beginn ihrer Wanderung instinktiv in diejenige Richtung
gedringt, in welcher sie ihren Marsch mit geringstem Krifteaufwand aus-
fithren kénnen. Dafiir wiirde besonders die Tatsache sprechen, daB die
Wanderung in den weitaus meisten Fillen genau in der Richtung des Ge-
filles erfolgt und nicht schriag zu diesem (ra BAUME).

Somit erscheint hier sichergestellt, daB positive Geolaxis die Rich-
tung des Larvenzuges bestimmt. Schwierig ist jedoch dann die Beobach-
tung, ,,daB ein Zug eine Strecke weit bergauf marschiert, wenn auf dem
Wege zum Tal ein davorliegender Berg oder Hiigel zu passieren ist‘.
In der Ebene fillt die Schwerkraft als Richtungsfaktor weg. Tatsichlich
wurde festgestellt, daBl Larvenziige auf engem Raum gleichzeitig in ver-
schiedenen Himmelsrichtungen marschierten. Dabei hatte es den An-
schein, ,,als erfolge die Wanderung hauptsiachlich nach der Richtung, wo
die reichlichste Vegetation zur Verfiigung stand“. Als Regel wurde fest-
gestellt, ,,daB die einmal eingeschlagene Richtung lingere Zeit hindurch,
ja meistens sogar wihrend der ganzen Dauer des Larvenstadiums, im
grofBen und ganzen beibehalten wurde® (LA BAUME).

An Schistocerca gregaria hat VOsSELER festgestellt, daBl im Gebirge
die Ziige im allgemeinen bergauf wanderten. Hieraus wiirde sich ergeben,
daB megative Geotaxis die Richtung bestimmt. In der Ebene ist die
Marschrichtung ohne jede Regel rein zufillig. Nur ausnahmsweise wird
dieselbe Richtung lingere Zeit hindurch verfolgt, vielfach bewegen sich
die Ziige in Kreisen, Bégen und Kehren. LEPINEY (1931) hat in Marokko
an der gleichen Art eine {iber lange Zeitrdiume konstante Zugrichtung
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nach Norden und Nordosten beobachtet, ohne eine Erkldrung fiir dieses
Verhalten zu finden.

In systematischer Weise wurde von FRAENKEL (1929) an Schistocerca
gregaria eine Untersuchung iiber das Problem der Zugrichtung durch-
gefiihrt. Der Ort war der Westabfall der Transjordanischen Berge gegen
das Jordantal in der Héhe des Toten Meeres (Palidstina). ,,Es stellte sich
die iiberraschende Tatsache heraus, daB in dem ganzen mehrere hundert
Quadratkilometer groBen Gebiet, das von Heuschrecken befallen war,
die allgemeine Zugrichtung simtlicher Schwirme ungefdhr Osten war.
Wohl zogen kleine versprengte Ziige auch in anderen Richtungen, auch
die Ziige, die sich in der Jordanebene bewegten, fallen nicht unter diese
Regel, aber simtliche Ziige im Gebirge, und sie machten bei weitem den
Hauptteil der wandernden Schwérme aus, marschierten in stlicher Rich-
tung, wobel stellenweise Abweichungen von dieser Hauptrichtung um
héchstens 45° bis Nordosten und Siidosten vorkamen. Da es sich um
viele Ziige handelt, die alle unabhingig voneinander ihren Ausgangs-
punkt genommen hatten und wochenlang ohne jede Fithlung miteinander
in derselben Richtung zogen, kann es sich hier unméglich um ein zu-
filliges Resultat handeln. Als duBere Kriite, die die Zugrichtung der
Heuschrecken bestimmen kénnen, kommen in Betracht Licht, Schwer-
kraft und Wind.

1. Das Licht. Da die Sonne im Laufe des Tages iiber den Hori-
zont wandert, ist es unméglich, das Licht als richtenden Faktor anzu-
nehmen.

2. Die Schwerkraft. Die Larven schliipften am Full des Westabfalles
des Gebirges und wanderten geradewegs ostwirts die Berge hinauf. Eine
einleuchtende Erklirung wire damit gegeben, wenn die Orientierung zur
Schwerkraft, und zwar negative Geotaxis, die Zugrichtung bestimmte.
Gegen diese Deutung sprechen aber viele Schwierigkeiten. Bei negativer
Geotaxis miiten die Larven stets unter allen Umstdnden sich in die
steilste Richtung des Gefilles einstellen. Sie wandern aber in einem Tale
vielfach den schwach geneigten Talboden hinauf, an Stelle der viel steile-
ren Talwiande. Vor allen Dingen stellte sich heraus, dafB sie weite Strecken
nach abwirts liefen, wenn ein Abfall des Gelindes in ihrer Bahn lag.
Hierbei kletterten sie auch senkrechte Felswinde hinab. Somit scheint
die Schwerkraft als Richtungsfaktor nicht in Betracht zu kommen.

3. Der Wind. Im allgemeinen wehte der Wind aus Westen. Die Zug-
richtung nach Osten kénnte so zustande kommen, dafl die Larven immer
mit dem Winde wandern. In der Tat sprachen eine Reihe Beobachtungen
in diesem Sinne. Im Gebirge wurde vielfach der Wind in der Talrichtung
abgelenkt und die Tiere zogen dann in den Tilern mit dem Winde im
Riicken. Andererseits kam auch vor, daB die Zugrichtung véllig unab-
hiingig vom Verlauf der Tiler mit dem Winde erfolgte. Auch in der Ebene
ergaben sich dhnliche Resultate. Nun wird aber diese Erkldrung durch



Die Wanderungen der Insekten. 29

bestimmte Beobachtungen hinfillig gemacht. Denn bei ausnahmsweise
wehendem Ostwind wanderten die Tiere geradewegs gegen den Wind.

Somit ist es nicht gelungen, eine allgemeine Evkldrung fiv die Zug-
richtung der Larven zu finden. Trotzdem verlangen die Tatsachen, davan
festzuhalten, dafs die Orientierung dev Larvenziige duych dufere Krdfte be-
stimmt ist. ’

Es wird vielfach die Ansicht geduBert, die Larven z6gen immer in der
Richtung auf reichliche Vegetation. Hierfiir liegen jedoch keinerlei po-
sitiven Anhaltspunkte vor (vgl. S. 45).

4. Die wandernden Imagines.

a) Artender Fliige.

Die frisch geschliipften Imagines beginnen nicht sofort mit den
groBen Wanderfliigen. Die neuen Imagines von Dociostaurus maroccanus
ziehen noch 2-—3 Wochen am Boden zusammen mit den Larven (La
BauME). Locusta migratoria bleibt solange am Ort, bis alle Imagines
geschliipft sind, erst dann beginnt die Wanderung. Die Imagines von
Schistocerca gregaria beobachtete ich vom ersten Tage an bei kleinen 6rt-
lichen Fliigen. Man stellt sich im allgemeinen vor, da im Anfang die
Fliige nur o6rtlichen Charakter tragen und unstet und richtungslos sind.
Fliegende Tiere reiBen auf der Erde sitzende mit sich. Schwirme, diesich
treffen, vereinigen sich. So entstehen durch kleine TFliige die groBen
Schwirme. Nach einer bestimmten Zeit erhebt sich der groBe Schwarm
zu einem langandauernden gerichteten Flug, der die Tiere weit iiber das
Areal der permanenten Verbreitung hinaustragt. Am Bestimmungsorte
angelangt, werden wieder ortliche ungerichtete Fliige ausgefiihrt, die
wahrend der Zeit der Eiablage und dariiber hinaus bis zum Tode der Tiere
andauern.

Es sind somit zwei Arten von Fliigen zu unterscheiden: 1. Rein ori-
liche Wanderungen, die sich iibev geringe Entfernung evstrecken und in der
Richtung nicht konstant sind. 2. Langandauwernde iiber grofe Strecken
fiihvende Wanderziige. Diese Unterscheidung entspricht zweifellos den be-
obachteten Tatsachen. Jedochist es keineswegs erwiesen, daB beiden Arten
von Fliigen verschiedene innere Ursachen zugrunde liegen. Wie wir spéter
sehen werden, sind alle fiir die groBen Wanderfliige angegebenen Erkli-
rungsversuche nicht stichhaltig. Mdglicherweise entscheiden rein duBere
Ursachen, wie vor allem Richtung und Stirke des Windes, Temperatur,
dariiber, ob aus ortlichen Fliigen ein groBer Wanderflug entsteht. (Es wird
allerdings angegeben und steht auch anscheinend mit vielen Tatsachen
in Ubereinstimmung, daB weite Fliige nur von groBen Schwirmen aus-
gefiihrt werden.) Uberhaupt ist in keiner Weise erwiesen, daB3 jede iiber
das permanente Areal der Art hinausfithrende Verbreitung auf groBen
Wanderfliigen beruhen muB, in vielen Fillen kann eine allm#hliche Ver-
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breitung durch ortliche Fliige mehrerer aufeinanderfolgender Genera-
tionen stattgefunden haben, Diese Ausfithrungen haben nicht den Zweck,
die Existenz der groBen Wanderiliige zu bezweifeln — hierfiir liegen ein-
wandfreie Beobachtungen vor — es soll vielmehr nur betont werden, daf
ein prinzipieller Unterschied zwischen beiden Arten von Fligen nicht
besteht.

RiLEY unterscheidet bei Melanoplus spretus drei Typen von Fliigen:

I. Rein oOrtliche Flige (local flights).

2. Auswanderungsschwirme (invading swarms), die von den perma-
nenten Brutplidtzen in den Rocky Mountains in siidgstlicher Richtung
fliegen und im Laufe eines Sommers bis Kansas, Missouri und Texas
fiihren, also in die ,,subpermanent*‘ und ,,temporary‘* Region (vgl. Abb.1,
S. 10).

3. Riickiliige (returning swarms), welche die im nichsten Jahre in der
,,temporary region‘ geschliipften Tiere in nordwestlicher Richtung zu-
riick zu den permanenten Brutplidtzen in den Rocky Mountains fiihren.

Ein Studium der Arbeiten RILEYs ergibt jedoch, daB die prinzipielle
Unterscheidung von invading und returning swarms keineswegs den be-
obachteten Tatsachen entspricht. Der Unterschied in der allgemeinen
Richtung der Fliige kann, wenn er sich bestitigen sollte, eventuell auf
Unterschiede der Windrichtungen im Norden und Siiden zuriickgefithrt
werden (S. 33). Jedenfalls ist keineswegs bewiesen und sehr unwahr-
scheinlich, daBl die im Siiden schliipfenden Tiere oder ihre Nachkommen
wieder das Gebiet der Dauerbrutstitten erreichen. Die Ansicht RiLEYs
entspringt ganz sicher allein den unbegriindeten teleologischen Vorstel-
lungen, dal vom Standpunkt der ZweckmiBigkeit allen Naturgeschehens
aus die im Siiden schliipfenden Heuschrecken wieder den Weg in die ihnen
adidquaten Klimazonen zuriickfinden miiten, da sie anders zum Unter-
gang verurteilt seien. Die Ansicht von den Riickfliigen wird bis in die
neueste Zeit vielfach vertreten. So folgert LEPINEY (1931I) aus der Tat-
sache eines Nordfluges von Schistocerca gregaria in Marokko im Friih-
ling, daB die Heuschrecken im Sommer wohl nach dem Siiden fliegen
wiirden, was jedoch keineswegs beobachtet wurde.

Hinsichtlich der Arten der Fliige verhalten sich die verschiedenen
Heuschreckenarten nicht gleich. Es ist vor allem zu unterscheiden zwi-
schen solchen Arten, bei welchen hiufig ausgedehnte Fliige vorkommen,
wie Melanoplus spretus, Schistocerca gregavia und paranensis, Locusta
migratoria, sowie Arten, die nur lokale Fliige ausfithren wie Dociostaurus
maroccanus und Calliptamus italicus.

b) Angaben iber die Flige selbst (Abb. 10).
Wanderziige fliegender Heuschrecken sind haufig geschildert worden,
so daB ich mich auf einige kurze Bemerkungen beschrinken méchte. Von
der Ferne kann ein Zug den Eindruck einer dunklen Wolke erregen. Die
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Dichte ist vielfach so geschildert worden, daB die Sonne verfinstert
wurde. Uber ihre GréBenausdehnung werden bisweilen ganz unvorstell-
bare Zahlen angegeben, so findet sich bei RiLEY die Beschreibung eines
Zuges, der in der Breite etwa 300 Meilen, in der Hohe 1/, Meile und in der
Tiefe 30 Meilen betragen haben soll. Die Zahl der Individuen wird auf
124543800000 geschidtzt. Zugausdehnungen von 10—50 km Breite und
Linge sind hédufig berichtet worden.

Die Héhe, in welcher die Heuschrecken fliegen, ist von wenigen Me-
tern iiber dem Grund bis oberhalb der Sichtweite mit den stirksten Fern-
glasern, Namentlich bei R1LeY finden sich zahlreiche Angaben {iber sehr
grofBe Hohen, in denen M. spretus gezogen ist. In einem einzigen Falle

Abb. 10. Photographie von fliegenden Heuschrecken. (Aus UrRarov 1928.) Locustana pardalina.

wurden von einem Flugzeug aus exakte Hohenmessungen angestellt.
Melanoplus atlanis flogen bis 1650 FulBl iber dem Grund, die groBte
Dichte befand sich bei 500—8o0 Fuf§ (Corkins 1922).

Die Schnelligkeit des Fluges hingt in starkem MaBe ab von der
Windstirke, sowie von der Einstellung zur Windrichtung. Ritey gibt
fir M. spretus in verschiedenen beobachteten Fillen 10, 15, 12, 15, 20
und maximal 50 Meilen pro Stunde an. CorxiNs ma8 bei M. atlanis
20 Meilen pro Stunde, VOSSELER an Schistocerca gregaria 30—45 km
pro Stunde.

Die Strecken, welche Heuschrecken in ununterbrochenem oder in
unterbrochenem Fluge zuriicklegen kénnen, sind ohne Zweifel sehr be-
trachtlich. Es ist bisher jedoch noch niemals ein Schwarm {iber eine
langere Entfernung beobachtet worden, die meisten Angaben beruhen
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auf sehr unsicheren Kombinationen. Die einzigen Fille, in denen mit
absoluter Sicherheit feststeht, daB Heuschrecken in ununterbrochenem
Flug weite Strecken zuriickgelegt haben, sind einige Beobachtungen auf
dem Meere und auf Inseln.

1649 soll ein Heuschreckeneinfall in Teneriffa stattgefunden haben. Im
Jahre 1844 besuchten ungeheure Heuschreckenschwirme Madeira und flogen
iiber die Insel weg. Sie miissen wenigstens 500 km iibers Meer geflogen sein
(WaLLACE 1876). Am 2. XI.1865 kam im Atlantischen Ozean auf 25,5°
nérdl. Breite und 41,5° westl. Linge (im Westen der Kanaren) ein Heu-
schreckenschwarm an Bord eines Schiffes. Die afrikanische Kiiste ist von
diesem Punkt iiber 2000 km entfernt (Scupper 1878). Am 7. X. 1916 wurde
ein Heuschreckenschwarm auf dem Atlantik auf 21° nérdl. Breite und 39,5°
westl. Linge gesichtet in i{iber 2000 km Entfernung von der afrikanischen
Kiiste (HurDp 1917). In allen vier Fillen handelte es sich sicher um Schisto-
cevca gregavia.

Beziiglich Melanoplus spretus nimmt RILEY an, daf sie im Laufe einiger
Sommermonate von ihren permanenten Brutplitzen im Staate Montana bis
Kansas, Missouri und Texas iiber eine Strecke von 1000—z000 Meilen fliegen.
Es ist allerdings in keiner Weise erwiesen, daf3 die in den Siiden gelangenden
Schwirme von den permanenten Brutplitzen abgeflogen sind und nicht von
den Tieren stammen, die bereits im Jahre vorher in der ,,subpermanent®
oder der ,,temporary‘‘ Region Eier gelegt hatten. So kann sich der Flug bis
Texas in mehreren Generationen vollzogen haben. Die Annahme RiLEYs ba-
siert auf seiner irrigen teleologisch begriindeten Vorstellung, daBl die aufler-
halb der permanenten Region geschliipften Tiere zuriick zu den permanenten
Brutpldtzen fliegen miifiten.

Wenn so auch fiir die Rocky Mountain Locust Fliige iiber Tausende
von Kilometern nicht bewiesen sind, so scheint es doch wahrscheinlich,
daB eine Generation Hunderte von Kilometern im Flug zuriicklegen kann.
RILEY spricht sogar von Maximen von 200—300 Meilen téglich.

Die Dauerbrutplitze von Schistocerca gregaria werden in der Sahara,
im Sudan, Abessinien und der Halbinsel Arabien angenommen. Die von
dort periodisch erreichten Lander wie Algier, Agypten, Paldstina liegen
bis einige tausend Kilometer entfernt. Es ist jedoch in keinem einzigen
Falle erwiesen, daB die in diesen Lindern einfallenden Schwirme diese
Strecke fortlaufend im Fluge zuriickgelegt haben, und es sprechen viele
Angaben dafiir, da3 mehrere Generationen sukzessive nach Norden flo-
gen. Trotzdem kann als sicher angenommen werden, da3 die Wander-
flige bisweilen sich iiber mehrere hundert Kilometer erstrecken. Schisto-
cevca paranensss soll im Jahre 1891 von Argentinien aus {iber die schnee-
bedeckten Andenpisse nach Chile geflogen sein (ZACHER 1925).

Locusta migratoria soll bei groBen Massenvermehrungen Strecken von
200—300 Werst zuriicklegen (Nixorski). FiLipJEV (1926) gibt die im
Kaukasus und Turkestan beobachteten durchflogenen Strecken mit
400—500 km an. Man hatte frither angenommen, daB die bis ins 19. Jahr-
hundert periodisch in Deutschland, Frankreich und England einfallen-
den Schwirme von Locusta migratoria von ihren Dauerbrutpldtzen in Siid-
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ungarn und StdruBland 1000—2000 km im Fluge zuriickgelegt hatten.
FiLiplev (1926) glaubt, daB von den Brutstitten in den sumpfigen
Niederungen der Donau und Theifl aus die Fliige auf bestimmten Zug-
straBen stattfanden: 1. Stidlich der Alpen-—Oberitalien, 2. Donau-
aufwirts bis zum Bodensee, 3. Béhmen—Main—Frankreich, 4. Mah-
ren—Schlesien—Brandenburg. Er nimmt jedoch selbstdndig entstehende
sekunddre Brutpldtze in der Oberrheinischen Tiefebene und der Siid-
schweiz an, von woher die Holland und England erreichenden Schwérme
ihren Ausgang genommen haben sollen. Das vollkommene Verschwinden
in Deutschland seit der Mitte des 18., in Ungarn des 19. Jahrhunderts
schreibt er der fortschreitenden Kultivierung und namentlich der Re-
gulierung der Flisse zu.

c) Das Problem der Zugrichtung (Imagines).

Alle Beobachtungen stimmen davin tiberein, daf die Heuschreckenziige
stets in der Richtung des Windes vor sich gehen und zway mit dem Winde.
Bereits in einem der dltesten Berichte aus der Bibel wird ausgesagt
(Exod. 10, 13), daBl die Heuschrecken von einem heftigen Ostwind nach
Agypten getragen wurden, sie verschwanden durch einen starken West-
wind, der sie ins Rote Meer trieb. In Paldstina hingen Heuschrecken-
einfille immer zusammen mit langandauernden Ost- und Siidwinden
(Chamsin). Diese Autfassung ist dort allgemein im Volke verwurzelt.

Uber Melanoplus spretus bringt RiLEY viele Hunderte von einzelnen
Flugangaben, die alle darin {ibereinstimmen, daf3 die Fortbewegung der
fliegenden Schwirme mit dem Winde erfolgt. Die allgemeine Flugrich-
tung der sogenannten ,,invading swarms‘ (S. 30) von Juli—- September
nach Siidosten fillt zusammen mit den in dieser Zeit allgemeinen Nord-
westwinden. Die allgemeine Bewegung der sogenannten ,,returning
swarms‘‘ nach Nordwesten in den Monaten Mai— Juni siidlich des 40. Brei-
tegrades fillt zusammen mit den allgemeinen Siidostwinden. Hieraus
zieht jedoch RILEY nicht den naheliegenden und sicher richtigen Schluf,
daB diese beiden Hauptflugrichtungen mit den beiden Windrichtungen
hinreichend erklart sind, womit seine Theorie von dem prinzipiell ver-
schiedenen Charakter dieser beiden Fliige hinfallig wire. Vielmehr glaubt
er, daf sich die Heuschrecken die Winde zunutze machen, um ihren
,,Zweck® der Auswanderung oder Riickkehr zu erreichen. So soll manch-
mal der Flug bei plétzlicher Richtungsinderung des Windes unterbrochen
werden, da er dann nicht in der gewiinschten Richtung fortgesetzt werden
kann (!).

RiLey kommt zu dem SchluB: ,, That they seldom migrate except
when the atmosphere is in motion; in other words, when there is some
wind, and they move with the wind. The facts ascertained warrant us
in giving this as a rule, which has few or no exceptions. It is evident that
they depend almost wholly upon the wind to move them . ...

Ergebnisse der Biologie IX. 3
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In einigen wenigen Fillen wurden iibereinander zwei Ziige beobachtet,
die in verschiedener Richtung flogen. Diese Erscheinung beruhte stets
auf verschieden gerichteten Luftstrémungen.

Von Melanoplus atlanis stellt CORKINS (1922) 38 Beobachtungen zu-
sammen, in denen sie in 12 verschiedenen Himmelsrichtungen, aber im-
mer mit dem Winde, zogen. Das Auffliegen erfolgte stets nur bei starkem
Wind.

Die Schwirme von Schistocerca gregaria in Ostafrika trieben stets mit
dem Winde. Die Hauptrichtung war Siiden bei vorherrschenden Nord-
winden. Bei Windstille flatterten sie ziellos herum. VOSSELER zieht hier-
aus den allgemeinen Schluf: Alle Wanderungen und weittragenden
Fliige werden mit dem Wind unternommen, das lokale Schwirmen
kann bei Windstille stattfinden.

In zwei Fillen, in denen Schwirme von Sch. gregaria in der Mitte des
Atlantik angetroffen wurden (S. 32), ist es sehr wahrscheinlich, daf
sie mit dem NO-Passat von Afrika aus geflogen sind.

Wenn so auch alle Beobachter darin einig sind, daB praktisch die
Bewegungsrichtung vom Wind bestimmt wird, so geht daraus noch kei-
neswegs hervor, dal die Tiere aktiv in der Richtung des Windes fliegen.
Ich habe bei verschiedenen Gelegenheiten die Auffassung gewonnen, daB
die Einstellung im Fluge nicht mit dem Kopfe nach vorn in der Be-
wegungsrichtung stattfand. In einem Falle war die Einstellung des
Korpers gegen den Wind, sie wurden aber vom Winde riickwirts mitge-
rissen. Hiermit stimmen nun verschiedene Angaben sehr gut iiberein.
Dociostaurus maroccanus war nach LA BAUME meist gegen den Wind
orientiert, aber der Wind trieb vielfach die Tiere riickwirts. Uber Me-
lanoplus spretus finden wir die Angabe von RILEY: ... ,,usually turning
their head towards the wind and drifting backward. When the wind is
very slight, they usually turn their heads with the wind and aid with
their wings in moving onward‘. Diese Einstellung des Korpers gegen den
Wind kann zwanglos als eine sogenannte positive Anemotaxis erklirt
werden, die in Wirklichkeit als eine besondere Form von Fixierreaktion
aufgefaBt werden muB und eine vollkommene Analogie zur Rheotaxis
der Fische darstellt (vgl. S. 204).

Méoglicherweise liegt die Losung des Problems in folgenden Beobach-
tungen von LEPINEY (1928) an Schistocerca gregaria:

Die Einstellung der K6rper im Raum ist ganz unabhingig vom Wind.
Die Tiere fliegen in irgendeiner Richtung. Bei Windstille fallt die Fort-
bewegungsrichtung mit der Achse der Tiere zusammen, bei Wind ist die
tatsichliche Fortbewegung im Raum gleichlaufend mit einer Resultante,
die sich ergibt, wenn der eine Schenkel des Krifteparallelogrammes in
der Richtung des Windes, der andere in der Achse der Tiere gezeichnet
wird und die Geschwindigkeit des Windes sowie die Eigenbewegung der
Tiere auf den Schenkeln abgetragen werden. Bei starkem Winde be-
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wegen sich dann praktisch die Tiere in der Windrichtung. Die Einstel-
lung der Korper im Raume soll vielfach nach der Sonne erfolgen. Doch
ist diese positive Phototaxis nicht in allen Féllen wirksam.

Als Resultat der bisher vorliegenden Untersuchungen ergibt sich mit
grofBer Wahrscheinlichkeit: Die Fortbewegung der Ziige geschicht zwar in
der Windrichtung, jedoch ist sie nicht als aktives Fliegen, sondern als pas-
stves Triften aufzufassen.

d) Das Verhalten der Imagines im Laufe des Tages.

Es fehlen bisher systematische Untersuchungen tiber die Bewegungen
der Imagines im Laufe des Tages, doch lassen einige zerstreut vor-
liegende Daten bereits Analogien zu dem besser bekannten Verhalten der

Abb. 11. Morgenstellungen der Imagines von Schisfocerca gregaria mit zu den Sonnenstrahlen
senkrecht orientierten Korperachsen. (Aus FRAENKEL 1930.)

Larven erkennen. Sehr deutlich ist auch hier der Zusammenhang zwi-
schen den einzelnen Reaktionen und der Temperatur.

Alle Heuschrecken (wie allgemein alle Insekten) fliegen nur, wenn die
Korpertemperatur iiber einem bestimmten Minimum liegt. Bei Heu-
schrecken liegt dieses Minimum verh&ltnismdBig hoch. Schistocerca gre-
garia bendtigt zum Flug eine Kérpertemperatur von iber 25° (FRAEN-
KEL 1929b), jedoch liegt die fiir das Auffliegen eines Schwarmes not-
wendige Temperatur wahrscheinlich tiber 30°. Schwirme von Docio-
staurus maroccanus fliegen auf, wenn die Temperatur 31—33° erreicht
(SVIRIDENKO). GroBe weittragende Fliige jedoch werden anscheinend
auch bei niedereren Temperaturen unternommen. Aus diesen Angaben
ist bereits verstdndlich, daB Heuschrecken in der Regel nur am Tage flie-
gen. Der Flug beginnt erst einige Zeit nach Sonnenaufgang, wenn die
Temperatur eine gewisse Hohe erreicht hat. Jedoch sollen ausnahmsweise
Fliige auch in besonders warmen N#chten stattfinden. Bei RiLey sind

3*
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eine Reihe Angaben tiber Nachtfliige von Melanoplus spretus zusammen-
gestellt.

In den Stunden, welche die gefliigelten Tiere am Boden zubringen,
verhalten sie sich auffallend dhnlich wie die Larven. Sie {ibernachten
teils an Baumen und Striuchern, teils auf der Erde. Bei kalter Witterung
verkriechen sie sich in Erdlécher, Felsspalten, zwischen Gras, ins Innere
von dichtem Buschwerk (VosseLER, FRAENKEL). Nach Sonnenaufgang
und vor Sonnenuntergang zeigen die Imagines von Schistocerca gregaria
die Erscheinung der Ansammlungen mit zu den Sonnenstrahlen quer-
gestellten Korperachsen in vollig identischer Weise wie die Larven
(FRAENKEL 1930), (vgl. Abb. 11).

5. Zur Kausalanalyse der Heuschreckenwanderungen.

Eine Kausalanalyse, der Faktoren welche die Heuschreckenwande-
rungen bedingen bzw. an ihrem Zustandekommen beteiligt sind, kann
nach verschiedenen Gesichtspunkten durchgefithrt werden. Friher
glaubte man, die Losung des Problems auf rein teleologischem Wege er-
reichen zu kénnen. Man suchte nach ,,Grinden®, welche die Tiere ver-
anlassen sollten, sich in groffen Schwirmen auf die Wanderung zu begeben.
Als solche Griinde wurden angegeben Futtermangel, Sorge fiir die Nach-
kommenschaft, Flucht vor Parasiten, Ausbreitung der Art. Eine Ana-
lyse dieser in der Literatur reichlich diskutierten Annahmen zeigt nun,
daB in ganz unzulissiger Weise Ursache und Wirkung einander gleich-
gesetzt wurden. Die Wirkung einer Heuschreckenwanderung kann be-
stimmt darin bestehen, daB ein drohender Futtermangel vermieden wird,
oder neue Brutpliatze aufgefunden werden usw. Es kann jedoch in jedem
einzelnen Falle gezeigt werden, daf} hieraus keinerlei Folgerungen auf die
Ursachen der Wanderungen zu ziehen sind. Es ergibt sich mit ganz be-
sonderer Deutlichkeit, daB3 die teleologische Betrachtungsweise in keinem
einzigen Punkt unsere Erkenntnis von den Ursachen der Heuschrecken-
wanderungen bereichert hat.

Erst in allerjiingster Zeit ist man dazu iibergegangen, die Faktoren zu
analysieren, welche am Entstehen einer Heuschreckenwanderung beteiligt
sind. Ein Fortschritt in der Forschung wurde erst dann erzielt, als man
die unfruchtbare Frage nach den Ursachen der Wanderung ersetzte durch
eine Untersuchung der Bedingungen, unter denen Heuschreckenziige
auftreten, und der Gesetze, nach denen sie sich abspielen. Die bisher er-
zielten Ergebnisse lassen sich in drei Punkten zusammenfassen:

a) Der Zusammenhang zwischen Massenauftreten und Wanderung.

b) Die Unterscheidung einer Solitirform und einer Wanderform
innerhalb einer Art (Die Phasentheorie von Uvarov).

c) Besondere Instinkte der Wanderheuschrecken.
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a) Der Zusammenhang zwischen Massenentwicklung und
Wanderung.

Wanderheuschrecken kommen immer in Massen vor. Wohl jeder, der
das Wort Wanderheuschrecke hért, denkt unwillkiirlich an eine ge-
schlossene Schar sehr vieler Tiere. Diese Auffassung koénnte zunichst
auf einer Tduschung beruhen: Die Wanderung vieler Tiere kann man be-
obachten, das einzeln ziehende Tier bleibt unbeachtet. Es 1iBt sich
aber fiir die Wanderheuschrecken mit einiger Sicherheit annehmen, da
tatsichlich Wanderungen nur in Massen vor sich gehen. Hinweise hier-
auf ergeben sich aus verschiedenen Uberlegungen und Beobachtungen:

1. In den Randzonen der Verbreitung einer Art, der ,,Temporary Re-
gion® (RILEY), wo die Heuschrecke nur gelegentlich in periodischen Ab-
stinden auftritt, erscheint sie in der Regel entweder in geschlossenen
Scharen, die vielfach ungeheure AusmaBe annehmen, oder {iberhaupt
nicht. In der Zwischenzeit zwischen Heuschreckenjahren findet sich kein
einziges Exemplar. So erscheint Schistocerca gregaria in unregelmifigen
Abstdnden in Paldstina, um in der Zwischenzeit immer vollstindig zu
verschwinden. In manchen Fillen 148t sich diese Feststellung mit der
Uvarovschen Phasentheorie erkldren, zwischen ausgesprochenen Heu-
schreckenjahren lebt die Art weiter im Lande im Zustande der Solitir-
form, die man friiher fiir eine andere Art gehalten hat. Es sind jedoch
andere Fille bekannt, in denen man auch die Solitirform niemals im Lande
gefunden hat, so z. B. Sch. gregaria in Palistina und Agypten. Wenn nun
der Wandertrieb bei jedem isolierten Exemplar in Erscheinung treten
wiirde, so wire mit Bestimmtheit zu erwarten, daf gelegentlich Heu-
schrecken in kleinen oder kleinsten Scharen oder auch in isolierten Exem-
plaren den Weg von den Dauerbrutstidtten nach der ,, Temporary Region‘
zuriicklegen wiirden.

2. Uvarov ist der Ansicht, daB nur groBe Schwirme Wanderungen
iiber weite Strecken unternehmen.

3. Es wird vielfach berichtet, daBnach der letzten Hiutung die Wande-
rung der jungen Imagines erst beginnt, wenn bereits ein groBer Teil der
Tiere das Imaginalstadium erreicht hat. Da in einem Schwarm mehrere
Altersstufen gleichzeitig vertreten sind, kann die Periode der letzten
Héutung sich {iber mehrere Wochen hinziehen. Der schlieflich auf-
fliegende Schwarm besteht dann aus Tieren verschiedenen Alters. Somit
ist nicht der Alterszustand maBgebend fiir den Beginn der Wanderung,
sondern die GréBe des Schwarmes.

4. Eine Larvenwanderung beginnt erst dann, wenn eine bestimmte
Menge von Tieren am Brutplatz geschliipft ist. Das Schliipfen kann sich
iiber einige Wochen hinziehen, auch wenn die Eiablage gleichzeitig statt-
gefunden hat, da die Temperaturbedingungen fiir die Eier an benachbar-
ten Orten sehr verschieden sein kénnen. Die Larven von Sch. gregaria be-
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gannen etwa 8 Tage nach dem Schliipfen der ersten Tiere zu wandern, zu
einer Zeit, als bereits ein Teil das zweite Stadium erreicht hatte. Dann
wanderten aber simtliche Tiere, sogar die allerjiingsten, die noch nicht
vollkommen ausgefdrbt waren (FRAENKEL 1930). Hieraus geht klar her-
vor, daB nicht das Alter fiir den Beginn der Wanderung entscheidend ist,
sondern die Quantitit der geschliipften Tiere.

5. Bei einem Studium der Frage, welche duBeren Faktoren die Zug-
richtung der wandernden Larven bestimmen, wurde versucht, mit ein-
zelnen Tieren zu experimentieren. Doch muBten diese Versuche wieder
aufgegeben werden, da sich sehr schnell herausstellte, dal vom Schwarm
abgetrennte Tiere nicht wanderten (FRAENKEL 1929).

6. Es ist mehrfach beobachtet worden, daf einzelne Tiere oder auch
kleine Gruppen, welche die zur Bekdmpfung aufgestellte Zinkwand durch-
brochen hatten, nicht in der fritheren Richtung weiterwanderten, sondern
nahe der Riickseite der Wand sitzen blieben oder gar von riickwirts die
Wand zu erklettern versuchten. Alle 4uBeren Bedingungen sind auf bei-
den Seiten der Zinkwand identisch und der einzige Unterschied ist, daB
in einem Falle die Tiere in Massen vorkommen, im anderen in einzelnen
Exemplaren.

7. Calliptamus italicus lebt in der Regel solitir, jedoch bei einem
Massenauftreten bildet sie wandernde Larvenziige und veranstaltet Wan-
derfliige.

8. Besonders klar weisen auf die Bedeutung eines Aggregationsfak-
tors fiir den Eintritt des Fluges Erfahrungen SaAjos an Dociostaurus
maroccanus in Ungarn hin. Das Auffliegen eines Schwarmes trat immer
nur dann ein, wenn groBe Massen dicht zusammensaBen. Durch Zusam-
mentreiben von Heuschrecken auf einen engen Raum gelang es, Schwirme
zum Auffliegen zu veranlassen (Sajo 1897).

Somut sprechen eine Rethe Tatsachen dafiiv, daf eine enge Verbindung
besteht zwischen Massenentwicklung und Wanderung: Das Wandern er-
folgt ausschlieflich in Schwdrmen. Die kausale Verkniipfung dieser Tat-
sachen bildet die Grundlage einer vor einem Jahrzehnt von Uvarov
aufgestellten Theorie: Der Lehre von den Phasen.

b) Die Phasentheorie von UvaArOV (1921 und 1928).

Der Ausgangspunkt der Theorie ist die Tatsache, daB bei mehreren
Arten von Wanderheuschrecken in vielen morphologischen, biologischen
und physiologischen Charakteren sehr starke Variationen auftreten. Die
extremen Formen sind voneinander so sehr verschieden, daB sie vielfach
als getrennte Arten aufgefaBBt werden. Sie sind zwar durch kontinuierliche
Ubergénge miteinander verbunden, es zeigt sich jedoch, daBl unter be-
stimmten Bedingungen das eine oder das andere Extrem fast rein ver-
treten ist. Diese Extreme werden von UvVAROV als Phasen bezeichnet.
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Die Phasen unterscheiden sich in einem sehr wichtigen biologischen
Merkmal: Eine Phase stellt eine in Schwirmen auftretende Wanderheu-
schrecke (,,Locust™) dar, die andere eine solitir lebende Heuschrecke
(,,Grasshopper‘). Die entscheidende Entdeckung ist nun, dafl beide ur-
spriinglich fiir verschiedene Arten gehaltene Formen direkt ineinander
iibergehen kénnen. Eine ganz bestimmte Bedingung entscheidet dariiber,
welche der beiden Phasen sich ausbildet: Bei Zusammenleben vieler
Tiere auf engem Raum entsteht die wandernde Schwarmform, zerstreut
vorkommende Tiere erzeugen die nicht wandernde Solitdrform.

Die Phasentheorie wurde entwickelt an Locusta migratoria 1. Man
hielt frither L. migratoria und L. danica fiir verschiedene Arten. Typische
Exemplare unterscheiden sich in bestimmten Merkmalen der Morpho-
logie und Fiarbung sehr wohl voneinander, jedoch existieren kontinuier-
liche Uberginge, so daB in vielen Fallen die Artzugehérigkeit zweifelhaft
blieb. Bei dem Bemiihen, exakte Unterscheidungsmerkmale beider Ar-
ten festzustellen, ergab sich die {iberraschende Tatsache, daB trotz klarer
morphologischer, biologischer und physiologischer Verschiedenheiten
eine ,,Art‘ sich direkt aus der anderen entwickeln kann. Zunichst wurde
in der Natur im nérdlichen Kaukasus beobachtet, daBl sich aus von -
gratoria abgelegten Eiern eine Anzahl danica und noch mehr intermediére
Formen entwickelten. Die danica-Tiere zeigten die Tendenz, den Schwarm
zu verlassen. Spiter wurde von PLOTNIKOV in Zuchtversuchen die Um-
wandlung-der einen Form in die andere nachgewiesen: 30—50 Larven
entwickelten in einem Kifig von 450—675 ccm die Merkmale von mi-
gratoria, dagegen 20 Larven in einem Raum von 2000 ccm die von danica,
ganz unabhingig von der Form der Eltern. Damit war zugleich der ent-
scheidende Einflufl eines Raum-Massen-Faktors nachgewiesen.

Eine wohl unerwartete Allgemeingiiltigkeit der Phasenlehre ergab
sich, als sich in den letzten Jahren herausstellte, daB eine Anzahl anderer
Heuschrecken ebenfalls eine Wanderphase und eine Solitdrphase ausbil-
deten. Zunichst wurde das Bestehen beider Formen bei Locustana par-
dalina festgestellt und durch Zuchtversuche nachgewiesen, daf die Dichte
der Larven im Zuchtkifig die entstehende Phase bestimmte (FAURE
1923). Bei Schistocerca gregaria konnte ebenfalls eine in Schwirmen wan-
dernde Form und eine solitir lebende Form flavicentris unterschieden
werden. Im Sudan konnte JornstoN direkt beobachten, daB die Nach-
kommen von flavicentris bei einer Massenentwicklung unter glinstigen
Bedingungen die typische gregaria-Form ausbildeten. Schistocerca para-
nensis und Sch. americana sollen Formen derselben Spezies darstellen,
wobei paranensis in Schwirmen wandert, americana solitir lebt (DAMPF
1925). Endlich wird heute angenommen, daB die in den 70er Jahren des
19. Jahrhunderts durch ungeheure Massenentwicklung und weite Wan-
derungen in Nordamerika beriichtigte Rocky Mountain Locust Mela-
noplus spretus, die heute vollkommen verschwunden ist, nichts anderes
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als die Wanderform von Melanoplus atlanis darstellt. Allerdings kann
auch die atlanis-Form in Schwirmen wandern (CORKINS).

Es ist besonders bemerkenswert, daB3 die Feststellung oder Vermu-
tung der Phasen (Uvarov glaubt auch an die Existenz der Phasen bei
Nomadacris septemfasciata und Doctostaurus maroccanus) ungefdhr alle
echten Wanderheuschrecken der Erde umfaBt. Bei der Zugehdérigkeit
dieser Arten zu verschiedenen Unterfamilien muf als besonders auffallend
hervorgehoben werden, dafl bei verschiedenen Arten sich die Phasen in
ganz analogen Merkmalen unterscheiden. Es ist nach Uvarov méglich,
fir alle Arten giiltige Unterscheidungsmerkmale der Phasen einander

gegeniiber zu stellen:

wandernde Schwarmform
Eientwicklung mit Diapause.
Larven rotlich, orange oder gelb mit
schwarzen Marken.
Bilden Schwirme und wandern.

Imagines konstant in Charakteren
der Morphologie und Farbung.

Andern die Farbe im Zusammenhang
mit der sexuellen Reifung.

Bilden dichte Schwarme.

Sexualentwicklung im Zusammen-
hang mit einem Wanderflug. Dia-

nicht wandernde Solitirform

Eientwicklung ohne Diapause.

Larven variabel gefarbt, in der Regel
nach dem Untergrund.

Bilden keine Schwirme und wandern
nicht.

Imagines variabelin Charakteren der
Morphologie und Farbung.

Andern die Farbe nicht im Zusam-
menhang mitdersexuellenReifung.

Bilden keine Schwirme.

Sexualentwicklung ohne Diapause
und ohne Wanderflug.

pause in der Entwicklung.

Die hier unterschiedenen Merkmale gelten nur allgemein, aber nicht
absolut fiir alle Arten. AuBerdem bestehen vielfach Unterschiede zwi-
schen den Phasen im sexuellen Dimorphismus, in bestimmten morpho-
logischen Proportionen des Kérpers, z. B. des Pronotums, der Elytren.

Uvarov entwickelt als Resultat seiner Forschungen folgende Vorstel-
lungen iiber das Entstehen und Vergehen von Wanderschwirmen: In-
folge besonderer klimatischer Bedingungen, die im einzelnen Falle heute
noch unbekannt sind, kommt es in einem Gebiet zu einer starken
Vermehrung der Heuschrecken. Eine Massenentwicklung auf engem
Raum fiihrt zur Entstehung der Schwarmphase. Ein einmal begonnener
ProzeB3 der Schwarmbildung enthilt in sich die Tendenz, sich in dieser
Richtung weiter zu entwickeln. Denn aufeinander treffende Schwirme
vereinigen sich. Die Ausbildung der Schwarmphase sowie groBer
Wanderschwérme kann sich iiber mehrere Generationen hinziehen. Wenn
die Schwarmbildung ein geniigendes AusmalBl angenommen hat, kann
eine Auswanderung iiber weite Strecken in eine Gegend, in der normaler-
weise die Art nicht auftritt, erfolgen. In der temporiren Region kann
sich die Art jedoch auf die Dauer nicht halten. Sie verschwindet stets im
Laufe einer oder mehrerer Generationen. Der riicklaufende ProzeB soll
sich so vollziehen, daf infolge geringer Nachkommenschaft bei ungiinsti-
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gen klimatischen Bedingungen sowie durch die Entwicklung von Para-
siten die Zahl der Tiere verringert und eine Umwandlung in die Solitdr-
phase eintritt. Dieser Prozefl kann schlieBlich zu einem vollkommenen
Verschwinden der Art fiihren (die Auflésung der Schwarme braucht sich
wohl nicht unbedingt auf dem Wege iiber die Solitirphase zu vollziehen,
da ungiinstige klimatische Bedingungen im Laufe kurzer Zeit direkt die
Schwirme vernichten kénnen). Auf bestimmte Punkte der Theorie, so
die Erkldrung der starken Pigmentbildung bei den wandernden Larven
infolge der durch die stindige Bewegung bedingten stirkeren Oxydatio-
nen, oder die Erklarung der Diapause in der Entwicklung der Geschlechts-
produkte durch die besonderen Verhiltnisse des Stoffwechsels bei stindi-
ger Bewegung soll nur kurz hingewiesen werden.

Nachdem also autf verschiedenem Wege der Nachweis gefithrt wurde,
daB den Wanderungen der Heuschrecken eine Massenentwicklung voraus-
gehen mub, ist es von gréBter Bedeutung, fiir die einzelnen Arten die kli-
matischen Bedingungen zu kennen, welche zu einer Massenvermehrung
fihren. Fiir Schistocerca gregaria wird von verschiedenen Seiten (z. B.
JouNsTON 1926) angegeben, daB eine ungewdhnlich regenreiche Saison
die Massenentwicklung begiinstigt. Da sich die Dauerbrutstitten wahr-
scheinlich in sehr trockenen Steppen- und Halbwiisten-Gebieten befin-
den, in denen die Niederschlagsmengen sich sehr stark dndern kénnen,
liegt von vornherein die Méglichkeit sehr nahe, daf die Feuchtigkeit den
entscheidenden Faktor darstellt. Fiir Melanoplus spretus wird vermutet,
daB Massenvermehrung nach Trockenheit im Friihling eintritt (RiLEY
1878). Die gleiche Ansicht wird fiir Locusta migratoria in Siidrulland
(F1LipjEV 1926) und Calliptamus italicus in Niederdsterreich (KLEIN 1930)
ausgesprochen. Im ganzen ist unser Wissen von den klimatischen Be-
dingungen der Massenvermehrung so gering, daf3 bisher in keinem einzigen
konkreten Falle eine klare Abhingigkeit erkannt werden konnte.

c) Besondere Instinkte der Wanderheuschrecken.

In den mannigfachen Reaktionen der Wanderheuschrecken 148t sich
das Wirken von drei eigentiimlichen Instinkten erkennen, welche das be-
sondere Verhalten der Schwarm- oder Wanderphase bedingen. Es kann
unterschieden werden:

a) Ein Aggregationsinstinkt,

B) ein Imitationsinstinkt,

V) esn Wanderinstinki.

Die beiden erstgenannten Instinkte konnen als soziale Instinkte auf-
gefaBBt werden, denn sie betreffen die Beziehungen zwischen den einzelnen
Individuen. Von vornherein ist es zweifelhaft, ob tatsidchlich eine Not-
wendigkeit besteht, in dem typischen Verhalten der Wanderheuschrecken
das Wirken besonderer Instinkte anzunehmen. Denn wenn die gerich-
teten Orientierungsreaktionen als Taxien aufgefalt werden, was nament-
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lich fiir die wandernden Larven in vielen Fillen geschieht, dann be-
stand die Moglichkeit, daBl das gemeinsame Handeln nichts anderes zu
sein brauchte als die Summe der parallel verlaufenden Handlungen vieler
Einzeltiere. Die Aggregation kdnnte man erkliren durch die Massenver-
mehrung, die Imitation als die von jedem Tier unabhingig erfolgende
Reaktion auf denselben Reiz, schlieBlich das Wandern als eine orien-
tierte Richtungsbewegung nach Art der Taxien.

Jedoch bringen uns einige Uberlegungen dazu, daB es unméglich ist,
die Reaktionen eines Schwarmes als die Summe der Reaktionen der Ein-
zeltiere aufzufassen. Denn

1. verhilt sich das vom Schwarm abgetrennte Tier ganz anders als
innerhalb des Schwarms, auch wenn es der Wanderphase angehort,

2. kann das parallele Handeln vieler Einzeltiere niemals die Ent-
stehung und das Erhaltenbleiben groBer Schwirme erkliren,

3. kann die Wanderung selbst nicht als Taxie gedeutet werden.

In der folgenden Darstellung der drei obengenannten Instinkte ist
iiberall, wo nicht eine andere Art und ein anderer Autor genannt ist, Be-
zug genommen auf die Larvenschwirme von Schistocerca gregaria (FRAEN-
KEL 1929).

«) Der Aggregationsinstinkt. Der Aggregationsinstinkt 1468t mehr-
mals am Tage die Tiere immer wieder in engste Fithlung zueinander tre-
ten und verhindert die Zerstreuung.

Die frisch geschliipften Larven halten sich vom ersten Tage an in klei-
nen Gruppen zusammern.

In jeder Situation der wandernden Larven ist zu beobachten, daf3 die
Tiere an bestimmten Stellen besonders dicht zusammen leben, wihrend
in den Zwischenrdumen kaum Tiere anzutreffen sind. Das Wandern er-
folgt hauptsichlich in einige Dezimeter breiten Ziigen, die in einem ge-
wissen Abstand voneinander sich bewegen. In den Zwischenriumen
finden sich sehr wenige Larven. Beim Ubernachten auf Baumen und
Striuchern sind bestimmte Pflanzen dicht behangen, andere daneben-
stehende, die sich in nichts von ihnen unterscheiden, sind ganz leer. Die
Morgen-und Abendansammlungen demonstrieren am augenfilligsten den
Aggregationsinstinkt. Die Larven sind so dicht zusammengedringt, daf
der Untergrund vielfach nicht sichtbar ist, manchmal sitzen sie in mehre-
ren Schichten iibereinander. Kein einziges Tier befindet sich auf der Erde
zwischen den Ansammlungen, obwohl sich die von Tieren besetzten Orte
in nichts von freien Zwischenrdumen unterscheiden. Das Fressen ge-
schieht ebenfalls in Gemeinschaft. Oft dringen sich viele Larven fressend
um eine Pflanze, wihrend meterweit im Umkreis alle Pflanzen der gleichen
Art von den wandernden Tieren unbeachtet bleiben.

Aufeinander treffende Ziige wandern kiinftighin zusammen.

Alle hier angefiihrten Tatsachen, die teilweise auch von anderen
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Autoren an anderen Arten festgestellt wurden, weisen darauf hin, daB
bei den Larven ein besonderer Aggregationsinstinkt besteht.

Die wandernden Imagines zeigen ebenfalls die Erscheinung der Morgen-
und Abendansammlungen, des .gemeinsamen Ubernachtens in engster
Nachbarschaft. Der geschlossene Zusammenhalt fliegender Ziige iiber
lange Zeitriume ist ebenfalls nicht anders als durch die Annahme eines
Aggregationsinstinktes zu erkldren.

B) Der Imitationsinstinkt, In der Regel zeigen alle Glieder eines
Schwarmes gleichzeitig dieselbe Reaktion. In vielen Fallen 148t sich nun
zeigen, daB die Parallelitit des Handelns nicht nur als individuelle Re-
aktion auf ein und denselben Reiz aufgefafit werden kann, sondern aufler-
dem auf das Bestehen eines Imitationsinstinktes zuriickzufithren ist.

Werden Larven in eine neue Richtung gescheucht, so sieht man, wie
sich andere Larven der neuen Bewegung anschlieBen, sobald die auf-
gescheuchten Tiere in ihre Ndhe gekommen sind.

Es kommt vor, daB3 an der Front eines Zuges an einer Stelle plétzlich
die Larven in ungerichtete hiipfende Bewegung iibergehen. Die Bewe-
gung pflanzt sich auf benachbarte Tiere fort. Da aber nach einer gewissen
Zeit wieder der Normalzustand eintritt, sieht man die Stellen der Be-
unruhigung wie eine Welle an der Front entlang laufen (LA BAUME,
Dociostaurus maroccanus).

Niemals ziehen Tiere gegen den Strom oder quer zur Stromrichtung.
StoBen Schwirme aus verschiedenen Richtungen aufeinander, so ziehen
sie stets in gemeinsamer Richtung weiter.

Bei Entstehung der Morgenansammlungen ist zu beobachten, daf3
wandernde Tiere, die auf eine Ansammlung stoBen, sich dazusetzen.
Hierdurch wichst die Ansammlung und breitet sich auf Orte aus, an
denen die Larven noch kurz vorher gewandert hatten. Hieraus folgt,
daB nicht allein die d4uBleren Bedingungen das Wachsen der Ansammlung
verursachen, sondern auBerdem der Imitationsinstinkt der Larven.

Wenn ein abgefangener Zug an einer Zinkwand entlang marschiert,
dann schwenken vielfach die in senkrechter Richtung auf die Wand an-
marschierenden Tiere in den Zug ein, bevor sie auf das Hindernis ge-
stoBen sind (LA BAUME).

Es liegen viele Beobachtungen dariiber vor, daB auffliegende Tiere
andere sitzende zum Auffliegen veranlassen und daB ein fliegender
Schwarm sitzende Tiere mit sich reiBt. Diese Reaktion fithrt dazu, daB
ein auffliegender Schwarm praktisch simtliche Tiere aus einer Gegend
entfiihrt. Das Auffliegen eines groBen Schwarmes kann dadurch er-
reicht werden, daf3 einige wenige Tiere aufgescheucht werden. Nach
LePINEY (1928) wird das Auffliegen nicht durch optische Reize, sondern
durch Erschiitterungsreize veranlaBt.

Alle diese Tatsachen lassen sich nur bei Annahme eines Imitations-
instinktes erkldren.
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7) Der Wanderinstinkt. Esist zunéchst fraglich, ob das Wandern als
besonderer Instinkt aufzufassen ist. Am naheliegendsten ist es, das
Wandern als Taxie, also als durch einen duBeren Reiz orientierte Zwangs-
bewegung zu:deuten. Jedoch lieBe diese Erklarung viele Tatsachen un-
berticksichtigt. Wenn auch zu hoffen ist, da schlieBlich allgemein oder
wenigstens in bestimmten Fillen eine Orientierung der Wanderung nach
bestimmten duBeren Reizen nachgewiesen werden kann, so steht dem-
gegeniiber doch die Tatsache, daBl vielfach auf engstem Raum Ziige in
verschiedenen Richtungen ziehen. Damit ist die allgemeine Erklirung
als Taxie hinfallig. Weiter ist darauf hinzuweisen, daB Einzeltiere nie-
mals wandern, was sie unbedingt tun miifiten, wenn das Wandern eine
Taxie wire.

Uvarov (1928) erklirt die Wanderung ungefahr folgendermaBen: Die
steigende Temperatur erh6ht die Aktivitit der Tiere und es setzt eine
starke Bewegung ein. Im Anfang ist die Bewegung ungeordnet, doch
bald bildet sich eine allgemeine Bewegungsrichtung heraus, und zwar
durch die Neigung der Tiere, sich parallel zueinander zu bewegen (Imi-
tationsinstinkt). Ein einmal in Bewegung geratener Zug kommt nicht
zum Stillstand, da die eng aneinander geschlossenen Tiere durch ihre
Bewegungen dauernd gegenseitige Reizungen ausiiben. Die Wanderung
mulB also solange fortgehen, bis duBere Bedingungen, Hitze oder Kilte,
einen Stillstand veranlassen. Uvarov erklirt somit die Wanderung allein
durch das Zusammenwirken von Aggregations- und Imitationsinstinkt
sowie die gegenseitigen Reizungen. Die Annahme eines besonderen
Wanderinstinktes wire damit hinfillig, zugleich wire auch erklirt,
warum das isolierte Einzeltier nicht wandert.

Die Ableitung Uvarovs scheint zwar logisch richtig zu sein, trotzdem
glaube ich, dal} eingehende Untersuchungen die Existenz eines besonde-
ren Wanderinstinktes ergeben werden. SchlieBlich kommen im Tierreich
vielfach Schwarmbildungen vor, die auf Aggregations- und Imitations-
instinkten beruhen, ohne dafl die Schwirme auch wandern. Allein durch
die reziproken Reizungen der Tiere aufeinander kann eine andauernde
Bewegung sicherlich nicht erklart werden. Sonst wire kaum verstand-
lich, daB die Fahigkeit des Wanderns bei verschiedenen Heuschrecken-
arten in verschiedenen Grade ausgebildet ist. Wie bei allen anderen
Wanderungsvorgingen im Tierreich wird auch fir die Wanderheu-
schrecken schlieBlich die Annahme eines besonderen Wanderinstinktes
nicht zu umgehen sein.

6. Ansichten iiber die Ursachen und Griinde der Heuschrecken-
wanderungen.
Fast jeder der Forscher, die sich intensiv mit Fragen der Heu-
schreckenbiologie beschiftigt haben, hat versucht, eine kausale Begriin-
dung fiir die Erscheinung der Wanderung zu geben. Es liegen eine Reihe



Die Wanderungg; der Insekten. 45

von Hypothesen vor, die aber alle, wie wir sehen werden, einer strengen
Kritik nicht standhalten. Es sind vor allem zwei Gruppen von Erkldrun-
gen zu unterscheiden. Die einen schreiben die Wanderungen aktuellen
Anlissen im Leben der wandernden Tiere selbst zu, wie z. B. dem Nah-
rungsmangel, der Notwendigkeit, geeignete Brutplitze aufzufinden. Fiir
andere sind die Wanderungen erblich fixierte Instinkte, die sich im Laufe
der Stammesgeschichte als fiir die Erhaltung der Art notwendig heraus-
gebildet haben, wenn auch im einzelnen Falle diese Notwendigkeit nicht
zu bestehen braucht. Endlich gibt es noch eine neuere Theorie, welche
die Wanderung mit bestimmten physiologischen Prozessen, ndmlich der
Reifung der Geschlechtsprodukte, in kausale Beziehung bringen will.

Zur allgemeinen Kritik aller Hypothesen {iber die Ursachen der Wan-
derungen ist folgendes zu bemerken: Eine allgemeine Erklirung kann
nur dann richtig sein, wenn sie sich auf die Wanderungen von Larven
und Imagines bezieht. Beide Arten von Wanderungen sind offenbar
identische Prozesse. Denn es ist auBerordentlich unwahrscheinlich, daB
es sich um zufillige Parallelerscheinungen handelt, die auf verschiedene
Ursachen zuriickgehen.

Im folgenden werden die verschiedenen Hypothesen iiber Ursprung
und Entstehung der Heuschreckenwanderungen dargestellt.

1. Nahrungsmangel. Die von vornherein plausibelste Erklirung der
Heuschreckenwanderungen, die auch vielfach ausgesprochen wurde, ist
der aktuelle Nahrungsmangel bzw. seine Folge, der Hunger. Diese Auf-
fassung ist jedoch bereits mehrmals widerlegt worden (VOSSELER,
Nixovrski, Uvarov). Vielfach ist fiir die Larven festgestellt worden, da
sie die fippigste Vegetation verlassen und in die Wiiste wandern. Morgens
steigen sie von den Pflanzen auf die Erde. Hier ist offensichtlich, daB sie
ihre Futterplitze verlassen, bevor Nahrungsmangel eingetreten ist. Die-
selben Beispiele gelten auch fiir Imagines. Hier kommt noch hinzu, daf3
in der Zeit der Hauptfliige wahrscheinlich Nahrungsaufnahme nur in sehr
geringem MaBe stattfindet.

2. Sorge fiir die Nachkommenschaft. Wenn die auswandernden Ima-
gines auch fiir sich selbst kein Futter suchen, so kann doch die Folge der
Wanderung sein, daB fiir die Nachkommen neue unberiihrte Futterplitze
erschlossen werden. Hiernach wire die Wanderung als Brutinstinkt auf-
zufassen. Es ist jedoch kaum anzunehmen, daB sich bereits bei den
Larven ein Brutinstinkt duflern sollte.

3. Aufsuchung geeigneter Brutpldtze. Es kann kein Zweifel dariiber
bestehen, daB die Wanderung in ihrem letzten Stadium unmittelbar
vor der Eiablage dem Zwecke dient, geeignete Brutplitze aufzufinden.
Hierin liegt jedoch keine allgemeine Erkliarung fir die Wanderungen.
Denn die groBen Fliige fithren meist gerade von den geeignetsten Brut-
plitzen (Dauerbrutplitzen) weg. AuBerdem lieBe diese Erklirung die
Larvenziige unberiicksichtigt.
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4. Ausbreitung der Art. Es wird angegeben, die Wanderung sei eines
der vielen in der Natur realisierten Mittel zur Ausbreitung einer Art.
Dieser Ansicht liegt die ganz unbewiesene Vorstellung zugrunde, daB die
Ausbreitung der Art einen Selbstzweck darstellt. Tatsichlich ist wohl
eine Folge der Wanderungen, da8 manche Heuschreckenarten wie Lo-
custa migratoria, Schistocerca gregaria, Sch. paranensis eine sehr weite Ver-
breitung iiber ganze Kontinente besitzen. Diese Folge kann jedoch nicht
als Ursache der Erscheinung angegeben werden.

5. Flucht vor Parasiten. Von Rossikov wurde die Hypothese aus-
gearbeitet, die aktuelle Ursache der Wanderungen sei das Uberhand-
nehmen der Parasiten (Milben und Fliegen), welche die Heuschrecken
von den Brutplitzen vertreiben. NikorLskl modifizierte diese Annahme
dahin, daf3 die Wanderungen ein Mittel fiir die Tiere seien, sich von den
Parasiten zu befreien, die bei der Auswanderung zuriickgelassen werden.
Diesen beiden Hypothesen steht einerseits die Tatsache gegeniiber, daB3
gerade die Wanderschwiirme relativ frei von Parasiten sind, andererseits
aber werden gerade die Hauptparasiten (Milben, Fliegenlarven) von den
Tieren mitgetragen (UvaArOv).

6. Sorge fiir die Erhaltung der Art. In vielen Fillen kann ohne wei-
teres bewiesen werden, daf3 an einem bestimmten Ort die Schwirme ohne
einsetzende Wanderung zum Tode verurteilt sein wiirden. Auch die
iippigste Vegetation ist nach einer gewissen Zeit von einem Larvenzug rest-
los verzehrt. Vielfach fithren groBe Wanderungen in Klimazonen, in denen
die Art nicht dauernd fortbestehen kann. Dann kann nur eine Riick-
wanderung in die Zone der permanenten Brutplatze die Schwirme ver
dem Untergang bewahren. Diese vollkommen unbegriindete Theorie von
den Riickfliigen (returning flights) ist vor allem von RILEY mit groBem
Nachdruck vertreten worden. Die Auswanderung aus addquaten Brut-
gebieten kénnte dann als eine Begegnung gegeniiber dem zu erwartenden
Nahrungsmangel aufgefaBt werden, dagegen die Riickwanderung als
MaBnahme gegen zu erwartende ungiinstige Klimaeinfliisse. Sicher rich-
tig von diesen Hypothesen ist nur die Feststellung, daB eine Massenver-
vermehrung ohne Wanderung den Tod der Tiere durch Nahrungsmangel
zur Folge haben wiirde. Jedoch kann diese Auffassung nicht als allge-
meine Erklirung der Heuschreckenwanderung in Betracht kommen.
Denn die Imagines fressen wahrscheinlich in der Zeit der stiarksten Fliige
wenig oder nichts. Die Hypothese von den Riickfliigen zu den permanen-
ten Brutplitzen ist unbewiesen und entspricht sicher nicht den beob-
achteten Tatsachen (vgl. S. 30, 32).

7. Zusammenhang der Fliige mit der Reifung der Geschlechtsprodukte.
Uvarov verweist auf Analogien zwischen den Heuschreckenwanderungen
und dem vielfach bei Insekten bekannten Hochzeitsflug vor der Begat-
tung. Tatsichlich gehen die Fliige der Imagines der Begattung und
Eiablage voraus. Es ist jedoch in keiner Weise bewiesen, daB hier
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ein Zusammenhang besteht. Jedenfalls beginnen vielfach die Flige
(z. B. bei Sch. gregaria) in einem Zeitpunkt, in dem die Geschlechts-
organe noch ganz unentwickelt sind. Es ist nicht moglich, groBe weit-
tragende Fliige auf einen bestimmten Zustand der Geschlechtsprodukte
zu beziehen. Sie kénnen anscheinend sowohl zu Beginn des Imaginal-
stadiums auftreten, als auch unmittelbar vor der Eiablage. Auf keinen
Fall kann diese Erklirung auch auf die Larvenziige ausgedehnt werden,
und dies ist wohl der wesentlichste Einwand gegen ihre Allgemeingiiltig-
keit.

Mit PospeLov ist Uvarov der Meinung, daB3 durch die Fliige und die
mit ihnen verbundene Erhéhung der Korpertemperatur eine Beschleu-
nigung der Reifung der Geschlechtsprodukte eintritt. So wire zu er-
klaren, daB die Eiablage am Ende einer groBen Wanderung erfolgt.
Es ist aber nun in keiner Weise erwiesen, daf3 tatsichlich der Flug eine
merkliche Erhéhung der Kérpertemperatur veranlaBt. Die Frequenz der
Fliigelschliage einer Heuschrecke ist verhdltnismaBig gering. Wenn wir
aber auch die Richtigkeit von Uvarovs Auffassung annehmen wollen,
so wire hochstens ein funktioneller Zusammenhang zwischen Flug und
Eiablage erfaBit. Damit wire aber die Ursache der Fliige in keiner Weise
erklart. AuBerdem ist darauf hinzuweisen, daB diese Gedankenginge
héchstens auf die Wanderungen der Imagines, aber nicht der Larven Be-
zug nehmen koénnen.

7. Anhang zu Orthopteren.

Anhangsweise seien noch kurz drei recht unsichere Fille von Wanderungen
aus der Ordnung der Orthopteren besprochen, welche nicht Feldheuschrecken
betreffen.

Die Locustide Conocephalus nitidulus Scop. zog in Mohoro, im Rufiji-
delta (Ostafrika), Mitte bis Ende Juni 1904, in groBen Schwirmen von Westen
an und fiel iiber die reifenden Reisfelder, welche sie total vernichtete. Sie
wanderte nur bei Nacht und verschwand bis auf wenige zuriickbleibende
Exemplare etwa Mitte Juli (VOSSELER 1906).

Die Mantide Polyspilota aeruginosa GOEZE erschien zusammen mit einem
Nachtschmetterling in groBer Zahl auf einem Schiffe auler Sehweite vom
Land an der afrikanischen Ostkiiste nérdlich von Mombasa am 11. V. 1930.
Es herrschte starker Siidwestwind. Es ist schwer verstandlich, daf} gerade
nur zwei Insektenarten von dem starken Winde iiber das Meer verweht
wurden (PiTMAN 1931).

Die Schabe Blatta geymanica wurde einmal auf einer Wanderung, aller-
dings nur iiber kleine Entfernung, beobachtet. Eine grole Armee wanderte
in einer amerikanischen Stadt an einem dunklen Nebeltag im September
1893 aus einem Hause aus, iiberquerte eine Strafle und bezog ein anderes
Haus. Der Marsch dauerte 2—3 Stunden. ,,It seems then to have been a
true migration, a development of the true migration instinct in the Croton
bug. (HowaRrDp 1895.)
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II. Die Wanderungen der Libellen (Odonata).
1. Einleitung: Berichte iiber Libellenwanderungen.

Wanderziige von Libellen sind ein durchaus nicht seltenes Ereignis.
Weitaus die meisten der in der Literatur bekannt gewordenen Libellen-
zlige haben sich in den gemiBigten Zonen von Ost-, Mittel- und West-
europa zugetragen. Jedoch dadurch, daB, wie wir spiter sehen werden,
diese Naturereignisse sich vornehmlich in ganz bestimmten Gegenden ab-
spielen, ist eine Libellenwanderung in Europa und Nordamerika eine
ungewohnliche Erscheinung. Es sind auBerdem Libellenziige aus vielen
Gebieten der tropischen Welt gemeldet. Jedoch handelt es sich in den
meisten Fallen um vereinzelte Beobachtungen. Es ist heute unméglich,
zu entscheiden, ob die sparliche Kunde von Libellenziigen aus vielen
Gegenden der Erde einer tatsichlichen Seltenheit ihres Auftretens ent-
spricht, oder ob die Erklirung darin liegt, daB Libellen viel weniger als
andere Insektengruppen, wie Kifer und Schmetterlinge, die Aufmerk-
samkeit des Naturbeobachters, namentlich des sammelnden Laien auf
sich ziehen.

Um einen Begriff von der Erscheinung eines Libellenzuges zu bekom-
men, ist es vorteilhaft, einige Beobachter zu Worte kommen zu lassen.

,,Es war am 29. V, 1881, vormittags, etwa 1/,11 Uhr, als die ersten ver-
einzelten Libellen im schnellen Flug von Osten nach Westen uns auffielen ;
1, 2 Minuten spéter war die Schar schon so dicht, und ihr Voriibergleiten
so rasch, daB3 wir kein einzelnes Tier mehr erkennen konnten und dadurch
zweifelhaft wurden, ob es Libellen oder die gefiirchteten Heuschrecken
waren, die sich in unserer Gegend hitten niederlassen kénnen. Nur mit Miihe
gelang es meinem Vater, durch schnelles Entgegenwerfen eines Hutes oder
eines Tuches ein paar Exemplare niederzuschlagen ; immer dichter, haushoch
bis herab zu einer Héhe von nur 1/, m iiber der Erde, flogen die Tiere an
uns vorbei, jedem Hindernis mit bewunderungswiirdiger Geschicklichkeit aus-
weichend. Auch nicht einmal sahen wir, daB sich einer der Wanderer an
einem Blatt, an einem Weinpfahl oder an uns gestoBen hitte. Ja, so rasch
und dicht schwirmte es an uns, stets streng die gleiche Richtung verfolgend,
voriiber, dal es mir erschien, als wire die ganze Landschaft dicht mit feinen
schwarzen Linien iiberzogen; beim scharfen Hinsehen flimmerte und ver-
schwamm mir alles vor den Augen, wie es einem leicht geht, wenn man grell
schwarz und weif3 gestreifte Stoffe betrachtet. Ungefihr 1/, oder 3/, Stunden
wiahrte es, bis der ganze Schwarm mit seinen Nachziiglern, deren es nur we-
nige gab (die meisten Tiere hielten eng beieinander), bei uns wieder voriiber
war, und wir bedauerten, kein einziges Tier lebendig gefangen zu haben.
Bewunderungswiirdig erschien uns die Geniigsamkeit der Tiere, da keines
sich Ruhe gonnte, sich niederzusetzen, um da oder dort Nahrung zu sich zu
nehmen.“ (Aus Brasius 1881 iiber den Libellenzug bei Dresden.)

,,Auffallig und sonst nicht beobachtet war mir die groBe RegelmiBigkeit
des Zuges. Die Libellen flogen dicht gedringt hinter- und iibereinander,
ohne von der vorgeschriebenen Richtung abzuweichen. Sie bildeten so ein
etwa 60 Fuf3 breites und 10 Ful3 hohes, lebendes Band, das sich um so deut-
licher markierte, als rechts und links davon die Luft von Insekten leer er-
schien. — Die Schnelligkeit des Fluges war ungefihr die eines kurzen Pferde-
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trabes, also vergleichsweise unbedeutend zu dem rapiden Flug, der sonst
diesen Tieren eigentiimlich ist.” (HAGEN 1861.)

,, Tous les observateures sont unanimes a dire que les Libellules volaient
assez bas, avec une étonnant régularité, et sans reposer, qu’elles rasaient le
sol 1a ot il n’avait pas d’obstacles, mais qu’on en voyait jusqu’a une hauteur
de 10—20 métres lorsqu’elles venaient de franchir des batiments or des
massifs d’arbres; elles ne contournaient pas les obstacles placés a travers de
leur route, mais les surmontaient, s’élevant de long des facades, rasant les
toits, puis redescendant de l'autre c6té. (LANCASTER Igoo in Belgien.)

,,Die Libellen flogen alle von West nach Nord in einer geraden Linie un-
gefihr dem Ufer von Tvirminned entlang. Sie hielten sich alle ziemlich
niedrig, ungefdhr 1—2 m oberhalb der Felsen oder Baumspitzen, Schon an
dem Flug der Libellen bemerkte man sofort, da dieselben nicht wie ge-
wohnlich jagten, denn die Fliigel wurden weit langsamer und ruhiger bewegt,
und zeitweise machte es den Eindruck, als ob sie durch die Luft gesegelt
wiren, ohne die Fliigel zu bewegen. Die Front des Zuges war keine breite.
Wie gesagt, zogen die Libellen an dem Beobachtungsort dicht an der Kiiste
entlang, und der Zug streckte sich kaum 200 m ins Land hinein, Der eigent-
liche Hauptzug war aber nur etwa Io—z20m breit und folgte dem Ufer,
wihrend in groBerer Entfernung von demselben nur einzelne Individuen
entdeckt werden konnten. Obgleich die Anzahl der Wanderer keine grofle
war, konnten doch etwa 100 Exemplare in 1 Minute gezédhlt werden, und
man konnte zuweilen sogar 20 Individuen in einer Frontlinie beobachten,
wogegen es auch vorkommen konnte, daf wihrend der folgenden Sekunden
keine einzige Libelle passierte. Die Tiere flogen ndmlich meistens in kleinen
Scharen, zwischen welchen nur einzelne Wanderer beobachtet wurden.‘
(FEDERLEY 1908.)

,,Bei diesem Fluge (am 15. VII. 1907) wurde zum ersten Male eine Er-
scheinung beobachtet, auf welche sowohl PIEPERS als Sajo groBes Gewicht
legen, namlich die suggestive Kraft, die eine Wanderung nicht nur auf die
wandernden Individuen derselben Art, sondern auch auf andere in der durch-
streiften Gegend vorkommenden Arten ausiibt. Wahrend in den friiheren
Ziigen nur eine einzige Art konstatiert werden konnte, gelang es mir, in
diesem Zug ein Individuum von L. flaveola L. einzufangen, welches ganz
zweifellos an den Wanderungen der L. quadrimaculata teilnahm. AuBerdem
konnten noch mit Sicherheit einige Aeschna-Individuen als Mitziigler fest-
gestellt werden, und auch einige andere Arten glaubte ich noch zu beobach-
ten. (FEDERLEY 1908.)

Aus diesen Beobachtungen sollen folgende allgemeine Erscheinungs-
formen der Libellenziige hervorgehoben werden.

1. Die Libelle zieht unentwegt thre Bahn, ohne von der Richtung abzu-
irven.

2. Hindernisse werden stets iiberflogen, niemals umflogen.

3. Die Zughdhe ist so niedrig wie moglich.

4. Das wandernde Individuum jagt nicht und frifit nicht.

5. Der Flug der wandernden Libelle ist bedeutend langsamer und steter
als der der jagenden Libelle.

6. Der Wanderschwarm st vielfach auf ein schmales Band zusammen-
gedvingt, auferhalb dessen nur wenige Individuen vov, neben odey nach dem
Zuge fliegen.

Frgebnisse der Biologie IX. 4



50 GOTTFRIED FRAENKEL:

Einen Begriff von dem Aussehen eines Libellenzuges gibt die in
Abb. 12 wiedergegebene Zeichnung SHANNONs (1915). Auf photographi-
schem Wege ist anscheinend eine Libellenwanderung noch niemals fest-
gehalten worden.

Mit Ausnahme von zwei wenig verbiirgten Einzelbeobachtungen iiber
Wanderung von Calopteryx virgo (GODLIN 1880) und Agrion spez. (VAN

Abb. r2. Zeichnerische Darstellung einer Libellenwanderung. (Aus SHANNON 1913.)

BEMMELEN 1857) werden alle bisher gemeldeten Libellenfliige von Gat-
tungen der Familien Aeschnidae und Libellulidae ausgefithrt. Von letz-
terer sind es wiederum aus der Unterfamilie Libellulinae die Gattungen
Libellula und Sympetrum, von welchen weitaus die meisten Libellen-
wanderungen zur Beobachtung gekommen sind.

2. Calopterygidae BUCHECKER,

Calopteryx virgo L. GODLIN (1880) beobachtete am 17. September1879
nachmittags zwischen 3 und 4 Uhr an einem heiBlen Tage einen Wander-
zug bei Serriéres am Neuenburgersee in der Schweiz. Es handelte sich
um eben ausgeschliipfte Tiere. Sie flogen, gegen ihre sonstige Gewohn-
heit, sehr langsam. Die Flugrichtung war nach Siidwest.

,,Der Schwarm zog 5—10 FuB iiber dem Ufer hin, bildete ein etwa 6 FuB
hohes und gegen 30 FuB langes (breites? G. F.) Band und folgt genau dem
schmalen, mit Geschiebe besetzten Striche, welcher zwischen dem Wasser

und den beinahe senkrecht ansteigenden Jurafelsen liegt. Die Libellen wan-
derten mit groBer RegelmaBigkeit in lichten Gruppen von 3—8 Individuen,
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von denen eine von der anderen durch eine Distanz von héchstens 1—2 Ful3
abstand.‘*

Da in der Literatur kein anderer Fall von Wanderung einer Calop-
teryx-Art verzeichnet ist, diirfte eine Namensverwechslung durchaus
im Bereich der Moglichkeit liegen.

3. Aeschnidae JAC. u. BIANCHI.

Aeschna grandis L. vollfithrt nach SELys-LoNnGccHAMPS (1850) manch-
mal groBe Wanderungen nach Art der Libellula quadrimaculata L. Es
existiert jedoch in der Literatur keine einzige Beobachtung hieriiber.

Aeschna mixta LATR. F. M. CAMPBELL (1884) beobachtete am 23. Sep-
tember 1884 von 5—7%/,7 Uhr abends einen Wanderzug am Ufer der
Gironde (Frankreich) etwa %7 Meilen von St. Estéphe entfernt. Sie zogen
in 150 Yard breitem Zug 10—15 Full iiber dem Grund stdndig fluBauf-
wirts. Es war wenig oder kein Wind. Im Zuge waren zwei Arten ver-
treten, von denen nur die gréBere, Aeschna mixta gefangen und bestimmt
wurde.

Uber einen gemeinsamen Zug von Aeschna mixta und Sympetrum
meridionale siehe weiter unter Sympetrum meridionale.

Aeschna bonariensis RaML. vollfithrt in den weiten Ebenen Argen-
tiniens tiberaus merkwiirdige Wanderziige unmittelbar vor dem Einsetzen
des beriichtigten Pamperosturmes. Es folgen hier einige Abschnitte aus
der bekannten, oft zitierten Schilderung von W. H. Hupsox (1892).

The most common species — and in some cases the entire flight seems to
be composed of this kind only — is the Aeschna bonariensis Ramr., the pre-
vailing colour of which is pale blue. But the really wunderful thing about
them all alike is, that the appear only when flying before the south-west
wind, called pampero — the wind that blows from the interior of the pampas.
The pampero is a dry, cold wind, exceedingly violent. It bursts on the plains
very suddenly, and usually lasts only a short time, sometimes not more than
ten minutes; it comes irregulary, and at all seasons of the year, but is most
frequent in the hot season, and after exceptionally sultry weather. It is in
summer and autumn that the large dragon-flies appear; not witk the wind,
but — and this is the most curious part of the matter — in advance of it;
and inasmuch as these insects are not seen in the country at other times, and
frequently appear in seasons prolonged drought, when all the marshes and
watercourses for many hundred of miles are dry, they must of course tra-
verse immense distances, flying before the wind at a speed of seventy or
eighty miles an hour. On some occasions they appear almost simultaneously
with the wind, going by like a flash, and instantly disappearing from sight.
You have scarcely time to see them before the wind strikes you. As a rule,
however, they make their appearance from five to fifteen minutes before
the wind strikes; and when the are in great numbers in the air, to a height
of ten or twelve feet above the surface of the ground, is all at once seen to be
full of them, rushing past with extraordinary velocity in a nord-easterly
direction. In very opressive weather, and when the swiftly advancing pam-
pero brings no moving mountains of mingled cloud and dust, and is con-
sequently not expected, the sudden apparition of the dragon-fly is a most

4%
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welcome one, for then an immediate burst of a cold wind is conditionally
looked for. In the expressive vernacular of the gauchos the large dragon-fly
is called hijo del pampero-son of the south-west wind.

The cause of the flight is probably dynamical, affecting the insects with
a sudden panic, and compelling them to rush away before the approaching
tempest. The mystery is that they should fly from the wind before it reaches
them, and yet travel in the same direction with it. When the pass over the
level, treeless country, not one insect lags behind, or permits the wind to
overtake it; but, on arriving at a wood or large plantation they swarm into
it, as if seeking shelter from some swiftpursuing enemy, and on such occasions
they sometimes remain clinging to-the trees while the wind spends its force.

Hupsons Beobachtungen wurden von HAYWARD (1928) bestitigt,
Es wire sehr wiinschenswert, daf3 der so {iberaus ritselhafte Zusammen-
hang von Libellenflug und meteorologischen Bedingungen eine Aufkli-
rung finden moége. Ein Parallelfall hierzu liegt in Beobachtungen
GAETHESs VOr.

Aeschna eremita HAGEN. Ein Wanderzug wurde am 4. September189x
bei Sheboygan, Wiscounsin, von J. J. BRown (189x) beobachtet. Diese
Fliige sollen alljihrlich und dann vielleicht 6fters im Jahr auftreten und
dauern gewdhnlich einen ganzen Tag.

Anax junis DRURY. Diese Art scheint in Nordamerika oft Wander-
rungen zu vollfithren. Sie wird als iiberaus kraftiger Flieger geriihmt.
,,1ts strongly braced and well balanced body, equipped with powerful
muscles for operating its great wings is a perfect aeronautic machine, ca-
pable of swift, sustained and certain flight. WOLF (1911) beobachtete
am 2. September 1911 am Cape May, New Jersey von 17.45 Uhr bis zum
Einbruch der Dunkelheit einen Wanderzug. Die Tiere flogen nach Siid-
westen gegen den Wind. Die Breite des Zuges betrug 486 ,,paces. Os-
BORN (1916) beschreibt einen Wanderzug, der am 13. Oktober 1915 bei
New London, Conn. stattfand. Eine Stunde lang zogen nachmittags
groBe Scharen von Norden nach Siiden.

Man nimmt an, daB es sich in beiden Féllen um alljdhrlich stattfindende
Saisonfliige handelt, wobei die Libellen vor Eintritt des Winters nach
dem Stiden fliegen. Unter den spidter zu beschreibenden (S. 156) all-
jahrlich im Herbst stattfindenden gemischten Wanderziigen nach dem
Siiden, die aus vielen Schmetterlings- und Libellenarten gebildet sind,
spielt Anax junius eine hervorragende Rolle.

Hemianax ephippiger SELYS. ANDRES (1928) berichtet, daB diese Art
wihrend der Zeit von Wanderfliigen sehr gemein in Agypten sei. Ein
solcher Wanderzug soll Agypten im Mirz 1925 passiert haben, denn es
wurden in jenem Monate viele Exemplare erbeutet.

Von zwei Einwanderungsziigen nach Oberitalien spricht GHILIANI
(x876). Im Jahre 1867 fand in Piemont die Einwanderung ,,di una legione
immensa‘ von Hemianax ephippiger statt. Am4. August 1874 stellte er in
Bra bei Turin sowie in Turin selbst eine ,,nuovo passagio numerosissimo‘*
dieser Libelle fest.
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Auch in Mitteleuropa wurde diese Libelle wenige Male gefunden.
ScaMIDT (1929) schreibt {iber sie: Bewohner des siidpaldarktischen Wii-
stengebietes von der Sahara bis Indien. In Europa ist die Art wahrschein-
lich nur Wanderer und nicht einheimisch, obwohl sie oft in Schwirmen
in Siideuropa auftritt, wohin sie nach AUusSERER der Scirocco blast. Sie
fliegt vereinzelt bis weit nach Norden; so wurde sie einmal in der Schweiz
(4. VI. 1885), zweimal in Belgien (4. VI. 1874), einmal in Devonport an
der Siidkiiste Englands (Ende II. 1903), einmal in Irland (12. X. 1913},
einmal in Wien (Anfangs X. 1924) gefunden.

Aeschna heros FaBR. wanderte nach MUuNDT (1882) am 13. VIII. 1881
bei Fairbury Ill. (U.S.A.) nach Sitdwesten. ,,The air far miles around see-
med literally alive with these dragonflies, from a foot above ground to as
the eye could reach, all flying in the same direction.” Das Phdnomen
wurde auch 12—15 Meilen 6stlich und westlich beobachtet.

4. Libellulidae.
a) Libellula quadrimaculate L. und Libellula depressa 1.

) Tabellarische Ubersicht und Aligemeines iiber die Wanderungen
der Gattung Libellula. Libellula quadrimaculata ist unter den Libellen
der bekannteste Wanderer. Weitaus die meisten der beschriebenen
Libellenziige werden von dieser Art gemeldet. Es sei zunichst eine
tabellarische Ubersicht samtlicher beschriebener Wanderungen gegeben
(siehe S. 54 u. 55).

Die Zusammenstellung zeigt, daf die Wanderungen simtlich in Eu-
ropa stattgefunden haben. Dies ist insofern auffallend, als Libellula qua-
drimaculata zitkumboreal iiber die ganze nérdliche Hemisphire — Eu-
ropa, Sibirien, Nordamerika — verbreitet ist. Uber Wanderungen aufler
halb Europas gibt es ganz unbestimmte Notizen. So wird ein von dem
Abbs Cuappf 17671 in Sibirien beobachteter Zug dieser Art zugeschrieben.
(HAGEN 1861.) Auch aus dem Staate Wisconsin werden Wanderziige
gemeldet. (HageEN 1861).

Die Karte (Abb. 13), auf der alle aus Europa gemeldeten Ziige der
Gattung Libellula eingetragen sind, zeigt mit groBer Deutlichkeit, daB
Libellenziige vornehmlich in ganz bestimmten Gegenden regelmaBig
stattfinden. Es handelt sich um folgende Gebiete:

1. Die Kanal-Nordseekiiste von Le Havre bis Hamburg, besonders
Belgien—Holland.

2. Die Nordgrenze der deutschen Mittelgebirge.

3. Die baltische Kiiste von Danzig bis Leningrad und Finnland.

4. Das europiische Rufland.

Wenn wir von den doch mehr vereinzelt stattgefundenen Fliigen im
deutschen Mittelgebirge absehen, handelt es sich tiberall um sumpfreiche
Gegenden, die die Moglichkeit zur Massenentwicklung darbieten.
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Wanderzige der Gattung Libellula.
1. Libellula quadvimaculata L.
Zug. | Vinds
Ort Datum . rich- Autor
richtung
tung
Dover 6. VI, 1888 SW | NO | Harr 1888
Kiiste von Essex 23. VL. 1888 O | PeENDER 1888
Margate 10. VL. 1900 Lucas 1900
Cherbourg 12. VL 1825 WSW |ONO| DESCOURTILZ 1827
Lebbecke bei Termond| 21.VI 1860 NO NO | LANCASTER 1900
Belgien (ndheres S. 56) 5. VL. 1900 NW |NW, | LANCASTER 1900, Mc
LacHLAN 1900, FON-
TAINE 1902, ACLOQUE
Belgische Kiiste '10.—12.VL1900| SO SO/ | 1901, KARSCH 1900
Holland (nédheres S. 57) 31. V. bis VAN BEMMELEN 1857
Ende VII. 1855 MULDER 1855
Rotterdam VI. 1880 ‘ vAN BEMMELEN 1883
Leiden 0.—10.VIL.1884] O | S |RirsEma 1884
s’Gravenhage 10. VII. 1884 i vAN Hassert 1884
Ems- bis Elbmiindung | 1.-3. VL. 1897 | SO | SO? | VIEWEG 1897
Hamburg 2.—3. VL 1897 | OSO | O !|awn.1897,WAGNER1807
bei Elberfeld 19. V. 1862 NW | NW | CorNELIUS 1862
Miinster 19. V. 1862 NO ArtUoM 1862
Dresden 13. VL. 1816 SW KEFERSTEIN 1817
Gotha, Braunschweig, - 1 . ;
Magdeburg, Halberstadt '} Ende VI. 1816 ! KEFERSTEIN 1817
Aschersleben, Cénnern j . ’
Weimar, Gottingen, 30. V. bis i f— .
Eisenach, Halleg } 2. V1. 1839 | ‘WEISSE*\BORN 1839
Neissetal, Dresden, 1 28. V. bis { | BLasIUS 1883, GAUCK-
Leipzig, Magdeburg, VL 1887  C& Nw! LER 1881, WEIDINGER
Braunschweig, Bielefeld I LVLT 1 1881, LANDWEHR 1881
siidlich Berlin | 6.VL 1926 | WILLIAMS 1029
Weissenfeld (Sachsen) 16.VI.1g14 | O BEUTHAN 1914
Umgebung von Troppau | 15.—19. V. 1625 ' ca. N :ca.N K6uLER 1927, KEIL-
HOLZ 1025
Konigsberg VL 1852 SW  NO |Hagen 1861
Tharau 13.V.18720d.73) NW | NW | Kuwerr 1873 [1929)
Pillau 1880 und 1882 | SW HARTERT (WILLIAMS
Danzig VI.1926 0d.1927| SO WILLIAMS 1929
Livland anf. VL 1867 KoppEN 1871
Reval 25.u.28.V. 1852 KOPPEN 1871
Malmé, Siidschweden |24.—27.VI.1883 OSO © N | Newrox 1883
Halmstad (Schweden) 12. VI. 1804 SO TryBoM 1894
Twirminnen (Finnland)|12.u.16.VL1906° O  ca.O | FEDERLEY 1908
Twéirminnen (Finnland)13.u.15.VIL1907 O ONO FEDERLEY 1908
‘Warschau 14.—16.V.1880 NO |kein|ScunaBL 1880
Hel (Polen) 2. VL. 1924 S DEeMEL 1924
Galizien 15.—16.V.1880; W O | ScHAITER 1880
Petrograd 1803 ! ADELUNG 1014
Simbirsk (RuBland) 30.V. 1892 | MascHIN 1804
Petrograd, Estland 26.—27.V. 19147 S ADELUNG 1914,
BARTENEF 1919
Jaroslaw, Charkow 28.V.—5.VL.1914" BARTENEF 1919
Charkow 9.—11. VL. 10147 | N AVERIN 19I5

Nowaja Alexandrije
(Polen)

} 9. VL. 19141 |

|

* Daten nach dem gregorianischen Kalender.

Korosor 1916
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Abb. 13. Darstellung simtlicher beobachteter Wanderfliige von Libellula gquadrimacrlata in Europa

(abgesehen von Rufiland).
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Weitaus die meisten Wanderziige wurden von Libellula guadrimacu-
lata gebildet. Nur fiinf Zige werden ausdriicklich der Libellula depressa
zugeschrieben, wihrend die Artzugehorigkeit bei einer Reihe von Fliigen
aus fritherer Zeit, namentlich aus Holland und RuBland, unbestimmt ist.
Nun sind aber die Angaben iiber Fliige von Libellula depressa meist wenig
verbiirgt. Der Flug in Ostfriesland 1831 wird von ALTUM nach einer alten
Quelle berichtet, der Flug Halle 1839 wird von WEISSENBORN der L. qua-
drimaculata zugeschrieben, wihrend der Flug Weimar 1816 nach KEFER-
STEIN 1817 wohl ebenfalls von dieser Art gebildet wurde. Es diirfte daher
die Vermutung gerechtfertigt sein, daf alle auf L. depressa beziiglichen
Angaben auf Irrtum beruhen und simtliche von der Gattung Libellula
gemeldeten Fliige L. guadrimaculata betreffen.

f) Libellenziige im Gebiet der belgisch-friesischen Nordseekiiste.
Einer der genauest bekannten und erforschten Libellenziige ist die be-

rithmte Wanderung, die
am 5. Juni 1900 durch
ganz Zentralbelgien und
vom 10.—I2. Juni an der
belgisch - hollindischen
Kiiste stattgefunden hat.
Die wichtigsten Angaben
finden wir bei LANKASTER
1900; auflerdem weitere
Literatur: ACLOQUE 1901,
McLacHLAN 1900, FoN-
TAINE 1902, KARSCH 1900.
Am 15. Juni 1900 erschie-
nen morgens ab 7—q Uhr
plétzlich iber einem Ge-
biet von mindestens
10000 gkm an zahlreichen
voneinander bis 150 km
entfernt liegenden Punk-
ten grofe Libellenschwar-
me. Die Karte Abb. 14
gibt einen Begriff von dem

Umfang der Erscheinung.

Abb. 14. Die Wanderfliige von Libellula guadrimaculata an- Es scheint sich um drei
fangs Juni 1goo in Belgien. Die Ziffern bedeuten die Tages-
stunden am 5. Juni, in denen die Libellen an den einzelnen HauptkOIOnnen zu han-

Orten wanderten. Die Zahlen an den Kiistenorten bedeuten 1
das Datum des Fluges. (Nach Angaben von LANKASTER 1g00.) deln, von denen die erste

das Gebiet Antwerpen—
Stidosten von Seeland, die zweite die Provinz Liittich, Brabant—Nord-
ostflandern, die dritte die Borinage bestrichen hat. Die allgemeine Flug-
richtung war iiberall nach Nordwesten, gegen den mit einer Stdrke von
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4—s5 sec/m wehenden Nordwestwind. Bei Ath soll der Zug 11 km breit
und 30 km lang gewesen sein (FONTAINE 190z) und die Libellen flogen
gegen starken Nordwind 31/, Stunde lang. Thre Geschwindigkeit be-
trug etwa 18 km pro Stunde. Ihre Dichte war verschieden. Bei Uccle
wurden bis zwolf immer gleichzeitig gesehen, bei Antwerpen sollen sie
sehr gedringt geflogen sein. Anscheinend flogen sie auf die Nordsee
hinaus.

Zwischen dem 10. und 12. Juni erschienen sie dann wieder in groBen
Scharen an vielen Orten der belgischen und hollandischen Kiiste, diesmal
vom Meere her in siiddstlicher Richtung gegen einen SO-OSO-Wind von
4 sec/m fliegend (siehe Abb. 14). Es handelte sich durchwegs um frisch
geschliipfte Tiere.

Uber die Herkunft der Libellenschwirme liegen keine Beobachtungen
vor. LANKASTER ist der Ansicht, daB sie aus dem Osten in groer Héhe
herangeflogen kamen und sich zwischen 7 und g Uhr morgens auf die Erde
herablieBen. Dafiir sollte sprechen 1. daB morgens in den Ostprovinzen
Ostwind geweht hatte, 2. daB sie in Spa frithmorgens als Wolke erschienen
sind. Dagegen spriche, daB aus Deutschland keinerlei Daten {iiber
Libellenschwirme bekannt geworden sind.

Diese Ansicht LANKASTERs 148t sich mit einem Blick auf die Karte
ohne weiteres widerlegen. Die Libellen erschienen am Morgen des 5. Juni
gleichzeitig an so weit voneinander gelegenen Orten, daB ein einheitlicher
Herd nicht angenommen werden kann. Vielmehr scheinen sich gleich-
zeitig an vielen Stellen im Lande groBe Libellenschwidrme gebildet zu
haben. Eine Erklirung finden wir in den klimatischen Bedingungen des
Friihlings 1900. Die kalte und trockene Witterung im April und Mai hatte
das Schliipfen hinausgezégert, die plotzlich einsetzende Warme anfangs
Juni hatte ein Massenschliipfen zur Folge. ’

Dagegen scheint die Herkunft der vom 10.—712. Juni fliegenden
Schwirme klar zu sein. Es diirfte sich um dieselben Tiere handeln, die
am 5. Juni aufs Meer hinausgeflogen sind. Es fehlt zwar jede Angabe
dariiber, wo die Libellen sich vom 6.—¢. VI. aufgehalten haben. Einen
Hinweis gewinnen wir vielleicht in der Angabe Lucas’ (1900), wonach
am T10. Juni bei Margate an der Themsemiindung Libellenschwirme auf-
getreten sind.

Aus Holland werden zahlreiche Libellenziige gemeldet. Wohl das
groBte AusmalB hat der Flug angenommen, der zwischen dem 31. Mai
und Ende Juli 1855 in ganz Holland stattgefunden hat (vAN BEMMELEN
1857 u. MULDER 1855). Aus den von VAN BEMMELEN zusammengestell-
ten Angaben ist es unmoglich, irgendein System in den Fliigen zu er-
kennen. Ebensowenig ist eine deutliche Beziehung zwischen Flug- und
Windrichtung festzustellen. Es scheint, daB sich Ende Mai an verschie-
denen Stellen im Lande Libellenschwirme gebildet haben, die dann zwei
Monate lang herumzogen. Libellenziige scheinen, wie die Tabelle S. 54
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zeigt, in Holland oft vorzukommen. Bei Blokzijl am Zuidersee sollen sie
alljahrlich stattfinden (nach vAN BEMMELEN).

Im Gebiete der deutschen friesischen Kiiste haben vom 1.—3. Juni
1897 groBe Libellenziige stattgefunden (VIEWEG 1897 u. WAGNER 1897
sowie ann. 1897). Es werden Fliige von der Ems- bis Elbmiindung ge-
meldet, namentlich von Emden, den Dittmarschen und Hamburg. Die
Libellen flogen nach SO oder OSO, gegen den Wind.

Von besonderem Interesse sind Angaben GATKEs 1891 iiber das regel-
miBige Erscheinen von Libellula quadrimaculata iber Helgoland aus fol-
genden drei Griinden: 1. liegt ein strenger Beweis vor, daf die Libellen
mindestens iiber eine Strecke von etwa 60 km, aber wahrscheinlich {iber
eine bedeutend weitere, inununterbrochenem Fluge gewandert sein miissen;
2. ist besonders hervorgehoben, daB die Libellen einzeln, nicht in Scharen
fliegen ; 3. wird eine Abhingigkeit der Wanderungen von bestimmten atmo-
spharischen Verhiltnissen vermutet, die einen Parallelfall darstellt zu
den vielzitierten ,,Dragonfly’s-storms‘ in Argentinien vor Ausbruch eines
Regensturms. Die anschauliche Schilderung GATKEs folgt hier im Wortlaut :

,,Eine weitere, hochst eigentiimliche, mit Gewittern in Verbindung ste-
hende Erscheinung bildet das zeitweilige Auftreten der groBen Libelle, Li-
bellula quadripunciata. Wenn an heiffen Sommertagen Gewitterwolken sich
am Horizont auftiirmen, und, wie in schonen Formen hoch aufgebaute
Schneeberge in den blauen Ather ragen, so treffen wihrend der schwiilen,
windstillen Stunden, die der Katastrophe vorangehen, regelméfig und plétz-
lich unzihlbare Massen dieser Netzfliigler hier ein. Man sieht nicht, woher
sie kommen, auch erscheinen sie nicht in Schwirmen oder Gesellschaften,
sondern es muf dies einzeln und zerstreut geschehen, jedenfalls aber in sehr
schneller Aufeinanderfolge, denn nach kurzer Zeit sind die von der Sonne
beschienenen Felswinde, Gebidude, Ziune, sowie alle diirren Zweige von
ihnen besetzt. Es ist dabei nicht nétig, dal sich ein solches Gewitter {iber
Helgoland oder in dessen unmittelbarer Nahe entlade, sondern nur, daf3 das-
selbe, wie oben beschrieben, sich vom Horizont bis etwa zweil Drittel zum
Zenith erhebe. Ebenso unmerklich, wie sie gekommen, verschwinden die
Tiere wieder, so daBl oft der nichste Morgen kaum ein oder das andere
Exemplar aufzuweisen hat. Ob dieselben westwiarts weiter ziehen, ist nicht
zu sagen, wahrscheinlich ist dies der Fall, denn hier bleiben sie jedenfalls

nicht, sonst wiirde man dieselben, nach einem schweren Gewitterregen etwa,
tot herumliegen sehen.‘

) Libellenziige durch Mitteldeutschland. 1816. Nach KEFERSTEIN
(1817) haben in der zweiten Junihilfte 1816 grofle Libellenziige der Li-
bellula quadrimaculata durch Mitteldeutschland stattgefunden. Am
13. Juni flogen Libellenschwirme 2 Stunden lang iiber Dresden in siid-
westlicher Richtung, am 29. Juni erschienen sie bei Gotha. Ferner wer-
den Libellenwanderungen aus der zweiten Junihilfte aus Braunschweig,
Aschersleben, Magdeburg und Halberstadt gemeldet. Nach WEISSEN-
BORN (1839) hat am 28. Juni 1816 bei Weimar eine Wanderung der L¢-
bellula depressa stattgefunden. Es ist auffallend, daB genau zur selben
Zeit beide Arten gewandert sein sollen.
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1839. WEISSENBORN (1839) berichtet iiber zahlreiche Libellenziige,
die Ende Mai 1839 zur Beobachtung kamen. Am 30. und 31. Mai 1839
passierten ungeheure wolkengleiche Schwirme der Libellula depréssa iiber
Weimar. Die allgemeine Zugrichtung war SSW->NNO. Ebenfalls am 30.
und 31. Mai flogen groBe Schwirme von Libellula quadrimaculata in der
Gegend von Halle. Die ersten Schwirme am Nachmittag des 30. Mai
kamen unmittelbar vor einem Gewitter an. Sie flogen von Norden nach
Siiden. Ebenfalls am 30. und 31. Mai wurde eine Libellenwanderung von
Ost nach West bei Eisenach gesehen, am 1. Juni flogen ,,wolkengleiche‘*
Schwirme bei Géttingen. Auch in der Umgebung von Leipzig, Alsleben
und Aschersleben wurde Libellenwanderung beobachtet. Ein Libellen-
zug gegen Norden, der vielleicht von einer anderen Art gebildet wurde,
wird vom 14. Juni aus Calais gemeldet. Bemerkenswert ist der Hinweis,
daf die Libellen in ihrem Fluge dem Lauf der Fliisse folgten.

Die Libellenziige 1839 haben sich also iiber ein groBes Areal erstreckt.
Aus den Angaben ist nicht sichtbar, ob es sich um Fliige iiber grofe
Distanzen handelte, oder ob an vielen Stellen gleichzeitie wandernde
Schwirme entstanden sind. Der Umstand, daB an denselben Tagen die
Schwirme gleichzeitig bei Weimar, Halle und Eisenach, also an etwa
150 km voneinander entfernten Ortlichkeiten aufgetreten sind, 148t die
letztere Annahme wahrscheinlicher erscheinen. Auflerdem spricht auch
die beobachtete Zugrichtung gegen den Zusammenhang dieser Schwirme.
WEISSENBORN bemerkt mit Recht, daB3 die besonderen meteorologischen
Verhiltnisse im Friihling 1839 die Bedingungen fiir das Entstehen der
Libellenschwirme abgegeben haben miiften. Vom 1. bis zum 21. Maireg-
nete es unaufhérlich und es waren groBe Uberschwemmungen. Dadurch
wurden viele Puppen aus tiefem in seichtes Wasser geschwemmt. Das
heiBle Wetter vom 21. bis zum 29. Mai brachte sie schnell zum Schliipfen.
Ebenso sollen die zahlreichen Gewitter zu dieser Zeit die schnelle Ent-
wicklung begiinstigt haben (?). Wie meteorologische Verhiltnisse tatsich-
lich eine Massenvermehrung veranlassen konnen, soll spiter im Zusam-
menhang ausgefiihrt werden. Auffallig ist noch, daf3 die Schwarme bald
aus Libellula depressa, bald aus L. guadrimaculata bestanden haben sollen.

1881. Wiederum Ende Mai 1881 wurden weite Strecken von Mittel-
deutschland von Libellenscharen durchzogen. Alle von diesem Flug be-
kannten Angaben hat Brastus (1883) gesammelt. Am 25. Mai erschien
ein Libellenschwarm bei Magdeburg. Am 28. Mai wurde eine Libellen-
wanderung gegen Norden in Dresden beobachtet. Am 29. Mai fand starke
Libellenwanderung von Ost nach West in Loschwitz bei Dresden statt.
Der Bericht eines Augenzeugen iiber diesen Zug ist auf S. 48 zu finden.
Auch zwischen Leipzig und Halle wurden Wanderziige beobachtet. Am
30. und 31. Mai zogen sie in groBer Héhe, so dal nicht zu unterscheiden
war, ob es sich um Heuschrecken oder Libellen handelte, iiber Braun-
schweig nach Norden. Am 31. Mai und 1. Juni wurden Ziige von SO nach
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NW bei Gandersheim beobachtet. ,,War die Luft ruhig, so schwebten
sie, leichten Wolken dhnlich, hoch in der Luft; kam Wind, so senkten sie
sich bis in die Nihe des Erdbodens, ohne sich viel in ihrem Fluge stéren
zu lassen.” Die am 28. Mai iiber Dresden erfolgten Ziige wurden auch von
WEIDINGER (1881) verzeichnet.

In Braunschweig handelt es sich offenbar um verschiedene Ziige.
Brasius ist der Ansicht, daB ,,die durch das Kdénigreich und die Provinz
Sachsen und durch Anhalt gezogenen Schwirme sich ungefdhr bei oder
vor Magdeburg geteilt haben, und zwar in der Art, daB der eine groBe
Teil von dort mehr nach Norden (Westfalen) weitergewandert ist, wih-
rend ein kleiner Teil {iber Braunschweig und Vechelde in der Richtung
auf Celle ins Hannoversche rechts abgeschwenkt ist. Diese Ansicht der
ortlichen Trennung und Spaltung der Ziige ist dadurch noch bestitigt
worden, daB am Harz, also siidlicher und doch in derselben Breite wie
Gandersheim, groBe Schwirme der vierfleckigen Libelle vorbeipassiert
waren und am folgenden Tage aus Holzminden die Nachricht kam, daB3
groBe Schwirme auch dort beobachtet seien’’. Der Autor hilt fiir mog-
lich, daB die Schwirme von Dresden, Braunschweig, Gandersheim und
Holzminden identisch sind. ,,Da Dresden und Holzminden ungefihr
42 geogr. Meilen (312 km) voneinander entfernt liegen und Gandersheim
nur wenige Meilen §stlich dieser Stadt, so kann man daraus unter An-
nahme der Identitit der Schwirme berechnen, da3 die Libellen an drei
aufeinander folgenden Tagen etwa 40—45 geogr. Meilen (iiber 300 km)
zu durchwandern vermégen. Wenn die nach Norden (Braunschweig,
Vechelde und von da in nérdlicher Richtung) abgeschwenkten Ziige
gleichfalls mit den ersten Dresdner Schwirmen zu identifizieren sind,
so miissen diese eine Strecke von etwa 38 geogr. Meilen in zwei Tagen
zuriickgelegt haben.” Nach allen Berichten von anderen Libellenziigen
erscheint es unwahrscheinlich, daf3 die Libellen 1881 so weite Distanzen
durchflogen haben, vielmehr wird wohl auch hier anzunehmen sein, da
dieselbe meteorologische Ursache an vielen Orten gleichzeitig die Libel-
lenwanderung ausgeltst hat. Ein Beweis hierfiir ist darin zu sehen, daB
am 30. Mai Libellenschwirme nicht nur bei Braunschweig, sondern auch
etwa 150 km weiter westlich {iber Bielefeld aufgetreten sind (LANDWEHR
1881) und dafBl am gleichen und auch am darauffolgenden Tage mehrere
grofle Libellenschwirme im unteren Neilletal in Oberschlesien erschienen
sind (GAUCKLER 1881). Die Entfernung NeiBetal-Bielefeld betrigt etwa
650 km Luftlinie.

In Oberschlesien fanden zwischen dem 15. und 19. Mai 1925 grofe
Libellenziige statt im Umkreis von etwa 50 km von Troppau statt (KoH-
LER 1925 u. KEILHOLZ 1925). Sie wurden beobachtet in Troppau,
Schwansdorf, Jigersdorf, GroB-Herrlitz, Bischoffskoppe, Wiirbental,
Karlsbrunn, Neu-Ebersdorf, Weidenau, Witkowitz, Ostrau, Jablunken,
Freiberg, Frankstadt, Katscher, Leobschiitz und in den Kreisen Neu-
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markt, Nimptsch, Reichenbach, Schénau. In Troppau flogen am 15.
einige Tiere, am 16. nachmittags war bereits ein Zug formiert. Am 17,
zog der Hauptschwarm vorbei. ,,Von etwa g Uhr morgens angefangen
ziehen sie in ununterbrochener Folge, Insekt neben Insekt, zu Tausenden
und Abertausenden, in der Richtung des Meridians unaufhérlich bis gegen
Abend dem rauhen Norden zu.” Am 18. und 19. nahm die Zahl der Tiere
stindig ab, Die allgemeine Zugrichtung war gegen Norden, die Wind-
richtung war NNW-N-NNO. Erst vom 18. Mai ab drehte der Wind nach
Osten. Der Zug erfolgte also gegen den Wind. KOHLER 1925 schreibt
zusammenfassend iiber vermutliche Herkunft und. Weg der Schwirme;
,In der Zeit vom 15.—19. Mai 1925 erheben sich Tausende und Aber-
tausende der vierfleckigen Wasserjungfer aus den Niederungen der Waag
in der Slowakei innerhalb des Karpathenbogens, iiberstiegen trotz Gegen-
wind das nordlich vorliegende Karpathengebirge und ergieBen sich in
endlosen Scharen, wolkengleich, in die nordwestlich gelegenen .schlesi-
schen Gebiete .. ."

0) Libellenziige im Gebiete der Ostsee. Libellenwanderungen an der
baltischen, Kiiste. Aus dem Gebiete der baltischen Kiiste von Danzig bis
Leningrad werden zahlreiche ILibellenziige gemeldet (siche Tab. S. 54
und Karte S. 55).

Nach HARTERT (WILLIAMS 1929) sollen Libellenziige bei Pillau sehr
hiufig sein. Eine besondere Bedeutung hat der von HAGEN (1861) von
Kénigsberg gemeldete Zug dadurch, daB hier eine Libellenwanderung
von ihrem Ursprung an verfolgt ist. Der Flug erfolgte mit dem Winde.
HaGEN ging dem Ursprung des Zuges nach und fand, ,,daBl alle Tiere
frisch ausgeschliipft zu sein schienen. Der eigentiimliche Glanz der Fliigel
bei Libellen, die noch nicht lange die Nymphenhiille verlassen haben,
1aBt dies unschwer erkennen. Je weiter ich dem Zuge entgegenfuhr, je
jiinger waren offenbar die Tiere, bis ich nach Dewau kam und in dem
dortigen Teich die Quelle des Zuges entdeckte. Die Fiarbung der Tiere
und die Konsistenz ihrer Fliigel bewies, daB3 sie nur am selben Morgen
ihre Verwandlung iiberstanden haben konnten. Auf dem Teiche selbst
oder am jenseitigen Ufer war keine Libelle zu sehen. Der Zug nahm
zweifellos aus dem Teiche selbst und zwar am diesseitigen Ufer seinen
Ursprung und bestand aus Tieren, die nicht lange vergeblich Nahrung
gesucht hatten und dadurch zum Auswandern gezwungen waren‘‘.

Von einem Zuge, der 1872 oder 1873 bei Wernsdorf im Siiden des
Frischen Haffs beobachtet wurde, bemerkt KuwerT (1873), daB die Tiere
gegen sehr starken Wind zogen.

Libellenziige in Finnland. Von einigen groBen Libellenwanderungen
iiber die zoologische Station bei Tvirminne in Finnland berichtet FEDER-
LEY (1908). Am 12. VI. 1906 flog ein Zug von 10.30—14.30 Uhr von West
nach Ost dicht an der Kiiste entlang. Dabei handelte es sich um frisch
geschliipfte Tiere. Es herrschte schwacher Siidostwind. Am 16. Juni 1906
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fand wiederum ein Zug von West nach Ost gegen den Wind statt, wieder-
um waren es frisch geschlipite Tiere. Am 13. VII. 1907 war eine Wan-
derung frisch geschliipfter Tiere nach Osten bei Windstille. Der Sommer
war kalt gewesen, erst einige Tage vor dem Fluge wurde es warm. Am
15. VII. war wieder ein Zug {risch geschliipfter Tiere gegen den Wind
nach Osten. FEDERLEY zieht aus seinen Untersuchungen folgende all-
gemeine Schliisse: 1. Die Wanderungen geschehen immer zur Zeit der
groBten Frequenz der Tiere. 1907 waren die Wanderungen einen Monat
spater als 1906, da die Mitteltemperatur des Mai 1906 die des Mai 1907
um 5,1° iberstieg. 2. Die Wanderungen geschehen immer bei Tempera-
tur- und Luftdruckmaximen.

In den Zigen fanden sich vereinzelte Aeschna spez. und Sympetrum
flaveolum.

Der grofle Libellenaug durch Siidschweden Ende Juni 1883. Vom
24.—27. V1. 1883 fand eine groBe Libellenwanderung iiber Malmé statt.
(NewTtoN 1883.) Die Daten sind:

24. VI. nachmittags, 1/, Stunde.

25. VI., 1 Stunde lang. .

26. V1., 7.30—20 Uhr, den ganzen Tag. Von WNW-—>0SO.

27. V1. mittags, flogen nach OSO in sehr reduzierter Zahl.

Dieser Zug wurde in Siid- und Zentralschweden sowie in Dinemark
beobachtet.

" &) Libellenziige in Osteuropa. Aus Osteuropa sind zahlreiche Libellen-
zlige gemeldet. Wohl den gréBten Umfang aller bisher beobachteten
Libellenfliige nahmen die Wanderungen iiber einen groBen Teil von RuB-
land und Polen im Friihling 1914 ein (BARTENEF 1918/19, ADELUNG 1914,
Korosor 1916, AVERIN 1915). Die Daten und Orte der Flige sind auf
der Tabelle S. 54 zusammengestellt. Uber den Umfang der Erscheinung
unterrichtet am besten eine von BARTENEF zusammengestellte Karte
(Abb. 15). Hier sind allerdings die Fliige in Polen nicht eingezeichnet.
AuBerdem geht aus dieser Zusammenstellung ohne weiteres hervor, dal
die Libellenfliige damals iiber sehr viel groBeren Gebieten Rufllands statt-
gefunden haben miisssen. Denn die bekannten Meldungen beziehen sich
samtlich auf die Umgebung der grofen Stadte Leningrad, Moskau, Ja-
roslaw, Tula, Kiew und Charkow. Es ist natiirlich sehr unwahrschein-
lich, daB die Libellen zufillig nur in den Gegenden gewandert haben, in
denen wissenschaftlich geschulte Beobachter ansissig waren. Hieraus ist
zu schlieBen, daB ein groBer Teil des europdischen Rufllands und Sibiriens
damals von Libellenwanderungen iiberzogen wurde. Nach BARTENEF®
reichte das Areal des Fluges bis weit nach Sibirien hinein bis ins Gou-
vernement Tobolsk und die Gegend von Akmolinsk (siidlich Omsk),

! BARTENEF bereitet (nach freundlicher brieflicher Mitteilung) eine ,,Zu-
sammenfassende Untersuchung iiber die Libellenwanderungen in RuBland
im Jahre 1914 vor.
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auBerdem bis zum Schwarzen Meer. Aus einer zusammenfassenden Dar-
stellung BARTENEFs seien hier einige Ergebnisse angefithrt*: Die Ziige be-
standen tiberall wahrscheinlich fast ausschlieBlich aus L. quadrimaculata,
doch waren stellenweise folgende andere Arten untermischt, die wohl als
,,sekundire* Wanderer (S. 191) aufzufassen sind: Aeschna grandis, Sym-
petrum  spez., Leucorhina '
pectoralis, Leuc. rubicunda,
Aeschna juncea, Somatochlora
wmetallica, Cordulia aenea,
Libellula depressa. Es be-
stand sicher kein allgemeiner
Herd, sondern wohl mehrere
getrennte in Finnland, in
Polen und in SiidruBland. Es
handelte sich durchwegs um
frischgeschliipfte Tiere. Eine
Beziehung zwischen Flug-
und Windrichtung konnte
nicht festgestellt werden. Die
Flugrichtung soll, bei wech-
selnden Winden, vielfach
wihrend der ganzen Dauer
der Wanderungen an einem

Orte sehr konstant gewesen

sein. Sie flogen selten bei APb- s Die Xaﬁ‘i;’ézielglo;rﬁffrfg‘i‘; I{".”’””’”“”Z‘”"
Temperaturen unter 159, das (Nach BARTENEF 1919, umgezeichnet.)
Minimum betrug 13,9°. Die

Flugrichtung war vielleicht bestimmt vom Barometerdruck. Sie wander-
ten von Orten hohen zu solchen niederen Druckes. Die Entstehung der
Wanderungen konnte nicht auf bestimmte Klimakonstellationen zuriick-
gefilhrt werden (BARTENEF). Das Wetter war im Friihling 1914 nicht
iiberall einheitlich. Die Wanderungen haben manchmal an nahe von-
einander gelegenen Orten zu verschiedenen Zeiten stattgefunden.

b) Wanderungen anderer Vertreter der Libellulidae.

Sympetrum fonscolumbit SELYS. Lucas berichtet iiber einen Wander-
zug dieser Art im Sommer 1902 bei Ghenitshesk am Asovschen Meer.
ScHMIDT (1922) schreibt iiber diese Art: ,,Mediterran, mit Ausstrahlungen
bis Stidafrika und Indien, in Mitteleuropa nordlich bis Schottland, Meck-
lenburg, meist Wanderer, im Bodenseegebiet regelmiBig vorkommend
und vielleicht seBhaft; hier konnten die in Deutschland anderwirts be-
obachteten Tiere sich entwickelt haben (?).” In England wurden sehr
selten einzelne Exemplare gefangen. Jedoch zwischen dem 18. und 19.
VI. 1892 fing' BrigGs (1893) zwischen Cobham und Ripley, Surrey 17
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Exemplare, lauiter Mannchen, Er nimmt an, da8 sie aus einem eingewan-
derten Schwarme stammten und schlieBt aus dem frithen Datum ihres
Auftretens, daB sie vielleicht von Nordafrika aus einwanderten.

Sympetrum flaveolum L. erscheint nach LucaAs (1900 u. 1927) und TUTT
(x902) in England nur als Wanderer. 1871 war eine groBe Einwanderung
im Bezirk von London und McLacuLAN (1883) sah sogar Schwirme in
der innersten Stadt am ,,Strand”. 1898 war wieder eine kleine Einwan-
derung in England, die nach den Orten, an denen Exemplare gesichtet
worden waren, iiber die Nordsee erfolgt sein muB3 (Lucas 1900). End-
lich berichtet Lucas (1927) aus dem Jahre 1926 von einer erneuten Ein-
wanderung in England. Es wurden zwischen dem 21. Juli und 12. Sep-
tember an zehn verschiedenen Orten Exemplare gesehen, meist Mann-
chen. '

Sympetrum sanguinewm MULL. Lucas (1900).berichtet iiber diese Art:
,,Perhaps this species sometimes visit us from the Continent and possible
1898 may have witnessed such an immigration on a smale scale with
S, flaveolum."

Sympetrum meridionale SELYS. LICHTENSTEIN u. GRASSE (1922) be-
obachteten einen Wanderzug bei Carnon (Hérault) am Mittelmeer am
8. X. 1921. Im wandernden Schwarm fanden sich auch einige Aeschna
mixta LATR. Die Wanderung nahm ihren Ausgang 3 km nérdlich der
Kiiste an SiiBwassertiimpeln. Dort kopulierten die Tiere, flogen dann
einzeln auf die Kiiste zu und formierten sich erst dort zu dem charakte-
ristischen Zug. Sie flogen nach OSO, gegen den mit 5 m/sec wehenden
0SO-Wind. Der Zug war etwa 1oom breit und einige ,,dizaines de kilo-
métres lang. Sie flogen mit einer Geschwindigkeit von etwa 1o Std /km
etwa 20—50 m hoch iiber dem Boden. Die Tiere kopulierten dauernd in
der Luft und auf dem Boden,

,,Dans le cas étudié par nous, il est incontestable, que plusieurs fac-
teurs entrent en jeu: tout d’abord I’état d’accouplement, qui parait avoir
un influence prépondérante; en second lieu le voisinage de la mer qui
semble provoquer une attraction sur les couples quittant les eaux dou-
ces; ensuite un complex météreologique: brume, vent, éclairement, diffi-
cile 4 analyser surtout au cours d’une observation isolée. Uber die von
Ris vermutete alljihrlich stattfindende Einwanderung von S. meridio-
nale in den Schweizer Alpen siehe unter Sympetrum striolatum. Einen
aus Fliegen, Schmetterlingen und einer Sympetrum-Art, wahrscheinlich
meridionale gemischten Wanderzug beobachtete PreLL (1925) (vgl.
S. 160)1.

Sympetrum striolatum CHARP, CODINA (19I0) beobachtete am 19. X.
1910 bei Mongat an der spanischen Kiiste einen Wanderzug. Die Libellen

* Anmerkung bei der Korrektur: Eine von Grasst (1932) eingehend
beschriebene Wanderung von Sympetrum meridionale in der Charente
inférieure (Aug.-Sept. 1927) konnte nicht mehr berticksichtigt werden.
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flogen lidngs der Kiiste zwischen Meer und Bergen von NW nach S, gegen
den SO-Wind. TARNUZZER (1922) berichtet von Wanderziigen von S.
striolatum in den Schweizer Alpen 1920 und 1921. Am 2. X. 1920 fand
eine Wanderung bei Chur statt. Am 12. VII. 1921 zog ein 20—30 m brei-
ter Wanderzug wie dichtes Schneegestéber nachmittags von 4—6 Uhr
durch das Oberengadiner Tal von Maloja tiber St. Moritz talabwirts. Am
30. VII. 1921 sah man im Pritigau ,,hoch in der Luft einen Libellenzug,
der von einzeln oder in Gruppen ziehenden Individuen an sich zu
schneegesttberartigen Wolken verdichtete und unaufhaltsam taleinwérts
strebte. In diesem letzteren Falle wurde die Art nicht bestimmt.

Uber das Vorkommen der beiden Sympetrum-Arten striolatum und
meridionale in der Schweiz hat Ris (1922) einige Daten zusammengestellt.
Im August 1925 traf er im Oberengadin beide Arten sehr zahlreich an.
HaNDscHIN beobachtete im Juli und August 1916 zahlreiche S. meridio-
nale auf Schweizer Gletschern. Beide Arten sind im Larvenzustande
Warmwassertiere und gehdren der Mediterranfauna an. Sie treten in der
Schweiz nur sporadisch auf, siriolatum weiter nach Norden gehend. Sein
SchluB ist: ,,GroBe Teile der Schweizer Alpen werden in vielen Jahr-
gangen von Gruppen oder Scharen unserer beiden Arten bevoélkert, die
daselbst nicht entstanden sind, sich daselbst nicht fortpflanzen, vielmehr
nach einer Ubersommerungsperiode entweder an ihre Ursprungsstitte
zuriickkehren oder dann in anderer Richtung zur Fortpflanzung das Tief-
land aufsuchen diirften. Fiir die Tiere im Oberengadin ist die wahrschein-
lichste Ursprungsstitte die Sumpfniederung am Comersee. TARNUZZERs
Churer Wanderzug im Oktober 1920 diirfte eher den Flichen des Rhein-
tals zwischen Ragaz und dem Bodensee entsprungen sein‘.

Sympetrum danae SULZ. SCHNEIDER (1910) beobachtete bei Riga am
23. IX. 1909 um 5 Uhr nachmittags bei Einbruch der Ddmmerung einen
Wanderzug, der von Norden nach Siiden verlief. Es handelte sich wahr-
scheinlich um S. danae. Uber einen von EIMER (1882) beobachteten ge-
mischten Wanderzug von einigen Fliegenarten und Sympetrum danae
siehe S. 158.

Pantala flavescens FaB. Obwohl vielfach die weite Verbreitung dieser
Art in den Tropen mit ihren Wanderungen in Beziehung gesetzt wird, so
existieren in der Literatur nur wenige verbiirgte Beobachtungen hieriiber.
Nach McLacuLan (1896) erschienen am 11. IV. 1896 nachts 11 Uhr bei
starkem Regen im Indischen Ozean zahlreiche Exemplare dieser Art auf
einem Dampfer. Die Entfernung zu dem nichsten Land betrug 290 Mei-
len zu den Keeling-Inseln und goo Meilen zum Australischen Festlande.
Besonders bemerkenswert ist, daf3 diese Wanderung nachts und bei star-
kem Regen stattfand. Damit ist eine tatsidchliche Unterlage gegeben fiir
die Verbreitungsfihigkeit dieser Art durch Wanderungen. Eine Be-
obachtung dhnlicher Art wurde von Woop-JoNEs (19r0) auf den Co-
cos-Keeling-Inseln im Indischen Ozean gemacht. Die Entfernung zum

Ergebnisse der Biologie IX. 5
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nichsten Festlande (Sumatra-Java) betrigt gegen 1200 km. Dort er-
schienen 6fters, besonders nach Nordwinden, Tausende von Libellen. Da
sich auf den Inseln nirgends offenes SiiBwasser findet, kénnen sie sich auf
den Inseln nicht fortpflanzen, sondern wandern immer von neuem ein.
Den Hauptkontingent stellte Pantala flavescens, auBerdem wurde auch
Tramea rosenbergii und Anax guttatus festgestellt. Pantala flavescens war
z.B. im April und Mai 1906 auf den Inseln sehr hiufig, die anderen beiden
genannten Arten wurden ebenfalls im Mai 1906 dort festgestelit. Woon-
JoxNEs nimmt an, daBl unzihlige Libellen ziellos auf den Indischen Ozean
hinauswandern und dort umkommen. Diese Wanderungen sollen nicht
mit Winden zusammenhingen, denn er sah vielfach auf See auf der
Strecke Singapore —Thursday-Inseln und Java—Cocosinseln Libellen
bei vélliger Windstille fliegen.

WILL1AMS (1929) berichtet iber einen Wanderzug von Pantala flaves-
cens, der im Nordostbezirk von Siidwestafrika stattfand.

Tholymis tillarga FaB. wurde von McLACHLAN (1872/73) im April
und Mai 1856 in der chinesischen See wandernd beobachtet. Diese Art
ist ebenfalls in weiten Teilen der tropischen Welt verbreitet und die Wan-
derungen bieten eine gute Erklirung ihrer Verbreitung.

Hemicordulia tau SELYS soll nach TILLYARD (1917) in Australien viel-
fach wandern: ,,. .. occasionally swarms in like manner, and appears to
travel a long distance, though not yet recorded at sea. It has, however
recently colonized Tasmania, across a strait two hundred miles wide!*

5. Wanderungen verschiedener meist unbestimmter Arten
in auBlereuropiischen Liandern.

Agypten. Nach EimMER (1880 u. 1882) beobachtete KLUNZINGER im
Mairz 1875 in der dgyptischen Wiiste bei Koseir Ziige einer Aeschna-Art.
Die Libellen flogen bei Einbruch der Ddmmerung eine Stunde lang nach
Stiden oder Siidwesten. ,,Die Veranlassung war offenbar das Aufsuchen
eines Wassers, wahrscheinlich zum Zwecke der Eiablage in demselben.*

Nach WiLLiaMS (1929) erschienen im Mérz 1916 an der dgyptischen
Kiiste bei El Solloum Libellenschwirme, die von der See her landein-
wirts flogen. Sie kamen vielleicht iiber das Mittelmeer?

Nach WiLLiams (1924) beobachtete R. E. MOREAU am 15. IV. 1923
in der Wiiste siidwestlich von Alexandria Libellenziige. Sie flogen mit
dem Siidostwind und waren in solchen Mengen, daB der Beobachter ins
Haus fliichten muBte. ,, The insects were flying from a height of about
three feet above the ground to above the level of the one-story house,
say to a height of about 15 feet, and the whole width of the fligth was not
more than about 20 yards.” Die Dauer des Fluges war eine Stunde. Es
handelte sich um mehrere Arten, wahrscheinlich Anax parthenope und
Crocothemis evythraea. Sie kamen vielleicht von den 50 Meilen entfern-
ten Salzseen des Wadi Natrum oder noch weiter siidlich von der Birket
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Fayoum. Am Tage der Wanderung war es ungewd6hnlich heifl, Maximum
320 gegen 21°% am Vortage. Der Wind wehte nur an diesem Tage aus SO,
sonst regelmifBig aus N oder NNW. Diese klimatischen Daten sind sehr
wichtig, kénnen aber vorldufig nach dieser vereinzelten Beobachtung
uns noch keinen Aufschlu8 iiber die Entstehung dieser Wanderung geben.

Nordsudan. Aus Kareima berichtet WILLIAMS (1929) liber einige Wan-
derungen vom September 1927 und Juni 1928. Um Weihnachten 1928
flogen Libellenschwirme von SW nach NO. Es handelt sich wahrschein-
lich um Hemsanax ephippiger oder Pantala flavescens.

Ostafrika. Nach WiLL1aMS (1929) erfolgte Ende April 1928 bei Serere,
Teso District, Ostprovinz von Uganda, eine Libellenwanderung nach Siid-
osten. Am 31. XII. 1928 und 1. I. 1929 waren bei Kondora Irangi, Tan-
ganjika, nachmittags von 4—6 Uhr groBe Libellenfliige gegen Westen
bei Ostwind. Es handelte sich vielleicht um Pantala flavescens.

Baludschistan. Uber Quetta erfolgte im Herbst 1913 ein vierstiindiger
Flug von Norden nach Siiden. WILLIAMS (1929).

China. TurLoCH (1929) beobachtete, daB bei Hong-Kong an heillen
Tagen unmittelbar vor Monsunen sich Libellen in groBen Schwirmen zu-
sammenscharten. Er glaubt, daB Barometerschwankungen einen groBen
EinfluB auf die Wanderungen haben.

Nordamerika. TORREY (1880) berichtet, daBl am 2. VI. 1879 bei Wey-
mouth Mass. den ganzen Tag lang Libellen nach Westen zogen. Ebenso
erfolgten dort Wanderungen am 24. V. 1880.

Uber die groBen, aus Schmetterlingen und ILibellen gemischten Wan-
derziige, die an der Nordkiiste Nordamerikas regelmaBig im Herbst er-
folgen, siehe weiter S. 155. Es wurden dabei folgende Libellenarten fest-
gestellt: Anax junius, Libellula pulchella, Tramea lacerata, Aeschna ere-
mita, Eptaeschna heros, Libellula semifasciata, Celithemas elisa, Pachy-
diplax longipennis, Sympetrum rudicundulum.

Brit.-Honduras. Im August oder September 1893 fanden nach WiLLI-
AMS (1929) bei Punta Garda groBe Libellenziige statt.

Argentinien. HAYWARD (1927) berichtet von Villa Anna, Provinz
Santa Fé, daBl am 10. ITI. 1927 eine unbekannte Libelle bei Windstille
und leichtem Regen nach Norden zog.

Sarawak. Nach SHELFORD (19o3) erschien ein Libellenschwarm im
Januar an Bord eines Schiffes 50 Meilen westlich der Insel St. Pierre.

Brit.-Guiana. Anfangs August 1897 flog bei Berbice ein groBer Li-
bellenschwarm nach Nordosten. Es soll sich um eine Libellula spez. ge-
handelt haben (PATON 1920).

Ostasiatische Meeve. FRAUENFELD (1867) berichtet von zahlreichen
Libellen verschiedener Arten, die auf der ,,Novara'-Expedition auf den
Meeren Chinas und der Sundainseln angetroffen wurden.

5*
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6. Die Voraussetzungen fiir die Entstehung von Libellenwanderungen
(speziell von Libellula quadrimaculata).

Weitaus die meisten Wanderungen von Libellula quadrimaculaia fin-
den zwischen Mitte Mai und Mitte Juni statt; vom Monat Juli sind nur
sehr wenige Wanderungen bekannt, von spiter keine einzige mehr. Diese
Tatsache findet eine sehr einfache Erklarung: Es wandern ndmlich stets
nur vollig frisch geschliipfte Imagines. Dies wird von vielen Beobachtern

w" ausdriicklich hervorgehoben, z. B.
P L Brasius,. FEDERLEY, BARTENEF
- AT // ‘ma}\ und ist an dem eigentﬁmlich(len

L ~ Silberglanz der Fliigel sehr leicht
70"_: /la T /'%ﬁ festzustellen. In einem einzigen
R B e ',, ‘,j Falle, bei HaceN (1861), wurde

Abb. 16. Diagramm der Maximum- und Minimum- der Ursl')rung. €nes Zuges 1.1'1
temperaturen vom 2s. Mai bis 14.Juni in Belgien. einem Teiche, in dem gerade die

<> besicner die Tage, an denen Ll I;mogines  schliipften, nachge-
wiesen.

Wie ist nun zu erkliren, daf nur in seltenen Fillen die frisch ge-
schliipften Tiere in Schwidrmen wandern? Die Voraussetzung fiir die For-
mation eines Zuges ist offenbar die Anwesenheit sehr vieler Individuen,
die im selben Alter stehen, d. h. die gleichzeitig schliipfen. Die Erfiillung
dieser Voraussetzungen ist an eine ganz bestimmte Klimakonstellation
gebunden: Wenn im Frithjahr im April oder Mai lingere Zeit sehr kaltes
Wetter ist, wird das Schliipfen der Imagines hinausgeschoben. Tritt dann
plétzlich einige Tage lang sehr warme Witterung ein, so kommen gleich-
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Abb. 17. Diagramm der dreimaligen (81, 141, 20h) tiglichen Temperaturmessungen vom z1. Mai bis
3. Juni 1897 in Hamburg. Libellenwanderungen sind als Doppelpfeil angedeutet.

zeitig alle die Tiere zum Schlipfen, deren Metamorphose sich normaler-
weise iiber einen lingeren Zeitraum verteilt. Es findet dann ein gleich-
zeitiges Massenschliipfen statt, welches die Voraussetzung fiir die Bildung
von Wanderschwirmen darstellt. Die Richtigkeit dieser Ableitung kann
an einer Reihe von Beispielen erwiesen werden.

WEISSENBORN erklart die Libellenwanderungen bei Weimar am 30.
und 31. Mai 1839 folgendermaBen: Bis zum 21. Mai verursachten starke
Regen Uberschwemmungen, dadurch gelangten die Larven in seichtes
Wasser. Vom 2I.—29. Mai wurde es sehr heiB3, hierdurch wurde die
durch die Regenperiode aufgehaltene Metamorphose vollendet.

LANCASTER erwdhnt folgende Meinung eines anderen Autoren: April
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und Mai 1900 war in Belgien sehr kalt. Bei der ersten Hitze anfangs Juni
schliipften gleichzeitig sehr viele Tiere. Dies 148t sich sehr klar von einem
Klimadiagramm ablesen: Bis 1. Mai bewegten sich die Maximaltempera-
turen um 14°, dann erfolgte die Wanderung nach drei heiflen Tagen am
5. Mai und wiederum an ganz ausnahmsweise heiBlen Tagen vom I0. bis
12. Juni, wihrend vom 6.—9. Juni bei viel niedereren Temperaturen
keine Wanderung war (vgl. Abb. 16).

Die Wanderungen zwischen Ems- und Elbemiindung anfangs Juni
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Abb. 18. Diagramm der dreimaligen (71, 141, 21b) tiglichen Temperaturmessungen in Hangé (Finn-
land) vom 3.~—16. Juni 1906. Tage mit Libellenwanderungen sind mit Doppelpfeilen bezeichnet.

1897 fanden bei folgender Klimakonstellation statt: Vom 21.—29. Mai
bewegten sich die Temperaturen zwischen 10 und 18°, vom 30. Mai ab
plétzlich zwischen 19 und 24°. Nach drei warmen Tagen setzte dann die
Wanderung ein (vgl. Abb. 17).

Betreffs der Wanderungen in Finnland 1906 (FEDERLEY) kdnnen aus
einem Klimadiagramm (Abb. 18) folgende Schliisse gezogen werden: Bis
zum 6. Juni herrschte sehr kalte Witterung, dann stieg die Temperatur
plotzlich und konstant an und nach 5 Tagen setzte am 12. Juni eine Wan-
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Abb. 19. Diagramm der dreimaligen (71, 14b, 211) tiglichen Temperaturmessungen in Troppau vom
2,—18. Mai 1925. Libellenwanderunzen sind mit einem Doppelpfeil bezeichnet.

derung ein. Am 16. Juni fand wiederum eine Wanderung statt an einem
ganz besonders heiBlen Tage. (Dies kommt im Diagramm deshalb nicht
zum Ausdruck, weil an dem 20 km entfernten Orte Hangd, wo die Tem-
peraturmessungen ausgefithrt wurden, mittags durch ein Gewitter die
Temperaturen erniedrigt waren.)

Der Libellenflug in Troppau 1925 (KOHLER) ereignete sich unter
folgenden Klimaverhiltnissen: Nach kaltem Wetter anfangs Mai folgten
vom 6. Mai ab eine Reihe warmer Tage und nach 6 Tagen begann eine
Libellenwanderung vom 14.—18. Mai (Abb. 19).

Korosov (1916) beschreibt das Wetter, das zur Zeit der Libellenfliige
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in Polen bei Novaje Alexandrije im Juni 1914 geherrscht hat, folgender-
maflen: Bis 7. Juni herrschte schlechtes Wetter, starke Regen, Bewdl-
kung, hierdurch war das Schliipfen der Imagines verzogert worden. Am
8. und 9. Juni fand vormittags bei wolkenlosem Himmel Massenschliipfen
statt und am 10. setzte die Wanderung ein. Uber die Temperaturver-
hiltnisse in Leningrad siehe Abb. 20.
Alle bisher gebrachten Tatsachen bezogen sich auf Libellula quadri-
maculata. Die von EIMER beschriebene gemischte Wanderung von Syr-
phiden und Sympetrum scoticum im
" LA ' Engadin anfangs September 1880 fand
@] \\\/ Sing _\#@mq unter sehr &hnlichen Klimaverhilt-
W% % - hissen statt: Vom 15.—31. August
Abb. 20. Diagramm der Maximaltempera- herrschte triibes Wetter mit viel Regen,
turen in Leningrad vom 15.—3o0. Juni 1914-  yom 1 __4 September warmes sonniges

Die Wanderperiode von Libellen ist durch :
einen Doppelpfeil bezeichnet. Wetter, am 2. begann die Wanderung

(vgl. S. 159).

So 148t sich die oben entwickelte Theorie iiber die klimatischen Vor-
aussetzungen fiir das Entstehen von Libellenwanderungen in wenigstens
7 Fallen ganz exakt beweisen. Hier ist jedoch noch eine weitere Voraus-
setzung fiir den Eintritt von Wanderungen hervorzuheben: Libellen wan-
dern nur bei sehr warmen Temperaturen. Der Anstieg der Temperatur,
der nach kaltem Wetter zu einem Massenschliipfen fiihrt, ist aulerdem
eine notwendige Voraussetzung fiir die Wanderung selbst. Aus den Dia-
grammen (Abb. 16—20) ist sehr klar zu erkennen, daB die Wanderungen
immer an warmen Tagen stattfinden und bei Einsetzen von kaltem Wetter
sofort aufhéren (besonders klar zu sehen in Belgien 1900, Abb. 16, und
Leningrad 1914, Abb. 20). Besonders auffallend sind die Fille in Finn-
land 1906 (Abb. 18) und Belgien 1900 (Abb. 16), in denen Wanderungen
erneut nach einigen Tagen bei abnorm hohen Temperaturen wieder ein-
setzten (in Belgien bis 319). Es sind hier noch zwei weitere Beispiele
anzufithren von Wanderungen bei fir die Gegend und Jahreszeit un-
gewohnlicher Hitze: Finnland 1907, bis 279, Petersburg 1914, bis 26°
(Abb. 20).

Zusammenfassend 146t sich somit tiber die Voraussetzungen fiir den
Eintritt von Libellenwanderungen folgendes aussagen:

1. Es wandern nur frisch geschliipfte Tieve (ber L. quadvimaculata).

2. Wanderungen finden nur bei Temperaturmaximen stait.

3. Wanderungen geschehen nur nach einer vorausgegangenen Massen-
entwicklung.

4. Ein Massenschliipfen kommi so zustande, daf nach einer lingeven
Schlechtwetterperiode im Friihling, wihrvend dever das Schliipfen aufgehal-
ten war, plotzlich eine Reihe sehr warmer Tage die Larven schuell gleichzeitig
zum Schliipfen bringen.
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7. Die Beziehung der Flugrichtung zum Winde.

In Abb. 21 sind (nach einer Methode von WiLL1aMS, vgl. S. 201) alle
von Libellen in der Literatur vorliegenden Félle, in denen gleichzeitig
die Flugrichtung und die Windrichtung wihrend des Fluges angegeben
ist, eingetragen. Hieraus ergibt sich, daB von 23 Daten in der iiber-
wiegenden Mehrzahl der Fille, nimlich 15mal, die Libellen gegen den
Wind zogen, in 5 Fillen mit dem Wind und in nur 3 Fillen
in einer diagonalen Richtung. Damit ist eine klare Ab-
hiangigkeit der Flugrichtung von der Windrichtung fest-
gestellt: Die Libellen fliegen auf ihren Wanderziigen
meist gegen den Wind.

Noch deutlicher wird das Resultat, wenn wir den
Wert und die Zuverlissigkeit der einzelnen Beobach-
tungen aneinander abwigen. In allen eingehend beobach- %
teten Fillen, ndmlich bei LANCASTER (1900), CORNELIUS
(1862), KOHLER (1927), FEDERLEY (1908), zogen die

Libellen gegen den Wind®. Diese Tatsache wird in vielen
Fillen ausdriicklich hervorgehoben. Kuwert (1873)
schreibt z. B.: ,,Die Luft war sehr schwiil und driickend
hei. Der starke Wind driickte die Tiere stoBweise bei-
nahe zur Erde. Sonst ging die Reise ohne Unterbrechung
vorwirts gegen den Wind.” Besonders deutlich ist die
Erscheinung beim groBen Libellenzug in Belgien im Juni

Abb. 21. Schema-
tische Darstellung
derBeziehung von
‘Windrichtung
(groBle Pfeile) und
Flugrichtung der
Libellen.  Jeder
Pfeilkopf bedeu-
tet eine geson-
derte Wanderung.

1go0o. Am 5. Juni zogen die Tiere an vielen weit aus-

einander gelegenen Orten gegen den Wind ungefihr nach Nordwesten,
dagegen vom 10. Juni ab gegen den jetzt wehenden Siidost. ViEwEG
(1897) schreibt: ,,Es scheint der Wind auf die Wanderungen von Einflufl
zu sein. Die Tiere flogen gegen denselben, doch nicht die Lingsachse
ihres Ko6rpers der Windrichtung parallel, sondern zu diesem etwas schrig
gestellt.”” Zwei in den Alpen von EIMER (1800) und PRELL (1925) be-
obachtete Insektenwanderungen , die von Libellen (Sympetrum-Arten),
Fliegen und Schmetterlingen zusammengesetzt waren, fanden ebenfalls
gegen sehr starken Wind statt.

Gegeniiber diesen gut beobachteten Fliigen gegen den Wind sind die
fiinf Fille, in denen die Libellen als mit dem Winde fliegend beschrieben
werden, wenig verbiirgt und zuverlissig (abgesehen von HAGEN 1861).
Das gleiche gilt fiir die drei Fille, in denen Wind- und Flugrichtung
nicht ibereinstimmten.

Fiir die Untersuchung des Zusammenhanges von Wind- und Flugrich-
tung konnen leider zwei sehr wichtige Fille nicht herangezogen werden.
Aus den zahlreichen Angaben von vAN BEMMELEN (1857) iiber den Li-
bellenflug in Holland im Jahre 1855 konnen keine Schliisse gezogen wer-

* Auch bei Grasst 1932, vgl. Anm. 1, S. 64.
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den, da die Windrichtung nicht wihrend des Fluges an Ort und Stelle
untersucht wurde. Aus elf Angaben kann keinerlei Beziehung von Wind-
und Flugrichtung erkannt werden. In den groBen Libellenfliigen im
Friihjahr 1914 in RuBland waren nach BARTENEF keine Beziehungen zwi-
schen Wind- und Flugrichtung festzustellen. Allerdings verliert dieses
negative Ergebnis damit an Bedeutung, daB an keinem Ort gleich-
zeitig wihrend der Wanderung beide Richtungen bestimmt wurden. Je-
doch glaubt BARTENEF, daB tatsdchlich kein direkter Zusammenhang
existierte. Die Flugrichtung soll vielfach an einem Ort wéhrend der gan-
zen Periode der Wanderungen sehr konstant gewesen sein, wahrend die
Windrichtung wechselte. Dagegen glaubt BARTENEF einen indirekten
Zusammenhang in der gemeinsamen Abhingigkeit von einem dritten
Faktor, nimlich vom Barometerdruck, gefunden zu haben: Die Libellen
sollen stets von ,,hoch‘ nach , tief” wandern. Das von BARTENEF vor-
gebrachte Beweismaterial ist jedoch fiir einen solchen Schlul durchaus
ungeniigend. Da direkte Beobachtungen wihrend der Zeit der Fliige
fehlen, kénnen aus den Angaben aus RuBland 1914 keinerlei Schliisse
iiber die Beziehung von Wind- und Flugrichtung gezogen werden.

Als Resultat aus der Untersuchung des gesamten vorliegenden Ma-
terials kann somit festgestellt werden:

1. Die Libellenwanderungen erfolgen gegen den Wind.

2. Es existieren keine gut verbiivgten Ausnahmen von dieser Regel.

3. Damit ist ein sehv exakier Beweis dafiiy geliefert, daff die Wanderun-
gen der Libellen aktive Fliige davstellen.

Uber die Mechanik der Orientierung zum Winde bei fliegenden In-
sekten wird im Zusammenhang im allgemeinen Teil S. 203 berichtet wer-
den.

III. Die Wanderungen der Schmetterlinge (Lepidoptera).

A. Imagines.

Schmetterlingswanderungen sind in vielen Gebieten der Erde eine
wohlbekannte und regelmiBig auftretende Erscheinung. Es existiert
hieriiber bereits eine sehr umfangreiche Literatur, die nur leider groBen-
teils an sehr schwer zuginglichen Orten vergraben ist. Als meine Ma-
terialsammlung bereits abgeschlossen war, erschien das Buch von C. B.
WiLLiams, Migration of Butterflies, Edinburgh 1930. Hier sind auf
473 Seiten die Wanderungen der Schmetterlings- Imagines, mit besonde-
rer Beriicksichtigung der Tagfalter, in iiberaus vielseitiger, griindlicher
und systematischer Weise bearbeitet. Nur wer selbst einen groSen Teil
der Literatur sich mithsam zusammengesucht hat, kann ermessen, welche
Arbeitsleistung allein in der Materialsammlung steckt. An dem Umfang
dieses bereits sehr konzentriert geschriebenen Buches ist zu verstehen,
daB im Rahmen unserer Arbeit eine einigermafBen erschépfende Be-
handlung der Schmetterlingswanderungen ganz unmdglich ist. Die Exi-



Die Wanderungen der Insekten. 73

stenz dieses Buches macht diese Aufgabe auch iiberfliissig und gibt eine
Moglichkeit, das Wesentlichste sehr konzentriert darzustellen. Dies gilt
namentlich fiir den speziellen systematischen Teil. WILLIAMS verzeichnet
auf etwa 230 Seiten in der Reihenfolge des Schmetterlingssystemes in
knapper Form jede einzelne beobachtete Falterwanderung. Dieser Teil
wurde von mir in eine 9 Seiten umfassende Tabelle zusammengezogen.
Es folgt dann eine monographische Darstellung der wichtigsten Wanderer.
Schmetterlingsziige sind vielfach aus mehreren Arten gemischt. Infolge-
dessen wiirde die Kenntnis der Wanderungen jeder einzelnen Art noch
kein vollstindiges Bild geben und es ergibt sich die Notwendigkeit, sie
auch nach regionalen Gesichtspunkten zu betrachten.

Wenn auch das Buch von Wirriams vielfach herangezogen wurde,
so beruht doch die gesamte Darstellung auf eigener Kenntnis und Be-
arbeitung des Materials. Im Literaturverzeichnis sind im wesentlichen
nur die von mir eingesehenen Quellen angegeben, die sich speziell mit
Schmetterlingswanderungen beschiftigen. Ein wesentlich ausfiihr-
licheres Verzeichnis bringt WiLLiawms.
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2. Darstellung der wichtigsten Wanderer unter den Schmetterlingen.
a) Catopsilia flovella.

Es liegen etwa 52 Berichte vor {iber Wanderungen von Catopsilia
flovella in Afrika, die meisten beziehen sich auf Kenia und Tanganjika,
doch sind Fliige auch gemeldet von Nord- und Siid-Rhodesia, Transvaal,
Oranje-Freistaat und Natal. Somit umfafit das Wandergebiet den &st-
lichen Teil Afrikas ungefihr siidlich des Aquators.

Der Zeitpunkt der Wanderungen ist November bis April, also der
Sommer der siidlichen Hemisphire. Jedoch fillt der gré8te Teil der be-
obachteten Wanderungen in die tropische Zone, so daB3 von vornherein
die strenge Beschrinkung der Wanderungen auf eine Jahreshilfte nicht
verstdndlich bleibt. Eine Untersuchung iiber die Abhédngigkeit der Wan-
derungen von klimatischen Faktoren liegt nicht vor. Vom 28. II. bis
g. ITI. 1928 fand eine groBe Wanderung bei Amani statt, die genau mit
dem Beginn der Regenzeit zusammenfiel (WILLIAMS 1930b). In derselben
Gegend wanderte Catopsilia flovella von Dezember 1928 bis April 1929
(WriLrLiams 1929b). Der Beginn dieser Fliige fiel genau mit dem Beginn
der heiBen Trockenzeit zusammen (NO-Monsum). So ist es vorldufig
nicht moglich, eine Beziehung zwischen Wanderungen und bestimmten
klimatischen Faktoren zu finden.

Wie aus obenstehenden Angaben ersichtlich ist, erstrecken sich die
Wanderungen von C. florella iber Zeitraume von mehreren Wochen und
Monaten. Es gibt Angaben, wonach die Wanderungen zu bestimmten
Perioden des Jahres an jedem Tage stattfinden, an dem nicht gerade Re-
genwetter usw. sie verbieten. Die Wanderungen fanden auch an einem
Orte lingere Zeit hindurch in derselben Richtung statt, wobei keine deut-
lich erkennbare Beziehung zur Windrichtung bestand. So flogen die Falter
vom 28. II. bis 9. III. 1928 bei Amani konstant gegen Nordost bei wech-
selnder Windrichtung, vom 30. XII 1928 bis 6. I'V. 1929 flogen sie nach
Norden und Nordost, wihrend gleichzeitig der Wind zwischen SO, O und
NO wechselte. Aus dieser Konstanz der Flugrichtung und der langen
Dauer der Flugperioden k&nnte geschlossen werden, daf die Wanderer
weite Strecken zuriicklegen. Jedoch liegen keinerlei Angaben vor, welche
diesen SchluB} bestitigen.

Catopsilia [lorella wandert gleichzeitig und vielfach zusammen mit
vielen anderen Arten, von denen vor allem Belenois spez. hervorzuheben
ist. Uber die Schmetterlingswanderungen in Ost- und Siidafrika wird
spiter S. 112 im Zusammenhamg berichtet werden. Als wichtigste Li-
teraturquellen ist zu nennen VOSSELER (1906), ROGERs (1912), WILLI-
AMs (1927a, 1928, 1929b, 1930a u. b).

Von Mitte Dezember 1928 bis anfangs Januar 1929 werden Ziige aus
zahlreichen Orten Siidafrikas, namentlich Transvaals, die bis 280 Meilen
voneinander entfernt liegen, gemeldet. In Pretoria war die Zugrichtung
konstant westlich bei wechselnder Windrichtung (WILL1AMS 1929b).

6%
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Méglicherweise erstrecken sich die Wanderungen dieser Art bis Agyp-
ten, wenigstens deutet in dieser Weise WiLL1aMS das seltene sporadische
Erscheinen in diesem Lande.

b) Catopsilia sennaeund C. statira.

Die beiden Catopsilia-Arten sennae und statira sind in den tropischen
Teilen Amerikas die bekanntesten Wanderer. Vielfach wandern sie ge-
meinsam mit anderen Arten, manchmal bestehen die Wanderzige blo
aus einer einzigen Art. Etwa 44 Wanderungen sind von C. sennac ge-
meldet, zirka 17 von C. stattra und zirka 51 von C. spez. ohne Angabe der
Art. In der Literatur findet sich vielfach nur die Bezeichnung ,, Yellow*
oder ,,Sulphur*’ Butterflies. So ist es in Bezug auf die tropischen Gebiete
nicht méglich, eine klare Unterscheidung zwischen der Wanderungsbio-
logie beider Arten zu finden.

C. sennae wandert auch auBerhalb der Tropen sowohl nordlich als
auch siidlich des Aquators. Es existieren eine Reihe Berichte aus Nord-
amerika, aus denen hervorzugehen scheint, dafl in den Oststaaten von
New York bis Florida und auch in einigen Golfstaaten im Herbst zwi-
schen August und Oktober eine allgemeine Wanderbewegung nach Stiden
stattfindet. (GieBEs 1880, WILLET 1880, HamirTON 1885, F1ELD 1899,
SHANNON 1916). Es besteht somit eine bemerkenswerte Analogie zu den
Herbstziigen von Danais plexippus in derselben Region. Jedoch sind nur
wenige Fille berichtet, wonach beide Arten zusammen gemischt wander-
ten (SHANNON 1916). Eine ganz analoge Erscheinung einer regelm#igen
nordwirts gerichteten Wanderung im Herbst findet nach Havwarp
(x925—1929) regelmiBig in Argentinien statt. Hier wandert C. sennae
zusammen mit vielen anderen Arten regelmiBig im Mirz und April
(vgl. S. 125).

Auf dem mittelamerikanischen Festland sowie den westindischen In-
seln sind zahlreiche und teilweise langandauernde Wanderungen beider
Arten beobachtet worden. Die Zeit ist meist Juni bis August. Von vielen
Beobachtern wird angegeben, daBl die Wanderungen alljihrlich regel-
miBig stattfinden. Die Mehrzahl der Angaben bezieht sich auf C. statira.
Es seien hier als Beispiele folgende in der jiingsten Zeit sehr aufmerksam
studierte Wanderungen angefiihrt: Vom 1. bis 10. VIII. 1916 wanderte
C. sennae oder statira in Brit.-Guiana nach Stidosten (WILLIAMS I1917).
Vom 19. IX. bis 12. X. 1918 wanderte C. stafira in Trinidad im allge-
meinen gegen Westen (WILL1IAMS 1919). Vom #. bis 31. VI. 1926 wan-
derte C. statira zusammen mit vielen anderen Arten in Brit.-Guiana
(CLEARE 1929).

In Brasilien sind Wanderungen von Cafopsilia spez. oft beobachtet
worden und stellen anscheinend dort eine regelmiBige Erscheinung dar
(ausfiihrlichere Darstellung S. 124).
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c) Catopsiliapyranthe, C.pomonaund C.crocale.

Die drei Catopsilia-Arten pyranthe, pomona und crocale sind in der
indisch-malaiisch-australischen Region die hauptsichlichsten Wanderer.
Die Bestimmung der Artzugehoérigkeit fehlt bei gegen 50 Berichten von
Wanderungen. Esist iberhaupt unsicher, ob pomona und crocale als ver-
schiedene Arten anzusehen sind. Infolgedessen ist es heute unmoglich, die
Gebiete, in denen die drei Arten wandern, gegeneinander abzugrenzen
(falls iberhaupt Grenzen vorhanden sind, was noch nicht erwiesen ist).

Wanderungen aller drei Arten sind nur aus Siidindien und Ceylon be-
kannt, also im hinsichtlich der Schmetterlingswanderungen am besten er-
forschten Gebiet. Sie nehmen dort zusammen teil an den allgemeinen in
zwei Perioden alljahrlich stattfindenden aus vielen Arten gemischten
Wanderungen (vgl. die Darstellung S. 114—120).

Betreffs C. pyranthe sind auBer zahlreichen Angaben aus Stidindien
und Ceylon wenige Wanderungen bekannt aus Nord- und Zentralindien,
sowie eine Wanderung aus Neusiidwales (WiLL1AMS 1929b). In der letzt-
genannten Gegend sollen die Wanderungen ,,usual’ stattfinden. Von
Java wird ausdriicklich angegeben, daf die Art dort nicht wandert.

Von den 23 von WILLIAMS gesammelten Wanderungsdaten iiber C.
pomona beziehen sich 5 auf Ceylon, 5 auf Siidindien, g auf Java, 1 auf Su-
matra, je I auf Siam, Queensland und Upper Perak. Betreffs C. crocale
verteilen sich die 27 bekannten Wanderungen auf folgende Linder: Cey-
lon 14, Siidindien 6, Siam 2, Zentralindien und Queensland je 1. Wan-
derungen von Catopsilia unbekannter Artzugehoérigkeit sind folgende ge-
meldet: Ceylon 2o, Sidindien 7, Java 13, Sumatra 2, Celebes 1, Indien 3,
Malaka, Upper Sarawak, Burma je I.

Alle drei genannten Catopsilia-Arten scheinen gelegentlich in un-
vermischten Ziigen zu wandern. Meist jedoch bestehen die Wanderziige
aus vielen Arten, dann stellen jedoch in der Regel die Catopsilias spez.
das Hauptkontingent. Sie wandern anscheinend regelmiBig alljahrlich
in bestimmten Perioden. In Ceylon und Siidindien sind zwei Wanderungs-
perioden zu unterscheiden, von Oktober bis Dezember sowie von Februar
bis Mai. In der tropischen malaiisch-australischen Region besteht eine
einzige Periode von November bis Januar.

VerhiltnismaBig gut unterrichtet sind wir iiber die Wanderungen von
Catopsilia auf Java durch zwei ausfithrliche Arbeiten von PIEPERS (1891
u. 1897). Im Gegensatz zu den Angaben aus allen anderen Gebieten schei-
nen dort die Wanderziige stets nur aus einer einzigen Art zu bestehen.
Es handelt sich entweder um C. pomona oder crocale. In seiner ersten Ar-
beit spricht PIEPERs stets von C. crocale und bezieht auch auf diese Art
die von anderen Autoren gemeldeten Wanderungen, in seiner zweiten
Arbeit berichtigt er fiir die von ihm selbst beobachteten Wanderungen
den Namen crocale zu pomoma, ohne jedoch deutlich zu erkliren, ob diese
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Korrektur fiir alle dlteren Angaben Giiltigkeit besitzt. Es werden aus
Java und Sumatra zahlreiche Wanderungen aus folgenden Jahren be-
richtet: 1872, 1877, 1878, 1879, 1880, 1881, 1882, 1883, 1885, 1886, 1880,
1891, 1892, 1896, 1897. Die Wanderungen scheinen demnach regelmiBig
fast alljahrlich stattzufinden.

Alle Wanderungen auf Java wurden zwischen November und Februar
beobachtet, das sind die ersten Monate des Westmonsuns, der die Regen-
zeit darstellt. Bei einer Reihe von Wanderungen ist ausdriicklich ver-
merkt, daB} sie zu Beginn der feuchten Jahreszeit stattfanden. Starke
Flige sollen immer nach einer groBen Trockenheit der Ostmonsunzeit
eintreten. Dies soll damit zusammenhingen, daB3 bei Trockenheit die
Entwicklung verzogert wird, bei Eintritt der Regenzeit findet dann
gleichzeitig eine Massenentwicklung statt. Wenn November und De-
zember sehr stiirmisch und regenreich waren, erfolgt das Schliipfen erst
im Januar und Februar.

Die Wanderungen erstrecken sich oft iiber Perioden von mehreren
Wochen oder Monaten. So fanden im Jahre 1892 Fliige bei Batavia und
Buitenzorg mit kurzen Unterbrechungen statt. Die Flugrichtung ist
nicht einheitlich. P1ErErs glaubt, daB die Falter meist mit dem Winde
fliegen.

d) Belenois severina und B. mesentina.

. Nichst Catopsilia flovella sind die beiden Belenois-Arten severina und
mesentina die bekanntesten Wanderer in Afrika. Die meisten Berichte
stammen aus Ostafrika, Uganda, Kenia und Tanganjika. Dort wandern
beide Arten regelmiBig und vielfach zusammen. Bei zahlreichen Be-
richten fehlt die Angabe der Art, so dafl es vorliufig nicht moglich ist,
die Fluggebiete und die Flugzeiten beider Arten mit Sicherheit von ein-
ander abzugrenzen.

Wanderungen von B. severina sind aus Stidafrika und Ostafrika von
etwa siidlich des Aquators ab bekannt. Die Hauptflugzeit scheint Mai
bis September zu sein, wesentlich spiter als die Flugzeit von B. mesen-
tina, jedoch sind auch Wanderungen von November und Dezember, so-
wie aus Siidafrika von Februar bis April bekannt, so dafi wohl Fliige zu
jeder Zeit des Jahres vorkommen. So wurden z. B. Wanderungen be-
obachtet vom 8. bis 12. XII. 1927 bei Amani (Tanganjika), vom 28. V. bis
10. VI. 1928 bei Entebbe (Uganda) und vom 10. VI. bis 10. IX. 1928 bei
Amani. Der letztgenannte Zug (WILLIAMS 1930b) erstreckte sich also
iiber eine Dauer von 3 Monaten, mit 2 Maxima Mitte Juli und Ende
August. Die Zugrichtung war konstant Siidost und spiter Ost. Der Wind
wehte meist von S oder SO. Im Juni nahmen an den Wanderungen einige
andere Arten, namentlich Danais dorippus teil, spiter bestanden die
Zige ausschlieBlich aus B. severina. Wihrend der ganzen Dauer des
Fluges war kaum ein Exemplar dieser Art in einer anderen Richtung
fliegend zu beobachten.
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Das Areal, aus dem Wanderungen von B. mesentina berichtet werden,
ist wesentlich ausgedehnter, namentlich scheint diese Art viel weiter
nach dem Norden zu wandern. Die meisten Beobachtungen beziehen
sich wiederum auf Ost- und Siidafrika, auBerdem scheint der Falter in
Palistina und Agypten regelmidBig aus dem Siiden zuzuwandern. Die
meisten Wanderungen fallen in die Monate Januar bis Mirz, finden also
gleichzeitig mit den Wanderungen von C. florella statt. In vielen Fallen
wurden beide Arten in vermischtem Zuge angetroffen. B. mesentina wan-
dert vielfach in ungeheuren Mengen, der Anblick der Ziige wird mit
Schneegestober oder mit einem Heuschreckenschwarm verglichen. Es
kénnen hier nur einige wenige Beispiele herausgegriffen werden. VOSSELER
(1906) beobachtete vom 21. bis 23. IT. 1904 bei Amani einen ungeheuren
Schwarm. Uber Massenfliige von ganz besonders groBer Individuenzahl,
die von Ende Januar bis Mitte Februar 1926 in Kenia und Uganda statt-
gefunden haben, berichten zahlreiche Beobachter (z. B. bei WiLLIAMS
19272, PITMANN 1927). In Nairobi war die allgemeine Flugrichtung SO
bei NO-Wind. Jedoch werden von anderen Orten andere Flugrichtungen
gemeldet. Nach HAARER (bei WILLIAMS 1930D) erstreckte sich die Wan-
derung von Mondul Mountain, West Meru bis zum Kilewo, Ost-Kiliman-
djaro, iiber eine Breite von ungefahr 8o Meilen.

1930 haben zwischen dem #. und 21. Februar in Tanganjika und Kenia
anscheinend Wanderziige von dhnlich groBem AusmafBe stattgefunden
(WiLrLiams 1930c¢). Nach den vorliegenden Berichten erstreckte sich die
Wanderung jedoch iiber ein wesentlich groferes Gebiet, nimlich von
westlich des Mt. Elgon bis 6stlich des Kilimandjaro, also iber eine Strecke
von mindestens 700 km Luftlinie. Anscheinend fanden die Wanderungen
genau gleichzeitig im ganzen Gebiete statt, so daB es sich um eine groBe
Zahl verschiedener Wanderziige gehandelt haben muB.

In den letzten Jahren wurden in Ostafrika von PitMan 1928b in
Uganda westlich des Nils Plitze entdeckt, auf denen B. mesentina in
ganz unvorstellbar groBen Massen zur Entwicklung kommen. Er ver-
mutet, daB von solchen Massenbrutplitzen die groBen Wanderschwéirme
ihren Ausgang nehmen. Erst wenn an solchen Massenbrutplitzen genau
die klimatischen Voraussezutungen fiir das Entstehen von Gradationen
analysiert sein werden, wird es mdglich sein, die kausalen Beziehungen
von Klima und Wanderung zu verstehen.

Von auBerhalb Afrikas existieren einige Berichte iiber Wanderungen
von B. mesentina in Indien (DUDGEON 1902, WALL 1921).

e) Belenois java teutonia F.

Es existieren eine Reihe von Berichten iber Wanderungen in Austra-
lien, speziell in Queensland, Neustidwales und Viktoria, also in Ost-
australien (z. B. WiLL1aMs 1928, 1929b, WATERHOUSE u. LYELL 1914).
Nach manchen Angaben erfolgen diese Wanderungen alljihrlich. So soll
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ofters eine Wanderung von Neusiidwales in die siidlichen Teile von Vik-
toria stattfinden. ,,These insects flew in countless numbers across the
Dandenong ranges of Victoria east of Melbourne to the sea coast between
Geelong and Cape Howe, taking about a couple of weeks to pass trough
Emerald” (bei WiLLIAMS 1930b). Die Futterpflanze Capparis kommt
bei Sydney nicht vor, sondern nur etwa 200 km weiter nérdlich an der
Kiiste sowie im Nordwesten von Neusiidwales. Hieraus folgt, daB3 das
Auftreten im Siidosten nur auf Einwanderung beruhen kann. Es be-
stehen Hinweise darauf, daf3 die Falter in manchen Jahren auf ihren
Wanderungen sogar Tasmanien erreichen (WILLIAMS 1929b).

Alle Wanderungen wurden im November-Dezember- Januar beobach-
tet, also im Sommer der stidlichen Hemisphire. Die Wanderschwirme
bestehen bisweilen aus einer sehr groBen Anzahl von Individuen.

f) Pieris brassicae L.

Zusammen mit dem Distelfalter stellt der KohlweiBling in Mittel-
europa das groBte Kontingent an Schmetterlingsziigen. Auf der Karte
Abb. 22 sind (nach Wirriams Zusammenstellung) alle in der Literatur
erreichbaren Ziige dieses Falters eingetragen. Hierbei stellt sich heraus,
daB der KohlweiBling in bestimmten Gegenden besonders hiufig wan-
dert, so an den Kiisten der Nord- und Ostsee, in Sachsen, Siidbayern und
der Schweiz.

Besonders zahlreiche Beobachtungen liegen von der englischen Kiiste
vor. In vielen Berichten kommt zum Ausdruck, daf3 die Falter iiber den
Kanal oder die Nordsee von Deutschland oder Frankreich eingewandert
sind. Tatséchlich sind mehrmals Wanderziige im Kanal beobachtet wor-
den, so nach BarLETT (1846), CROMPTON (1870), KERRY (1897).

Einen sehr anschaulichen Bericht iiber eine Kanalwanderung bringt Bar-
LETT (1847) (aus dem Canterbury Journal): ,,One of the largest flights of
butterflies ever seen in this country, crossed the Channel from France to
England, on Sunday last. Such was the density and extent of the cloud
formed by the living mass, that it completely obscured the sun from the
people on board our continental steamers, on their passage, for many hund-
reds of yards, while the insects strewed the decks in all directions. The flight
reached England about 14 o’clock at noon, and dispersed themselves inland
and along shore, darkening the air as the went. During the sea passage of
the butterflies, the weather was calm and sunny, with scarce a puff of wind
stirring, but an hour or so after they reached terra firma, it came on to blow
great guns from the SW, the direction where the insects came.*

Es liegen weiter eine Reihe von Berichten vor, wonach Wanderziige
zur See gesichtet wurden, so an der holldndischen Kiiste (vAN BEMMELEN
1856), Wesermiindung (BUCHENAU 1872), zwischen Bremerhaven und
Norderney (SCHULTE 1877), bei Wismar, auf der Strecke Warnemiinde —
Gjedser u.a. Da die Falter an der Ostseekiiste stets von Norden ein-
wandern, wird der SchluBl gezogen, daB als Ursprungslinder Skandina-
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vien oder die Ostseeinseln in Betracht kommen. Nach SELZER (1918)
bildet die Futterpflanze der Raupen auf den Ostseeinseln Lepidium lati-
foliwm. In einem einzigen Falle ist der Ursprung eines Zuges nachgewie-
sen. SCHMIDT (18%7) erwidhnt einen Zug iiber Wismar, der von der Insel
Psl gekommen war. Dort war auf den grofen Kohlfeldern ein starker
Raupenfrall gewesen.

Ein groBer Massenflug fand im Juli 1917 in der Schweiz statt (Pic-
TET 1918a u. b). Die erste Generation war sehr zahlreich gewesen und
hatte Veranlassung zu einer groBen Raupenplage gegeben (etwa I. bis

Abb. 22, Darstellung samtlicher in der Literatur verzeichneter Wanderfliige von Pieris drassicae in
Europa.

15. VIL). Es erfolgte dann eine zweimalige groBe Einwanderung vom
Norden. Der erste Flug fithrte vom 18. bis 24. VII. vom Jura nach
Savoyen und Norditalien. Er ging durch die Westschweiz-Genf-Berner
Oberland. Ein zweiter noch viel ausgedehnterer Zug ereignete sich vom
28. VII. bis 3. VIII. durch die Ost- und Westschweiz. Der Genfer See
wurde mehrmals iiberflogen. Die allgemeine Zugrichtung war Siiden.
PicTET nimmt als Ursprungsldnder Elsal und Schwaben an.

Auch in den Osterreichischen Alpen sind oftmals Wanderfliige zur Be-
obachtung gekommen. Von besonderem Interesse ist, daB diese Wande-
rungen vielfach in bedeutenden Héhen auf Bergen vor sich gehen. In
mehreren Féllen geben hiervon Zeugnis Massenfunde von Leichen auf
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Gletschern. Derartige Berichte liegen vor vom Bernina-PaBl (P. napi!)
(Ficke 1884), Pinzgau 2700 m (OTTO 1889), Jungfraugletscher 3400 m,
Oldenhorn 3200 m usw. (PICTET 1918), Arolla-Gletscher, Valois.

Aus einer Zusammenstellung der Zugrichtungen bei WIiLL1aMs 1930c¢,
S. 121 geht sehr deutlich hervor, daB die {iberwiegende Mehrzahl aller
Wanderungen nach Siiden erfolgte, Hierbei fanden Fliige sowohl mit dem
Wind als auch gegen ihn statt. Eine Erkldrung fiir die konstante Zug-
richtung ist vorldufig noch nicht mdglich.

Die Ziige des KohlweiBlings sind bisweilen iiberaus dicht und be-
stehen aus einer sehr grofen Anzahl von Individuen. In zahlreichen Be-
richten findet sich der Vergleich mit Schneegestéber. Der von METZGER
(1906) im Fichtelgebirge beobachtete Zug dauerte von 9.30—13.30 Uhr
bei einer Breite von 4 km. Die Zahl der Falter wurde auf 300—400 Millio-
nen geschitzt. Als besondere Eigenart der wandernden KohlweiBlinge
wird O6fters hervorgehoben, daf§ sie unterwegs nicht an Bliiten saugen.
Hindernisse werden nicht um- sondern {iberflogen. (Siehe Abb. 32 S. 128).

Eine anschauliche Beschreibung der Wanderziige findet sich bei PicteT
(1918): ,,Les papillons qui composent ces vols immenses observent dans leur
maniére de voler une méthode toute différente de celle des Papillons indi-
génes; ils ne butinent pas sur les fleurs, mais volent sans s’arréter, isolément
ou par petits groupes, droit devant eux, préférant franchir les obstacles
méme les plus élevés qu’ils rencontrent plutdt que de les contourner, ne ces-
sant de cheminer qu’'a la tombée de la nuit. Leur vol est assez rapide et
saccadé; la direction qu’ils suivent est celle du nord au sud, sauf dans quel-
ques cas ou l'orientation d’une valée les a obligés a devier légérement de
cette direction. Leur nombre est tel que, dans quelques cas observés a Gryon
et dans ’Oberland, ou ils avaient été pris par un tourbillon de vent, ils
donnaient l'illusion d’une chute de gros flocons de neige.*

Das Datum fast aller Wanderungen ist Juli und August. Demnach
handelt es sich um die zweite Generation, d. h. um die Nachkommen der
im Frithjahr aus den iiberwinterten Puppen geschliipften Falter. PicTer
gibt zwar an, daB die Wanderziige in der Schweiz 1917 der ersten Ge-
neration angehdrten.

Die direkten Ursachen der Wanderungen von P. brassicae sind nicht
klar. Es handelt sich wahrscheinlich um den allgemein bei Insekten be-
obachteten Zusammenhang zwischen Wanderung und Massenvermeh-
rung (siehe S. 188). Der Bildung eines Wanderzuges muf3 eine Massen-
vermehrung auf einem begrenzten Raum vorausgegangen sein. Nach
PicteT war die Massenvermehrung auf die Abwesenheit des Parasiten
Microgaster glomatus (Hymenopt.) zuriickzufithren. Auch AUEL (1902)
erklart einen starken Flug damit, daB die Winterpuppen gering parasitiert
waren. Als direkte Ursache der Auswanderungen wird von PICTET (1918),
ScamIpT (18%%) u. a. der Futtermangel der Raupen bei Massenvermeh-
rung angegeben. Die Unhaltbarkeit dieser Erklarung wird im Zusammen-
hang spater S. 181 diskutiert werden.
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Pieris brassicae wandert in Europa vielfach zusammen mit Pieris
rapae und gelegentlich mit Pieris naps.

AuBerhalb Europas wandert der KohlweiBling in groBem MaBstabe
in Indien am NordfuB des Himalayas. WILLIAMS (1928) verzeichnet
einen groBen Flug von Ende Marz bis Mai 1919 bei Dharmsala zusammen
mit Colias fieldi, D. chrysippus, V. cashmirensis und P. boeticus, der sich
bis zur Schneelinie in 10000 Full Hohe erstreckte. Es soll sich hier um
regelmiBig erfolgende jahreszeitliche Fliige handeln. Nach FLETCHER
(1925) wandert der KohlweiBling in Nepal zwischen dem Himalaya und
der Ebene. Im Sommer fliegt er im Gebirge, im Februar erscheint er
plotzlich 8o Meilen siidlicher in der Ebene bei Pusa, wo er von Mai bis
Januar vollig fehlt. FLETCHER nimmt an, daf3 die Falter im Januar im
Gebirge schliipfen, dort kein Futter finden und dann in die Ebene ziehen.

g) Pierismonuste L.

Pieris monuste wandert anscheinend regelmi8ig in ganz Amerika, von
den siidlichen Gebieten von Nordamerika an bis Argentinien. Vor allem
sind Wanderungen bekannt aus Florida, Mittelamerika, Brasilien und
Argentinien. Die Ziige sind vielfach auBerordentlich dicht und umfang-
reich, also von sehr groBer Individuenzahl. P. monuste wandert sowohl
in ungemischten Ziigen als auch zusammen mit Catopsilia sennae, Urani-
iden und anderen Arten.

Es sind einige besonders umfangreiche Ziige aus Florida bekannt, die
alle zwischen Ende April und Ende Juni stattfanden und fast stets nach
Siiden gerichtet waren (JOHNSON 1929, STIRLING 1923, BALL u. STONE
1928 u. a.). Anfangs Juni 1923 wurden sie von STIRLING beobachtet. Die
Falter flogen besonders in dichten Scharen lings Fliissen und Kanilen
bis zur Kiiste und dann aufs Meer hinaus (,,they follow the Gulf Stream
to no one knows where*). Die Zahl vermehrte -sich, je weiter sie nach
Siiden kamen. Die Ziige sollen so zustande kommen, daf3 die Falter im
Inneren des Landes nach Osten fliegen, bis sie den nach Siiden wandern-
den Hauptschwarm (an der Kiiste?) erreichen (,,These butterflies, upon
reaching maturity, apparently follow instinctively the eastward march
until the main army is met‘). Vom 10. V. bis 20. VI. 1928 wurden eben-
falls groBe Wanderziige in Florida beobachtet. Sie sollen in dieser Zeit
von Jacksonville bis siidlich von Miami geflogen sein, was einer Wande-
rung uber eine Entfernung von zirka 200 Meilen in einem Monat gleich-
kommt. Am 20. Mai war der Zug wenigstens 25 Meilen lang und 30 Mei-
len breit (BALL u. STONE 1928).

Pieris monuste nimmt teil an den von HAYwaRD beschriebenen regel-
maBig im Herbst in Argentinien nach Norden gerichteten Insektenziigen,
die aus vielen Arten bestehen (vgl. S. 125).
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h) Danais plexippus.

Danars plexippus, oder der ,Monarch-Schmetterling, wie er in
Amerika genannt wird, ist in Nordamerika beheimatet und hat sich von
dort innerhalb der letzten 100 Jahre, wahrscheinlich infolge seiner auBer-
ordentlichen Wanderfihigkeit, iiber einen groflen Teil der tropischen und
subtropischen Welt Asiens, Australiens und des Pazifiks verbreitet.

1. Die Wanderungen in Nordamerika. ]

Die Wanderungen von D. plexippus in Nordamerika stellen wohl das
bestbekannte Beispiel fiir jahreszeitliche Wanderungen im Insektenreiche

Abb. 23. Darstellung samtlicher in der Literatur verzeichneter Wanderfliige von Danais plexippus in
Nordamerika. Kreise = August, ausgefiillte Kreise = September, Quadrate = Oktober, ausgefiillte
Quadrate = November, Kreuze = Vorkommen im Winterquartier.

dar. Alljahrlich durchziehen im Herbst ungeheure Schwirme die Union
von Norden nach Siiden. In der Karte Abb. 23 sind nach den bei WirLLI-
ams (1930c) gesammelten Angaben simtliche aus Nordamerika bekann-
ten Wanderziige zusammengestellt. Hieraus ergibt sich auf den ersten
Blick:

1. Die iiberwiegende Mehrheit der Herbstillige ist nach Siiden ge-
richtet.

2. Die wandernden Schwirme bevorzugen anscheinend bestimmte
Zugstraflen.

3. Fiir eine gerichtete Massenwanderung im Friihling nach Norden er-
geben sich keinerlei Anhaltspunkte.
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Die Herbstziige finden von Ende August bis Oktober statt. Sie be-
ginnen im Norden Ende August, in der Breite von New York werden sie
hauptsichlich im September beobachtet, weiter siidlich im Oktober.
Nach einigen Berichten (LuGGER 1890, MOFFAT 1880) geht dem Aufbruch
nach Siiden ein Sammeln an bestimmten Orten, besonders an Biumen,
voraus, ganz analog zu den Gewohnheiten bestimmter Zugvogel. Mor-
FAT beobachtete z.B., wie aus verschiedenen Richtungen ungeheure
Mengen auf eine bestimmte Baumgruppe zuflogen und sich dort ansam-
melten. Eines Tages erfolgte dann der geschlossene Abflug.

Die Richtung des Windes scheint auf die Richtung der Ziige keinen
allgemein bestimmenden EinfluB auszuiiben. LUGGER beschreibt zwar
in einem sehr anschaulichen Bericht, wie die Wanderer mit dem Winde
trieben, aber es existieren ebenso viele Beobachtungen von Fliigen gegen
den Wind. Hieraus ergibt sich schon ein Hinweis darauf, daB die all-
gemeine Zugrichtung nach Siiden nichts mit dem Winde zu tun hat.

Nun vertritt SHANNON (1915—1917) mit allem Nachdruck die Theorie,
daB die Herbstwanderungen der Insekten in Nordamerika ldngs bestimm-
ter ZugstraBen stattfinden, die gleichzeitig wichtige VogelzugstraBen dar-
stellen. Seine Ansicht ist hauptsichlich aus Angaben {iber D. plexippus
aufgebaut. Es soll sich namentlich um folgende Routen handeln:
(Abb. 33, S. 157).

1. Die Atlantische Kiiste.

2. Nordufer von Ontario- und Eriesee.

3. Westufer des Michigansees.

4. Vom Oberen See an ungefihr nach Siiden bis Texas.

Am iiberzeugendsten sprechen fiir SHANNONs Ansichten seine eigenen
Beobachtungen an der Siidkiiste von Long Island und Connecticut. Hier-
aus geht eindeutig hervor, daB die Kiistenlinie einen unmittelbar richten-
den EinfluBl auf die Zugrichtung hat. Allerdings wird die Kiistenlinie
bei grofen Richtungsinderungen verlassen und die Falter fliegen zu-
weilen quer iiber Land oder Meer. Jedoch der allgemeine Zug lings der
Kiiste wird auch aus der Karte S. 158 tiberaus deutlich. Zur Sicher-
stellung der Angaben SHANNONs betreffs der zweiten und dritten Zugs-
straBe fehlt vielleicht die geniigende Zahl von Beobachtungen. Jedoch
bestitigt sich nach der Karte sehr klar die vierte SHANNONsche Zugstra@e.
Es scheint, daB3 das ganze Mississippibecken, namentlich im Westen des
Stromes, bis etwa zum roo. Lingengrad, eine ZugstraBe darstellt.

Die allgemeine Annahme aller Beobachter geht dahin, da8 die Schmet-
terlinge im Herbst nach dem Siiden fliegen, um dort zu {iberwintern.
Wiéhrend nun die Wanderungen selbst durch sehr viele und zuverldssige
Beobachtungen gesichert sind, existieren auffallend wenig Angaben iiber
die Winterquartiere selbst. THAXTER (1880) u. MOFFAT (1902) beobachte-
ten im Winter in Florida groBe Mengen von Danass, die sich anscheinend
dort in den Winterquartieren befanden. KELLOG (1904) berichtet von
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groBen Winteransammlungen in Kalifornien etwas siidlich von San Fran-
zisko. Nach RICKER (1900) iiberstehen sie nicht den Winter nérdlich des
3. Breitengrades, WirrL1ams glaubt jedoch, da diese Angabe hochstens
fiir den Osten zutrifft. Tatsachlich geht aus allen Angaben keineswegs
mit Sicherheit hervor, dafi die Falter wirklich innerhalb- einiger Monate
eine Strecke von mehreren 1000 km von Kanada bis Florida zuriick-
legen. Beziiglich der beobachteten Winterquartiere handelt es sich durch-
wegs um Lokalitdten, in denen die Falter das ganze Jahr tber fliegen.
Sonach ist nicht ausgeschlossen, daB3 die groen Wanderziige zugrunde-
gehen, bevor sie die zum Uberwintern geeigneten Gegenden erreicht
haben. Jedenfalls kann aus der Beobachtung von Massenauitreten im
Winter in Kalifornien und Florida noch nicht die Identitdt der dort an-
getroffenen Falter mit den Wanderschwirmen erschlossen werden. Es
ist {iberhaupt keineswegs bewiesen, daB dieselben Individuen iiber
Strecken von mehreren 1000 km wandern. Es kann sich um zahlreiche
Schwirme handeln, die nur geringe Entfernungen zuriicklegen. Das suk-
zessive Auftreten der Schwirme nach Siiden zu braucht dann nichts an-
deres darstellen als die Tatsache, daf3 die die Wanderungen auslésenden
klimatischen Bedingungen hintereinander von Norden nach Siiden in
Erscheinung treten.

~Aus den vorhandenen Einzeldaten ist eine Kontinuitit der Wande-
rungen bis in die hypothetischen Winterquartiere nur auf der vierten
Zugstrafle westlich des Mississippi festzustellen. An der amerikanischen
Ostkiiste sind Wanderungen nur etwa bis zum 38. Breitengrad festgestellt
und dann folgt eine Liicke von zirka 1000 km bis Florida, auf der zwei-
ten und dritten ZugstraBe fehlen von ganz wenig siidlich des Seen-
gebietes, etwa vom 40. Breitengrade ab, alle Nachrichten.

Nachdem alljahrlich groe Massen von Danais im Herbst nach dem
Siiden fliegen und es als sicher gelten kann, daf3 die Falter im Norden in
keinem Entwicklungszustand {iberwintern, ist es nichts anderes als ein
logisches Postulat, einen Nordflug im Frithjahr anzunehmen. Nun exi-
stieren aber fast keine sicheren Beobachtungen {iber Massenfliige nach Noz-
den im Friithjahr. Abgesehen von wenigen Angaben, die SHANNON (1916)
(siche Abb. 24) ohne weitere Erlduterung auf einer Karte verzeichnet,
existiert nur eine einzelne Beobachtung von CraMER (1926) iiber einen
Massenflug nach Nordwesten in Kalifornien Ende Mirz 1926. Demgegen-
iiber vertreten die meisten Autoren die Ansicht, daB iiberwinterte Falter
im Frithjahr einzeln nach dem Norden fliegen. Sie kommen Ende Mérz
in West-Virginia an, Mitte April in Kansas, anfangs Mai in Minnesota
und New York, Ende Mai in Kanada. Ob der Frithjahrsflug von einer
einzigen oder von mehreren Generationen vollbracht wird, ist nicht er-
wiesen, jedoch erscheint WiLriams die erstere Mdoglichkeit wahrschein-
licher. Das Problem des Frithjahrsfluges von D. plexippus in Nord-
amerika liegt dhnlich wie das der Sphingidenwanderung in Europa. Bei
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Einzelwanderungen von Schmetterlingen ist eben eine direkte Beobach-
tung so gut wie ausgeschlossen und nur eine ausgedehnte Organisation
zur Sammlung phinologischer Daten kénnte hier Aufklirung bringen.
Mangels eindeutiger Beobachtungen diirfte demnach eine gewisse
Skepsis gegeniiber dem Phinomen einer nordwirts gerichteten Wande-
rung am Platze sein. Bei einiger Uberlegung scheint nicht ausgeschlos-

Abb. z4. Erstes Erscheinen und Wanderungen von Danais plexippus im Frithling in U.S.A,
(Nach SmANNON 1916, umgezeichnet.)

sen, daB die im Siiden tiberwinterten Falter durch ungerichtete Fliige in
allen Himmelsrichtungen nach Norden gelangen, wobei auch eine Ver-
wehung durch den Wind eine Rolle spielen kann. Eine gewisse Stiitze fiir
diese Auffassung besteht in der Tatsache, da Wanderungen von Danass
nicht nur innerhalb des nordamerikanischen Kontinentes, sondern auch
iiber den Ozean in &stlicher und westlicher Richtung stattfinden. Inner-
halb der letzten 50 Jahre sind etwa 50 Male Exemplare von D. plexippus
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an denatlantischen Kiisten Europas, meist an der Siidwestkiiste Englands,
gefunden worden. Wenn auch eine Verschleppung durch Schiffe nicht
ausgeschlossen erscheint, so existiert immerhin eine direkte Beobachtung
von Danais auf hoher See in einer Entfernung von 200—300 Meilen von
England (BARRET 1893), die es als méglich erscheinen 1aBt, dafl die Fal-
ter, wohl unterstiitzt durch den vorherrschenden Westwind, den Atlantik
bisweilen im Flug iberqueren.

Entsprechende Beobachtungen liegen fiir den Pazifik vor. Im Laufe
des 19. Jahrhunderts hat sich die Art iiber den ganzen Pazifischen Ozean
bis Australien und Niederlindisch-Indien ausgebreitet. Nach WALKER
(1914) und COLLENETTE (1925) wird die Ankunft der Falter an folgenden
Zeitterminen vermutet: Hawaii 1850, Neuseeland 1873, Tahiti 1870, Ost-
australien 1870, Celebes und Java 1893.

Die Meinungen iiber die Art und Weise der Verbreitung in westlicher
Richtung gehen auseinander. Aus der Tatsache, daB die Verbreitung im
pazifischen Gebiet erst im Verlaufe des 1g9. Jahrhunderts erfolgte, war
von SCUDDER (1899) und anderen der Schlufl gezogen worden, daB es sich
nicht um aktive Wanderung, sondern um passive Verbreitung durch
Schiffe handeln miisse. Denn aktive Wanderungen hitten schon in friihe-
rer Zeit zu einer entsprechenden Verbreitung fithren miissen. wihrend
andererseits die Zunahme und Beschleunigung des Verkehrs um die Mitte
des vorigen Jahrhunderts sehr wohl eine Verbesserung der Chancen fiir pas-
sive Verbreitung darstellt. Demgegeniiber hilt jedoch WALKER (1914) an
der Ansicht von der aktiven Natur dieser Wanderungen fest. Die Wande-
rungen iiber den Pazifischen Ozean mégen auch in fritheren Jahrhunderten
stattgefunden haben, jedoch die Voraussetzung fiir die Einbiirgerung ist
die Anwesenheit der Futterpflanze Asclepias, deren passive Verbreitung
durch den Schiffsverkehr erst im 19. Jahrhundert stattgefunden haben soll.

Somit sind trotz der Bemithungen zahlreicher und namhafter Ento-
mologen bis heute noch wesentliche Fragen der Biologie von D. plexip-
pus ungekldrt. Gesichert durch zahlreiche Beobachtungen sind lediglich
die Massenwanderungen im Herbst nach Siiden von dem siidlichen Ka-
nada durch die Union bis Florida, Texas und dem siidlichen Kalifornien.
Dagegen ungeklarte Punkte sind vor allem folgende:

1. Legen dieselben Individuen in einem Zeitraum von 3 Monaten wan-
dernd eine Strecke von mehreren tausend Kilometern zuriick, oder han-
delt es sich um viele lokal stattfindende Ziige?

2. Wo iberwintern die Falter tatsichlich?

3. Wie erfolgt die Wiederbesiedlung der nérdlicheren Gebiete im
Friihling und Sommer? Erfolgt der Riickflug innerhalb einer oder mehre-
rer Generationen? Wandern die Falter dabei einzeln oder in groBen Mas-
sen? Handelt es sich hierbei tatsichlich um gerichtete Fliige?

4. Beruht die Verbreitung tiber den Atlantik und den Pazifik auf ak-
tiver Wanderung oder passiver Verfrachtung durch den Schiffsverkehr?
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1) Pyrameis cardus.

Der Distelfalter Pyrameis cardui ist von allen Schmetterlingen wohl
der bestbekannte Wanderer. Seine Verbreitung ist kosmopolitisch (mit
Ausnahme von Siidamerika), von den Tropen bis zur Arktis und Wande-
rungen sind gemeldet von Europa, dem Mittelmeergebiet, Nordamerika,
Indien, Australien und dem Pazifik.

Am meisten beobachtet sind seine Wanderziige durch Europa. Aus
den ausgedehnten Forschungen WiLL1aMs ergibt sich hieriiber folgendes
Bild: Der Ursprung der Schwirme wird siidlich des afrikanisch-asiatischen
Wiistengiirtels angenommen. In Algerien, Agypten, Palistina wan-
derten vielfach Schwirme aus dem Siiden ein und es existieren mehrere
Beobachtungen iiber Wanderungen aus der Sahara, vom Sudan und
von Irak. Die Schwirme erreichen den Siidrand des Mittelmeers im Mérz
und April. Im Osten durchziehen die Falter anscheinend immer nach
Norden gerichtet, Syrien, die Tiirkei, den Balkan und wahrscheinlich
RuBland. Im Westen wird das Mittelmeer iiberquert. Im April und Mai
wandern die Falter dann in Slideuropa, im Juni und Juli durchziehen sie
Mittel und Westeuropa (und vielleicht auch Osteuropa) und erreichen viel-
fach die noérdlichen Teile von England, Skandinavien und sogar Island.

Lokale Wanderungen des Distelfalters werden fast aus jedem Jahre
von irgendeinem Orte des Mittelmeergebietes oder Europas gemeldet.
Jedoch in bestimmten Jahren, namentlich 1879, 1903 und 1926, wurden
Wanderungen gewaltiger Massen in sehr vielen Gebieten beobachtet.
Namentlich im Jahre 1879 iiberflog der Distelfalter in ungeheuren Mengen
groBe Teile von Deutschland, Frankreich und der Schweiz. Nach den
zahlreichen Meldungen scheint es sich um den gréBten in der Neuzeit
stattgehabten Flug dieses Falters gehandelt zu haben, alle entomologi-
schen und naturwissenschaftlichen Zeitschriften sind um die angegebene
Zeit voll von Nachrichten {iber dieses Ereignis. Vom 15. bis 2z0. April wur-
den Schwirme in Algerien beobachtet, Ende April auf den Balearen und
in Siidspanien, im April und Mai an vielen Orten Italiens. Anfangs Juni
miissen groBe Schwirme die Alpen iiberflogen haben, so wurden am
5. Juni groBe Mengen erstarrt auf dem St. Gotthard im Schnee gefunden.
Im Juni durchzogen die Schwirme groe Teile von Frankreich und
Deutschland und erreichten anscheinend bereits um den 10. Juni die eng-
lische Stidkiiste. Alle beobachteten Ziige von Pyrameis cardui aus dem
Jahre 1879 sind auf der Karte Abb. 25 mit ihrem Datum eingetragen.
Hieraus geht eindeutig hervor, daB3 es sich nicht, wie man meist ange-
nommen hatte, um einen einheitlichen Wanderzug handeln kann, der von
Nordafrika seinen Ausgang nehmend groBe Teile von Europa in steter
Richtung nach Norden {iberflutet hat. Denn die Falter traten gleich-
zeitig in vielen Hunderte von Kilometern von einander gelegenen
Gegenden auf. So wanderten Schwirme um den 10. VI. 1879 in Oster-
reich, der Schweiz, Wiirttemberg, bei Lyon, Angres, Rennes, Paris und

Ergebnisse der Biologie IX. 7
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vielleicht an der englischen Siidkiiste. Aus den in der Literatur iiber-
lieferten Beobachtungen kann man weder eine einheitliche Zugrichtung,
noch iiberhaupt ZugstraBen iiber groBere Entfernungen konstruieren.
Im Julizgo3 wanderten die Falter gleichzeitig an vielen Orten in Ungarn,
Ruminien und der Tschechoslowakei. Im Jahre 1926 waren Wander-
ziige im April in Agypten, Paldstina, im Mai im Kaukasus, Griechen-

Abb. 23. Darstellung der Wanderungen von FPyrameis cardui im Jahre 1879 in Europa, mit Angabe
der Daten an den einzelnen Beobachtungsorten.

land und Spanien, dann plétzlich Mitte Juli in den Dolomiten, fran-
zosischen Alpen, bei Marseilles und Freiburg i. Br.

Es erhebt sich nun die wichtige Frage, ob die Theorie WILLIAMS von
dem Ursprung der Wanderziige in der Gegend des afrikanisch-asiatischen
Wiistengiirtels tatsichlich mit allen vorliegenden Beobachtungen im Ein-
klang steht. Bei Bestatigung von Wirriams Theorie besteht ferner die
Frage, ob eine einzige Generation iiber Strecken von mehreren tausend
Kilometern wandert, oder ob sich hierbei mehrere Generationen abldsen.
Da von vornherein Schmetterlingsziige {iber so aulerordentlich groBe
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strecken schwer vorstellbar sind, ist es zunichst notwendig, die Argu-
nente kennenzulernen, die zur Aufstellung dieser Theorie gefiihrt haben.

1. Der Zustand der Falter. Zahlreiche Beobachter melden ausdriick-
ich, daB die wandernden Distelfalter sich in sehr schlechtem, abgefloge-
1em Zustande befanden und schlieBen daraus, daB sie von weither ge-
commen sein miissen.

2. OBERTHUR (1879) gibt von den am 10. VI. 1879 bei Rennes ge-
logenen Faltern ausdriicklich an, die Farbung sei die des afrikanischen
Cypus gewesen, der rehfarben, weniger rot aussehe als der europiische.

3. Es wurde ein einziges Mal auf einem Brutplatz Massenschliipfen
mnd die Entstehung eines Schwarmes beobachtet, und das geschah im
sudan. Es ist wohl unnétig, darauf hinzuweisen, daf aus dieser verein-
.elten Beobachtung keinerlei Schliisse zu ziehen sind.

Angesichts der Tatsache, daB {iber die Entstehung von Wanderziigen
'on Insekten fast keinerlei Material vorliegt, erscheint es angezeigt, den
Jriginalbericht SKERTCHLEYs 1879 abzudrucken. '

,,50ome at least of the swarms of V. cardui originate in Africa, one of
7hich I witnessed a days march west of Sowakin, in Nubia in march 1869.
Jur caravan has started for the coast, leaving the mountains shrouded in
eavy clouds, soon after daybreak. At the foot of the heigh country is a
tretch of wiry grass, beyond which lies the rainless desert as far as the sea.
‘rom my camel I noticed that the whole mass of the grass violently agitated,
Ithough there was no wind. On dismounting I found that the motion was
aused by the contortions of pupae of V. cardui, which where so numerous
hat almost every blade of grass seemed to bear one. The effect of these
rrigglings was most peculiar, — as if each grass stem was shaken separately,
s indeed was the case, instead of bending before the breeze. I called the
ttention of the late J. K. LorDp to the phenomenon, and we awaited the
esult. Presently the pupae began to burst and the red fluid that escaped
prinkled the ground like a rain of blood. Myriads of butterflies limp and
elpless crawled about. Presently the sun shone forth and the insects
egan to dry their wings, and about half an hour after the birth of the first
he whole swarm rose as a dense cloud and flew away eastwards towards the
ea. I do not know how long the swarm was, but it was certainly more than

mile, and its broadth exceeded a quarter of a mile.*

4. Es existieren etwa 14 Beobachtungen, wonach P. cardui mitten
uf dem Mittelmeer fliegend angetroffen wurde. Meist handelt es sich
abei nur um die Feststellung einzelner Falter. Fiir die Auffassung, daB
ier Wanderungen vorliegen, spricht vor allem der Umstand, daB
ielfach gleichzeitig andere Falter, wie Plusia gamma und Sphingiden
ber dem Mittelmeere flogen. Es sind also durchwegs solche Arten, die als
Vanderer bekannt sind. BoNNIFAY (1879) beobachtete am 31. Mai 1879
ur See zwischen Marseille und Toulon in 10 Meilen Entfernung vom
.and viele Falter, die einzeln vom Meere gegen das Land in Richtung
ach Norden flogen. Es kann sich hier um Falter handeln, die bereits das
littelmeer {iberquert haben. Den Ausgang eines Zuges von Agypten
onnte WILLIAMS (1923) am 4. VII. 1921 feststellen. Auf der Fahrt von

7*
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Kreta nach Alexandrien flogen von der Entfernung von 70 Meilen von
Agypten ab Falter dauernd iiber dem Meere in Richtung nach Norden
oder Nordosten. Gegen das Land zu nahm ihre Zahl zu. Nach WiLLI-
AMS’ Beobachtungen muf3 dieser Zug eine Breite von mindestens 100 Mei-
len gehabt haben! Die Falter flogen iiber das Schiff hinweg, ohne die ge-
ringsten Anstalten, sich niederzusetzen. Nach den vorliegenden Beobach-
tungen ist also tatsdchlich méglich, daBl groBe Mengen von Distelfaltern
im Flug das Mittelmeer iiberqueren, jedoch nicht in geschlossenen Ziigen,
sondern einzeln. Nach allen bekannten meteorologischen Angaben mufl
es sich hierbei um aktive Wanderung handeln, eine Verwehung durch
Winde scheint nicht in Betracht zu kommen.

5. Wenn es auch sicher ist, dafl der Distelfalter in Siiddeutschland
und in groBen Teilen Frankreichs {iberwintert, so kénnen groBe Schwirme
hochstens aus der zweiten im Frithjahr zur Entwicklung gekommenen
Generation gebildet werden. Diese Generation erscheint nach SCUDDER
(x889) in Mitteleuropa friihestens Mitte Juli, wahrend in manchen Jah-
ren, z. B. 1879, bereits Ende Mai — anfangs Juni die Falter in groBen
Schwirmen wanderten. Uberdies handelte es sich hierbei um alte, ab-
geflogene Exemplare. Somit scheint festzustehen, daB die Juniwande-
rungen in Mittel- und Westeuropa aus von weither aus dem Siiden zu-
gewanderten Faltern bestehen miissen. Allerdings ist damit noch nicht
entschieden, daB die Ausgangslinder stidlich des Mittelmeeres liegen, viel-
mehr kann auch Siideuropa als Ursprungsstitte in Betracht kommen.
Jedoch auch in Siideuropa kamen Wanderziige zur Beobachtung, deren
Zeitpunkt des Auftretens auf eine Einwanderung aus noch siidlicheren
Liandern hindeutete. So beobachtete Jercovic (1888) am z. IV. 1888 bei
Gravosa in Dalmatien einen Zug, der wie eine ,,dichte Wolke, so daB3 der
Horizont vollig verdunkelt erschien, von Siiden nach Norden iiber dem
Meere zog. Es kann sich hierbei weder um in Dalmatien {iberwinterte
Falter gehandelt haben noch um die erste Friithlingsgeneration.

So sprechen mannigfache Beobachtungen dafiir, daf der Ursprung
vieler Ziige weit im Siiden liegen mufl. Demgegeniiber stehen jedoch eine
Reihe Tatsachen, welche die allgemeine Giiltigkeit dieser Theorie zu er-
schiittern geeignet sind und in vielen Fallen ganz klar die Entstehung der
Ziuge in Mitteleuropa beweisen.

1. Die Zugrichtung. Aus dem zusammenfassenden Diagramm WiL-
L1AMS iiber die Richtung sdmtlicher beobachteter Distelfalterziige geht
keineswegs deutlich ein Uberwiegen der nérdlichen Richtung hervor.
Deutlicher in dieser Beziehung ist allerdings das Diagramm der Juniziige
(Abb. 26). Wenn rein statistisch auch schlieBlich aus allen Angaben ein
Uberwiegen der nérdlichen Richtung festgestellt werden kann, so ist die-
ses Resultat keineswegs deutlich genug, um die allgemeine stidliche Her-
kunft der Wanderziige zu beweisen. Ein Zusammenhang mit der Wind-
richtung ist insofern festzustellen, als die Falter vorwiegend mit dem
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Wind oder gegen ihn zu fliegen scheinen, jedoch beide Richtungen wur-
den in etwa gleicher Zahl beobachtet (Abb. 36 S. 201).

2. Die Frage der Generationen. Wenn sich auch eine Kontinunitit der
Ziige iiber Strecken von mehreren 1000 km herausstellen sollte, so ist
sehr unwahrscheinlich, daB es sich hierbei um eine einzige Generation
handelt. Es ist vielfach festgestellt, daBl die Falter unterwegs mehrmals
Eier ablegen. Aus den Flugdaten von 1879 geht deutlich hervor, daf3 es
sich in Europa um min-
destens drei verschiedene
Generationen gehandelt
haben muB, nimlich die

Schwirme Ende April in
ITtalien und Spanien, Ende % %\{/ \\é//
Mai anfangs Juni in Ita- Z’ 1(‘*\\

lien, Frankreich usw. und
endlich Mitte August in
Belgien, England usw. Im
Jahre 1903 ist in #hn-
licher Weise zu unter- J/

scheiden zwischen einer \34«}’/ % &-{{//
Juligeneration in Ungarz, 7/‘& ﬁ@
Tschechoslowakei usw.
und einer Septembergene-
ration in England, ebenso | Axws? September Oktober

1926 zwischen einer Juli-
generation in Deutsch-

land, Frankreich und einer \r / \y /
Septembergeneration in /\/&\ /\

England. Somit erscheint
duBerst zweifelhaft, ob
die einzelnen Individuen Abb. 26. Die Flugrichtungen simtlicher Wanderungen von
. Pyrameis cardui in Europa in den einzelnen Monaten.
iiber so grofBe Strecken (Aus WiLLiams 1030 c.)
wandern, wie man frither
angenommen hatte. Hier ist noch zuzufiigen, daBl das sukzessive Auf-
treten der Wanderungen von Siiden nach Norden schon allein durch die
Verzogerung der Generationenfolge sowie der Entwicklungszeit im kil-
teren Klima gedeutet werden kann. So folgt also die Moglichkeit einer
ortlichen Entstehung der Wanderziige schon allein aus den Daten der
Generationsfolge. Jedoch bleibt die Wahrscheinlichkeit bestehen, daf3
wenigstens die erste in Europa auftretende Generation aus dem Siiden
von jenseits des Mittelmeeres zuwandert.

3. Es existieren nun aber positive Angaben dariiber, daB bereits einige
Zeit vor Beginn der Wanderungen die Falter in einer Gegend sehr zahl-
reich zur Entwicklung kamen, so da3 bestimmt keine Einwanderung vor-

Februar Mirz April

My Juni Juli
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liegt. In einer Diskussion iiber das Auftreten von P. cardui 1879 in Ita-
lien (NINNI 1879) wurde mitgeteilt, daB bereits im vergangenen Jahre an
vielen Orten Liguriens und Siiditaliens Schwirme erschienen und Eier
ablegten, so daB keinerlei Grund besteht, die im April auftretenden Wan-
derschwirme als zugewandert zu betrachten. EIMER (1880) teilt mit, daB
die Distelfalter bereits einige Zeit vor Beginn der Wanderungen in Wiirt-
temberg sehr zahlreich waren. Von den groBen Wanderungen der Jahre
1903 und 1926 macht schon das spite Auftreten im Juli wahrscheinlich,
daB es sich um eine im Lande entwickelte Generation handeln muf3. Be-
sonders beweisend sind die Angaben aus dem Jahre 1926. Bereits im Mirz
und April wurden einige tiberwinterte Exemplare in England angetroffen,
Ende Aprilwaren siein der Schweizhiufig. Esscheinenalso die Witterungs-
verhiltnisse fiir die Entwicklung der Falter sehr giinstig gewesen zu sein,
so daB eine groBe Gradation in Europa eintrat. Mitte Juli traten dann
groBe Wanderschwirme in Deutschland und Frankreich auf. pe Ox-
DARZA (1926) gibt beziiglich der Wanderschwirme vom 13. bis 18. Juli
bei Freiburg i. Br. ausdriicklich an, daB die Tiere auffallend frisch waren
und vor kurzem wohl in der Nihe geschliipft sein miissen. Nun liegen
aus dem gleichen Jahr zahlreiche Angaben iiber Wanderungen im April
und Mai im Mittelmeergebiet, Palistina, Kaukasus, Mittelmeer, Spanien
vor, die man als die Mutterschwidrme der Juliwanderer in Mittel- und
Westeuropa ansehen wiirde, wenn nicht eben die obén angefiihrten Ar-
gumente dagegen sprechen wiirden. So scheint sich damals die Gradation
iiber ein groBes Gebiet erstreckt zu haben, es braucht aber keine Wande-
rung iiber weite Strecken stattgefunden zu haben.

4. Es ist unméglich, aus den iiberlieferten Daten von Wanderungen
an einzelnen Orten ZugstraBen zu konstruieren. Dagegen sprechen einer-
seits die oben erwidhnten Angaben iiber die Zugrichtungen, andererseits
in ganz besonderem MalBe der Umstand, daB die Falter gleichzeitig an
sehr weit voneinander entfernten Orten wanderten. Dieses Argument ist
schon bei NINN1 (1879) erwahnt. Damals erschienen die Schwirme gleich-
zeitig in fast ganz Italien Ende Mai. Es ist schon oben darauf hingewie-
sen, daB um den ro. VII. 1879 Wanderungen in Osterreich, der Schweiz,
Wiirttemberg, bei Paris, Lyon, Angres, Rennes und vielleicht an der eng-
lischen Siidkiiste stattfanden.

5. Es liegen sehr viele Nachrichten vor iiber Wanderungen, die ganz
isoliert dastehen, sowohl beziiglich der Zeit als auch des Ortes. Hierbei
muB es sich wohl stets um 6rtlich entstandene Ziige handeln, da sie an-
dernfalls wohl auch an anderen Orten zur Beobachtung gekommen wiren,

6. Frither wurde vielfach darauf hingewiesen, daB der Distelfalter in
Mittel- und Westeuropa nicht heimisch sei, so daBl die Wanderschwirme
aus zugewanderten Tieren bestehen miiten. Nun scheint es aber doch
nach zahlreichen Angaben heute sicher zu sein, dafl der Falter in Siid-
deutschland, Frankreich und auch Siidengland iiberwintert, so daB also
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aus diesen Feststellungen die unbedingte Einwanderungstheorie nicht
mehr aufrechterhalten werden mufl. Da jedoch sicherlich nur eine be-
schrinkte Zahl von Faltern zur Uberwinterung kommt und hierbei die
Abhingigkeit von klimatischen Bedingungen sehr groB ist, so liegt hier
bereits eine geniigende Erklirung fiir die Tatsache vor, da die Schwarm-
bildung und die Wanderung nur sporadisch in bestimmten Jahren, und
dann aber vielfach in sehr groBem Umfange geschieht. Es ist hierbei
sowohl méglich, daB infolge giinstiger klimatischer Bedingungen im Win-
ter und Friihjahr zahlreiche Falter {iberwintern und dann starke Gra-
dation einsetzt, als auch daf3 eine tiberwinterte Generation aus dem Siiden
zufliegt und eine zahlreiche Nachkommenschaft produziert.

Somit sprechen zahlreiche Argumente gegen die Richtigkeit der
Wirrramsschen Theorie von dem siidlichen Ursprung der Distelfalter-
wanderungen. Fir die Herkunft der Wanderschwirme in Mittel- und
Westeuropa sind wahrscheinlich beide Moglichkeiten verwirklicht. die
Schwirme koénnen sowohl aus dem Siiden zufliegen als auch im Lande
entstehen. Jedoch erscheint es im ersteren Falle hochst unwahrschein-
lich, daB der Ursprungsherd tatsichlich im Siiden des Mittelmeeres zu
suchen ist und es ist auch nicht sehr wahrscheinlich, dafl eine einzige
Generation iiber so sehr groBe Entfernungen hin wandert.

Die Frage eines. Riickfluges im Herbst nach dem Siiden wird in der
Literatur ausfiihrlich diskutiert. Es liegen jedoch diesbeziiglich nur drei
Angaben vor. 1. FRITSCH (1879) beobachtete in Salzburg vom 26. VIII. bis
20. X. 1879 fast taglich Ziige in Richtung nach W-SW-S, also anschei-
nend entgegengesetzt zur Flugrichtung der Friihlingsziige. 2. In Agyp-
ten wurde einmal von einem Ornithologen eine Einwanderung im Herbst
von Norden vom Mittelmeer her zusammen mit Zugvégeln beobachtet
(WiLLiaMs 1928). Jedoch sind die Angaben hieriiber sehr ungenau.
3. LENz (1931) beobachtete am 4. August in den Alpen (Vorarlberg) eine
Wanderung nach Siiden. Die Dichte des Schwarmes war bedeutend ge-
ringer als diejenige eines Frithjahrszuges. Von rein wissenschaftlichem
Standpunkte aus ist es v6llig abwegig, aus logischen Griinden einen Riick-
flug im Herbst nach dem Siiden anzunehmen. Eine solche Annahme kann
nur entstehen aus ganz unsachlichen Analogien zum Vogelzug sowie aus
einer gewissen teleologischen Naturauffassung, die in allem einen héhe-
ren Sinn sucht. Es besteht kein Zweifel dariiber, dal der weitaus groBte
Teil der im Norden fliegenden Falter im Herbst und Winter zugrunde
geht und daB eine Neubesiedlung entweder durch wenige {iberwinterte
Exemplare geschieht, oder durch Einwanderung aus dem Siiden.

Es ist von besonderem Interesse, daB die Distelfalter in Europa viel-
fach zusammen mit der Noctuide Plusia gamma sowie auch manchmal
zusammen mit der Pyralide Nemophila noctuella wandern. Namentlich
an den groBen Wanderungen des Jahres 1879 nahm Plusta gamma in un-
geheuren Mengen teil (vgl. S. 108).
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Der Distelfalter ist eines der bestbekannten Beispiele von Schmetter-
lingen, die infolge ihrer Wanderfihigkeit eine fast kosmopolitische Ver-
breitung gewonnen haben In Nordamerika sind Wanderungen aus den
Oststaaten bekannt, aber die meisten Angaben beziehen sich auf Kali-
fornien, wo die Schwirme aus zahllosen Tieren bestehen (z. B. Dow 1924,
1926, CRAMER 1926, EssiG 1926a u.a.). Die Zeit ist meist Mirz und April,
die Hauptzugrichtung Norden (N, NO, NW, NW, W, N, N, NW). Von
Kalifornien aus soll der Distelfalter gelegentlich auf den Hawaii-Inseln
einwandern. Es liegen ferner einige unbestimmte Angaben vor iiber
Wanderungen im Gebiet des Indischen Ozeans. In Australien wandert
gelegentlich P. cardus var. kershawi. Nach Angaben {iber das Vorkom-
men in Neuseeland ist es nicht unmdoglich, daB der Falter von Australien
iibers Meer nach Neuseeland wandert. Uber das Vorkommen auf land-
fernen atlantischen Inseln siehe S. 209.

k) Libythea labdaca.

Libythea labdaca wandert regelmifig in einigen Gebieten Westafrikas,
es liegen Beobachtungen vor von der Goldkiiste, Nigeria und Sierra Leone.
Die Wanderungen sollen regelmiBig zweimal im Jahre erfolgen, ndmlich
von Mérz bis Mai, sowie im August-September. Nach CARDINAL (1926)
dauert die Flugperiode an der Goldkiiste je etwa 14 Tage, die Richtung
ist stets SSW. In Siid-Nigeria setzen die Wanderungen nach FARQUHAR-
SON (1922) mit dem Beginn der Regenzeit im Mirz ein. Das Zusammen-
fallen der Falterziige mit dem Beginn der Regenzeit ist dort so auffallend,
daB3 die Eingeborenen an den Wanderungen den Eintritt der Regenzeit
erkennen und nach diesem Zeichen die Aussaat von Mais beginnen. Die
Mirzfliige sind nach Siiden gerichtet. Die zweite Flugperiode fallt mit
dem Ende der Regenzeit zusammen, die Richtung ist nach Norden.

Die Wanderziige sind vielfach sehr dicht, ein Beobachter bringt den
Vergleich mit einem schwarzen Schneegest6ber (black snowstorm).

) Libythea bachmanns.

Es sind zahlreiche Wanderungen aus Texas bekannt. Die Zeit ist
Juni bis September. Die Wanderziige sind bisweilen sehr dicht und er-
strecken sich manchmal iiber mehrere Wochen. So beobachtete PArRMAN
(1926) bei Uvalde, Texas, Wanderungen vom 1.bis 28. August, meist von
16—18 Uhr. Eine Wanderung von besonders groBem Ausmafe beschrei-
ben GABLE und BAKER (1922). Die Front erstreckte sich von 50 Meilen
nérdlich von San Antonio gegen Siiden bis zum Rio Grande, das ist eine
Strecke von 250 Meilen. Der Flug dauerte vom 26. IX. 1921 an 18 Tage.

Aus den vorliegenden Berichten ist es nicht moglich, festzustellen, ob
die Wanderungen regelmiBig stattfinden. Ebensowenig ist es mdoglich,
einen Zusammenhang mit klimatischen Faktoren zu erkennen. So be-
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tont PARMAN (1926) ,daBl die Wanderungen im August 1916 bei regneri-
scher kalter Witterung, August 1921 dagegen bei trockenem warmen
Wetter stattfanden.

m) Sphingidae.

Unter den in Europa nordlich des Mittelmeergebietes vorkommenden
Sphingiden finden sich zahlreiche Arten, von denen man annimmt, da@3
sie regelmiBig aus dem Siiden zuwandern. Thr Vorkommen ist nicht stan-
dig, man nimmt an, daB sie an vielen Orten, an denen sie im Sommer ge-
funden werden, entweder niemals oder nur selten zur Uberwinterung ge-
langen. Hieraus folgt der logische Schluf, da} ihr Erscheinen auf Ein-
wanderung beruhen mubB.

Ein Beweis fiir die Wanderungen der Sphingiden ist sehr schwer zu
erbringen. Sie sind ndmlich, wie man glaubt, typische Einzelwanderer.
Also die Wanderung fillt nicht als solche auf. Dazu kommt, daB sie wohl
meist in der Ddmmerung oder nachts stattfindet. So scheidet also die
direkte Beobachtung der Wanderung als Beweismittel aus. Die Tatsache,
daB von bestimmten Arten nordlich einer bestimmten Linie keine {iber-
winternden Puppen mehr aufgefunden wurden, ist wie jede negative
Aussage nur mit groBer Vorsicht zu bewerten. Allerdings ist zu bertick-
sichtigen, daB angesichts der GréBe vieler Puppen sowie der auBerordent-
lichen Verbreitung der Schmetterlingsliebhaberei in Amateurkreisen auch
einer auf negativen Zeugnissen gestiitzten Aussage einiges Gewicht bei-
zumessen ist. SchlieBlich als positiver Beweis fiir die Wanderungen ist
das hiufige Vorkommen auf hoher See zu betrachten, sowie die weite
Verbreitung vieler Arten. Bekanntlich besitzen viele Sphingiden einen
sehr schnellen, reiBenden Flug, so daB eine weite Verbreitung in relativ
kurzer Zeit méglich erscheint.

Zur Stiitze des oben Gesagten seien hier einige Sdtze von SEITZ (1930)
angefiihrt: ,,Bei 30 Reisen iibers Mittellandische Meer fand ich als die
hiufigsten auf hoher See anfliegenden Schmetterlinge neben P. cardui
Macroglossa stellatarum und Acherontid atropos. Im nordlichen Indischen
Ozean kam mehrmals Herse convulvuli, in der Nihe der Halbinsel Ma-
laka in groBer Zahl ein Macroglossa (aus der passalus-Gruppe) vor. Auf
dem Land haben Wanderungen von Sphingiden eine gewisse Regel-
miBigkeit angenommen, wie das zeitweise Erscheinen zahlreicher afrika-
nischer Arten wie Deslephila nerii, Hippotion osiris, Hippotion celerio,
Celerio lineatus jenseits der Nordgrenze ihres Gebietes und manche
Sphingidenarten, wie z. B. A. atropos, wandern auf Inseln oder in
Distrikten, wo sie sich auf die Dauer nicht zu halten vermdgen, stets
wieder zu.”

Wenn nun auch die Tatsache der Wanderung bei den Sphingiden
ziemlich allgemein angenommen zu sein scheint, so bestehen hinsichtlich
der Frage, ob an einem bestimmten Ort eine bestimmte Art als einhei-
misch oder zugewandert zu betrachten ist, sehr weitgehende Meinungs-
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verschiedenheiten. Dies ist schon insofern verstindlich, als sich die Nord-
grenze der Uberwinterung in einzelnen Jahren sehr stark verschieben
kann, auBerdem beziehen sich die Untersuchungen der Forscher auf ver-
schiedene Gebiete. Im folgenden soll versucht werden, betreffs 12 hiufig
als Wanderer angesehener Arten einige Meinungen zusammenzustellen.
Es sind folgende Autoren: GascoET (1876), REUTTI (1898), STEPHAN
(1904, 1908), SPULER (1908), SEITZ (1930), WILLIAMS (1930C), JORDAN
(1930)-

Achevontia atropos L. In Frankreich wahrscheinlich einheimisch, iiber-
winternde Puppen oft gefunden (Gascuer). In Baden einheimisch und ge-
legentlich zugewandert (Reutti). In Mitteleuropa einheimisch (STEPHAN).
Wandert in jedem Frithjahr zu, an manchen Stellen in Mitteleuropa heimisch,
z. B. Wien (PassT 1895). In England nicht einheimisch (WiLriams). Vor-
kommen noérdlich bis Shetland- und Lofoten-Inseln. ,,In nérdlichen Gegen-
den nur Zuwanderer, der fast alljahrlich im Sommer erscheint, ohne sich
dauernd einzubiirgern. Auch im nérdlichen Zentraleuropa hat a¢ropos noch
nicht dauernd Fufl gefaBt” (JorpAN).

Deilephila (Daphnis) nerii L. In Frankreich wahrscheinlich Einwanderer,
da die Futterpflanze selten ist (GascHET). In Baden alljahrlich Einwande-
rung von Stiden (Reutrti). Heimat Mittelmeergebiet, vielfach in Deutsch-
land gefangen (eingewandert), iiberwintert in Ungarn (STEPHAN). Stammt
aus Stideuropa. ,,Als Zugvogel nérdlich bis England, Siidschweden und Finn-
land gefangen.” In Ungarn vielleicht einheimisch (SPuLER). Stammt aus
Stideuropa (Jorpax). In England nur zugewandert, vollendet keinen Ent-
wicklungszyklus (WILL1AMS).

Sphiny ligustri L. In England einheimisch, verstirkt durch Einwande-
rung (WiLLiams). Wird im allgemeinen als einheimisch betrachtet.

Herse (Protoparce) convulvuli L. In Frankreich einheimisch, es wurden
oft iiberwinternde Puppen gefunden (GasCHET). ,,Zieht im Sommer weit
nordwérts. Im nérdlichen Zentraleuropa ist er ebensowenig wie atropos
dauernd akklimatisiert” (Jorpan). In England nicht einheimisch (WILLIAMS).

Celevio (Deilephila) verpertilio L. In Baden einheimisch, fliegt auch aus
dem Siiden zu (REUTTI).

Celerio (Deilephila) hippophaes L. Fliegt in Baden alljahrlich aus dem
Siiden zu (REUTTI).

Celevio (Deilephila) galii 1. In Enhgland Einwanderer, der wahrscheinlich
keinen Entwicklungszyklus vollendet (WILL1AMS).

Celerio (Deilephila) euphorbiae L. Einwanderer in Schweden und Finn-
land (SpULER). In England nicht permanent (Wirriams). Kaum einheimisch
in England (JoRDAN).

Celevio (Deilephila) livornica L. In Baden selten, dann elngewandert Im
Juli 1883 in groBer Zahl bei Waldshut, Konstanz und Karlsruhe. ,,Wurden
zu jener Zeit am Col de Lantaret (Mont Cenis), den Paf3 am Tage iiberfliegend,
sehr zahlreich beobachtet” (ReutrI). Heimat Mittelmeergebiet, in Deutsch-
land gelegentlich gefangen (STEPHAN). In Siideuropa einheimisch, sonst nur
in einer von zugeflogenen Tieren stammenden Spitjahrgeneration (SPULER).
,, Kommt alljahrlich von Nordafrika nach Europa und wandert zuweilen bis
England und Siidschweden (Jorpan). In England Einwanderer (WiLL1AMS).

Hippotion (Chaerocampa) celevio L. In Frankreich wahrscheinlich ein-
heimisch, Puppen nur nach einem warmen Herbst gefunden (GaSCHET).
Wandern alljahrlich aus dem Stiden zu (ReuTri). Heimat Mittelmeergebiet,
einzelne Exemplare im Sommer in Deutschland gefangen (StepHAN). Heimat
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im westlichen siidmediterranen Gebiet Europas. Kommt in heiBen Sommern
bis Deutschland und Schottland (SruLer). ,,Ein Zugvogel, der alljahrlich
aus den Tropen nordwéarts geht und der in vielen Gegenden gefunden wird,
in denen er nicht beheimatet ist (Jorpan).”” In England Einwanderer
(WiLL1aMS).

Pergesa (Chaerocampa) elpenor L. In Europa einheimisch.

Macroglossa stellatarum L. Oft im Mittelmeer gefangen (MaTHEW 1890,
SE1rz 1930). In England nur als Einwanderer (WILLIAMS).

Eine regelmiBige Wanderung von Sphingiden von Siiden nach
Norden soll auch in Ostasien vorkommen (nach freundlicher miind-
licher Mitteilung von Herrn Prof. A. SEIrz), sowie in Nordamerika.

Somit scheint an der Tatsache der Wanderung der Sphingiden heute
kein Zweifel zu bestehen, wenngleich betont werden muf, daB sich
die Auffassung beziiglich einiger Arten noch durch weitere Forschung
erheblich indern kann. Vorldufig haben die Sphingiden als die best-
gesichersten Beispiele fiir Einzelwanderungen bei Insekten zu gelten.

n) Lymantria monacha.

Die Frage, ob Lymantria monacha wandert, ist von ganz besonderem
Interesse vom Standpunkt der Schidlingsbekampfung aus. Es liegen nun
in der Tat einige Berichte vor, aus denen klar hervorgeht, da} dichte
Schwirme dieses gefiirchteten Schidlings weite Strecken im Fluge zu-
riicklegen.

Finige Beispiele finden sich bei NUSSLIN-RHUMBLER (1927): ,,Sehr
gern fliegen sie hellem kiinstlichen Lichte zu (z. B. Massenfliige in die
Stadt Miinchen [1891], und schon zu Anfang der 50er Jahre) und am lieb-
sten gegen den Wind. IThre groBe Beweglichkeit begiinstigt den Uberflug
und zwar stets in der Nacht, besonders in mondhellen Nichten. Die Er-
fahrungen zu Anfang der 50er und goer Jahre hat dies klar und sicher
festgestellt. So fanden z. B. Uberfliige (zum Teil iiber den Bodensee)
Ende Juli 1891 von Wiirttemberg (Weingarten) nach Baden (Markdorf,
20 km) statt. Diese Fliige scheinen freiwillig zu erfolgen.”

Aus Schlesien meldet Pax (rgz1) folgende Ziige: 1906 fiel nachts
ein Schwarm in Gérlitz ein. Am 5. VIII. 19o7 berichtete die Schlesische
Zeitung: ,,Wie ein ungeheurer Heuschreckenschwarm sind die gefiirch-
teten Schmetterlinge gestern Abend gekommen. In diesem Zuge befan-
den sich noch auBer der Nonne: Malacosoma neustria, Ringelspinner,
Gastropacha quercifolia, Kupferglucke, Panolis griseovariegata, Kiefern-
eule, Bupalus piniarius, Kiefernspanner.

Einen besonders ausgedehnten Uberflug beschreibt Loos (19z1): Er
fand vom 16. bis 18. VII. 1920 in Nordbchmen in der Gegend Altbunzlau-
Leitmeritz-Mittelwalde-Glatzer Gebirge statt, bei besonders warmer Wit-
terung. In der Nacht vom 16. zum 17. VII. erschienen sie in Leitmeritz.
Am 18. Juli flogen sie bei Mittelwalde nachmittags von 4—s Uhr, sie
kamen aus sehr groBer Hohe herab und iiberflogen in siiddstlicher Rich-
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tung das Glatzer Gebirge bei leichtem NW-Wind und einer Geschwindig-
keit von 2—3 m/sec. Der Vorbeiflug dauerte 20 Minuten bei 600 m Breite
und 5 m Héhe des Schwarms. Am 18. abends 8.15 Uhr zogen sie bei Neu-
moslanitz. Sie flogen bei Neumond und sollen angeblich bei Tage in
grofler Héhe gezogen sein, was daraus geschlossen wird, daf sie nicht in
der Nahe gesichtet wurden. Dieser Zug dauerte 1o Minuten lang, war
15—20 m breit und 2 m hoch. Loos nimmt an, daB die Nonnenschwirme
immer mit dem Winde ziehen.

Somit scheinen die Wanderziige der Nonne fiir ihre Verbreitung eine
wichtige Rolle zu spielen.

o) Plusia gammea.

Die bekannte Gammaeule Plusia gamma tritt in Europa bisweilen in
ungeheuren Mengen in Wanderschwirmen auf. Wohl am bekanntesten
ist die Assoziation mit Pyramess cardui in gemeinsamen Wanderschwir-
men. Im Jahre 1879, dem groBten Wanderjahr von P. cardus, wurde die
Anwesenheit von Plusia gamma in den Wanderziigen von nahezu allen
Beobachtern ausdriicklich betont. In manchen Fillen stellten die Noc-
tuiden das Hauptkontingent in den Ziigen dar.. Hawrsuaw (1879) be-
schreibt einen gemischten Zug, der am 12. VIII. 1879 von der See her in
Richtung nach SO in Trouville (Frankreich) ankam. P. gamsma flog tiefer
als P. cardui. Am vormittag waren die Ziige gemischt, von mittags ab
nahm die Zahl der Nymphaliden ab, von 17.30—23.30 Uhr und wohl noch
linger flogen ausschlieBlich P. gamma in dichten Schwirmen. Auch im
Jahre 1903 wanderten beide Arten gemeinsam.

Es sind auch einige unvermischte Wanderziige von Plusia gamma be-
kannt. TUGWELL (x872) berichtet, daB im September 1871 auf dem Meere
20 Meilen von Oporto entfernt grofe Schwirme nachts an Bord eines
Schiffes kamen. Von besonderem Interesse sind die Beobachtungen GAET-
KEs in Helgoland. In der Nacht des r2. VIII. 1877 erschienen , Myriaden‘
der Falter zusammen mit Zugvogeln, bei schwachem Ostwind und leich-
tem, warmem Regen. ,,Nichts aber iibertrifft die Wanderziige von Plusia
gamma waihrend der Mitte des August 1882. Vom 15. bis 20. August er-
schienen nachts von 11—3 Uhr ungeheure Mengen von Plusia gamma zu-
sammen mit Zugvogeln, wie dickes Schneegestdber‘. Sie flogen von
Osten nach Westen. Um dieselbe Zeit meldet CORDEAUX (1882 u. 1895)
das Erscheinen sehr grofler Schwirme an der englischen Kiiste genau
westlich von Helgoland (Yorkshire und Lincolnshire). Daraus wird ge-
schlossen, daf3 die ganze Nordsee in einer Breite von zirka 500 km iiber-
flogen wurde. So ist es auch nicht mehr méglich, die Wanderung nach
Helgoland mit der Anziehung durch das Leuchtturmlicht zu erkliren,
denn der Weiterflug nach England erfolgte vom Lichte weg.

Plusia gamma wandert sowohl am Tage wie auch bei Nacht.
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p) Alabama argillacea HBN.

Die Biologie des in Nord- und Siidamerika beriichtigten Baumwoll-
schidlings Alabama argillacea, der ,,cotton-worm-moth®, ist in wesent-
lichen Punkten unbekannt. Die Falter erscheinen im frithen Friihling auf
Baumwollfeldern im Stiden von U.S.A., jede neue Generation riickt wei-
ter nach Norden vor. Im Herbst tauchen dann bisweilen ungeheure
Mengen der Falter plétzlich im Norden von U.S.A. und im siidlichen Ka-
nada auf. Bereits um die Mitte des vorigen Jahrhundertshatte man ange-
nommen, daB das Vorkommen von A4labama in U.S.A. auf Einwanderung
beruht. Hierauf weisen folgende Tatsachen hin:

1. Der Falter iiberwintert anscheinend nirgends in den Vereinigten
Staaten, auch nicht im duBersten Siiden am Golf von Mexiko, wie man
lange Zeit angenommen hatte. Hieraus folgt zwingend, daB im Friihjahr
eine Einwanderung von Siiden her erfolgen mul3. Nach WoLrcorT (1929)
erfolgt eine Uberwinterung auch nicht in Mexiko und Westindien. In
allen genannten Gebieten verschwinden die Falter vollkommen im No-
vember, um erneut wieder im Mai-Juni aufzutauchen.

2. Anfangs Oktober treten bisweilen ungeheure Schwirme der Falter
im Norden auf bis in der Gegend von New York, Washington und On-
tario (Kanada). Dort fallen sie plétzlich nachts in GroBstadten ein und
sammeln sich in Mengen um elektrische Lampen. SAUNDERs (1915) be-
schreibt folgendermaBlen einen Einfall in Clinton N.Y. am 10. X. 1912:
,,The came in all at once at about 3 a.m. and flew far a time in such
swarms round the electric lights that you couldn’t see the lights for the
moths.” 1887 erschienen sie in Hamilton, Ontario, 1889 in London, On-
tario, 1911 bei Washington, New York, Staten Island (21. IX. bis 9. X.)
(GrossBECK 1911), 1912 am 8. Oktober in London, Ontario, am 10. Ok-
tober in Clinton N. Y. (SAUNDERS 1915), am 12. Oktober in Hannover
N. H. GerouLD (1915) nimmt an, daB es sich 1912 um denselben Zug han-
delte, woraus sich ergeben wiirde, daB die Falter pro Nacht 8o—100 Mei-
len wandern. Das Auftreten von Alabama im Norden geschieht 500 bis
1000 km nérdlich der letzten Baumwollpflanzungen und hieraus scheint
erwiesen, dafl die Falter iiber die angegebenen groen Strecken gewandert
sein miissen.

Uber eine Riickwanderung nach dem Siiden liegen keinerlei Nachrich-
ten vor und es ist nicht zweifelhaft, dafl im Herbst alle Falter in Nord-
amerika zugrunde gehen.

HuNTER (1912) weist auf die bemerkenswerte Tatsache hin, wonach
besonders starke Befallsjahre in einem regelmiBigen 21—22jihrigem
Wechsel folgten. So gibt er folgende Jahre an: 1783, 1804, 1825, 1846,
1868, 1880, 1911, auBerdem sind noch folgende Jahre bekannt: 1872/73
und 1912.

Uber die Ursprungsliander, aus denen die Falter im Friihling in den
Vereinigten Staaten einwandern, ist nichts bekannt. Eine bemerkens-
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werte, wenn auch etwas phantastische Losung des Problemes deutet
WOLCOTT (1929) an. Auch in tropischen Lindern wie Peru, in Gegen-
den, in welchen Baumwolle das ganze Jahr iber wichst, findet sich
Alabama nicht wihrend des ganzen Jahres. Die Raupen erscheinen viel-
mehr im Sommer (Januar-Marz) und verschwinden im Winter (Juli-
August). Alabama verschwindet nun in Peru ungefdhr um die Zeit, in der
sie in U.S.A. erscheint. Hieraus ergibt sich die Moglichkeit, daf sie von
Peru in den Vereinigten Staaten einwandert. Dort geht der gréBte Teil
zwar im Herbst zu grunde, aber wenige erreichen vielleicht im Siiden
wirmere Linder und geben dort den Ausgang zu einer Friihlings-
generation. Somit wire ein jahreszeitlicher Wechsel iiber den Aquator
gegeben. Als andere Moglichkeit deutet WoLcoTT an, dafl eine zentrale
Quelle besteht, von welcher aus zu gewissen Zeiten des Jahres Immi-
granten nach dem Norden, zu andern nach dem Stiden fliegen.

So bietet die Lebensgeschichte von Alabama argillacea in Amerika
eine Reihe ungeloster Problene. Jedoch steht fest, daB die Wanderungen
im Leben dieser Art eine groBe Rolle spielen.

q) Urania fulgensund Urania leilus.

Die am Tage fliegenden Uraniiden Urania fulgens sowie Urania
leilus sind bereits seit langer Zeit als regelmiBige Wanderer bekannt.
Beide Arten wandern im tropischen Mittelamerika sowie Siidamerika.

Von Urania fulgens sind Wanderungen vor allem aus folgenden Lin-
dern bekannt: Mexiko, Costa Rica und Panama, auBerdem existieren
vereinzelte Angaben aus Ecuador und Columbia. In Mexiko soll nach
FriepricH (in v. BEMMELEN 1857) alljihrlich eine Wanderung statt-
finden. Es werden zwar die Arten U. letlus und U. marius angegeben,
jedoch soll es sich nach Turt und WiLr1ams wahrscheinlich um U. fulgens
handeln. Im April wandern die Falter am Osthang der Kordillieren von
Siiden nach Norden vom FuBe des Orizaba bis zum Rio Grande, was einer
Entfernung von zirka 8oo km gleichkommt. 5—6 Wochen spiter sollen
dieselben Falter in abgeflattertem Zustande denselben Weg zuriick{lie-
gen. Diese sehr interessanten Beobachtungen sind bisher noch von keiner
Seite bestitigt worden. Nach GILLOT (1924) wandert U. fulgens in Costa
Rica alljahrlich zusammen mit Timetes chivon von Februar bis Septem-
ber. Es sind dabei besonders zwei Flugperioden zu unterscheiden:
1. Februar-Marz (Trockenzeit), etwa 20 Tage lang, 2. Juni-Juli (Regen-
zeit), eine neue Generation. Sie fliegen stets gegen den Wind nach NO,
O oder SO. Aus Panama sind zahlreiche Ziige zwischen Mai und August
gemeldet worden (Davis 1889, WERCKLE 1907, WiLLiaMS 192gb usw.)
Auch dort sollen die Wanderungen eine bekannte alljihrlich wieder-
kehrende Erscheinung darstellen.

Wanderungen von Urania leilus sind in der Hauptsache von einem
verhiltnism4Big eng umschriebenen Areal, ndmlich Trinidad und Brit.-
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Guyana, bekannt (WiLLiaMs 1920). Die Flugzeit ist Juli bis Oktober.
Wenn auch zahlreiche Wanderziige gemeldet sind, so scheint U. leilus
nicht regelmdBig alljdhrlich zu wandern, sondern in unregelmiBigen Peri-
oden. Der Falter ist gelegentlich, besonders nach Stiirmen, in Barbados
aufgetreten. Man nimmt an, dafl in diesen Fillen eine Einwanderung
von Trinidad iiber die See (Entfernung zirka 300 km) stattgefunden hat.

Auch aus Brasilien sind einige Wanderungen von U. leilus gemeldet.

3. Schmetterlingswanderungen regional betrachtet.
é) Wanderungen in Europa und der palidarktischen Region.

Alle unsere Kenntnisse iiber Schmetterlingswanderungen in der pala-
arktischen Region beziehen sich auf Europa. Aus dem gesamten asiati-
schen Teil des Gebietes, schon aus dem europiischen RuBland, wissen
wir so gut wie nichts. Nun scheinen aber, wenn wir die Verhiltnisse
Europas auf die ganze Region iibertragen wollen, Schmetterlingswande-
rungen in der ganzen Paldarktis eine im Vergleich zur Neoarktis sowie
den Tropen seltene Erscheinung darzustellen.

In Europa, wo die Beobachtungsméglichkeiten giinstiger sind als in
den meisten iibrigen Gebieten der Erde, kennen wir nur zwei Schmetter-
linge, die hiufig in grofen Scharen wandernd beobachtet wurden, nim-
lich Pieris brassicae und Pyrameis cardui. Beide Falter wandern keines-
wegs regelmdBig, sondern nur in unregelmiBigen Perioden, und vor-
zugsweise in bestimmten Gebieten: Der KohlweiBling hauptsichlich in
Mitteleuropa, der Distelfalter in Westeuropa. Zusammen mit Pyrameis
cardus wandert hdufig Plusia gamma und Nemophila noctuella (Pyralidae).

Diesen sehr diirftigen Kenntnissen von Massenwanderungen stehen
gegeniiber eine Menge von Angaben und Vermutungen {iber mehr oder
weniger regelmiBig stattfindende Einzelwanderungen bestimmter Arten
in Europa. Einzelwanderungen kénnen nicht beobachtet, sondern nur er-
schlossen werden. Meist handelt es sich um die Tatsache, daB Falter siid-
licher, z. B. meditterraner Herkunft, weit nérdlich ihres Verbreitungs-
gebietes angetroffen werden, oder um das gelegentliche Auftreten konti-
nentaler Formen in England. Die regelmaBige Einwanderung von Siiden
her wird vor allem fiir folgende Arten vermutet: Pyramers cardui, Sphin-
giden (ausfithrliche Darstellung s. 105), Deropera pulchella, Plusia gamma,
Agrotis ypsilon, Colius edusa. Im iibrigen wird in zahllosen Fillen ein
gelegentliches Auftreten an bestimmten Orten als Wanderung aufgefaf3t.
Zweifellos handelt es sich meist nicht um aktive Wanderung, sondern
um passive Verschleppung durch Winde oder Verkehrsmittel. Am ehe-
sten diirften als echte Wanderungen die Einzelfliige von Sphingiden an-
zusprechen sein. Aus keinem Gebiet der Erde besitzen wir so viel Hin-
weise auf Einzelwanderungen wie aus Europa. Dies hingt sicher zusam-
men mit der besonders intensiven Durchforschung dieses Gebietes, wobei
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namentlich die von Amateuren geleistete entomologische Heimatfor-
schung eine wichtige Rolle spielt.

Das in Bezug auf Schmetterlingswanderungen besterforschte Gebiet
Europas ist England. Dies hdngt einerseits mit der Insellage zusammen,
die eine scharfe Trennung einheimischer und nicht einheimischer Arten
ermoglicht, wobei Hinweise auf Einwanderung vom Kontinent vielfach
bereits damit gegeben sind, da8 ein Vorkommen von irgend einer Kiisten-
gegend gemeldet wird. Andererseits besteht bei englischen Entomologen
in weit héherem MaBe als in anderen Lindern bereits seit vielen Jahr-
zehnten ein reges Interesse fiir die Probleme der Insektenwanderungen.
Uber den heutigen Stand der Forschung unterrichtet am besten folgende
Zusammenstellung WILLIAMS (1930¢C):

1. Wanderer, welche die Kiisten erreichen und Eier ablegen, ohne
einen Lebenszyklus zu vollenden: P. daplidice, V. antiopa, ? A. lathonia,
L. boeticus, D. plexippus.

2. Wanderer, welche eine Generation hervorbringen, ohne jemals zu
iberwintern: C. hyale, C. crocale, P. cardui.

3. Wanderer, die gelegentlich briiten und iiberwintern, aber nicht per-
manent vorkommen: P. cardus (?).

4. Seltene einheimische Arten, die kontinuierlich durch Einwanderung
verstirkt werden: P. atalgnta (?).

5. Gemeine einheimische Arten, die manchmal durch Einwanderung
Zuwachs erhalten: P. brassicae, P. rapae, P. napi, ?P. atalanta, ?V. ur-
ticae.

6. Einheimische Arten: Alle {ibrigen Falter.

Von einer Reihe gelegentlich aus dem Siiden einwandernder Arten
wird von WILLIAMS und anderen vermutet, daBl die Ursprungsldnder in
Nordafrika liegen, von P. cardus wird sogar angenomrmen, daf3 die Brut-
pldtze der wandernden Ziige im Siiden der Sahara zu suchen sind. Eine
gewisse Stiitze dieser Hypothese wird darin erblickt, daB eine Reihe
Schmetterlinge wie P. cardui, M. stellatarum, D. livornica, Agrotis ypsilon,
Nemophila noctuella auf dem Mittelmeere in Situationen angetroffen wur-
den, die ein Uberfliegen des Mittelmeeres als méglich erscheinen lassen.
Jedoch fehlen meines Erachtens noch geniigende Beweise fiir diese
immerhin gewagte Annahme.

b) Wanderungenin Ost-und Siidafrika.

Die charakteristischen Wanderer des Gebietes sind die Pieriden: Cat-
opsilia flovella, Belenois severina und Belenois mesentina. Weiter sind
Wanderungen gemeldet von Terias senegalensis (Amani), Andronymus
neander (VOSSELER 1906, WiLLiaMs 1930D), Crents boisduvali (BELL
MARLEY 1904, VOSSELER 1906, WILLIAMS 1929b), Libythea laius (Poul-
TON 1929f), sdmtliche aus Ostafrika. Alle diese Falter wandern in un-
vermischten Ziigen, miissen also als primire Wanderer gelten. AuBlerdem
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sind vielfach die Wanderziige aus den obenstehenden Arten gemischt,
dazu kommen noch viele andere Arten, die an den Wanderungen teil-
nehmen. WiLLIAMS bringt in seinem Buche S. 288 eine Liste von 12 Ar-
ten, die in Siidafrika wandern und S. 289 eine solche von 20 wandernden
Arten aus Ostafrika.

Weitaus die meisten Wanderungen werden aus Ostafrika gemeldet,
und zwar aus Kenia, Uganda und Tanganjika. Jedoch besteht Grund
fiir die Annahme, daB auch in den iibrigen Gebieten von Ost- und Siid-
afrika Schmetterlingswanderungen eine sehr hiufige Erscheinung sind.
Die zahlreichen Beobachtungen aus den drei ostafrikanischen Gebieten,
die in den letzten Jahren gewonnen wurden, haben den Beweis erbracht,
daB Schmetterlingswanderungen dort eine ganz allgemeine Erscheinung
darstellen. Unser Wissen von den Schmetterlingswanderungen in Ostafrika
ist im wesentlichen in den letzten Jahren durch die sorgfiltige Beobach-
tung an einigen Punkten gewonnen worden. Es sind vor allem folgende
Beobachtungsstationen sowie Beobachter:

Kenia: Nairobi (KIRKPATRICK, ROGERS),

Uganda: Entebbe (Prrman, HANCOCK),

Tanganjika: Amani (VOSSELER, WILLIAMS, NOWELL).

Diese ausgezeichnete Organisation zur Untersuchung der Schmetter-
lingswanderungen ist wohl im wesentlichen auf die Initiative WILL1AMS
zuriickzufithren, Da die sorgfiltige Beobachtung erst seit wenigen Jahren
durchgefiihrt wird, ist es noch nicht méglich, ein abgerundetes Bild iiber
Entstehung und Verlauf der Wanderungen zu geben. Die kausalen Be-
ziehungen von Klima und Wanderungen sind noch vollkommen unbe-
kannt, ebenso ungeldst ist das Problem der Zugrichtung.

Als Beispiel seien hier die von WILLIAMS zusammengestellten Ergeb-
nisse liber die von ihm selbst und anderen in Amani in den letzten Jahren
durchgefithrten Beobachtungen angefithrt. In einer Zeitperiode von
etwas iiber 2 Jahren, von Mirz 1927 bis Juli 1929, haben bei Amani nicht
weniger als 12 Falterziige stattgefunden:

Datum Name Zugrichtung

1. 23. ITL. 1927 Belenois sp. u. C. flovella (6)

2. 6. bis 19. IV. 1927 Andvonymus neander SSW
3. 8. bis 12. XIL 1927 . Belenois severina SO

4. 28. I1. bis 9. ITI1. 1928 Catopsilia flovella NO

5. 12. ITI. bis 7. V. 1928 Andronymus neander SSW
6. 11. VI. bis 9. IX. 1928 Belenois severina S

7. 5. X. 1928 Belenois severina S

8. 20. XII. 1928 bis IV. 1929 Catopsilia flovella N u. NO
9. 20. XII. 1928 bis Ende I. 1929 Tevias senegalensis SW
10. 15. II. 1929 Belenois mesentina O u. SO
11. 9. bis 12. IIIL. 1929 Belenois mesentina O u. SO
12. 20. V. bis VII. 1929 Belenois spez.?

Als Ergebnis ist vor allem anzufiihren, daB3 innerhalb einer Periode
von 487 Tagen von Mirz 1928 bis Juli 1929 wenigstens an 291 Tagen,
Ergebnisse der Biologie IX. 8
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d. h. an 60% der Tage, Wanderungen stattfanden. Damit ist nachgewie-
sen, daB das Phinomen der Schmetteriingswanderungen in Ostafrika
eine regelmifBige Erscheinung darstellt. Die Forschungen in Uganda und
Kenia lassen bereits ein dhnliches Ergebnis vermuten. AuBlerdem liegen
zahlreiche Meldungen aus Siidafrika vor, welche ausdriicklich betonen,
daB die Schmetterlingswanderungen regelmifig und alljahrlich statt-
tinden. Einige Forscher berichteten WiLLIAMS, sie hitten aufgehort, die
Wanderungen von C. florella und Belenois zu registrieren, da sie ein so
reguldres Phinomen seien.

Von Ostafrika nérdlich des Aquators fehlen Beobachtungen, so daf3
heute noch unbekannt ist, wie weit nach Norden die Falter wandern.
WiLLianms vermutet fiir C. florella und B. mesentina, daB sie bis Agypten
und Palistina fliegen.

c) Wanderungen im tropischen Westafrika.

Im Gegensatz zu Ost- und Siidafrika liegt iiber Schmetterlingswande-
rungen im tropischen Westafrika sehr wenig Material vor. Als einzige
regelmiBig wandernde Art scheint Libythea labdaca in Betracht zu kom-
men. Niheres siehe S. 104.

d) Wénderungen auf Ceylon.

Seit der Mitte des vorigen Jahrhunderts sind zahlreiche Berichte iiber
Schmetterlingswanderungen auf der Insel Ceylon veréifentlicht worden.
Sie scheinen dort eine tiberaus eindrucksvolle Erscheinung darzustellen,
zahlreiche Reisende berichten von ihnen. Sogar die Phantasie der Ein-
geborenen hat sich mit ibnen beschiftigt und die Vorstellung entstehen
lassen, die Schmetterlinge pilgerten ebenso wie die Menschen zum Buddha
auf dem Adam’s Peak (Moore 1880, p. 117).

Eine sehr verdienstvolle Zusammenfassung {iber unser heutiges Wissen
von den Schmetterlingswanderungen auf Ceylon hat in jiingster Zeit
WiLLiAMS (1927b) gegeben. Unsere Darstellung stiitzt sich im wesent-
lichen auf diesen ‘Aufsatz.

Ein besonderes Charakteristikum dieser Wanderungen ist die groBe
Zahl der Arten, die an ihnen teilnehmen. WILLIAMS stellt eine Liste von
nicht weniger als 69 Arten zusammen. Hiervon sind allerdings die An-
gaben iiber 28 Arten sehr unsicher. AuBerdem stiitzen sich eine Menge
Angaben auf eine einzige Beobachtung. Es ist zweifellos zu unterschei-
den zwischen Arten, die primir wandern und solchen, die sekundir sich
den Wanderungen anschlieBen (vgl. S. 191). Als primire Wanderer auf
Ceylon kommen wahrscheinlich in erster Linie folgende Arten in Be-
tracht:

Papilio hector, P. polytes, P. crino, P. demoleus. — Catopsilia crocale,
C. pyranthe. — Appias albina, A. paulina. — Euploea core asela, E. coreta
montana, E. Rollari sinhala.



Die Wanderungen der Insekten. 115

Auch die hier aufgezihlten ,,primiren’ Wanderer ziehen meist in ge-
mischten Ziigen, Wanderziige, die aus einer einzigen Art bestehen, sind
auf Ceylon anscheinend sehr selten beobachtet worden.

Hinsichtlich der Jahreszeiten, in denen Wanderungen stattfinden,
lassen sich sehr scharf zwei Abschnitte im Jahre unterscheiden, nimlich
Februar-April einerseits und Oktober-Dezember andererseits (Abb. 27).

Species Jan | Febr: \Mirz | April | Mar \Juni | Juli | Aug.| Sept| Okt | Mo | Dez.
Papiionipa P
Paprlio fector M
n__ arnsllochie ¥
» crino M -
»_ polytes ¥ < e &
» demoleus - 4
» parirda ¥
PIERIDA
Catopsilia sp. Q}/? M ATV AN
n crocale LY " \ N e~
»  pyranthe y
u catella \___j
Terias sp. <}
n  hecabe p
Appias sp. <~~‘§>~ & 7 7
»n  paulina )(K <
»  albina <
Catophaga sp- L1 LY
Nephreroma ceylonrca <y
Huplirra nerissa ¥
DANAIDA
Darars limniacee <« X7
» Septentrionalis \
noSp A
Euploea core asela N e v e x )
»  kollars'sinhale e Y
= coreta montana N L ¥ XV/f
» SpP- T < Y ¥
NYMPHALINA. 4
Precis tphita ¥ A
Atella phalanta
Limenitis calrdosa I’
Neptis eurynome ¥

Abb. 27. Darstellung sidmtlicher in Paradenya (Ceylon) beobachteter Schmetterlingswanderungen,
(Aus WILLIAMS 1930 C.)

8*
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Uber die Flugrichtung 148t sich schwer ein einheitliches Prinzip fest-
stellen. Abb. 28 zeigt eine von MANDERs (1904) entworfene Karte, die
wohl nur hypothetischen Charakters ist. MANDERs ist der Auffassung,
daB im Herbst die Falter an der Kiiste, ausgehend von der Ostkiiste ge-
gen Siiden, etwa den halben Umfang der Insel bis Colombo umfliegen.
Diese Ansicht ist anscheinend nicht auf Beobachtungen aufgebaut, denn

Abb. 28. Hypothetische Darstellung der Wanderungen einiger Schmetterlingsarten in Ceylon.
(Aus MANDERS 1904, umgezeichnet.)

es fehlen von der Siidkiiste alle Angaben. Besonders weist MANDERS auf
die Tatsache hin, daB wihrend der Flugzeit Falter in Colombo erscheinen,
die sonst nur an der Ostkiiste zu finden sind. Aus dem Inneren der Insel
existieren Angaben fast ausschlieBlich iiber den siidlichen gebirgigen Teil.
Hier 148t sich keinerlei Einheitlichkeit in den Zugrichtungen nachweisen,
wenn auch allgemein eine westliche Richtung bevorzugt zu sein scheint.
Die Zugrichtung kann nicht einheitlich zur Windrichtung in Beziehung
gesetzt werden, vor allen Dingen nicht zur Richtung der herrschenden
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Monsune, jedoch scheint die Mehrzahl der Fliige mit oder gegen den
Wind zu erfolgen, steht also in irgendeiner Beziehung zu ihm.

Ein sehr interessantes und bis heute trotz der Bemithungen zahl-
reicher Forscher noch ungeltstes Problem ist die Frage des Zusammen-
hangs der Ziige mit dem Klima. Allein aus einer Erklirung dieses Zusam-
menhangs ist schlieBlich ein befriedigender Aufschlufl iber die Ent-
stehung der Wanderungen zu erwarten. Zunichst ist bereits auffallend,
in einem tropischen Lande wie Ceylon mit relativ sehr geringen jahres-
zeitlichen Temperaturschwankungen eine so scharfe Scheidung der Flug-
zeiten in zwei Perioden festzustellen. Nun bestehen zwar in Ceylon zwei
scharf getrennte Klimaperioden, ndmlich die Zeit des NO-Monsuns von
November bis Mirz und die des Siidwestmonsuns von Mai bis Oktober,
damit in Zusammenhang,wenn auch nicht zusammenfallend, stehen zwei
Regenperioden von April bis Juli einerseits und von Oktober bis De-

ig)ﬂﬂﬂs‘llll

Regenperioden

—_— ———  Wanderperioden
A I Y A U [ S A A
Jan. Febr: Mirz Apr: Mai Juni Juli' Aug. Sept k% Nov. Dez.

Abb. 29. Schematische Darstellung der Beziehung von Monsunperloden, Regenperioden und Wander-
perioden von Schmetterlingen in Ceylon.

zember andererseits. Wenn wir mit diesen Daten die Perioden der Wan-
derungen vergleichen (Abb. 29), so kommen wir zu keinem einheitlichen
erkldrenden Ergebnis. Die Wanderungen im Herbst fallen zwar voll-
kommen mit einer starken Regenperiode zusammen, dagegen finden die
Frithjahrswanderungen groBenteils in den trockensten Monaten des Jah-
res (Februar und Mirz) statt. Nun beginnen allerdings die einzelnen
Klimaperioden nicht so regelmiBig zum selben Zeitpunkt, wie es aus einer
schematischen Darstellung notgedrungen den Anschein erwecken mubB.
Vielfach wird die Auffassung vertreten, daB3 der Beginn der Herbstfliige
zusammenfalle mit dem Einsetzen des NO-Monsuns. Die Mirzfliige sollen
dann in direktem Zusammenhang stehen mit dem Ende des NO-Mon-
suns. So ergibt sich vorldufig als einzige Mdglichkeit eines kausalen
Zusammenhanges die Beziehung von Regenzeit und Flugperiode von
Oktober-Dezember.

Viel wichtiger als die Kenntnis der klimatischen Bedingungen zur
Zeit der Fliige ist die Kenntnis der klimatischen Bedingungen, die an den
Brutplitzen AnlaB zur Entstehung der Ziige geben. Hierin liegt wahr-
scheinlich die Losung des Problems. Nun ist aber iiber die Brutplitze
nichts bekannt. MANDERS verlegt sie zwar lings der Kiistenlinie etwas
ins Innere der Insel, gibt jedoch nicht an, worauf diese Angabe gestiitzt
ist. Andere sind der Auffassung, dafl die Wanderschwirme im Norden
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der Insel entstehen. Direkte Beobachtungen aus dem Norden fehlen
vollkommen. Es ist dies der trockenste Teil der Insel, die Vegetation ist
teilweise Steppe und Wiiste. In Trockengebieten setzt zu Beginn einer
feuchten Periode eine sprunghafte Entwicklung der Vegetation ein und
dies kann den Anlal3 geben zu einer Massenvermehrung der Schmetter-
linge. Solange jedoch keine direkten Beobachtungen iiber diesen Teil der
Insel vorliegen, muB3 jeder Erklarungsversuch aussichtslos bleiben.

Es besteht nun noch die Mdglichkeit, daB die Ursprungsorte der
Wanderschwirme sich auBlerhalb der Insel auf dem indischen Festlande
befinden. Viele der in Ceylon wandernden Schmetterlinge wandern auch
im stidlichen Teile von Indien (siehe unten). Es liegen einige wenige Be-
obachtungen vor iitber Wanderungen iibers Meer zwischen dem Festlande
und Ceylon lings der Adamsbriicke. WILLIAMS weist auf die sehr interes-
sante Tatsache hin, dal von 38 endemischen Arten Ceylons nur drei
wandern, wihrend von den 236 in Ceylon vorkommenden Schmetter-
lingen 69 wandern. Hiernach ist es durchaus mdglich, wenn auch nicht
bewiesen, dafl viele Wanderungen auBerhalb der Insel ihren Ursprung
haben. Andererseits besteht die Tatsache, daB auBer drei endemischen
Arten noch 13 Ceylon eigentiimliche Rassen wandern, so daB fiir diese
16 Arten wenigstens der Ursprung der Ziige innerhalb der Insel liegen
muB.

e) Wanderungen in Siidindien (Abb. 30).

Aus Siidindien liegen von einem Punkt sehr ausgedehnte sorgfiltige
Beobachtungen {iber Schmetterlingswanderungen vor, es ist das Obser-
vatorium Kodaikanal in den Pulni Hills, in der Héhe von 2343 m.
Beobachter war dort von 1907 —1913 sowie 1921 EVERSHED (EVERSHED
1910, 1912, WILLIAMS 1927 b).

Die Fliige finden dort regelmaBig zweimal im Jahre statt, im Februar,
Mairz, Mai, Juni sowie von September bis November. Diese Daten stim-
men einigermafBen mit den Flugzeiten von Ceylon iiberein. Die Friih-
lingsfliige dauern jedoch wesentlich linger und die Herbstfliige beginnen
frither.

An den Fliigen in Siidindien sind im wesentlichen dieselben Arten
beteiligt, die auch in Ceylon wandern. Es handelt sich im ganzen um
25 Arten, hauptsichlich die S. 114 angefiihrten Papilio-, Catopsilia- und
Appias-Arten, dazu kommen einige Danaiden sowie namentlich Hypo-
limnas bolina (Nymphalidae) und Lampides boeticus (Lycaenidae).

Die Zugrichtung ist in beiden Perioden genau entgegengesetzt. Die
,»Herbst‘‘-Fliige sind genaunach Siiden gerichtet, dagegen die,,IFriihlings-
fliige nach Norden. An den ,,Herbst‘‘fliigen sind alle wandernden Arten
beteiligt, auBerdem ziehen mit den Schmetterlingen groBe Mengen von
Libellen. Alle diese Arten ziehen einige Wochen hindurch konstant nach
dem Siiden. An den ,,Friihjahrs““fliigen von Februar bis Juni (mit Aus-
nahme von April) nehmen ausschlieBlich Catopsilia- und A ppias-Arten teil.
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Die hauptsichliche Flugrichtung ist Norden, allerdings ist die Richtung
weniger definitiv eingehalten als bei den ,,Herbst“fliigen. Aus diesem
Schema fillt heraus ein mehrere Wochen dauernder Flug von Lampides
boeticus nach SO von Januar bis Marz rgrz.

Zur Charakteristik der Ziige sei hier ein Abschnitt aus einem Bericht
EvERSHEDs (bei WILLIAMS 1927b) wiedergegeben:

Species Jan. | Febr \MirziApril | Mar | Juni | Juli' | Aug. | Sept| Okt |Wov. | Dez.
PAPILIONIDA.
Fapilio dermoleus & ¥ AMIA!
n  hector \ W
PiERIDA. .
Catopsilia gy ranthe Y < v v e
»  crocale M ,%I 4‘&” 4 12
» catrlla < 125 ‘ﬁl
»  (florella?) ¥
> 5op. <X\ |# 14 A
Appras (Usualy atbina) ML Y 4 [N
Hebomora (g/aucippe) v
DanaiDA
Danars aglia v
» plexippus @W
n  Jrmniacee B
» septentrionals Vi
Fuploea core \
NympPHaLIDA
Hypoliinras bohna A WA Y
s msippus ¥
Junonia ferta ¥ i
” orythya v
o lemonias Vi
" sp 23
Atella phatanta i 1Al
»  arradne TR
Spp. \
LycaniDA G
Polyommatus boeticus | NN | X | \
HESPERIDA.
Parnasa mathias ¥
DRAGON FLIES 12

Abb. 30. Darstellung sémtlicher in Kodaikanal, Pulni Hills, Siidindien, beobachteter Schmetterlings-
wanderungen. (Nach WiLLiams 1930 c.)
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There is scarceley a sunny day in the year when individual butterflies
may not be seen flying in some definite direction. By standing in the track
of an individual and observing the compass bearing as it recedes in the di-
stance I have been impressed by the accuracy with which different individu-
als pursue parallel courses in a fixed azimuth. If obstacles are encountered,
such as trees or a house, the insects will go over rather than round them and
the same habit applies by the great obstacle presented by the Pulney Hills.
The butterflies travelling over the plains could easily avoid the hills by going
a little to the east but this would violate the azimuth instinct by several
degrees, and so they prefer to maintain a direct course, rising some six
thousand feet up great precipices and into a cold climate, then crossing the
hills and descending to the plains on the other side. — The butterflies fly
always within a yard or two of the ground. They do not take short cuts
through the air across valleys, and they penetrate woods if the undergrowth
is not too thick, maintaining indisturbed the fixed direction of flight. This
is absolutely independent of wind direction or the position of the sun, which
may be at or near the zenith and therefore no guide at all. Gusts of wind
will blow them out of their course temporarily, but they return to it with
wonderful persistence.‘

Ein Zusammenhang zwischen den Flugperioden und den klimati-
schen Verhiltnissen ist nicht festzustellen. Die ,,Herbst‘‘fliige erreichen
ibr gréBtes AusmaB im Oktober, im regenreichsten Monat des Jahres,
demgegeniiber beginnen die ,,Frithjahrs‘“fliige im Februar und Mirz zur
Zeit der groBten Trockenheit. Die Oktoberfliige fallen ungefihr zu-
sammen mit dem Beginn des NO-Monsuns. Die Februar-Marzfliige mit
dem Ende des NO-Monsuns, die Mai- Junifliige mit dem Beginn des SW-
Monsuns. Von vornherein war jedoch ein direkter kausaler Zusammen-
hang zwischen Wanderung und Klima nicht zu erwarten, denn der Be-
obachtungsort ist lediglich eine Station ,,unterwegs’, der Ursprung der
Fliige ist in der Ebene im Sitiden oder Norden zu suchen, wo ganz
andere klimatische Bedingungen herrschen kénnen.

f) Wanderungen in den dbrigen Teilen von Brit.-Indien.

Nachrichten iiber Schmetterlingswanderungen aus Brit.-Indien liegen,
abgesehen von den nérdlichsten und siidlichsten Gebieten, fast nur von
Bombay vor und beziehen sich meist auf Euploea core. Nach AITKEN
(1897, 1898) wandert diese Art alljihrlich regelmiBig im Juni oder Juli
bei Bombay gegen Norden.

Nach manchen Angaben stellt der Nordabfall des Himalayas ein
Areal dar, in dem sich regelmiBige jahreszeitliche Wanderungen abspie-
len. Nach OrLLENBACH (WILLIAMS 1930b) wandert Lampides boeticus
zwischen Mérz und Mai in den Vorbergen des Himalayas in Ziigen nach
Nordwesten bei gleichzeitig wehendem SW-Monsun. Auch fiir Preris
brassicac finden sich dhnlich lautende Angaben. HiNGsTON (WILLIAMS
1928) beobachtete von Ende Mirz bis Ende Mai eine starke Wanderung
von Pieris brassicae gemischt mit anderen Arten bei Dharmsala, Dhau-
ladhar Range. Die Richtung war gegen das Hochgebirge zu (Nord-
westen) und die Falter flogen bis iiber die Schneelinie hinaus.
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,,From day to day I observed the migration at an altitude of 6000 feet.
By mid-april the flow was very profuse. Hundred passed me every minute.
They seemed to like to ascend along a sheltered ravine, I suppose to escape
the wind. The flow was then a remarkable sight, as the hill side seemed
white with fluttering wings. P. brassicae was the most conspicuous in the
migration, and the only species present at its commencement. Later numbers
of Colias fieldi appeared, and in the end became allmost as numerous as
Pierid. A few Danais chrysippus, and occasional Vanessa cashmivensis, and
a fair number of Polyommatus boeticus were seen at intervals mixed up in
the stream.**

Es wird auch die Vermutung ausgesprochen, daBl auller der Friih-
lingswanderung ins Gebirge auch eine Herbstwanderung in die Ebene
stattfindet, doch liegen in dieser Hinsicht nur sehr diirftige Beobach-

tungen vor (vgl. auch S. g1).

g) Wanderungen im malayisch-australischen Gebiet.

Die charakteristischen Wanderer des Gebietes sind die beiden Catop-
stita-Arten pomona und crocale. Im ganzen liegen aus diesem Gebiet,
vielleicht abgesehen von Java, zu wenig Beobachtungen vor, als daB es
moglich wire, allgemeine Schliisse zu ziehen.

Aus Siam sind mehrere ausgedehnte gemischte Ziige gemeldet (Gop-
FREY 1927 u. 1928). Die Ziige sind gemischt aus C. crocale und pomona,
Appias albina darada und Euploea-Arten. Von Appias albina darada
werden von April und September 1927 sehr ausgedehnte dichte Ziige be-
schrieben.

Von der Halbinsel Malaka sind Wanderungen von Catopsilia po-
mona, Catopsilia spez., Delias pyramus, Delias aglaia gemeldet. Die Zeit
ist Médrz, Mai und Juni (SANDERSON u. PouLTON 1921, POULTON 1922,
LE CERF 1912).

"Die Wanderungen von Catopsilia pomona oder crocale auf Java und
Sumatra sind auf S. 85 beschrieben. Sie finden anscheinend regelmaBig
alljahrlich zwischen November und Februar in der Regenzeit statt.

Aus Sarawak (Nordkiiste von Borneo) sind von Januar 1903 und 1915
einige Wanderungen beschrieben, die in der Hauptsache aus der Nym-
phalide Cirrochroa emalea bajadeta MOORE bestehen (SHELFORD 1903,
MoOULTON 1915).

Von Australien liegen Berichte iiber Schmetterlingswanderungen nur
von Queensland, Neustidwales und Victoria vor, also vom Osten des Erd-
teils. Als die wichtigsten Wanderer sind zu nennen Catopsilia pyranthe,
pomona und crocale, Belenots java teutonia (siehe S. 87), sowie die Hespe-
ride Badamia exclamationis. Von der letzteren Art liegen mehrere Be-
richte iiber Wanderungen in Queensland vor (WiLLiaMs 1929b). Die
Wanderungen scheinen regelmiBig zu erfolgen. Nach PUX1EY (1925)
wandert diese Art von Neu-Guinea und benachbarten Inseln alljahrlich
im Oktober in Queensland ein und verschwindet wieder im Februar.
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h) Wanderungen in Amerika.

Auf dem ganzen amerikanischen Kontinent, mit Ausnahme der west-
lichen Teile Siidamerikas, von woher keinerlei Beobachtungen vorliegen,
bilden Schmetterlingswanderungen eine = regelméiBige -alljahrlich sich
wiederholende und wohlbekannte Erscheinung. Hierbei handelt es sich
auferhalb der tropischen Gebiete um Fliige in bestimmter Richtung, die
allgemein als jahreszeitliche Wanderungen gedeutet werden. Die Haupt-
flugrichtung ist im Herbst gegen den Aquator und im Friihjahr gegen den
Pol, so daB3 schon seit langer Zeit eine Analogie zum Vogelflug auffallen
mufte. Ein Verfechter dieser Hypothese ist vor allem SHANNON (1915,
1916, 1917, 1926). Moglicherweise liegt eine Erklarung fiir diese allge-
meine meridionale Flugrichtung in der Gliederung des Landes, vor allem
im Verlauf der Gebirge und Kiisten, die ja nord-siidlich gerichtet sind.
Diese allgemeine Gliederung des Landes macht auch die Tatsache ver-
stindlich, daB einige Schmetterlingsarten, wie Catopstlia sennae und
Pieris monuste, die iiber groBe Gebiete von Amerika verbreitet sind, in
Nord-, Mittel- und Siidamerika als Wanderer beobachtet wurden.

o) Wanderungen in Nordamerika. Nordamerika bietet eine Reihe
der bestbekannten Beispiele von Schmetterlingswanderungen. In erster
Linie zu nennen ist Danais plexippus mit ihren regelmifBigen std-
wirts gerichteten Fliigen zwischen -August und Oktober von Siid-
kanada bis Florida und dem Golf von Mexiko (siehe S. 92). Von be-
stimmten Gebieten der Ostkiiste in der Gegend von New York werden
von SHANNON alljihrlich im Herbst stattfindende Massenfliige von
Insekten nach dem Stiden beschrieben, die auBler aus D. plexippus aus
vielen anderen Schmetterlingsarten sowie aus zahlreichen Libellen und
Fliegenarten bestehen (siehe S. 156). Etwas weiter siidlich, in den Siid-
staaten von U.S.A. bis zum Golf von Mexiko, aber auch in der Gegend
von New York beobachtet, findet zwischen August und Oktober eine
regelmiBige, stidwirts gerichtete Wanderung von Catopsilia sennae statt
(siehe S. 84). Eine Ausnahme diesen Siidfliigen im Herbst gegeniiber
bilden die in periodischen Abstdnden erfolgenden Nordfliige der Baum-
wollmotte Alabama argillacea im Oktober aus dem Baumwollgebiet
von U.S.A. bis ins siidliche Kanada (siehe S. 109).

Eine nordwirts gerichtete Wanderung in den Monaten Mirz bis Mai
soll der Distelfalter Pyrameis cardui ausfithren. Die meisten Beobach-
tungen stammen aus Kalifornien (S. 104). Von Mai-Juni sind vier sehr
umfangreiche Siidwanderungen von Pieris monuste aus Florida beschrie-
ben, es ist jedoch nicht erwiesen, ob es sich hier um ein alljihrlich
wiederkehrendes Ereignis handelt (S. 91).

Texas. Der typische Wanderer von Texas ist Libythea bachmanni. Es
sind in verschiedenen Jahren zwischen Juli und Oktober 11 Wanderungen
von teilweise sehr groBer Individuenzahl beobachtet worden, die fast alle
nach Siiden oder Osten gerichtet waren (S. 104).
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f) Wanderungen im tropischen Mittel- und Siidamerika. In allen
tropischen Gebieten Amerikas sind Schmetterlingswanderungen ein oft
beobachtetes Ereignis. An allen Orten, an denen geschulte Beobachter
einige Jahre hindurch gearbeitet haben, wie Brit.-Guyana (CLEARE), Tri-
nidad (WiLLIAMS), Para (Brasilien) (GOELDI), konnte eine Fiille von
Material gesammelt werden, das ohne weiteres den SchluBl zuliBt, daB
im ganzen Gebiet Schmetterlingswanderungen ein regelmiBiges Ereignis
darstellen, das auch den Eingeborenen wohlbekannt ist. Die typischen
Wanderer des ganzen Gebietes sind Catopsilia sennae und statira sowie
Urania fulgens und leslus.

Mexiko. Hier ist vor allem die alte Angabe FrIEDRICHS (V. BEMME-
LEN 1857) zu erwidhnen, wonach Urania letius und U. marius (?) alljihr-
lich im April am Osthang der Kordillieren bis zum Rio Grande iiber eine
Strecke von etwa 800 km fliegt. AuBlerdem sind Wanderungen von Ca-
topsilia spez. gemeldet (WILLIAMS 1926d).

Costa Rica und Nicaragua. Eine regelmiBige Erscheinung sind die
gemischten Ziige von Urania fulgens und Timetes chivon. Diese Wan-
derungen wurden in Nicaragua von BELT (1874) einige Jahre hindurch
beobachtet, sie dauern bisweilen 3—5 Wochen lang an (Monat: Juni ?).
Aus Costa Rica beschreibt WERCKLE einen solchen gemischten Zug.
Nach GILLOT (1924) wandern beide Falter zusammen alljihrlich regel-
miBig im zentralen Teil von Costa Rica. Mit ihnen zusammen ziehen in
geringerer Anzahl Timetes marcella und coresia, Catopsilia stativa und
argante, Pieris monuste und drusilla, Coea acheronta. Es bestehen zwei
Flugperioden, im Februar-Mirz in der Trockenzeit etwa 20 Tage lang, so-
wieim Juni- Juliin der Regenzeit. In manchen Jahren dauert die Bewegung -
kontinuierlich von Februar bis September an, die Ziige sind dann jedoch
viel diinner. Urania tliegt vom frithen Morgen bis zur Abendimmerung,
Timetes jedoch nur bei Sonnenschein. Die allgemeine Zugrichtung ist
NO, O und SO, gegen den Wind. Aus Costa Rica sind auch einige Wan-
derziige von Catopsilia stativa gemeldet (z. B. HALL 1927).

Panama. Der wichtigste Wanderer scheint Urania fulgens zu sein.
Die Fliige geschehen zwischen Mai und September und sind meist gegen
Osten gerichtet (HALLINAN 1920, WILL1AMS 1929b). AuBerdem kommt
mdglicherweise als regelmidBiger Wanderer in Betracht Calpodes ethlius
(Hesperidae) (WILLIAMS 1920).

Venezuela. Die typischen Wanderer sind verschiedene Catopsilia-
Arten, welche vielfach in gemischtem Zuge ziehen. Aus jlingster Zeit
beschreibt Box 1930 vom 25. bis 27. VII. 1926 einen gemischten Wander-
zug, bestehend aus Catopsilia sennae, Amynthia maerula und Eunica
monima (Zahlenverhiltnis etwa 4: 4: 1).

Trinidad. Auf der nur durch eine Meeresstrafle von wenigen Kilo-
metern von Venezuela getrennten Insel Trinidad finden anscheinend re-
gelmiBig Wanderungen von Catopsilia stativa statt. Wenigstens kann
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dies aus der Tatsache erschlossen werden, daB in den Jahren 1915, 1916,
1918 und 1919 (1918 und 1919 hat WILL1AMS (1919 u. 1920) beobachtet),
teilweise langdauernde Wanderungen verzeichnet wurden. Manche Be-
wohner der Insel teilten mit, daB die Wanderfliige alljihrlich stattfinden.
Einen besonders lang andauernden Zug vom 19. IX. bis 12. X. 1918 be-
schreibt ausfithrlich WiLLiams (1919). Die allgemeine Richtung war
Westen. Die Wanderung fand zwar wihrend der Regenzeit statt, aber in
einer Periode von groBer Trockenheit. Eine andere Wanderung vom
7. bis 14. I1. 1919 fiel in die Trockenzeit. Eine Anzahl von Wanderungen
von Urania leilus werden aus den Jahren 1868, 1878, 1891, 1899, 1901,
1912, 1917 gemeldet (WiLL1ams 1920). Doch scheint diese Art nicht jedes
Jahr zu wandern. ,

Brit.-Guyana. Dank der intensiven Beobachtungstitigkeit von WiL-
LIAMS (1917) u. CLEARE (1920 u. 1929) sind eine grofie Anzahl von Schmet-
terlingswanderungen aus diesem Lande beschrieben. Es handelt sich
meist um Catopsilia sennae oder statira, jedoch in vielen Fillen fehlt die
Artunterscheidung. Es ist wahrscheinlich, daBl die Wanderungen von
Catopsilia regelmaBig jedes Jahr stattfinden. Die Hauptflugzeit ist Mai-
Oktober. Ein Zusammenhang der Flugperioden mit dem Klima ist noch
nicht nachgewiesen, da die Wanderungen sowohl wéihrend der Regen- als
auch der Trockenzeit stattfinden. Einen besonders langandauernden, aus
vielen Arten gemischten Wanderzug beschreibt CLEARE (1929). Er fand
wahrscheinlich ununterbrochen vom 7. bis 28. VII. 1926 statt. Das Haupt-
kontingent bildete Catopsilia stativa und Appias drusilla, auBerdem nah-
men noch folgende Arten daran teil: Catopsilia sennae, C. philea, C. ar-
ganthe, Urania leilus, Coea cadmus und vielleicht Selenophanes casssiope.
AuBer Catopsilia spez. sind noch Appias drusilla, Lignyostola crinisus
Crawm. (Hesperidae) und Urania leslus 6fters in ungemischtem Zuge wan-
dernd beobachtet worden.

Brasilien. Bisher fehlen fast durchweg systematische Beobachtungen
iiber den Flug der Schmetterlinge, jedoch aus einigen Angaben geht her-
vor, daBl Schmetterlingswanderungen iiber den groBen Urwaldstrémen
eine regelmédBige Erscheinung darstellen. Es handelt sich hierbei haupt-
sachlich um Catopsilia-Arten. Bereits BATES (1863) bemerkte auf dem
unteren Amazonas, dal einige Tage hindurch Catopsilia-Arten in Schwir-
men den Strom von Norden nach Siiden iiberflogen. Es sollen ausschlieB-
lich Mannchen gewesen sein. Ein #dhnliches Phinomen war im Novem-
ber 1849 von SPRUCE (1868) beobachtet worden. Die ausfiihrlichsten
Mitteilungen verdanken wir GOELDI (1902, 1904). Im Juni wandern die
Falter taglich in Richtung gegen Westen tiber Para. Der Zug beginnt
gegen 11 Uhr und hat sein Maximum gegen 13 Uhr. Sehr bekannt ge-
worden ist sein Bericht iiber die Schmetterlingswanderungen auf dem
Rio Capim von Juli-August 1897. Wéhrend sieben Tagen flogen die Fal-
ter (hauptsichlich Catopsilia stativa) in einem diinnen Band an beiden



Die Wanderungen der Insekten. 125

Utern des Flusses in Mannshdhe iiber dem Wasserspiegel vormittags fluB3-
aufwirts nach Siiden, nachmittags fluBabwirts nach Norden. Eine Pho-
tographie dieser Falterziige vom Rio Capim stellt wohl die einzige exi-
stierende Aufnahme einer Schmetterlingswanderung dar®. Aus Brasilien
sind ebenfalls einige Wanderziige von Urania leilus beschrieben worden.

y) Wanderungen in Argentinien. Kontinujerliche, von 1925—1928
in der Provinz Santa Fé von HAYWARD (1925-—1929) durchgefithrte Be-.
obachtungen haben zu dem sehr bemerkenswerten Resultat gefiihrt, da
alljahrlich im Herbst (Mirz und April) eine allgemeine Schmetterlings-
wanderung nach Norden, also in ein wirmeres Klima, stattfindet. 1925
und 1928 wurden groBe aus vielen Arten gemischte Ziige beobachtet, in
den Zwischenjahren wanderten die Falter in sehr diffuser Ordnung. Ein
Zusammenhang dieser Fliige mit besonderen Winden besteht bestimmt
nicht. Die Richtung nach Norden wurde konstant bei sehr wechselnden
Winden eingehalten. Der am 27. I1I. 1925 beobachtete Zug war von der
Dichte eines Heuschreckenschwarmes und bestand aus 17 verschiedenen
Schmetterlingsarten und auBerdem Libellen. Zwischen dem 3. und
24. IV. 1928 fanden die Fliige an 8 Tagen statt, es nahmen daran 8 Arten
teil. Die wichtigsten Teilnehmer an diesen Wanderungen sind Cafop-
silia sennae, Pieris monuste, Precis lavinia, Danais erippus und gilippus.

Die Analogie der regelmiBigen Nordwanderungen im Herbst in Ar-
gentinien zu den regelmiBigen Siidfliigen im Herbst in Nordamerika ist
duBerst bemerkenswert.

4. Allgemeines iiber Schmetterlingswanderungen.

Es liegen zahlreiche gute Schilderungen von Schmetterlingswande-
rungen vor, an Hand derer es wohl mdéglich ist, sich iiber das Aussehen
eines Schmetterlingszuges zu unterrichten. Ein Abdruck einer groBeren
Zahl von Originalberichten ist an dieser Stelle nicht mdéglich. Es sei hier
besonders auf die Zusammenstellung vieler sehr anschaulicher Schilde-
rungen bei WILLIAMS verwiesen (1g30c, S.19—40), ferner auf einige
wenige in der vorliegenden Arbeit gebrachten Originalberichte (S. 88, go,
99. 120, 121). Es folgt hier im AnschluBl an WiLLIAMS eine Zusammen-
fassung iiber die wesentlichsten Typen von Schmetterlingswanderungen:

1. Einzelwanderer. Die besten Beispiele sind Sphingiden, die Wan-
derung kann nicht direkt beobachtet werden, sondern wird aus bestimm-
ten Uberlegungen erschlossen (vgl. S. 105).

2. Sehr diinne Wanderung, in der gleichzeitig nur ein Tier sichtbar zu
sein braucht. Eine solche Wanderung kann nur von geschuiten Beobach-
tern, die speziell diesem Phinomen ihre Aufmerksamkeit zuwenden, be-
merkt werden.

* Leider eignet sich die Aufnahme wegen groBer Unschirfe nicht fiir
eine Reproduktion.
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3. Wanderung, bei der gleichzeitig mehrere Exemplare sichtbar sind.

4. Ein dichter Schwarm, der vielfach mit einemHeuschreckenschwarm
oder einem Schneegest6ber verglichen wird, der die Sonne verfinstern
kann, der Automobile durch die Anh#dufung der Leichen an dem Radi-
ator zum Stehen bringt.

Zwischen 2 und 4 gibt es alle Uberginge. Dies kann vielfach im Ver-
laufe eines einzigen Zuges beobachtet werden, wobei die Wanderungs-
dichte zu Beginn sehr gering ist, sich bis zu einem gewissen Maximum
steigert und dann langsam wieder abnimmt. Auch in der Breitendimen-
sion eines Zuges kann eine allmihliche Abnahme der Dichte nach den
Seiten zu statthaben. Jedoch in bestimmten Fillen wird ausdriicklich
bemerkt, daB der Wanderzug nach den Seiten zu scharf konturiert ist.
Dies ist namentlich dann der Fall, wenn die Schmetterlinge in einem
deutlich sichtbaren schmalen Band fliegen, so z. B. bei GOELDI auf dem
Rio Capim in der Néhe der Ufer (S. 124). Als besonderen Typ beschreibt
‘WiLL1AMS einen ,,Netzwerk‘-Flug, in dem die Wanderung zwar iiber eine
Front von mehreren Meilen stattfand, jedoch nicht mit gleichmiBiger
Verteilung iiber die ganze Breite der Front, sondern in besonders dicht-
gedriangten schmalen Ziigen, wobei in Zwischenrdumen von mehreren
hundert Metern nur sehr wenige Tiere tlogen. Ein sehr deutliches Ana-
logon zu diesem Flugtyp besteht in der Larvenwanderung der Heu-
schrecken (S. 22).

Uber die Hohe, in der Schmetterlingswanderungen vor sich gehen,
hat WiLriams alle erreichbaren Angaben in einer Tabelle gesammelt
(Abb. 31). Hieraus geht deutlich hervor, daf3 in der iiberwiegenden Mehr-
zahl der Fille die Wanderung dicht iiber dem Grunde geschieht, in der
Hohe, in der Schmetterlinge im allgemeinen zu fliegen pflegen. Eine
Ausnahme bilden wenige Arten wie P. brassicae, Belenots spez., L. bach-
manni und Urania fulgens, die in Hohen bis 100 FuBl beobachtet wurde
und vor allem Danais plexippus, die in 100-—200 m Hohe wandernd ge-
sehen worden sein soll.

In einer groBen Zahl von Berichten, z. B. besonders beziiglich P. car-
dui, wird ausdriicklich darauf hingewiesen, da8 die Falter so tief wie mog-
lich fliegen. Die Fluglinie schmiegt sich vollkommen der Oberflichen-
form des Geldndes an. An einem Waldrand steigen sie senkrecht hoch
und segeln dicht iiber den Wipfeln der Baume.

In engem Zusammenhang hiermit steht die vielfach erwdhnte Tat-
sache, daB Hindernisse nicht um-, sondern iiberflogen werden. Bezeich-
nend fiir dieses Verhalten ist die Abb. 32 nach WiLLiams, die fiir sich
spricht. Es geht hieraus vor allem mit besonderer Deutlichkeit hervor,
mit welcher Beharrlichkeit die einmal eingeschlagene Richtung verfolgt
wird.

Als besondere Eigentiimlichkeit der wandernden Falter, die sie von
ihren vielfach gleichzeitig anwesenden nicht wandernden Artgenossen
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unterscheidet, ist die oftmals erwihnte Tatsache anzufithren, daB sie sich
unterwegs niemals auf Blumen niederlassen, um an ihnen zu saugen,
sondern viele Stunden lang andauernd fliegen. Der Flug ist im allge-
meinen stetiger und schneller, als sonst Falter fliegen. In zahlreichen

=
=3
oy
=3
=1

4 50 60 70 80 90 100 FEET ABOVE GROUND.
P.POLYTES :
C.FLORELLA
C.SENNAE
C. STATIRA
AMERICAN CATOPSILIA
C.CROCALE
D, PYRAMUSAGLAAETC] —3—
PBRASSICAE [~ + |- [==_ T
P.RAPAE Rk
P, MONUSTE
P. CHARINA
B.SEVERINA
B. MESENTINA
B. GIDICA
AFRICAN BELENOIS b = b = | = = |~ - [W3jority imostinvisible tobinoculars
B.JAVA " Up to about 150 Feet "
£, DAPLIDICAE
A.ALBINA DARADA | .
A.DRUSILLA —
G. MAERULA e |
C.LESBIA 600 Feet high”
T. DEVA
7. SENEGALENSIS .
D. PLEXIPPUS SEE TEXT

O ERIPPUS S
AND GILLIPPUS

“Mostly Flying high”
“MosHy very high”

“To 3 considerabie height”

V.CARDUY

E. HORTENSIA
P. LAVINIA
M. CHIRON

V. ATALANTA
V. CALIFORNICA “Too high to be inspected
C.ACHERQONTIA -t
C.COENIS
L. BACHMANN]
L.LABDACA
L.LAIUS

T. BEON

P. BOETICUS —
L. CRINISUS ——
B. EXCLAMATIONIS -1
C.ETHLIUS
A.NEANDER
U. FULGENS
U. LEILUS

("Some over 100 Feet "
| — Wihen coim up to 150 Feet”

As far a5 eye covld reach”

—— “High above water” )

10l
!
|
!

Abb. 31. Zusammenstellung der Hohe, in der Schmetterlinge beim Wandern beobachtet wurden.
(Nach WiLLiAMS 1930 C.)
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Fallen, in denen die Schnelligkeit tber kurze Strecken mit einer Uhr
abgestoppt wurde, sind Werte gefunden worden, die im allgemeinen
zwischen 10 und 20 km pro Stunde liegen, aber auch in manchen Fillen
betrichtlich darunter oder dariiber.

Uber die Wegstrecke, welche wandernde Falter zuriicklegen, herr-
schen die verschiedensten Auffassungen. PIEPERS bestreitet tiberhaupt,
daB Schmetterlinge betrichtliche Entfernungen im Fluge zuriicklegen.

Eine Wanderung soll da-

N T durch vorgetduscht wer-
& o~ den, daB auf einer Strecke
kurze Exkursionsfliige vie-
ler Individuen sidmtlich in
einer bestimmten Richtung
vor sich gehen. In dieser
extremen Form ist diese
Auffassung sicher unrich-
/ tig, was spiter ausfiihr-
licher gezeigt werden soll.
=~ Demgegeniiber stehen An-
S~ sichten, wonach Wande-

rungen iiber mehrere tau-
F\Q\ﬂg T OSSN

send Kilometer geschehen,
so soll Pyrameis cardus
Abb. 32. Die typische Flugbahn eines wandernden Schmetter-
lings bei der Uberwindung von Hindernissen. Illustriert die
Tatsache, dafi Hindernisse stets iiber-, nie umflogen werden.
(Aus WiLLIAMS 1930 ¢, umgezeichnet.)

nach WriLLIAMS von der
stidlichen Sahara bis Nord-
europa fliegen, Danats plex-

1ppus soll nach SHANNON
von Kanada bis zum Golf von Mexiko wandern. Es ist frither gezeigt
worden, dafl diese Auffassungen zum mindesten unbewiesen sind und
sehr viele Einwinde gegen sie erhoben werden kénnen.

Die einzigen sicheren Nachweise dafiir, daB Schmetterlinge sehr groBe
Entfernungen im Fluge zuriicklegen kénnen, ergeben sich aus der Tat-
sache, dafl manchmal Falter auf dem freien Meere oder auf Inseln ange-
troffen worden sind. Wenn nun auch in vielen Fillen eine passive Ver-
schleppung durch Winde oder durch den Schiffsverkehr vorliegen mag,
so sind doch manchmal die Falter unter solchen Umstinden angetroffen
worden, die auf eine aktive Wanderung hindeuten. Den schlagendsten
Beweis hierfiir bildet die Tatsache, daB gerade dieselben Arten, die vom
Festland als Wanderer bekannt sind, auch auf dem Meere angetroffen
wurden z. B. Pyrameis cardui (zahlreiche Beobachtungen iiber dem
Mittelmeer, vgl. S. 99), Sphingiden (vgl. S. 105), Danais plexippus
(BARRET 1893) (S. 96), Detopeia puichella (Mac LacuLAN 1885), Plusia
gamma iber Helgoland (vgl. S. 108).

Im Zusammenhang mit der Wanderung von Faltern iiber demn freien
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Meere ist sehr bemerkenswert die in mehreren Fillen mitgeteilte Be-
obachtung, dafl sich Schmetterlinge auf der Wasseroberfliche nieder-
lassen, ausruhen und wieder frei in die Luft erheben kénnen. Diese Mit-
teilung findet sich iiber Pieris brassicae (THORNCROFT 1865, BUCHENAU
1873, POoCKLINGTON 1873), Danais plexippus (Bucht von Sidney, SEITZ
1891), Nemophila noctuella (POULTON 1929a), Nachtfalter (PouLTON
1909). Falls es sich hier um hiufig vorkommende Erscheinungen handelt,
ist eine Moglichkeit gegeben, eine regelmiBige Wanderung iiber weite
Meeresstrecken, z. B. iiber das Mittelmeer, so zu verstehen, daB die
Falter sich unterwegs auf der Wasseroberfliche ausruhen.

B. Wanderungen von Raupen.

Von einer Reihe von Schmetterlingsraupen sind in der Literatur
Wanderungen verzeichnet. Jedoch handelt es sich meist um isolierte
Beobachtungen, so da es nicht moéglich ist, allgemeine GesetzmiBig-
keiten abzuleiten. Nur bei zwei Arten scheinen Raupenwanderungen
eine mehr oder weniger regelmifBige Erscheinung darzustellen, das ist
Pieris brassicae und vor allem der sogenannte amerikanische Heerwurm
Heliophila unipuncia. Einen (allerdings unvollstindigen) Sammelbericht
iber Raupenwanderungen hat STEPHAN (1908) gegeben.

Pieris brassicae. Bei STEPHAN sind sechs Berichte von Wanderungen
der Raupen zusammengestellt. Es handelt sich stets um die Erscheinung,
daB Raupen in ungeheuren Mengen in gerichteter Wanderung ein Feld
verlieBen, auf einen Bahndamm gelangten und dort Ziige zum Stehen
brachten. Alle Berichte beziehen sich auf Mitteleuropa (z. B. PaBst 1899,
Dourn 1861).

Pyramess cardui. ANKER (1884) beobachtete 1879 bei Budapest eine
Massenwanderung. Es handelte sich um das gleiche Jahr, in dem iiber
groBe Teile von Europa Wanderungen der Imagines hinweggingen.

Lymantria dispar (Schwammspinner). Im Juni 1888 fand eine Massen-
wanderung bei Budapest statt. Die Raupen wanderten aus einem von
ihnen kahl gefressenen Walde aus, die Ziige gelangten auf eine Bahn-
strecke, wo sie einen Zug zum Stehen brachten (AIGNER-ABAFI 19oI).

Prozessionsspinner. Es handelt sich bei den bekannten Ziigen nicht
um echte Wanderungen, sondern um Exkursionen. Denn die gesellig
lebenden Raupen kehren stets wieder zu ihrem Nest zuriick.

Saturnia spini. Am 12. VI. 1901 wanderten groBe Mengen von Rau-
pen bei Billed in Ungarn auf einem Bahndamm nach Siiden (WEIssMAN-
TEL 1902).

Bombycidae. LICHTENSTEIN (1812) berichtet aus Siidafrika iiber ei-
nen ungeheuren Raupenzug einer Bombycide. Sie wanderten in Reihen
von 5—6 Tieren in der Breite, jede Reihe war von der nichsten etwa
1 FuB entfernt.

Ergebnisse der Biologie IX. 9
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Sphingidae. SeITZ (1930) sah in Nordafrika grole Raupenziige von
D. euphorbiae, die sich in 2—3 m breitem Zug in mehrfacher-Schicht
ibereinander kriechend nach Kahlfrall ihrer Geburtsstétte nach anderen
Wolfsmilchfeldern begaben.

Der ,,Army Worm*‘ Heliophila (Leucania) unipuncta HAW.

Wohl das bekannteste Beispiel einer regelmaBig wandernden Raupe
stellt der beriichtigte amerikanische ,,Army Worm** Heliophila unipuncia
dar. In Nordamerika, namentlich im Osten der Rocky Mountains, trat
die Art in periodischen Abstinden (z. B. 1861, 1875, 1880, 1896, 1900,
1914, 1919/20) in ungeheuren Mengen auf. Die Raupen schliefen sich
zu dichten, ausgedehnten Ziigen zusammen und wandern gerichtet tiber
relativ weite Strecken. Auf diese Eigenschaft bezieht sich der in Amerika
populire Name Army Worm®. Wie wir noch spater sehen werden, tragen
noch andere Noctuidenarten in Amerika den Beinamen Army Worm,
jedoch H. unipuncia stellt den Army Worm schlechthin dar. Seine Po-
pularitit beruht darauf, daB er einer der gefihrlichsten landwirtschaft-
lichen Schadlinge ist.

Viele Autoren nehmen an (z. B. auch ReH 1925), dafl die Ursache der
Wanderungen Futtermangel sei. Wenn die Raupen ein Feld kahlgefres-
sen haben, schlieBen sie sich zu einem Zuge zusammen und wandern auf
einen neuen Futterplatz zu. Jedoch geht bereits aus der Monographie
von RIiLEY (1883) (aus der alle hier folgenden Angaben entnommen sind)
hervor, daB diese Auffassung unrichtig ist:

,»Those leaving one field all march in the same direction, but not always,
as is supposed some, with unfailling certainty, toward another field in which
there is proper food, ec. — Nor is it true that they always remain in one
place so long as sufficient food is to be found there, for in more than one in-
stance I have known them to leave a field abundantly supplied with suitable
food and march into other.

Somit scheint also auch hier wie in so vielen anderen Fillen der klare
Tatbestand vorzuliegen, daf der Wandertrieb nichts direkt mit Futter-
mangel zu tun hat.

Die Wanderungen vollziehen sich anscheinend im Laufe des Tages
nach einem ganz bestimmten Stundenplan. Das direkte Sonnenlichtwird
gescheut. Tagsiiber halten sie sich unter Steinen, Grasbiischeln usw. ver-
steckt oder verkriechen sich in die Erde. Abends, nachts und morgens
wandern sie und fressen dabei alles Griine von den Feldern, durch die sie
ziehen. Nach einem anderen Bericht beginnt die Wanderung regelmiBig
zwischen 14 und 15 Uhr. Gegen Sonnenuntergang verlangsamt sich der
Zug. Nachts stockt die Wanderung, das Fressen geschieht hauptsichlich
nachts und vormittags. Es ist vorderhand nicht méglich, die Wider-

* 'Wohl zu unterscheiden vom Heerwurm in Europa, vgl. S. 132.
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spriiche zwischen diesen beiden Berichten aufzukldren, jedoch in Analo-
gie zu dhnlichen Erscheinungen bei der Heuschreckenwanderung ist es
durchaus méglich, daB der maBgebende Faktor die Temperatur ist. Nach
den vorliegenden Berichten zu urteilen, scheinen {iberhaupt die Wande-
rungen des Army Worms in vielen Beziehungen denen der Heuschrecken-
larven zu dhneln.

Die Geschwindigkeit des Zuges betrigt etwa 30 m pro Stunde. Fiir die
Zugrichtung besteht keinerlei Regel. Benachbarte Ziige bewegen sich
vielfach in ganz verschiedenen Richtungen.

Ein anschauliches Bild von den Wanderungen des ,,Army Worm‘
gibt FircH (aus RiLEY 1883):

,»They all keep together like an army of soldiers, and usually advance in
a particular direction, in a strait line, not swerving from their course to avoid
hills, hollows, buildings or any other obstacle. A stream of running water,
even, does not cause them to deflect from their line of march. We learn from
SoroN RoBiNsoN that, on coming to a brook they crowd into it, although
very few of them chance to be carried by its curent to the opposite side.
Millions of them are drowned, their dead bodies clogging and damming up
the stream in places below, producing by their decay a stench in the atmo-
sphere of the whole vicinity which is most noisome and intolerable. In their
march they travel faster at some times than others, advancing at the rate
of from two to six rods in an hour (1 rod = 5,029 m.). Thus instances have
occured in which an army of these worms, two or three miles wide, have ad-
vanced si>_< or seven miles, leaving the track behind them as desolate as
though fire had swept over it.**

Laphygma frugiperda S. u. A. Bei starker Vermehrung schlieBen sich
die in Nordamerika dem Pflanzenbau sehr schidlichen Raupen in
Schwirme zusammen und wandern (im Herbst), daher die Populir-
bezeichnung Fall army worm (CHITTENDEN IQOI).

Prodenia eridana CRAM. The semitropical army worm. Die Raupe
wandert in Scharen (CHITTENDEN 1909).

Charaeas graminis (Graseule). Ziehen vielfach in Schweden und Nor-
wegen nach KahlfraB einer Wiese in Scharen zu einer neuen Futterstelle
(STEPHAN 1908).

Noctua (Xylophasia?) Ewingii, WESTW. EWING (1837) berichtet iiber
eine groBle Wanderung, die sich iiber 14 Tage hinzog, aus Van Diemen’s
Land (Tasmanien). Die Raupen krochen regelmiBig von 4 Uhr morgens
bis Mittag. Sie bewegten sich viel schneller als sonst Raupen zu tun
pflegen.

Phlyctaenodes sticticalis L. (Pyralidae). Riibenziinsler. Die Raupen
treten manchmal in SiidruBland in ungeheuren nur mit Wanderheu-
schrecken vergleichbaren Mengen auf. ,,Die wandernden Raupen sind
zuweilen in Ziigen beobachtet worden, die aus Milliarden von Individuen
bestanden, bis zo cm hoch geschichtet waren und einem kolossalen Heer-
wurm glichen®* (SCHAUFUSS 1902). ,,Ist ein Feld leergefressen, so wan-
dern sie in ungeheuren Mengen. Ebenso ziehen sie 3—4 Tage vor der Ver-

9*
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puppung in groBen Scharen und bestimmter Richtung auf der Suche
nach geeigneten Plitzen” (REH 1925).

Aus dem spirlich vorliegenden Material iiber Raupenwanderungen
lassen sich nur zwei allgemeine Regeln herauslesen:

1. Die Wanderungen hingen oft, aber nicht stets zusammen mit
Futtermangel. Vielfach wird berichtet, da nach einem vollstindigen
Kahlfral eine Wanderung nach der nédchsten Futterstelle einsetzte. Dabei
wird die Auffassung vertreten, da8 die Nahrung von weitem gewittert wird.

2. In engem Zusammenhang hiermit steht die Tatsache, da Raupen-
wanderungen nur bei ungewOhnlich starker Vermehrung vorkommen.

IV. Die Wanderungen der Dipteren.

Es ist schwierig, bei Dipteren echte Wanderungen nachzuweisen.
Meist handelt es sich um so kleine Tiere, daB auch der leichteste Wind
ihre Flugrichtung beeinflussen kann. Sehr hiufig findet sich bei Dip-
teren die Reaktion des Schwirmens. Zu gewissen Zeiten fliegen die Tiere
in mehr oder weniger groBen Schwirmen und werden dabei vielfach durch
den Wind {iber weite Strecken getragen. Wenn hierbei die Fortbewegung
auch im wesentlichen passiv erfolgt, so kénnen wir doch in gewissem
Sinne von Wanderung sprechen, da es sich um eine regelmiBig in Er-
scheinung tretende in der Organisation der Tiere begriindete biologische
Reaktion handelt, die eine Ausbreitung iiber weite Strecken zur Folge
hat. Am hdufigsten sind Wanderungen von Culiciden und Syrphiden be-
schrieben.

1. Nematocera (Miicken).
a) Mycetophilidae (der Heerwurm).

Der beriihmte Heerwurm ist eine Aggregation der wandernden Lar-
ven des Genus Sciara. Die Erscheinung, daf3 sich Larven zu einem Wan-
derzug zusammenschlieBen, steht nicht vereinzelt im Insektenreiche da.
Bei Schmetterlingsraupen findet sich dieselbe Reaktion, der sogenannte
amerikanische Army-worm wird von der Raupe Heliophila unipuncia
Haw. gebildet (siehe S. 130). Es scheint von vornherein paradox, so
verschiedenartige Erscheinungen wie den Heerwurm und die ibrigen
meist im Fluge vor sich gehenden Insektenwanderungen unter einem
Gesichtspunkt zusammenzufassen. Jedoch zeigt die Wanderung des
Heerwurmes tatsidchlich alle Kriterien, die wir an eine Insektenwan-
derung stellen. Es schlieBen sich viele Individuen zu einem sehr engen
Verband zusammen und bewegen sich oft viele Stunden hindurch in einer
bestimmten Richtung. Wenn wir etwas tiber die Bedeutung des Heer-
wurmes wiilten, lieBen sich zweifellos noch weitere Parallelen zu anderen
Insektenwanderungen ziehen.

Wenn iiber den Heerwurm auch eine groBe Literatur vorliegt, hier
seien vor allem die wichtigen Arbeiten von BECHSTEIN (1885) und No-
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WICKI (1868) genannt, so sind doch auffallend wenig Kenntnisse tiber seine
Biologie verbreitet. Daher soll im folgenden ein Abschnitt aus der sehr
anschaulichen Schilderung Nowickis (1868) gebracht werden:

,,Ziehen des Heerwurmes.*

,,Die merkwiirdigste Eigentiimlichkeit der Heerwurmlarven ist ihr Trieb,
sich massenhaft zu vereinigen, dabei sich an ihre vorderen Gefiahrtinnen an-
zuschlieBen und anzudriicken, daB sie iiber und neben diese mit einem Teil
ihres Korpers iibergreifen und so gemeinsam ihre Ziige ausfiihren.

Ihr Verhalten beim Beginn des Ziehens und wihrend desselben ist fol-
gendes: Man stelle sich einen Klumpen dieser fuBlosen, klebrigen und aus-
gewachsen 7 mm langen R&aupchen in ihrem unterirdischen Verstecke und
in dem Augenblick vor, wenn sie voneinander getrennt daraus herauskrie-
chen. Die zuerst erscheinenden ordnen sich neben- und iibereinander dicht
zusammen, setzen sich unverweilt in Marsch und bilden so den Anfang des
Heerwurmes, der durch die ebenso nachriickenden Scharen an Linge und
Umfang zunimmt, bis er sich ganz formiert hat. Einer grauen Schlange gleich
zieht er nun in dicht geschlossenen Gliedern im Walddunkel gleichmiBig
umber, und das unheimliche, ja widrige seiner Erscheinung vermag aller-
dings unkundige und befangene Anschauer mit Schrecken zu erfiillen. Die
klebrige Feuchtigkeit an den Leibern der Maden vereinigt dieselben fest mit-
einander und sie hangen dadurch so eng zusammen, daB sie gleichsam nur
einen Koérper ausmachen und das Ende des Heerwurmes sich momentan wie
ein Stidbchen emporheben 14B8t. Die Fortbewegung des Heerwurmes ist die
Folge des Vorwirtsschreitens aller ihn zusammenhangenden Larven, was in
der Weise erfolgt, daB sie an den nachsten Gefahrtinnen glitschend den Vor-
derkérper vorwéarts strecken und den Hinterkdrper nachziehen, mit welcher
Bewegung auch jene des Darmkanals korrespondiert, wobei sie jedesmal
einen Vorsprung von mehr oder weniger 1 mm Linge gewinnen, und indem so
eine der anderen nach einer und derselben Richtung voraustritt, gleitet der
ganze Heerwurm vorwéirts. Wahrend des Marsches halten die ziehenden
Larven ihre Korper in dessen Richtung, da sie jedoch ihre jeweilige Stellung
in der Masse dndern, so herrscht dadurch im Heerwurm, trotzdem er langsam
fortschreitet, eine eigentiimliche Regsamkeit der einzelnen Individuen. Die
oberen drangen sich niamlich gegen die innerhalb des Zuges eingeschlossenen,
diese wieder nach oben oder auswirts, desgleichen die untersten, die eine
Zeitlang alle iiber ihnen befindlichen Larven tragen miissen, ein Grund, wes-
halb ein Heerwurm keine bedeutende Dicke haben kann und bei groBer
Larvenzahl in breiteren Streifen zieht.

Der ziehende Heerwurm ist gewohilich ziemlich gerade, kann aber auch
gebogen oder schlangenartig gewunden sein. Nimmt er tiber ebeneren Boden,
wie derselbe in einem Fichtenwalde sein kann, seinen Weg, so gleitet er als
Ganzes fort, wie es meistens der Fall ist. Erreicht er aber unterwegs ein auf-
rechtes Hindernis, z. B. Moos, ein Astchen oder Steinchen, so geschieht es
manchmal, daf er sich vorn gabelférmig teilt, hierauf die beiden Arme gleich-
zeitig die Seiten des hindernden Gegenstandes knapp umgeben, und driiben
wieder sich vereinigen oder als zwei besondere Heerwiirmer auseinandergehen
und das Hindernis zwischen sich der ganzen Heerwurmlinge nach oder nur
zum Teil durchlassen.

Trifft ein Heerwurm unterwegs mit einem zweiten, der mehr oder weniger
in derselben Richtung zieht, zusammen, alsdann vereinigen sich manchmal
seine in ihrer Fortbewegung nicht gehemmten Anfithrerinnen und alle an-
deren Larven mit diesem Zug und so entsteht ein lingerer oder dickerer
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Heerwurm. Kommen aber die Anfiihrerinnen zweier gerade in entgegen-
gesetzter Richtung gleitender Heerwiirmer zusammen, alsdann kriechen sie
iibereinander, bilden hierdurch anfanglich einen Xn#uel, der eine Weile
wimmelt, bis die oberen Larven sich geordnet haben, und in einer gewissen
Richtung in Marsch setzen, worauf alle iibrigen, zu einem Zuge sich vereini-
gend, ihnen folgen. )

Die Anfiihrerinnen des vorhin gedachten, 56 Zoll (etwa 1,70 m) langen
und auf glattem lehmigem Grabengrund gleitenden Heerwurmes kamen in
5 Minuten 2 Zoll (etwa 6 cm) geraden Weges vorwirts. Ein anderer, der
bergauf iiber einen unebenen und teilweise bemoosten Grabenrand seinen
Weg nahm, legte vorn in 7 Minuten 2 Zoll Weges zuriick.

Andere Heerwiirmer filhrten auch stundenlang ihre anstrengenden
Marsche aus.

‘Was schlieBlich die Richtung des Marsches anbelangt, welche die Volks-
poesie verschieden deutet, so ist es eine Fabel, als zogen die Heerwiirmer
nach einer bestimmten Himmelsgegend. Ich sah siein jeder Richtung ziehen,
dieselbe aber auch haufig dndern.

Kommt die Zeit der Ruhe, wozu den Heerwurm Miidigkeit, das Be-
diirfnis der Nahrung, wie auch andere Umstande, z. B. warmer Sonnenschein
auf dem Wege, den er zieht, schlechtes Wetter oder Gefahr veranlassen, als-
dann bleiben die Anfiihrerinnen stehen, dasselbe tun auch die allmihlich
bis zu ihnen nachgeriickten Larven des ganzen Zuges, alle trennen sich dabei
voneinander und ballen sich zu -einem wimmelnden Klumpen zusammen,
der dadurch, daB die unteren Larven einzeln zwischen der lockeren Nadel-~
streu tiefer in den Humus dringen, sichtlich an Gréie abnimmt, bis er end-
lich ganz verschwindet.

Fragen wir uns endlich, was der eigentliche Zweck der massenhaften
Madenanhiufung und ihrer gemeinschaftlichen Ziige ist, so miissen wir ein-
raumen, daB wir hieriiber keine geniigende Erklirung abgeben kénnen.*

In der Tat ist die Bedeutung des Ziehens der Heerwurmlarven bis
heute vollig unbekannt. Es scheint, daf3 die Erscheinung des Heerwurmes
gebunden ist an eine vorausgegangene Massenentwicklung.

b) Simuliidae.

Stmulium columbaczense FABR., die Kolumbazer Fliege, wandert nach
AIGNER-ABAFI (1903) im Gebiete der unteren Donau. Die Miicken brii-
ten in Béchen und FliBichen des Gebirges. Die schlipfenden Imagines
sammeln sich zu kleineren oder groBeren Gruppen, die sich im Laufe
einiger Tage zu ungeheuren wolkengleichen Schwirmen vereinigen. Diese
Schwirme werden durch den Wind weit in die Tieflinder von Ungarn,
Serbien und Ruminien verschlagen und stellen eine gefihrliche Geillel
fiir die Weidetiere dar. Nach AIGNER ziehen sie auf der Donau stromauf-
wirts mit dem Wind, in 2-—4 m Hohe iiber dem Wasser. Die Wander-
schwirme sollen nur aus Weibchen bestehen.

c) Bibionidae.

Dilophus vulgaris (spinatus) WLK. Am 2. X. 1880 geriet ein Schiff an
der Norfolkkiiste in England in ,, 1 Kabel* (232 m) Entfernung vom Land
in einen solchen Schwarm hinein, da es 4 Stunden lang unmdéglich war,
an Deck zu kommen (DougLas 1880).
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Bibio marci 1. flog nach RowLey (1872) um den 10. V. 1872 herum
in aubBergewdhnlich groBer Zahl in der Gegend von Brighton (England)
und verfolgte in seinem Flug dieselbe Richtung wie Syrphus pyrastri im
August 1864 (nach Norden?).

Bibio spez. VAN BEMMELEN (1857) berichtet von Schwirmen in Siid-
holland und in der Gegend von Leiden in den Sommern 1852 und 1834.

Dilophus vulgaris und Bibio marci fanden sich in ungeheuren Mengen
am 24. Mai 1931 am Strande von Wilhelmshaven angeschwemmt. Wahr-
scheinlich handelte es sich um im Meer verungliickte Schwirme.
(ScewaRrz 1931, FRANZ 1931).

d) Chirvonomidae.

Es existieren sehr viele Berichte iiber das Auftreten groBer Schwirme
von Chironomiden. Der Wind mag sicher auf die Fortbewegungsrichtung
dieser Schwirme einen EinfluB ausiiben. Jedoch gibt es hieriiber keine
Angaben.

e) Culicidae.

Anopheles elutus. REITLER u. SALITERNIK (I929) haben in Palistina
eine regelmiBige Wanderung von Anopheles feststellen kénnen. Anophe-
les elutus erscheint plotzlich im Oktober und November in groBen Mengen
in der Gebirgs- und Wadizone in der Umgebung des Hulesees in Ober-
gallilda. Sie finden sich dort fast ausschlieBlich an warmen Orten, in
Stallen und Kellern. In diesem Gebiet gibt es von Juli ab keine Brut-
platze mehr. Die nichsten Brutplitze liegen in den Siimpfen am Hule-
see und am Jordan. Sie miissen also von dorther eingewandert sein. Die
Entfernung von Brutplitzen zu Fundorten betrigt bis zu 12 km. Der
Aktionsradius der Miicken ibersteigt sonst nicht 3,5 km.

Es soll sich um aktive Wanderung handeln und nicht um Verwehung
durch Winde. Das zeigen folgende Tatsachen: 1. Zur Zeit der Invasion
sind die Winde ihrer Stirke und Richtung nach nicht anders als den gan-
zen Sommer hindurch. 2. Die Imagines finden sich auch im Gebirge in
anderen Gegenden, so daBl anzunehmen ist, da§ die Wanderung von den
Brutplitzen aus radidr erfolgt.

., Es handelt sich um eine Wanderung in Winterquartiere, fort vom
Schauplatz des bisherigen generativen Lebens in der Nihe der Brutplitze
nach Orten, welche die individuelle Erhaltung fiir die Dauer des generati-
ven Stillstands besser garantieren.” Der Beweis fiir diese Auffassung
liegt in den Fundorten, welche durchwegs Hohlen, Keller, dunkle Stal-
lungen sind, sowie in der Tatsache, daB die ¢ @ keine entwickelten Eier
besitzen, jedoch einen stark entwickelten Fettkérper.

Aedes spez. Unter den Culiciden Nordamerikas sind es vor allem
einige in Salzsiimpfen an der Kiiste briitende Arten der Gattung Aedes,
von denen Wanderungen gemeldet sind.

SMITH (1903) untersuchte die Verbreitung der Aedes-Arten an der
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Kiiste von New Jersey und stellte fest, daBl die Arten Aedes sollicitans
und A. cantator von ihren Brutpldtzen in Salzstimpfen der Kiste mit
gilinstigem Wind regelmiBig bis 40 km landeinwirts wandern. Er be-
obachtete auch blutgefiillte Exemplare mit reifen Ovaren, die aus dem
Binnenland an die Kiiste zur Eiablage zuriickwanderten.

BarLL (1918) verfolgte das Auftreten von verschiedenen Insekten an
einem Leuchtturm (Rebecca Shoal Light-Station) zwischen Florida und
Kuba. Nach 48 Stunden anhaltendem Nord- und Nordostwind erschie-
nen am 5. VIIL. 1917 viele Aedes sollicitans und Aedes niger, die von der
Kiiste von Florida aus gegen 150 Meilen (etwa 230 km) iibers Meer geflo-
gen sein miissen. Am 11. VII. 1917 erschienen nach Siid- und Siidwest-
wind Schwirme von Aedes niger, die mindestens iber eine Entfernung
von 95 km von der Kiiste von Kuba hergewandert sein miissen. Auch
auf den iibrigen Riffen (Krvs) im selben Meeresgebiet wurde dasselbe Er-
eignis festgestellt, so daBl der Schwarm vom 11. VII. mindestens eine
Breite von 20 Meilen gehabt haben muB.

A. G. MAYER stellte fest, daBl in Tortugas Aedes niger regelmiBig mit
dem Winde von Marquesas Key iiber 40 Meilen oder von Kuba aus iiber
90 Meilen iiber das Meer zuwandert (HOWARD 1912).

H. R. CARTER beobachtete im Golf von Mexiko grofie Schwirme von
Aedes sollicitans in 15—18 Meilen Entfernung vom Lande (HOWARD 1912).

Weitere Wanderungen von Culiciden.

Howarp (1912) stellt verschiedene Fille von Culicidenwanderungen
zusammen. Im Oktober 1879 beobachtete man bei Victoria, Texas,
wihrend eines dreitigigen starken Ostwindes einen ungeheuren Miicken-
schwarm von 3 Meilen Breite und 50 FuB Hohe, der in 5 Tagen
35 Meilen gegen Westen wanderte. Im Oktober 1886 wanderte ein dhn-
licher Schwarm die Kiiste von Matagorda Bay 50 Meilen weit entlang.
Bei diesem Flug ist besonders bemerkenswert die Feststellung, daB die
Wanderung #nicht mit dem Winde erfolgte: ,,The wind was light and from
the south, and did not affect the mosquitoes in their flight, which was
westward; the main flight was low, ten or twelve feet hight and always
in the same direction.”” Nach Zeitungsberichten wurde im August 1909
ein Miickenschwarm im Golf von Mexiko 60 Meilen vom Land entfernt
angetroffen.

Howarp zieht aus seinen Untersuchungen folgende Schliisse: Wirk-
liche Wanderer sind nur die Aedes-Arten, an der atlantischen Kiiste 4.
sollicitans, cantator und nrger, an der kalifornischen Kiiste A. guayles und
squamiger. Nur die 92 wandern, der Zweck ist augenscheinlich die Er-
langung von Nahrung. Wahrscheinlich erfolgt zur Eiablage eine Riick-
wanderung in die Salzsiimpfe. Es ist zweifelhaft, ob der Wind bei
diesen Wanderungen eine notwendige oder wichtige Rolle spielt. ,,We
must consider those-cases in which large swarms of mosquitoes are
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said to have been carried a considerable distance by the wind as pro-
blematical®.

Die Stellungnahme Howarbs iiber den Einflufl des Windes erscheint
jedoch zu weitgehend und wenig begriindet. In fast allen Fallen von
Fernfligen hat der Wind nach den Angaben der Beobachter eine aus-
schlaggebende Rolle gespielt, indem die Miicken immer vom Winde her-
beigetragen waren. Allerdings gibt es auch Beobachtungen am Festland,
wonach einzelne Miicken gegen den Wind fliegen. Beziiglich der oben
angefithrten Anopheles-Wanderung in Paldstina wird ausdriicklich an-
gegeben, daf} die Tiere nicht vom Winde verweht wurden. Leider liegen
zu wenig Beobachtungen vor, um ein abschlieBendes Urteil zu gestatten.

2. Brachycera (Fliegen).
a) Tabanidae.

Es existiert eine vereinzelte Beobachtung, wonach 7Tabaniden Ende
Juni anfangs juli an der Siidkiiste von Trinidad in 2 Meilen Entfernung
von der Kiiste gesichtet wurden. Sie flogen von Venezuela nach Trinidad
(WILLIAMS 1920).

b) Syrphidae.

Nach einer Reihe von Berichten (ROGERS 1864, GIBSON 1864, WALKER
1864 u. SymEs 1864) haben vom 13. bis 2o. VIII. 1864 Massenansamm-
lungen und vielleicht auch Massenwanderungen von Syrphiden im Nor-
den der Insel Wight stattgefunden. Am 15. wanderten sie in groBen Mas-
sen gegen Osten, am 16. fanden Fliige zwischen Newport und Freshwater
statt. Es ist wahrscheinlich, daB es sich damals um eine lokale Massen-
vermehrung gehandelt hat und daB3 die Flige nur lokaler Natur waren.
Folgende Arten wurden unter den Schwirmen festgestellt: Syrphus py-
rastri, L., topiarius MEIG., balteatus pE G. und arcuatus FALL.

Am 5. und 6. VIII. 1928 hat wiederum eine Wanderung von Syrphi-
den auf der Insel Wight stattgefunden (MACKWORTH-PREAD 1929). Die
Schwirme kamen aus Nordosten und flogen gegen den Wind. Sie iiber-
querten anscheinend den Meeresarm Spithead. Es wurden folgende Ar-
ten festgestellt: Syrphus auricollis Ma., vitripennis Ma., balteatus DE G.
und Lasioplicus pyrastri L.

Wenn es sich hier auch nicht um zweifellos gesicherte Wanderungen
handelt, so gewinnen diese Beobachtungen an Interesse in dem Zu-
sammenhang, daf3 bei groBen gemischten Insektenziigen an der Ostkiiste
Nordamerikas und in den Alpen Syrphiden in groBer Zahl beteiligt sind
(siehe S. 156). Zu Beginn der von EIMER (1881) beobachteten Wanderung
wanderten allein Syrphiden, erst spiter gesellten sich Libellen zu ihnen.

c)Ephydridae.
Ilythea spilota CURTIS wanderte nach SCUDDER (1891) bei Little Boar’s
Head,N.H.,am 27.VIII. 18go nach Siiden. ,,There was practically no wind,
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but the flies moved swiftly in one direction for the space of two hours,
forming a stream such as might readily pass trought an open barrel.
Their numbers varied, at times thre or four would pass a given point
every second, at other times hundreds, but on the average, there were
about as many in the given areas as drops of rain in a smart shower,
rarely one would be seen moving out of the stream, and then it wasin a
diametrically opposite direction, and just as swiftly.*

d) Muscidae.

Glosstna morsitans WEsTW., die Tsetsefliege, soll nach RouBauD (1922)
im westlichen Afrika regelmiBige jahreszeitliche Wanderungen unter-
nehmen, die mit dem jahreszeitlichen Blitterfall zusammenhingen.

Musca domestica L. soll nach BALL (1918) zusammen mit Aedes-Arten
von Kuba aus {iber eine Strecke von 95 km tibers Meer gewandert sein
(siche S. 136).

V. Die Wanderungen der Kifer (Coleoptera).

Wanderungen von Kéfern wurden vornehmlich bei Vertretern folgen-
der Familien festgestellt: Carabidae, Coccinellidae, Chrysomelidae und
Scarabaeidae. Es handelt sich naturgemiB um Arten von relativ guter
Flugfiahigkeit. Wirkliche Fille von Fernfliigen sind bei Kifern sehr sel-
ten zur Beobachtung gekommen. Meist handelt es sich um Berichte von
Massenfliigen ohne Kenntnis der durchflogenen Strecke, oder die Wan-
derung wurde aus plotzlichem Massenauftreten an ungewohntem Orte
erschlossen. Hierunter fallt vor allem der oft gebrachte Nachweis von
auBergewohnlichen Mengen von Kéfern auf hohen Bergen, auf Vulkanen,
auf Gletschern usw., sowie als Gegenstiick dazu die Massenanhiufung
angeschwemmter Kifer an Kiisten. In beiden Fillen mul eine aktiv
oder durch den Wind passiv erfolgte Wanderung vorausgegangen sein.

a) Carabidae.

Calosoma sycophanta L. Nach v. FRICKEN (1880) wurde einmal ein
Zug beobachtet, der in den StraBen von Berlin einfiel. Als Bestitigung
dieser Nachricht dient eine Beobachtung v. LENGERKENs, der im Juni
1924 inmitten Berlins vor der Landwirtschaftlichen Hochschule einen
Wanderflug dieser Kafer verfolgte. Es war in einem Jahre, in dem die
Forleule massenhaft auftrat und der Flug ging in Richtung auf befallene
Gebiete (nach freundlicher miindlicher Mitteilung).

Calosoma sycophanta findet sich nach WALKER (briefliche Mitteilung
an TutT 1902) wiederholt in Stidengland unter Umsténden, welche darauf
hindeuten, daB die Kifer den Kanal iiberquerten. Nach HEewITson
wurde die gleiche Art Gfters von Fischern in zwischen 30 und 40 Meilen
Entfernung von der Kiiste mit ihrem Netz lebend gefangen, was eben-
falls auf weite Fliige hindeutet.
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Calosoma bonariensis DE]. erschien im November 1865 und 1866 in
ungeheuren Mengen in den StraBlen von Buenos Aires in einer Regen-
nacht, vom Pampero herbeigetragen (STROBEL 1869).

Calosoma inquisttor L. wurde von BERCIO (1930) in ungeheuren Men-
gen an der Kiiste der Kurischen Nehrung angeschwemmt gefunden.

Ophonus (Harpalus) griseus Pamp. und calceatus DUFT.. FALLOU
(x874) beobachtete am 1. VIIIL. 1873 in Champrosay an der Seine nachts
von g—I1I Uhr den Vorbeizug einer Wolke dieser Kéafer, wobei O. griseus
das Hauptkontingent stellte.

Orphonus calceatus DUFT. Am 21. VII. 1898 war eine Invasion abends
um 10 Uhr in Bukarest. Ahnliche Ereignisse wurden von Braila, Galatz
und Jassy gemeldet (MoNTANDON 1899).

Ophonus gravis LEC. zog zusammen mit einer unbestimmten Heu-
schreckenart am g. und 1o0. IX. 18qgo iiber Gainesville, Texas, nach Osten
in solchen Mengen, daB alles von den Kifern schwarz war. Derselbe
Kéfer war bereits im September 1887 in ungeheuren Mengen in Texas er-
schienen. (Ragsdale 1890).

Ophonus cupripennis erschien nach LACORDAIRE in zwei Frithjahren
wihrend 8 Tagen in auBerordentlichen Mengen in Buenos Aires (MULLER
1871).

Harpalidenschwéirme werden von WEsTWoOD (1847) vom 12. IX.1847
bei Dover gemeldet. Harpaliden finden sich sehr hiufig unter den an
Kiisten angeschwemmten Insekten.

WALCH (1777) meldet eine sehr bemerkenswerte Wanderung eines
Carabiden, den er als Carabus vulgaris LINN. 27 bezeichnet. Nach Cor-
NELIUS handelt es sich vielleicht um Awnisodactylus binotatus F. Der Zug
erfolgte am 6. VIII. 1776 iiber Halle abends g Uhr in siidlicher Richtung.
Es waren solche Mengen, daB in 1 Minute iiber 100 Exemplare durch ein
gedffnetes Fenster ins Zimmer eindrangen. Diesem Fluge war eine meh-
rere Wochen dauernde Diirre vorausgegangen.

b) Cantharidae.

Eine merkwiirdige Wanderung von Canthariden meldet RASPAIL
(1907). Vom 1.bis 5. VIIL. 1902 fand er in seinem Park in Gouvieux (Oise)
eine groBe Menge von Canthariden, die er in 20 jihriger Sammlertitigkeit
in jener Gegend niemals bemerkt hatte. Er beobachtete, da8 dauernd
neue Tiere in schnellem Fluge aus NO ankamen und alle auf die-
selbe Stelle zusteuerten, wo sie sich versammelten. Ebenso pl6tzlich,
wie sie auftauchten, waren sie dann wieder verschwunden. RASPAIL
glaubt, daB es sich um einen Wanderzug gehandelt hat und bringt dies
mit der Beobachtung in Verbindung, daB pltzlich Canthariden bei Cam-
brai aufgetreten waren.
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c) Coccinellidae.

Wohl die eigenartigsten und interessantesten Fille von Kéferwande-
rung finden wir bei Coccinelliden. Diese Kifer finden sich zu gewissen
Zeiten regelmiBig in grofen Ansammlungen an bestimmten Punkten wie
Berggipteln oder Kiisten, wohin sie nur durch eine Wanderung gelangt
sein kénnen. Dagegen sind auffallenderweise aktive Wanderungen fast
niemals zur Beobachtung gekommen. Um so groBeres Interesse verdient
der oft erwihnte Fall einer Wanderung eines Coccinellidenschwarmes
iiber den Kanal nach England, der hier im Wortlaut wiedergegeben sei:

(Aus The Times, 16. VIIIL. 1847 nach WOLLEY 1847):

,,Between four and six o’clock on Thursday evening, a long cloud, rea-
ching some few miles across the sea, was observed by many hundred spec-
tators from the hights of Ramsgate and Margate, bending its course to our
southern coast, from the direction of Calais and Ostende, but which had
more the appearance of a long column of smoke from a steamer on a calm
day; but about ten o’clock in the evening the excitement was intensly in-
creased by the remaining promenaders on the several promenades and cliffs
of the above places being literally covered with lady-birds. At an early
hour in the morning, the whole of the line of coast was found to be covered
with them, to the graet annoyance of all parties ec. . . .

Nach einem anderen zeitgendssischen Bericht (an. 1847) erschienen
sie vom Q. bis 12. August bei starkem SW-Wind in Brodstairs in dauernd
zunehmenden Mengen, am 13. in Margate, Southend und London, am
16. in Ramsgate bei Ostwind, am 16. und 17. in Brighton und am 17. und
18. wieder in Brodstairs bei Nordwestwind. Es ist nicht moglich, sich
aus diesen Angaben ein vollkommen klares Bild zu machen, aber es
scheint immerhin aus ithnen hervorzugehen, dafl groBe Coccinelliden-
schwérme in mehr oder weniger geschlossenem Verbande {iber betricht-
liche Strecken wanderten, wahrscheinlich mit dem Winde. Es handelte
sich hauptsichlich um Coccinella 7-punciata L., auBerdem in geringerer
Zahl um Adalia bipunctata L. und noch seltener Coccinella 11-punctata
var. g-punctata L.

Ansammiungen von Coccinelliden auf Berggipfeln. Es gibt eine Menge
Angaben, wonach sich ungeheure Mengen von Coccinelliden zu bestimm-
ten Zeiten, namentlich im Herbst, Winter und Frithling auf Berg-
gipfeln ansammeln. Es seien hier einige solche Beobachtungen ange-
fithrt.

Deutschiand: C. 7-punctata, am Gipfel des Zobten und Geiersberg, elmge
Tage vor dem 28. X. 1905 (BENNER 1905).

Spanien: Juli 1905, Gipfel des Moncayo (7000 FuBl) (HAWKES 1923).

Frankveich: auf elf Gipfeln in der Auvergne (HAWKES 1923). September
1884 Siidfrankreich (Hérault), Spitze eines Hiigels (GINESTE 18835, C. 7-punc-
tata). Gipfel des Mont Ventoux 1912 m (Provence) (FABRE 1879).

Italien: Gipfel vieler Berge im Apennin (CAMERANO 1879 und 1914).

Balkan: Anfangs April 1918, Gipfel des Wodno 1100 m bei Uskiib
(Mazedonien), C.7-punctata. Anfangs Mai verschwunden (NACHTSHEIM

1919).
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Kleinasien: Anfang August 19ox, Keschich Dagh, 2530 m, bei Brussa,

Coce. '7-punctata (WERNER IQI3). )
Turkestan: Leben im Sommer in der Ebene und wandern zur Uber-
winterung ins Gebirge (DoBHANSKY 1925 und KUSNEZOV 1929).

Novdamerika: Juli 1893, Gipfel von Moscow Mountain, Idaho, unge-
heure Massen toter, Oktober 1893 (an derselben Stelle) lebender Tiere. Juli
1896, Blue Mountains, Washington, 5000 FuB3. Art Coccinella transverso-
guttata FALD. oder Hippodamia lecontes MLs. (PIPER 1897).

Allen diesen Berichten von Fundorten groBer Massen von Coccinelli-
den ist-gemeinsam, daB sie auf Berggipfeln liegen, meist auf der duBer-
sten Spitze. Die Kéfer finden sich dort in groBen kompakten Massen in
Felsspalten oder unter Steinen. Bei warmem Wetter kriechen sie heraus
und sitzen auf den Felsen. Auffallend ist, daB die meisten Berichte aus
dem Mittelmeergebiet stammen. Es erhebt sich nun die Frage, zu welchem
Zwecke versammeln sich die Kafer an solchen exponierten Punkten und
wie kommen sie hin?

Coccinelliden leben bekanntlich in der Hauptsache von Blattliusen.
Diese Futtertiere finden sich niemals in entsprechender Menge in der
Nihe der Versammlungsorte, vielfach liegt die Vegetationsgrenze bedeu-
tend tiefer. Die Coccinelliden miissen also auf die Berggipfel gewandert
sein, und miissen wohl oder tibel zur Nahrungssuche wieder fortwandern.

Uber die Griinde, welche die Tiere zu diesen Ansammlungen treiben,
sind mehrere Vorstellungen entwickelt worden. Am wahrscheinlichsten
ist die Auffassung, daB es sich um Uberwinterungsplatze handelt. Zwar
sind die Ansammlungen manchmal auch im Sommer gefunden worden,
aber es iiberwiegen doch die Angaben, wonach sie hauptsichlich von
Herbst bis Frithjahr anzutreffen sind, nicht aber im Sommer. Ein Par-
allelfall hierzu liegt in den weiter unten zu besprechenden Wanderungen
von Coccinelliden in die Gebirge Kaliforniens zum Zwecke der Uber-
winterung vor. Es ist nun klar, daBl die Anhiufung zu dichten kompakten
Massen einen gewissen Wirmeschutz fiir die Tiere darstellt, wir kennen
ja dhnliche Fille von Ameisen und Bienen, aber véllig ritselhaft ist,
warum gerade die Gebirge, besonders die Bergspitzen, diese Winter-
quartiere beherbergen. KusNEzov-UcaMsKY (1929) entwickelt die merk-
wiirdige Vorstellung, daB der Vorteil der Uberwinterung im Gebirge in
der niederen Temperatur liegt. Die hohere Temperatur der Tiler wiirde
sie veranlassen, die Winterquartiere zu friih zu einer Zeit zu verlassen, zu
der ihre Nahrungstiere noch nicht vorhanden sind. PourTton (1904) spricht
die Ansicht aus, Insektenansammlungen auf Berggipfeln hitten die Be-
deutung, das Treffen der Geschlechter zur Kopula zu erleichtern. Die
Frage nach der Bedeutung der Massenansammlungen im Gebirge ist
somit vollig ungeklart. '

Es ist nun weiter zu untersuchen, wie kommen die Kéfer an ihre (ver-
meintlichen) Uberwinterungsorte? Zwar besteht durchaus die Moglich-
keit, dafl die Ansammlungen sich auch anderswo im Gebirge finden als
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auf den Spitzen der Berge, aber nur dort leichter entdeckt werden. Die
Frage bleibt aber auch mit dieser Einschriankung voll bestehen. Oft wurde
darauf hingewiesen, daf die Kéfer durch aufsteigende Luftstrémungen
emporgetragen wiirden. Dagegen erhebt sich aber die Frage, warum ge-
schieht das nicht mit anderen Insekten? (Allerdings wurden Chrysome-
liden, z. B. Chrysomela americana, in ganz dhnlichen Situationen auf
Berggipfeln angetroffen.) Weiter ist nicht ganz einzusehen, warum die
Kafer durch den Wind nur gerade bis zu den Berggipfeln, aber nicht wei-
ter getragen werden. Eine andere Erklarungsmoéglichkeit wire, da die
Kiafer durch negative Geotaxis in die Hohe kriechen, bis sie am Gipfel
angelangt sind. Damit wire auch die Massenansammlung erklirt, da ja
alle Tiere eines Berges schlieflich am Gipfel zusammentreffen miiBten.
Eine gewisse Stiitze dieser Auffassung besteht in einer Beobachtung
NACHTSHEIMs (1919), wonach die Coccinelliden in groBen Massen auf eine
hohe Signalstange auf dem Gipfel des Wodno in Mazedonien geklettert
waren. Wenn nun auch tatsichlich negative Geotaxis fiir die Richtungs-
bewegungen der Kifer eine groBe Rolle spielt, so ist es doch schwierig,
die Massenansammlungen auf Berggipfeln einzig und allein durch diese
Reaktion zu erkliren. Denn da ein Bergabhang wohl selten in ununter-
brochener Steigung zum Gipfel fiihrt, so miiiten sich die Coccinelliden
an der Spitze jedes Vorgipfels, ja jedes hervorragenden Felsens fangen.
Solange nicht einwandfreie Beobachtungen iiber das Zustandekommen
einer Ansammlung vorliegt, ist es schwer, sich den Mechanismus, der die-
sem Phinomen zugrundeliegt, vorzustellen. Auf jeden Fall muB es sich
hier um Wanderungen gréBten Umfanges handeln.

Wanderungen der Coccinelliden in Kalifornien. Inengstem Zusammen-
hang mit den eben behandelten Fragen stehen in Kalifornien gemachte
Beobachtungen. Im Herbst, anfangs November, wandern Coccinelliden
aus der Ebene ins Gebirge. Dort scharen sie sich an bestimmten Plitzen,
unter trockenen Kiefernnadeln, an sonnigen Abhingen, gewthnlich in
der Ndhe von flieBendem Wasser, in groBen kompakten Massen zusam-
men. Es handelt sich hauptsichlich um die Art Hippodamia convergens
Gufr. In der angewandten Entomologie macht man sich diesen bio-
logischen Vorgang zunutze. Man hebt die Nester aus, speichert die Tiere
auf und verwendet sie im nichsten Sommer zur Schidlingsbekdmpfung.
Es handelt sich um solche unglaubliche Mengen, dafl zwei Mann in 1 Tag
50—100 Pfund dieser kleinen Tiere sammeln. Im Frithjahr erfolgt dann
der Riickflug in die Ebene (CARNES 1912 u. HAWKES 1926).

Die Wanderungen selbst scheinen niemals beobachtet worden zu
sein; sie werden vielmehr aus dem Vorkommen der Tiere zu verschie-
denen Jahreszeiten erschlossen. Uber die Erklirung dieser Wande-
rung gilt dasselbe, was oben tber die Ansammlungen auf Berggipfeln
gesagt ist. In Kalifornien finden sie sich {ibrigens auch (oder nur?) in
Talern.
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Ansammlungen von Coccinelliden am Meevesstrand. Es gibt zahl-
reiche Angaben, wonach Unmengen von Coccinelliden vom Meere am
Strand angespiilt wurden. In Anlehnung an den S. 140 gebrachten Be-
richt iiber einen Coccinellidenzug iiber den Englischen Kanal miissen wir
uns vorstellen, dafl es sich hier um verungliickte Wanderziige handelt.
Vielfach gelangen die Tiere in noch lebendigem Zustande aufs Festland.
Solche Coccinellidenanhdufungen werden unter anderem gemeldet von
der englischen Kiiste (zusammengestellt bei TuTT 1902), Ostende (PLa-
TEAU 1888), Ostsee: Mecklenburg (TASCHENBERG 1918), Riigen (ScHU-
STER 1913), samlidndische Kiiste (HILBERT 1914).

Es finden sich in der Literatur noch einige Angaben, wonach sich
plétzlich Coccinelliden in {iberraschender Menge an einem Orte gezeigt
haben, um dann ebenso plétzlich wieder zu verschwinden. In all diesen
Fallen wird auf eine Wanderung geschlossen. So erschienen in Ostsibi-
rien an verschiedenen Orten Ende September anfangs Oktober pl&tzlich
groBe Massen, um nach einigen Tagen wieder zu verschwinden. Es waren
mehrere Arten und Gattungen vermischt, man unterschied Coccinella-,
Halyzia- und Exochomus-Arten (BUTTNER 1919 u. ARNDT I9I9). FRAN-
co1s (1884) bemerkte am 21. VI. 1884 in Angers in einem Garten eines
Morgens alle Pflanzen dicht bedeckt mit Adalia bipunctata. Am nich-
sten Tag, um 10 Uhr vormittags, verlieBen sie plotzlich die Pflanzen,
vereinigten sich zu einem Schwarm und flogen ab. Kein Tier blieb zu-
riick. In dieser Beobachtung liegen viele Vergleichspunkte zu den
Wanderinstinkten der Wanderheuschrecken.

Zusammenfassend 148t sich iiber die Wanderungen der Coccinelliden
sagen, dafl unzweifelhaft bei dieser Kiferfamilie die Wanderungen im
Leben der Tiere eine groBe Rolle spielen. Jedoch beruht unser Wissen
mehr auf theoretischen Ableitungen als auf exakten Beobachtungen. Es
wire dringend zu wiinschen, daB bei dieser vom Standpunkte der land-
wirtschaftlichen Entomologie so wichtigen Kaferfamilie eine genaue Be-
obachtung ihrer LebensiuBerungen in der Natur einsetzte, so daB die
ritselhaften Vorginge bei ihren Wanderungen eine Erklarung finden
mogen.

d) Chrysomelidae.

Leptinotarsa decemlineata SAY., der Koloradokédfer., Einer der
bestbekanntesten und bedeutungsvollsten Fille einerschnellenVerbreitung
iiber ein weites Areal stellt der beriichtigte Koloradokafer dar. Dieser
Kaifer hat sich zwischen den Jahren 1859 und 1874 von seiner Heimat in
den Rocky Mountains ostwirts durch die ganze Breite von Nordamerika
bis an den Atlantischen Ozean verbreitet. Hier interessiert uns in erster
Linie die Frage, wie weit bei dieser schnellen Ausbreitung aktive Wan-
derungen eine Rolle gespielt haben. Lingere Flugperioden, die eine Aus-
breitung begiinstigen, sind nach Towgr (1906), der das auf die Ausbrei-
tung beziigliche Material zusammenfassend referiert, zweimal im Jahre
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festzustellen. Die {iberwinterten Imagines fliegen einige Wochen im
Friihjahr, bevor die Kartoffelpflanzen erscheinen. Die letzte Generation
Ende des Sommers bleibt 3 und mehr Wochen aktiv, bevor sie sich zur
Uberwinterung begibt. Diese Tiere, die noch keine Geschlechtsprodukte
entwickelt haben, zeigen nach RirLEY hauptsichlich die Tendenz zum
Wandern. Nun hat zwar TOWER in Versuchen festgestellt, daB der Kar-
toffelkafer kein guter Flieger ist, wenn sein Flug nicht durch den Wind
unterstiitzt ist. Vor allem zeigt er bei Windstille nicht die Tendenz, wie
andere wandernden Insekten, nach einer bestimmten Richtung in Scha-
ren zu fliegen, vielmehr zerstreuen sich die Tiere nach allen Himmels-
richtungen. Wenn jedoch Wind weht, werden die Kifer mit dem Winde
mitgerissen. Es zeigt sich auch tatsichlich, da8 die Ausbreitung nach
Osten und Nordosten in der Richtung der vorwiegend wehenden West-
und Stidwestwinde sehr viel schneller erfolgt als nach Siiden gegen den
vorwiegenden Stidwind.

Es gibt nun eine Reihe Beobachtungen, wonach der Koloradokifer
in groBen Schwirmen iiber betrichtliche Strecken gewandert ist (wahr-
scheinlich, wie oben ausgefiihrt ist, stets mit dem Winde). Der Mississippi
wurde mehrmals von groflen Schwirmen iberflogen. Im Gebiete der
GrofBlen Seen, z. B. am Michigansee, wurden vielfach Schwirme iiber den
See getrieben, und mancher Schwarm mufl verungliickt sein, denn man
fand oftmals einen Kiistensaum toter Tiere. Derselbe Vorgang spielte
sich in sehr groBem MaBstabe an der Atlantischen Kiiste ab. Hier flogen
ungeheure Schwirme aufs Wasser, so dafl die im Hafen liegenden Schiffe
die Luken schlieBen muBten. Die Leichen wurden in solchen Massen ans
Land gespiilt, daB3 sie weithin die Luft verpesteten. Im Staate New York
wurde ein Eisenbahnzug durch sie zum Stehen gebracht. Die hier
angefithrten Beobachtungen zeigen mit voller Deutlichkeit, daB das
schwarmweise Uberfliegen groBer Strecken fiir die Verbreitung des
Kifers eine groBe Rolle gespielt hat. Wenn die Wanderungen auch nur
mit dem Winde erfolgt sind, so handelt es sich doch unzweifelhaft um
echte Wanderung und nicht um passive Verbreitung. Denn den Ein-
fliissen des Windes sind eine Unmenge fliegender Insekten ausgesetzt,
die gleichwohl nicht dabei die rapide Verbreitung des Koloradokifers
durchmachen.

Chrysomela americana L. wurde von HELDREICH (1881) in ungeheu-
ren Mengen auf den hochsten Gipfeln der Inseln Siphnos und Paros im
Griechischen Archipel gefunden. "Sie fanden sich dort eng zusammen-
gedriangt zwischen Steinen und in Mauerspalten in Situationen, die ganz
analog sind zu den von Coccinelliden oben beschriebenen. Es muB da-
her auf eine Wanderung zu diesen Orten geschlossen werden.

Disonycha quinguevittata Say. (the Western Willow Flea-Beetle). Die-
ser der Unterfamilie der Halticinae angehdrige Kifer, der ein Schidling
auf Salix-Arten in U.S.A. ist, wandert nach Brown (1898 u. 1901) im
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Gebiet des Kolorado in Schwirmen. Am 18. X. 1897 von 2—3 Uhr nach-
mittags flog ein ungeheurer Schwarm lings des Koloradoflusses. Der
Schwarm war 20—25 Fuf} hoch und von der Breite des Flusses. Die K-
fer flogen ungefihr in 50 FuBB Hohe iiber dem Wasser. Am 3. und 4. XI.
1899 wanderte der Kifer den Gila River abwirts in der Richtung des
Kolorado 2 Tage ununterbrochen in etwa 100 m breitem Zuge in 4 bis
20 FuBl Hohe iiber der Erde.

Lochmaca (Gallerucella) capreae L. ist vielfach in groBen Mengen am
Strande angeschwemmt gefunden worden, so z. B. Ende Mai 1870 bei
Moray und Cromarty in England (RoMANES 1870). Am 3. V. 1877 be-
obachtete MAPLETON (1879) am Ufer des Crinan Kanals in Argyllshire
einen groBen dichten Schwarm dieser Kifer in der Luft. Durch einen
plotzlich einsetzenden Sturm wurde er ins Meer getrieben und die toten
Kifer wurden spiter von den Wellen ans Ufer gespiilt. Ein richtiger
Wanderzug wurde von v. LENGERKEN (nach freundlicher miindlicher
Mitteilung) im Juli 1912 bei Danzig beobachtet. Die Tiere zogen mit dem
Winde aus der Richtung Neufahrwasser tiber die Danziger Bucht nach der
Halbinsel Hela und von dort weiter auf die Ostsee. Diese Beobachtung
ist insofern wichtig, als sie uns direkt veranschaulicht, auf welche Weise
die in groBen Massen angespiilten Insekten ins Meer gelangen konnen.

Coelaenomenodera elaidis MAUL., eine als Larve in Blittern der Ol-
palme minierende Hispine, wandert nach den Untersuchungen von Cot-
TERELL (1925) an der Goldkiiste. Die Wanderung erfolgte in sitdwestlicher
Richtung langs des,,Akwapim ridge* vom 2o. bis 30. VII. 1923 und vom
15. bis 25. X. 1923 iiber 16 Meilen Entfernung. ,,Migration commenced
at about ten in the morning on sunny days, reaching its maximum about
two in the afternoon. During this time the air was thick with adultes,
during both migrations.” Als Ursache der Wanderung wird Futtermangel
infolge Ubervélkerung angegeben.

e) Ipidae.

Ips typographus L. ist einmal unter Umstdnden angetroffen worden,
die eine Wanderung iiber groBe Strecken als mdoglich erscheinen lassen.
Nach EscHERICH (1914) ist dieser Borkenkifer 1883 plétzlich im Gou-
vernement Nishnij-Nowgorod in einem kleinen Fichtenbestand in groBer
Menge aufgetreten. ,,Die nichsten Fichtenbestinde sind 15—20 km
entfernt und solche, in denen ein starker Borkenkiferfrall zur Zeit der
Infektion herrschte, gar etwa 50 km‘“. Der Schluf}, daf das Auftreten
der Borkenkifer nur durch Uberﬂug erklirt werden kann, wird aber
selbst von ESCHERICH als sehr fraglich bezeichnet.

f) Scarabaeidae.

In der Familie der Scarabaeiden ist das Schwirmen in den Abend-
stunden iiberaus weit verbreitet. Vielfach mégen durch den Wind die
Schwirme in bestimmter Richtung getrieben werden, so dafl im einzel-

Ergebnisse der Biologie IX. 10
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nen Falle schwer zu entscheiden ist, ob es sich hierbei um Wanderung
handelt oder nicht. Mit dieser Einschrinkung sind die hier folgenden
Tatsachen zu werten.

Aphodius tnquinatus HRBST. SCHAFFER (1897) traf Ende Mirz vor
Sonnenuntergang in Delaware County einen Schwarm dieser Kifer an,
der sich in 1/, Meile Breite fliegend von Ost nach West bewegte.

Phyllophaga (Lachnosterna) tristrs flog bei Burrows, Ind. (U.S.A.) am
7. V. 1887 von Sonnenuntergang bis zum Eintritt volliger Finsternis von
Nord nach Siid. Die Schwirme waren 1,5 Meilen breit und die Tiere flo-
gen in 5—15 Full Héhe iber dem Erdboden (Linton 1888).

Melolontha melolontha L., der Maikifer, schwiarmt bekanntlich in den
Abendstunden, ohne zu wandern. Nach LEFEBRE (1832) flog er einmal
in Frankreich in solcher Menge, daf eine Postkutsche zur Umkehr ge-
zwungen war. Auffallend und mit Vorsicht zu behandeln ist eine viel-
zitierte Angabe von MoLYNEUX (1698) iiber einen Wanderflug in gewal-
tigen Massen von Frankreich nach Irland. 1688 erschienen nach langan-
haltendem SW-Wind an der Siidwestkiiste Irlands grofie Schwirme. Im
Sommer 1696 oder 1695 wurden ungeheure Massen an der Siidwestkiiste
vom Meere ausgeworfen. MOLYNEUX glaubt, daB die Maikifer aus der
Normandie durch Winde herbeigetragen wurden. Jedoch ist der Maikifer
in Irland durchaus hiufig und es ist mdglich, daB die Schwirme durch
Winde von Irland aus aufs Meer verschlagen wurden.

Macrodactylus subspinosus F. erschien anfangs Juli 1888 plotzlich bei
New York in groen Schwiarmen (An. 1888).

Uber die Auslésung des Schwirmtriebes beim Maikifer hat MEUNIER
(1929) festgestellt, daB das Schwirmen immer bei einer bestimmten Licht-
intensitdt einsetzt. AuBer bei Melolontha melolontha L. konnte er das
Schwirmen noch bei folgnden Angehorigen der Familie der Scarabaeiden
feststellen: Melolontha hippocastant F., Rhizotrogus aestivus OLIV., Am-
phimallus solittialis L., Geotrupes stercorarius 1., Geotrupes stlvaticus
Panz.

g) Kdfer auf hoher See.

Berichte iiber das Vorkommen von Insekten auf hoher See sind mit
einiger Vorsicht zu werten, da immer die Moglichkeit besteht, daB die
Tiere auf dem Schiffe des Beobachters oder auf anderen Schiffen trans-
portiert wurden. Immerhin existieren eine Reihe Berichte, denen zu-
folge Kafer auf dem Meere auf Schiffen angeflogen sind. Darwix fing
an Bord der ,,Beagle* eine Calosoma in 10 Meilen Entfernung von der siid-
amerikanischen Kiiste. Nach WaALLACE (1876) wurde ein groSer indi-
scher Kiafer in der Bucht von Bengalen in 273 Meilen Entfernung vom
nichsten Land gefangen (Chrysochroa ocellata). Stenolophus iridicolor
RoT. wurde haufig im Gelben Meere angetroffen. TURNER (1864) berich-
tet, daB ein kleiner Longicornier in 500 Meilen Entfernung von der west-
afrikanischen Kiiste an Bord eines Schiffes zuflog.
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h) Massenanschwemmung von Kifern an Kiisten.

Zahlreiche Berichte melden, daf vielfach nach Stiirmen unglaubliche
Mengen von Kifern an Kiisten angeschwemmt werden. Wenn es sich da-
bei auch meist um rein passive Verwehung, die nichts mit aktiver Wan-
derung zu tun hat, handeln mag, so weisen doch einige Beobachtungen,
nach denen Kifer aktiv in grofen Schwirmen aufs Meer hinausgeflogen
sind, darauf hin, daB es sich manchmal um die Reste verungliickter
Wanderziige handelt. Nach einer Untersuchung von SNow (19o2) an im
Michigansee an der Kiiste angeschwemmten Insekten stellen unter den
Kifern die Familien Carabidae, Coccinellidae, Chrysomelidae und Scarabae-
idae das Hauptkontingent. Es handelt sich also durchweg um Familien,
bei welchen Wanderungen beobachtet wurden. Ahnliche Feststellungen
verdanken wir TRUSHEIM (1929). Am 2. Mai 1928 fanden sich in einem
Spiilsaum am Strand von Wilhelmshaven ungehieure Massen von Insekten.
Das Hauptkontingent bildete Lochmaea suturalis THOMS, in groBer An-
zall fanden sich Galerucella lineola E., Phyllotreta nemorum L. (simtlich
Chrysomeliden) sowie einige der gemeinsten Coccinella-Arten. Es sind
also fast simtlich Gattungen bzw. Arten, von denen Wanderungen be-
kannt sind. Aus einer an TRUSHEIM gerichteten Zuschrift von OHAUS
séi hier folgender Satz angefiihrt: ,,Ich habe unter diesen toten Insekten
(im Spiilsaum) nur Arten gefunden, die fliegen konnten, zumeist Kéfer
aus den Familien der Chrysomeliden (Phaedon, Lochmaea, Galerucella),
Coccinelliden, Carabiden (Pterostichus, Harpalus) und Lamellicornier
(Aphodius, Onthophagus), und zwar fast nur Arten, die ganz nahe am
Strand leben.” Am gleichen Orte hat SCHWARZ (1931) am 24. Mai 1931
einen Insekten-Spiilsaum beobachtet, der hauptsichlich von Miicken
(S. 135) und der Chrysomelide Phyllotreta undulata gebildet war. Es
wiirde hier zu weit fithren, alle in der Literatur diesbeziiglich verzeich-
neten Beobachtungen darzustellen. Vielmehr diirfte es geniigen, hier
kurz auf diese Mdoglichkeit eines indirekten Nachweises von Coleopteren-
wanderung hinzuweisen.

i) Massenfunde von Kédfern auf Bergen.

TutT (1902) bringt eine Reihe von Berichten, wonach vielfach im Ge-
birge groBe Mengen von Kifern gefunden wurden, die nur von weither
dorthin gewandert sein kénnen. Die allgemeine Auffassung ist, da8 die
Insekten von aufsteigenden Luftstrémungen erfaBt und nach oben ge-
fiithrt wurden. Jedoch liegen keine direkten Beobachtungen dariiber vor.
Deshalb wire es unfruchtbar, diese Fille zu diskutieren und es soll hier
nur kurz auf diesen Fragenkomplex hingewiesen werden.

VI. Die Wanderungen der Hymenopteren.

Echte Wanderungen kommen bei Hymenopteren wahrscheinlich nur
in wenigen Féallen vor. Es gibt zwar Erscheinungen, die eine gewisse
duBere Ahnlichkeit mit Wanderungen besitzen und auch vielfach als

10*
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solche aufgefat werden. Jedoch stellt sich bei einer strengen Nachprii-
fung der Tatsachen fast stets heraus, daB es sich nicht um Wanderungen
im Sinne unserer Definition handelt. ‘

Die Bewegung von Ameisen auf einer AmeisenstraBBe kann duflerlich
einer Wanderung dhnlich sehen, jedoch sind es nur Exkursionen, die zum
Nest zuriickfiibren. Dagegen kennt man auch bei unseren einheimischen
Ameisen die Erscheinung des ,,Umzuges“: Ein Volk verliaBt sein altes
Nest und wandert in gerichtetem Zuge in ein neues. Hier ist die Bezeich-
nung Wanderung angebracht, wenn auch wohl die durchwanderte Strecke
relativ kurz ist. Als echte, ewige Wanderer wurden frither vielfach die
Treiberameisen der Tropen aufgefat. Man glaubte, daB diese Tiere von
Ort zu Ort zdgen, ohne feste Nester. Oftmals sind die kilometerlangen
Raubziige der gefiirchteten ,,Eciton’ aus Stidamerika beschrieben wor-
den. Der Vorbeizug an einer Stelle dauert viele Stunden lang. Alles Ge-
tier, dessen die Ameisen habhaft werden kénnen, wird gefressen. Wird
ein Haus im Urwald von ihnen tiberfallen, so fliichten die menschlichen
und tierischen Bewohner in groBer Hast, die Treiberameisen verlassen es
erst, wenn es vollstindig von Ungeziefer gesdubert ist. Hinsichtlich der
stidamerikanischen Treiberameisen, der , Eciton‘, ist es bis heute noch
unentschieden, ob sie permanente Nester besitzen und von ihren Raub-
ziigen dorthin zuriickkehren, oder ob sie sich ewig auf der Wanderung
befinden. Nach BELT (1874) beziehen sie temporire Wohnungen in Baum-
oder Felshohlen. Darin hingen sie in einer dichten, groBen Traube. Diese
lebenden Nester sind von Gingen und Galerien durchzogen, gleich Ne-
stern aus einem toten Material (WHEELER 1910).

Dagegen konnte VOSSELER (1905) fiir die ostafrikanischen Treiber-
ameisen Anoma molesta und Dorylus nigricans feststellen, daf} sie perma-
nente Nester besitzen, zu denen sie von ihren Beuteziigen stets zuriick-
kehren. Von dort aus werden Wanderstralen nach allen Richtungen an-
gelegt, diese StraBlen sind vielfach iiberbaut. Wenn die Umgebung des
Nestes von allem freBbaren Getier gesdubert ist, wandert die ganze
Kolonie aus nach einem neuen Nest. Diese Umziige kénnen wohl als
Wanderungen aufgefaBt werden.

Das Schwiarmen der Geschlechtstiere bei Ameisen kann mitunter
Formen annehmen, die sehr an Wanderungen erinnern. Lasius-Arten
schwarmen vielfach in dichten Wolken und werden dabei gelegentlich
vom Winde verweht. Es handelt sich hierbei ebensowenig um echte
Wanderungen wie bei den ganz analogen Erscheinungen des Schwir-
mens von Ephemeriden und Chironomiden.

Das bekannte Schwirmen der Bienen, wobei eine alte Kénigin mit
einem Teil des Volkes den Stock verlidfit, um sich eine neue Wohnung zu
suchen, kann kaum als Wanderung aufgefaBt werden. Im allgemeinen
entfernt sich der Schwarm nicht weit vom Nest. Jedoch kommt bei Bie-
nen auch echte Wanderung vor. Tropische Apis-Arten (dorsata F. und
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mellif. adansont LATR.) wandern als ganzes Volk, wenn die Tracht-
verhiltnisse ungiinstig werden. ,,Ein Ausschwirmen von Apis mellifica
bei unzureichender Erndhrung kommt als Hungerschwarm ebenfalls vor
und kann aus den mehr oder weniger regelmiBigen Wanderungen der
tropischen Formen ohne weiteres hergeleitet werden® (BisCHOFF 1927).

Nach RoUBAUD (1916) verlassen in Afrika Eumeniden in manchen
Gegenden in der Trockenzeit ihre Nester und wandern aus an Wasser-
rander oder in feuchtere Kiistengegenden.

In der alteren Literatur finden sich mehrere unsichere Angaben iiber
gerichtete Fliige von Sphex, Athalia centifolia, Ammophila hirsuta usw.
(referiert bei TurT 1902). Die Grabwespe Ammophila hirsuta soll nach
FaBRE im Herbst zum Uberwintern in die Ebene und im Sommer ins
Gebirge wandern. RotH (1928) kam in Nordafrika zu denselben Schliis-
sen. Jedoch stellte GRANDI (1929) fest, daBl die Art in Italien sowohl im
Gebirge als auch in der Ebene lebt und nistet, womit die Wanderungs-
hypothese widerlegt sein diirfte.

VII. Die Wanderungen der Rhynchoten.

Wenn wir von den Aphiden absehen, deren Wanderungen eine ganz
besondere Erscheinung im Tierreich darstellen, kénnen nur wenige Fille
echter Wanderung bei Rhynchoten angefithrt werden. Meist handelt es
sich dabei um Einzelbeobachtungen. Rhynchoten sind im allgemnieinen
sehr viel unscheinbarere und weniger auffallende Lebewesen als Heu-
schrecken, Libellen und Schmetterlinge, und es ist nicht ausgeschlossen,
daB aus diesem Grunde nur spérliche Nachrichten iiber ihre Wanderungen
vorliegen.

1. Heteroptera (Wanzen).
a) Geocorisae (Landwanzen).

Eurygaster integriceps Put. ZWOLFER (1930) hat uns in jingster Zeit
mit den Wanderungen dieser Getreidewanze bekannt gemacht. Ende
Mirz anfangs April erscheinen die iiberwinterten Imagines in der Ebene
von Kilikien in Kleinasien. Dann erfolgt Begattung und Eiablage und
Ende Mai erscheinen die jungen Imagines. Nach Ablauf des ersten Juni-
drittels setzt der Abflug zu den Ubersommerungsplitzen ein. Diese lie-
gen in den Gebirgen, welche die Ebene von Kilikien umgrenzen. Um
dorthin zu gelangen, miissen die Jungwanzen ,,Wanderfliige bis zu einer
Entfernung von etwa 200 km in der Luftlinie unternehmen, wobei ihnen
die in Kilikien in den Sommermonaten regelmiBig tagsiiber wehenden
Seewinde zustatten kommen*. ,,Die Ubersommerungslager befinden sich
im Gebirge zwischen 500 und 1800 m in Waldstreu®. ,,Sie verfallen hier
in einen Starrezustand, in dem sie bis zum kommenden Frithjahr ver-
harren®. ,Im Friihjahr setzt der Riickflug in die Ebene ein, wobei den
Tieren der Bergwind bzw. Féhn vermutlich einen dhnlichen Dienst leistet
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wie die Seewinde bei der Sommerwanderung*. Da die Sommertempera-
turen in der Ebene tédlich fiir die Tiere sind, haben wir es hier mit echten
Saisonwanderungen zu tun, welche die Erhaltung der Art garantieren.

Ahnliche Wanderungen von Ewurygaster integriceps sollen auch in
Syrien und Persien beobachtet worden sein. Bei KOBELT (1902) findet
sich eine Notiz ohne Autorenangabe, wonach diese Wanze in Persien
Wanderschwirme gleich der Heuschrecke bildet.

Blissus leucopterus Say. (the Chinch Bug). Die Getreidewanze Blis-
sus leucopterus besitzt in Nordamerika eine iiberaus weite und schnelle
Verbreitung und tritt vielfach in aufeinanderfolgenden Jahren in von-
einander entfernten Gegenden auf. Hierbei sollen Wanderungen der
Imagines im Fluge eine Rolle spielen. Nach WEBSTER (1907) finden
Wanderungen statt im Frithjahr nach Verlassen der Winterquartiere, im
Sommer und Herbst. Es existieren jedoch keine exakten Beobachtungen
{Saj0 1897, WEBSTER 1898, 1907).

Piesma quadrata F1EB., die Riibenblattwanze, unternimmt zwar keine
eigentlichen Wanderungen, jedoch zeigt sie im kleinen MafBstab die-
selben Reaktionen, die bei Eurygaster integriceps als Wanderungen aus-
gebildet sind. Von Anfang August ab verlassen sie die Riibenfelder und
scharen sich in den Winterquartieren zusammen, an Wegrainen, Graben-
boschungen, unter Biischen usw. in nichster Ndhe der Felder. Sie wan-
dern zu einer Zeit, zu der noch genug Futter vorhanden ist. ,,Das Auf-
suchen der Winterquartiere ist also als eine durch die allgemeinen
klimatischen Bedingungen des Spitsommers geleitete Instinkthandlung
aufzufassen.”” Es handelt sich nur um Wanderungen von mehreren
Metern, jedoch sind im Prinzip dieselben Elemente des Verhaltens vor-
handen, die bei Furygaster in den groBen Wanderfliigen zu erkennen
sind (nach WILLE 1920).

b) Hydrocorisae (Wasserwanzen).
Familie Nepidae.

Ranatra linearis L. Ein in der Literatur vielfach zitierter Massenflug
dieser Art hat nichts mit Wanderung zu tun. Man fand einmal viele
hunderte Exemplare an dem frisch gestrichenen Dach eines Hauses kleben
(Odessa, 22. IX. 1908) (KIRITCHENKO IQII).

Familie Notonectidae.

Notonecta glauca L. Im September 1846 wurde in Minnesota (48°
nordl. Breite, 95—96° westlicher Linge) ein Massenflug von Notonecta
glauca beobachtet (SHEPHERD 1847 u. SPENCE 1847). Es ,regnete” in
groBer Menge diese Insekten und der Beobachter Sir GEO S1MPSON stellte
fest, daBl auf seiner Reiseroute {iber einer Strecke von 25—30 Meilen das-
selbe Phinomen stattgefunden hatte. Unmittelbar nach dem ,,Regen‘
wurde das Wetter kalt. Man vermutet, dafl durch die Kilte die in groBer
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Menge schwirmenden Insekten zum Absturz gebracht wurden. Ob es
sich um Schwarmbildung an Ort und Stelle gehandelt hat, ist nicht fest-
zustellen.

Provazek (19o5) beobachtete Mitte August durch zwei Sommer hin-
durch, ,,daB an ruhigen Abenden gegen die hellbeleuchteten Fenster der
zoologischen Station Rovigno (Italien) kleine Riickenschwimmer in ziem-
lich groBer Menge angeflogen kamen. Da in der Nihe keine SiiBwasser-
ansammlung ist, miissen sie aus dem etwa 3/, Stunde von der zoologischen
Station entfernten Lago di Vau stammen und iiber den Meereseinschnitt
Val di Bora geflogen sein.

Notonecta irvorata lebt im Winter in tiefem Wasser und wandert im
Friihling: zur Eiablage in seichte Tiimpel (HUNGERFORD 1919g). Die
Wanderung geht vor sich in wenigen warmen Friihlingstagen. Den
Sommer iiber sind tiefe Teiche fast véllig frei von Notonecten. Im Herbst
soll dann zum Zwecke der Uberwinterung die Riickwanderung erfolgen.
Die Wanderung ist selbst nicht beobachtet worden, sondern wird aus
den Tatsachen der Verbreitung im Sommer und Winter erschlossen.

Familie Corixidae.

Corixa falleni F1IEBER. LOw (1868) berichtet: ,,Diese Wasserinsekten
habe ich schon zu wiederholten Malen in Sommernéchten in den Gérten
Wiens in groBen Mengen auf hellerleuchtete Tische einfallen sehen. Dem-
nach miissen die Insekten die von ihnen bewohnten Teiche und Stimpfe
zur Nachtzeit in groBen Schwirmen verlassen, wahrscheinlich um andere
Gewisser aufzusuchen.

Coriza hieroglyphica Dur. Nach ROGENHOFER (1871) fielen am
23. VII. 1871 groBe Schwirme in der Gegend von Wien, bei Baden und
Véslau ein. Es war ein sehr warmer Tag und es herrschten SO-Winde.
,,Die Tierchen prallten abends, dem Lichte zufliegend, wie Regenschauer
an die geschlossenen Fenster; die Gaslaternen in Baden waren mit
tausenden von Tieren gefiillt und der umgebende Boden dicht damit
bedeckt.” Am 12. VIII. wiederholte sich dasselbe Ereignis in Wiener
Neustadt, und am 13. in Berndorf.

Corixa geoffroyi LEACH. RICHARDSON (1907) beobachtete in England
am 26. IX. 1904, daB frisch ausgeschliipfte Wanzen von 11—14 Uhr aus
einem Teich nach Osten abflogen. 100—200 Stiick flogen pro Minute ab.
Es war ein windstiller, sehr warmer Tag. Dasselbe Phdnomen stellte er
am 11. X. 1904 an Corixa fabricii fest.

Corixa assimilis FIEB. PuTON (1882) erlebte auf einer Reise in Tur-
kestan einen ,,Regen‘‘ dieser Art.

Corixa spez. Am 11. X. 1904 von 14—16 Uhr flogen Tausende in den
StraBen von St. Paul, Minn. herum. Die Griinde des Massenschwirmens
sind unbekannt (LANGE 1904).

Bei Oglen, Utah, fiel in der Nacht vom 2. zum 3. VIIL. 1921 ein
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Schwarm von Corixiden nieder. Es existieren keine niheren Angaben
(MCATEE 1922).

Aus den héchst spirlichen Angaben iiber Wanderungen der Wasser-
wanzen lassen sich keine allgemeinen Schliisse ziehen. Im allgemeinen
wird es sich wohl nicht um echte Wanderungen handeln, sondern um
ortliche Schwarmbildungen. Bemerkenswert ist jedoch, daB Wasser-
wanzen unter bestimmten Umstinden ein ganz erstaunliches Flug-
vermogen entwickeln kénnen.

2. Homoptera (Pflanzensauger).
a) Cicadina (Zikaden).
Aphrophora spumaria L., Schaumzikade. Von einem merkwiirdigen
Zuge berichtet WaLCH (1775):

,,Vor etlichen Jahren schrieb ich an einem Sommerabend in meinem
Studierzimmer, als es nachts gegen 11 Uhr an meine Fenster zu schmeien
anfing, nicht anders, als wenn sonst kleine SchloBen oder ein heftiger Platz-
regen an die Fenster anzuschlagen pflegt. Weil aber dieses Getdse an den
Fenstern immer heftiger wurde, und man gleichwohl nicht regnen horte,
so Offnete ich ein Fenster neben einem solchen Tisch, worauf zwei Lichter
brannten, mufite aber solche unverziiglich wieder zumachen, denn es zog
auf einmal eine solche Menge Insekten herein, da davon der Tisch und die
daraufliegenden Papiere ganz schwarz aussahen. Nun fing ich erst an, meine
erhaltenen Géste zu besehen und fand, daB sie alle von einerley Gattung
waren. Es war namlich die Cicada spumaria L. Da das Anschlagen an die
Fenster eine starke halbe Stunde gedauert hatte, und ich fast nur in einem
Augenblick eine so unbeschreibliche Menge von diesen Cicaden, die sich noch
dazu seitwarts nach dem Licht ziehen muBten, eingefangen hatte, so ist
hieraus leicht ein SchluB auf die Groe des ganzen Heerzuges zu machen.
Er ging von Ost nach West. Damals, als dieses Heer durch unsere Stadt
zog, hatte es lange Zeit nicht geregnet, und es war eine gro8e Diirre.

Da diese Beobachtung ganz vereinzelt steht, 148t sich nichts'dariiber
hinzusetzen.

Eutettiz tenella BAKER (the Beet Leaf HoPPER), eine Zikade aus der
Familie Jassidae, die bekannte Ubertrigerin der Blattrollkrankheit der
Zuckerriibe, ist nach FELT (1928) ein bekannter Wanderer.

,,Prof. H. H. SEVERIN of California states in a letter dated July 7, 19235,
that in the spring of 1919 thre immense swarms of this insect flew from the
plains and foothills into the cultivated areas of the San Joaquin valley.
A study of the situation showed that the insects flew from the coast range
to the foothills of the Sierra Nevada mountains, a distance of 50 miles. He
further states that beet leaf hoppers have been taken as far north as Red
Bluff in the northern extremity of the Sacramento valley, a distance of about
200 miles from the northern limit of their breeding range, and adds that
kight winds probably play an important part in the dispersal and migration
of this insects.

Diese Wanderungen werden auch durch Mitteilungen aus Siid-Idaho
bestitigt. Die Brutplitze sind dort mehr als 40 Meilen von den Riiben-
feldern entfernt und die Zikaden erscheinen in den Feldern fast jedes Jahr.
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b) Aphidina (Blattliuse).

Unter Wanderungen oder Migrationen der Aphiden begreift man einen
ganz bestimmten Vorgang, namlich den regelmiBig zu bestimmten Jahres-
zeiten erfolgenden Wechsel der Wirtpflanze. Die Wanderung kann statt-
finden zwischen verschiedenen Pflanzen, gewohnlich einem Holz- und
einem Krautgewichs, oder auch zwischen Teilen derselben Pflanze, so
zwischen Wurzel und SproB. Die Wanderung kann obligatorisch oder
fakultativ in den Entwicklungszyklus eingeschaltet sein. Es ist nattir-
lich ausgeschlossen, im Rahmen dieses Aufsatzes all die mannigfachen
Erscheinungsformen der Aphidenwanderung zur Darstellung zu bringen.
Eine gute Ubersicht findet sich bei WEBER (1930), eine wertvolle tabel-
larische Zusammenstellung unseres Wissens vom Wirtswechsel der
Aphiden bringt BORNER (1925).

In den meisten Fillen mag es sich um Wanderung iiber sehr kurze
Entfernungen, vielleicht vielfach nur von wenigen Metern handeln. Des-
halb sei zunichst untersucht, ob wir iiberhaupt von Wanderungen im
Sinne unserer Definition sprechen kénnen. Hier kann nun festgestellt
werden, daf3 die Aphidenwanderungen alle und noch mehr Kennzeichen
besitzen, die eine echte Insektenwanderung charakterisieren: Die Fliige
erfolgen aktiv mit bestimmtem Ziel, sie erstrecken sich vielfach tiber groBe
Entfernungen und umfassen oftmals ungeheure Mengen von Individuen.
Und als besonderes Merkmal, das die Aphidenwanderung iiber die
meisten anderen Insektenwanderungen hinaushebt, kommt dazu, daB
die Wanderung als erbliche Instmkthandlung in den Entwicklungs-
zyklus einbezogen ist.

Der Wirtswechsel erfolgt meist im Fluge durch gefliigelte Individuen.
Nur bei der Reblaus Phyloxera vastatrix wandert die aus oberirdischen
Blattgallen entstehende Junglarve ,,zu Full* auf die Wurzel, wihrend
die Riickkehr zum Blatt durch die gefliigelte Laus erfolgt. Man kann
geradezu behaupten dafB die Bedeutung der Fliigel darin liegt, dem In-
dividuum die Wanderung zu ermdglichen. Denn gefliigelte Tiere ent-
stehen dann, wenn ungiinstige Nahrungsverhiltnisse auf der Wirts-
pflanze die Auswanderung bedingen. Dies konnte auch auf experimen-
tellem Wege bestitigt werden. Es ist bisher noch nicht entschieden,
ob die Auffindung der neuen Wirtspflanze durch den Geruchssinn ge-
schieht oder ob hier nur der Zufall mitspricht. Weiter steht nicht
fest, ob die Verbreitung in bestimmter Richtung nur durch den Wind
moglich ist. Denn es ist selbstverstindlich, daB Luftstromungen gegen-
iiber so zarten kleinen Lebewesen wie gefliigelten Aphiden mindestens
dieselbe Rolle spielen wie Wasserstrémungen gegeniiber dem Plankton.
Aber auch wenn sich herausstellen sollte, daB eine gerichtete Wanderung
nur mit Hilfe des Windes méglich ist, so haben wir es hier doch mit
groBter Wahrscheinlichkeit mit einer aktiven Wanderung zu tun. Darauf
weisen folgende Tatsachen hin: 1. Die Fliigel werden nur zum Zwecke der
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Wanderung ausgebildet. 2. In Laboratoriumszuchten hat man be-
obachtet (nach DaviDsoN 1927), daB die Tiere im Frithjahr die Wirts-
pflanzen verlassen und nach oben fliegen. Es besteht also eine bestimmte
Tendenz zur Wanderung und der Wind steht im Dienste dieser Tendenz.
Die Bedeutung des Windes fiir die Wanderungen der Aphiden ist also
von vornherein nicht gleichzusetzen mit den Fillen, in denen eine passive
Verwehung von Insekten iiber grofie Entfernungen auf Gletscher oder
aufs Meer hinaus erfolgt (wenn auch bei Aphiden sicherlich solche Kata-
strophen eintreten mogen).

Man hat vielfach festgestellt, da3 Aphiden, vom Winde getragen, iiber
sehr weite Strecken fliegen. Wohl den Streckenrekord stellt die von
ELTON (1925) beschriebene Wanderung nach Spitzbergen dar. Am 8, VIII.
1924 fand die Expedition der Universitit Oxford auf Gletschern von
Spitzbergen viele lebende Exemplare von Dilacknus piceae Pz. und Syr-
phus ribesit L. Vom 6.—8. August wehten starke Siid- und Siidostwinde,
die Insekten kénnen nur von der Halbinsel Kola stammen und haben
eine Strecke von iiber 800 Meilen Luftlinie {iber das freie Meer im Fluge
zuriickgelegt.

BORNER (1922) stellte Fernfliige von der deutschen Nordseekiiste
nach dem Memmert und nach Helgoland fest. Am 26. V. 1921 fand er,
daB folgende Arten auf Memmert frisch zugeflogen waren: Brachycaudus
helichryst, B. pruni, Macrosiphum divhodum, M. granarium, Aphis avenae,
A. padi, Myzus crataegi, Rhopalosiphum ribis, Aphis nymphaeae, Hyalo-
ptevus pruni. Diese Arten kommen auf den nichstliegenden Inseln nicht
vor. ,,Die Lausfliegen miissen also, vom Winde getragen und durch ihn
in ihrer eigenen Geschwindigkeit wesentlich beschleunigt, wenigstens
eine Strecke von 25 km (von der hollindischen oder ostfriesischen Kiiste)
durchflogen haben. Ob sie aber wirklich aus dem Kiistengebiete selbst
oder nicht vielleicht weiter aus dem Binnenlande stammen, bleibt zwar
ungewiB, ist aber durchaus méglich.” Auch nach Helgoland fliegen all-
jahrlich Aphiden tiber eine Strecke von 65--100 km zu. BORNER nimmt
dies fiir folgende Arten an: Brachycaudus prumi, B. helichrysi, Tetra-
neura ulmi, Anoecia corni, Myzus hippophaes.

HexricH beobachtete vom 16. bis 18. V. 1909 in Hermannstadt in
Siebenbiirgen Schwirme von Phyllapis fagi. Sie miissen mit schwachem
Siidwind aus der Buchenregion des Zibinsgebirges (12 km Luftlinie) zu-
geflogen sein. Nach seiner Ansicht hatte das Welken der Blitter infolge
eines am 8./9. V. stattgehabten Frostes die Entwicklung der gefliigelten
Emigrans zur Folge.

Eine groBe Rolle sollen nach WEBSTER (1912) die Wanderfliige der
,»opring Grain-Aphis” oder ,,Green Bug" Rhopalosiphon (Toxoptera)
graminum ROND. in Nordamerika spielen. WEBSTER nimmt an, daB das
Verbreitungszentrum in Texas liegt und daf3 ein Ausbruch von Kalami-
tdten auf Verbreitung von dort aus durch den Wind zuriickzufiithren ist.
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Die Blattlduse sollen sich mit fortschreitendem Sommer mit dem Winde
nach Norden bewegen. Im April 1907 bewegten sich in Oklahoma und
Kansas groBe Schwirme mit dem Wind nach N oder NO. Am 4. VI. 1909
wurde eine Wanderung nach Osten mit dem Abendwinde in Texas be-
obachtet. Auch aus Europa ist dasselbe Phianomen bekannt. So er-
schienen plétzlich Schwirme iiber Parma (Italien) in den Jahren 1847
und 1852.

Von ungeheuren Ziigen der Aphis persicae in Belgien im Herbst 1834
berichtet MOorRrREN (1837). Seine Daten sind:

28. IX. 1834 zwischen Briigge und Gent in wolkengleichen Schwairmen.

29: IX. zogen sie in Gent den ganzen Tag, daBl das Tageslicht verdunkelt
ward.

5. X. zogen bei Téte de Flandre Wolken iiber die Schelde, StraBle Ant-
werpen—Gent in Richtung auf Gent.

9. X. bis Aalst verbreitet.

12. X. gewaltige Schwirme in Briissel und Mons.

21. X. von Briissel nach Léwen.

Aus den Angaben MORRENs ist zu entnehmen, daB hier vielleicht eine
Wanderung gréBten AusmafBes von Westen nach Osten stattgefunden
hatte, wenn auch nicht ganz ausgeschlossen ist, daB es sich um ver-
schiedene zu verschiedener Zeit an verschiedenen Orten entstandene
Schwirme gehandelt hat. Fiir die erstere Annahme spricht der Umstand,
daB die Aphiden vielfach in Ostlicher Richtung ziehend gesehen wurden
und daB sie schrittweise immer weiter im Osten auftauchten. Uber die
zur Zeit der Wanderungen herrschenden Winde erfahren wir leider
nichts.

Die Massenvermehrung wird auf den milden Winter 1833/34 und den
trockenen heiflen Sommer 1834 zuriickgefiihrt.

Massenschwirme von Aphiden wurden ofters aus England gemeldet,
so von TwaAITEs (1847) aus Bristol und Shropshire im Juli 1847 und
CLIFFORD (1885) von Surrey, Oxfordshire, Kent, Middlessex Ende Juli
und anfangs August 188s.

VII. Aus Vertretern verschiedener Insektenordnungen
gemischte Ziige.

1. Die gemischten Insektenwanderungen nach Siiden an der
nordamerikanischen Ostkiiste und im Inneren des Kontinentes.

Alljahrlich sollen im Herbst an der Ostkiiste von Nordamerika von
Maine bis New Jersey Wanderungen nach Siiden stattfinden, an denen
Insekten aus den verschiedensten Ordnungen in zahllosen Mengen teil-
nehmen (SHANNON 19I5, 1916, 1917, 1921, 1926 u. HOWE 1921, 1925 u.
[bei FELT] 1928). Diese Wanderungen erfolgen lings der Kiiste und sind
vor allem an der Siidkiiste von Long Island durch SHANNON in lang-
jahrigem Studium untersucht worden. Es nehmen an ihnen teil:
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Odonaten Lepidopteren Dipteren
(SHANNON 1917%) (SHANNON 191%) (SHANNON 1926)
Anax junius Danais plexippus Cochliomya macellayvia

Epiaeschna hevos Pyrameis huntera FaBRr.

Libellula pulchella Vanessa antiopa Phormia regina MEIG.
Tramea lacevata Colias philodice Calliphora erythvoce-
Libellula semifasciata Graphta interrogationis phala MEIG.
Sympetrum vudicundulum  Pievis vapae Evistalis tenax L.
Celithemis elisa Junonia coenia

Pachydiplax longipennis Bastlavchia disippus
Pyrameis atalanta
Thecla wmelinus

All diese Insekten flogen in bunt gemischtem Zuge zusammen mit
Zugvogeln an der Siidkiiste von Long Island von Mitte August bis Oktober
nach Westen. SHANNON hat diese Fliige {iber eine Strecke von 100 Meilen
beobachtet. Er vermutet, daf sie einen Teil der allgemeinen Siidwan-
derung von Insekten von Kanada nach den nordamerikanischen Siid-
staaten darstellen. Hierbei unterscheidet er 4 Wanderungsstrafen (vgl.
Abb. 33).

1. Die KiistenstraBBe an der Ostkiiste. Die Wanderung folgt der Kiste
auch dort, wo sie nicht direkt nach Siiden fithrt wie an der Sudkiiste Long
Islands.

2. Das Nordufer des Ontario- und Erie-Sees.

3. Das Westufer des Michigansees.

4. Vom Oberen See durch Minnesota, Jowa, Kansas, Oklahoma, Ost-
texas.

Diese Aufstellung gilt in erster Linie fiir die Wanderungen von Danais
plexippus, es sind aber iberall auch Libellenziige beobachtet worden,
so Anax junius auf Route 1, Anax junius, Libellula pulchella, Tramea
lacerata auf Route 2, Aeschna eremita und Epiaeschna heros auf Route 3.

SHANNON verfolgte diese Wanderungen iiber die ganze Siidkiiste von
Long Island. Vom Westpunkt der Insel, Nortons Pt. (siidlich Brooklyn)
fliegen die Insekten quer iibers Meer aufs Festland nach Staten Island.

Bei diesen Wanderungen scheint die Kiistenlinie einen unmittelbar
richtenden EinfluB auf die Zugrichtung zu haben. Die Wanderungen
erfolgen meist unmittelbar iiber dem Kiistenstrich, bei kleinen Rich-
tungsidnderungen wird die Kistenlinie beibehalten und nur bei groBen,
anhaltenden Richtungsinderungen verlassen die Insekten die Kiisten-
linie und fliegen quer iiber Land oder Meer (Abb. 34). Uber die Be-
ziehung der Windrichtung zur Flugrichtung finden wir bei SHANNON keine
Angaben. Howe (bei FELT 1928) jedoch teilt mit, daBl die Wanderungen
,nicht nur hiufig, sondern im allgemeinen, wenn nicht immer, gegen
den vorherrschenden Stidwestwind‘‘ stattfinden.

SHANNON ist vollkommen iiberzeugt, daB es sich bei diesen Herbst-
fligen um echte jahreszeitliche Wanderungen handelt, ganz analog dem
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Vogelzug. Die Insekten suchen zur Uberwinterung siidliche Gegenden
auf. Die theoretischen Schwierigkeiten, welche diese Auffassung bietet,
sollen spiter im Zusammenhang beleuchtet werden (S. 177). Ihre wich-
tigste Voraussetzung ist die Beobachtung eines Nordzuges im Friihjahr.
Denn anders miiBten die betreffenden Insektenarten im Norden aus-
sterben. Fiir diesen Friihjahrsnordflug fehlten lange direkte Unterlagen

Abb. 33. Insektenwanderungen nach dem Siiden im Herbst in U.S.A. Mit 1, 2, 8, £ sind die
angenommenen Zugstraffen unterschieden. (Nach SHANNON 1916, umgezeichnet.)

und man hatte angenommen, namentlich fiir Danais plexippus, dal die
Insekten einzeln und vielleicht in mehreren Generationen nach dem
Norden flégen, wodurch sich der Flug der direkten Beobachtung entzége.

In recht guter Ubereinstimmung zu den Angaben SHANNONS steht die
Mitteilung von N. CRIDDLE an WILLIAMS (1930¢), der Mitte August um
das Ende des 19. Jahrhunderts einen siidwirts gerichteten Insektenzug,
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bestehend aus Pierts occidentalis, Danass plexvppus, Pyramers cardui und
mindestens zwei Libellenarten, beobachtet hat. Der Ort der Beobach-
tung, Treesbank, Manitoba (Kanada), stimmt gut zusammen mit SHAN-
NONs vierter Ostlichster ZugstraBe.

Abb. 34. Flugrouten von Schmetterlingen, Libellen und Schwalben an der Kiiste von Connecticut (U.S.A.).
(Nach SuannNoN 1916, umgezeichnet.)

2. Gemischte Insektenziige in den Alpen.

Im Oberengadin bei Sils Maria beobachtete EiMER (1880 u. 1881)
vom 2. bis 4. IX. 1880 eine gemischte Insektenwanderung, die aus den
Fliegen Evistalis silvaticus MEIG., Melithreptus (Syrphus) lavendulae Macq.
sowie der Libelle Sympetrum danae bestand. Der Zug wurde beobachtet
am 2. September zwischen Sils Maria und dem MalojapaB3. Die Tiere
flogen von g—17.30 Uhr gegen den Stidwestwind nach Siidwesten. Am
3. September wurde dieselbe Wanderung auf der Reise iiber den Julier-
paB nach Chur beobachtet. Alle Insekten flogen talaufwiérts. Am gleichen
Tage hatte ein anderer Beobachter einen dhnlichen Insektenzug bei Engel-
berg gesehen. An der Pfaffenwand zog ein dichter Zug von Fliegen von
4-—5 m Breite steil nach oben.

Das Wetter war vom I. bis 4. IX. ungewéhnlich warm bei hohem
Barometerstand, jedoch vom 15. bis 31. VIII. kalt, triib und regnerisch,
bei niederem Barometerstand.

Eivers anschaulicher Bericht besagt: ,,. .. Zunidchst waren namlich die
Insekten so wenig zahlreich, daB ich es lediglich ihrem niederen Flug — sie
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flogen kaum 7/, m und noch weniger iiber der Erde — und dem Umstande,
daB dieser Flug quer iiber die halbe StraBe ging, zu verdanken hatte, wenn
ich jetzt schon auf sie aufmerksam wurde.

Bald gesellte sich zu den Fliegen eine kleine Libelle (L. scofica)!, meist
etwas hoher als jene ziehend, und indem ich das etwa 10 Minuten breite Tal
auf der StraBe hin und her durchma8, fand ich, daB sich die Wanderung in
der ganzen Breite desselben iiberall in der gleichen Weise erstreckte.

Mehr und mehr aber hatte inzwischen die Zahl der Individuen aller drei
Arten von wandernden Insekten zugenommen. Gegen 1o Uhr war dieselbe
so grof3, daB man vielleicht 100 und mehr Insekten in der Minute an ein und
derselben Stelle an sich vorbeifliegen sehen konnte. Bunt durcheinander
folgten sich Fliegen und Libellen, alle wie durch geheime Zauberkraft ge-
trieben, schnurgerade nach derselben Richtung ziehend, so schnell und so
unaufhaltsam, daB es schwierig war, einzelne der Fliegen, noch schwieriger
Libellen mit dem Netze zu erhaschen.‘

Als Ursache dieser Wanderung nimmt EIMER mit TASCHENBERG an,
daB die Insekten im Herbst zum Zweck der Eiablage nach dem Siiden
flogen. ,,Da die Melithreptus-Larven von Blattliusen leben, so wire eine
Vorsorge fiir sie beziiglich der Nahrung bei spit im Jahre vor sich gehen-
der Vermehrung wohl verstidndlich. Nicht in demselben MaBe freilich
fiir die in Mistjauche und fauligen Wissern lebenden Eristalis-Larven.
,,Es kann nichts wunderbares haben, wenn Libellen, welche so spit im
Jahre Eier ablegen, zu diesem Zweck siidlichere Gegenden aufsuchen.‘

Die Deutung des Fluges als Saisonwanderung scheint uns nach allem,
was wir {iber Insektenwanderungen wissen, vollstindig unhaltbar. Viel-
mehr weisen die Angaben iiber das Klima eindeutig darauf hin, daB durch
das anhaltend kiihle und schlechte Wetter in der zweiten Augusthilfte
das Schliipfen der Imagines verzégert wurde und daB dann in den ersten
warmen Tagen ein Massenschliipfen einsetzte. Fiir Libellen ist die kau-
sale Beziehung zwischen Massenschliipfen und Wanderung aus vielen
Beispielen bereits bekannt (siche S. 68). Fir Fliegen dagegen ist diese
Beziehung neu. Es geht jedoch nicht gut an, daB die Libellen die aktiven
Wanderer gewesen sind und die Fliegen mit sich gerissen haben, denn
EmMER spricht ausdriicklich davon, da zu Beginn der Wanderung nur
Fliegen flogen und daB sich die Libellen erst spiter zugesellt haben.
Andererseits ist bestimmt die Auffassung zu verwerfen, dafl die Fliegen
die Libellen nach sich gezogen hitten, so wie die Wanderheuschrecken
die Rosenstare, ndmlich als willkommene Beuteobjekte, denn die Libellen
haben auf der Wanderung nicht gefressen. So bleibt nichts anderes iibrig,
als anzunehmen, daB3 beide Insektenarten fiir, sich nach einer Massen-
vermehrung Wanderschwiarme gebildet haben, wobei eine gegenseitige
Beeinflussung durch Imitation offen bleiben muB. Die Richtung des
Zuges war unzweifelhaft bestimmt durch die Windrichtung, denn die
Wanderung ging gegen den Wind. Dies ist fiir Libellen die Regel, wie wir

I = Sympetrum danae.
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schon wissen (S. 71). Es ist somit kein Grund vorhanden, diese Wande-
rung als Saisonwanderung zu betrachten.

Ein dbnlicher Wanderzug nach Siiden wurde von PrRELL (1925) am
9. IX. 1924 in den Alpen am Weit-Ris-Pafl (etwa 2350 m) im Briinig-
gebiet beobachtet. Er umfaBte folgende Arten:

Fliegen: Evistalis tenax L., Syrphus balteatus DEG., Sphaerophoria
wmenthastri L., Melanostoma mellinum L., Platychirus albimanus F., Polenia
rudis F., Stmulium spez.

Schmetterlinge: Pieris rapae L., Colias hyale und palaeno L., Vanessa
urticae L., Pyrameis alalanta L.

Libellen: Sympetrum meridionale SELYS. oder andere Sympetrum-
Arten.

,,An diesem Grat des Hohenstollens bot sich nun ein fiir den Biologen
ebenso iiberraschendes wie interessantes Bild dar. Ununterbrochen kamen
in geradem Fluge aus der Richtung des Melchtales Insekten herangezogen,
welche deutlich gegen den von Siuden wehenden Fohn ankdmpfend iiber den
Grat hinwegzukommen suchten. Handhoch bis meterhoch iiber die Fels-
kante hinwegstreichend, die hdchsten etwa mannshoch fliegend, kamen die
Tiere scharenweise heran. . . . Der Eindruck dieses Wanderzuges war gerade-
zu iberwiltigend. Man hatte formlich das Gefiihl, auf eine Strafie gelangt
zu sein, auf der in geradezu bewult erscheinender Flucht ein gewaltiges
Insektenheer nach dem Aaretal und damit nach dem Siiden strebte. . . . Nicht
ein einziges Tier wurde wihrend dieser ganzen Zeit in entgegengesetzter
Richtung fliegend gesehen. Durch Schlagen und Winken lieBen sich wohl
die Tagesschmetterlinge beeinflussen, so daB sie auszuweichen suchten, und
dabei sofort vom Winde seitlich gefaBt und talabwirts zuriickgeworfen
wurden. Mit bloBem Auge oder mit dem Fernglase lieBl sich aber stets be-
obachten, wie sie sich wieder fingen und dann an anderer Stelle den Grat
iiberwanden. Die Schlammfliegen wichen nur aus der geraden Flugrichtung
etwas aus, ohne aber aus der Gesamtflugrichtung gedringt zu werden.*

Zur Erklarung des Zuges gibt PRELL an:

1. Luftwirbel haben die Tiere nach oben gerissen. Dies erscheint ihm
jedoch unwahrscheinlich, da keine entsprechende Luftstrémung be-
obachtet wurde und die Tiere auf der anderen Seite des Passes in der-
selben Richtung weiterflogen (gegen den Wind?).

2. Phototaxis konnte insofern beteiligt gewesen sein, als das Tal im
Schatten lag und der Paf den tiefsten Ausschnitt der Felswand und somit
eine helle Stelle darstellte. Dies erscheint aber unwahrscheinlich, da die
Tiere hinter dem PaB in derselben Richtung weiterwanderten.

1,50 bleibt als Resultat der Uberlegungen bestehen, daB3 der Wander-
zug vielleicht durch vertikale Luftstrémungen im Melchtal unterstiitzt
wurde, und dafBl wahrscheinlich die Wanderung der Insekten durch die
Lichtverhéltnisse des Melchtales geférdert wurde. Aber diese Be-
dingungen geniigen augenscheinlich nicht, um das Phinomen voll-
kommen zu erklaren.*

PrELLs weitere Beobachtungen lassen darauf schlieBen, dal dieser
Zug einen wesentlich groBeren Umfang angenommen hatte. Am 11. Sep-
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tember beobachtete er bei Hohfluh eine starke Zunahme der Syrphiden,
am 12. erschienen dort zum ersten Male Sympetrum spez. in gréBerer
Menge und endlich am 13. beobachtete er im Aartal zwischen Meiringen
und Brienz lebhafte Libellenwanderung nach Westen von Sympetrum
spez.

3. Gemischte Wanderziige von Pieris brassicae und Libellen.

Es liegen verschiedene Beobachtungen vor, wonach Libellen sowie
Vertreter anderer Insektenordnungen zusammen mit dem Kohlweiling
wanderten. BUCHENAU (1873) beobachtete vor der Wesermiindung iiber
dem Meere einen sehr dichten Insektenschwarm, der aus Pieris brassicae,
Fliegen, Schlupfwespen und groBen Libellen bestand. Kraatz (1876)
beschreibt vom g. VIII. 1876 von der Elbinsel Krautsand groBe Schwirme
von Preris brassicae und Libellen, welche die Unterelbe hinaufzogen. Am
22./23. IX. 1917 wanderten bei Royan (Charente Inf.) KohlweiBlinge
zusammen mit Libellen (FEYTAND 1918).

4. Weitere Fille von gemischten Insektenwanderungen.

An den alljdhrlich im Herbst (Méirz, April) in Argentinien stattfinden-
den Insektenwanderungen, die in der Hauptsache aus vielen Schmetter-
lingsarten bestehen, nahmen in bestimmten Fillen (27. III. 1925) auch
Libellen teil (HAYWARD 19254, vgl. S. 125).

An den von EVERSHED am Observatorium Kodaikanal in Siidindien
beobachteten regelmiBigen nordwirts gerichteten Wanderungen vieler
Schmetterlingsarten in den Monaten Oktober-Dezember sind auch
Libellen beteiligt (z. B. vom 7. bis 12. X. 1908, WiLLIAMS 1927 b, vgl.
S. 118).

Auf einen im Meer verungliickten Insektenzug geht moglicherweise
folgende Beobachtung zuriick: WALKER (1872) berichtet, daB ein Schiff
auf einer Seereise von Tunis nach Italien 4—5 Tage durch Wasser fuhr,
das mit groBen braunen Schmetterlingen (Pyramess cardus?), Nachtfaltern
aller Gr6Be und Libellen bedeckt war.

D. Allgemeiner Teil.
I. Forschungs- und Beobachtungsmethoden.

1. Direkte Methoden.

Die allgemeinste und wichtigste Methode zur Erkennung und Er-
forschung einer Insektenwanderung ist die direkte Beobachtung. Sie
kann allgemein nur da in Anwendung kommen, wo die Insekten in
groBeren Massen fliegen, also in Schwirmen oder Ziigen. Denn das ein-
zeln fliegende Insekt bleibt entweder unbeachtet oder die Tatsache des
gerichteten Fluges iiber lingere Strecken ist nicht feststellbar, wenig-
stens nicht auf direktem Wege. Insektenwanderziige sind nun durch reine

Ergebnisse der Biologie IX. II
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Beobachtung der fliegenden Tiere in zahllosen Fillen festgestellt worden.
Je dichter der Schwarm, um so leichter die Beobachtung. Es existieren
alle Uberginge von Fliigen in sehr losem Verbande, die nur von besonders
in Hinblick auf dieses Phinomen geschulten Beobachtern erkannt werden
koénnen, bis zu den Massenwanderungen von Heuschrecken, Libellen und
Schmetterlingen, die zu den grandiosesten Naturschauspielen gehdren
und seit den dltesten Zeiten die Aufmerksamkeit erregt haben.

2. Indirekte Methoden.

Kaum weniger wichtig als die direkte Beobachtung, in vielen Fillen
als notwendige Ergidnzung hierzu, in zahlreichen anderen als allein mé&g-
liche Forschungsart, sind eine Reihe von indirekten Methoden. Nament-
lich in all den Fillen, in denen wegen der Kleinheit der Objekte, der
Seltenheit der Erscheinung oder der zerstreuten Verteilung der Indivi-
duen die direkte Beobachtung nicht zum Ziele fiihrt, kann auf indirektem
Wege eine Insektenwanderung erkannt und erforscht werden. Als be-
sonderer Beweis fiir die wissenschaftliche Zuldnglichkeit der indirekten
Beweisfithrung muB die Tatsache gelten, dal vielfach bei den gleichen
Arten, bei denen auf direktem Wege Wanderungen beobachtet wurden,
auch mit indirekten Methoden das gleiche Resultat erzielt wurde. Es
handelt sich bei allen indirekten Methoden um die Tatsache, daf3 Insekten
regelmédBig unter bestimmten Umstédnden an solchen Ortlichkeiten an-
getroffen werden, wo ihr Vorkommen nur durch eine Wanderung erklirt
werden kann, z. B. abseits ihres natiirlichen Verbreitungsgebietes, auf
Bergen, Inseln, auf dem Meere usw.

a) RegelmaBiges Vorkommen bzw. Abwesenheit
zu bestimmten Jahreszeiten.

Zahlreiche Insekten werden wahrend eines groBen Teiles des Jahres
regelmifBig in bestimmten Gebieten angetroffen, fehlen aber dort voll-
stindig zu gewissen Perioden. Ihr Vorkommen beruht also nicht auf
kontinuierlicher Fortpflanzung an Ort und Stelle, sondern auf regelmiBig
erfolgender Einwanderung nach den Perioden des vélligen Verschwin-
dens. Am bekanntesten sind die Fille von regelmidBigem Vorkommen
einer Art in Gegenden, in denen sie nicht iiberwintern kann. Wahrschein-
lich kommt dasselbe Phinomen in sinngemiBer Umkehrung auch in
heiflen Liandern vor, wobei eine Ubersommerung nicht stattfinden kann,
doch existieren diesbeziiglich nur wenige Hinweise. So soll die Getreide-
wanze Eurygaster integriceps im Sommer aus der kilikischen Ebene ver-
schwinden und alljahrlich aus dem Taurus neu einwandern (vgl. S. 149).
Fiir Pieris brassicae wird in Paldstina angenommen, daB der Falter im
Sommer in der Kiistenebene verschwindet und stets wieder aus dem Ge-
birge zuwandert. Demgegeniiber stehen aus Europa und Nordamerika
zahlreiche mehr oder weniger gut gesicherte Fille, in denen ein Falter
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regelmiBig vorkommt, ohne aber im Gebiete zu iiberwintern. In erster
Linie ist hier die Wanderung der Sphingiden zu nennen, die ja als Einzel-
wanderung niemals direkt beobachtet wurde, sondern nur aus Tatsachen
der Abwesenheit im Winter erschlossen wird. Betreffs einzelner Arten
sind die Angaben verschiedener Autoren verschieden, aber im ganzen
scheint heute die Tatsache der Sphingidenwanderung nicht bezweifelt zu
werden (ndheres S. 105). Dieselbe Annahme wird in zahlreichen Fallen
in Europa fiir folgende Arten gemacht: Pyrameis cardui, Colias edusa,
Agrotis ypsilon, Plusia gamma (vgl. S. 100). Namentlich fiir England, wo
infolge der insularen Lage die Beobachtungsmdéglichkeiten besonders
glinstig sind, wird fiir einige regelmaBig vorkommende Arten die Moglich-
keit der Uberwinterung bestritten. Wohl das besterforschte Beispiel
stellt die Verbreitung von Danais plexippus in Nordamerika dar. Der
Falter soll nach RICKER (1906) nérdlich des 31. Breitengrades nicht iiber-
wintern, ist aber im Sommer sehr hiufig im stidlichen Kanada. Aus den
Tatsachen von Uberwinterung und Verbreitung wird eine regelmiBige
Einwanderung von Siiden im Friihjahr erschlossen. Diese Friihlings-
wanderung ist nur in wenigen, sehr unsicheren Fillen direkt beobachtet
worden, im Gegensatz zur sehr gut bekannten Herbstwanderung nach
dem Siiden. Auch fiir Aphiden werden aus Tatsachen der Verbreitung
regelmifig erfolgende Wanderungen angenommen (vgl. S. 153).

b) UnrégelméBiges Auftreten fern vom Verbreitungsgebiet.

Es sind zahllose Fille bekannt, in denen in unregelmiBigen und
seltenen Perioden das Erscheinen eines Insekts fern von seinem natiir-
lichen Verbreitungsgebiet gemeldet wird. Hierbei mag es sich vielfach
um passive Verschleppung durch Verkehrsmittel oder Stiirme handeln,
jedoch existieren viele Hinweise darauf, dal manchmal aktive Wande-
rungen vor sich gegangen sind. Dies gilt vor allem fiir die Fille, in denen
von der gleichen Art zahlreiche direkt beobachtete Wanderungen bekannt
sind. Beispiele sind aus nahezu allen Insektenordnungen zu erbringen.
Das unregelmifBig-periodische Erscheinen der Wanderheuschrecke
Schistocerca gregaria in Palistina setzt voraus, daB die Tiere von ihren
Dauerbrutstidtten tiber groBe Entfernungen gewandert sein miissen
(vgl. S. 32). Dasselbe gilt fiir das Erscheinen der gleichen Art auf Inseln,
z. B. Madeira, Teneriffa. Von Libellen sollen einige Sympetrum-Arten nur
unregelmdBig in England einwandern. Pantala flavescens erscheint ge-
legentlich auf Inseln auf dem Indischen Ozean (S. 65). Verschiedene
Miickenarten wandern auf kleinen Koralleninseln zwischen Florida
und Kuba ein (S. 136). Die besterforschten Beispiele liefern wiederum
Schmetterlinge. Zahlreiche Falter gelangen in unregelmidBigen Perioden
nach England, chne dort einen einzigen Lebenszyklus zu vollenden, z. B.
P. daplidice, V. antiopa, L. boeticus, D. plexippus. Auch der Distelfalter
wird nicht alljahrlich in England gefunden. Manche Sphingiden treten

1%
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in Europa nur selten auf, so Celerio livornica. Die Baumwollmotte Ala-
bama argillacea tritt in Nordamerika in regelmiBigen 21 jihrigen Perioden
weitab von den nichsten Baumwollpflanzungen im Norden auf und muf}
dort zuwandern. (S. 109). Es handelt sich also stets um die Tatsache, daB3
eine Art aus bestimmten Griinden, z. B. Ungunst des Klimas zu gewissen
Jahreszeiten oder Abwesenheit der Futterpflanze, nicht dauernd in einer
Gegend vorkommt. Das unregelmiBige Auftreten mufB3 auf Wanderung
beruhen.
c) Insektenfliige iber dem Meere..

Den besten Beweis fiir ununterbrochene Fliige iiber weite Ent-
fernungen bilden die zahlreichen Fille, in denen das Vorkommen auf der
See fern von Kiisten gemeldet wurde.. Es existieren hieriiber eine groBe
Anzahl gut verbilirgter Beobachtungen, die Vertreter verschiedener In-
sektenordnungen betreffen. Eine Anzahl Beispiele sind im speziellen
Teil der Arbeit erwidhnt: Heuschrecken S. 3z, Libellen S. 65, Cole-
opteren S. 146, Dipteren S. 136, Lepidopteren S. 128. Das beste Argument
dafiir, daB es sich in diesen Fillen mit groBer Wahrscheinlichkeit um
aktive Wanderung und nicht um passive Verschleppung handelt, ist
wiederum darin gegeben, daB in erster Linie dieselben Arten, die regel-
miBig auf dem Festland wandern, auch {iber dem freien Meere fliegen.
So sind iber dem Mittelmeer folgende Arten hiufig angetroffen worden:
Pyramess cardus, Plusia gamma, Nemophila noctuella, Sphingiden.

d) Auftreten auf Inseln.

Einen besonderen Spezialfall fiir die Tatsache, daB das gelegentliche
Auftreten von Insekten fern von ihrem natiirlichen Verbreitungsgebiet
auf Wanderung schliefen 146t, stellen bestimmte Beobachtungen auf
ozeanischen Inseln dar. Systematische Beobachtungen dieser Art wurden
angestellt in Helgoland (GATkE, Auftreten von Libellen und Plusia
gamma S. 108), Bermuda (JoNEs 1875, Auftreten von Terias lisa), Kokos-
Keeling-Inseln (Woon-JoNEs 1910, Auftreten von Libellen S. 66), Tor-
tugas und andere Key’s zwischen Florida und Kuba (BarL 1918, HOWARD
1912, Auftreten von Miicken, S. 136). (Uber die Zusammenhiinge von
Inselfauna und Wanderung siehe weiter S. 20g).

e) Insektenleichen im Spiilsaum der Kisten.

Es liegen zahlreiche Nachrichten vor, wonach sich vielfach groBe
Mengen toter Insekten, namentlich Kifer, am Ufer von Seen sowie am
Meere im Spiilsaum finden. Meist wird dieses Ereignis so erklirt, daf
durch ungiinstige klimatische Bedingungen ein Wanderzug tiber dem
Wasser verungliickte und die Leichen zuriick an die Kiiste gespiilt wurden.
Beobachtungen dieser Art liegen vor fiir Coccinelliden (3. 143), den
Kartoffelkiafer Leptinotarsa decemlineata (S. 144), Calosoma inquisitor
(S. 139), Galerucella capreae (S. 145), Lochmaea saturalis und Phyllotreta
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undulata (S. 147), Dilophus vulgaris und Bibio marci (S. 135). Der beste
Hinweis darauf, daB es sich hier tatsichlich um verungliickte Wander-
ziige und nicht um einzeln vom Wind aufs Meer verschlagene Tiere
handelt, besteht wiederum in der Tatsache, dafl durchweg die Spilsaume
von den gleichen Arten gebildet werden, die auch sonst als. Wanderer
bekannt sind.

f) Insektenvorkommen im Hochgebirge, namentlich auf
Gletschern.

Vielfach sind Insekten in groBen Mengen im Hochgebirge gefunden
worden, weitab von den Orten ihres natiirlichen Vorkommens. Nament-
lich von Pieris brassicae und rapae sind in Hochgebirgsregionen der Alpen
vielfach Massenwanderungen beschrieben worden (STAUDER 1919 am
Dachstein, Otto 1888 im Pinzgau, Ficke 1884 am BerninapaBl). Wei-
teres Beispiel: Vanessa californica am Mount Shasta in {iber 12000 Fuf3
Hohe (Hopxins 1889). Diese Beobachtungen geben eine Erkliarungs-
moglichkeit fiir zahlreiche Beispiele von Insektenfunden auf Gletschern
in lebendigem oder totem Zustande (HABERFELNER 1889, RATZER 1897).
In vielen Fallen diirfte es sich um die Zeugen einer verungliickten Wan-
derung handeln.

Vollkommen verschieden von den oben gebrachten Beispielen, in
denen die Wanderungen zufallig ins Hochgebirge fiihren, sind die zahl-
reich berichteten Funde von Coccinelliden auf hohen Berggipfeln zu be-
werten. Hier hat die Wanderung allem Anschein nach eine biologische
Bedeutung. Die Kifer tiberwintern in groBen Massen auf Berggipfeln
fernab von jeder Vegetation. Die Wanderung ins Gebirge ist niemals
beobachtet worden und wird lediglich aus den Fundorten der Tiere zu
verschiedenen Jahreszeiten erschlossen.

3. Experimentelle Methoden.

Es hat bisher nicht an Vorschldgen gefehlt, die tatsidchliche Wande-
rung einzelner Insektenindividuen esperimentell festzulegen mit Me-
thoden, die in der Erforschung des Vogelzuges mit dem gréBten Erfolg
angewendet werden, nimlich mit einer Bezeichnungs- oder Beringungs-
methode (z. B. MEDER 1926). Es bedarf aber keiner groBen Uberle-
gungen, um einzusehen, daB eine erfolgversprechende Ausfiihrung, falls
sie iiberhaupt bei Insekten mdglich ist, einen derarten Aufwand an Zeit,
Arbeit und Kosten verursachen wiirde, da dieser Weg zur Erforschung
der Insektenwanderungen fiir die nahere Zukunft wohl verschlossen
bleiben wird.

Es sind mir nur zwei Fille bekannt, in denen durch eine Markierung
von Insekten versucht wurde, den Aktionsradius einzelner Tiere exakt zu
bestimmen. BisHOPP (1919) firbte groBe Mengen verschiedener Fliegen-
arten und lieB sie frei. Es wurden dann eine Anzahl Exemplare in Fallen,
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die in verschiedener Entfernung aufgestellt waren, gefangen. Die Maxi-
malzahlen sind fiir Hausfliegen 13 Meilen, ,,Screw-worn flies* 15 Meilen,
Phormia vegina 11 Meilen, Ophyra leucostoma 7 Meilen.

Als Ergebnis des Versuches 148t sich nur die Tatsache werten, daf3
eben die Verbreitung von Fliegen in bestimmter Zeit iiber bestimmte
Entfernungen festgestellt wurde. Jedoch 148t sich hieraus keineswegs der
Schluf ziehen, daB sie {iber die nachgewiesenen Entfernungen gewandert
sind. Denn es besteht die Moglichkeit einer passiven Verschleppung, die
wohl bei Fliegen ganz besonders grof ist.

Der zweite Fall betrifft den sogenannten European Corn Borer Py-
rausta nubilalis HUBN., einen beriichtigten Schidling an Mais, Getreide
usw., der seit 1919 in Nordamerika eine bedngstigend schnelle Verbrei-
tung gefunden hat, die mit dem Winde erfolgt sein soll. Nach FELT (1928)
wurden markierte Exemplare 20 Meilen entfernt von dem Orte ihrer Frei-
lassung aufgefunden.

II. Der Charakter der Insektenziige.

1. Sind die Wanderungen der Insekten tatsidchlich als gerichtete
Bewegungen iiber weite Strecken aufzufassen?

PiepERs (1891 u. 1897) hat im AnschluB an ausgedehnte Beobach-
tungen {iber Schmetterlingswanderungen in Java die Theorie aufgestellt,
es handle sich gar nicht um echte Ortsbewegungen iiber lingere Strecken.
Vielmehr solle jeder frisch geschliipfte Falter den Instinkt besitzen, eine
bestimmte kurze Strecke weit zu fliegen. Durch Wind und andere Rich-
tungsfaktoren, z. B. Oberflichenkonturen, wird der Effekt erzielt, daBl
diese lokalen Fliige alle in derselben Richtung geschehen. Wenn dieses
Ereignis iiber groBeren Territorien stattfindet, so wird hierdurch eine
Wanderung iiber weite Strecken vorgetduscht, wihrend tatséchlich nichts
anderes vorliegt als gleichzeitig vor sich gehende lokale Fliige. Der Ein-
druck der Wanderung beruht also gleichsam auf einer optischen Tdu-
schung. Die gerichteten Fliige sollen nur bis zur Kopula andauern, spater
fliegen die Falter in ihrer gewdhnlichen Flugweise.

Wenn auch die Beweise, welche PIEPERs zur Aufstellung seiner Theo-
rie gefithrt haben, tatsichlich auf sehr schwachen FiiBen stehen, wie z. B.
Turt hervorgehoben hat, so mufl doch zugegeben werden, dal} es sich
hier, in einer allerdings allgemeineren Fassung, um ein sehr ernstes Pro-
blem handelt. Esist schon frither in Fillen, in denen einige Forscher Bei-
spiele von Wanderungen iiber sehr weite Entfernungen annehmen, z. B.
betr. Pyrameis cardut (S. 101), Danais plexippus (S. 94), Melanoplus
spretus (S. 32) darauf hingewiesen worden, dafl es bisher noch keines-
wegs ausgeschlossen ist, daB diese weiten Entfernungen vielleicht etap-
penweise von verschiedenen Generationen zuriickgelegt werden. In vielen
Fallen ist es moglich, dall das sukzessive Auftreten von wandernden
Schmetterlingen liangs einer Linie von Norden nach Siiden oder umgekehrt
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allein damit erklirt ist, daB im Frithling vom Aquator zum. Pol,
im Herbst vom Pol zum Aquator in zeitlicher Sukzession die klimati-
schen Bedingungen eintreten, die eine Wanderbewegung veranlassen.
Dann handelt es sich um eine Reihe ortlicher Flige, die aneinander
anschlieBend eine Wanderung iiber das ganze Gebiet, in dem dieses
Phinomen eintritt, vortduscht. Die zahlreichen Beobachtungen auf
Schiffen zur See oder auf Inseln, die vielfach als Beweise dafiir angefiihrt
werden, daf tatsdchlich Wanderungen iiber sehr weite Strecken vor sich
gehen kénnen, zeigen in einem Punkt einen wesentlichen Unterschied zu
vielen auf dem Festlande beobachteten Wanderziigen: Es waren ndmlich
meist nur wenige Exemplare, die fern vom Lande fliegend gefunden
wurden.. Nur in seltenen Fillen waren es groBle Schwirme, die iibers
Meer wanderten, so z. B. beim Flug von Heuschrecken nach Madeira
(S. 32), oder von Tertas lisa nach Bermuda (JoNES). Beide Male handelt
es sich jedoch um passive Verwehungen. So muB also die Frage der Kon-
tinuitat der Wanderungen iiber weite Strecken als ein wichtiges ungeldstes
Problem angesehen werden.

Gegen die Fassung der Frage durch PiepERS lassen sich jedoch einige
ernste Einwendungen geltend machen: In vielen Fillen wird zwar tat-
sdchlich der Unterschied des Verhaltens der wandernden Falter zu dem
ihrer nicht wandernden Artgenossen hervorgehoben, vielfach jedoch
wird ausdriicklich bemerkt, daB} simtliche Angehorige derselben Art
wanderten und daB nach dem Vorbeizug kaum Nachziigler zurtickblieben
(z. B. vielfach bei Wanderheuschrecken). Ein starker Beweis gegen PiE-
PERS ist in all den Fillen gegeben, wo eine Wanderung plétzlich Insekten
in eine Gegend fiihrt, die vor der Wanderung in keinem Entwicklungs-
stadium dort anwesend waren. Gangz sicher kann dies bei Heuschrecken
festgestellt werden, z. B. bei dem Erscheinen von Schistocerca gregaria in
Palistina. Bei Schmetterlingen ist die Sachlage bereits sehr unsicher.. Es
gibt kaum unbestrittene Fille, wonach vor Beginn der Wanderung die Art
in der betreffenden Gegend vollkommen gefehlt hat. So sind betreffs des
Auftretens von P. cardus in Mittel- und Westeuropa in diesem Punkte die
Meinungen geteilt (vgl. S. 102). Bei bestimmten Sphingidenarten sind
die Auffassungen ebenfalls weitgehend dariiber verschieden, ob das Vor-
kommen eines Schmetterlings im Sommer in Mitteleuropa notwendiger-
weise auf Wanderung zuriickgefithrt werden muB oder nicht. In den
meisten Fillen jedoch spielen sich die Wanderungen innerhalb des
natiirlichen Verbreitungsgebietes einer Art ab und dann besteht immer
die Méglichkeit, daB eine angeblich groe Wanderung durch viele lokale
Fliige vorgetduscht wird. Dies kann noch durch einen Hinweis auf
die iibrigen Insektenordnungen erginzt werden. Aus den Ordnungen
Coleopteren, Dipteren und Hemipteren sind keine Fille von aktiver
Wanderung iiber weite Strecken bekannt. Hinsichtlich zweier iiber ein
sehr weites Gebiet ausgedehnter Wanderungen von Libellula quadri-
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maculata wurde nachgewiesen (S. 56, 63), daB es sich um viele gleich-
zeitig stattfindende lokale Fliige gehandelt hatte, und nicht um eine
kontinuierliche Wanderung.

Heute kann nur fiir einige Wanderheuschrecken, namentlich fiir
Schistocerca gregaria und paranensis und Locusta migratoria der Nachweis
von regelmiBigen kontinuierlichen aktiven Wanderungen iiber weite
Strecken als gesichert gelten. Damit ist aber noch keineswegs die Auf-
fassung PIEPERs fiir die iibrigen Fille angenommen. Es li8t sich viel-
mehr aus zahlreichen Faktoren, die spiter noch im Zusammenhang be-
sprochen werden, beweisen, dafl ein Wanderzug von Insekten nicht eine
lose, zufallige Vereinigung von Individuen ist, von denen jedes nur kurze
Strecken daran teilnimmt, sondern eine geschlossene Einheit, mit einem
ausgesprochenem Anfang. Dies ergibt sich vor allem aus dem Ab-
schnitt IV (S. 188), der die Psychologie der Wanderinsekten behandelt.
AuBerdem 148t sich aus zahlreichen Feststellungen klar beweisen, daf3
die Wanderungen als aktive Bewegungen der Tiere aufgefait werden
miissen und nicht passive Verwehungen durch den Wind darstellen.

2. Sind die Insektenwanderungen aktive oder passive Vorginge?

Die Gegentiberstellung: Aktive oder passive Natur der Insektenwan-
derung? hat zu einer ausfiihrlichen Diskussion zwischen FELT und WILLI-
Awms gefiihrt, wobei FELT die Auffassung von der rein passiven Natur der
Wanderungen vertritt.

FELT fithrt in einer Reihe von Aufsitzen (1925, 1926, 1928) aus, daB
die Wanderungen der Insekten nichts anderes seien als ,,Verbreitung
durch Luftstréomungen‘‘. Durch Konvektionsstromungen der Luft werden
Insekten in hohe Schichten der Atmosphare gefiihrt und kénnen hier
durch die in der oberen Atmosphire herrschenden starken Winde in
kurzer Zeit iiber sehr weite Strecken verweht werden. Durch ab-
steigende Luftstrémungen, oder z.B. durch Verminderung der all-
gemeinen Aktivitit bei plotzlich fallender Temperatur, kommen die Tiere
in entfernten Gegenden wieder auf die Erdoberfliche zuriick. Hierdurch
entsteht der Eindruck, als habe eine Wanderung stattgefunden. Anderer-
seits rechnet FELT jedoch auch, wie wenigstens aus vielen von ihm ge-
brachten Beispielen hervorgeht, mit einer Verfrachtung durch Winde in
tieferen Luftschichten. FEert filhrt seine Theorie in vielen, jedoch, wie
mir scheint, meist schlecht begriindeten Beispielen durch. Hier kénnen
nur wenige angefiihrt werden.

1. Die physikalische Méglichkeit des Vorganges soll bewiesen sein
durch zahlreiche Beobachtungen von der Verfrachtung kleiner Ballons
iiber sehr weite Strecken in der oberen Atmosphire sowie durch die ge-
legentliche Feststellung von Insekten in Hoéhen von 1000 m und mehr
iiber der Erdoberflache. FELT stellt sich die Atmosphire in hoheren
Schichten als von einem Heer von Insekten bevélkert vor.
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2. Die Anwesenheit von Insekten auf Bergen und Gletschern wird auf
Konvektionsstrémungen der Luft zuriickgefiihrt.

3. Durch Abkiihlung der Luft tiber Wasserflichen resultieren ab-
steigende Stromungen. Hierdurch fallen Insekten ins Wasser und er-
scheinen spiter im Spiilsaum der Kisten (Erklirung des Spiilsaumes).

4. In zahlreichen einzelnen Beispielen wird eine Wanderung tiber weite
Strecken als passive Verfrachtung durch Winde erklirt. Beispiele:
Aphidenflug nach Spitzbergen, Flug von Danais plexippus und Pyramers
cardus sowie Libellen von Kalifornien nach Hawaii mit dem NO-Passat,
von Danais plexippus tiber den Atlantik nach England mit den West-
winden, von Alabama argillacea in Nordamerika und viele andere.

5. Gelegentlich geschieht weite Verbreitung durch den Wind bei
kleinen Insekten wie Chironomiden, Stechmiicken, Aphiden.

6. Die vorherrschenden Windrichtungen in U.S.A. sollen die Verbrei-
tung landwirtschaftlicher Schidlinge erkliren (z. B. beim Kartoffelkifer).

Die Theorie FELTs 148t sich in zwei Teile zerlegen, ndmlich a) die Ver-
breitung der Insekten durch Luftstrémungen in hohen Schichten, b) die
Verbreitung durch Stiirme in niederen Luftschichten. Der erste Teil der
Theorie ist unbewiesen und unwahrscheinlich. Es ist allerdings sehr
schwer, die Anwesenheit von Insekten hoch iiber dem Erdboden festzu-
stellen, aber immerhin haben bisher alle Beobachtungen gezeigt, daBl die
Wanderungen in den allermeisten Fillen nahe dem Erdboden stattfinden.
Wichtig "ist hier die Feststellung, daB in 1000—3000 m Héhe iiber
dem Mittelmeer und iiber Agypten meist N-NW-W-Winde herrschen,
die keineswegs geeignet sind, P. cardui nach Europa zu tragen, weiter, daf3
an der Ostkiiste Nordamerikas ndérdlich von Washington von August bis
Oktober siidwestliche bis westliche Winde in groBen Héhen wehen, die
keineswegs den SW-Zug von Danats plexippus vollbringen kénnen (nach
WILL1AMS). Am meisten jedoch spricht gegen die Hypothese FELTs, dafl
bisher eine uniibersehbare Reihe von Beobachtungen iiber aktive und
passive Wanderungen in niederen Luftschichten existieren, so daB keines-
wegs eine Notwendigkeit besteht, fiir bestimmte noch unerforschte Fille
eine Wanderung in hohen Luftschichten anzunehmen.

Was nun die Frage tiber die Natur der Wanderungen in tiefen Luft-
schichten betrifft, so wurden von WiLL1AMS fiir Schmetterlinge eine Reihe
Tatsachen zusammengestellt, die ganz exakt nachweisen, daB wenigstens
in vielen Fillen die Wanderungen aktive Fliige sind, die in keinerlei Zu-
sammenhang mit einer passiven Verfrachtung durch Winde gebracht
werden kénnen.

I. Es sind etwa ebenso viele Fille von Wanderungen gegen den Wind
wie mit dem Wind bekannt (vgl. S. 200).

2. An vielen Orten, z.B. in Siidindien (S. 118) und Argentinien (S. 125)
sollen regelmiBige jahreszeitliche Wanderungen stattfinden, die voll-
kommen unabhingig von der Windrichtung verlaufen.
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3. Bestimmte Arten wandern regelmiBig, andere nie. Bei einer Ver-
frachtung durch den Wind wiirden alle Arten der gleichen Chance unter-
liegen. So wurden auf dem Mittelmeere bei verschiedenen Gelegenheiten
gerade nur solche Falter angetroffen, die als Wanderer bekannt sind.

4. Warum sollten die gleichen Arten in verschiedener Héhe iiber der
Erde so verschiedene Reaktionen zeigen, in einem Falle regelmiflig mit
dem Wind, im andern gegen ihn zu fliegen? (Dieser Einwand ist nicht
stichhaltig, da durch die An- oder Abwesenheit optischer Reize ganz ver-
schiedene Bedingungen fiir die Orientierung im Raum gegeben sind.)

Wenden wir uns anderen Insektenordnungen zu, so ergibt sich, daB3
Libellen fast regelmifig gegen den Wind fliegen (S. 71), Heuschrecken
fast regelmifBig mit dem Wind (S. 33), ebenso Coleopteren, Dipteren
und Hemipteren.

Nun wire es aber vollig unrichtig, alle Fille von Fliigen mit dem Wind
als passive Wanderung aufzufassen.

Viele Schmetterlingsarten wandern bald mit, bald gegen den Wind
und es besteht keinerlei Veranlassung, den Chararakter der Fliige in bei-
den Fillen als verschieden zu definieren. Bei kleinen Insekten hat der
Wind lediglich die Wirkung, dal die Wanderung gelegentlich iiber eine
weitere Strecke erfolgt, als die Tiere mit eigener Kraft zuriicklegen
koénnen. Heuschreckenwanderungen erfolgen auch manchmal schrig zur
Windrichtung, sowie bei Windstille, so daf} die Tatsache der Wanderung
unabhingig vom Winde bestehen bleibt (wie bei Schmetterlingen).

Wihrend es so also bei den echten Wanderern unter den Insekten,
namlich Schmetterlingen, Libellen und Heuschrecken, feststeht, daf} die
Wanderungen aktive Vorginge sind, so diirfte bei Coleopteren, Dipteren
und Hemipteren, also Gruppen, bei denen Wanderungsinstinkte weniger
gut entwickelt sind, in den meisten Fillen tatsichlich die Wanderung
eine Verfrachtung durch Winde darstellen. Am klarsten ist dies bei Arten,
die in bestimmten Perioden in Massen ,,schwirmen’‘, wie Miicken,
Ameisen, Vespiden, Ephemeriden, Aphiden, wobei die Schwirme durch
Luftstromungen vielfach tiber weite Strecken getragen werden. (Mog-
licherweise liegt ezne biologische Bedeutung des Schwirmens in dieser
passiven Wanderung, dann koénnte theoretisch die Wanderung wiederum
als aktiver Vorgang angesprochen werden, da ja das Schwirmen ein
aktiver Vorgang ist. Doch fithren solche miiflige Spekulationen nicht
weiter in der Erkenntnis und sollen nicht weiter verfolgt werden.) Jedoch
zeigen sich auch bei Vertretern der Ordnungen der schlechten Wanderer
vereinzelt Erscheinungen, die als aktive Wanderungen gedeutet werden
kénnen.

Man wiirde FELT Unrecht tun, wenn man nicht zugeben wiirde, daf
wirklich in einer sehr groBen Anzahl von Fillen Wanderungen Giber sehr
weite Strecken durch ungewthnliche Stiirme zustandekommen. Es sei
hier namentlich auf die auf S. 169 genannten Beispiele verwiesen. die
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sich beliebig vermehren lieBen, etwa durch das Auftreten von Terias lisa
auf Bermuda, durch den Heuschreckenflug nach Teneriffa (S. 32), durch
das Erscheinen von Diadema bolina und Pyrameis cardus auf dem At-
lantik 600 Meilen von Gambia, 200 Meilen von dem Kap Verde entfernt
withrend einer Zyklone (Wirriams 1866), durch zahlreiche Erfahrungen
mit Wanderheuschrecken. Diese Fille stellen aber nicht die Regel,
sondern seltene Ausnahmen dar. Zudem handelt es sich durchwegs um
sehr hiufige und bekannte Wanderer. Da alle Arten dem Einflub der
Stiirme in gleicher Weise ausgesetzt sind, kann hieraus der Schlul ge-
zogen werden, daB nur solche Arten iiber weite Strecken vom Wind
passiv verschleppt werden, die normalerweise wandern. Damit wird die
Unterscheidung von aktiver und passiver Wanderung fiir diese Arten hin-
fallig. Denn es ist nicht moglich, bei ein und derselben Art die Wanderung
bei schwachem oder starkem Wind als grundsitzlich unterschiedlichen
Charakters aufzufassen. In beiden Fillen wandert das Insekt ak#v, nur
ist der Effekt im zweiten Falle durch die Wirkung des Windes unsichtbar
(so wie in vielen Fillen die Eigenbewegung der Heuschrecken durch die
passive Verfrachtung durch den Wind beeinfluBt ist, vgl. S. 34).

Endlich sei noch darauf hingewiesen, daB3, abgesehen von allen Wan-
derungen bei volliger Windstille noch bei einer weiteren Gruppe von Er-
scheinungen vollkommen klar ist, daB die Luftbewegung keinerlei Rolle
spielen kann, ndmlich bei den Wanderungen von Larven (Raupen, Heu-
schreckenlarven, Heerwurm) auf der Erde. Hier kann demnach die
Wanderung nur aktiven Charakters sein.

3. Sind Insektenwanderungen regelmifig eintretende Vorgédnge?

Obwohl heute iiber Insektenwanderungen eine reiche Literatur vor-
liegt, so besteht, wenigstens im Vergleich zu den Wanderungen anderer
Tiergruppen, wie Vogel und Fische, im allgemeinen hiervon selbst in
zoologisch gebildeten Kreisen eine auffallend geringe Kenntnis. Nur die
Heuschreckenwanderungen bilden hier eine Ausnahme, die wohl vor
allem auf die bekannten Darstellungen in der Bibel zuriickzufithren ist.
Das geringe Wissen von den Insektenwanderungen wire noch verstind-
lich, wenn es sich um selten stattfindende Vorgiange handeln wiirde. Es
sei deshalb hier die Frage untersucht, wie weit Insektenwanderungen
regelmiBig oder unregelmiBig eintretende Vorginge darstellen.

In einem einzigen Falle stellt bei Insekten die Wanderung eine bio-
logische Notwendigkeit dar, die fest im Entwicklungszyklus verankert
ist, namlich bei den Aphiden. Vielfach ist die Wanderung, meist in ver-
schiedenen Jahreszeiten zwischen einem Holz- und einem Krautgewichs,
vollig obligatorisch, ihre Verhinderung wiirde ein Aussterben der Art zur
Folge haben (vgl. S. 153).

Jedoch in allen iibrigen Fillen ist die Wanderung keine biologische
Notwendigkeit. IThr Fehlen wiirde wohl in bestimmtem MaBe das Leben
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des Individuums, aber nicht die Existenz der Art gefahrden. Das Pro-
blem der RegelmiBigkeit 148t sich ganz allgemein so formulieren: unter
bestimmten duBeren und inneren Bedingungen, die spiter noch genauer
dargelegt werden, z. B. Ubervélkerung, Klimaverhaltnisse, tritt eine
Wanderung ein, bei Abwesenheit dieser Bedingungen unterbleibt sie. Je-
nachdem ob diese Bedingungen regelmiBig, periodisch oder selten ein-
treten, ist die Wanderung einer Art ein regelmiBig oder unregelmiBig
eintretender Vorgang. In dieses Schema fiigt sich auch das Wandern der
Aphiden. Es ist zwangsweise an den Wechsel der Jahreszeiten gebunden
und tritt infolgedessen regelmiBig ein.

In der iiberwiegenden Mehrzahl der Fille ist die besondere Konstel-
lation von duBeren und inneren Bedingungen, welche eine Wanderung
auslOst, nur selten verwirklicht. Daher kommt es, daBl im allgemeinen
Insektenwanderungen ungewdhnliche Erscheinungen darstellen. Wenn
man auf der Erde eine Insektenwanderung studieren will, so ist es von
vornherein mit Schwierigkeiten verbunden, Félle ausfindig zu machen,
wobei die Wanderungen zu bestimmten Jahreszeiten regelmiBig stattfin-
den. Diese wenigen Fille sollen hier zusammengestellt werden:

1. Aus dem groBen Gebiet der Heuschreckenwanderungen existiert
ein einziger Fall von anscheinend permanentem Auftreten: Nach einer
von Uvarov zusammengestellten Tabelle hat Schistocerca paranensis in
Argentinien zwischen 1897 und 1925 in jedem Jahr gewandert, allerdings
mit verschiedener Intensitit.

2. Nach zahlreichen Beobachtungen scheinen in Ceylon in zwei
Perioden des Jahres die aus vielen Arten zusammengesetzten Schmetter-
lingswanderungen alljahrlich stattzufinden. So sind allein nach 1899 von
verschiedenen Beobachtern Fliige aus folgenden Jahren gemeldet worden:
1899, 1900, 1902, 1904, 1905, 1907, 1908, 1909, 1911, 1912, 1914, 19I5,
1016, 1917, 1925.

In Anbetracht der Tatsache, daB kein Beobachter syvstematisch iiber
langere Perioden hinweg sein Augenmerk auf die Falterwanderungen
gerichtet hat, kann mit groBer Wahrscheinlichkeit angenommen werden,
daB die Schmetterlingswanderungen in Ceylon alljahrlich geschehen.

3. In Stidindien sollen nach EversHED alljihrlich jahreszeitliche
Wanderungen stattfinden. Beobachtungen liegen allerdings nur aus
folgenden Jahren vor: 1907, 1908, 1909, 1911, 1912, 1913, 1914, 1921.

4. Einen regelmdBigen Charakter sollen nach WiLL1aMs die Schmetter-
lingswanderungen in Ostafrika, namentlich in Tanganjika, Uganda und
Kenia tragen. Sehr beweisend sind seine eigenen Beobachtungen in
Amani, wo zwischen Mirz 1927 und Juli 1929 nicht weniger als 12 ver-
schiedene Falterziige stattgefunden haben (vgl. S. 113). Auch in Kenia
und Uganda diirfte sich durch konsequente Beobachtungen ein dhnliches
Resultat ergeben.

5. Aus der Tatsache, daB in Siidnigeria die Eingeborenen den Beginn
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der Wanderung von Libythea labdaca als Zeichen nehmen, das ihnen den
Beginn der Aussaat anzeigt, ist zu entnehmen, da8 die Wanderungen
alljiahrlich stattfinden (FARQUHARSON I192I).

6. In Java sollen ebenfalls die Wanderungen von Cafopsilia regel-
miBig alljahrlich stattfinden, es existieren aber nur fiir wenige Jahre
systematische Beobachtungen durch P1epERS (1891, 1897).

7. In Argentinien sollen nach Haywarp alljahrlich im Herbst
Schmetterlingswanderungen stattfinden (Beobachtung von 1924—1928).

8. Die Wanderungen der Sphingiden werden vielfach fiir regelmaBig
wiederkehrende Erscheinungen gehalten. Doch scheint es, daB bei den
nicht iiberwinternden Arten Wanderungen nur in unregelmafligen Peri-
oden stattfinden.

9. Nach SuANNON soll es sich bei den Herbstwanderungen von Danais
plexippus und Libellen in Nordamerika um alljahrlich wiederkehrende
Ereignisse handeln. Jedoch existieren fiir keinen Punkt langjahrige Be-
obachtungen (lingste Beobachtungsreihe 1914—1916 in Long Island).

Hiermit ist bereits die Aufzihlung der Fille von regelméBig wandern-
den Insekten beendet. Selbst bel so bekannten Wanderern wie Pyra-
mets cardus und Preris brassicae sind lingst nicht aus jedem Jahre Wan-
derungen bekannt, und am gleichen Orte wiederholen sie sich nur in sehr
seltenen Abstinden. Weitaus die meisten Nachrichten von Schmetter-
lingswanderungen sind fiir einen engeren Bezirk einmalige Fille.

Heuschrecken wandern in der Regel in unregelmiBigen Perioden.
Doch kommt vor, daB in einer Gegend in mehreren aufeinanderfolgenden
Jahren Wanderheuschrecken fliegen. Dies beruht dann nicht auf einer
RegelmiBigkeit des Vorgangs, sondern vielmehr darauf, daB die be-
sondere Konstellation der auslésenden Bedingungen einige Jahre hin-
durch vorhanden war.

Libellenwanderungen sind wahrscheinlich nirgends regelmiBig ein-
tretende Vorginge. Auch fir die hiufig wandernde Libellula quadri-
maculata liegen nur fiir wenige Gegenden (Holland, Baltische Kiiste)
Nachrichten von Wanderungen aus mehr als einem Jahre vor.

Die meisten Berichte von Kiferwanderungen sind einmalige Fille.
Einzig Coccinelliden scheinen in bestimmten Gegenden mit gréBerer
RegelmiaBigkeit zu wandern (S. 140).

Bei Hemipteren (Ausnahme Aphiden) und Dipteren sind von einer
bestimmten Art immer nur vereinzelte Wanderungen bekannt, aus
welchen keine allgemeinen Schliisse gezogen werden kdénnen.

Es wurde verschiedentlich versucht, fiir die Wanderung von Heu-
schrecken, Pieris brassicae und Pyramers cardui eine bestimmte Perio-
dizitit aufzudecken, jedoch stets ohne Erfolg. Dies ist ganz selbst-
verstindlich. Denn das Eintreten einer Wanderung ist wohl in den
meisten Fillen von bestimmten Klimabedingungen abhingig und es ist
deshalb zu erwarten, daBB Wanderungsperioden mit einer noch weniger
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erkennbaren Periodizitit sich folgen als Klimaperioden. Einzig fiir Wan-
derungen der Baumwollmotte lie sich eine sechsmalige sehr regel-
miBige Periode von 21—22 Jahren aufdecken, wofiir es heute noch
keine Erkliarung gibt (vgl. S. 109).

II1. Ausldsungsursachen und teleologische Bedeutung
der Insektenwanderungen.

Eine kausale exakte Erklirung der Insektenwanderungen ist bisher
nur in wenigen Fillen mit Erfolg durchgefiihrt worden. Dagegen sind sehr
viele Theorien entwickelt worden, welche die Wanderungen auf be-
stimmte mittelbar oder unmittelbar wirkende Faktoren zuriickfiihren.
Die meisten dieser Erkldrungsversuche lassen sich unter drei Haupt-
gesichtspunkten zusammenfassen:

1. Jahreszeitliche Wanderungen.

2. Nahrungsmangel.

3. Fortpflanzung.

Eine exakte Untersuchung dieser Fragen mii3te klar unterscheiden
zwischen Ursachen, welche unmittelbar eine Wanderung auslésen, und
solchen Faktoren, welche die Bedeutung, den ,,Zweck‘ der Wanderungen
erhellen. Es handelt sich aber nun vielfach um dieselben oder sehr dhn-
liche Faktoren, die bald als Auslésungsursache, bald als die teleologische
Bedeutung einer Wanderung angesprochen werden. Deshalb sollen die
drei oben genannten Problemkreise im ganzen eine kritische Besprechung
finden.

1. Die Insektenziige als jahreszeitliche Wanderungen in Analogie
zum Vogelzug.

In Analogie zum Vogelzug wurde auch 6fters fiir die Wanderungen
der Insekten die Vermutung ausgesprochen, es handle sich um zweck-
mifige Reaktionen auf jahreszeitliche Klimaschwankungen. Diese
Theorie wird namentlich von SHANNON (1915, 1916, 1917, 1926) in einer
Reihe von Abhandlungen vertreten. Den Ausgang bilden die bereits
mehrfach (5. 92, 155) erwdhnten Herbst-Stud-Flige vieler Insekten
in den Vereinigten Staaten. Im Herbst wandern grofie Schwirme von
Schmetterlingen (hauptsichlich Danats plexippus), Libellen und Fliegen
an der Ostkiiste der Vereinigten Staaten nach Siiden bzw. Siidwesten
(S. 155). Ein Riickflug der Insekten im Friihling nach Norden wurde nur
in wenigen Fallen beobachtet (Abb. 24, S. 95) und wird tiberhaupt von
den meisten, die sich mit dem Problem beschiftigt haben, bestritten. Fir
Danais plexippus mufl er aus logischen Griinden angenommen werden,
da dieser Falter nérdlich des 31. Breitengrades in U.S.A. in keinem Ent-
wicklungsstadium {iberwintern soll. Mangels anderer Beobachtungen
wird in diesem Falle angenommen, dafl die Falter im Friihling einzeln
nach dem Norden fliegen. Die Analogie zum Vogelflug wird fiir SHANNON
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besonders auffillig dadurch, daB fiir die Wanderungen von Danass
plexippus im wesentlichen dieselben Routen festgestellt wurden, die auch
als VogelzugstraBen bekannt sind (vgl. Abb. 33 u. 34, S. 157 u. 158).

Wean auch die Theorie SHANNONS auf eine groBBe Reihe eigener Be-
obachtungen an der Siidkiiste von Long Island gestiitzt ist, so muB doch
ausgesprochen werden, dafl das vorliegende Beweismaterial absolut un-
geniigend ist. Wie schon frither ausgefiihrt ist (S. 94), ist die Kontinui-
tit dieser Wanderungen iiber lingere Strecken niemals bewiesen worden.
Es kann sich um eine Reihe lokaler, getrennter Wanderungen handeln, die
deshalb mit zeitlicher Verschiebung von Norden nach Siiden auftreten,
weil die auslésenden Klimafaktoren von Norden nach Stiden zu ver-
schiedenen Zeiten wirksam werden. Die Beobachtungen brechen viele
hundert Kilometer nérdlich der hypothetischen Winterquartiere ab, ein-
zig auf der 4. ZugstraBe im Westen des Mississippi existiert eine einiger-
malBen liickenlose Serie von Kanada bis Texas. Fiir Danazs ist unbekannt,
was aus den Faltern wird, die im Herbst nicht wandern und welcher Pro-
zentsatz von ihnen nach dem Siiden zieht. Fiir Libellen ist die teleologi-
sche Bedeutung des Siidfluges nicht recht einzusehen. Denn es handelt
sich meist um Arten, die als Larven {iberwintern, so daB fiir die Erhaltung
der Art die Wanderungen keine notwendige Rolle spielen.

So ist also die Theorie SHANNONs auch fiir das Beobachtungsmaterial,
an dem sie aufgestellt ist, sehr problematisch. Allerdings gibt es auch
keine andere bessere Erklarungsméglichkeit. Es soll hier aber kurz darauf
hingewiesen werden, daf die Fliige etwa nordlich von Washington gegen
den von August bis Oktober vorherrschenden Siidwestwind vor sich
gehen. Nachdem fiir Libellen nachgewiesen wurde, dafl die Wanderungen
fast stets gegen den Wind gerichtet sind, und auch von Schmetterlingen
dieses Phinomen bekannt ist, besteht die Moglichkeit, die Flugrichtung
mit der Windrichtung zu erkliren.

SHANNON {ibertrigt seine Theorie auch auf Europa. Er bringt eine
Karte (Abb. 35), auf der Richtung und Datum vieler Libellenwande-
rungen eingezeichnet ist und aus welcher hervorgehen soll, da die Friih-
lingswanderungen meist nach Norden, die Herbstziige nach Siiden ge-
richtet sind. Ein Blick auf die Zusammenstellung Abb. 13, S. 55 zeigt
jedoch, daB diese RegelmiBigkeit bestimmt nicht vorliegt.

Es sind nun eine Reihe Wanderungen in allen Insektenordnungen
bekannt, die nach der Zeit des Auftretens und der Richtung der Fliige
den SchluBl zulassen, es handle sich um jahreszeitliche Wanderungen.
Einige Beispiele sollen hier angefithrt werden:

1. In Argentinien fliegen alljahrlich im Médrz und April, also im Herbst,
Schmetterlinge und Libellen nach Norden. Diese Richtung soll sehr kon-
stant bei verschiedenen Winden eingehalten werden. Eshandelt sich also
hier wiederum um eine Wanderung, welche die Insekten im Herbst in ein
wirmeres Klima fithrt (HAYWARD 1925—1929, vgl. S. 125).
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2. EIMER Dbeschreibt von anfangs September einen gemischten Zug
von Libellen und Fliegen, die im Engadin nach Siiden flogen. Der Flug
wird als Saisonwanderung aufgefalt und soll den Zweck haben, die In-
sekten im Herbst wirmeren zur Eiablage geeigneten Gegenden zuzu-
fiihren. Es ist bereits oben (S. 159) ausgefiihrt, daB diese Deutung un-
haltbar ist. Der Eintritt der Wanderung kann erkliart werden durch be-
sondere klimatische Bedingungen, die Zugrichtung war durch den Wind
bestimmt (wiederum Wanderung gegen den Wind).

3. Die Wanderungen von Pyrameis cardui in Europa werden viel-
fach als jahreszeitliche Fliige gedeutet. Tatsichlich iiberwiegt bei den

Abb. 35. Wanderrouten von Libellen in Europa. Es soll hieraus eine Nordwanderung im Friihling
und eine Siidwanderung im Herbst hervorgehen, ebenso eine Ubereinstimmung der Libellenwanderrouten
mit Vogelzugstrafien, die durch gestrichelte Linien angegeben sind. (Aus SHANNON 1975.)

Fliigen von Marz bis Juni die ndrdliche Richtung (Abb. 26) und es besteht
kein Zweifel dariiber, daB3 durch die Wanderungen die Falter in Gebiete
gelangen, die weit nordlich von ihrem eigentlichen Verbreitungsgebiet
gelegen sind (z. B. England, Island, Skandinavien). Jedoch einen Sinn
wiirden diese Wanderungen erst bekommen, wenn im Herbst der ent-
sprechende Siidflug stattfande. Hiervon liegen jedoch sehr sparliche
Nachrichten vor und es muf} nach unserem heutigen Stand des Wissens
als sehr wahrscheinlich angenommen werden, daf3 die nach Norden wan-
dernden Falter bzw. ihre Nachkommenschaft dort im Herbst zugrunde
gehen. Damit verliert die Auffassung von den Wanderungen des Distel-
falters als Saisonfliige ihren eigentlichen Sinn.

4. Im Herbst, Winter und Friihling wurden vielfach groBe Ansamm-
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lungen von Coccinelliden auf Berggipfeln, besonders in den Gebirgen
Kaliforniens, gefunden. Man glaubt, daB die Kafer zur Uberwinterung
ins Gebirge wandern und schlieBt hieraus auf einen Riickflug in die
Ebenen im Sommer. Jedoch liegen fiir die angeblichen jahreszeitlichen
Wanderungen der Coccinelliden so wenig tatsidchliche Unterlagen vor,
daB vorldufig die Auffassung von den Saisonfliigen der Coccinelliden mit
Vorsicht bewertet werden muB (vgl. S. 140).

5. Als jahreszeitliche Fliige deutet ZWOLFER (1930) Wanderungen der
Getreidewanze Eurygaster integriceps in Kleinasien. Die Wanzen. leben
von Mérz bis Juni in der Ebene von Kilikien, anfangs Juni erfolgt der
Flug der jungen Imagines in die Gebirge, welche die Ebene umgrenzen.
Dort verbringen sie den Sommer und Winter im Starrezustand, um im
kommenden Friihjahr wieder in die Ebene zuriickzufliegen. Die Wan-
derung ins Gebirge soll mit dem Seewind erfolgen, der Flug in die Ebene
mit dem Bergwind. Die Auffassung der Fliige als echte Saisonwande-
rungen nach Analogie des Vogelzuges wird damit begriindet, da3 die
Sommertemperaturen in der Ebene fiir die Tiere tddlich sind und nur
durch die Wanderungen ins Gebirge die Erhaltung der Art gesichert ist.
Allerdings fehlt die Nachricht dariiber, ob die Wanze auch im Gebirge
ihren Entwicklungszyklus vollenden kann (vgl. S. 149).

6. Anopheles elutus soll alljahrlich im Herbst (Oktober-November) in
Palistina von ihren Brutplatzen in Siimpfen am Hulesee etwa 12 km weit
in die Gebirgs- und Wadizone wandern, um dort zu iiberwintern. Im Ge-
biete der Uberwinterungsplatze gibt es ab Juni keine Brutplitze mehr.
Fiir die Auffassung dieser Fliige als notwendige Saisonwanderungen fehlt
der Nachweis, da3 im Gebiet der Sommerbrutstitten eine Uberwinterung
nicht moglich ist (vgl. S. 135).

7. Die Tsetsefliege Glossina morsitans soll in Afrika nach RouBAUD
(1922) regelmiBige jahreszeitliche Wanderungen unternehmen. Doch
fehlen nidhere Angaben (vgl. S. 138).

8. Nach RouBAUD (1916) verlassen in Afrika Eumeniden in manchen
Gegenden in der Trockenzeit ihre Nester und wandern aus an Wasser-
randern oder in feuchtere Kiistengegenden. Nihere Angaben fehlen.
Eine Bestitigung dieser Nachricht wiirde ergeben, daf3 nicht nur durch
Temperatur-, sondern auch durch Feuchtlgkeltsverhaltmsse jahreszeit-
liche Wanderungen bedingt sein kénnen.

Somit existieren kaum exakte Unterlagen fir die Auffassung der In-
sektenwanderungen als Saisonfliige im Sinne der Bedeutung beim Vogel-
zuge. Es geht zwar aus einer Reihe von Fillen hervor, daB3 die Wande-
rungen streng an bestimmte Jahreszeiten gebunden sind und daB die
Richtung der Fliige eine solche ist, daBl von einer Verbesserung der Lebens-
lage fiir die Wanderer selbst oder ihre unmittelbare Nachkommenschaft
gesprochen werden kann. Nun ist aber die Tatsache, daB eine Art nur in
einer bestimmten Jahreszeit wandert, fast eine Selbstverstindlichkeit.

Ergebnisse der Biologie IX. 12
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Es gibt keinen Fall, in dem Wanderungen das ganze Jahr hindurch kon-
tinuierlich auftreten. Vielmehr ist {iberall ein ganz klarer Zusammenhang
(der zwar nur in wenigen Fillen kausal verstanden werden kann) zwischen
Wanderung und Jahreszeit zu erkennen. Aus dieser uniibersehbaren
Reihe von Beobachtungstatsachen sind nun einige wenige herauszu-
finden, in denen aus Zeitpunkt und Richtung der Fliige eine zweckmiBige
Saisonwanderung gefolgert werden kann. In einer viel gré8eren Reihe
von Fillen ist die Wanderung nach Zeitpunkt und Richtung eine aus-
gesprochen unzweckméiBige Reaktion und in der iiberwiegenden Mehr-
zahl aller Fille kann iberhaupt kein logischer sinnvoller Zusammenhang
zwischen Wanderung und Lebenslage konstruiert werden. Zum Nach-
weis einer Wanderung als Saisonflug im Sinne des Vogelfluges geniigt
aber nun nicht die Feststellung, daB die Ortsverdnderung fiir eine be-
stimmte Zeitspanne einen Vorteil bedeutet. Vielmehr mufl die Wanderung
im ganzen fiir die Erhaltung der Art notwendig oder wenigstens zweck-
miBig sein. Damit, dal durch Wanderung alljahrlich fiir einige Monate
eine Gegend von einer Art besiedelt wird, die nicht das ganze Jahr hin-
durch dort leben kann, ist noch kein Vorteil fiir die Art verbunden. Ein
Nutzen wire erst dann gegeben, wenn vor Einsetzen der mortal wirken-
den Klimabedingungen ein Riickflug in die Gegenden einsetzen wiirde,
in denen die ungiinstige Jahreszeit iiberdauert werden kann. Die Frage
des Riickfluges hat nun auch alle Forscher, die sich mit der Bedeutung
der Insektenwanderungen beschiftigt haben, sehr lebhaft interessiert,
jedoch sind bisher fiir die wichtigsten Wanderer wie Heuschrecken, Distel-
falter, Danars plexippus, Libellen, alle Bemiithungen in dieser Hinsicht
im Grunde erfolglos geblieben. Fiir die Wanderungen an der amerikani-
schen Ostkiiste und fiir den Distelfalter sind diese Verhiltnisse bereits
mehrfach dargestellt worden. Der Begriff der retourn flights bei
der Rocky Mountain Locust spielt zwar bei R1LEY (1878) eine grofle Rolle.
Doch fehlt der Beweis dafiir, daB3 die Heuschrecken tatsichlich in das
Gebiet der Dauerbrutstitten zuriickgelangen (S. 30). Aus Siidindien wird
iiber Schmetterlingswanderungen berichtet, die von November-Dezember
nach Siiden, von Februar-Mai nach Norden gerichtet waren (S. 118).

Allein fiir die Getreidewanze Eurygaster integriceps scheint der Riick-
flug sichergestellt, zugleich liegt hier der einzige Fall bei Insekten vor,
in dem beide Fliige vom selben Individuum ausgefithrt werden. So kann
also ganz allgemein mat sehv wenigen unsicheren Ausnahmen festgestellt
werden, daf Insekienwanderungen wicht als Saisonwanderungen 1m Stnne
des Vogelzuges aufgefaft werden konnen. Dies geht namentlich aus folgen~-
den Tatsachen hervor:

1 'WiLLiams stellt an einer Stelle seines Buches, S. 323, ohne jede Be-
griindung fir Danais plexippus die Behauptung auf, ,,that the same indi-
viduals perform the double journey*‘.
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I. Nur in ciner sehy kleinen Zahi von Fdllen bedeutet die Wanderung
etnen aktuellen Vorteil.

2. In sehr seltenen Fillen ist ein Riickflug sichergestellt.

Es existiert noch ein Fall, in dem die Wanderung mit groBer Sicher-
heit als echte Saisonwanderung aufgefafit werden kann, ndmlich bei
Aphiden. Hier sind viele Arten bekannt, die im Frithling von einem
Holzgewidchs auf ein Krautgewdchs iibergehen und im Herbst zuriick
aufs Holzgewichs. Der Wechsel der Wirtspflanze ist jedesmal fiir das
Tier zweckmaBig. Uber Wanderungen zwischen Wurzel und SproB3 (Reb-
laus) 148t sich sinngemiB dasselbe aussagen. Es liegt also eine Wan-
derung vor, die in vielen Fillen obligatorisch eintritt, die in einen Hin-
und einen Riickflug zerfillt, wobei beide Fliige jahreszeitlich festgelegt
und fiir die Erhaltung der Art von Vorteil sind.

Bisher ist die Frage der Auffassung der Insektenziige als Saison-
wanderungen nur in dem Sinne einer Analogie zum Vogelzug behandelt
worden. Eine Untersuchung der zweifellos bestehenden kausalen Be-
ziehungen von Jahreszeiten und Insektenwanderung soll an spiterer
Stelle erfolgen (S. 192).

2. Insektenwanderungen und Nahrungsmangel.

Unter den zahlreichen Versuchen, die mittelbaren und unmittelbaren
Ursachen der Insektenwanderungen zu erkennen, sind wohl diejenigen,
welche die Wanderungen als Folge eines Nahrungsmangels in weitestem
Sinne auffassen wollen, am zahlreichsten. Unter der Uberschrift Nah-
rungsmangel werden nun aber ganz verschiedene Dinge zusammengefaBt,
die zunichst begrifflich zu trennen sind:

1. Die Wanderung ist eine Folge des aktuellen Nahrungsmangels fiir
die Wanderer selbst, also des Hungers. Der Zweck ist die Aufsuchung
des geeigneten Futters.

2. Bei Massenvermehrung ist die Wanderung ein Mittel, einem bevor-
stehenden Nahrungsmangel der Wanderer selbst vorzubeugen.

3. Die Wanderung dient der Aufsuchung der geeigneten Futterplidtze
fir die Brut (bzw. der Futterpflanze), ist also ein Mittel, einem bevor-
stehenden Futtermangel der nichsten Generation vorzubeugen bzw. ihre
Entwicklung zu sichern.

Bevor wir eine Untersuchung tiber das Zutreffen dieser drei Punkte
vornehmen, soll zundchst fiir die einzelnen Insektenordnungen getrennt
die Frage des Einflusses von Futtermangel im weitesten Sinn auf die
Wanderungen behandelt werden.

a) Heuschrecken. Der aktuelle Futtermangel spielt wahrscheinlich
fiir den Eintritt einer Wanderung weder bei Larven noch bei Imagines
irgendeine Rolle. Denn es ist sehr oft festgestellt worden, da@ die iippigste
Vegetation verlassen wird, ohne nennenswerten AbfraB. Larven wie
Imagines durchwandern manchmal vegetationsreiche Gegenden und ge-

I2*
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langen in die Wiiste. Die Larvenwanderung beginnt lange bevor an den.
Brutplitzen durch Frafl Futtermangel eingetreten sein braucht. Morgens
werden die Pflanzen, die als Ubernachtungsstiitte dienten, vielfach wieder
verlassen, ohne daB an ihnen gefressen worden war. Die Imagines fressen
wahrscheinlich in einer Periode der Hauptfliige, ndmlich kurz vor der Ei-
ablage und auch nach der Eiablage iiberhaupt nicht, so da} dann Nah-
rungsmangel in keiner Weise als Ursache der Wanderung in Betracht
kommt (vgl. S. 45). Der Gesichtspunkt, daB an einem Ort bei Massen-
vermehrung ohne einsetzende Wanderung bald Futtermangel herrschen
wiirde, trifft zweifellos fiir Wanderheuschrecken in erheblichem Mafe zu.

Heuschrecken fressen in allen Entwicklungsstadien dasselbe Futter.
Fast jede Vegetation dient als Nahrung, nur ausnahmsweise wird eine
Pflanzenart verschmaht. Infolgedessen ist es weder mdglich, die Wan-
derungen als Aufsuchen der geeigneten Futterpflanzen fir die Nach-
kommenschaft aufzufassen, noch ganz allgemein als Vorsorge fiir die
nichste Generation. Zudem ist darauf hinzuweisen, daB Eiablageorte
und Futterplitze von ganz verschiedener Beschaffenheit sein kénnen.

b) Libellen. Der Nahrungsmangel kann keinerlei EinfluB auf die Ent-
stehung der Wanderungen haben; denn es ist vielfach als Kennzeichen
der wandernden Libellen angegeben worden, daf sie im Gegensatz zu
nicht wandernden Libellen wihrend des Zuges weder jagen noch fressen
(S. 48). An den heiflen Mai- und Junitagen, an denen meist Libellula
quadvimaculata wandert, ist das Insektenleben in der Luft in sehr tippiger
Entfaltung, wie beispielsweise bei FEDERLEY (1908) angegeben ist, ein
Futtermangel ist in dieser Jahreszeit kaum méglich. Fiir die Fliige von
L. guadrimaculata in Ruflland gibt BARTENEF (1919) eine Reihe Hinweise
dafiir, da3 Nahrungsmangel nicht der Grund der Wanderungen sein kann :

1. Bei Nahrungsmangel wire es zweckmaBiger, sich in alle Himmels-
richtungen zu zerstreuen, statt in geschlossenem Zuge zu fliegen.

2. Aus einem See wandern vielfach alle frisch geschliipften Imagines
aus. :
3. Unterwegs miiBten sie Seen, welche sie {iberfliegen, besiedeln, was
sie jedoch nicht tun.

4. Sie flogen nach Osten, wo das Wetter trockener war und die Nah-
rungsverhiltnisse infolgedessen ungiinstiger als im Westen.

5. An den Orten, an denen sich die Larven bis zur Metamorphose
geniigend erndhren konnten, existiert auch genug Nahrung fiir die Ima-
gines.

Diese Gesichtspunkte mégen vielfach auch fiir andere Fille Giiltig-
keit besitzen. Es besteht somit keine Moglichkeit, die Libellenwande-
rungen auf aktuellen Nahrungsmangel zuriickzufithren. Da8 eine 6rt-
liche Massenvermehrung von Libellen ohne Wanderung Nahrungsmangel
zur Folge haben wiirde, ist sehr unwahrscheinlich. Denn dieselben kli-
matischen Verhiltnisse, die einer Massenvermehrung der Libellen giinstig
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sind, begiinstigen auch die Entwicklung ihrer Futtertiere, z. B. kleinerer
Libellen. Ebensowenig ist es mdglich, die Wanderungen auf einen Nah-
rungsmangel, der fiir die nichste Generation eintreten kénnte, zu be-
ziehen. Denn in Tdmpeln, in denen die Imagines geschliipft sind, kann
kein Nahrungsmangel geherrscht haben. AuBerdem fressen Libellen-
larven auch ihre eigenen Artgenossen, so daB ein Nahrungsmangel bei
Massenvermehrung fiir das Individuum gar nicht aktuell werden kann.
So kann fiir Libellen in keinem Sinne die Wanderung aus einem Nahrungs-
mangel abgeleitet werden.

c) Schmetterlinge. Fiur Raupen wird fast allgemein angegeben, daf3
der Hunger Wanderungen auslst. In den meisten Fillen wird die Wan-
derung auf den Umstand bezogen, daB sich die Raupen nach Kahlfra
eines Feldes in Richtung auf ein anderes Feld in Bewegung setzen (Bei-
spiele: Pieris brassicae, Lymaniria dispar, Deilephila euphorbiae, Cha-
raeas gramints, Phlyctaenodes sticticalis (ndheres S. 129 bis S. 132). Auch
fiir den amerikanischen Heerwurm Heliophila unipuncta wird diese Auf-
fassung vertreten. Doch hat bereits RILEY (1883) darauf hingewiesen,
daB sie nicht zutrifft. Die Auswanderung aus einem Felde kann auch zu
einer Zeit erfolgen, in der noch geniigend Futter vorhanden ist, und die
Wanderung braucht nicht unbedingt direkt zu einer neuen Futterquelle
fithren (S. 130).

Bei den Imagines der Schmetterlinge findet keine Aufnahme fester
Nahrung statt. Bekanntlich saugen die Falter den Nektar der Bliiten
sowie andere Flilssigkeiten wie Jauche, Baumsaft oder Wasser. Da an
den Orten, an denen Falter zum Schliipfen kommen, im allgemeinen
Mangel an der fliissigen Nahrung nicht eintreten wird, so ist es nicht
moglich, die Wanderungen der Falter auf einen aktuellen Nahrungs-
mangel zu beziehen. Aus demselben Grunde kann die Wanderung auch
nicht die Bedeutung haben, einen bevorstehenden Nahrungsmangel der
wandernden Tiere selbst zu verhindern.

Wenn bei einer starken Massenvermehrung die Futterpflanzen der
Raupen weitgehend vernichtet wurden, so kann eine Wanderung der
Imagines den Zweck oder die Wirkung haben, geeignete Eiablageorte und
Futterplitze fiir die Nachkommenschaft zu gewinnen. In diesem Sinne
bezieht PicTeT (1918) die Wanderungen von Pieris brassicae (1917) in
der Schweiz auf einen von ihm angenommenen eingetretenen Futter-
mangel in Deutschland. DaB tatsichlich wihrend der Entwicklung Fut-
termangel bestanden hat, will man aus der anormal kleinen GréBe der
wandernden Falter folgern. So beschreibt PrtMaN (1928) aus Uganda
einen groBen Brutplatz von Belenois mesentina, der eventuell als Aus-
gangsort fiir Wanderungen in Betracht kommt und bemerkt ausdriick-
lich, daB wohl infolge mangelhafter Erndhrung die Falter sehr klein
waren. Es existieren nur vereinzelte Angaben, die als Bestétigung dieser
Beobachtungen dienen koénnen, demgegeniiber aber finden sich sehr viel



182 GOTTFRIED FRAENKEL:

mehr Hinweise darauf, daf die wandernden Falter von ganz normaler
GroBe gewesen seien. Tatsichlich findet sich in der ganzen reichen Li-
teratur iiber Schmetterlingswanderungen keine einzige Angabe, die mit
Sicherheit die Tatsache bestitigt, daBl einem vollstindigen KahlfraB der
Raupen eine Wanderung der frisch geschliipften Imagines gefolgt sei.
Eine Angabe dieser Art wiirde wenigstens von teleologischem Standpunkt
aus den Zweck der Wanderung in einem Suchen nach Eiablageplitzen
und geeigneten Futterquellen fiir die Nachkommenschaft zu sehen er-
lauben. .

So ist es also auch fiir Schmetterlinge (abgesehen von Raupen) nicht
moglich, die Wanderungen in irgendeinem Sinne auf Nahrungsmangel zu
beziehen. Es 148t sich nur die allgemeine Feststellung machen, daB in
bestimmten’ Fillen von auBergewthnlicher Massenvermehrung schlieB3-
lich bei Fehlen von Wanderungen Futtermangel fiir die kommende Gene-
ration eintreten kdnnte.

d) Kdfer. Die meisten Kifer, von denen Wanderungen bekannt sind,
haben eine derarte Erndhrungsweise, daBl Futtermangel gar nicht als
Ursache einer Wanderung in Betracht kommen kann. Die Fliige der
Coccinelliden ins Gebirge sind gerade vielfach in véllig nahrungsarme
Gegenden gerichtet. Im Gebiete der Verbreitung der Koloradokifer ist
die Nahrung (Kartoffel) so massenhaft vorhanden, da8 dieser Gesichts-
punkt kaum in Betracht zu ziehen ist. Nur ganz vereinzelt werden
Kiferwanderungen auf die Nahrung bezogen. So soll Calosoma syco-
phanta 1924 tber Berlin in Richtung auf von der Forleule befallene Ge-
biete geflogen sein (S. 138). Als Grund der Wanderung einer an der Gold-
kiiste lebenden Hispine wird Nahrungsmangel infolge Ubervélkerung an-
gegeben (vgl. S. 145).

€) Rhynchoten. Die Wanderungen der Aphiden kénnen mit groBer
Sicherheit auf die Nahrungsverhiltnisse bezogen werden. Denn die Ent-
wicklung der gefliigelten Emigrans erfolgt immer im Zusammenhang mit
einer Verschlechterung der Erndhrungsbedingungen auf der Wirts-
pflanze. Es handelt sich hier nicht um ein Knappwerden des Futters,
sondern um eine jahreszeitlich bedingte qualitative Verinderung, z. B.
Welken durch Frost oder Trockenheit. MORDWILKO (1907, 1909) bringt
hieriiber eine Reihe teilweise auch durch Experimente gestiitzte Bei-
spiele. Die Wanderung der Getreidewanze Eurygaster integriceps aus
den Gebirgen in die Ebene von Kilikien steht mdglicherweise im Zusam-
menhang mit der Nahrungssuche.

f) Dipteren. Die spirlichen Nachrichten von Wanderungen kénnen
in keinem Falle in Beziehung zur Nahrung gebracht werden.

g) Hymenopteren. Nach BiscHOFF wandern tropische Apis-Arten als
ganzes Volk, wenn die Trachtverhiltnisse ungiinstig werden. Die Beute-
zlige der Treiberameisen kénnen hier nicht in Betracht gezogen werden,
da es sich nicht um echte Wanderungen handelt.
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Uberblicken wir nun die Beziehungen, die zwischen Insektenwande-
rungen und Nahrungsverhdltnissen herrschen, so ergibt sich ein sehr
wenig positives Resultat:

1. Als Folge eines aktuellen Nahrungsmangels kann die Wanderung
héchstens bei Schmetterlingsraupen, Aphiden, und tropischen Bienen
aufgefa3t werden, also nicht bei den typischen Wanderern unter den
Heuschrecken, Libellen und. Schmetterlingen.

" 2. Ein vorbeugendes Mittel gegeniiber eventuell zu erwartendem
Nahrungsmangel kann die Wanderung bei Heuschrecken und Schmetter-
lingsraupen (Heliophila) darstellen.

3. Der Aufsuchung der geeigneten Futterpflanzen fiir die Nachkom-
menschaft kann die Wanderung vielleicht bei Schmetterlingen (keinerlei
positive Beobachtungen) und sicher bei Aphiden dienen.

Als Erklarungsmoglichkeiten fiir Insektenwanderungen sind die drei
hier dargestellten Beziehungen zwischen Wanderung und Nahrungsver-
hiltnissen von verschiedener Art und ungleichem Wert. Als direkt aus-
lI6sender Faktor einer Wanderung kann nur der Hunger, also der aktuelle
Nahrungsmangel, in Betracht kommen und es ist gezeigt worden, daB fiir
die typischen Insektenwanderungen dieser Fall bestimmt nicht zutrifft.
Ein in Zukunft bevorstehender Nahrungsmangel kann unméglich als aus-
I6sender Reiz fiir eine Wanderung in Betracht kommen. da er ja zu Beginn
der Wanderung noch nicht wirksam ist. Dagegen ist es in manchen Fillen
wahrscheinlich, daf} eine andere, dem bevorstehenden Nahrungsmangel
vorhergehende Erscheinung, ndmlich die Massenentwicklung die Wande-
rung auslost. Der Nahrungsmangel kann dann nur ganz indirekt kausal
mit der Wanderung verkniipft werden, nimlich auf dem Wege der
Vorstellung, daB die phylogenetische Entstehung des Wanderinstinktes
bei Massenvermehrung ihre Wurzel in dem bevorstehenden Nahrungs-
mangel besitzt. Jedenfalls ist diese Ableitung so spekulativ und indirekt,
daB sie hier nicht weiter verfolgt werden soll. Uber den Faktor der
Massenvermehrung als auslésender Reiz einer Wanderung siehe spiter
ausfithrlich S. 188. Der sehr wenig bewiesene Zusammenhang von Wande-
rung und Aufsuchen der Futterpflanzen fiir die nichste Generation fallt
unter die allgemeine Beziehung : Wanderung und sexuelles Leben in weite-
stem Sinne, die im nichsten Kapitel ausfiihrlich dargestellt werden soll.
Der Gesichtspunkt des Nahrungsmangels kann ebenfalls hier nur in sehr
indirektem Sinne als Erklirung von Wanderungen angewendet werden.

Wenn wir von Aphiden absehen, so kann als Resultat dieser Ausfiihrun-
gen allgemein festgestellt werden, daf nur mit sehy gevinger Wahyscheinlich-
keit und in wenigen Fillen kausale Bezichungen zwischen Nahrungsmangel
und Wanderung bes Insekien bestehen. Vor allen Dingen bei den wichtig-
sten Wandevern, den Heuschrecken, Libellen und Schmetterlingen (Ima-
gines) spielt der allgemeine Fakior Nahrung wahyschetnlich ketnerlei Rolle
bei der Entstehung der Wanderungen.
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3. Wanderung und Fortpflanzung.

Es liegen eine Reihe Beobachtungen vor, aus denen versucht wird,
die Insektenwanderungen in einen kausalen Zusammenhang mit be-
stimmten Erscheinungen der Fortpflanzung zu bringen und sie auf die-
sem Wege zu erkliren. Zwei Gruppen von Theorien lassen sich unter-
scheiden:

1. Die Wanderungen stehen in irgendeinem Zusammenhang mit der
Reifung der Geschlechtsprodukte oder der Kopula und sind infolgedessen
bei Imagines eingeschaltet zwischen Schliipfen und Eiablage.

2. Die Wanderungen haben den Zweck der Aufsuchung geeigneter
Eiablageplitze.

a) Wanderung und sexuelle Reife.

Den Ausgangspunkt der Uberlegungen auf diesem Gebiete bildet die
Erscheinung der ,,Hochzeitstliige“. Bei einer grof3en Reihe von Insekten-
gruppen wie Bienen, Wespen, Ameisen, Termiten, Chironomiden, Ephe-
meriden, Phyrganeiden geht der Vereinigung der Geschlechter ein all-
gemeiner Flug in Schwarmen voraus. Diese Erscheinung wird sicherlich
durch einen inneren Faktor im Zusammenhang mit der sexuellen Reifung
ausgeldst und hat offenbar den Zweck, das gegenseitige Finden der Ge-
schlechter zu erméglichen. Nach der Auffassung mehrerer Autoren soll
nun in manchen Insektenordnungen die Wanderung ein dem Schwirmen
analoger Vorgang sein (wobei das tertium comparationis in der Flug-
periode liegt) und ebenfalls kausal mit der sexuellen Reifung zusammen-
hingen.

Fiir Heuschrecken verficht namentlich Uvarov (1928) mit groBem
Nachdruck diese Theorie. ,, There can be no doubt that the emigration
flight is intimately connected with the process of development of the ge-
nital products. An internal stimulus for the flight during the maturation
of genital products is present in other insects, such as termites and ants,
in which so-called nuptial flight precedes copulation; this is exactly what
happens in locusts. In the case of the latter this nuptial flight acquires a
special regularity and length owing to the gregariousness that makes it
practically impossible for a swarm in flight to stop so long as the con-
ditions are favourable.” Am offensichtlichsten erscheint der Zusammen-
hang von Wanderung und sexueller Reifung nach der Phasentheorie
(S. 38). Der wesentliche Unterschied zwischen der Wanderform und der
Solitarform besteht darin, daB bei der ersteren im imaginalen Stadium
eine Diapause in der Entwicklung der Geschlechtsprodukte eingeschaltet
ist und die Wanderung im Zusammenhang mit dieser Diapause steht,
wihrend bei letzterer die sexuelle Entwicklung ohne Diapause und Wan-
derung vor sich geht. Von rein physiologischem Standpunkte aus wird der
direkte Zusammenhang von Flug und Reifung der Geschlechtsprodukte
so erkliart, daB infolge des erhohten Stoffwechsels und der damit ver-
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bundenen Erhéhung der Korpertemperatur eine Beschleunigung der
sexuellen Reifung eingeleitet wird. So verlockend auch die Ausfithrungen
Uvarovs klingen mégen, so muB hier doch betont werden, daB es sich um
eine unbewiesene Theorie handelt. Bereits frither (S. 47) ist darauf hin-
gewiesen worden, dafB es nicht mdglich ist, ganz allgemein groBe weit-
tragende Fliige auf einen bestimmten Zustand der Geschlechtsorgane zu
beziehen. Offenbar kénnen sie ebenso unmittelbar nach dem Schliipfen
bei vollig unentwickelten Geschlechtsprodukten stattfinden, wie auch
unmittelbar vor der Eiablage. Auch nach der Eiablage kommt die Wan-
derung nicht zum Stillstand, wie z. B. in Paldstina und Syrien 1928 fest-
gestellt werden konnte. Da die Frequenz der Fliigelschlige verhiltnis-
maBig gering ist und die Fliige meist ms¢ dem Winde vor sich gehen, ist
es unwahrscheinlich, daB eine merkliche Erhéhung der Korpertempera-
tur dabei eintsitt. Der wesentlichste Einwand gegen die Theorie UvaAROVs
ist jedoch, daB sie keinesfalls auf die Wanderung der Heuschreckenlarven
angewendet werden kann. Die Wanderungen der Larven und Imagines
zeigen aber so weitgehend iibereinstimmende Ziige, daB es nicht angeht,
sie auf verschiedene Ursachen zuriickzufiithren.

Fiir Schmetterlinge hat vor allem P1epERs (1891 u. 1897) einen Zu-
sammenhang von Wanderung und Sexualentwicklung angenommen, in
enger Analogie zu den oben erwahnten Hochzeitsfliigen. Jeder frisch ge-
schliipfte Falter soll sich auf die Wanderung begeben, die erst mit der
Kopula abschlieBt (vgl. auch S. 166). PourToN (1929) versucht die Wan-
derungen der Schmetterlinge in enger Anlehnung an die Uvarovsche
Phasentheorie zu erkliren. In manchen Fillen wurde eine Eiablage
wandernder Falter festgestellt, so bei MANDERS (1904) in Ceylon an Cat-
opsilia pyranthe oder bei WICKWAR (1906), der betont, daB C. pyranthe
am Ende der Wanderung in Ceylon mit der Eiablage begann. Uber den
tatsdchlichen Zustand der Reifung bei wandernden Schmetterlingen exi-
stieren sehr wenige Angaben, meist nach Untersuchungen von WILL1AMS
in Ostafrika:

Art Datum Ort ‘ Material [ Feststellung
Belenois sevevina | Juli 1928 Amani? Eier entwickelt
Belenois mesentina | Febr. 1926 | Nairobiz |52Q Q Eier entwickelt
52 @ | Eier halbentwickelt
599 Ovarien leer

Febr. 1929 Amani? 392 @ | Ovarien entwickelt
Mirz 1929 Amani? 3¢ Ovarien entwickelt

Terias semegalensis | Jan. 1929 Amani? 2@ @ | Ovarien unentwickelt
Pyrameis cavdui Juni 1879 | Wiirttemb.? ~ Reife Eier
April 1925 | Agypten? Ovarien unentwickelt
Libythea bachmanni | Sept. 1921 Texas* Reife Eier
Andronymus neander | Marz 1928 Amani? 2Q 2 | Ovarien unentwickelt

Autor: *WiLriams, ®KIRKPATRIK, 3EIMER, * GABLE.
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Am deutlichsten zeigt eine Entwicklung der Ovarien wihrend der
Dauer der Wanderung eine Untersuchung von WILLIAMS an Cafopsilia
florella in Amani, die im Januar-Februar 1929 ganz unentwickelte Ovarien
besaB, im Mirz halbentwickelte und im April fast vollentwickelte. So
wichtig diese Untersuchungen auch sind, so kénnen doch heute noch
keine allgemeinen Schliisse aus ihnen abgeleitet werden. Fiir den Distel-
falter scheint festzustehen, daB3 die Wanderung in Nordafrika mit ganz
unentwickelten Geschlechtsdriisen beginnen kann.

Libellula quadrimaculata wandert unmittelbar nach dem Schliipfen,
also in einem Zustand, in dem die Sexualprodukte noch ganz unentwickelt
sind. Da die Wanderung im allgemeinen nur wenige Stunden oder Tage
andauert, ist es sehr unwahrscheinlich, daB sie in irgendeinem Zusammen-
hang mit der sexuellen Reifung steht.

Von Hemipteren, Dipteren und Coleopteren sind keine Beobachtungen
bekannt, die auf einen Zusammenhang von Wanderung und Entwicklung
der Geschlechtsprodukte hinweisen. Hier ist noch die mehrmals ge-
meldete Beobachtung zu erwihnen, dafl ein Wanderzug von Schmetter-
lingen (Beispiele bei Wirriams (1930c S. 344) oder Libellen® nur aus
Minnchen oder nur aus Weibchen bestanden haben soll. Die Richtig-
keit dieser Behauptungen vorausgesetzt, und mit der Annahme, daB
es sich jeweils um unbefruchtete Weibchen gehandelt hat, wiirden
diese Tatsachen einen sehr scharfen Beweis gegen die Theorien, die in
diesem Abschnitt dargestellt sind, enthalten. Denn schlieBlich erfiillt
sich der angenommene Zweck der Wanderung nur mit der Eiablage, und
eine solche kann entweder gar nicht oder nicht mit dem Erfolg der Fort-
pflanzung stattfinden, wenn ein Zug nur von Mannchen oder unbefruch-
teten Weibchen gebildet wird. Es besteht nun aber Grund fiir die An-
nahme, daB die oben erwihnten Angaben iiber die Zusammensetzung der
Zige nicht zuverldssig sind. Es handelt sich entweder um Beobachtungen
an fliegenden Tieren, die sehr leicht zu T4duschungen fithren kénnen, oder
um das Herausfangen einer Anzahl Insekten aus einem Schwarm, wobei
aus verschiedenen Griinden in einem Zuge eine &rtliche Sonderung der
Geschlechter eintreten kann. Nur in einem einzigen Fall stimmt die An-
gabe mit absoluter Sicherheit, nimlich bei dem von GAETKE beobachteten
Flug von Hibernia defoliaria und aurantiaria iber Helgoland. Die Weib-
chen der beiden Arten haben reduzierte Fliigel, so daBl der Zug nur aus
Minnchen bestanden haben kann.

b) Wanderung als Suche nach Eiablageplitzen.

Man hat mehrfach versucht, die Wanderung als eine Suche nach ge-
eigneten Eiablagepldtzen zu erkliren. Diese Erklirung kann nur fiir
solche Fille gelten, in denen aus irgendeinem Grunde an den Ausgangs-

* WEIDINGER (1881) nur 3 &, ArtuMm (1862) nur 4 8.
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punkten der Wanderung schlechte Bedingungen fiir die Eiablage herr-
schen.

TuTr vertritt die Auffassung, daB bei heiBlem, trockenem Wetter in-
folge Austrocknung von Tiimpeln Libellen gezwungen seien, sich neue
Eiablageplitze zu suchen. Ein von KLUNZINGER in der Wiiste von Agyp-
ten beobachteter Flug von Libellen wird ebenfalls so erklirt (ErmeRr 1880).
Ebenso fithrt EIMER (1881) einen im Herbst im Engadin verfolgten Li-
bellenflug nach dem Siiden darauf zuriick, daB} die Insekten mit dem
Herannahen des Winters zum Zweck der Eiablage siidliche Gegenden
aufsuchten. Esist bereits mehrfach dargelegt worden, daB3 dieser Zug sich
auf anderem Wege ganz zwanglos erklaren laBt (S. 159). Tatsichlich
gibt es keine Angabe, wonach ein Libellenzug auf einen Mangel an Brut-
pliatzen zuriickgefiihrt werden kann.

Notonecta irrovata soll den Winter in tiefem Wasser verbringen und im
Sommer, offenbar zum Zwecke der Eiablage, in seichte Tiimpel wandern
(HUNGERFORD 1919, vgl. S. 151). Aedes-Arten (Culiciden), die im Brak-
wasser briiten und von den Salzsiimpfen an der amerikanischen Ostkiiste
aus mit dem Winde landeinwirts wandern, sollen nach SMITH (1903) und
Howarp (1912) zur Eiablage an die Kiiste zuriickwandern. Damit sind
bereits simtliche positiven Angaben, die eine Wanderung auf die Suche
nach Eiablagepldtzen zuriickfithren, erschopft.

Demgegeniiber 148t sich ganz allgemein fiir Heuschrecken und
Schmetterlinge aussagen, dal die Wanderungen sicher nichts mit der Ei-
ablage zu tun hat. Bei Wanderungen innerhalb der Tropen, z. B. in Cey-
lon, Mittelamerika usw., finden vielfach die Fliige innerhalb eines Areales
statt, in dem an jedem Punkte die gleichen giinstigen Verhdltnisse fiir
die Eiablage herrschen, und auch {iiberall dieselben klimatischen Be-
dingungen. Vielfach verlassen die Insekten die geeigneten Brutplitze, an
denen sie selbst geschliipft sind, woraus ohne weiteres hervorgeht, daB
eine Suche nach Eiablageplitzen iberfliissig ist. Heuschrecken iiber-
fliegen oft auf ihrem Zuge Orte, die zur Eiablage sehr giinstig wiren, um
dann vielleicht an ganz ungeeigneten Pldtzen zu briiten. Auch von
Schmetterlingen wird dhnliches berichtet. Libellen iiberfliegen vielfach
auf ihren Wanderungen Wasseransammlungen, ohne sie zu beachten. Die
nordwirts gerichteten Ziige der Felsengebirgsheuschrecke Melanoplus
spretus werden von RiLEY (1878) als Riickfliige zu den Dauerbrutstétten
in den Rocky Mountains aufgefa3t. Diese Meinung ist jedoch véllig unbe-
griindet, wie bereits an verschiedenen Stellen (S. 30) ausgefithrt wurde.

Uberblicken wiv nun noch einmal alle Versuche, die gemacht wurden, um
etnen kausalen Zusammenhang zwischen Wanderung und Fortpflanzung zu
finden, so erscheint ein im wesentlichen negatives Resultat. Eine Analogie
mit den Hochzeitsfliigen wvieler Insekiengruppen kownte nivgends nach-
gewtesen werden. Fiiv Heuschrecken und Libellen ist nach unserem heuti-
gen Wissen ein derarter Zusammenhang zum nmindestens unwahyschein-
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lich, wihvend ber Schmetterlingen das vorhandene Material noch Fkeine
Stellungnahme gestattet. Als Suche nach Eiablageplitzen, also als Brut-
pflegeinstinkt, kann die Wanderung nur in vereinzelten unsicheren Fillen
aufgefaft werden, wihrend fitr Heuschrecken, Libellen und Schmetterlinge
keinerler Hinweise auf einen solchen Zusammenhang bestehen.

IV. Uber Instinkte bzw. psychologische Faktoren, die an den
Insektenwanderungen beteiligt sind.

Eine Analyse der auslosenden Ursachen einer Insektenwanderung,
sowie die Beobachtung des Verhaltens der Insekten wihrend der Wan-
derung fithrt zu der Erkenntnis, daB rein psychologisch deutbare Vor-
ginge eine groBe Rolle hierbei spielen. Den Ausgangspunkt der Un-
tersuchungen bildet die Wahrscheinlichkeit (die allerdings erst bewiesen
werden muB), daB die Wanderungen vornehmlich in dichten Verbinden
(Schwarmen) erfolgen. Hieraus ergeben sich Hinweise auf die Mdéglich-
keit eines kausalen Zusammenhanges zwischen Massenansammlung und
Wanderung. Bei einer Untersuchung des Verhaltens der Insekten
wahrend der Wanderung stellt sich heraus, daB hierbei bestimmte so-
ziale Instinkte wirksam sind, ndmlich ein Aggregationsinstinkt und ein
Imitationsinstinkt. Endlich ist dann noch zu untersuchen, ob unab-
hingig von allen anderen Faktoren noch ein besonderer Wanderinstinkt
nachgewiesen werden kann. Eine Untersuchung der hier aufgerollten
Fragen ist bisher nur einmal im Zusammenhang erfolgt, nimlich an den
wandernden Larven der Wanderheuschrecke Schistocerca gregaria
(FRAENKEL 1929). Eine ausfiihrliche Darstellung der Verhiltnisse bei den
Heuschrecken findet sich auf S. 41 —44 dieser Arbeit.

I. Massenansammlung und Wanderung.

Vor allem ist hier die Frage zu kliren, ob denn der vielfach beobach-
tete Zusammenhang zwischen Massenansammlung und Wanderung tat-
sdchlich kausaler Natur ist. Es konnte so sein, da8 die betreffenden
Insektenarten immer wandern; aber nur dann, wenn sie in gréBerem
Verbande ziehen, wird die Wanderung bemerkt. Eine solche Auf-
fassung ist fiir Schmetterlinge namentlich von PIEPERS vertreten worden
(vgl. S. 166): Jeder Falter wandert zwischen Schliipfen und Kopula, aber
nur in seltenen Fillen, wenn durch besondere Umstinde viele Falter
auf engem Raum zusammenkommen, wird der Flug beobachtet,

Eine Entscheidung dieser Frage lieB sich nun sehr klar an der Wander-
heuschrecke finden. Hier konnte mit Sicherheit nachgewiesen werden,
dal die Tiere nur in Schwirmen wandern, aber nicht einzeln. Das Be-
weismaterial ist ausfihrlich auf S. 37 dargestellt, worauf hier verwiesen
werden soll. Die kausale Verkniipfung von Massenvermehrung und
Wanderung wird in gewissem MaBe hergestellt durch die Uvarovschen
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Phasentheorie (S. 38). Eine Wanderheuschrecke erscheint in zwei
,,»Phasen‘’, bei Massenentwicklung tritt die Wanderphase auf, sonst bildet
sich die Solitirphase aus. Beide Phasen sind morphologisch, und vor
allem im biologischen Verhalten unterscheidbar. Die Entwicklung der
Wanderform bei Massenauftreten ist vorliufig noch ein unerklirter,
ratselhafter Vorgang. Es kann sich um einen Raum-Massen-Faktor eines
gegenseitigen Einflusses der Tiere aufeinander handeln. Vielleicht liegt die
Losung aber darin, daB diejenigen noch unbekannten klimatischen Fak-
toren, die eine Massenvermehrung einleiten, auch die Ausbildung der
Wanderphase bestimmen. Diese Méglichkeit erscheint mir wahrscheinlich,
denn die Entscheidung iiber die Ausbildung der Phase soll schon unmittel-
bar beim Schliipfen aus dem Ei festgelegt sein. Ist esalsonoch zweifelhaft,
ob bei der Ausbildung der Phase ein psychologischer Faktor eine Rolle
spielt, so ist dies ganz unzweifelhaft der Fall bei dem Zusammenhang von
Wanderung und Massenvermehrung. Denn das Wandern ist nicht von
vornherein eine biologische Eigenschaft der Wanderphase, wie man ver-
muten konnte. Vielmehr kann durch eine Reihe Tatsachen, die auf S. 37
aufgefithrt sind, bewiesen werden, daB auch das der Wanderphase an-
gehorige Tier nur in Massen wandert, aber nicht isoliert. Fiir die Aus-
16sung der Wanderung bei den Heuschrecken spielt also ein psychologisch
wirkender Massenfaktor eine groBe Rolle.

Fiir Schmetterlinge kann vorliufig eine dhnliche Ableitung eines
psychologisch aufzufassenden Zusammenhanges zwischen Massen-
vermehrung und Wanderung noch nicht durchgefithrt werden, wenn
auch eine Vermutung hierauf sehr nahe liegt. Zunichst kennen wir
Falter, die einzeln wandern, ndmlich Sphingiden. Dann kann aus dem
gelegentlichen Auftreten einzelner Falter fern vom eigentlichen Ver-
breitungsgebiet, also z. B. von Pyrameis cardus in England oder auf dem
Mittelmeere, vermutet werden, daB diese Falter nicht nur in Schwirmen
wandern. Doch ist im einzelnen Falle hier ganz unsicher, ob es sich dabei
um aktive Wanderung oder passives Verschlagensein handelt, wihrend
bei einem wandernden Schwarm ohne weiteres der aktive Charakter
eines Fluges festgestellt werden kann. So konnen also die frither an-
gefiihrten Vermutungen PIEPERS (S. 166), der bestreitet, daB Schmetter-
linge #ur in Schwirmen wandern, nicht widerlegt werden. Jedoch sind
sehr viele Wanderungen von Faltern in Schwirmen bekannt, wihrend
es flir das regelmiBige Vorkommen von aktiven Wanderungen weniger
Tiere kaum Hinweise gibt. Bei dem sehr regen Interesse fiir Schmetter-
lingsforschung in Laienkreisen ist es sehr unwahrscheinlich, daB die Er-
scheinung der Einzelwanderung bei den bekannten Massenwanderern
der Aufmerksamkeit entgangen wire. Deshalb sprechen sehr viel Wahr-
scheinlichkeitsgriinde dafiir, daf3 bei Schmetterlingen #hnliche kausale
Beziehungen zwischen Massenauftreten und Wanderung existieren wie
bei Heuschrecken.
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Fiir Libellen ist die Frage, ob die Tiere nur in Massen wandern, noch
niemals behandelt worden. Auch hier besteht die Moglichkeit, daB die
Wanderungen einzelner Tiere unbemerkt bleiben und es gibt in der Tat
Beispiele von Einzelwanderungen. So sollen die Fliige von L. quadri-
maculata nach Helgoland einzeln ausgefiihrt werden (S. 58). Doch
existieren auch fiir Libellen Hinweise auf einen kausalen Zusammenhang
von Massenvermehrung und Wanderung:

1. Libellula quadrimaculata wandert stets bei besonderen klimatischen
Bedingungen, die gleichzeitiges Schliipfen vieler Tiere veranlassen (vgl.
S. 68).

2. Der Flug der wandernden Tiere unterscheidet sich von dem der
nicht wandernden in vielen Eigenschaften, so daB es unwahrscheinlich
ist, daBB Wanderungen weniger Individuen unbemerkt bleiben wiirden

(vgl. S. 49).

2. Der Aggregationsinstinkt bei den Wanderern.

Bisher wurde die Massenansammlung als ein gegebener Faktor auf-
gefaBt, der einen bestimmten Einfluf} auf die Entstehung einer Wanderung
hat. Es erhebt sich nun die Frage, auf welche Weise die Massenansamm-
lungen zustandekommen, und wie es zu erkliren ist, da die Schwirme
wochen- und selbst monatelang erhalten bleiben. Wenn tatsachlich die
Wanderung nur von Schwirmen ausgefiihrt wird, dann ist zu erwarten,
daB die Schwarmbildung kein zufilliger Vorgang ist, sondern eine aktive
Reaktion. Tatsichlich 148t sich bei wandernden Insekten in vielen Situa-
tionen das Wirken eines Aggregationsinstinktes erkennen.

Fiir Heuschrecken ist auf S. 14 ausfiihrlich ausgefiihrt, daB mehr-
mals im Tage, bei den Morgen- und Abendansammlungen, beim gemein-
samen Ubernachten, die Tiere in engste Fiihlung zu einander treten.
Aufeinander treffende Ziige von Larven und Imagines vereinigen sich
und wandern zusammen.

Von Danazs plexippus wird berichtet, daBl im Herbste im Norden sich
die Falter vor Beginn der Wanderung an bestimmten Orten sammeln und
von dort zusammen abfliegen (S. 93).

Die zahlreichen Berichte {iber das Auftreten von Coccinelliden in
dicken Klumpen in ihren Winterquartieren zeigen deutlich, daB bei die-
sen Kifern ein Zusammenschartrieb wirksam ist.

Das Schwarmphinomen bei Ameisen, Termiten, Chironomiden, Phry-
ganeiden, Ephemeriden usw., das viele gemeinsame Ziige mit den Wan-
derschwirmen aufweist, kann ebenfalls nur unter Zuhilfenahme eines
Aggregationsinstinktes begriffen werden.

Endlich ist in dem Begriff des Wanderzuges bei Heuschrecken,
Schmetterlingen und Libellen die Vorstellung von einem mehr oder weni-
ger kompakten geschlossenen Verband enthalten. Die Tatsache, daB8 die
Tiere sich nicht innerhalb kiirzester Zeit zerstreuen, sondern im Schwarm
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zusammenbleiben, verlangt die Annahme eines besonderen Aggregations-
instinktes. Besonders klar und offensichtlich ist dies in solchen Fillen,
in denen ein Wanderzug eine ausgesprochene Form besitzt. So soll Pyra-
mets cardui einmal in einem 10 FuB breiten Band mehrere Stunden lang
gewandert sein (HUBER 1826). Libellula quadrimaculata flog nach HAGEN
(x861) dichtgedringt in einem 60 FuB} breiten und 10 Fufl hohen Band.
Die Schmetterlinge wanderten nach GoeLpr auf dem Rio Capim in einem
schmalen, scharf konturierten Band, das man sogar photographisch fest-
halten konnte. Es existieren zahlreiche Angaben iiber Libellen, Heu-
schrecken und Schmetterlinge, die in so dichtem Zuge flogen, daf} die
Sonne verfinstert wurde, Automobile zum Stehen gebracht wurden oder
der Beobachter in ein Haus fliichten muBte. In allen diesen Fillen, aber
auch in den viel zahlreicheren, in denen die Zugsdichten geringer waren,
kann das Erhaltenbleiben der Schwirme {iber betrichtliche Zeitperioden
nur durch das Wirken eines Aggregationsinstinktes erklart werden.

3. Der Imitationsinstinkt.

Die Beobachtung der Heuschreckenziige hat ergeben, daB3 zahlreiche
Reaktionen auf das Wirken eines Imitationsinstinktes hinweisen (aus-
fihrliche Darstellung S. 43).

Ganz allgemein handelt es sich darum, da3 unter Umstinden die be-
sondere Reaktion eines Individuums andere veranlaBt, dieselbe Reaktion
auszufithren, ohne Rezeption des Reizes, der die erste Reaktion ausgeldst
hat. Am deutlichsten zeigt sich dies in dem oft beobachteten Fall, da3
einige auffliegende Heuschrecken einen ganzen Schwarm zum Auffliegen
veranlassen. Sajé spricht von der ,,suggestiven Kraft*, welche die Tiere
gegenseitig ausiiben.

Ein Imitationsinstinkt spielt wahrscheinlich bei allen Insektenwande-
rungen eine groBBe Rolle. Besonders offenbar ist sein Wirken in den zahl-
reichen Fillen von gemischten Wanderungen. Ein sehr groBer Teil der
Schmetterlinge, die jemals wandernd beobachtet wurden, wandert nie-
mals aktiv allein, sondern immer in kleiner Zahl untergestreut unter die
eigentlichen Wanderer. So sind von Ceylon etwa 69 Schmetterlingsarten
als wandernd beschrieben, von denen aber nur etwa 12 primdre Wanderer
sind. An allen aus vielen Arten zusammengesetzen Wanderungen, so in
Argentinien (S. 125), Sudindien (S. 118), Ostafrika (S. 113) nehmen
solche ,,secondary or imitative migrants’ (WILL1AMS) teil. FEDERLEY (1908)
konstatierte, daB in einem Wanderzug von L. quadrimaculata in Finnland
auch einzelne Libellula flaveola und Aeschna-Individuen als Mitziigler
festgestellt wurden. Besonders auffallend sind in dieser Beziehung die
zahlreichen Beobachtungen von Insektenziigen, die aus Vertretern ver-
schiedener Insektenordnungen zusammengesetzt waren (vgl. S. 155).
Unter den vielen Arten, die nach SHANNON an den Wanderungen an der
amerikanischen Ostkiiste teilgenommen haben, sind von einem groBen



192 GOTTFRIED FRAENKEL:

Teil sonst keine Wanderungen bekannt (S. 156). Gerade die Tatsache,
daB manche Arten nur als Begleiter mitwandern, offenbar durch eine von
den Wanderern ausgehende ,,suggestive Kraft“ (Saj6) veranlaBt, zeigt,
daB die imitativen Beziehungen der Tiere untereinander bei den Wan-
derungen eine groBe Rolle spielen.

4. Der Wanderinstinkt.

Allein aus den Tatsachen der Aggregation und Imitation 148t sich
das Wandern selbst noch nicht erkliren. Es ist auch nicht als eine Taxie
zu verstehen (vgl. S. 44). Wie bereits frither ausgefiihrt ist, besteht auch
kein direkter Zusammenhang zur Nahrungssuche. So bleibt nichts anderes
iibrig, als das Wandern selbst als einen besonderen Instinkt aufzufassen,
der bei bestimmten Arten unter bestimmten duBeren und inneren Be-
dingungen ausgeldst wird.

V. Der Einfluf} klimatischer Bedingungen auf Entstehung
der Insektenwanderungen.

In einem fritheren Kapitel ist bereits die Frage behandelt, ob die In-
sektenwanderungen als jahreszeitliche Ziige im Sinne des Vogelzuges auf-
gefaBt werden kdénnen (S. 174). Wenn sich hierbei auch im ganzen ein
negatives Resultat ergab, so waren doch eine Reihe Fille aufzuzihlen,
in denen die Wanderungen streng an bestimmte Jahreszeiten gebunden
waren. Uber die dort angefiihrten Beispiele hinaus (die ja unter dem
Gesichtspunkt einer Analogie zum Vogelzug ausgesucht waren) wire es
leicht, weiteres Material anzufiihren, das einen klaren Zusammenhang
zwischen Wanderung und Jahreszeit zeigt. Auch in den Tropen wandern
Insekten nicht kontinuierlich das ganze Jahr hindurch, sondern ebentalls
in bestimmten Perioden, die mit groBer Wahrscheinlichkeit mit regel-
méiBigen jahreszeitlichen Klimaschwankungen zusammenhingen, z. B.
den Monsunen, Passatwinden usw. (vgl. z. B. Schmetterlingswanderungen
in Ceylon S. 114, Siidindien S. 118, Java S. 121, Nigeria S. 114). Nun ist
aber die Tatsache, daB Insekten stets in bestimmten Jahreszeiten wan-
dern, kein ritselhaftes Problem, sondern eine Selbstverstindlichkeit.
Denn das Insektenleben spielt sich fast iiberall auf der Erde in bestimm-
ten periodischen jahreszeitlichen Zyklen ab, abgesehen von seltenen Aus-
nahmen, in denen das ganze Jahr hindurch homogene Bedingungen herr-
schen. Wanderungen treten nur dann ein, wenn die betreffenden Insekten
sich in einem bestimmten Entwicklungszustand befinden (z. B. Li-
bellula quadrimaculata unmittelbar nach dem Schliipfen, Heuschrecken-
larven wahrend der Larvenzeit), und auBerdem mit groBer Wahrschein-
lichkeit nur dann, wenn eine besonders starke Massenentwicklung voraus-
gegangen ist. Beide Voraussetzungen werden nun in der iberwiegenden
Mehrzahl der Fille nur zu ganz bestimmten Jahreszeiten erfiillt werden.
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Aus diesem Grunde sind Insektenwanderungen mit bestimmten Jahres-
zeiten notwendig verkniipft.

Aus der Tatsache, dafl Insektenwanderungen saisonmiBig stattfin-
den, kann noch nicht ohne weiteres gefolgert werden, daf3 klimatische Be-
dingungen von unmittelbar ausldsender Wirkung auf die Entstehung einer
Wanderung sind. Es ist auch mdglich, daB sie nur die Voraussetzungen
dafiir schaffen, den erforderlichen physiologischen Zustand, in dem andere
Reize das Wandern auslésen. Da ohne Zweifel eine kausale Beziehung
zwischen Massenentwicklung und Wanderung besteht, und da die Massen-
entwicklung unter allen Umstidnden in erster Linie auf klimatische Be-
dingungen bezogen werden muB, so diirfte der kausale Zusammenhang
in Form folgenden Schemas zu verstehen sein:

Klima ——— Massenvermehrung ——— Wanderung

Die Zuriickfithrung des Massenwechsels der Insekten auf klimatische
Faktoren ist in den letzten Jahren zu einem zentralen Problem der an-
gewandten Entomologie geworden. An dieser Stelle kann nur ganz all-
gemein auf dieses wichtige Arbeitsgebiet hingewiesen werdent. Hier ist
ein Weg aufgezeigt, auf dem in vielen Fillen eine kausale Klidrung der
Beziehungen zwischen Klima und Wanderungen zu erwarten ist.

Es soll nun fiir bestimmte wichtige Klimafaktoren, vor allem Tem-
peratur und Feuchtigkeit, in zweiter Linie Barometerdruck und elektri-
scher Zustand der Atmosphire, untersucht werden, inwieweit ein Zu-
sammenhang zwischen ihnen und Insektenwanderungen herzustellen ist.
Hierbei muB man scharf unterscheiden zwischen klimatischen Bedingun-
gen als unmittelbar eine Wanderung auslésenden Faktoren oder Be-
gleitfaktoren, sowie dem Falle, daf das Klima nur mittelbar eine Wirkung
auf die Entstehung einer Wanderung auf dem Wege tiber die Massen-
vermehrung besitzt.

1. Die Temperatur.
a) als unmittelbar wirkender Faktor.

Bei allen poikilothermen Tieren ist der Zustand der Aktivitdt in
erster Linie abhingig von der Temperatur. Unterhalb einer bestimmten
Temperatur findet keinerlei Bewegung mehr statt. Der Flug erfordert
in allen Fillen eine verhiltnism#dBig hohe Temperatur (Umgebungs- und
Korpertemperatur stimmt bei Ausschluf strahlender Warme weitgehend
itberein). So ist ohne weiteres einzusehen, dal unterhalb einer bestimm-
ten Temperatur keine Wanderung im Fluge mehr erfolgen kann. Z. B.

* Literatur z. B. FRiepericus, K., Grundfragen und GesetzmiBigkeiten der
land- und forstwirtschaftlichen Zoologie, insbes. der Entomologie, Berlin
1930. — Uvarov, B. P.: Insects and Climate. Trans. Ent. Soc. London 1931,
S. 1—232.

Ergebnisse der Biologie IX. I3
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fliegt Schistocerca gregaria nur oberhalb einer Temperatur von etwa 25°.
Auch fiir am Boden wandernde Tiere gilt die Abhingigkeit von der Tem-
peratur. Die Larven von Schistocerca gregaria wandern erst oberhalb
einer -Temperatur von etwa 280. Es ist allgemein bekannt, daB Tag-
schmetterlinge allgemein nur an sonnigen warmen Tagen fliegen. Irr-
timlicherweise schreibt man im allgemeinen den bestimmenden Einfluf3
dem Licht zu, wiahrend sicherlich die Temperatur in erster Linie dariiber
entscheidet, ob ein Falter fliegt oder nicht.

Aus all diesen Beispielen ergibt sich ohne weiteres die Abhéngigkeit
der Wanderung von der im Augenblicke herrschenden Temperatur. Da
das Maf3 der Aktivitdt mit steigender Temperatur (innerhalb bestimm-
ter Grenzen) groBer wird, so besteht theoretisch die Moglichkeit, daB
Wanderungen nur bei besonders hohen Temperaturen, jedenfalls bei
hoéheren als fiir das Eintreten des Fluges nétig sind, stattfinden. Jeder,
der das reiche Insektenleben in der Luft an heien Tagen und Abenden,
verglichen mit weniger heiBlen Tagen, beobachtet hat, wird eine solche
Beziehung von vornherein als wahrscheinlich annehmen.

Bei Libellen 148t sich mit groBer Deutlichkeit nachweisen, dall Wan-
derungen immer an besonders warmen Tagen stattfinden. Dies ergibt
sich ohne weiteres aus der Betrachtung der Kurven auf S. 68—70. Die
Wanderung in Finnland am 16. V1. 1906 und 14. und 16. VII. 1907 fan-
den an ungewdhnlich heiBen Tagen statt (Abb. 18) (Mittags 26—279).
Dasselbe gilt fiir die Fliige iiber Leningrad am 26. und 27. V. 1914 (Max.
26°und 25°, Abb. 20), iiber Belgien vom 5. bis 12. VI. 1900 (Max. 26—31°,
Abb. 16). Von WirriaMs (1925a) aus Agypten beschriebene Libellen-
wanderungen fanden ebenfalls an besonders heilen Tagen nach plétz-
lichem Temperaturanstieg statt (bis 32° C.). Moglicherweise hingt die
Seltenheit von Libellenwanderungen in Mitteleuropa (bei L. quadyi-
maculata) damit zusammen, daBl neben allen anderen Voraussetzungen
auch noch besonders hohe Temperaturen herrschen missen.

Bei Heuschrecken sind anscheinend besonders hohe Temperaturen
keine Voraussetzung der Wanderung. Fiir Schistocerca ist erwiesen, daB
die Wanderungen der Larven und Imagines nur bei ausnehmend kaltem
Wetter eingestellt werden.

Fiir Schmetterlinge ist bisher die Erforderlichkeit von besonders
heiBem Wetter fiir die Wanderung noch nicht nachgewiesen. Vereinzelt
finden sich aber in der Literatur Angaben dieser Art. Agrotis ypsilon
wanderte nach WiLL1AMS (1930¢) in Agypten wihrend besonders heiBer
Tage mit Maximen von 31° (im Aprill), Pyrameis cardui wanderte im
April 1925 tiber Kairo an Tagen, an denen das Thermometer 36—39° er-
reichte. Derselbe Falter wanderte am 23./24. V. 1931 am Federsee (Wiirt-
temberg) bei Mittagstemperaturen von ca.31° (nach Beobachtungen einer
Exkursion des Frankfurter Zoologischen Institutes).
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b) Die Temperatur als mittelbar wirkender Faktor.

Innerhalb der gemiBigten und subtropischen Gebiete der Erde ist der
Massenwechsel der Insekten in verschiedenen Jahren sehr stark von der
Temperatur abhingig. Wenn einer Wanderung eine Massenvermehrung
vorausgegangen sein muB}, dann wird es in sehr vielen Fallen méglich sein,
eine solche direkt auf bestimmte Temperaturverhiltnisse zu beziehen,
die wihrend der Entwicklung der Insekten herrschten. Man wird von
vornherein am ehesten geneigt sein, hierbei an sehr konstante Tempera-
turbedingungen zu denken, die z. B. bei hoher Temperatur eine schnelle
Generationenfolge oder unter gewissen Bedingungen eine sehr geringe
Mortalitit wiahrend der Entwicklung bewirkten. Es sind aber in der
Literatur keinerlei Angaben vorhanden, aus denen ein solcher Zusam-
menhang konstruiert werden kénnte.

Fir den Ausbruch einer Wanderung scheint aber nicht so sehr der
Umstand maBgebend zu sein, daBl eine Art iiber einen langen Zeitraum
sehr giinstige Entwicklungsbedingungen hatte. Vielmehr kommt es
anscheinend darauf an, daB in einem Augenblick gleichzeitig auf engem
Raume eine sehr groBe Anzahl von Individuen dasjenige Entwicklungs-
stadium erreicht, in dem dann durch andere auslésende Faktoren die
Wanderung eintritt. Ein solcher Fall ist gegeben, wenn durch ungiinstige
Bedingungen eine Zeitlang die Entwicklung verzogert wird und dann
durch plotzlich eintretende sehr giinstige Verhaltnisse gleichzeitig eine
sehr groBe Individuenzahl zum Schliipfen kommt.

Derartige Temperaturverhéltnisse sind fir den Eintritt der Wan-
derungen von Libellula quadrimaculata maBgebend. Wie auf S. 68
ausfiihrlich nachgewiesen wurde, kann man die meisten Wanderungen
dieser Art auf folgende Temperaturkonstellation beziehen: Durch lang-
andauernde Kilte im Friithjahr, namentlich im April und Mai, wird die
Metamorphose der Larven zur Imago verhindert. Nach einigen sehr
warmen Tagen erfolgt das Schlipfen dieser Tiere, das sich sonst tber
einen groBeren Zeitraum verteilt hitte, sehr weitgehend gleichzeitig.
Die Massenansammlung frisch geschliipfter Imagines auf engem Raum
sowie gleichzeitig herrschende groBe Hitze sind die Voraussetzungen fiir
den Eintritt der Wanderungen.

Aus dem weiten Gebiete der Schmetterlingswanderungen ist mir kein
einziger Fall bekannt, in dem eine Wanderung auf besondere Temperatur-
verhiltnisse bezogen werden kann, die wihrend der Entwicklung der
Falter herrschten. Jedoch soll hier darauf hingewiesen werden, daf} im
Frithling 1879, als der beriihmte Zug des Distelfalters durch Europa be-
gann, Temperaturverhiltnisse herrschten, welche unmittelbar mit denen,
die fiir die Wanderung von L. guadrimaculata charakteristisch sind, ver-
glichen werden konnen. April und Mai waren in ganz Europa ungewdhn-
lich kalt gewesen. Die Junitemperatur entsprach dem Durchschnitt, wie

13*%



196 GOTTFRIED FRAENKEL:

aus folgender Tabelle hervorgeht (die eingeklammerten Zahlen bezeich-
nen den Durchschnitt):

April Mai Juni
Mailand 10,8° (12,99) 13,5° (17,69 22,7° (21,69
Paris 7,8%( 9,69 10,0° (13,49 15,89 (16,5°)
Karlsruhe 8,1°( 9,69 11,4° (13,99 17,7°(17,59)

In Paris, Marseille und Mailand war der Mai 1879 der weitaus kilteste
in einer Periode von 60 Jahren.

Es ist also méglich, daB durch das kalte Wetter im Mai das Schliipfen
der Imagines hinausgeschoben wurde und dann mit dem Beginn von
Warmwetter im Juni plétzlich gleichzeitig in groBen Massen einsetzte.
Maoglicherweise liegt aber hier nur ein zufilliges Zusammentreffen von
Wanderung und besonderen Klimaverhiltnissen vor, die in keinerlei
kausalem Zusammenhang zueinander zu stehen brauchen.

2. Feuchtigkeit und Trockenheit,

Innerhalb der Tropen herrschen in vielen Gebieten der Erde das
ganze Jahr hindurch sehr konstante Temperaturverhiltnisse. In Ceylon
z. B. schwanken die Monatsmittel zwischen den Extremen von 26° und
280 (Colombo). Dagegen sind die Feuchtigkeitsverhiltnisse in verschie-
denen Jahreszeiten (Regenzeiten!) und in verschiedenen Jahren sehr
wechselnd. Hieraus ist ohne weiteres zu entnehmen, daB fiir den Eintritt
von Insektenwanderungen die Feuchtigkeit eine wesentlich groBere Rolle
spielt als die Temperatur, im Gegensatz zu den gemiBigten Zonen. Die
Beziehung zwischen Feuchtigkeit und Wanderung ist wohl stets auf dem
Wege iiber die Massenentwicklung zu verstehen, Esist kein Fall bekannt,
in dem unmittelbar Regen oder Trockenheit eine Wanderung ausgeldst
hat.

Besonders auffallend ist der enge Zusammenhang von Schmetter-
lingswanderungen mit den Regenzeiten in den Monsunldndern, in denen
ja in verschiedenen Jahreszeiten Regen- und Trockenperioden sehr
scharf voneinander getrennt sind. So fillt die Periode der Wanderungen
von Oktober bis Dezember in Ceylon und Siidindien genau zusammen
mit der Regenzeit des NO-Monsuns. Vor allem wird von vielen Be-
obachtern hervorgehoben, daB3 die Fliige unmittelbar mit dem Einsetzen
des NO-Monsuns beginnen. Allerdings ist der kausale Zusammenhang
nicht ganz gekldrt. Wahrscheinlich liegen die Verhiltnisse folgender-
maBen: Wiahrend der Trockenperiode von Juli bis September wird die
Entwicklung verzogert, mit dem Beginn der Regen anfangs Oktober ist
hierdurch ein Massenschliipfen verbunden. Die besondere Schwierigkeit
dieser Erklarung besteht darin, da3 die andere Wanderperiode von Feb-
ruar bis April gerade in der trockensten Zeit des Jahres beginnt. Nun
ist theoretisch auch denkbar, daB nach der starken Regenperiode des
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NO-Monsuns gerade die Trockenheit des Februar fir die Entwicklung
der Schmetterlinge giinstig ist. Auflerdem nehmen die Regenmengen im
Marz, dem Hauptflugmonat, wieder stark zu und im Innern des Landes,
wo wahrscheinlich viele Fliige ihren Ausgang nehmen, ist der April der
regenreichste Monat der ersten Jahreshilfte.

In Indien, in der Gegend von Bombay, fillt nach AITKEN eine starke
Wandertétigkeit von Schmetterlingen sehr genau mit dem Héhepunkt
der Regenzeit des SW-Monsuns im Juni-Juli zusammen. Auch in Sid-
indien ist eine Wanderperiode im Mai-Juni zu Beginn des SW-Monsuns
(Regenzeit) festgestellt.

So ist es heute noch nicht mdglich, fiir die Falterwanderungen in
Ceylon und Stdindien den Zusammenhang zu den Regenzeiten exakt
herzustellen, wihrend aber an seinem Bestehen kaum zu zweifeln ist.
Hier ist vor allem darauf hinzuweisen, daB fiir die Erkenntnis des Zu-
sammenhanges allein mafgebend die Verhiltnisse an den Brutplitzen,
d. h. an den Ausgangspunkten der Wanderungen sind, und dalBl diese
Orte vollig unbekannt sind.

Von zwei Wanderfliigen von Cirrochroa bajadeta in Sarawak im Januar
1903 und 1915 wird angenommen, daf3 der ungew6hnlich geringe Regen-
fall der NO-Monsun-Periode einen bestimmenden Einfluf gehabt habe
(SHELFORD 1903 u. MOULTON 19I5).

Besonders klar liegen nach den Untersuchungen PrEpERrs die Ver-
hiltnisse bei den Schmetterlingswanderungen in Java (vgl. S. 86). Ca-
topsilia crocale wandert dort vornehmlich zwischen November und Fe-
bruar in den ersten Monaten des Westmonsuns, der die Regenzeit dar-
stellt. Dies wird damit erklart, daB3 infolge der groBen Trockenheit des
Ostmonsuns die Eier, Larven und Puppen in lethargischem Zustand ver-
harren. Zu Beginn der Regenzeit erfolgt dann stiirmische Entwicklung
und gleichzeitiges Massenschliipfen. Wenn November und Dezember
sehr triibe und regenreich waren, erfolgt das Schliipfen erst im Januar
und Februar. Starke Fliige sollen einer besonders groBen Trockenheit
der Ostmonsunzeit folgen.

ROGERSs (1912) bezieht Wanderungen von Catopsilia florella in Kenia
auf eine normale Trockenheit. Libythea labdaca wandert in Nigeria und
an der Goldkiiste im April und Mai unmittelbar gleichzeitig mit dem Be-
ginn der Regenzeit (FARQUHARSON 1918, 1922, CARDINAL 1926, vgl.'S.104).
Flige von Libythea bachmanni in Texas werden von KNI1GHT (1895) mit
besonderen Feuchtigkeitsverhiltnissen in Verbindung gebracht: Juni und
Juli waren abnorm trocken gewesen, im August regnete es wihrend
einiger Wochen: ,,This very moist and at the same time hot weather must
have favoured the simultaneous issuing of an unusually large number of
specimens from their chrysalids . .. RILEY).

Die Massenentwicklung der Wanderheuschrecken wird vielfach zu den
Regenverhiltnissen in Beziehung gesetzt. Fiir Schistocerca gregaria wird
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von manchen Seiten (z. B. JouNsTON) angegeben, dalB3 eine regenreiche
Saison die Massenentwicklung begiinstigt. Fiir Melanoplus spretus soll
gerade Trockenheit im Friihling nach RiLeEY (1878) die Vermehrung be-
giinstigen. Dasselbe wird angegeben fiir Locusta migratoria in StidruB-
land (F1LipJEV 1926) und Calliptamus ttalicus in Niederdsterreich (KLEIN
1930). Wenn auch von vornherein sehr wahrscheinlich ist, daB die
Feuchtigkeitsverhiltnisse auf den Massenwechsel der Heuschrecken von
groBem EinfluB sind, so sind die vorliegenden Hinweise durchaus un-
geniigend fiir eine Erkenntnis der kausalen Beziehungen. Es ist nicht
anzunehmen, daB die Feuchtigkeitsverhiltnisse allein von bestimmen-
dem EinfluB sind. So wanderte Schistocerca in den Jahren 1928, 1929,
1930 und 1931 in Paldstina. Die in einer Regensaison (Oktober—April)
gefallenen Regenmengen in Tel-Aviv (Jaffa) waren: 1927/8 418 mm,
1928/9 517 mm, 1929/30 661mm, 1930/31 401 mm. Die einzelnen Jahre
waren also von sehr unterschiedlicher Feuchtigkeit.

3. Beziehungen zwischen Wanderung und Barometerdruck.

Es gibt vereinzelte Angaben iiber einen Zusammenhang von Wan-
derungen mit Luftdruckverhiltnissen. So beobachtete GoucH anldBlich
der Einfille von Schistocerca gregaria in Agypten 1915, daB 18mal die
Fliige zusammenfielen mit dem Herannahen eines barometrischen Mini-
mums. Wahrscheinlich liegt die Erklirung darin, daf die Heuschrecken
mit den Winden ins Zentrum der Zyklone flogen (nach Wirr1ams 1923).

PETERSEN (1907) glaubt feststellen zu kénnen, daB in Zuchten das
Schliipfen der Falter immer bei steigendem Barometer erfolgte. Dem-
gegeniiber beobachtete PICTET (1917) an einem Material von 1758 Pup-
pen, die verschiedenen Schmetterlingsfamilien angehérten, daB 91,32%
bei sinkendem Drucke schliipften. Das Fallen des Barometers um 1 mm
soll fiir das Schliipfen gentigen.

In Anbetracht des sparlich vorliegenden Materials lohnt es nicht, die
Frage eines eventuellen Zusammenhanges zwischen Luftdruck und In-
sektenwanderungen weiter zu diskutieren.

4. Beziehungen zwischen Gewitter und Wanderung.

Nach einigen Angaben sollen zwischen dem elektrischen Zustand der
Atmosphire und Insektenwanderungen Beziehungen bestehen. Sehr be-
kannt sind in dieser Hinsicht die Beobachtungen GAETKEs iiber die An-
sammlungen von Libellula quadvimaculata in groBen Massen in Helgo-
Jand unmittelbar vor Ausbruch eines Gewitters. Unter ganz dhnlichen
Bedingungen scheinen die Wanderungen von Aeschna bonariensis in Ar-
gentinien unmittelbar vor Ausbruch eines Pampero vor sich zu gehen
(S. 51). Auch fiir Schmetterlinge sind Wanderungen vor oder nach Ge-
wittern bekannt (WiLL1AMS 1930¢).

Im Ganzen lassen sich aus den vereinzelten Angaben keinerlei Schliisse
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ziehen. Vor allem ist darauf hinzuweisen, daB3 bei Gewitter auch die
Temperatur-, Luftdruck- und Windverhiltnisse sehr stark beeinfluBt
werden, so daB auch bei einem erwiesenen Zusammenhang zwischen Ge-
wittern und Insektenwanderungen die kausalen Beziehungen erst geklart
werden miiBten. )

VI. Das Problem der Zugrichtung.

Eines der wesentlichsten Kennzeichen der Insektenwanderung ist
die mehr oder weniger ausgeprigte konstante Beibehaltung der Zug-
richtung iiber eine bestimmte Entfernung. Es erhebt sich nun die Frage:
Wie orientiert sich das Insekt auf der Wanderung? Wie ist die konstante
Einhaltung der Zugrichtung zu erkliren? Von vornherein ist anzu-
nehmen, daB die Richtung des Zuges von dulleren Kriften bestimmt wird.
Fiir Wanderungen, die im Fluge vor sich gehen, und hierunter fallen weit-
aus die meisten Fille von Insektenwanderungen, ist ohne weiteres wahr-
scheinlich, daf3 der Wind einen wesentlichen EinfluB auf die Richtung
des Fluges haben muB, sei es, daB er die Insekten in eine bestimmte
Richtung trigt, sei es, daBl die Tiere sich aktiv in eine bestimmte Rich-
tung zu ihm einstellen. Es ergibt sich aber in zahlreichen Fallen, daf
der Wind nicht als die orientierende Kraft in Betracht kommen kann,
so daB auch andere auBerhalb der Tiere liegende Krifte als richtungs-
gebende Faktoren in Erwigung zu ziehen sind.

1. Der Wind als orientierender Faktor.
a) Heuschrecken.

Wie bereits auf S. 33 ausgefiihrt ist, stimmen alle Beobachter darin
tberein, daf3 Heuschrecken stets mit dem Winde wandern. Dieser Nach-
weils ist vor allem sehr klar fiir Melanoplus spretus und atlanis, sowie
Schastocerca gregaria erbracht worden. Doch beruht das Wandern mit
dem Wind nicht auf einer aktiven Einstellung in die Windrichtung,
sondern auf einem passiven Triften. Hierbei scheint vielfach der Kopf
gegen den Wind gerichtet zu sein, wobei dann die passive Bewegung nach
riickwirts geht. Diese Beobachtungen sind deshalb wichtig, da in anderen
Insektenordnungen die Orientierung gegen den Wind hiufig oder die
Regel ist und der Mechanismus dieser Reaktion sehr leicht als positive
Anemotaxis verstanden werden kann. Jedoch kann der K&rper wihrend
des Triftens nach RILEY usw. auch schrig zum Winde eingestellt sein.
Nach LePINEY besteht iiberhaupt keine Verbindung zwischen Wind-
richtung und Orientierung des Kérpers. Die Heuschrecken fliegen in
einer beliebigen Haltung zum Winde und werden durch den Wind passiv
versetzt. Die effektive Flugrichtung ergibt sich dann nach dem Paralle-
logramm der Krifte (S. 34).

Es scheint also fiir Heuschrecken festzustehen, daB der Wind die
Richtung, in der eine Wanderung erfolgt, dadurch bestimmt, daB er die
Tiere verfrachtet.
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b) Libellen.

In der iiberwiegenden Mehrzahl aller Fille (16 mal von 23) wanderten
die Libellen genau gegen den Wind, wie auf S. 71 ausfiihrlich ausgefiihrt
ist. Hierbei ist besonders wichtig, daf} alle anders lautenden Beobach-
tungen sehr viel weniger zuverlissig sind und zum Teil historisch weit
zuriickliegen. Bei nahezu allen eingehend beschriebenen Libellenwande-
rungen war der Flug gegen den Wind gerichtet. Zu einer anderen Auf-
fassung kam BARTENEF, der bei den groBen Libellenfliigen in RuBland
1914 keine Beziehungen zwischen Wind- und Flugrichtung feststellen
konnte. Doch wird von ihm selbst betont, dal am Orte der Fliige keine
Beobachtungen in dieser Hinsicht angestellt wurden. So scheint mir fiir
Libellen festzustehen, daf3 der Wind die Wanderungsrichtung bestimmt,
indem die Tiere sich in seine Richtung einstellen und aktiv gegen ihn
fliegen.

c) Schmetterlinge.

Uber die Beziehungen von Wind- und Wanderrichtung hat WiLLi-
AMs in seinem Buche sehr eingehende Zusammenstellungen gegeben,
deren Quintessenz aus der Abb. 36 ohne weiteres klar wird. Wenn man
unvoreingenommen die zusammenfassende Mittelfigur betrachtet, so geht
ein sehr starkes Uberwiegen der Einstellungen in der Richtung des Windes
hervor, wobei etwa ebensoviele Fliige mit dem Winde (84) wie gegen ihn
(87) beobachtet wurden, bei im ganzen 367 Einzeldaten. Damit wire an
sich der bestimmende Einflull des Windes auf die Zugrichtung nach-
gewiesen, denn der Unterschied, ob der Falter mit oder gegen den Wind
wandert, ist kein prinzipieller in Beziehung auf die Mechanik der Ein-
stellung. Nun weist aber WiLL1aMS ganz mit Recht darauf hin, daB aus
der Abb. 36 keine definitiven Schliisse gezogen werden kénnen. Denn
von vornherein besteht bei Beobachtern, die gleichzeitig Zug- und Wind-
richtung feststellen, die Neigung, beides in Beziehung zueinander zu
bringen, namlich als identisch, wobei kleine Abweichungen aus rein psy-
chologischen Momenten vernachlissigt oder iibersehen werden. AuBer-
dem schlieBen solche Angaben, wonach der Flug mit oder gegen den Wind
stattgefunden haben soll, nicht aus, daB die Richtung eventuell schriag
mit oder gegen den Wind gewesen sei. So schlieBt WrirLriams seine Unter-
suchung mit der Feststellung, daB8 wahrscheinlich keine allgemeine Be-
ziehung zwischen Flug- und Windrichtung besteht. Das einzig positive
Ergebnis ist der sehr klare Nachweis, daB die Wanderungen nicht als
passive Verfrachtung durch den Wind aufgefalit werden kénnen (vgl.
S. 168—171).

Wenn so auch fiir Schmetterlinge keine allgemeine Regel {iber einen
EinfluB des Windes auf die Flugrichtung aufgestellt werden kann, so
kann daraus noch nicht gefolgert werden, da dieser Einflul nirgends
vorhanden ist. Es existieren einige Angaben iiber eine plotzliche Ande-
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rung der Zugrichtung, die sehr klar auf einen Wechsel der Windrichtung
bezogen werden kann. PENDLEBURY (1921) schreibt, daB bei Gaza Py-
rameis cardui tagsiiber nach Nordwesten gegen den Seewind und am
spaten Nachmittag nach Siidosten gegen den Landwind flog. Pourron
(1921b) glaubt, daBl ¢in Wechsel der Flugrichtung im Laufe des Tages
wahrscheinlich  stets
auf eine Anderung der
Windrichtung zuriick-

gefithrt werden kann.
WIND.
AT
& 22
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aber konnte in vielen e Do
Fallen klar beobachtet LLLLLLLL vy, FLIGHT.
werden, dafB die Flug-
richtung ganz unab- CATU*’;SIUAS V. CARDUI
hingig vom Winde ein-
gehalten wird. Hay-
WARD (1929) schreibt,
daB zwanzig von ihm
im Herbst in Argen-

tinien beobachtete
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rungen stets nach Nor-
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den (3mal S, 7mal N,
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5 Abb. 36. Schematische Darstellung der Beziehung von Windrichtung
HerbStf.]:uge kor}stant (groBer Pfeil) und Wanderrichtung der Schmetterlinge. Jeder Pfeil-
nach Siiden genchtet kopf bedeutet eine gesonderte Wanderung. (Aus WILLIAMS 1930 c).

waren, ganz unabhin-
gig vom Winde (vgl. auch S. 118). Eine von WILLIAMS (1919) beschriebene
Wanderung von Catopsilia statira in Trinidad war meist nach Westen ge-
richtet und fand gew6hnlich mit dem Ostpassat statt. Doch existieren so
viele Ausnahmen, in denen sie in anderer Richtung zum Winde flogen,
daB kein Zusammenhang zwischen beiden Richtungen erwiesen ist.
Die Wanderungen von Catopsilia flovella bei Amani hatten iiber lingere
Zeitraume eine konstante Zugrichtung bei wechselnden Winden (vgl.
S. 83).

In einigen wenigen, aber gut verbiirgten Fillen wurden an einem Orte
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gleichzeitig mehrere Fliige verschiedener Arten in verschiedenen Rich-
tungen festgestellt. UTtzeL (1912) sah in Ceylon gleichzeitig Euploea
montana, Danais limniace und Catopstlia crocale nach NO, NW und W
fliegen. EVERSHED (1910) beobachtete Ende Novemher 1908 zwei Fliige
von Catopsilia, einen gegen Siiden, einen andern gegen NNO gerichtet;
sie kreuzten sich, ohne ihre Richtung zu d4ndern. Andere Beobachtungen
EvERSHEDs von Zugkreuzungen referiert WILL1AMS (1927b). Ein be-
sonders schénes Beispiel von verschiedenen Ziigen, gleichzeitig in ver-
schiedenen Richtungen, bringt WirLLiaMs (1930c¢) von Amani. Zwischen
Januar und Mirz 1929 wanderten vielfach gleichzeitig Catopsilia flovella,
Terias senegalensis und Belenots mesentina in verschiedenen Richtungen,
so z. B. am 30. Januar Cafopsilza nach Nordosten, 7erias nach Siidwesten,
Schistocerca gregaria nach OSO, bei Nordostwind. Fliige, die gegen-
einander gerichtet sind, kénnen maglicherweise mit und gegen den Wind
stattfinden. Jedoch die wenigen Fille, in denen gleichzeitig Fliige in
spitzem oder stumpfem Winkel zueinander standen, sind ein sehr klarer
Beweis dafiir, daBl der Wind nicht der richtende Faktor gewesen sein
kann.

So ist also fiir Schmetterlingswanderungen erwiesen, daf3 die Zug-
richtung in keinerlei allgemein festgelegten Beziehungen zur Wind-
richtung steht, wie bei Libellen und Heuschrecken. Damit ist jedoch die
Moglichkeit nicht ausgeschlossen, daB in den zahlreichen Fillen von
Fligen mit oder gegen den Wind eine derarte Beziehung wirksam ist.

d) Ubrige Insektenordnungen.

Die Wanderungen der Kifer erfolgen in allen Fillen, in denen etwas
iiber die Windrichtung angegeben ist, it dem Winde. Dies trifft vor
allem zu fiir die Wanderer groBen Stils, ndmlich Coccinelliden (S. 140)
und den Koloradokifer (S. 143). In diesen Fillen sind die Wanderungen
dennoch als aktive Reaktionen zu betrachten. Im iibrigen betreffen aber
sicher eine Reihe Angaben tiber Kiferfliige nichts anderes als passive
Verwehung durch den Wind.

Miicken (Nematocerca) wandern fast immer m4f dem Wind. Dies ist
ohne weiteres begreiflich, da es sich durchwegs um sehr leichte und
kleine Tiere handelt. In fast allen Fiallen von Culiciden-Fernfliigen
scheint der Wind eine ausschlaggebende Rolle gespielt zu haben, indem
er die Tiere verweht hat. Auf diese Weise kann das gelegentliche Auf-
treten auf Inseln und Leuchttiirmen erklirt werden. Von dieser Regel
gibt es zwei Ausnahmen: HOWARD (1912) berichtet von einem Fluge
iiber 50 Meilen, der bei leichtem Siidwind gegen Westen gerichtet war
(S.136). Beieiner von REITLER usw. beschriebenen Anopheles-Wanderung
in Paldstina wird ausdriicklich betont, daB sie unabhingig vom Wind
vor sich ging. Denn die Tiere sollen von einem Zentrum aus strahlen-
férmig nach verschiedenen Richtungen geflogen sein (S. 135). HowaARrD



Die Wanderungen der Insekten. 203

ist iiberhaupt der Ansicht, daBB Aedes-Arten in Amerika unabhingig vom
Winde wandern.

Von Syrphiden sind mehrere Fliige gegen den Wind bekannt, z. B.
Wanderungen auf der Insel Wight (MACKWORTH 1929). Wanderungen
von Fliegen sind vor allem in gemischtem Zuge zusammen mit Libellen
und Schmetterlingen bekannt. Zwei derartige aus den Alpen beschriebene
gemischte Ziige (EIMER 1880 u. PRELL 1925) fanden gegen den Wind
statt. Die von SHANNON beschriebenen Fliige an der amerikanischen Ost-
kiiste erfolgen wahrscheinlich ebenfalls gegen den Wind. An diesen drei
Wanderungen nahmen Syrphiden in groBer Zahl teil. Von vornherein
wire denkbar, daBl die Zugrichtung gegen den Wind durch die Libellen
bestimmt wird, die ja fast stets in dieser Einstellung zum Winde wandern.
Jedoch kann fiir die von EIMER aus dem Engadin beschriebene Wan-
derung diese Auffassung widerlegt werden. Denn es wird ausdriicklich
angegeben, daB zuerst nur Fliegen wanderten und erst spiter sich Li-
bellen dazu gesellten. So mufB also als erwiesen gelten, dal Syrphiden
gegen den Wind wandern kénnen.

Von Hemipteren sind nur Fliige w4t dem Winde bekannt. Die Ge-
treidewanze Eurygaster integriceps soll im Juni aus der Ebene von Kili-
kien mit dem Seewind ins Gebirge wandern und Ende Mérz von dort zu-
riick in die Ebene mit dem Foéhn (ZwOLFER 1930, vgl. S. 149). Alle be-
kannten Fernfliige von Aphiden sind als passive Verwehung durch Winde
aufzufassen.

e) Die Mechanik der Orientierung zum Winde.

Nachdem also in den meisten Fillen von Insektenwanderungen, mit
einer noch ungeklirten Ausnahme bei den Schmetterlingen, der be-
stimmende EinfluB des Windes auf die Flugrichtung nachgewiesen
werden konnte, muB untersucht werden, auf welche Weise die Insekten
wihrend des Fluges sich zur Richtung des Windes orientieren.

Hier sind zunichst alle Fille herauszugreifen, in denen die Wan-
derung dadurch mit dem Winde erfolgt, daB die Tiere passiv verweht
werden. Von einer aktiven Orientierung kann dabei nicht gesprochen
werden. Es fallen hierunter viele Fliige von Coleopteren, Dipteren,
Hemipteren. Von den groBen Wanderern soll nach LEPINEY auch die
Wanderheuschrecke nur passiv mit dem Winde mitgetragen werden und
dabei eine beliebige, von anderen Faktoren bestimmte Einstellung zu
ihm einnehmen. In allen den Fillen, in denen die Insekten mit dem
Winde fliegen, kann die Wanderung aber erst dann als passive Ver-
wehung bezeichnet werden, wenn nachgewiesen ist, daB die Achse des
Tieres wiahrend des Fluges eine beliebige Einstellung zur Windrichtung
hat. Dieser Nachweis ist jedoch, abgesehen von den obenerwihnten Be-
obachtungen LEPINEYs an Heuschrecken, nirgends erbracht worden.

Uberall da, wo das Insekt auf der Wanderung seine Hauptachse in
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die Richtung des Windes einstellt, ist anzunehmen, da der Wind fiir die
Orientierung des Fluges den richtenden Reiz darstellt. Dies gilt natiir-
lich nicht fiir die Fille von Einstellung in die Windrichtung bei Insekten,
deren Flugrichtung in keinerlei Beziehung zur Windrichtung steht und
die auch zufillig einmal in der Windrichtung wandern. Doch ist sehr
fraglich, ob diese Auffassung Wirriams von den Wanderungen der Schmet-
terlinge in dieser extremen Form richtig ist (S. 200). Fiir die Erkenntnis
der Mechanik der Einstellung zum Winde ist es ganz gleichgiiltig, ob die
Insekten genau mit dem Wind oder gegen ihn fliegen. Auch in ersterem
Falle gibt es keine Moglichkeit, die Einstellung in die Windrichtung
anders als aktive Orientierungsreaktion aufzufassen.

Ein Analogon zu der Orientierung fliegender Tiere gegeniiber Luft-
strémungen bildet die Orientierung von Wassertieren gegeniiber Wasser-
strémungen, die als Rheofaxis bezeichnet wird. Nach allem, was {iber
die Rheotaxis von freischwimmenden Tieren, z. B. Fischen, Mysis be-
kannt ist, ist es sehr unwahrscheinlich, da§ bei der Orientierung gegen
den Strom etwas anderes als optische Reize die Reaktion hervorruft.
Indem das Tier sucht, bestimmte Eindriicke der Netzhaut festzuhalten,
stellt es sich in die Richtung des Stromes ein. Schon vor iiber 30 Jahren
hat WHEELER (189g) versucht, die Rheotaxis der Wassertiere auf die
Orientierung fliegender Insekten gegeniiber dem Winde zu iibertragen
und hat diese Reaktion als Anemotaxis bezeichnet. Nach der allgemein
tiir Orientierungsreaktionen {iblichen Nomenklatur kann also eine Wan-
derung gegen den Wind als positive Anemotaxis, mit dem Wind als ne-
gatve Anemotaxis bezeichnet werden. Die einfachste und natiirlichste
Erklarung der Orientierung fliegender Insekten zum Winde wire dann
gegeben, wenn man sie in Analogie zur Rheotaxis auf optische Fixier-
reaktionen zuriickfithren koénnte. Die Orientierung gegen den Wind
kidme dann so zustande, daB das Insekt bestimmte optische Eindriicke
festzuhalten suchte, wodurch es seinen Kopf dem Wind entgegenstellt.
Einmal in dieser Richtung eingestellt, fliegt es geradeaus weiter, sich
offenbar gleichsam von einem Fixierobjekt zum nichsten tastend. Die
Orientierung mit dem Winde kdme prinzipiell auf die gleiche Weise zu-
stande, indem Fixierobjekte festgehalten werden. Der Unterschied von
positiver oder negativer Einstellung beruht, wie bei allen Taxien, auf
einem zentralen Mechanismus, wobei die Art der Einstellung von der
»otimmung® (physiologischer Zustand) des Tieres abhingig ist.

Ein exakter Beweis fiir die hier vorgetragene Auffassung ist heute
nicht méglich und es ist fraglich, ob an dem Objekt der Insektenwande-
rungen jemals ein experimenteller Beweis zu erbringen ist. Jedoch kann
untersucht werden, ob die bekannten Tatsachen mit dieser Auffassung
im Einklang stehen. Hier ist vor allem zu erwihnen, daB die meisten
aller Insektenziige dicht iiber dem Erdboden vor sich gehen, so daB die
Orientierung an optischen Marken durchaus méglich erscheint. In den
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wenigen Fillen, in denen die Insekten hoch in der Luft wandern, wurde
bisher nichts iiber die Einstellung gegeniiber dem Winde in Erfahrung
gebracht. In diesem Zusammenhang ist es besonders wichtig, etwas {iber
die Orientierung gegeniiber dem Winde iiber einem homogenen Unter-
grund, z. B. der Meeresoberflidche, zu erfahren. Wenn tatsichlich allein
durch optische Marken die Einstellung gegeniiber dem Winde geleistet
werden kann, miifte dann die Orientierung unmoglich sein. Tatsichlich
werden fast alle Fille, in denen Insekten auf der Hochsee oder auf Inseln
aufgefunden wurden, mit besonderen Winden in Beziehung gebracht,
welche die Tiere herbeigetragen haben sollen (Beispiele: Pantala flaves-
cens auf den Kokos-Keeling-Inseln S. 65, Terias lisa auf Bermuda
JonNgs 1875).

Jede Erklirung von einer Einstellung fliegender Insekten zum Winde,
die auf Stromungsreize selbst zuriickgefithrt wird, st68t auf groBe theo-
retische Schwierigkeiten. Zunichst ist klar, daB innerhalb einer sich mit
homogener Geschwindigkeit bewegenden Luftmasse bei Ausschlul opti-
scher Orientierung ein fliegendes Insekt ebensowenig die Windrichtung
perzipieren kann, wie die Insassen eines Freiballons. Praktisch ist aber
sicherlich die Luftbewegung niemals vollig homogen und es ist anzu-
nehmen, daB es moglich ist, durch plétzliche StromstéBe innerhalb der
Luftbewegung die Richtung des Windes innerhalb der Luft zu perzi-
pieren. Es miillte nun bewiesen werden, dall diese Strémungsreize die
Orientierung zum Winde bewirken kénnen, wobei nur von vornherein
die Bedeutung der Reaktion schwer einzusehen wire. Wenn die Orien-
tierung zum Winde auf keine andere Weise verstanden werden kénnte,
miite ein solcher Erklirungsversuch unternommen werden. Nachdem
aber in Analogie zu einer experimentellen Lésung dhnlicher Fragestel-
lungen bei der Rheotaxis eine andere Erkldrung mit einem hohen Grad
von Wahrscheinlichkeit hier angewendet werden kann, besteht keine Ver-
anlassung, eine Theorie iiber die Orientierung der Wanderung durch
Strémungsreize der Luft zu entwickeln.

2. Andere Erklirungsversuche fiir die Zugrichtung.

In vielen Fillen war es unmoglich, die Zugrichtung auf die Wind-
richtung zu beziehen, da die Wanderung lingere Zeit hindurch bei
wechselnden Winden in derselben Richtung stattfand. Fiir Schmetter-
linge sind einige Beispiele auf S. 201 erwihnt. Auf der Suche nach den in
diesen Fillen richtenden Kriften sind verschiedene Meinungen geduBert
worden, die wenigstens kurz erwdhnt werden sollen. LENz (1931) be-
obachtete vielfach im Friithling in Oberbayern Pyrameis cardus, die stets
konstant bei verschiedenen Winden nach Norden flogen. Der Autor
glaubt dieses Phinomen nicht anders als durch einen magnetischen Sinn
erklaren zu kénnen. BARTENEF erkliart die Zugrichtung von Libellula
quadrimaculata in RuBland 1914 damit, da8 die Tiere immer von Orten
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hohen zu solchen tieferen Druckes geflogen sein sollen. Doch ist sein Be-
weismaterial fiir einen derart weittragenden SchluB durchaus un-
geniigend. Nach LEPINEY (1928) soll sich Schistocerca gregaria im Fluge
vielfach nach der Sonne orientieren (positive Phototaxis), doch ist die
Phototaxis nicht immer wirksam. Aus neueren Untersuchungen ist be-
kannt, daB fiir Exkursionen kurzer Dauer bei Bienen und Ameisen die
Orientierung zur Sonne eine sehr wesentliche Rolle spielt®. Jedoch fiir
weittragende Wanderungen kann dieser Mechanismus nicht in Betracht
kommen, da die Sonne im Laufe des Tages wandert. Alle Versuche, die
Flugrichtung einer Insektenwanderung auf andere duBere Krifte als den
Wind zu beziehen, sind im Grunde erfolglos geblieben und es lohnt
nicht, sich mit ihnen weiter zu beschiftigen. Doch mub zugestanden
werden, daB in zahlreichen Fillen der Wind keine geniigende Erklirung
fir die beobachteten Phidnomene darstellt.

3. Die Zugrichtung der wandernden Heuschreckenlarven.

Auf S. 26 ist das Problem der Zugrichtung bei den wandernden
Heuschreckenlarven ausfiihrlich besprochen worden. Von verschiedenen
Autoren wurde die Schwerkraft als richtender Reiz angenommen. Eine
systematische Untersuchung von FRAENKEL (1929) an Schistocerca gre-
garta hat jedoch ergeben, daB weder Licht noch Schwerkraft die Marsch-
richtung bestimmen kann, wihrend beziiglich des Windes die Ergeb-
nisse nicht ganz eindeutig sind.

4. Die Kontur des Untergrundes und die Frage der ZugstraBen.

Es ist ofters die Ansicht ausgesprochen worden, daB Konturen der
Erdoberfliche einen EinfluB auf die Richtung einer Wanderung haben
sollen. Doch existieren sehr wenig positive Angaben iiber diesen Punkt.
Nach WEISSENBERG (1839) folgten die Libellen bei ithren Wanderungen
in Mitteldeutschland dem Laufe der Fliisse. Die von GOLDI (1902) be-
schriebenen Falterziige auf dem Rio Capim in Brasilien folgten den
beiden Ufern des Flusses. Disonycha quinquevitiata wanderte lings des
Laufes des Colorado River und des Gila River (S.145). Bei den von
SHANNON beschriebenen gemischten Wanderungen an der Stidkiiste von
Connecticut soll die Kiistenlinie einen unmittelbar richtenden EinfluB
auf die Zugrichtung gehabt haben. Die Wanderung erfolgte genau iiber
dem Ufersaum, bei kleinen Richtungsinderungen wird die Kiistenlinie
beibehalten, nur bei groBen anhaltenden Abweichungen wird diese Linie
verlassen (Abb. 34, S. 158).

In engem Zusammenhang hiermit steht die Frage, ob man bei In-

t LichtkompafBbewegung, Photomenotaxis. Literatur z. B. FRAENKEL, G.:
Die Mechanik der Orientierung der Tiere im Raum. Biolog. Reviews 6, 36
bis 87 (1931).
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sektenwanderungen konstant beflogene Gebiete festgestellt hat, so daB
es moglich ist, von ZugstraBen zu sprechen. Ein etwa erwiesener Einflufl
von Oberflichenkonturen wire eine notwendige Voraussetzung fiir die
Existenz von ZugstraBen, die ja durch bestimmte morphologische Merk-
male ausgezeichnet sein miiften. SHaANNON hat mit grofem Nachdruck
eine Auffassung von der Existenz von InsektenwanderstraBen ver-
treten und sie namentlich durch Beobachtungen in Nordamerika zu be-
grinden versucht (vgl. S. 156).

Vor ihm hat SAVERNER (1908) an der Nordkiiste des Eriesees eine von
Schmetterlingen und Vogeln gemeinsam beflogene ZugstraBe festgestellt.
Sonst existieren aus der ganzen Welt keinerlei Angaben tiber ZugstraBlen
von - Insekten und ihre reale Existenz ist hochst unwahrscheinlich.

VII. Wanderung und geographische Verbreitung.

Die hohe Bedeutung, welche die Wanderungen der Insekten fiir ihre
Verbreitung besitzen, dokumentiert sich darin, daB viele Insekten, von
denen weite Wanderungen bekannt sind, eine iiberaus groBe Verbreitung
haben. Es liegt der SchluB nahe, daB hier Wanderung und Verbreitung
in einem kausalen Verhiltnis zusammenstehen. Dieser Zusammenhang
kann selbstverstdndlich nicht als Gesetz aufgefa3t werden. Es gibt na-
tiirliche Schranken, welche die Ausbreitung in einer bestimmten Rich-
tung verhindern, so Klimagrenzen, Vorkommen der Futterpflanze,
widrige Winde, Feinde(?) und vor allem uniibersteighbare Hindernisse,
wie holie Gebirge und die groBen Ozeane. Es gibt nur wenige Arten, fiir
welche einige dieser natiirlichen Barrieren nicht existieren und die im-
stande sind, im Fluge groBe Meeresrdume zu iiberwinden. Es seien hier
einige Beispiele angefiihrt:

Libellula quadrimaculata ist zirkumboreal durch die pald- und ne-
arktischen Gebiete verbreitet, Wanderungen sind aus Europa, Sibirien
und Nordamerika bekannt. Pantala flavescens lebt in den Tropen und
Subtropen der ganzen Welt. Sie wandert weite Strecken iiber die Hoch-
see und hat viele ozeanische Inseln besiedelt (Hawaii, Osterinsel, Kokos-
Keeling).

Von wandernden Schmetterlingen ist vor allem der Distelfalter Py-
ramets cavdus zu nennen, dessen Verbreitung nahezu kosmopolitisch zu
nennen ist, mit Ausnahme weiter Gebiete Siidamerikas. Er fliegt auf
vielen landfernen Inseln, Wanderungen sind aus dem Mittelmeergebiet,
Europa, Nordamerika, Indien, Australien und dem Pazifik bekannt.
Danais plexippus hat sich von Amerika aus {iber den ganzen Pazifik bis
Australien und zum Malayischen Archipel verbreitet, ebenso iiber einige
atlantische Inseln (Azoren, Madeira, Bermuda) und gelangt gelegentlich
an die Westkiiste Europas. Die Nymphaline Hypolimnas bolina fliegt
iber dem Pazifik und ist von vielen Inseln bekannt (St. Helena, Kokos-
Keeling, Fanning-Inseln). Lambides boeticus besitzt eine nahezu kosmo-
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politische Verbreitung, ebenso die Noctuide Agrotis ypsilon. Es gibt eine
Reihe anderer wandernder Falter, welche iiber sehr weite Landgebiete
verbreitet sind, aber anscheinend eine Ausbreitung {iber das Meer nicht
vollbringen. Pieris brassicae fliegt in der ganzen paldarktischen Welt mit
Ausnahme von Ostasien, jedoch das Vorkommen in Amerika geht auf
Einschleppung durch den Menschen zuriick. Catopsilia florella fliegt in
den ganzen Tropen der Alten Welt, Catapsilia sennae und Pieris monuste
in den Tropen und Subtropen Amerikas, C. pyranthe, pomona und crocale
in der orientalischen Region, Belenois mesentina in den Tropen der Alten
Welt.

Auch die wichtigsten Wanderheuschrecken haben eine sehr weite
Verbreitung, wenngleich hier die sehr schwierige Frage auftaucht, warum
es keine Art vermocht hat, die ganze Erde zu umwandern. Locusta mzi-
gratoria ist in der Solitdrphase nach Uvarov in der ganzen Alten Welt
ungefdhr siidlich des 60. Breitengrades bekannt, die Wanderform tritt in
SiidruBland, Siidsibirien, China und dem Malayischen Archipel, West-
afrika und Madagaskar auf. Schistocerca gregaria wandert in Wiisten-
und Steppengebieten Afrikas und Vorderasiens (Umkreis der Sahara,
Arabien, Belutschistan bis Indien), Schistocerca paranensis in nahezu
ganz Siid- und Mittelamerika bis Mexiko. Beide Schistocerca-Arten stehen
einander systematisch sehr nahe und es wird angenommen, daB das Genus
amerikanischen Ursprungs ist und durch aktive Wanderfliige nach Afrika
gekommen ist. Diese Vorstellung hat eine gewisse Stiitze in einer Reihe
von Beobachtungen auf dem Atlantik, in denen, allerdings in umgekehr-
ter Richtung von Ost nach West, bereits {iber die Halfte des Wegs iiber
dem Meere zuriickgelegt war (S. 32).

So ist es also erwiesen, daB solche Arten, die hiufig wandern, auch
eine sehr weite Verbreitung besitzen. Der hieraus folgende SchluB, daB
ndmlich die weite Verbreitung auf das Wandern zuriickzufithren ist,
liegt sehr nahe. Es gibt zwar auch viele kosmopolitisch verbreitete In-
sekten, die wahrscheinlich nicht wandern, wie Musca domestica, Cimex
lectulavius usw., Schaben, Tincola biselliclla (Kleidermotte), doch ist hier
iberall die Verbreitung durch den Menschen geschehen. Andererseits
existieren sehr viele wandernde Arten, die nur in kleineren begrenzten
Gebieten vorkommen. Die Verbreitung diirfte dann iiberall durch be-
stimmte begrenzende Faktoren wie Klima, Vorkommen der Futter-
piflanze zu erkldren sein.

Ein besonders klarer Beweis fiir den kausalen Zusammenhang von
Wanderung und weiter Verbreitung ist das haufige Vorkommen bekann-
ter wandernder Insekten auf landfernen Inseln. Allein aus der Tatsache,
des Vorkommens von Insekten auf Inseln im allgemeinen kann noch nicht
auf aktive Wanderung geschlossen werden. Im Gegenteil, auf vielen klei-
nen Eilanden ist der GroBteil der Insektenfauna fliigellos, da nur solche
Formen vor dem Verwehtwerden ins Meer geschiitzt sind. Die Einfithrung
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weitaus der meisten Insekten geht auf zufillige passive Transporte zu-
riick, z. B. durch Schiffe, durch eingefithrte Pflanzen, auf Treibholz oder
treibenden Inseln, durch Sturmwinde. Aus solchen Importen, die vor
langer Zeit geschehen sind, haben sich vielfach endemische Rassen oder
gar Arten und Gattungen gebildet, die den besonderen Verhiltnissen des
Insellebens angepafBt waren. Nur da, wo immer wieder von Kontinenten
her frischer Nachschub erfolgte, ist die Herausbildung endemischer For-
men unterblieben. Andererseits besteht auf kleinen Inseln fiir fliegende
Insekten die stindige Gefahr, durch Winde weggeweht zu werden, so da
nur durch stindigen Zuzug von auBerhalb die Erhaltung auf der Insel
gesichert ist. Esliegt nun klar auf der Hand, daB der notwendige stindige
Nachschub nicht auf den Zufillen der passiven Verschleppungen, sondern
auf aktiven Wanderungen beruhen mufl. Denn nur bei diesen ist mit
einer regelmiBigen Wiederholung der Einwanderung zu rechnen, die
einerseits die Bildung endemischer Formen verhindert, andererseits die
Erhaltung sichert.

So nimmt es nicht Wunder, da man vielfach auf Inseln neben endemi-
schen Formen bekannte weitverbreitete Wanderer antrifft. Die Gefahr
der Verwehung betrifft namentlich groBe Schmetterlinge, hieraus ist zu
verstehen, daB vielfach der GroBteil der Schmetterlingsfauna aus solchen
bekannten Wanderern besteht. Unter den Libellen wandern nur die
groBen Anisopteren, dagegen nicht die kleineren Zygopteren. So ist zu
erkldren, daf auf Hawaii von fiinf vorkommenden Anisopterenarten vier
Wanderer sind (siehe unten) und nureine (Nesogonia blackburni) endemisch,
dagegen simtliche Zygopteren (24 Agrionidenarten) endemische Formen.
Allein auf die stdndige Wanderung von Schmetterlingen geht die Tatsache
zuriick, daB auf vielen Inseln wie Madagaskar, Kanaren, die Coleopteren-
fauna sehr viel mehr endemischen Charakters ist als die Lepidopteren-
fauna. Uber das Vorkommen von Wanderern auf Inseln folgen hier einige
Beispiele (Wanderer sind kursiv gedruckt):

Azoven. Im ganzen 5 Tagfalter: Piervis brassicae, Colias edusa, Pyvamets
cavdui, P. atalanta, Danais plexippus (HOLDHAUS 1929).

Bermuda. Danais bevenice, D. plexippus, Dione vaniliae, Pyrameis cardus,
P. atalanta, P.antiopa, Precis lavinia, Catopsilia sennae, Eurymus philo-
dice, Pievis vapae, Terias lisa, Debis portlandica, Papilio cvesphontes Calpodes
ethlius (samtliche GroBschmetterlinge, nach WILL1AMS 1930).

Madeiva. Unter 13 Rhopalocera: Danais plexippus, Hypolimnas misip-
pus, Pyrvameis cavdui, Colias edusa, Colias hyale, Lawmpides boeticus. Von
Nachtschmetterlingen: Sphinxy convulvuli, Plusia gamma, Leucania uni-
puncta, Nemophila noctuella (aus WILLIAMS Ig930c).

Ascension. Die einzigen Tagfalter: Pyrameis cardui, Lampides boeticus
(HoLpHAUS).

St. Helena. Von 4 Tagfaltern: Danais chrysippus, Hypolimnas bolina,
Pyrameis cavdui, Lampides boeticus, auBerdem: Chaevocampa celevio und
Acherontia atropos (HOLDHAUS).

Kokos-Keeling-Inseln. Von 5 Tagfaltern: Precis villida, Hypolimnas bo-

Ergebnisse der Biologie IX. I4
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lina, Hypolimnas misippus, Pyrameis cavdui kevshawi, Danais chrysippus
(Woop-JonNEs). Von Libellen: Pantala flavescens (S. 65). )

Hawaii. Standig einwandernde Schmetterlinge: Pyvameris cardui, P. hun-
teva, Danais plexippus, Nemophila noctuella. Von 4 Anisopteren-Arten: Anax
junius, Anax stvenuus, Pantala flavescens, Tramea lacevata (FELT 1928).
Zygoptera samtlich endemisch.

Galapagos. Unter 7 Tagfaltern: Catopsilia sennae, Dione vanillae, Pyvameis
hunteva, Pyvameis carye, Danais plexippus (HOLDHAUS).

Ostevinsel. Samtliche Schmetterlinge: Agrotis ypsilon, Leucania loreyi,
Achaea melicevia (weit verbreitet im Indik und Pazifik), Plusia chalcites.
Libelle: Pantala flavescens (HOLDHAUS).

Aus den oben gemachten Ausfithrungen ergibt sich als Selbstverstind-
lichkeit, daB3 endemische Formen nicht wandern, wenigstens nicht iiber
gréBere Strecken. Uber die Beziehungen von Endemismus, Wanderung
und Verbreitung sind ein einziges Mal systematische Untersuchungen an-
gestellt worden, die zu sehr interessanten Ergebnissen gefithrt haben.
WiLL1aMs (1927 b) stellte fest, daB unter 38 fiir Ceylon endemischen GroB-
schmetterlingsarten nur drei wandern (sdmtlich unsichere Fille, wahr-
scheinlich nur Imitatoren), wihrend von 159 Arten, die in Ceylon und
Indien fliegen, etwa 66 wandern. So wird der kausale Zusammenhang
von Wanderung und weiter Verbreitung hier noch von einer anderen
Seite her beleuchtet.

' VIIL Die wirtschaftliche Bedeutung der Insektenwanderungen.

Eine groBe Anzahl wandernder Insekten sind bedeutende land-
oder forstwirtschaftliche Schiadlinge. Hieraus geht ohne weiteres die wirt-
schaftliche Bedeutung der Insektenwanderungen hervor. Die angewandte
Entomologie gebraucht fiir die plétzlich erfolgenden Wanderungen von
Schadlingen den Ausdruck ,,Uberfliige". Doch wird diese Bezeichnung
vielfach miBbrauchlicherweise dann angewendet, wenn irgendwo der
plotzliche Ausbruch einer Kalamitat erfolgt, ohne daB vorher die Massen-
vermehrung beobachtet werden konnte. Aus diesem Grunde spricht sich
EscuERICH in seinem bekannten Werk* sehr skeptisch gegen eine allgemein
wichtige Bedeutung von Uberfliigen bei Forstinsekten aus.

Es ist wohl {iberfliissig, zu bemerken, dafl die Schadwirkung bei In-
sektenwanderungen eine Begleiterscheinung ist, die in keinem Zusam-
menhang mit den Ursachen der Wanderungen steht. Denn es ist bereits
friher (S. 179) ausfithrlich klargelegt worden, dall die Wanderungen in
keiner Weise mit Futtermangel im weitesten Sinne in Beziehung gebracht
werden konnen. Der Grund, warum in diesem Kapitel auf den wirt-
schaftlichen Wert der Insektenwanderungen besonders hingewiesen wird,
liegt darin, daB gerade von dieser Seite her die Beschiftigung mit dem
Wanderungsproblem ihren Ausgang und ihre fruchtbarste Bearbeitung
erfahren hat. Die Heuschreckenziige stellen wohl die erste Tierwanderung

* Die Forstinsekten Mitteleuropas. 1 (Berlin 1914).
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dar, die in den Gesichtskreis der Menschheit getreten ist. Auch fiir die
Zukunft ist gerade vonseiten der angewandten Entomologie her eine
Losung vieler Probleme der Insektenwanderungen zu erwarten. Denn
fiir eine erfolgreiche Bekdmpfung eines wandernden Schidlings ist die
Kenntnis der Ursachen der Wanderung (Massenvermehrung, Klima-
faktoren) sowie des Wanderweges (Zugrichtung!) von fundamental wich-
tiger Bedeutung. Es sollen hier nur ganz in Kiirze einige Beispiele
dargestellt werden, in denen die Wanderungen groBe wirtschaftliche Be-
deutung besitzen.

Die Wanderheuschrecken stellen wohl den Prototyp eines landwirt-
schaftlichen Schadlings dar. AuBerhalb der stindigen Brutplitze kann
ein Einfall nur durch Wanderung erfolgen, hieraus ergibt sich ohne wei-
teres die Wichtigkeit der Erforschung der mit den Wanderungen zu-
sammenhdngenden Probleme.

Bei Schmetterlingen stellt die Raupe den eigentlichen Schidling dar.
Die Wanderung der Imagines mag wohll gelegentlich Veranlassung zu
einer Raupenplage geben. Allerdings mag auch oft der Fall eintreten, da
die Wanderung selbst unter Umstinden erfolgt, unter denen eine spétere
Schadwirkung ausgeschlossen ist. Dann ist die Wanderung zwar eine
Folge einer vorausgegangenen Massenvermehrung, aber nicht die Ursache
einer Kalamitdt. Man kann jedenfalls bei wandernden Schmetterlingen
nicht allgemein einen starken RaupenfraB auf eine vorausgegangene
Wanderung zuriickfiihren.

Von besonderer Gefahrlichkeit sind die Wanderungen von Raupen,
Das beriichtigste Beispiel ist der amerikanische Army Worm Heliophila
unipuncta. Erwahnt seien hier noch Pieris brassicae. (KohlweiBling),
Graseule (Charaeas graminis), Riibenzinsler (Phlyctaenodes sticticalis).
(Néheres S. 129—132).

Die Wanderungen von Pieris brassicae (Imagines) haben wohl schon
in zahllosen Fillen Veranlassung zu einer Raupenplage auf Krautfeldern
gegeben, wenn auch oft schwer zu entscheiden sein wird, ob die Raupen
von zugeflogenen oder einheimischen Faltern stammen.

Der Distelfalter Pyrameis cardui ist im allgemeinen unschidlich, da
die Raupe an Disteln lebt. Doch wird vielfach berichtet, da} in Perioden
groBer Wanderungen Artischokenfelder kahlgefressen wurden.

Alabama argillacea ist ein bertchtigter Schidling der Baumwolle. Der
Falter soll in den Baumwollstaaten Nordamerikas nicht {iberwintern und
alljahrlich frisch aus den Tropen zuwandern. Die Herbstfliige nach
Norden (S. 109) sind ein Beispiel dafiir, daB die Wanderung eines Schid-
lings nicht unbedingt eine Kalamitit erzeugen muB.

Die Nonne (Lymantria monacha) wandert gelegentlich und gibt so
Veranlassung zu einer Ubertragung der Seuche. Weitere Beispiele von
wandernden Schidlingen unter Nachtschmetterlingen sind Plusia gamma,
Agrotis ypsilon, Plutella cruciferarum.

I4%*
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Aus der Ordnung der Kifer ist vor allem der Koloradokifer Lepti-
wnotarsa decemlineata zu nennen, der in Nordamerika ein schlimmer Schad-
ling der Kartoffel ist. Seine schnelle Verbreitung von den Rocky Moun-
tains bis zur atlantischen Kiiste wird vor allem auf Wanderungen zu-
riickgefithrt. Weitere Beispiele wirtschaftlich schidlicher wandernder
Kafer sind Ips Aypographus ? (S. 145), Melolontha melolontha.

Aus der Ordnung der Rhynchoten ist hier vor allem die Getreide-
wanze Eurygaster integriceps zu nennen, deren Vorkommen im Friihjahr
in der Ebene von Kilikien nur auf Wanderung beruhen soll (S. 149).
Eutettix Aenella (the beet leaf hopper), die Ubertrigerin der Blattroll-
krankheit der Zuckerriibe in Nordamerika, wandert und befillt bisweilen
Felder, die 40—50 Meilen von den Brutpldtzen entfernt sind. Auf die
wirtschaftliche Bedeutung vieler Aphidenarten soll hier nur kurz hin-
gewiesen werden.

Vom medizinischen Standpunkt aus wichtig sind die Wanderungen
einiger Stechmiicken, von Anopheles elutus in Palistina (S. 135) und
Aedes-Artenin Nordamerika (S.136), ebenso von der Tsetsefliege (S. 138).
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The pigment cells in the eyes of many animals exhibit movements
quite like those seen in the more usual types of dermal chromatophores.
These movements, however, were not discovered until about half a
century ago. Although as early as 1852 H. MULLER noted that the posi-
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tion of the retinal pigment varied more or less in different animals, it
was not till 1877 that Borr and KUHNE independently discovered that
under the influence of light and darkness, the retinal pigment of the
frog moved outward between the rods and cones and inward toward
the bodies of the pigment cells. The movement of the pigment in the
eyes of invertebrates was first recorded by EXNER for arthropods in
1889 and was subsequently described in these animals by STEFANOWSKA
(1890), EXNER (1891), and Szczawinska (1891). In 1891 RawiTz ob-
served pigment movements in the eyes of cephalopods. Thus these
pioneer workers identified retinal pigment migrations in the vertebrates,
the arthropods, and the mollusks.

For a long time it was the opinion of most workers that the migra-
tion of pigment in the eyes of animals was due to the direct action of
light upon the containing cells. However in 1885 ENGELMANN showed
that a frog whose retinal pigment was in the position characteristic for
darkness, and whose one eye was covered with a light-proof cap, would
show a migration of pigmenf to the position for light in the covered
eye if the uncovered one were exposed to light. ENGELMANN concluded
from this observation that in the frog the two eyes are sympathetically
related and that this relation is nervous. From the time of ENGELMANN’s
declaration to the present, investigators have attempted to show in one
way or another that the retinal pigment of animals was to some extent
at least under nervous control.

The importance of internal secretions for the movement of dermal
chromatophores was pointed out as early as 1898 by CoroNA and
Moroni. It is therefore not surprising that in 1908 KLETT declared that
adrenalin would influence the movement of retinal pigment also. Ac-
cording to him this internal secretion, if applied directly to the retina
of the frog, would bring about a contraction of its pigment. In 1912
Fujira without knowledge of KLETT’s work, stated that the injection
of adrenalin into a frog was followed by an expansion of its retinal
pigment, a situation the reverse of that maintained by KrerT. To
clear up this confusion the subject was reinvestigated by BIGNEY (1919)
who gave unqualified support to Fujira’s claim. Thus the general view
of investigators to-day, namely, that adrenalin even when present in
very small amounts, induces a contraction of the retinal pigment was
established. In this way the direct action of external environmental
agents, of nervous influences, and of humoral factors have all been in-
voked as means of inducing migration in the retinal pigment of animals.
In the following pages it is intended to present in the form of a summary
the more important facts of retinal pigment migration and to point out
the differences of opinion on some of the unsolved problems in this field.
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II. Vertebrates.

1. Introductory.

The mobility of the retinal pigment in vertebrates was suggested by
the observations of several investigators some years before its actual
discovery. Thus in 1856 H. MULLER pointed out that this pigment
varied in position in the eyes of different frogs, an observation sub-
sequently confirmed by Morano (1872). In 1867 CzERNY found that
on excessive illumination of the frog’s eye the retina could no longer be
easily separated from the retinal pigment layer, a condition that led
him to suggest that the processes of the pigment cells might have the
contractility of a pseudopod and that the pigment particles might migrate
back and forth in the cell process. The actual movement of this pig-
ment was first demonstrated in 1877 by BoirL and by KUmNE who
independently discovered this phenomenon in the frog. Since that time
a voluminous bibliography has grown up on this subject. Good surveys
of the general field, some longer and others shorter, have been pub-
lished by KUHNE (1879), GARTEN (1907a), HESs (1913), AREY (19154,
1928), ADLER (1928), and DITTLER (1929).

2. Occurrence of Pigment Migration.

Early in these investigations KUHNE expressed the belief that a
retinal pigment migration would he found in the eyes of all vertebrates,
but this opinion has not been entirely confirmed. With the exception
of the mammals, however, the majority of vertebrates show more or less
movement of the retinal pigment. The eyes of fishes almost invariably
exhibit a well pronounced pigment migration. This has been identified
in many forms including Perca (vAN GENDEREN STORT, 1886, 1887a,
1887b; WUNDER, 19252a, 1925b, 19262, 1926b); Leuciscus (PERGENS,
18g6a; CHIARINI, 1904a, 1904b; GARTEN, Igo7a; WUNDER, 1925a,
1925b, 1926Db), the sea-eel and Scorpaena (HEss, 1902), Abramss (EXNER
and JANUSCHKE, 1905; GARTEN, 19g07a; AREY, 1916a; WUNDER, 1925b),
Ameiwrus (AREY, 1916a, 1916b, 1919a; WUNDER, 1925b), Fundulus
(AREY, 1916a; WYMAN, 1922; GILSON, 1922), Carassius (AREY, 1916a;
Hirose, 1927; WUNDER, 1925b), Gasterosteus, Gobio (WUNDER, 1924,
1925b, 1926b), Trutta, Rhodeus, Squalius, Lucioperca, Acerina, Blicca,
Anguilla, Barbus, Lota, Cyprinus, Tinca (WUNDER, 1925b), Leucaspius,
Phoxinus, Esox, Misgurnus, Cobitis (WUNDER, 1925b, 1926b), Coregonus
and Salmo (WUNDER, 1926a).

It i¢ interesting to observe that in the brook lamprey Enfosphenus,
according to WaLLs (1928), the retinal pigment though present shows
no evidence of migration under changed illumination and that in certain
elasmobranchs, such as Scyllium (MULLER, 1856, GARTEN, 1907a) and

Ergebnisse der Biologie IX. 16
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Torpedo (GARTEN, 1907a), the pigment cells are completely devoid of
pigment, a condition commonly characteristic of albino animals.

In amphibians the retinal pigment migration may be as pronounced
as it is in fishes, and of the amphibians the frog of course has been most
universally studied (Bort, 1877a, 1877b; KUHNE, 18774, 187%b, 1879;
AngEeLuccl, 1878; KtaNE, 1879; ENGELMANN, 1885; GRADENIGO, 1885;
vaN GENDEREN STORT, 188%7b; HAMBURGER, 1888; Fick, 1889, 1891;
voN Koranyr, 1892; NAHMMACHER, 1893; GAGLIO, 1894; CHIARINI,
1904a; 1904b; HERZOG, 1905; DITTLER, 1907; KLETT, 1908; LEDERER,
1908; Fujita, 10912; AREY, 1919b; BIGNEY, 1919; DETWILER and
Lewis, 1926; SmItH, 1927). Excepting the toad, in which a pigment
migration was identified by ArcoLEO (1890), the other amphibians in
which this process has been sought and identified were the urodeles
Triton (ANGELUCCI, 1898 ; VAN GENDEREN STORT, 1886 ; CHIARINI, I904a,
1904b; GARTEN, 1907a), Necturus (AREY, 1916a) and Awmblystoma
(LAureNs and WiLL1aMS, 1917). In these forms and especially in Nec-
turus, the migration is said to be much less pronounced than in the frog.

The movement of the retinal pigment in reptiles was a question of
much uncertainty to the older workers. ANGELuccI (1878) was unable
to decide whether or not there was a migration in the eye of the lizard
or the turtle. Borr (x881), who worked on the lizard, was left in equal
uncertainty. ANGELUCCI (1890) subsequently identified a migration in
the eye of Testudo marina, but he stated that it was much less pro-
nounced than in the frog. CHIARINI (1906) also described a slight migra-
tion in the lizard. GARTEN (1907a), who worked on Lacerta, Chameleon,
and Ernys, was unable to find any conclusive evidence for a migration
in these three reptiles.

Contrasted with this uncertainty the more recent work has favored
the view that reptiles show a slight but unquestionable pigment migra-
tion. DETWILER (1916) demonstrated such a movement of the retinal
pigment in three turtles, Chelopus guitatus, Chelopus insculptus, and
Chrysemys picta, and one lizard, Sceloporus undulatus. Notwithstanding
the failure of ABELSDORFF (18g8) and of GARTEN (1g07a) to identify a
migration in the crocodile, LAURENS and DETWILER (1921) demonstrated
this process with certainty in Alligator mississippiensis. These positive
results on reptiles were supported by DETWILER’s further discoveries
(1923, 1924a) of a pigment migration in the eye of the lizards Eremias
and Gecko. It is therefore probable that reptiles in general will be found
to show migrations in the retinal pigment indubitable but slight in
character. The limited amount of these migrations as compared with
what had been seen in the frog was what probably led to the confusion
of the early workers.

In birds a retinal pigment migration is readily demonstrable. ANGE-
Luccr (1878) noted in the owl and van GENDEREN STORT (1887a, 188%b)
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in the pigeon, an observation that was later confirmed by GARTEN
(1907a). KRAUSE (1894) showed it in the common fowl, Gallus domestica.
In all these instances the migration is much more pronounced than in
reptiles and recalls in its conspicuousness the conditions found among
the lower vertebrates.

In mammals a retinal pigment migration has never been satisfactorily
demonstrated. ANGELUCCI’s statement (1878) that such a migration can
be shown in the rabbit was not confirmed by DEUTSCHMANN (1882).
Nor is it probable that the difference claimed by CHIARINI (1906) for the
retina of dogs exposed to direct sunlight or kept in the dark is reliable.
GARTEN'’s careful tests (19o7a) on the ape, ox, rabbit, and rat failed to
demonstrate any significant differences and DETWILER’s observations
(1924Db) on the field mouse and the bat showed a pigment, scanty in
amount and motionless under changes of illumination. All in all these
results lead to the conclusion that in mammals the retinal pigment
migration is at best reduced to its lowest terms if in fact it occurs in
these animals at all. That the mammalian retina adheres to the pig-
ment epithelium slightly more tenaciously after the eye has been ex-
posed to light than after darkness, has been urged in favor of migration,
but this argument has proved far trom convincing (Ewarp and KUHNE,
1878). It is to be inferred from the evidence thus far advanced that in
man as in other mammals a retinal pigment migration is probably absent
(AReY, 1915b) notwithstanding the assumption repeatedly implied in
some of the less critical contributions (KLEIN, 1911; BARD, 1919; COBB,
1919).

In summarizing the foregoing account of the groups of vertebrates
in which a migration of the retinal pigment has been investigated, it
may be stated that the most extensive migrations are found in fishes
and in anuran amphibians. Such changes are less evident in urodeles
and still less so in reptiles. They are met with in unquestionable clear-
ness in both day- and night-birds. Although in mammals there may be
some slight evidence for pigment migration this evidence is very meagre,
and it is more than probable that this process is scarcely recognizable
as such in mammals including man.

That the pigment migration takes place to different extents in dif-
ferent parts of the retina in the same animal has been shown by HEss
(xgr0) for the stickelback, frog, lizard, turtle, and swallow.

3. Retinal Pigment Epithelium.

The retinal pigment epithelium in vertebrates is a single layer of
polygonal cells with one face resting on the choroid and the other on
the free ends of the rods and cones of the retina. The individual epithelial
cells of the retinal pigment layer are block-like in form and fit snugly
one to the other as in a mosaic. Each cell has been described as com-

16%
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posed of three parts: a base comprising about half the cell next the
choroid and composed of unpigmented cytoplasm containing usually one
spheroidal nucleus or rarely two; a body next the retina and carrying
a dense mass of pigment granules; and cell processes which emerge from
the body and reach between the rods and cones as far at times as to
the external limiting membrane. In the frog (ANGELucCI, 1878), the
number of processes for a pigment call varies from 10 to 40 according
to the size of the cell. This provision appears to hold for most vertebrates
but in Lucioperca, as described by WUNDER (1930), each cell carries as
a rule only a single large blade-like process.

Oil, the lipochrin of KUBNE (1879), occurs as droplets in the cell
base of such vertebrates as the frog, owl, and rabbit. It is said to be
absent from the hog, ox, and man. Myeloid or alemonoid granules,
bodies with a wax-like appearance, have also been identified by KUBNE
(x882) in the bases of the pigment cells. They occur in amphibians,
birds, and mammals including monkeys but not in man (AREY, 1928).

The most striking content of the retinal pigment cell is the melanin
or fuscin granules, small bodies, usually dark-brown in color, that fill
a large part of the body of the cell. Except in certain elasmobranchs
already mentioned and in albino individuals, this pigment is charac-
teristic of the retinal epithelium of vertebrates. It is ordinarily in two
forms, granules and short rods. Both types occur in the body of the cell
but the processes are occupied almost exclusively by the rods which are
often arranged in series with their long axes parallel to that of the
process. In the migration of the pigment the pigment rods are said to
be much more active than the granules (vAN GENDEREN STORT, 18874,
1887b). RAELMANN (1907) described the granules as enveloped in a
special protoplasmic layer which MaJiMA (1925) regarded as a sheath.
MIESCHER (1923) attributed to the granule a double nature, an al-
buminous base to which the pigment proper was held by adsorption.

Much uncertainty exists as to the origin of the retinal melanin pig-
ment. LuNaA (1911, 1912, 1913) believed that it arose from the mito-
chondria in the base of the pigment cell, an opinion that he finally
abandoned (x917) and that was opposed by Smita (1920). The view
that it arose from the nucleus, as maintained by von SziLy (1911), was
opposed by CHaMpY (1911), HOOKER (1915) and SMITH (1920). Ap-
parently the most that can be said about it is that it first appears in
the cytoplasm of the pigment cell.

Guanin, a reflecting pigment, is also contained in the retinal pig-
ment cells of certain vertebrates. In a member of animals such, for in-
stance, as the cat, the eyes shine in the dark. This is due to the reflec-
tion of light that has entered the eye through the pupil and is turned
outward again by a glistening layer in the choroid, — the choroidal
tapetum. Beside this type of tapetum a number of vertebrates possess
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a retinal tapetum composed of particles of guanin contained in the
retinal pigment cells. This material was early recognized as a constituent
of the retina in the fish Abramis by H. MULLER (1856), and later by
KUuNE and SEwaLrr (1880). It was subsequently identified in the
alligator (Cmievirz, 1889; LAURENS and DETWILER, 1921) and in the
crocodile (ABELSDORFF, 1898). Its properties were fully described in
Abramis by EXNER and JANUSCHKE (1905) and by GARTEN (1go7a) and
it was identified in a number of bony fishes by WUNDER (1925b, 1930).
Of the 24 species of teleosts studied by WUNDER (1925b) the following
four gave clear evidence of a tapetum of guanin in the retinal pigment:
Lucioperca, Abvamis, Acevina, and Blicca. WUNDER (1930) also found
a retinal tapetum of guanin in Pelecus. All these fishes were normal
inhabitants of dimly lighted waters. The guanin did not occur through-
out the whole of the pigment epithelium of these retinas but was limited
to special regions. Thus in Lucioperca (WUNDER, 1930) a horizontal
oval area rich in guanin and poor in melanin occupies the center of the
retinal field. This is surrounded by a zone narrow anteriorly and poste-
riorly and broad above and especially below in which guanin is mingled
with melanin. Finally the periphery of the retina is represented by a
zone in which there is no guanin at all, and there is present a rich de-
posit of melanin. Thus the guanin is limited to the more nearly central
portion of the eye of this fish and absent from its periphery. Similar
and characteristic types of guanin distribution occur in the other fishes
possessing this kind of pigment.

4. Retinal Pigment Migration.

The retinal pigment cells in those vertebrates that exhibit pigment
migration undergo profound changes with differences of illumination
(Figs. 1 and 2). GARTEN (1907a) has recorded six such changes. Under
bright illumination the melanin moves from the base of the cell into
its processes often crowding and distending their retinal ends; the cell
body in consequence of the migration of melanin shortens on its vitro-
scleral axis (ANGELUCCI, 1884), the nucleus migrates slightly toward
the retina, the cytoplasm is said to change color, the oil drops lose color
and disintegrate, and the pigment granules according to some authors
are reduced in number and in depth of color. All these operations are
reversed in the dark.

The migration of the melanin which is the most significant step in
all these changes, is the one that has been followed by most investigators.
It appears to occur for the most part within the limits of a fixed process
by a kind of protoplasmic streaming. Some processes, however, show
at Jeast a certain amount of terminal extension and retraction as shown
in Lucioperca by WUNDER (1930), who claims that the activities of the
pigment cells are due in part to amoeboid movement and in part to
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Fig. 1. Retina of a frog, Rana esculenta, that had

remained in the dark 48 hours. Retinal pigment

contracted. From van GENDEREN STORT, 1887b,
Taf, 7, Fig. A.

Fig. 2. Retina of a frog, Rana esculenta, that had

remained in daylight 5 hours. Retinal pigment

expanded. From van GENDEREN STORT, 1887b,
Taf. 7, Fig. B.

internal streaming (Fig. 3). The movement of the melanin into the cell
process in some way consolidates the union between pigment epithelium

Fig. 3. Pigment cells from
the middle region of the
retina in the fish LZucioperca
sandra; «, condition in
darkness; 4, in weak light;
¢, in strong sunlight. The
melanin is shown as dark
dots; the guanin as lighter
dots. In the dark the me-
lanin is next the choroid
and the guanin occupies the
retinal part of the cell. In
dim light the melanin has
moved toward the retina. In
bright light the melanin and
guanin are uniformly distri-
buted through the retinal
region of the cell.
From WUNDER, 1930, D.759.

and retina, for, after the retinal migration has
taken place, the two layers are almost inseparable
as compared with their former loose connection.
The melanin pigment was at one time supposed
to be essential to the formation of visual purple
in the rods, for when the pigment epithelium is
loosened from the retina this substance fails to
regenerate in the adjacent part of the retina even
when it is fully cut off from the light. This
failure, however, also occurs when the non-pig-
ment-bearing cells of the albino are loosened from
the retina, a condition which shows that the re-
generation of the visual purple is dependent upon
some other element in the retinal epithelium than
its pigment.

The migration of the guanin in those eyes in
which it occurs a matter of much uncertainty. The
movement at best must be small and is doubtless
more or less disguised by the change in position
of the much more abundant melanin. KUHENE and
SEwaLL (1880) were unable to discern a guanin mi-
gration in Abramis and ABELSDORFF (189g8) failed
to identify such a movement in the crocodile.
Ex~NER and JANUSCHKE (1905), who reinvestigated
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Abramis, succeeded in demonstrating a guanin migration and their obser-
vations were confirmed on the same fish by GARTEN (1907a). According
to this author the guanin which in the light stretches from the retinal
pigment almost to the external limiting membrane concentrates in the
dark so as to draw away from both the retinal pigment cells and the ex-
ternal limiting membrane. In the half of the retina next to the external
limiting membrane the direction of this concentrating movement in the
dark agrees with that of the melanin migration; in the half next the
retinal pigment it is the reverse. It is certainly remarkable, as several
authors have noted, that in a given part of a cell two classes of pigment
granules should be present and migrate in opposite direction. The guanin
in the retinal pigment cells of Lucioperca has been well described by
WUNDER (1930), but this author is doubtful whether or not a real mo-
vement of this pigment occurs. One feature, however, seems to be
certain; the melanin migrates distally and proximally through the
region in which the guanin particles remain relatively fixed (Fig. 3).

5. Time of Migration.

No systematic observations have been carried out on the rate of
retinal pigment migration. A small amount of scattered data on this
subject has been collected by GARTEN (1907 a), but this is sufficient to
give only a most general conception of what this field may yield. Cxia-
RINI (1904 a, 1904 b) observed that the exposure of the eye of Leuciscus
for 1 minute to sunlight was enough to start the distal migration of the
pigment whereas it required from 4 to 5 minutes in the dark to start
the reverse operation. These results were confirmed in all essentials by
PERGENS (1896a, 1896b). VAN GENDEREN STORT noted that in a frog
in daylight the distal pigment migration was completed in an hour but
that in the dark the reverse movement required some four hours. AREY
(r916a), who worked on three fishes exposed to either diffused daylight
or darkness, found that in Ameiurus and in Fundulus tull expansion or
contraction was reached each in about one hour, and that in Abramss
full expansion came in 45 minutes and full contraction in 30 minutes.
It is clear from these few records that the movement of the retinal
pigment is relatively slow, and that this migration is only of significance
in the adaption of the given animal to its light environment in general.
It is further evident from this standpoint that there is no reason to sup-
pose that the inability of investigators to demonstrate a retinal pigment
migration in mammals is due to the quickness of the migration as com-
pared with the steps in preserving the tissue.

6. Temperature and Other Exciting Agents.

The first tests on the effects of temperature differences on the migra-
tion of the retinal pigment were carried out by EwaLDp and KtBNE (1878)
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on frogs, but since the animals on which they worked had been poisoned
with curare with certain definite objects in view it is impossible to draw
any unquestionable conclusions from their results. In 1885 GRADENIGO
subjected frogs to a temperature of 30° C. in the dark and observed
that the retinal pigment assumed full expansion. This was confirmed
by AnGELuccr (189o) and by Fujira (1912). Meanwhile HERZOG (1905)
without knowledge of GRADENIGO’s work made similar observations and
thus not only confirmed GRADENIGO but he showed further what at low
temperatures (0°—14° C.) in the dark the pigment was also fully ex-
panded. Between these high and low points, that is, over a range from
14° to 18°C., in the dark the pigment was fully contracted. AREY
(z916a) confirmed in all essential respects the observations of HERZOG
and showed further that in the particulars mentioned tadpoles behave
as adult frogs do. In Necturus AREY could discover no very definite
pigmentary effect from temperature changes. Subsequent investigations
enabled DETWILER and LEwIs (1926) to reaffirm the main conclusions
of HErzoG and of AREev.

In fishes the relation of temperature changes to the migration of
the retinal pigment appears to have been investigated only by AReY
(x916a) who studied for this purpose four fishes Ameiurus, Fundulus,
Abramis, and Carassius. In all these both in light and in darkness the
retinal pigment was expanded more at low than at high temperatures.
At low temperatures the conditions were like those in the frog; at high
temperatures the retinal pigment was by no means so fully expanded
as in the frog.

Various drugs and anaesthetics have been applied to the retinal
pigment. According to Ovio (1895) and to LopaTto (1895) cocaine can
arrest pigment migration. This effect can also be produced by ether
(AREY, 1916a; WYMAN, 1922) and by carbon dioxide but not by chlore-
tone or urethane (AREY, 1916a). Santonin (FILEHNE, 1900; SIVEN and
voN WENDT) apparently excites a slight expansion acting in this respect
as light does. No effects were observed by Fujita (1912) from strych-
nine and quinine. Increase or decrease of oxygen so long as the fishes
subjected to the test remained alive does not influence the pigment
migration (AREY, 1916a). Hormones have been little investigated in
this respect. As stated in the introduction KLETT in 1908 was the first
to report on the effects of adrenalin on retinal pigment. According to
this investigator adrenalin in the frog induces in the light a contraction
of the retinal pigment. Fujita, without knowledge of KLETT’s results,
published in 1912 a brief statement on the same subject and declared
that adrenalin caused the retinal pigment of the frog to expand. In
consequence of this contradiction BIGNEY (1919) reinvestigated the sub-
ject and completely confirmed FujiTa. An injection of adrenalin into
a frog according to BigNEY induces at once an expansion of the retinal
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pigment and a contraction of the dermal melanophores, a remarkable
reversal of reponse. BIGNEY’s results were subsequently confirmed by
GILSON (1922) and, so far as they refer to the retinal pigment, by AREY
(191gb) and by NAKAMURA and MIYAKE (1922). NONAKA (193I) has
pointed out the importance of the neutrality of the adrenalin solution
in this reaction. With progress in this field of research it is natural to
expect that hormones or other humoral agents will be found to play
an increasingly important part in these activities.

7. Migration and Adaptation.

It is now generally believed that the Duplicity-Theory of vertebrate
vision is the best working hypothesis with which to approach the in-
tricacies of retinal functions in these animals. According to this con-
ception cones are concerned with distinct, colorful, bright-light vision
and rods have to do with indistinct, colorless, dim-light vision. Verte-
brates whose activities are carried out mainly in the day-time should
be expected to have retinas in which cones are the predominant if not the
exclusive element. Those whose activities are primarily nocturnal should
have rods in excess. Vertebrates that may be active either at day or
at night might be expected to have retinas with a mixture of rods and
cones. In general these conditions are realized throughout the verte-
brates (SCHARRER, 1929). The retinal pigment migration might, there-
fore, be expected to conform to this general conception and to serve as
a means of adapting any given retina to its immediate surroundings.
This interpretation has been accepted by AREY (1919a) who has sought
to show that the vertebrate retina whose rods and cones as well as the
pigment may under changes of illumination shift their positions is in
consequence of these changes a mechanism of especially efficient vision.

This opinion can be well exemplified by the conditions of the retina
for light and for dark adaptation as described by AREY (1919a) in
Ameiurus (Fig. 4). In darkness the retinal pigment and the rod myoids
are fully retracted and the cone myoid fully elongated. If thisis the state
in dim light the retina is well arranged for vision under such circum-
stances for the rods, elements for dim-light vision, are most fully exposed
and the cones and pigment removed as completely as can be from the
functional field. In bright diffuse daylight the retinal pigment is ex-
panded, the rod myoid elongated, and the one myoid retracted. Here
also the retina exhibits an appropriate adaptation, for the rods are
covered by the pigment and the cones, the elements for distinct bright-
light vision, are brought far enough forward to be accessible to the light
and yet isolated one from the other by the surrounding pigment. Thus
the retina is adjusted for sharp, bright-light vision. AREY (1919a)
showed that the responses of the Ameiurus retina to dim light were
essentially the same as to darkness and he therefore concluded that the
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retinal changes already described were of adaptational valtte. Thus the
retina of such a fish as Ameiurus may be regarded as a mechanism of
really efficient vision.

WUNDER (1926b, 1930) has pointed out in detail a wide range of
retinal adaptations among fishes. In confirmation of ArReY (1916a)
WUNDER showed on a much more extensive series of fishes that in dim-
light species though the contraction of the melanin is complete its ex-
pansion is only partial, and that in bright-light forms expansion is com-
plete and retraction partial, conditions to be expected on the assump-
tions already made. Hence as AREY pointed out (1916a, 1928) extreme
expansion and extreme contraction do not occur in the same retina.
WUNDER (1925b, 1926a) further pointed out that retinal guanin occurs
only in such fishes as live in dim light or at great depths, and is often

Fig. 4. Retina of a catfish, Ameiurus nebulosus, that had been subjected to total darkness (a) and

to bright, diffuse daylight (b). In the dark the pigment is withdrawn toward the choroid; in the light

it has moved toward the external limiting membrane. From AREY, 19192, pP. 344. c/k#. choroid;

b, lim. ex. external limiting membrane; nzy. dac. rod myoid; my. con. cone myoid; pd. cl. pig. base
of pigment cell; sc/. sclera; st. ul ex. external nuclean layer; st. pig. pigment layer.

distributed over the retina in such a way as to meet special demands
of illumination, as in the upper area of the retina as contrasted with
the lower one in fishes whose vision included both upper (bright) and
lower (dark) visual fields.

Interesting and accurate as many of these generalizations are they
seem to apply only to the lower vertebrates. Here both the melanin
and the guanin with their migrations appear to be harmoniously related
to the type of vision in which both rods and cones play a part. In
higher forms, however, a more specialized retina is present. Thus in
some reptiles the retinas are provided exclusively with rods, in others
with cones. Pigment migration, which according to the views already
set forth mediate in the change from rod to cone vision and the reverse,
ought to find no place in such a homogeneous retina. Nevertheless, to
quote from only the more recent work, DETWILER (1916, 1923, 1924a)
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found that in the pure cone retinas of the turtles, Chelopus and Chry-
semys, and of the lizards, Sceloporus and Evemias, and in the pure rod
retina of the Gecko small but unmistakable migrations take place. The
fact that the pure rod retinas of the field mouse and the bat, nocturnal
mammals, were found by DETWILER (1924b) to show no pigment migra-
tion is consistent with the general scheme of pigment relations already
developed, but the additional fact that in man where both rods and
cones occur, and yet presumably without pigment migration indicates
that the scheme that applies with such completeness to the lower verte-
brates has little relation to the higher forms. That many of these higher
types adapt the retina admirably to dim and to bright light is most
certain and yet it appears to be accomplished by means quite different
from that exhibited by the vertebrates lower in the series. To some
extent this condition raises the question whether what has already been
done on the lower forms is really on as sound a theoretical basis as it
appears to be.

II1. Mollusks.

Although the mollusks, and particularly the cephalopods, have highly
developed eyes, relatively little attention has been paid to their retinal
pigment- migration. In 1865 HENSEN intimated that the retinal pig-
ment in cephalopods might be
capable of migrating, but it
was not till 1891 that Rawirz
actually demonstrated this mo-
vement. Rawirz worked on
three cephalopods: Fledone,

Sepia, and Sepiola. In all
these forms the retinas are
composed of much elongated
retinal cells arranged with
great regularity and usually
in groups of four or more.
The center of each group is
occupied by a receptive ele-
ment, the rhabdome, probably
the united product of the sur-
rounding cells which not only
contribute thus to an essen- Fig. 5: Sect%o.n of retina of Sepia :{fﬁdnalis‘showix.lg pig-
tial part of the retina but s (). From Rewin, sige T, %, Figrab.
also carry in their core the
retinal pigment. After one of these cephalopods had been kept in the
dark for z4 or better 48 hours the pigment was found densely concen-
trated in the base of each retinal cell with a small number of straggling
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granules distal to this position (Fig. 5). On exposing the animal to light
more or less of the pigment still remained in the basal position but the
rest is found scattered through the length of the retinal cell with a
special accumulation at its distal end (Fig.6). Thus in the light the
retinal pigment must have moved distally and in the dark proximally.
Rawitz illuminated a part of the retina of Eledone leaving the rest of
it in darkness, whereupon he found the pigment in the illuminated area
distal in position and in the darkened area proximal. Thus a degree
of regional independence was demonstrated. Rawirz regarded the pig-
ment and its movement as a
means of protecting the retina
from over-illumination.

Hess (1905) studied the con-
dition of the eyes and retinal pig-
ment in about a dozen species of
cephalopods. From a structural
standpoint he was led to distin-
guish three types of eyes: those
with a relatively uniform retina
(Loligo, T odaropsis),those inwhich
the retina shows a differentiated
band of longer and finer rods pre-
sumably for sharper vision(Rossia,
Scaeurgus, Eledone, etc.) and fin-
ally those with a fovea (deep-sea
cephalopods). In all the cephalo-

Fig. 6. Section of the retina of Sepia officinalis pOdS 1nvest1gated by Hess the
showing the pigment in the normal (light) position plgment moved dlstally in the

Fm;i“il‘;ii‘;if’?gg?f %‘;vaa{f (ngl?'w, light and proximally in the dark

as first demonstrated by Rawirz.

The times consumed in these migrations were found by HEess to be

extremely diverse for the different species studied and were shorter

than those implied in the tests carried out by Rawirz. HEgss pointed

out that in an illuminated retina the color was brown or brownish red

while in one from an animal kept in the dark the color was light

gray. These color differences depend upon the relative positions of
the migrating pigment.

Although little work has been done on the cephalopod eye still less
has been carried out on that of gastropods. In 1906 SMITH stated that
he was able to get only inconclusive experimental evidence of a retinal
pigment migration in the fresh-water snail Planorbis and that he could
find no evidence at all in favor of such a change in Helixz or in Limax.
Ten years later AREY (1916), also experimenting with Planorbrs, re-
corded the following observations. Light induced in this snail a distal
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migration of the retinal pigment which ended in about four hours. In
darkness a proximal migration took place which required about five
hours for its completion. High temperatures (30° C.) brought about a
proximal migration and low ones (3° C.) a distal one. Both these reac-
tions occurred in excised eyes, a condition suggestive of a direct response
independent of nervous influence. AREY declared that the adaptional
significance of these changes were to him quite obscure.

These few records on the movement of the retinal pigment in mol-
lusks are sufficient to indicate this field as one open to future cultivation.

IV. Arthropods.

1. Introductory.

Arthropods are commonly described as possessing two kinds of
eyes: — simple and compound. This division is perhaps more convenient
than it is thorough-going, for it is more than probable that the so-called
simple eyes are really subject to further classification (PLATE, 1924).
Nevertheless this grouping will be adhered to in the present account for
the reason that at least so far as pigment migration is concerned, the
different types of simple eyes or ocelli have never been separately in-
vestigated.

2. Ocelli.

Very little attention has been given to pigment migration in the
ocelli of arthropods. STEFANOWSKA as early as 18go reported that after
the arachnid Phalangium opilio had been in the light for some hours
the pigment in its eye was in the main concentrated in the front of that
organ and arranged in three layers; after it had been in the dark the
pigment was generally diffused throughout the eye and arranged in two
layers. In the same year Szczawinska stated that in the eyes of the
spider Epeira diadema the pigment moves outward in the light and in-
ward or toward the optic nerve in the dark. In another spider Lycosa
hortensis she reported the reverse conditions and in the arachnid Liny-
phia triangularis she observed no migration at all. Much later in 1920
and 1921 HEss described pigment migration in the ocelli of the dragon-
flies Calopteryx and Aeschna. When these insects were brought from the
light into the dark their ocelli became white in from a quarter of a minute
to a minute. When they were carried from the dark into the light their
ocelli became brown in from half a minute to a minute. Similar observa-
tions were made by SCHMITT-AURACHER (1923) on the larval ocelli of
the moth Euproctis chrysorrhoea. HoMANN (1924), however, found that
in the dragonflies Calopteryx and Agriom, the changes described by
voN HEss though present were very much slighter than that author
had indicated and took place at a rate much slower than what he re-
corded. HoMANN observed no pigment changes in the ocelli of certain
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flies. KOHLER (1925), who reported work on simple eyes done by
LaMMERT, stated that in Calopteryx and Agrion the pigment migration
though present was at best only partial. He was therefore led to believe
that vox Hess was somewhat in error in his observations on dragonflies.
No migration was observed by LAMMERT in the larval ocelli of moths
and butterflies. From statements as conflicting as these it is impossible
to draw with certainty any safe general conclusions. That some ocelli
exhibit a pigment migration that may in a measure protect these organs
against excessive illumination seems possible, but the subject is at best
so poorly understood that it may be described as an essentially open
field for investigation in which even the occurrence of the phenomenon
itself is still more or less in question.

3. Compound Eyes.

a) Introductory. The movement of the pigment in the compound
eyes of arthropods is a much more complex process than it is in the
eyes of other animals. As a result much still remains to be investigated
in this aspect of crustacean and insect vision and it is not surprising
that the really important contributions to this subject are almost all
of comparatively recent date. The condition of the pigment in the eyes
of arthropods occupied to no small extent the attention of the older
workers, but it was not until 1889 that the migration of this pigment
was first seriously investigated. In that year EXNER published two
papers on the physiology of insect vision in both of which the part
played by the retinal pigment was considered. In the second of these
papers (1889b) the relation of pigment migration to the vision of certain
water-beetles was set forth with an analytic fullness that had never
been approached before. These studies were the forerunners of EXNER’s
monograph on this subject, ,,Die Physiologie der facettirten Augen von
Krebsen und Insecten, published in 189I.

Meanwhile in 1890 two ndependent investigations on the movement
of the pigment in arthropod eyes had made their appearance, one by
SterFaNowskA and the other by Szczawinska. Notwithstanding the
importance of these papers the theoretic conceptions advanced by
EXNER in the publication already referred to were so sweeping and
so fundamental that they literally dominated the whole of this field of
research. In fact in all of the two score or more of papers on this sub-
ject that have appeared since the publication of EXNER’s monograph, the
authors have been chiefly concerned with a discussion of the problems
raised by that publication, and have given very little attention to other
possible matters. These comments are not to be taken as a reflection
on the workers in this field. The problems brought out by EXNER’s
studies were so far-reaching that their solution called for years of work.
Nor have these problems been fully solved yet (HESSE, 1929).
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The migration of pigment in the compound eyes of arthropods is a
subject that calls for a definite understanding of the structure of the
organs concerned. From an anatomical standpoint compound eyes may
be divided conveniently into two groups: relatively simple eyes such
as occur in the lower crustaceans and more complex eyes which character-
ize the higher crustaceans and the insects (PARKER, 1891).

b) Simple Type of Compound Eye. The simpler eyes are well
exemplified by those in Gammarus. In this amphipod each eye is a
sessile more or less kidney-shaped body situated on the side of the head
and is composed of relatively few ommatidia. Each ommatidium con-
sists of a distal cone whose shape is such that it acts as a catoptric organ
and causes to be absorbed or discharged all rays of light falling upon it
except those that are parallel or very nearly parallel with its longitudinal
axis. Proximal to the cone is the receptive element or rhabdome formed
ordinarily from five retinular cells in each of which three portions may
be distinguished, — a distal thin blade-like part applied to the sides of
the cone, a middle attenuated portion carrying a segment of the rhab-
dome, and a proximal enlarged part below the basement membrane and
including the nucleus. The attenuated inner end of the proximal portion
passes over into the retinal nerve fiber. Such retinular cells carry the
mass of melanin particles making up the black pigment of this type of
eye. The interommatidial spaces in Gammarus are filled with reflecting
pigment contained in cells whose nuclei may occur anywhere between
the ommatidia and whose mass collectively constitutes the tapetum.
Essentially this interpretation of the eye of Gammarus has been accepted
by most of the workers on this subject including GRENACHER (1879),
CARRIERE (1885), PARKER (1891, 1899), and BENNITT (1924).

SzczawiNsKaA’s claim that the three parts of the retinular cell as
just described are really three distinct cells is certainly quite erroneous.
It is also probable that the opinion of STRAUSS (1926, p. 12) that what
has been described in this account as the distal blade-like part of the
retinular cell represents an independent cell secondarily fused with the
true retinular cell is a mistaken view. STRAUSS in his monograph on the
eyes of gammarids called attention to the difficulties in this inter-
pretation and admitted that a separation between what he assumed to
be the distal pigment cell and the retinular cell could not ordinarily be
shown to exist.

A simple type of ommatidium such as that described for Gammarus
appears to be found in the great majority of the crustaceans below the
Schizopods. The images formed by such eyes are always apposition
images and the cones of these eyes are catoptric cones in most cases
probably unassociated with the migration of pigment.

In Gammarus and some allied forms, however, a pigment migration
occurs. This was first described by Szczawinska (189o) and was studied



256 G. H. PARKER:

subsequently by PARKER (1899), by SMITH (1905), and by BENNITT
(r924). All workers on this subject agree that in the dark the melanin
pigment is absent from the middle portion of the retinular cell where it
had previously cut off the tapetal pigment from the rhabdome and that
it has moved into the adjacent proximal segment. In the light the middle
portion becomes filled again with this pigment (Fig. 7). SzCZAWINSKA
(1890) believed that the
discharge of the pigment
from the middle portion
of the retinular cell was
accomplished by a mi-
gration partly in an in
ward direction and part-
ly in an outward one,
but PARKER (1899) show-
ed that this migration
was chiefly, if not en-
tirely, inward and that
on the return of the pig-
ment from the proximal
part of the cell to the
middle part, the proxi-
mal part was left with
relatively little melanin
in it.
The intervals of time
consumed in these mi-
grations have been re-
corded by SMITH (1903)
and by BENNITT (1924).
In Gammarus annulatus
the outward migration
(in the light), according

Fig. 7. Ommatidia from the eyes of Gammarus ornatus after ex- to SMITH, 1s for the most

posure to bright light and to darkness. a and ¢ longitudinal sec- : :

tions; b and d transverse sections in the region of the rhabdome. part accomphshed n-a

In the dark the pigment has moved from the region of the rhab- quarter of an hour but

dome to a position below the basement membrane; in the light

it has returned to surround the rhabdome. From PARKER, 1899. may not be Comple_
ted before a full hour.

BeNNITT showed that in Gammarus locusta the time intervals were in-
fluenced as might have been expected by the intensity of the light and
by the surrounding temperatyre. The times of migration at different
temperatures necessary to complete the movements are shown in Table 1.

As Table 1 shows the outward migration in the light is completed
in much less time than the inward one (in the dark): at room temperature
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Table 1. Time intervals in minutes for outward and for inward
migrations of retinal pigment in the eyes of Gammarus locusta at
different temperatures (BENNITT, 1024).

Outward Migration

Degrees Centigrade. . . . 3.4 8 13.23 18.8 23
Time in Minutes .. ... 8 5 4 2.5 2

Inward Migration

Degrees Centigrade. . . .| 2.9 7 14 18.1 23.4
Time in Minutes ... .. ‘ 50 37 24 18 13

in the light in about two and a half minutes and in the dark in about
18 minutes. The process has a temperature coefficient of approximately 2
and hence may be assumed to involve chemical activity as might be
expected. The migration in the light takes place in shorter time as the
light increases in intensity. At 0.0031 candle-meter the migration re-
quires 14 minutes; at 0.011 candle-meter 6 minutes and at 0.072 candle-
meter 4 minutes.

The means by which this migration is effected has been worked out
by BENNITT (1924) in Talorchestia longicornis. If measurements of the
volumes of the middle segment and of the proximal segment in this
amphipod are compared for the two conditions of illumination important
relations will be disclosed (Table 2).

Table 2. Volumes in cubic 4 of the middle and of the proximal
parts of the retinular cells from Talorchestia longicornis under
different degrees of illumination (BENNITT, 1924).

| Ligh | Dark
Middle Part . ... ... 4495.64 1770.64
Proximal Part . . .. .. ' 2208.65 4341.42
Total. ........... | 6704.29 6112.06

As Table 2 shows, the outward migration of the pigment in bright
light is accompanied by a considerable enlargement of the middle seg-
ment into which the pigment passes, and a corresponding reduction of
the proximal segment from which it migrates. The inward migration
involves a reversal of these conditions. In each instance the recipient
segment is about twice the size of the donating one. BENNITT concluded
from these measurements that the pigment migrations are accomplished
by what may be described as a voluminous streaming back and forth
of the cell protoplasm of so vigorous a nature as to be fairly described
as a surging. In this way the pigment granules are carried bodily back
and forth. The migration of the pigment results in the exposure or the
covering up of the reflecting pigment, steps which intensify the illumina-

Ergebnisse der Biologie IX. 17
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tion of the rhabdome in dim light and reduce it in bright light. Such
eyes probably maintain under all conditions an apposition image and
show no tendency to pass over into a superposition state even in extreme
darkness.

The significance of these changes for the phototropism of Gammarus
has been worked out by SmiTH (1905), who showed that when an animal
with the pigment in the dark position is exposed to horizontal illumina-
tion it remains essentially indifferent for some 10 minutes, after which
it becomes distinctly positive, a state which increases markedly till it
reaches a maximum in about an hour when the pigment has assumed
the full light position. '

Very little attention has been given to the pigment migration in the
eyes of other lower crustaceans. According to SzczawiNskA (18go) a
slight distal concentration of pigment occurs when the eyes of Branchipus
or of Phronima are exposed to the light, but this is so slight that EXNER
(1891), who studied the eyes of Phronima independently of SzczawiNska,
was unable to discover any sign of migration at all. Although the eyes
of Phronima and of Branchipus exhibit at best very little pigment
migration, the eyes of certain other lower crustaceans, as for instance
those of Gammarus and of Talorchestia, show such marked activity in
this respect as to invite an extended study of this phenomenon in other
related forms.

c) Complex Type of Compound Eye. The more complex type of
compound eye, judged from the standpoint of its pigment migration, is
found in the higher crustaceans and in the insects. In an ommatidium
of such an eye from among the crusaceans there may be as many as
three kinds of pigment cells disposed around a transparent central axis.
The distal portion of this axis is occupied by the cone which is dioptric
in function and which extends inward to the receptive element or rhab-
dome in the proximal portion of the axis. The most distal band of pig-
ment in this type of eye is the iris or distal pigment contained in cells
which are usually two in number for each ommatidium and which
together surround the cone in sleeve-like fashion. The proximal or re-
tinular pigment is contained in the retinular cells which to the number
of eight, one often rudimentary, envelop the centrally located rhabdome.
The rhabdome as a matter of fact is made by the fusion of the inner
differentiated faces of the functional retinular cells whose outer cyto-
plasmic portions are filled with pigment granules. The pigment of the
distal and of the proximal cells consists of melanin particles; hence the
pigmented parts of these cells are black in appearance. The third kind
of pigment, the reflecting pigment, is white, at least when viewed by
reflected light, and is contained in cells that fill the somewhat irregular
spaces between the proximal ends of neighboring ommatidia. This kind
of pigment may reach out to the front face of the distal pigment cells
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and inward to a point below the basement membrane. It is believed
to be made up of guanin particles and is collectively designated as the
tapetum. The retinal nerve fibers are inward prolongations from the
proximal pigment cells, one for each functional cell and henee seven or
eight for an ommatidium. They pass proximally from the bodies of the
cells through perforations in the basement membrane to terminate in
the subjacent optic ganglion. They are relatively coarse and their sub-
stance may be invaded to a considerable extent by the proximal melanin
pigment which may thus make its way from the bodies of the retinular
cells to situations well below the basement membrane.

The ommatidia in the eyes of insects have the same general structure
as have those in the higher crustaceans. In insects as in crustaceans the
transparent axis of the ommatidium is occupied by a distal cone or
cone-like body and a proximal rhabdome. This axis is surrounded by
two tiers of pigment cells, the distal or iris cells and the proximal or
retinular cells both of which ordinarily contain an abundance of melanin.
In addition to these two sets of pigment cells accessory black cells may
also be present. A reflecting pigment or tapetum is not known to occur
in the eyes of insects, but its place is taken by a mat of very fine tracheal
tubes which occupy the space between the bases of the ommatidia and
which in consequence of their contained air reflect light efficiently. The
innervation of the insect retina agrees with that in crustaceans.

The distal or iris pigment, as already stated, surrounds the trans-
parent axis of the ommatidium at the level of the cone. In an ommati-
dium from one of the higher crustaceans this pigment is contained in
two opposing cells. The distal pigment often exhibits an extremely
active migration. In bright light it is proximal in position abutting
against the proximal pigment; in darkness it occupies a distal location
between the cones (Fig. 8). When the distal pigment is at its inner-
most position the eye is assumed to act as an apposition eye; when it
has reached its outermost position the eye may function as a super-
position organ. Thus the migration of the pigment is assumed to regulate
the light leading to a given rhabdome, numerous avenues when the light
is dim, few when it is bright (Fig. g).

At least two types of movement are known to occur in the distal
pigment. In the first type the distal cells that together form a sheath
around the transparent axis of the ommatidium slip as a whole up and
down on this axis (Fig. 8), a movement the extent of which can be
measured by the distance over which the nucleus of the cell moves
(PARKER, 1897). Judging from the figures given by various authors
this type of movement is well exemplified in the following macrurans:
Palaemon (SzCZAWINSKA, 1890 ; EXNER, 1891 ; voN FriscH, 1908; TROJAN,
1913; MOSSLER, 1915), Palaemonetes (HERRICK, 1891; PARKER, 1896,
1897; CoNGDON, 1907; WELSH, 1930a), Nika, Sicyonia (EXNER, 1891),

I7*
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Macrobrachium (WELSH, 1930D), in the brachyurans, Pisa, Portunus
(ExNER, 1891), and in a large number of insects chiefly nocturnal;
among the beetles Lampyris, Cantharis, Dyticus, Colymbetes, Hydro-
philus (EXNER, 1891 ; KIRCHHOFFER, 1908), Melolontha, Geotrupes, Cicin-
dela (KIRCHHOFFER, 1908), among the moths Lasiocampa, Spilosoma,
Porthesia, Catocala (EXNER, 1891), Plusia (KI1ESEL, 1804), Agrotis (DE-
MOLL, 1911) and a host of others (MERKER, 1929b, 1929c).

The time consumed in the first type of migration appears to have
been measured directly only in the crustaceans Palaemonctes and Palae-
mon. In Palaemonetes according to PARKER (1897) the inward migra-

Fig. 8. Ommatidia from the eyes of Palaemonetes vulgaris, showing the conditions due to estreme

darkness (d) and extreme light (1) in preparations with the natural pigment intact (a) and after de-

pigmentation (b). In the dark the iris or distal pigment is outward and the retinal pigment inward

in position; in the light the reverse is true. The contractile fibrils (c. /.) of the distal pigment cells
are shown thickened in the light and attenuated in the dark. From WELsH, 19302, p. 464.

tion, which occurs when the animal is placed in the light, requires for
its completion from go to 105 minutes, the outward migration, in the
dark, from 105 to 120 minutes. In Palaemon vON FRISCH (1908) recorded
shorter intervals, for the inward migration 45 minutes and for the out-
ward one within 60 minutes. These records were confirmed on the same
crustacean by MossLER (1915) who showed that the inward migration
required from 45 to 50 minutes and the outward one 60 to 70 minutes.
WELSH (1930a) repeated PARKER's tests on Palaemonetes and obtained
essentially similar results for the outward migration, go to 120 minutes,
but shorter records for the inward migration, 50 to 60 minutes. By a
direct method of observation on the living crustacean WELSH showed
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an average for the inward migration of 40 minutes and for the outward
one of go minutes. He likewise demonstrated considerably individual
variation in the determinations from different shrimps. Notwithstand-
ing these variations it is probable that PARKER’s determinations for the
inward migration are somewhat too long. However this may be, a
general survey of the whole body of records points clearly to two con-
clusions: first, the migrations whether they be outward or inward in
direction are always relatively slow, and, second, the inward migration
(in the light) in any set is
always accomplished in less
time than the outward one
(in the dark) in the same set.

By repeated determina-
tions on one individual WELSH
showed with his improved «
technique that in the dark
the migration starts slowly,
then speeds up, and finally
slows down again before it
stops entirely. When, in such
aset of observations, distance

travelled is pIOtted agalnSt Fig, 9. Diagram showing the effect of the migration of

time a Slgm01d curve results. the iris or distal pigment in the compound eye. The axial
. ray of light is indicated by the line 4. In the lower part
The same general changes n of the figure the pigment is in the position for dim light and

rate were seen when the mi the.e.ye admits.laterel rays; in the upper part itisin the

. . . position for bright light and the eye excludes lateral rays.
gration in the light was re- From ExnER, 1891, p. 64.
corded except that as the
movement approached completion a second but much slighter accelera-
tion occurred. WELsH also observed that a migration started in the
light would continue in the dark in the same direction for as much as
20 minutes.

It is commonly assumed that in the moths and other night insects
the time necessary for the disappearance of glow which occurs when
the animal is transferred from darkness to light is a measure of the
period necessary for the inward migration of the distal pigment. This
period ranges from 3 to 25 minutes (EXNER, 1891; KIESEL, 1894; DE-
MOLL, 1917; MERKER, 1929a) a period that is probably approximately
accurate for this type of migration. It must, however, be remembered
that the disappearance of glow may be determined by migrations in
the proximal pigment as well as in the distal pigment and that deter-
minations based upon glow are at best only indirect determinations.

The mechanism of the first type of movement in the distal pigment
cells has been assumed by TrojaN (1913) and by MoOSSLER (1915), who
have studied this process in Palaemon, to be akin to protoplasmic
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streaming. PARKER (1897) had previously suggested that in Palaemo-
netes the change in position might be the result of combined amoeboid
and muscular movements. The operation was studied in detail by
WELSH (1930a) in Palaemonetes. In the dark condition of the eye in
this shrimp the body of the distal pigment cell has roughly the form
of a flat double plate covering approximately two of the four sides of
the cone. Distally it is continued as a fine fiber that reaches from the
cell-body proper to the cuticula and has a length of about that of the
cell-body itself. Proximally another fiber, somewhat coarser than the
first, extends from the body of the cell to the retinula. This proximal
fiber is apparently firmly attached to the proximal retinular cells.
When under the influence of light the distal pigment cell moves from
the neighborhood of the cone to that of the retinula, the distal fiber
elongates to over three times its original length, the proximal fiber con-
tracts till it is no longer distinguishable as such, and the cell-body
shortens to about half its former length, becoming much expanded later-
ally and roughly folded (HERrICK, 1891; PARKER, 1897).

WELsH noted that each distal pigment cell contained in its interior
three or four fibrils which extend from the distal end of the cell-body
to the proximal end of the proximal process where they terminate in
what appears to be very intimate relations with the nuclei of the proximal
pigment cells (Fig. 8). When the distal pigment-cell migrates proximally
these fibers shorten to one-fourth or one-fifth of their former length
and correspondingly thicken. They are, therefore, believed by WELSH
to be myofibrils, responsible in the main for the inward movement of
the distal pigment cell. Their contraction is fairly represented by the
movement of the cell as a whole which when plotted is sigmoid in form,
a further intimation of their muscular nature. Myofibrillar agents were
claimed as components of the compound eyes in insects by LEyDIG (1855,
1864) and, though they were denied as such by CLAPEREDE, (1860), their
presence was again asserted by EXNER (1891, p. 69). If these fibrils
in Palaemonetes are really myofibrils, as WELSH’s evidence appears to
indicate, this record is the first for the occurrence of such elements in
crustaceans.

Although the inward migration of the distal pigment cells appears
to depend chiefly on the contraction of myofibrils, its outward migra-
tion cannot be so explained, for the distal processes, so far as is known,
contain no such fibrils. In the outward migration these processes shorten
while the cell-bodies and the proximal processes elongate. That the out-
ward migration is due in part to a primitive type of protoplasmic con-
traction in the distal process is entirely possible, and the fact that the
distal process shortens consistently, and that the cell-body moves first
slowly, then more rapidly, and finally again slowly, are indicative of
some muscle-like action. It is still possible, however, that the motion
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is amoeboid. It must, however, be kept in mind that the means for the
outward migration of the distal cells is quite unknown.

The second type of pigment migration as shown by the distal cells
is one in which the cell-bodies remain essentially motionless at the level
of the cones and their contained pigment granules move inward into
the long proximal processes of the cells (in the light) and back again to
the bodies of the cells (in the dark). In this type of migration the cell
body is without a distal fiber but possesses a very long proximal one
which, like that in the first type reaches from the cell-body to the
retinula (Figs. 10 and 11). The second type of pigment migration is
exemplified in the following macrurans: Astacus (SZCZAWINSKA, I1890;
EXNER, 1891; PARKER, 1895; BERNHARDS, 1916), Scvillurus, Pagurus
(EXNER, 1891), Cambarus (BENNITT, 1924), probably Palinurus (EXNER,
1891), in the brachyurans Dromia and Maja (EXNER, 1891), and in the
insects Notonecta and Corixa (BEDAU, I9II).

The means by which the pigment granules from the cell-body make
their way into the proximal process and back again has never been
determined by experimental test, but is generally assumed to be the
result of protoplasmic streaming. When the process is densely loaded
with pigment granules, as happens after the eye has been exposed for
some time to strong light, the retina must approximate that of one
arranged for apposition images though not so completely so as in the
first type of migration. The outward movement of the pigment of course
renders the situation favorable for a superposition image as was true in
the first type of migration.

It is not to be supposed that the two types of pigment migration
discussed in the proceeding paragraphs are to be regarded as strictly
distinct and separate. Undoubtedly in many cases where the cell-body
migrates as a whole more or less internal movement of pigment also
takes place. Thus both methods of pigment change may occur in the
same eye. This seems to be true of the eye of Galatea judging from the
descriptions by Szczawinsga (189o) and by ExXNER (1891). Here a
limited amount of actual cell movement is associated with a migration
of pigment from the cell-body into the proximal process and back again.
However most crustaceans and insects exhibit one type of migration to
the exclusion of the other.

A migration of the distal pigment could not be identified by EXNER
(1891) in Squilla, nor was it observed or expected in insects that live
in strong sunlight, such as the beetles, Cetonia, Tropinota (EXNER, 1891)
and many butterflies -(DEMOLL, 1909).

The proximal or retonular. pigment is the second type of pigment in
the more compigx form of compound eye. This pigment, as already
stated, surrounds the rhabdome and is contained in the group of proximal
or retinular cells, usually eight in number, that envelop that structure.
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It is composed of melanin granuales and hence it is black in appearance.
It moves under the influence of light in such different ways in the
crustaceans and in the insects that its activities in these two groups will

be considered separately.

Fig. 10. Longitudinal section of two ommatidia
of the crayfish, dstacus jfluviatilis, showing the
pigment in the light position. The iris or distal
pigment is in the extreme inward position, the
retinal pigment in the extreme outward one.
From BERNHARDS, 1916, p. 684.

Fig. 11. Longitudinal section of two ommatidia of
the crayfish, Astacus fluviatilis, showing the pig-
ment in the dark position. The distal pigment is in
the extreme outward position; the retinal pigment
in the extreme inward one.
From BERNHARDS, 1916, p. 685.
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The proximal pigment in crustaceans in its light phase commonly fills
the proximal retinular cells from their fibrous extensions below the base-
ment membrane to their nucleated distal ends. In its dark phase it is
usually limited to the fibrous portion of these cells below the basement
membrane (Figs. 8, 10, 11). In terms of migration the proximal pig-
ment may be said to move outward in the light and inward in the dark —
the reverse of the distal pigment. As a consequence the distal and
proximal pigment masses approach one another in the light and separate
in the dark. In bright light the proximal pigment is so placed as to admit
rays to the body of the rhabdome only at its distal end and to cut off
all possibility of the adjacent reflecting or tapetal pigment from playing
the part of a reflector. In the dark position the whole rhabdome is ex-
posed laterally as well as distally to light and the tapetal pigment may
turn rays that have passed through a part of the rhabdome back into
that structure. The proximal pigment is believed therefore to have the
function of controlling the amount of light that acts on the rhabdome,
and this function is carried out chiefly in connection with the reflecting
pigment. In this sense these two pigments act as a unit.

Proximal pigment showing the type of migration described in the
last paragraph has been recorded in the following macrurans: Astacus
(SzczawINskA, 1890; EXNER, 1891; PARKER, 1895; BERNHARDS, 1916),
Cambarus (CONGDON, 1907; DAY, 1911; BENNITT, 1924, 19322, 1932b;
BexniTT and MERRICK, 1932), Homarus (BENNITT, 1932a), Palaemon
(Szczawinska, 1890; EXNER, 1891; von FRriscH, 1908; TROJAN, IQI3;
MOSSLER, 1915), Palaemonetes (PARKER, 1896, 1897; CONGDON, 1907;
CASTLE, 1927; BENNITT, 1920, 1932a), Galatea (SzCZAWINSKA, 1890;
EXNER, 1891), Palimurus, Sicyonia, Nica, Scyllarus (EXNER, 1891), and
in the following brachyurans: Dromia, Pagurus, Pisa, Portunus (EXNER,
1891), Cancer, Carcinides, and Libinia (BENNITT, 1932a). EXNER (1891)
was unable to identify this type of pigment migration in Maja and in
Squilla.

The time consumed in the movement of the proximal pigment in
crustaceans is not far from that required in the migration of their distal
pigment. In Palaemonetes, according to PARKER (1897), the outward
migration of the proximal pigment (in the light) takes from 30 to 45 min-
utes and the inward migration (in the dark) from 45 to 60 minutes. In
the proximal pigment of Palaemon voN FRriscH (1908) found that the
outward movement requires 25 minutes and the inward one 75 minutes.
In the sets of records from these two crustaceans it will be seen that the
migrations in the light require less time than do those in- the dark
(MosSLER, 1915), a condition already noted for Gamumarus (BENNITT,
1924). Further the migrations of the proximal pigment both in the
light and in the dark are accomplished for the two crustaceans under
consideration in shorter times than are those of their respective distal
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pigment masses. In Palaemon, however, the migration of the proximal
pigment in the dark is completed in 75 minutes, although the distal
pigment requires only 60 to 70 minutes. These features of pigment
migration are recorded in Table 3.

Table 3. Comparison of timesin minutes for the migrationin the
light and in the dark of the distal and the proximal pigment
in Palaemonetes and Palaemon. F, voN Friscu; M, MossLER; P, PARKER;

W, WELSH.
‘ Palaenonetes : Palaemon
|
Light migration, distal pigment (inward) ... | go—i05 P. } 45 F.
» ” » ...| s0—60 W. ’ 45—50 M.
» v proximal p1gment (outward) 30—45 P. 25 F.
Dark » distal pigment (outward). .. | 105—120 P. l 6o F.
» 2 » ... | 90—120 W. | 60—y0 F.
v " proximal plgment (mward) .| 45—60P. | 75 F.

No special attempt has been made to investigate the means by which
the migration.of the proximal pigment is accomplished. It is generally
assumed that it is the result of some form of protoplasmic movement
(PARKER, 1897; MOSSLER, 1915) such as that shown by BENNITT (1924)
for Talorchestia. The opinion advanced by ROSENSTADT (1896) that
proximal pigment may percolate forward into the distal mass and the
reverse, and thus establish a kind of pigment infiltration from one part
of the retina to another has never received any substantiation and is
probably erroneous (DEMOLL, 1910).

A reflecting pigment, the so-called tapetum, has been identified in the
interretinular spaces of most crustaceans. The full inward migration of
the retinular pigment, as occurs ordinarily when these animals are kept
in the dark, exposes this reflecting pigment in such a way that, as already
described, light which has entered the eye from the outside and which
has passed through the rhabdome once may be reflected back again into
that structure or even out of the eye. In this way the repeated applica-
tion of weak light to the rhabdome may make possible stimulation,
a step which might not have been accomplished by a single passage of
the light through this organ. Light which after one or more such reflec-
tions escapes from the eye is believed to be responsible for the glow
often seen in the eyes of many crustaceans which have been kept for
some time in the dark. This light plays an important part in the pheno-
menon of pseudopupil to be considered later. In bright light the re-
flecting tapetum is covered by proximal black pigment and no such
reflection is possible nor is there any need of this reflection if the hy-
pothesis just referred to be correct. Assuming the function of the
crustacean tapetum to be simply that of a reflector it is not necessary
that this pigment exhibit movements of its own; all that is needed for
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its part in the action of the eye is that it should be covered or uncovered
by other pigment such as the melanin pigment in the proximal cells.
General quiescence, appropriate to this method of action, seems to
characterize the tapetum in most crustaceans (EXNER, 189I; PARKER,
1895). Nevertheless in Palaemonetes PARKER (1897) believed that there
was evidence of slight migration. This opinion has been supported by
the observations of TROJAN (1913) and of MOSSLER (1915) on Palaemon,
and fully confirmed and much extended by those of WELsH (1932) on
Palaemonetes and especially on Macrobrachium. In these two crustaceans
according to WELSH the tapetal pigment migrates inward in the light and
outward in the dark, and thus comes into more intimate relations with
the rhabdome where its reflecting action would be of most importance.
PARKER (1897) expressed the opinion that the reflecting pigment changed
position in that its cells were capable of amoeboid motion. WELSH sug-
gested (1932) that in addition to amoeboid activity the protoplasm of
the reflecting cells was probably capable of a surging motion, such as
had been indicated for the retinular cells in Talorchestia by BENNITT
(r924). Nothing, however, is really known, experimentally or otherwise,
about the means of migrations for this pigment.

If the relation of the reflecting pigment to the retinular pigment in
crustaceans as summarized in the preceding paragraph, be correct one
would expect to find that all eyes which possess a tapetum would ex-
hibit an appropriate type of movement in their proximal pigment, and
such seems to be true. It is, however, conceivable from what has already
been stated that a proximal pigment migration might be present but
without a tapetum as appears to be the case in Pagurus and in Portunas
(EXNER, 1891). Where no migration of proximal pigment occurs as in
Maja and in Squilla (EXNER, 189I), no tapetum should be expected,
and ExXNER reported both these forms as devoid of this structure. Such
conditions support the general contention originating with EXNER (18971)
that the crustacean tapetum is a reflecting layer whose physiological
activity is dependent upon the movements of the proximal retinular
pigment.

The proximal pigment in the compound eyes of insects is ordinarily
massed around the rhabdome and is probably contained always in
retinular cells, but the outlines of these cells in the usual histological
preparation are often so vague and indistinct that some writers have
been inclined to believe that this pigment is not within cells proper but
in the open spaces adjacent to the rhabdome. This opinion, however,
is probably erroneous. EXNER (1891) stated that he was never -able to
detect any evidence of migration in the proximal pigment of insects. He
and others therefore assumed that in these animals the changes in the
pseudopupil and other like phenomena following changed illumination
were to be ascribed entirely to the movement of the distal cells. Néver-
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theless in 1909 DEMOLL showed that in certain butterflies (Pieris napt,

Melitaca athalia, Pararge megera, Bupalus pinnarius, Thecla rubi, Gono-

pteryx vhams, Vanessa urticae, V. polychloros, V.10, and V. levana) that

live in alternating shadow and sunlight as on the edges of woods and

other like places, a pupillary glow could be obliterated by appropriate

illumination in from 4 to 6 seconds and revived in the dark in from 4 to

5 seconds. This phenomenon was not observable in closely related

species, such as Pieris brassicae,

Papilio machaon and others, which

inhabit the open fields. DEMOLL

further showed that, as might be

expected, a pigment migration was

associated with the production and

obliteration of the glow (Fig. 12).

When the glow was to be seen the

retinular pigment was found well

below the basement membrane, and

Fig. 12. Proximal zone of the retina of Vanessa when it had been obliterated this

wrticae. The pigment is shown in the position  occupied the region over the distal

for t};iod;‘-’f)s‘)offf :;:9:}‘; fég:f (®). face of the optic ganglion. Whether

in this position the glow was lost

by the spreading of the pigment over a tapetum of tracheal tubes or

by covering the reflecting bases of the rhabdomes was not definitely

determined. That some reflecting material close to the basement mem-

brane was quickly covered and uncovered is clear and the very short

distance over which the necessary pigment migration took place explains
the relative rapidity of the change.

DEeMoOLL’s observations on the rapid change in glow in these butter-
flies were abundantly confirmed on a large number of such insects by
MERKER (1929a, 1929 b) who, however, left the structural side of the
question untouched and consequently was not in a position to state
with certainty the part played by the distal and the proximal pigments
in these operations. Following the work of DeMoLL, KIRCHHOFFER (1908)
published an account of the pigment migration in the eyes of the tiger
beetle Cicindela. In this insect the proximal pigment moves inward in
the dark and outward in the light but not enough, according to KircH-
HOFFER, to allow anything but an apposition image. The migration,
however, is by no means inconsiderable. In 1911 BEDAU reported on
the pigment migration in the eyes of the water boatmen Notonecta and
Corixa. In these insects a much more considerable migration of the
proximal pigment takes place than that described for butterflies by
DemoLL. In fact the photomechanical activity in the proximal cells
of Notonecta even exceeds that in crustaceans. In a brightly illuminated
Notonecta the pigment in the cells next the rhabdome, which in this
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summary have been called proximal pigment cells, is more or less uni-
formly distributed throughout the length of the cells. In the dark,
however, a part of this pigment migrates outward toward the distal end
of the containing cell and a part inward to a position even below the
basement membrane. In this way the middle region of the retina be-
comes devoid of pigment. This type of migration is remarkable as com-
pared with that in other compound eyes in that the proximal pigment
becomes divided into two parts: one inner and the other outer. The
inner part migrating inward, as does all the proximal pigment in the
higher crustaceans, and the outer part migrates outward, a novel direc-
tion as compared with the movement of the proximal pigment in the
eyes of other arthropods. The migrations of the proximal pigment are
supplemented by the movements in the pigment of what may be called
the proximal accessory cells which occur in Notonecta at the level of the
rhabdome. This pigment migrates inward in the dark and outward in
the light thus following the movement of the pigment in the proximal
part of the proximal cells proper. As already noted in this account the
ommatidium of Notonecta, according to BEDAU contains not only prox-
imal accessory cells but also distal ones and in these, as already stated,
the pigment moves outward in the dark and inward in the light. The
retina in Nofonecta, like that in the higher crustaceans seems arranged,
therefore, to produce a superposition image in the dark and an apposition
one in the light. This opinion, however, calls for experimental test.
When it is remembered that ExNER (1891) was unable to detect any
pigment migration at all in the proximal region of the insect’s retina,
it is plain from the results recorded in the last few paragraphs that this
field is far from exhausted; in fact it has scarcely been touched and will
doubtless well repay extended investigation.

d) Types of Compound Eyes and Times for Pigment Migration.
1t may be well here to survey briefly the types of compound eyes as
established by the several kinds of pigment migration exhibited and to
compare the times necessary for these migrations. At least seven such
types may be distinguished. They are indicated in outline in Table 4.

Table 4. Types of compound eyes based on pigment migration;
m, migratory pigment; n, non-migratory pigment; p, present.

Type Retinal Pigment l Tapetum Glow
1. Gammarus . . . . . m n ?
Dist. Pig. Prox. Pig. [
. :
2. Gonopteryx . . . . . n n n P
3. Vanessa . . . . . .. n m n P
4. Porthesia . . . . .. m n n P
5. Notonecta . . . . . . m m ? ?
6. Astacus . . ... .. m m n p
7. Palaemon . . . . .. | m m m [ P
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The simplest type of compound eye is well represented by that in
Gammarus (PARKER, 18g7) in which the retinular pigment next the
rhabdome moves inward in the dark and outward in the light (Fig. 8).
At ordinary temperature, as already stated, inward migration requires
18 minutes, the outward one 2.5 minutes (BENNITT, 1924). Such a
relatively slow change probably meets the adaptive needs of an animal
which, like Gammarus, spends part of its time in open sunlight and part
under stones. The image formed in such an eye would be under all
conditions an apposition image.

The second type of eye is represented by Gonopieriz, a butterfly of
the open fields. In this type the distal and proximal pigment show
little or no migratory activity (MERKER, I929a, p. 347), and thus con-
forms to what has long been supposed to be characteristic of insects
active in continuously strong sunlight. The bright spot in the center
of the pseudopupil in this eye is evidence of some form of tapetum
though the exact nature and location of this structure are not known.
Such insects are active in sunlight but retire and come to rest in dim
light or darkness. Their retinal images are presumably apposition images.

The third type, represented by Vamessa and a number of other
butterflies (DEMOLL, 190g), shows no migratory activity in the distal
pigment and very little in the proximal pigment. Such migration as
the proximal pigment shows is in the neighborhood of the basement
membrane (Fig. 12). Here in the light the pigment moves outward to
the bases of the rhabdomes; and in the dark, it moves inward to the
proximal side of the membrane. By this means a tapetum, presumably
tracheal in nature, is alternately covered and uncovered. The image in
this eye must be an apposition image rendered more effective in dim
light by the action of the tapetal layer. The inward migration requires
only some 4 to 5 seconds, the outward one 5 to 6 seconds. These relatively
rapid changes probably adapt the eye in this butterfly to the sudden
changes in illumination that it must suffer in flying from shadow to
sunlight and the reverse. Butterflies with this type of eye frequent the
edges of woods, copses, and similar places and are not usual inhabitants
of the open fields.

The fourth type of eye is represented in the moth Porthesia. In this
insect the distal pigment migrates inward in the light and outward in
the dark. The proximal pigment is non-migratory. A tracheal tapetum
is present. When the distal pigment is at its innermost position (ap-
position image in bright light) only a dark pseudopupil is observable.
When it is outermost in position (superposition image in dim light) a
large luminous pseudopupil is visible. A moth in this condition in the
dark by reflected light seems to have an eye with a glowing coal of fire
as its center. The luminous pseudopupil thus outlined gradually dimin-
ishes in size in full light till it finally disappears as a glowing dot (Fig. 13).
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This change in the light, a change that may be described as the con-
version of a superposition eye into an apposition one, takes place in
from a few minutes to about half an hour (3 to 25 minutes, EXNER, 1891;
15 minutes, DEMOLL, 1917; I7 minutes, MERKER, 19z9a) depending
upon the species of moth under examination. The change is relatively
slow and- probably has to do with the adaptation of the eye of these
moths to the slow diurnal change in light intensity. This type of eye
is limited to insects (DEmoLL, 1917, p. 183) and occurs commonly in
moths and other night forms.

In the fifth type of eye as represented by that in Notonecta both
distal and proximal pigments migrate (BEpau, 1911). In the light the
distal pigment moves inward and the proximal outward and their ap-
proach one to the other favors an apposition image. In the dark the

Fig. 13. Surface view of the right eye of the moth, Plusia gamma. In the dark there is a large
pseudopupil (a); this diminishes in the light (b) and finally disappears (c). From MERKER, 19292, p.313.

two masses of pigment separate and a superposition image may result
as is also probably true in the ephemerids (ZiMMER, 1898). In this
respect the eyes of Nofonecta are more like those in crustaceans than
those in the majority of insects. It may not be irrelevant to note that
the water boatmen resemble the crustaceans not only in the structure
of their eyes but also. in that they are water-inhabiting animals. It
would be extremely interesting if it could be shown that this similarity
in the structure of the eye depended in any real way on the similiarity
of the environment of the two sets of animals. Presumably, a tapetum is
present in Nofonecta, but thus far no record of it appears to have been
made nor of the times required for the pigment migrations.

The sixth type of eye is well illustrated by that in Astacus (Figs. 10
and 11). In the light the distal pigment of this eye moves inward and
within'the cell and the proximal pigment moves outward thus favoring
an apposition image (PARKER, 1895). In the dark these pigments reverse
their movements and the condition for a superposition image is ap-
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proximated. A granular, quiescent tapetum is present and is effective
as a reflector in dim light. The intervals of time necessary for the migra-
tions just recorded appear never to have been measured. Without doubt
they are relatively long and in magnitude very close to those given for
the next and seventh type.

In the seventh type, as represented by Palaemon and by Palaemonetes,
for the two crustaceans are very closely related, the plan of pigment
migration is the same as in the sixth type except that in the seventh
the distal pigment cells migrate as whole cells and intracellular migra-
tion is mostly absent (Fig. 8). Further, in the seventh type the tapetal
pigment is migratory instead of stationary as in the sixth. The times
necessary for various migrations in the eyes of type seven are given in
Table 5 where it will be seen that they are all relatively long, that con-

Table 5. Comparison of times in minutes for the migration in
the light and in the dark of the distal and the proximal pigment
in Palaemonetes and Palaemon. F, von FriscH; M, MossLER; P, PARKER;

W, WELSH.
1 Palaemonetes Palaenon

Light migration, distal pigment . . . . | go—105 P. w 45 F.

» . " ' e l 50—60 W. I 45—50 M.

" . proximal pigment . . | 30—45 P. 25 F.

» » tapetal pigment . .. 45—60 P.
Dark » distal pigment . ... 105—120 P. 6o F.

” » " 5 e i go—120 W. 60—y70 M.

" » proximal pigment . . 45—60 P. ‘ 75 F.

» » tapetal pigment . . . \ 105—120 P. !

sequently these migrations may be regarded as of adaptive significance
only in so far as a general diurnal change in illumination is concerned.
As might be expected these eyes, like those of the sixth type, acquire a
luminous pseudopupil in the dark and lose it in the light.

What might be regarded as representing still an additional type of
compound eye are the remarkable visual organs found in the deep-sea
euphausids and described by CHUN (1893, 1896). Each of these eyes is
peculiar in that it is divided into a frontal and a lateral organ both of
which are entirely devoid of retinal pigment and possess only limited
traces of iris pigment. The structure of these eyes is appropriate for
the extreme of dim-light vision and as the euphausids that possess them
live at such depths in the ocean that the only light available to them
is that from the luminescent organs of themselves and other animals,
their eyes may be said to be well adapted to their conditions of life.
Apparently the eyes of these forms are permanently set for this type
of vision under which circumstances pigment migration would be super-
fluous.
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A general survey of the contents of this section leads to the con-
clusion that all migration times except in the third type of eye (butter-
flies of the edge of woodlands) are relatively long and so far as they
are means of visual adaptation they must apply only to the most general
changes in illumination. It is also clear that in most instahces the
movements that occur in the light require less time than those that
take place in the dark. The only exception to this rule is in the very
brief periods recorded for the third type of eye, 4 to 5 seconds in the
dark and 5 to 6 seconds in the light. These records are, however, so close
that they may be considered open to possible subsequent revision.
Finally, if distal (iris) and proximal (retinular) pigment cells are com-
pared, the proximal cells will be found as a rule to require less time to
accomplish their pigment migrations than the distal ones do. In this
instance there is also one exception, namely that recorded by von Friscu
(1908) of 75 minutes for the proximal cell pigment migration in the dark,
and only 60 minutes for the corresponding distal pigment migration in
the light. Here apparently the distal cells act in less time than the
proximal ones.

e) Pseudopupil and Glow. That the eyes of a moth may glow in
the dark like coals of fire was known to the older naturalists. This
glow and the peculiar central spot seen in many compound eyes were
studied by LEYDIG (1864) who recognized that the spot moved over
the creatures eye as the observer shifted his position. In consequence
of this peculiarity LEYDIG called the spot a pseudopupil to distinguish
it from a true pupil such as occurs in the vertebrate eye. Both glow
and pseudopupil were very fully investigated by EXNER in 1891. An
account of the markings and coloration of the insect eye has recently
been published by Friza (1928).

A coarse pseudopupil can be easily seen with a hand lens in such
a simple eye as that in Talorchestia. Such a pupil shifts in position with
the movement of the observer. It is, however, not known whether this
pseudopupil alters with the migration of the retinular pigment as this
pigment changes from a light position to a dark one or the reverse,
nor is it known whether this eye shows a glow at any phase if its pigment
migration.

In the apposition eyes of insects such as are shown in the second,
third, and fourth types of eyes in the classification used in this summary,
a well pronounced pseudopupil is ordinarily present. This consists com-
monly of a single central or chief pseudopupil surrounded by a ring of
six secondary ones which may in turn be encircled by twelve others
(EXNER, 1891; DEMOLL, 1917). The exact arrangement and composition
of these elements depend in part upon the grouping of the ommatidia
and in part upon the magnification under which they are inspected. In
the majority of insects the ommatidia have hexagonal facets and a cor-

Ergebnisse der Biologie IX. 18
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responding arrangement. Hence their principal pseudopupil is sur-
rounded by six secondary ones. Under the low magnification used by
ExNER (1891) in the study of these phenomena, the chief and accessory
pseudopupils must have consisted of groups of ommatidia. But in
DEMo1L’s investigations (1917) the magnification was such that the
central dark spot was the blackness seen in looking down the length
of the single black-walled ommatidial tube directly in line with the ob-
servers eye, and the surrounding six secondary pseudopupils were the
corresponding dark ends of the six surrounding ommatidia. These dark
spots stand out in contrast with the lighter pigment that fills the space
between the ommatidia proper. Where this interommatidial space is as
darkly pigmented as the walls of the ommatidial tubes are, pseudopupils
both principle and secondary, though present, cannot be recognized, —
a condition seen in many beetles (DEMOLL, 1917). Pseudopupils may
be associated with no observable glow, with a single shining point as
in Papilio (DEMOLL, 1917, p. 169), with a group of bright points (DE-
MOLL, 1917, p. 169) or with a more general glow as in most moths. When
a moth showing such a glow is brought into moderate light much of
the surface of the eye is seen to glow (Fig. 13), after which the glow is
restricted to a central area that steadily decreases in size till it finally
disappears as a minute point in the middle of that part of the eye that
is opposite the observer (MERKER, I929a, p. 315, Fig. 3). The steps by
which this spot disappears and the period of time necessary for its dis-
appearance suggest at once that the change is due to the inward migra-
tion of the distal or iris pigment, an explanation that was first proposed
by EXNER (1891) and was subsequently accepted by most workers in-
cluding DEMoOLL (1917%).

In superposition eyes such as are represented by types six (Astacus)
and seven (Palaemon) there is a well marked pseudopupil which at night
gives way to a general glow. This has been described by Day (1911)
in the crayfish Cambarus. In this animal in daylight the eye presents
a dark central spot, the pseudopupil, framed by a lighter peripheral
area. At night this pupil vanishes and the whole eye when examined
by a flash light glows with a bright metallic-orange light. After ex-
posure to light for several minutes thc metallic orange fades to a dull
yellow and with this change the dark area in the center appears. The
pseudopupil in these eyes is therefore a feature of the daytime. DAy
IQII, p. 32I) noted in his account of these phenomena that the retinular
pigment was concerned with the exposing and the covering of the
tapetal layer. The pseudopupil, however, was without doubt dependent
upon the migration of the distal or iris pigment (EXNER, 18¢91; DEMOLL,
1917). In this respect the pseudopupil of the superposition eye is like
that of the apposition eye.

The glow in the compound eye is always the result of reflection and
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never due to inherent light. In this respect it is like the shining of the
cats eye in the dark. The reflecting layer is the tapetum, a body of
guanin-like granules in the crustaceans and a mass of fine tracheal tubes
in the insects. These reflecting materials are either covered up from
the light or exposed to it by the migration of the retinular pigment.
The glow is due in part at least to the turning back of light which has
traversed the rhabdome once. To any one who has witnessed in dim
light the glow of such an eye as that in Palaemonetes, it seems hardly
possible that the glow itself is a mere escape of unused light. The eyes
under such circumstances are so conspicuously bright that this display
would seem to have some real significance in the shrimp’s biology.
Possibly it is a means of bringing animals together in very dim light
where the only visible evidence of their presence is the pair of glowing
eyes in an otherwise dim and uncertain background. The same may be
true of moths which in the faint evening light exhibit a retinal glow
as conspicuous as that seen in many crustaceans.

f) Rhythmic Migration. The pigment-migrations in the compound
eyes of arthropods, except in the third type described in the present
summary, take place so slowly as to enable the animals to do little
more than to become adapted to the changes from day to night or the
reverse. Hence in most arthropods with compound eyes there may be
said to be a rough daily rhythms in their retinal pigment migrations
dependent upon the changes in general illumination.

In 1894 KiESEL made the interesting discovery that when a moth
is kept continuously in the dark for several weeks it will show alternate
periods of glow and of absence of glow corresponding in general to day
and night. This general statement is based on KIESEL’s observations
on two noctuids, one of which lived in the dark for eleven days and the
other for twenty-two days, and showed during these periods a rhythmic
alternation of presence and absence of glow. As moths are ordinarily
quiet and devoid of glow in the day time KiESEL interpreted the ab-
sence of glow in the dark as evidence of a kind of sleep. Although this
interpretation may be questioned, it is perfectly evident from KIESEL’s
observations that pigment migration in the compound eye may be in-
duced by other means than a change in illumination. KIESEL’s observa-
tions were repeated and fully confirmed by DEmMOLL (1911, p. 170; 1917,
p. 186). The pigment that took part in this rhythmic response is believed
on good ground by these authors to be the distal or iris pigment.

In 1930 WELSH also discovered a daily rhythm in the movements
of the pigment in the eyes of the Cuban fresh-water shrimp Macro-
brachium. When the distal pigment of this shrimp is observed, it is
found to be inward during the day and outward at night. These are
the appropriate positions for vision in superposition eyes in bright light
and in dim light. If now a Macrobrackium is put under artificial, bright,

18*%
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constant illumination it will be found that at about six o’clock in the
evening the distal pigment, notwithstanding the illumination, will move
outward as though the shrimp were in the dark. Here it will remain
during the night, and at about five o’clock in the morning it will move
inward again. Thus contrary to what would be expected from the light
conditions, the distal pigment maintains a peripheral position overnight
to regain a deep one as morning returns. It is a remarkable fact that
in this shrimp the proximal pigment takes no part in this migration,
a state of affairs that shows very conclusively the independence of the
distal and the proximal cells. A solution of chloretone of 0.0x per cent
strength had no influence on adaptation to the light in this animal, but
did slow down its dark adaptation and entirely obliterated the daily
rthythm just described. WELSH’s observations afford the first evidence
of this type of rhythm in the retinal pigment of crustaceans.

The observations made by WELsH were soon followed by other more
or less similar ones by BENNITT (1932b), who found that the proximal
pigment of the crayfish, Cambarus, after having taken up during the
night the characteristic proximal position will assume in continued dark-
ness alternate partly distal and complete proximal positions. The distal
positions are never those produced by full light but they are so pro-
nounced as to leave no doubt about them. Like the responses of Macro-
brachiwm these in Cambarus represent a daily rhythm that could be
observed for several days. This instance differs from that reported for
Macrobrachium in two important particulars; first it is shown by the
proximal and not by the distal cells, and second, it occurs in continuous
darkness and not in light.

These rhythms recall other similar activities, as indicated by WELSH
(x930Db), such as the rhythmic change in the chromatophores of the skin
of Hypolyte as observed by GaMBLE and KEEBLE, and the similar ob-
servations of MERKER on the chromatophores of Idothea. SLOME and
HoGBEN observed that in the South African frog Xenopus the melano-
phores are more contracted at midnight than at midday even when the
danimal is kept in constant darkness. The occasion of the retinal pig-
ment rhythms have been attributed by some to nervous influences and
by others to hormones in the blood but without any confirmatory
evidence one way or the other (DEMOLL, 1911; WELSH, 1930b; BENNITT,
1932b).

g) Internal Environment. The daily rhythms of the retinal pig-
ment discussed in the last section call for some other form of stimulat-
ing agency than light. Such agencies may be expected in the internal
environment especially in the blood. WELsSH (1930b) showed that when
the base of the eyestalk of Macrobrachium was ligated so as to interfere
with the flow of the blood the diurnal migration of the distal pigment
in this shrimp was checked. Although it might be maintained in this
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instance the ligation interfered with nervous transmission rather than
with the flow of blood, it is more than probable that the interference
was with humoral agents and that some hormone was prevented from
reaching the retina. BENNITT and MERRICK (1932) showed that in Cam-
bams‘kept in the dark, oxygen deficiency produced by overcrowding or
by passing carbon dioxide or nitrogen through the respiratory water,
induced an outward migration of the proximal pigment, a movement
contrary to that induced by the absence of light. This position of the
pigment is also called forth by anesthesia and by death. Lack of oxygen,
anesthetization, and death are all associated with low metabolism and
it may be that in this condition there is discharged into the blood some
metabolite which, hormone-like in action, may bring about in the ab-
sence of light the outward migration of the proximal pigment.

This opinion is. supported by the observation of ConGDON (1g0%)
that in Cambarus and in Palaemonetes low temperatures are associated
with an outward migration of proximal pigment. Here too low tem-
perature may be associated with low metabolism. It is also to be remem-
bered that, according to CoNGDON, high temperature induces an inward
migration of this pigment and that these temperature conditions have
the opposite effect on the distal pigment, an inward movement of this
pigment with low temperatures and an outward one with high tem-
peratures. In this respect heat is like darkness and cold is like light.

Scattered though these observations are, they are sufficiently de-
cisive to show that in the compound eye the pigment migrations are by
no means exclusively controlled by light or its absence, and that the
internal environment with its humoral agents in the form of hormones
and other like secretions as well as temperature differences may play
a significant part in these operations. Such agents must always be kept
in mind in attacking the many problems of the compound eye. This
is conspicuously true of the general question of the interrelation of eyes
as indicated in the movements of the retinal pigment.

V. General Considerations.

1. Functions of the Retinal Pigment.

The function of the dark or melanin pigment of the retina has been
variously stated. That it absorbs light is obvious. What is accom-
plished by the absorption is by no means clearly understood. Some of
the earlier investigators attributed to this process the primary function
of transforming light-energy into that form of energy appropriate for
stimulating the visual apparatus (Day, 1911). In this way K{HNE
(1878) believed that the mechanical agitation of the pigment by light
might stimulate the rods and cones or that the end-products of chemical
decomposition of the pigment by light might affect the same end. No
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support has been found for such hypotheses. Moreover since albino
animals, whose retinas are devoid of pigment, may have good vision,
it is evident that the retinal pigment has no such primary function.
Even the regeneration of visual purple in vertebrate eyes, which is
known to depend upon an intact retinal epithelium, is due, as already
stated, to some other constituent of the epithelium than the pigment
(Hosova, 1929a, 1929b).

The majority of investigators, particularly the more recent ones,
have generally agreed that the absorption of light by the retinal pig-
ment is a means of eliminating light that would otherwise be disturbing
to the sharpness of the visual image or overpowering in stimulation.
This opinion has been espoused by STEFANOWSKA (1890), SZCZAWINSKA
(1890), ExXNER (1891), PARKER (1895), HESSE (1902), GARTEN (1907b),
DoniseLL1 (1907) and a host of modern workers.

The reflecting pigments, guanin and the like, also serve as a means
of dissipating light that would otherwise be disturbing to the retinal
image. At least this seems to be the obvious function of the reflecting
pigment which is located on the outer faces of the distal pigment in the
compound eyes of Palaemonetes. No one, however, can observe the glow
of the eyes of such crustaceans in dim light without being impressed
with the idea that this glow is more than the mere escape of excess light
from a over-supplied eye. It is not improbable, as suggested in an earlier
part of this paper, that such a glow may play some part in enabling
these shrimps to find one another in dim light. But the principal func-
tion of the reflecting pigment is admitted by almost all workers to be
that of a reflecting mechanism whereby light which has passed through
the somewhat transparent receptive element, rod, rhabdome, or other
like part, is again sent through that part to reenforce the process of
stimulation when the light is very faint. Judging from the opinions
expressed by most investigators, this holds true of arthropods (EXNER,
1891) as well as of vertebrates (EXNER and JANUSCHKE, 19o5; WUNDER,
1925b, 1926a, 1930).

2. Light as an Activator of Retinal Pigment Migration.

The natural stimulus for the retinal pigment migration is daylight
from the full intensity of sunlight to the dim light of night. At the
hands of the experimentalist animals whose retinal pigments were to
be tested have been subjected to a range of artificial lights from those
of the most powerful lamps to complete darkness. AREY (Igrga) has
shown that the effect of very dim light is the same as that of complete
darkness and that the efforts of many investigators to attain for their
tests unquestionable darkness is an undue refinement.

The so-called white light of the ordinary experiment is by no means
a homogeneous stimulus. It is made up of a mixture of pure colored
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lights, best described by their wave-lengths, which vary more or less
in proportional amounts for each source. In this mixture one element
may be much more effective than another and it is natural to inquire
into these relations in considering the initiation of retinal pigment
migration. Such an inquiry calls for a certain degree of analysis. Any
given pure light may become effective as a stimulus either because of
its innate qualities as represented by its wave length, recognized crudely
by its color, or in consequence of its quantity. It is conceivable that a
very small amount of a very effective ray may equal in stimulating
power a very large amount of a very ineffective one. Hence in testing
the stimulating quality of given pure lights for pigment migration it is
necessary to know not only the approximate wave-length of the light
but also the quantity of light impinging upon the receptor. Most in-
vestigators have failed to take into account these two separating
factors.

Much of the early work on colored lights was done on the frog. In
1878 ANGELUCCI (1878, 18824a, 1882b) declared that the response of the
retinal pigment in this animal was the same to red light as to darkness,
but was greater to blue light than even to white light. ENGELMANN
(x884) also declared for the great effectiveness of blue light. VAN GEN-
DEREN STORT (1887), however, believed that the highest efficiency was
shown by green light. In none of these investigations, however, was
quantity of light taken into account. PERGENs (189g) attempted to
remedy this defect by the use of a Ritchie photometer for equating the
lights and declared in favor of the series red, yellow, green, blue with
blue as the most effective element. When the intensity of the series
was low the sequence became green, red, yellow, blue. HERzOG (1905),
who reinvestigated the subject, confirmed in the main the work of
PERGENS in that he concluded that of the extremes of the spectrum red
was much less effective than blue as an exciting agent. MAKI (1931)
has very recently shown that a pigment migration can be induced in
the frog’s retina by ultraviolet light.

In invertebrates KIESEL (1894) emphasized the importance of ultra
red, but von FriscH (1908), who worked on butterflies and moths, con-
cluded that viclet was most effective, blue less so, and the remaining
spectral colors least effective and indistinguishable among themselves.
Dav’s work (x91I) on the crayfish, Cambarus, was made with lights
equated by use of a radio-micrometer and led him to conclude that blue-
violet ranked very close to green and yellow and much above red. Thus
it appears that with the exception of vAN GENDEREN STORT, who placed
green first, all other workers agree in regarding violet or blue as the
most effective colored light in inducing retinal pigment migration. Of
recent years MERKER (1929a, 1929b, 1929c) has shown that ultra-violet
rays may penetrate the eyes of insects and there set up pigment migra-
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tions such as are called forth by ordinary light: He has also discussed
the problem of the fluorescence of the arthropod eye in relation to the
external source of light, a subject investigated as early as 1911 by HEsSs.

3. The extra-retinal Control of Pigment Migration.

Does the retinal pigment migration in animals take place in conse-
quence of the direct effect of the environmental illumination upon the
responding cells or is the operation more in the nature of a reflex in
that the stimulation of a receptor by the light induces changes which
finally spread to the retinal pigment and excite it as an effector? This
rather categorical statement of the problem by no means exhausts its
possibilities, for, in consequence of the complexities of the situation, it
is conceivable that direct stimulation and reflex activity may be so
intertwined in the actual performance as to make it impossible to de-
clare in favor of one type of explanation over the other.

If the responses of the retinal pigment are direct responses to the
light that enters the eye and if this pigment is normally not open to
influences in other ways, there should be no possibility of controlling
the position of the pigment in one eye by inducing changes in the other.
This problem has been worked on extensively in the vertebrates espe-
cially in the frog but with no generally conclusions results. ENGELMANN
as early as 1885 declared that if one eye in a frog was covered so as to
be inaccessible to light and the other eye was illuminated, the pigment
of the closed eye would assume a position characteristic for the light.
This observation led to the hypothesis of retino-motor fibers which has
played an important role in the subsequent discussion. ENGELMANN’s
contention was supported by GrijNs (1891), NAHMMACHER (1893),
Lopato and PIRrRONE (1901I), and HERzOG (1905) on frogs, and by
BircH-HIRSCHFELD (1906) on the pigeon. AREY (19I6b) arrived at the
same conclusion in experiments involving the cutting of the optic nerve
in the fish Ameiurus though he was unable to obtain similar results
from certain other fishes, Abramis and Fundulus. In his summary of
the question DITTLER (1929) favors ENGELMANN’s view. A considerable
number of investigators, however, were unable to obtain confirmatory
observation. Thus HAMBURGER (1888) who worked on the frog could
not note a change in the covered eye and GERTZ (1911) and especially
Fick (1889, 1890, 1891, 1895), in a series of contributions, also opposed
ENGELMANN’s view. Later Fujita (1912) and HEess (1913) entered the
field in opposition and most recently of all SCHARRER (1929b) has been
unable to get anything but negative evidence from a study of the two
fishes Gasterosteus and Phoxinus.

Evidence on this question from arthropods is equally inconclusive.
KieseL in 1894 observed, as already noted, that the appearance and
disappearance of glow in the eyes of moths occurred at night in the
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absence of light. Without experimental evidence he attributed this noc-
turnal alternation to central nervous changes comparable to sleep (ab-
sence of glow) and induced through a nervous control of the retina.
DEMOLL (1910, 1911, 1917) favored this interpretation and pointed out
(1910) that when a beam of light with parallel rays falls on a compound
eye the effective light is that which penetrates an ommatidium to its
base and stimulate its thabdome and not that which falls upon the sides
of the adjacent ommatidia and is taken up by their pigmented wall.
From the stimulated rhabdome to the rest of the responding retina it
would seem as though mediation must be by transmission amounting
essentially to a nervous reflex. DEMOLL (1911) advanced the hypothesis
that from the arthropod brain a steady flow of tonic impulses may be
supposed to pass into the retina holding the pigment in the dark position.
When light enters the retina this flow is inhibited, migration takes place,
and the so-called light position is assumed. Without adding new evidence
TroJAN (1913) concluded that what has been already discovered was in
favor of a nervous control of pigment migration.

Among the latest workers BENNITT (1924), experimenting on Cam-
barus on the lines of ENGELMANN’s experiment, found that when light
was thrown into a newly exposed dark-adapted eye of this crustacean
it was followed by an outward migration of the proximal pigment in
the opposite covered eye. He also found that in a light-adapted animal
the illumination of one eye prevented the opposite covered eye from
completing the migration toward the dark state. Experiments of this
type with like results were subsequently reported by BENNITT (19324a)
for Cambarus, Cancer, Carcinides, Libinia, and Homarus. WELSH (1930b)
included nervous control as one of the possible factors in explaining the
diurnal rhythm of pigment migration in the shrimp Macrobrachium.

Von FriscH (19o8) as a result of many experiments on insects and
especially on crustaceans was left in much uncertainty as to the nervous
control of retinal pigment. He obtained no pigment migration on
stimulating electrically the optic nerves of insects or crustaceans, and
his experiments on Palaemon in which one eye was illuminated and the
other covered yielded no conclusive records. PARKER’s results (1897)
on the other hand showed with Palaemonetes a light condition so gener-
ally in illuminated eyes and a dark one in covered eyes that he was led
to conclude that the migration in the two eyes was quite independent
of nervous control. Using a much improved technique CASTLE (1927%)
carried out tests on the same shrimp and was unable to get evidence in
favor of nervous control. Thus in the arthropods as in the vertebrates the
observations of various workers on the relations of retinas one to the
other are conflicting and contradictory.

Tests on eyes or parts of eyes have also yielded results far from
uniform. That the pigmentary system of the compound eye in such
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a crustacean as Palaemon can be profoundly disorganized by over-
stimulations was abundantly shown by MosSLER (1915). Parts of one
retina may exhibit different conditions of pigment migration in conse-
quence of different degrees of illuminations. This was observed by
ExXNER (1891) in Sphinx and by DEMOLL (1910) in other insects. Eyes
severed from the individual have shown much diversity in their pigment
responses. PARKER (1897) found that when four excised light-adapted
eyes from the shrimp Palaemonetes were left two hours in darkness in
three there was some appropriate migration and in the fourth complete
migration. In Palaemon on the other hand vox Friscr (1908) got no
evidence whatever of migration from eyes that had been cut off or frag-
mented. Circulatory disturbance, as von FriscH suggested, may have
been the occasion of these results. In isolated eyes of Talorchestia BEN-
NITT (1924) found that a pigment migration took place in the light but
not in the dark. When the whole head of this crustacean was cut off
and tested before the tissues had died, the retinal migration in the dark
occurred as well as that in the light. Thus the results on severed eyes
are quite as diverse as are those on attached eyes.

The confusion that characterizes this whole body of work is prob-
ably due to the failure on the part of the earlier investigators to
recognize a factor which has been clearly seen only in the last
few years.

This factor is humoral or hormone control which, judging from recent
work, may be of great importance in this connection. It was long ago
pointed out that no nerves are known to go to the distal or iris cells
of the compound eye and it is also known that the vertebrate retinal
pigment is unprovided with nerves. Nothwithstanding this absence of
nerves the iris pigment in some arthropods particularly insects appears
to respond to nervous influences and the recorded observations of sym-
pathetic migrations in the paired eye of vertebrates are too numerous
and too well attested to be explained away as the result of purely
faulty technique. May it not be possible that these obscure relations in
reality are due to hormone intervention? If the receptors of eyes such
as the retinulae and the rod and cone cells, on being activated by light
or by darkness were to give out susbtances appropriate to these states,
the adjacent pigment cells, iris cells or retinal pigment cells, might well
respond to such substances in so appropriate a way as to stimulate nerv-
ous control. The secretory action of the retinal pigment has often been
suggested (Avres and KUHNE, 1878; GaD, 1894; MIvAKE, 193I) and
KoLMER (1909) believed he had identified such secretions in droplets
found by him on the rods especially in vertebrates from fishes to mam-
mals. These droplets were subsequently shown by DETWILER (1924a)
to come in all probability from the outer segments of the rods and not
from the retinal pigment, a source subsequently admitted by KoLMER
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(1925) and quite in line with the suggestion of the humoral control of
the retinal pigment as described in this paragraph. That such secretions
might be taken up by the blood and carried from one eye to another is
entirely possible in which case an easy explanation might be offered
for the sympathetic relations between eyes that apparently have been
met with from time to time.

That such a view is not far-fetched is shown by PErkins’ discovery
(1928) that in the light the eye stalk of Palaemoneies elaborates a material
that when carried through the blood brings about a contraction of the
bodily chromatophores of this animal. Kropp (1929) has also found,
what is still more to the point, that extracts of the eyes of dark-adapted
tadpoles or Fundulus when injected into the corresponding light adapted
animals will cause an expansion of the dermal melanophores. All these
conditions illustrate the modern doctrine of neurohumoralism (PARKER,
1932), and till the problem of the nervous control of retinal pigment is
approached with the proper check on this aspect of the subject no con-
clusive advances are likely to take place. These humoral possibilities
have already been hinted at by BENNITT (1924, 1932a) and by WELsH
(rg30b). It is perhaps premature to suggest at this stage a solution of
the problem with which this section opened. Evidence of direct stimula-
tion of retinal pigment is sufficiently strong to make it a possible factor.
But there is also equally strong evidence of an external control nervous
or humoral. Under such circumstances it is probable that the final solu-
tion will show the process to be a complex one. Like the beat of the
vertebrate heart the migration of the retinal pigment may be a process
essentially inherent in the pigment cell itself and yet under such a degree
of nervous or humoral control that at times it appears to be purely of
this type of action.
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Uber die Permeabilitét von nichtlebenden und lebenden Membranen. 29 3

I. Einleitung.

Das Problem der Permeabilitit von lebenden Membranen® wurzelt
einerseits tief in der physikalischen Chemie und erstreckt sich anderer-
seits weit in die Physiologie. Demzufolge ist auch das Problem von
zwei Seiten angegriffen worden, und man kann somit die ausgefiihrten
Untersuchungen mehr oder weniger in zwei Gruppen einteilen: Die phy-
sikalisch-chemische Gruppe, welche manchmal dazu neigt, Versuche mit
Membranmodellen als maBgebend fiir das Geschehen im lebenden Orga-
nismus zu betrachten; die biologische Gruppe, welche mit Recht auf
Permeationsvorginge hinweist, die nicht den physikalisch-chemischen
Gesetzen gehorchen, doch bisweilen unnétig festhilt an ,,Lebenskraften.

Die groBle Bedeutung des Problems fiir Stoffwechsel und Reizbarkeit
des Organismus ist wiederholt betont worden; ich kann diesbeziiglich
unter anderen auf die Ausfithrungen von HOBER hinweisen. Aber gerade
in den letzten Jahren sind neue Ergebnisse bekannt geworden, durch
die wir einen Schritt weiter gekommen sind. Zwar ist es zur Zeit noch
nickt moglich, ein abschlieBendes Urteil iber das Permeabilitdtsproblem
zu geben, jedoch lassen sich die erhaltenen Resultate durch Vergleich
mit den Permeationserscheinungen in nichtlebenden Systemen dermaBen
anordnen, dafl wir einen Einblick in die titigen Krifte erhalten und
neue Richtlinien fiir weitere Untersuchungen angeben kénnen?.

I1. Bildung von nichtlebenden Membranen.

Eine eingehende Besprechung der Bildung und Zusammensetzung
von nichtlebenden Membranen liegt nicht im Rahmen dieser Arbeit;
ich will nur einiges Grundsitzliche streifen, welches zum guten Ver-
stindnis des Ganzen notwendig ist.

Eine Membran — eine Grenze zwischen zwei Phasen, die sich in
ihrer Zusammensetzung quantitativ oder qualitativ von diesen Phasen
unterscheidet — kann in verschiedenen Medien auf verschiedene Weise
gebildet werden. In der einfachsten Form treffen wir die Membran als
elektrische Doppelschicht, welche nach dem Prinzip von LANGMUIR und

© Obgleich man eigentlich nicht von einer ,,lebenden’’ Zellmembran spre-
chen kann, da nur die biologische Einheit (die Zelle), von der die Membran
einen Bestandteil bildet, lebt, will ich hier doch der Kiirze halber die Be-
zeichnung ,,lebende’* Membranen fiir Plasmahiute und aus lebenden Zellen
aufgebaute Membranen beibehalten. Andere Membranen nenne ich ,,nicht-
lebend‘‘.

2 Herrn Dr. BoLMaN danke ich herzlich fiir die wertvollen kritischen
Bemerkungen beim Durchlesen des Manuskriptes. Herrn Prof. Huer bin
ich zu groBem Danke verpflichtet fiir die Korrektur der deutschen Ab-
fassung der Arbeit.
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Harkins (GieBs u. THoMsoN) durch Kondensation und Anordnung von
Teilchen an einer Phasengrenze entsteht.

Solche Grenzschichten diirfen wir schon als Membranen bezeichnen;
denn es ist moglich, daB sie auf Teilchen, die von der einen in die andere
Phase iibergehen wollen, eine gewisse (z. B. abstoBende oder anziehende)
Wirkung ausiiben. Jedoch ist die Wirkung solcher Membranen, auch
wenn sie aus mehreren Molekiilschichten bestehen, ohne Zweifel noch
sehr gering; sie sind noch vollkommen in dynamischem Gleichgewicht
mit dem Medium und werden durch kleine Schwankungen in der Zu-
sammensetzung der Phasen leicht zerstort.

Wenn eine Anhiufung von Teilchen stattfindet, die in der Phasen-
grenze nicht nur adsorbiert, sondern auch dermaBen angeordnet werden,
daB eine neue Struktur entsteht, so ist die Stabilitit der Grenzgebilde
schon groBer. Dergleichen Membranen kénnen z. B. an der Grenze von
kolloidalen Systemen auftreten. Die an dex Oberfliche zusammenge-
packten A- und Submikronen werden nimlich manchmal so eng zu-
sammengedringt, daf die intramolekulidren Krifte aktiv werden. Dem-
zufolge ordnen die Teilchen sich zu einer neuen Struktur (durch Poly-
merisation, Koagulation usw.) und es entstehen Oberflichenhdutchen,
welche nicht ohne weiteres wieder im selben Medium 16slich sind
(RamspEN). Hydrophile Sole zeigen 6fters solche sich im Gelzustand be-
findenden Oberflichenhiutchen. Bekannte Beispiele sind die Hautchen,
welche sich an der Oberfliche von Eiweisolen bilden. Auch die Hapto-
genmembranen (EiweiBmembranen, welche sich in einer Emulsion um
Oltropfen bei Anwesenheit von Proteinen bilden) gehéren hierzu; sie ent-
stehen nach ASCHERSON (zitiert bei HaTscHEK) immer bei Kontakt von
Albuminen und Olen. Andere Beispiele sind die EiweiBmembranen um
den Kohlenwasserstofftropfen in der Latexfliissigkeit ; diese wurden sogar
von FREUNDLICH und HAUSER isoliert.

Es ist klar, daB diese Membranen, auch wenn man annimmt, daQ3
sie qualitativ noch aus denselben Substanzen bestehen wie das Medium,
schon eine groBere Stabilitit besitzen als einfache Doppelschichten ; denn
es existiert schon eine feste Grundlage, die nicht mehr direkt durch
kleine Milieuschwankungen zerstért wird. Zwar kann eine solche kolloi-
dale Membran durch Ionenwirkung verstirkt, geschwicht oder geldst
werden’, dazu sind aber grébere Milieuinderungen notwendig als zur
Zerstérung der einfachen Doppelschicht.

Andere stabile Membranen sind die Niederschlagsmembranen. Diese
entstehen an Phasengrenzen, wenn Teilchen aus beiden Phasen zu-
sammentreffen und eine neue, unlosliche Substanz bilden. Wir erhalten
auf diese Weise Membranen, die sich auch qualitativ von der Umgebung
unterscheiden, da sie aus einer neuen Molekiilart bestehen. Hierzu ge-

1 Haptogenmembranen sind z. B. in Kochsalz 19slich (SEIFriz 230).
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horen z. B. die Ferrozyankupfermembranen, die sich an der Grenze zwi-
schen einer Flissigkeit mit CuPri-Ionen und einer Flissigkeit mit Ferro-
zyankali bilden; das entstandene Ferrozyankupfer koaguliert augen-
blicklich als Gel. Sie wurden schon von TRAUBE hergestellt.’

Selbstverstindlich kénnen diese festen Membranen wieder Teilchen
aus der Flissigkeit adsorbieren. Wir erhalten so ein ziemlich stabiles
Geriist, das nur durch relativ grobe Milieuinderungen vernichtet werden
kann; und daran bildet sich durch Adsorption wieder ein labiler Teil,
der vollstindig vom Medium abhingig ist.

I11. Zusammensetzung von nichtlebenden Membranen.

Die nichtlebenden Membranen diirfen im allgemeinen als Gele auf-
gefalit werden. Die Mizellen, manchmal durch Polymerisation von A-
und Submikronen entstanden, liegen in der Membran aneinandergereiht
(siehe z. B. SPIERER) und bilden oft wieder bestimmte Strukturen (z. B.
Fibrillen). Sie bilden aber keine in allen Punkten zusammenhingende
Masse, sondern lassen intermizellare Riume offen. Diese Riume, welche
mit dem urspriinglichen Dispersionsmittel gefiillt sind, stehen mit-
einander in Verbindung und bilden ultramikroskopische® Kanilchen
durch das Gel hindurch. Die Membranen besitzen also einen pordsen
Bau; das geht auch aus der Tatsache hervor, daB Stoffe, welche in der
Membransubstanz nicht 18slich sind, doch hindurchgehen kénnen (siehe
S. 2991f.). Diese Stoffe wandern durch die intermizellaren Kanélchen.
~ Als labilen Bestandteil dieser pordsen Systeme findet man an erster
Stelle Quellungswasser. Hydrophile Kolloide enthalten, wie bekannt,
groBe Mengen Quellungswasser; dieses befindet sich in den Kandlchen
an den Mizelloberflichen und wahrscheinlich auch in den Mizellen selbst
zwischen den Atomgruppen. Von diesem Wasser ist mindestens das
Porenwasser nur so locker gebunden, daB es als labiler Membranbestand-
teil aufzufassen ist. AuBer Wasser kénnen natiirlich auch andere Stoffe
adsorbiert werden; so fand z. B. MICHAELIs eine starke Adsorption von
Tonen an Kollodiummembranen (siehe S. 301).

IV. Bildung von lebenden Membranen.

Im lebenden System gibt es viele Phasengrenzen, welche fiir die Bil-
dung von Membranen in Betracht kommen: die Grenze Zellplasma —
Medium, Kern — Plasma usw. Es ergibt sich die Frage, ob da wirklich
Membranen von einigermaBen stabiler Natur gebildet werden. Nehmen
wir als Beispiel die Phasengrenze Plasma-Medium: Sowohl aus theore-
tischen Uberlegungen, wie auch aus experimentellen Ergebnissen 148t

t TINKER (249) berechnete z. B. fiir Ferrozyankupfermembranen einen
Porendurchmesser von ungefihr 1o up.
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sich schlieBen, daB sich dort wirklich eine relativ stabile Membran aus-
bildet. Die theoretischen Argumente wurden schon bei der Bildung von
nichtlebenden Membranen genannt: Nach GiBBs, THOMSON, LANGMUIR
und Harkins werden aus Innen- und AuBenmedium diejenigen Stoffe,
welche die Oberflichenspannung herabsetzen, in die Grenzschicht hinein-
gezogen und konzentriertr. Solche Substanzen sind im Plasma immer
vorhanden (Protein, Lezithin, Cholesterin und andere adsorbierbare Sub-
stanzen). Auch im AuBenmedium befinden sich 6fters oberflichenaktive
Teilchen. Diese . werden also alle in der Grenzschicht konzentriert
(HO6BER, CzaPEK und andere Forscher wiesen schon darauf hin, daB3 die
oberflichenaktiven Proteine in die Plasmagrenzschicht hineingezogen
werden miissen). Sicherlich kommt es auch zu einer Polymerisation der
adsorbierten Teilchen; iiberdies kénnen Ionen im AuBenmedium eine
Gelbildung durch Koagulation beférdern. Die auf diese Weise ent-
standene Haut ist ein Produkt von Zellinhalt und Aufenfliissigkest und
unterscheidet sich jedenfalls quantitativ vom Zellinneren. Ob sie auch
qualitativ vom Zellinhalt verschieden ist, kénnen wir nicht sagen; dar-
iiber ist beim lebenden Organismus noch nichts bekannt?.

Auch experimentelle Beweise existieren fiir das Vorhandensein einer
Zellmenbran. CHAMBERS machte folgende Versuche: Wenn er eine
lebende Amoébe in eine unschidliche Farbstofflosung setzte, so firbte
das Tier sich nicht, weil der Farbstoff nicht eindrang. Injizierte er aber
den Farbstoff ins Plasma, so zeigte sich, offenbar ohne Schidigung der
Amobe, eine schnelle Ausbreitung des Farbstoffes. Daraus kann ge-
schlossen werden, daB die lebende Amé&be eine Grenzhaut von anderer
Zusammensetzung wie das Zellinnere besitzt; diese Haut hat Membran-
eigenschaften, weil sie Stoffen aus der AuBenfliissigkeit den Eintritt ver-
weigern kann. SEerFriz fithrte mikrurgische Versuche an Amphibien-
erythrozyten aus. Er konnte um diese Blutzellen eine in manchen Fillen
isolierbare Membran nachweisen und verglich diese mit den Haptogen-
membranen: Nach ihm entsteht im eiweiBreichen Blut um die Blutzelle
eine EiweiBmembran, welche nachher Lipoide aufnehmen kann. PETERFI
(zitiert bei SEIFRIZ) wies auch an Menschenerythrozyten eine Membran
nach; er konnte sie anritzen, wodurch der Inhalt herausflo. PLoWE hat
an Pflanzenzellen eine Plasmamembran beobachtet.

Theoretische Uberlegungen und experimentelle Ergebnisse gestatten
also den SchluB, daB3 an den Phasengrenzen lebender Systeme relativ stabile

* Dieses Prinzip gilt nur, wenn Plasma und Auflenfliissigkeit nicht oder
nur beschrinkt mischbar sind. Da die neuesten Untersuchungen ergeben
haben, daB das Protoplasma kaum freies Wasser enthilt, so darf man es
als eine Phase ansehen, welche tatsdchlich nur beschriankt mit der natiir-
lichen wisserigen AuBenphase mischbar ist.

2 Es ist dies natiirlich sehr wohl mdéglich, weil sich an solchen diinnen
Hiutchen oft permutoide Reaktionen abspielen.
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Membranen gebildet werden. An der Membranbildung arbetten im Prinzip
alle freien oberflichenaktiven Stoffe aus Innen- und Aufenmedium mit.
Selbstverstindlich kénnen diese lebenden Membranen durch Quellung
und Adsorption auch wieder einen labilen Teil aufnehmen.

V. Zusammensetzung von lebenden Membranen.

Manchmal kann man mikroskopisch an lebenden Zellen eine periphere
Schicht beobachten, die eine andere Struktur besitzt als das innere
Plasma. Amdében z. B. haben ein ziemlich dickes, hyalines Ektoplasma,
welches mehr einen Gelcharakter besitzt im Vergleich zu dem fliissigeren,
weniger viskésen Endoplasma. In anderen Fillen, z. B. bei Darmepithel-
zellen, koénnen wir eine saumartige Oberflichenschicht von anderer
Struktur als das Zellinnere wahrnehmen. Es ist moglich, jedoch nicht
bewiesen, dafB3 solche periphere Plasmaschichten als Plasmahaut auf-
zufassen sind. In den meisten Fillen ist aber die Plasmahaut nicht
wahrnehmbar, weil ihre AusmaBe im wultramikroskopischen Gebiet
liegen.

DaB die Plasmahaut der lebenden Zelle mindestens teilweise aus lyo-
philen Kolloiden besteht, wird heutzutage nicht mehr bezweifelt (Zu-
sammenfassung bei HGBER). AuBerdem ist es, gesehen im Lichte der
Permeabilitidtsversuche und im Zusammenhang mit unseren Kenntnissen
der nichtlebenden Membranen, wohl sicher, daf3 die Plasmahaut, ob-
gleich ihr mikroskopisch sichtbare Kanilchen fehlen, pords gebaut ist
(MEYER, GICKLHORN, MOND u. HOFFMANN).

An der Zusammensetzung der Grenzmembran nehmen im Prinzip
alle oberflichenaktiven Stoffe teil; sie sind aber, unter anderem durch
Adsorptionsverdrangung, in sehr verschiedenen Mengen in der Membran
vorhanden. Auch muf darauf geachtet werden, daBl man es hier nicht
mit der Phasengrenze Wasser—Luft, sondern mit der Grenze Plasma—
AuBenfliissigkeit (Blut, Lymphe, Darminhalt usw.) zu tun hat. Stoffen,
welche an der Grenze Wasser—Luft konzentriert werden, diirfen wir
nicht ohne weiteres im lebenden System Oberflichenaktivitidt zuschrei-
ben. Darauf wurde bei dlteren Untersuchungen (TRAUBE) bisweilen nicht
geachtet.

Im lebenden System kommen als oberflichenaktive Stoffe an erster
Stelle die Lipoide in Betracht. Lipoide sind in allen Zellen anwesend
und werden also immer an der Membranbildung mitwirken. OVERTON
kam sogar, gestiitzt auf seine Permeabilititsversuche (siehe S.311) zu der
Auffassung, dafl die Plasmahaut sich so verhilt, als ob sie aus einer li-
poiden Schicht bestiinde; er nahm daher auch an, daB sie tatsichlich
reich an Lezithin und Cholesterin ist. HANSTEEN-CRANNER versuchte
die Bestandteile der Plasmahaut durch Auslaugen festzustellen; er wies
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nach, daB sie viele Lipoide enthilt. Auch CHAMBERS kam zu dem Schlul3,
daB die Zellgrenze verschiedene Phosphatide énthalten muB.

Daneben werden Proteine in der Grenzschicht konzentriert. OSTER-
HOUT vermutet sogar, daB die Plasmahaut eine reine Eiweimembran ist.
Moxp glaubt, daB die Erythrozytenmembran wahrscheinlich Globin ent-
hilt; er beobachtete namlich bei experimenteller Umladung der Erythro-
zyten, daB ihr isoelektrischer Punkt mit dem von Globin iibereinstimmt.

Viele andere Forscher haben sich iiber die Zusammensetzung der
Plasmahaut ausgesprochen. So behauptete COLLANDER, dal3 der Unter-
schied in den Eigenschaften zwischen nichtlebenden EiweiBmembranen
und lebender Plasmahaut so groB ist, daB man in letzterer neben Pro-
teinen auch Lipoide annehmen muB. SEIFRIZ konnte um Amphibien-
erythrozyten eine Membran von 0,6-—0,8 u Dicke nachweisen. Da diese
Membran eine groBe Elastizitit zeigte und gleich wie die Haptogen-
membranen in Kochsalzldsung 16slich war, so nahm er an, daB sie aus
einem kolloidalen, fibrillir gebauten, mit Lipoiden imprignierten Pro-
teingeriist besteht. Auch BEcHHOLD vertritt die Ansicht, da Erythro-
zytenmembranen aus mit Cholesterin und Lezithin imbibierten Protein-
geriisten bestehen (vgl.auch Jacoms). Nach GELLHORN ist das Ver-
halten der Plasmahaut besser zu verstehen, wenn man sie sich aus
Phosphatiden und Proteinen aufgebaut vorstellt. MEiGs ist der Meinung,
daB die Plasmahaut aus kolloidalem Calcium- und Magnesiumsulfat be-
stehen kann. Nach BEcHHOLD kénnen die Lipoide in der Grenzschicht
abwechselnd die disperse und die zusammenhingende Phase darstellen.
CrAMBERS sagt noch von der Plasmahaut, daB sie ein labiles System mit
lipoiden Eigenschaften ist, in dem Calcium anwesend sein muB. NATHAN-
soN schliefft aus den Resultaten seiner Permeabilititsversuche, da3 die
Plasmahaut teilweise aus Lipoiden (und zwar aus dem hydrophoben
Cholesterin) und teilweise aus Proteinen besteht. Das ist die bekannte
Mosaiktheorie, gegen welche sich im Prinzip auch vom kolloidchemischen
Standpunkt aus keine Einwinde erheben lassen. Die in der Grenzschicht
konzentrierten Eiwei3- und Lipoidteilchen kénnen sich tatsichlich mo-
saikartig anordnen. Nach LEPESCHKIN ist aber die Auffassung einer
einfachen Mosaikstruktur nicht befriedigend; man muB einen kolloidalen
Komplex annehmen, nimlich ein Proteingel, in dem Lipoide dispergiert
sind. Vielleicht spielen komplexe Koazervate dabei eine Rolle; denn
BUNGENBERG DE JoNG konnte zeigen, daBl hydrophile Lezithinsole mit
Proteinen komplexe Koazervate bilden; manche dieser Koazervate sind
bei physiologischen Wasserstoffionen- und Salzkonzentrationen be-
stindig. DE HaAN neigt zu der Auffassung, daB, ausgenommen viel-
leicht die Erythrozytenmembranen, iiberhaupt keine Zellmembranen mit
konstanter Struktur existieren ; die Zusammensetzung schwanke mit dem
Medium. (Dies l4Bt sich natiirlich fiir den labilen Teil der Plasma-
membran sehr wohl verstehen.)
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Wir kinnen jedenfalls feststellen, daf3 die Plasmahaut sich in einem
Gelzustand befindet, pords-mizelldr gebaut ist und Lipoide sowie Proteine
enthdlt.

Der labile Teil, welcher sich an diesem stabilen Membrangeriist
bildet, besteht unter anderem aus Quellungswasser und adsorbierten
Ionen. Daher stammt auch die wiederholt festgestellte elektrische
Ladung der lebenden Membran. WERTHEIMER, LEUTHARDT, LESSER und
AMSON wiesen eine solche Ladung an der lebenden Froschhaut nach;
Moxp und andere Forscher stellten sie bei Erythrozyten fest. FEENSTRA
nimmt zur Erkldrung dieser Ladung in der Plasmahaut Punkte an, in
denen Natrium, Kalium und Calcium in nichtionisierten Verbindungen
vorhanden sind (hypothetisch); an diesen Punkten kénnen dann thermo-
dynamische Potentiale entstehen. Wir kénnen uns aber auch vorstellen,
daB die Membrankolloide durch Adsorption aus der Fliissigkeit elektro-
kinetische Potentialspriinge erhalten. DaB MonD die Amphibienerythro-
zyten umladen konnte, zeigt deutlich, daB die elektrische Ladung zum
leicht zerst6érbaren labilen Membranteil gehort.

Zum SchluB will ich darauf hinweisen, daB, wie ich in diesem Ab-
schnitt ausfithrte, Bildung und Zusammensetzung der lebenden Mem-
branen sehr wohl von kolloid-chemischen Regeln abgeleitet werden
konnen. - Wir brauchen dazu keine spezifischen ,,Lebenskrifte’. Inwie-
weit die Funktion der lebenden Membran mit dem nichtlebenden System
ibereinstimmt, soll in den n4chsten Abschnitten besprochen werden.

‘VI. Permeabilitit von nicht lebenden Membranen.

Wenn eine Membran zwei Losungen voneinander trennt und Trieb-
krifte existieren, die zum Teilchenaustausch Anla geben, so werden
die Teilchen versuchen, durch die Membran nach der anderen Seite zu
wandern. Von den Triebkriften selbst (Konzentrationsunterschied usw.)
wird spéter die Rede sein. Wir nehmen vorldufig an, daB sie existieren,
und wenden uns zur Beantwortung der Frage:

A. Welchen direkten Einflufl {ibt die Membran auf die
Teilchenbewegung aus?

Die Permeation der Teilchen kann stattfinden:

a) durch die Membranporen,

b) durch die Membransubstanz selbst, wenn die diffundierenden Sub-
stanzen darin 16slich sind.

a) Diffusion durch die Membranporen.

Arbeiten wir mit Membranen, in deren Substanz die wandernden
Teilchen nicht 18slich sind, so bewegen die Teilchen sich ausschliefilich
durch die intramizellaren Kanilchen. Viele Forscher, unter anderen
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TrRAUBE, BicELOW, PFEFFER, TINKER, WALDEN, BirLTz und GURCHOT,
fithrten solche Versuche mit Niederschlags- und Kollodiummembranen
aus. Sie kamen fast alle dahin iiberein, daB im allgemeinen ein gewisses
Verhiltnis zwischen Volumen der diffundierenden Molekiile und Diffu-
sionsgeschwindigkeit besteht. Je groB8er die Molekiile, desto langsamer
ihre Diffusion; sind die Molekiile sehr groB, so wandern sie gar nicht
durch die Membran. So entstand die Vorstellung, da die Membranen
eine mechanische Siebwirkung ausiiben und den Molekiilen, die gréBer
sind als der Porendurchschnitt, den Durchtritt verweigern. Es zeigten
sich aber spiter viele Ausnahmen: Molekiile, welche ihrem Durchmesser
gemil leicht diffundieren sollten, wurden manchmal gehemmt, wihrend
viel gréBere Teilchen glatt hindurchtraten. BILTZ bewies z. B., dal die
Permeation von organischen Farbstoffen durch Kollodiummembranen
sich zwar ungefihr nach der Teilchengréfe anordnet (Molekiile mit mehr
als 70 Atomen diffundieren bestimmt nicht), die Siebwirkung ist jedoch
nicht vollstindig, denn die Grenze der Membrandurchlissigkeit wird er-
hoht, wenn die diffundierenden Molekiile Sulfogruppen enthalten und er-
niedrigt, wenn sie Alizaringruppen besitzen. Die Permeation wird also
auch durch konstitutionelle Eigenschaften der Teilchen bestimmt.

Die Siebwivkung dev Membranen wivd ndmlich kompliziert durch Ad-
sorption (FREUNDLICH, KrRUYT, TINKER). Die Porenwinde adsorbieren
fast immer eine gewisse Menge der Poreniliissigkeit (Dispersionsmittel).
Wenn nun die diffundierenden Teilchen der Adsorption an der Poren-
wand gegeniiber neutral sind (d. h. weder positiv noch negativ adsorbiert
werden), so haben sie nicht den ganzen Porendurchmesser, sondern we-
niger Raum (wirklicher Porendurchmesser minus adsorbierte Fliissig-
keitsschicht) zur Verfiigung; Diffusion ist dann nur in der freien Poren-
fliissigkeit moglichr. Werden die diffundierenden Teilchen negativ an
den Porenwinden adsorbiert, so haben sie auch nur ein Scheinvolumen
der Poren zur Verfiigung (wirklicher Porendurchmesser minus Adsorp-
tionssphdre®. Werden schlieBlich diffundierende Molekiile positiv an der
Porenwand adsorbiert, so steht ihnen, da sie sich auch in der Adsorptions-
schicht bewegen konnen, der wirkliche Porendurchmesser zur Verfiigung.

Es ist klar, daB solche Adsorptionsvorginge die Membransiebwirkung
bedeutend beeinflussen. Reine Siebwirkung wird nur dann auftreten,
wenn die Stoffe, welche durch die Membran treten, sich der Adsorption
gegeniiber neutral verhalten. Diese Bedingungen wurden nahezu erfillt

1 Die adsorbierte Fliissigkeit ist namlich kein geeignetes Wandermedium
fiir diese neutralen Teilchen, weil die adsorbierte Schicht in manchen Eigen-
schaften (z. B. Viskositat) bedeutend von der freien Porenfliissigkeit ab-
weicht.

2 Eine Membran mit groBen Poren kann also die Diffusion von, kleinen
negativ adsorbierten Molekiilen vollkommen hemmen, wenn der ganze
Porenraum zur negativen Adsorptionssphéire gehoért (NaATHANSON, TINKER).
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bei den Versuchen von COLLANDER. Er lieB durch Ferrozyankupfer-
membranen Nichtelektrolyte diffundieren, welche der Membran gegen-
iiber indifferent waren. Hier ergab sich nun wirklich eine weitgehende
Parallele zwischen Permeation und Molekiilgré8e: Die Diffusions-
geschwindigkeit verschiedener Stoffe war dieselbe wie bei freier Diffu-
sion chne Membran, nahm aber viel schneller ab und wurde bald gleich
Null. Methylalkohol und Harnstoff diffundierten z. B. schnell; Azet-
amid, Athylalkohol, Glykokoll und Azeton ziemlich schnell; Glyzerin
und Isopropylalkohol méBig schnell; Athylazetat und Isobutylalkohol
ziemlich langsam; Isoamylalkohol, Glukose und Mannit fast gar nicht.
Auch die Permeationsgeschwindigkeit durch speziell priparierte Kol-
lodium-~ (siehe auch FuJiTa) und Formolgelatinemembranen zeigte sich
in erster Linie von der berechneten Molekiilgré8e abhingig. Der Punkt,
bei dem die Permeation vollkommen gehemmt wurde, lag fiir jede
Membranart bei einer anderen MolekiilgréBe. Die Diffusion von Wasser
durch Ferrozyankupfermembranen zeigte eine Ausnahme; die Ge-
schwindigkeit war hoher als nach der MolekiilgroBe zu erwarten war.
Das ist aber im Zusammenhang mit dem oben Besprochenen sehr wohl
verstdndlich: Wasser wurde nidmlich sehr gut an den Porenwinden ad-
sorbiert und hatte demnach mehr Poren und gréBere Porendurchmesser
zur Verfiigung als die neutralen Stoffe.

Noch komplizierter wevden die Verhdlinisse, wenn die diffundierenden
Substanzen nicht elektrisch neutral sind. AuBer mechanischen Folgen der
Adsorption kénnen dann auch elektrische Erscheinungen auftreten.
Micuarris und seine Mitarbeiter stellten in dieser Beziehung sehr
wichtige Versuche anT: Besonders préparierte (getrocknete) Kollodium-
membranen zeigten sich undurchlidssig fiir alle Anionen, auch fir das
Hydroxylion. Alle einwertigen Kationen gingen durch, jedoch mit ver-
schiedener Geschwindigkeit. Das Wasserstoffion diffundierte schnell, lang-
samer das Kalium- und Rubidiumion, noch langsamer das Natriumion;
das Lithiumion ging nur ganz langsam durch. Die Reihenfolge der Kat-
ionen war also zwar dieselbe wie bei freier Diffusion, die Unterschiede
in der Geschwindigkeit aber waren gréfer. Zweiwertige Kationen per-
meierten garnicht, ebensowenig drei- und vierwertige.

MonD u. HOFFMANN imprignierten eine Kollodiummembran mit
Rhodamin B? und erhielten so ein System, welches sich gerade umgekehrt
verhielt wie die Kollodiummembranen von MicuArLIs, d. h. die Rhod-
aminmembran war selektiv permeabel fiir Anionen und impermeabel fiir
Kationen. HOBER u. HOFFMANN stellten sogar aus Kollodium und Rhod-

1 Methodik: Messen des Diffusionspotentials von zwei Elektrolytlosungen,
welche durch die Membran getrennt sind. Vergleichung mit dem freien Diffu-
sionspotential und Berechnung (nach NerNst) der Ionenbeweglichkeit. Da-
neben chemische Analysen der Losungen.

2 Ein basischer Pyroninfarbstoff,



302 B. J.. KrRIjGsMAN:

amin enthaltendem Kollodium ein Mosaik dar, welches zum Teil nur
Kationen, zum anderen Teil nur Anionen hindurchgehen lieB.

MicHAELIS stellte weiter fest, daB die Diffusion durch Membranen,
hergestellt aus Gelatine oder koaguliertem Eiwei3, einen charakteristi-
schen Unterschied gegeniiber der Permeation durch Kollodiummem-
branen zeigte. Die Diffusion war dort nimlich von der Wasserstoffionen-
konzentration abhéingig. Beim isoelektrischen Punkt dieser Membranen
wurde die Diffusionsgeschwindigkeit von Kationen und Anionen nicht
verdndert, saure (positive) Gelatine hemmte die Kationenbewegung,
alkalische (negative) Gelatine hemmte die Anionenbewegung?. '

MicHAELIS gibt seinen Versuchen folgende Deutung: Der Membran-
effekt beruht im Prinzip auf einer Siebwirkung, wobei die Poren die
Maschen darstellen. Dies gilt fiir alle Nichtelektrolyte, welche nicht an
der Membran adsorbiert werden und sich nicht in der Membransubstanz
lésen. Enthalt die diffundierende Losung jedoch Elektrolyte, so wird
die Membran durch Ionenadsorption elektrisch geladen. Auf diese Weise
wird die Kollodiummembran negativ geladen und erschwert durch Ab-
stoBen den Durchtritt von gleichartig geladenen Ionen. Sind die Poren-
kanédlchen sehr eng, so gehért ihr ganzes Volumen zur Wirkungssphire
der adsorbierten Ionen; gleichartig geladene Ionen kénnen dann iiber-
haupt nicht mehr hindurchtreten. Das ist offenbar der Fall bei den ge-
trockneten Kollodiummembranen, wo die Anionen durch die negative
Ladung der Porenwinde vollkommen gehemmt werden.

Das Verhalten der Kationen wird verstindlich, wenn wir der
Hydratation Rechnung tragen. Betrachtet man nidmlich als Durch-
messer des Ions den Durchmesser des Ions selbst, vermehrt um die Dicke
seines Wassermantels, so kann das Verhalten der Kationen auf eine
Membransiebwirkung zuriickgefithrt werden. Denn je gréer der Wasser-
mantel, desto ndaher kommt das hydratierte Ion an die Porenwand
heran; auf diese Weise entsteht durch die Reibung eine Verzégerung,
welche groBe Unterschiede in der Diffusionsgeschwindigkeit hervorruft.
Der Wassermantel der zweiwertigen Kationen ist offenbar so groB, daB
die hydratierten Ionen gar nicht mehr durch die Poren hindurchgehen
kénnen. Je kleiner also der Radius von Kationen samt Wassermantel,
desto schneller diffundieren sie durch die Membran.

Die Versuche von MoxD u. HOFFMANN sind jetzt auch zu erkliren,
wenn wir die Rhodamin enthaltenden Kollodiummembranen als Mem-
branen auffassen, welche sich durch die Hinzufiigung des Rhodamins
zu den MicHAEL1sschen Kollodiummembranen spiegelbildlich verhalten.

* Eine hiermit zusammenhéingende Erscheinung stellte Bicwoop festt
Bei der Diffusion von Calciumchlorid in, Gelatine dringen Calcium- und Chlor-
ionen beim isoelektrischen Punkt der Gelatine dquivalent ein; bei niedri-
gerem py diffundierten die Cl-Tonen, bei héherem py die Ca-Tonen schneller
(siche auch BRUHL).
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Durch positive Ladung der Porenwinde wird die Kationenpermeation
vollstandig gehemmt.

Die EiweiBmembranen sind als Membranen zZu verstehen, welche je
nach der Wasserstoffionenkonzentration des Mediums positiv oder ne-
gativ geladen sind. Durch die amphotere Natur dieser Membranen kann
die Anderung des py eine Umladung hervorrufen. Sie verhalten sich
also je nach dem p,; wie Kollodium oder Rhodamin, d. h. wie negative
oder positive Membran. Sicherlich sind die Permeabilitdtsverhdltnisse
dieser Membranen nicht auf die allgemein kolloidale Natur zuriickzu-
fithren; Agar z. B. verhilt sich anders. '

Risse fand, daB nicht nur die amphotere Natur der Membran, son-
dern auch, wie zu erwarten war, die amphotere Natur der diffundierenden
Teilchen die Ursache von Unterschieden in der Diffusionsgeschwindig-
keit sein kann. Er stellte fest, dafl die Diffusionsgeschwindigkeit von
Aminosauren durch eine Membran sich dndert, wenn die Aminosiuren
durch Anderung des Siuregrades des Mediums umgeladen werden?.

Auch Quellung und Entquellung® der Membran haben einen grofen
EinfluB auf die Porenpermeation. ANSELMINO beobachtete, dafl ein
stark gequollenes Gelatinegel verschiedene Stoffe schneller in sich hinein-
diffundieren 1i8t als ein Gelatinegel, das nur wenig Quellungswasser
enthilt (siehe auch KocuMANN). Wir kénnen uns leicht vorstellen, daB
die durch die Quellung vergroferten Mizellen auch groBere Intermizellar-
raume offen lassen. Auch MANEGOLD u. HOFFMANN stellten einen deut-
lichen EinfluB des Quellungsgrades auf die Membrandurchlidssigkeit fest.

Manche Forscher (sieche BEceHOLD, NoRRIS) fanden eine gesteigerte
Diffusion durch Membranen, wenn sie oberflichenaktive Stoffe (Oleate,
Koffein, Saponine usw.) hinzufiigten. v. Kutay hat seine Erklirung
dieser Erscheinungen auf die quellungsférdernde Wirkung oberflichen-
aktiver Stoffe gestiitzt. Er beobachtete, daf ein Gelatinegel bei An-
wesenheit von oberflichenaktiven Stoffen?® bedeutend stiarker quillt als
in reinem Wasser*; Farbstoffe diffundierten in mit diesen Stoffen be-
handelter Gelatine schneller als in Gelatine, welche in reinem Wasser
gequollen war. Die Erklirung ist nach v. Kutny diese, daB} die Ad-
sorption von ionisierten oberflichenaktiven Substanzen durch Anderung
der Gelatineladung eine Quellung der Mizellen hervorruft, wodurch na-
tiirlich auch die Poren gréBer werden. Wir miissen jedoch noch eine
andere Erklirung beriicksichtigen, welche auch fiir nichtionisierte ober-

t LEUTHARDT wies auch darauf hin, daB py-Differenzen durch Beein-
flussung der elektrischen Verhiltnisse Schwankungen der Permeabilitat her-
vorrufen konnen (siehe auch MOMMSEN).

2 Quellung und Entquellung hingen natiirlich wieder eng mit Ladungs-
anderungen zusammen.

3 Fettsiuren, Benzoesiure, usw.

4 Die Wasserstoffionenkonzentration wurde durch Pufferung konstant
gehalten.
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flichenaktive Substanzen gelten kann: Wenn eine Membran mit einem
oberflachenaktiven Stoff imprigniert ist, so sind die Wénde der Inter-
mizellarkanilchen mit einer Schicht dieser adsorbierten Substanz be-
kleidet. Diffundierende Teilchen sind dann nicht von den Eigenschaften
der urspriinglichen Porenwand, sondern von den Eigenschaften der ad-
sorbierten Substanz abhingig. Die Adsorptionsverhiltnisse und damit
auch die Diffusionsgeschwindigkeit kénnen dadurch weitgehend modi-
fiziert werden®.

Man hat weiter Permeabilitdtsinderungen nach Dehnung von Mem-
branen festgestellt. AuBer einer Abnahme der Membrandicke findet bel
dieser Behandlung auch eine gegenseitige Verschiebung der Mizellen
statt; wir kénnen daher an eine Anderung der PorengréfBe denken.

Auch Lichiwivkung kann einen Einfluf} auf die Permeabilitdt nicht-
lebender Membranen ausiiben. KELLER stellte eine Gelatinemembran
her, die bei Belichtung eine erhéhte Permeabilitit zeigte; BECKING u.
GREGERSON beobachteten eine erhéhte Permeabilitdt durch Einwirkung
von Licht auf Lezithin-Kollodiummembranen. Es ist moglich, daB die
ultravioletten Strahlen Anderungen der Membranladung und vielleicht
chemische Reaktionen ausldsen, wodurch die Permeabilitit sich dndert.

b) Diffusion durch die Membransubstanz.

Die Permeation durch intermizellire Poren ist nicht die einzige
Wanderméglichkeit von Teilchen durch eine Membran. Wir kénnen es
auch mit einer Loslichkeit der diffundierenden Stoffe in der Membran-
substanz zu tun haben; die Teilchen wandern dann zwischen den Atom-
gruppen der Mizellen hindurch. LHERMITE war der erste, der die Durch-
lassigkeit einer Membran fiir Wasser und geldste Stoffe mit ihrer Los-
lichkeit in der Membran zu begriinden versuchte. Verschiedene spitere
Forscher, namentlich FOurNEAU u. VUuLQuiN, THIEULIN, PHILLIPPSON,
FrEUNDLICH u. GANN, ToMmiTA, TRAUBE u. YUKIMURA, stellten Versuche
mit Fett- und Lipoidmembranen an, z. B. Kollodiummembranen im-
prigniert mit Lezithin, Cholesterin, Rizinél oder Gelatinemembranen
imprigniert mit Estern von Fettsduren. Dabei ergab sich, da8 lipoid-
16sliche Stoffe schneller durch diese Membranen diffundierten, je nach-
dem sie stirker lipoidléslich waren. CoLLANDER fand, daB Phenol und
Metanitrophenol bedeutend schneller durch seine Kollodiummembranen
permeierten, als die MolekiilgréBe erwarten lieB; er fithrte dies auf die
Loslichkeit dieser Stoffe in der Membran zuriick.

‘Auch die Aufnahme von Quellungswasser in hydrophil-kolloidalen
Systemen kann teilweise als eine Lsung aufgefaft werden. Die Diffusion

1 So kann man z. B. die Permeabilititserh6hung von Kollodiummem-
branen durch Saponinzufiigung (siehe die Besprechung bei KoFLER) am
besten auf diese Weise erklaren.
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von Wasser durch hydrophile Membranen kann also auch als eine Per-
meation durch Losung in der Membransubstanz bezeichnet werden.

Es ist selbstverstindlich, daBl Porenpermeation und Permeation
durch die Membransubstanz zusammen in einem. System auftreten kén-
nen; die Diffusionsvorginge sind dann 6fters sehr schwierig zu deuten.
So diirfen wir von einer semipermeablen Membran nicht behaupten, da3
die Semipermeabilitit im allgemeinen durch mechanische Siebwirkung
entsteht, welche die Molekiile der geldsten Stoffe zuriickhidlt. Man muf3
in jedem einzelnen der Fille untersuchen, ob man es mit einer Loslich-
keit des Losungsmittels (und Unldslichkeit des gelosten Stoffes) in der
Membran, oder wirklich mit einer Siebwirkung zu tun hat.

B. Ursachen der Permeation und Krifte, welche dabei eine
Rolle spielen.

Diffusion durch eine Membran tritt nur dann auf, wenn Triebkrifte
anwesend sind, welche die Teilchen durch die Membran treiben; sonst
unterbleibt natiirlich jede Teilchenwanderung. Wir wollen jetzt diese
Triebkrifte niher betrachten.

Wenn sich auf beiden Seiten einer Membran eine verschieden stark
konzentrierte Losung befindet, und alle anwesenden Teilchen durch die
Membran hindurchtreten konnen, so wird, gleich wie bei freier Diffusion,
eine Teilchenwanderung nach dem Fickschen Gesetz auftreten; die dif-
fundierende Stoffmenge ist dann proportional der Diffusionsfliche, dem
Konzentrationsgefille, sowie der Zeit, und umgekehrt proportional dem
Radius der diffundierenden Teilchen. Beim Erreichen des Endzustandes
ist beiderseits vollstindige Konzentrationsgleichheit vorhanden. Kon-
zentrationsdifferenz ist also die erste Ursache fiir Membrandiffusion.

Osmotischer Druck tritt bei den Diffusionsprozessen erst dann auf,
wenn die diffundierenden Stoffe untereinander Unterschiede in der
Wandergeschwindigkeit zeigen. Ein EinfluBl auf das Endresultat ist je-
doch nur in jenem Grenzfalle mdglich, in dem einer der Stoffe vollig von
der Membran zuriickgehalten wird. Ein bekanntes Beispiel davon ist das

Donnan-Gleichgewicht. Eine eingehende Besprechung der DoNNAN-
Gleichgewichte mdchte ich nicht geben, da die Lehrbiicher der Kolloid-
chemie (z. B. FREUNDLICH, KruvT) ausfihrliche Darstellungen dieses
Themas bringen. Da das DoNNaN-Gleichgewicht aber wiederholt zur
Erklirung biologischer Permeabilititserscheinungen benutzt wurde, so
sind einige Worte dariiber wohl angebracht. DonnNaN und BAvLiss be-
obachteten die folgende Erscheinung: Wenn sich auf der einen Seite
einer Membran ein Salz mit einem kolloidalen, nicht diffusiblen Ion
und auf der anderen Seite ein frei diffusibles Salz befindet, so herrscht
beim Erreichen des Endzustandes keine Xonzentrationsgleichheit.

Ergebnisse der Biologie 1X. 20
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Nicht nur das kolloidale Ion, sondern auch die frei diffusiblen Ionen
sind dann auf beiden Seiten der Membran in verschiedener Menge vor-
handen. Diese Erscheinung wird dadurch verursacht, daB das zum
kolloidalen Ion gehdrende Gegenion nicht durch die Membran diffun-
diert, weil es sich nicht vom kolloidalen Ion losmachen kann. Demzu-
folge entsteht ein Zustand, bei dem auf der Seite des kolloidalen Ions
mehr osmotisch aktive Teilchen anwesend sind wie auf der anderen Seite.
Es herrscht also ein osmotischer Uberdruck; iiberdies ruft die ungleiche
Ionenverteilung eine Potentialdifferenz hervor. Sehr deutlich treten
diese Gleichgewichte auf, wenn die Konzentration des kolloidalen Salzes
hinsichtlich der Konzentration des diffusiblen Salzes groB ist. Im um-
gekehrten Fall iibt das Kolloid nur einen geringen EinfluB} aus.

Das DonNNaN-Prinzip ist immer giiltig, wenn — durch mechanische
oder elektrische Folgen von Adsorption, durch zu groBen Durchmesser
oder Unléslichkeit in der Membran — die Wanderung einer Ionenart
gehemmt wird. So werden auch die von MICHAELIS untersuchten Systeme
(siehe S. 301) zu einem DoNNAN-Gleichgewichte AnlaB geben kénnen. Im
nichsten Abschnitt soll die Bedeutung dieses Prinzips bei biologischen
Permeabilititsfragen besprochen werden.

Diffusion durch eine Membran tritt nicht nur als Folge einer Kon-
zentrationsdifferenz, sondern auch als Folge einer Potentialdifferenz auf.
Herrscht beiderseits einer Membran eine Potentialdifferenz, welche zur
Entstehung einer elektromotorischen Kraft AnlaB gibt, so werden die
in der Fliissigkeit vorhandenen elektrisch geladenen Teilchen sich durch
die Membran in der Richtung des entgegengesetzt geladenen Pols be-
wegen. Auf diese Weise findet ein elektrischer Transport durch die Mem-
bran statt. Ein besonderer Fall solchen elektrischen Transportes ist die

Elektro-Osmose, ein Phinomen, daB nur eine duBerliche Ahnlichkeit
mit Osmose hat. Wihrend bei der Osmose die Teilchen immer in der
Richtung des Konzentrationsgefilles wandern, kénnen die Stoffe sich
bei Elektro-Osmose in umgekehrter Richtung bewegen. Nehmen wir
einen einfachen Fall: eine Kapillare, in der sich eine sehr schwache
Elektrolytiosung befindet. An der Phasengrenze Fliissigkeit—XKapillar-
wand entsteht dann, durch Austritt von Ionen aus der Wand oder Ad-
sorption von lonen aus der Flissigkeit, eine elektrische Doppelschicht.
Die Kapillarfliissigkeit bekommt also eine der Wand entgegengesetzte
elektrische Ladung. Bringt man jetzt an einem Ende der Kapillare
einen positiven, am anderen Ende einen negativen Pol an, so wird die
Fliissigkeit nach dem Pole wandern, der eine ihr entgegengesetzte Ladung
besitzt. Auf solche Weise entsteht, da ja das Kapillarwasser mit der
Ladung mitgeschleppt wird, ein Wasserstrom in der Richtung dieses
Pols. Durch Hinzufiigung von Elektrolyten, die einen groBen Einfluf
auf die Wandladung ausiiben, 148t der Flissigkeitsstrom bald nach
(ELISSAFOFF).
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Die Kapillare kénnen wir als ein Intermizellarkanilchen einer po-
résen Membran auffassen, und die Elektro-Osmose kann dann auf fol-
gende Weise definiert werden: Wenn zwischen beiden Seiten einer Mem-
bran eine Potentialdifferenz herrscht, welche eine elektromotorische
Kraft entstehen 148t, so wird die Fliissigkeit, die sich an den Porenwinden
aufgeladen hat, durch die Membran hindurch in der Richtung des Po-
tentialgefilles wandern. Diese Wanderung kann also entgegengesetzt
dem Konzentrationsgefille verlaufen und erweckt dann den Eindruck,
als wire die Membran nur in einer Richtung fiir die Fliissigkeit durch-
lassig, so daB3 eine esnsestige Permeabilitdt vorhanden wire. Nachdriicklich
weise ich darauf hin, daB3 wir uns die Membran in solchen Fillen nicht
als eine Reuse vorstellen diirfen, welche nur einen einseitigen ZulaB ge-
stattet; die einseitige Permeabilitit wird ausschliefSlich durch die elektro-
motorische Kraft veranlaBt. Schalten wir diese aus, so kéonnen die Stoffe
wieder in beiden Richtungen durch die Membran treten.

Eine Erscheinung, die vielleicht mit der Elektro-Osmose in Zu-
sammenhang gebracht werden kann, ist die

Abnormale oder negative Osmose. Man hat wiederholt festgestellt, da3
durch eine zwischen zwei verschieden konzentrierten Lésungen ange-
brachte Dialysemembran manchmal Wasser von der starken nach der
schwachen Lésung permeiert und hat sich bemiiht, fiir dieses Phdnomen
eine Erklirung zu finden. FREUNDLICH und KRuvT weisen darauf hin,
daBl Membran- und Diffusionspotentiale vielleicht Kreisstrome veran-
lassen konnen, die in der einen Richtung durch die Poren, in der anderen
durch die Membransubstanz verlaufen?. Dergleichen Strome wiren dann
imstande, elektro-osmotische Wasserbewegungen auszuldsen. Aut den
Endzustand hat diese negative Osmose jedoch keinen EinfluB, denn die
Potentialdifferenzen (und also auch die elektromotorische Kraft) werden
bei fortgesetzter Diffusion allmihlich verschwinden. Eine Beeinflussung
des Gleichgewichtes ist nur moglich, wenn die Potentialdifferenz nicht
tempordr ist, sondern erhalten bleibt. Um nun aber bei negativer Os-
mose die Potentialdifferenz handhaben zu koénnen, miissen wir dem
System Energie zufiihren. Als Folge der Potentialdifferenz (d. h. als
Folge der elektromotorischen Kraft) kann dann eine stindige Elektro-
Osmose und somit eine permanente Konzentrationsdifferenz erhalten
bleiben. STARY zeigte sogar, daB elektro-osmotisch stromendes Wasser
neutrale und entgegengesetzt geladene Stoffe (Kochsalz, Glukose) mitreiBt.

SCHREINEMAKERS und seine Schiiler haben eingehende Berechnungen
und Versuche iiber die abnormale Osmose angestellt. Sie kommen zu
dem Schlusse, daB man von einer Abnormalitit garnicht sprechen kann;
denn speziell bei Fliissigkeiten mit mehreren gel6sten Komponenten sind

1 Dabel muB man auch annehmen, daf die Membransubstanz kein Iso-
lator ist.

20%
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fiir die Richtung der Teilchenwanderung grundsitzlich viele Méglich-
keiten gegeben, wobei auch die Zusammensetzung der Membran eine
groBe Rolle spielt.

Eine dritte Ursache von Membrandiffusion, die auch biologisch wichtig
ist, ist der

Uunterschied 1m hydrostatischen Druck. Befindet sich beiderseits einer
Membran eine Fliissigkeit, so wird diese, wenn wir auf einer Seite einen
mechanischen Druck ausiiben, durch die Membran zur anderen Seite
flieBen. Fliissigkeitsbewegung durch eine Membran kann also nicht nur
als Folge einer Konzentrations- oder Potentialdifferenz, sondern auch
als Folge einer Druckdifferenz auftreten. Dabei iibt, wenn geldste oder
suspendierte Teilchen zuriickgehalten werden, die Membran eine Sieb-
wirkung aus (Filtration). So kann die Druckdifferenz eine Konzentra-
tionsdifferenz verursachen. Die Druckdifferenz kann aber auch Ursache
einer Potentialdifferenz sein; denn, wenn die Porenwinde der Membran
eine elektrische Ladung besitzen, wird die durchwandernde Fliissigkeit
sich entgegengesetzt laden. Die durch die Membran gepreBte Flissigkeit
zeigt dann der noch nicht durchgetretenen Fliissigkeit gegeniiber eine
elektrische Ladung und es besteht somit eine Potentialdifferenz. Diese
ist nun das sogenannte Strémungspotential, ein Spiegelbild der Elektro-
Osmose. Es bleibt erhalten, solange wir durch Ausiiben von mechani-
schem Druck (also durch Energiezufuhr) Flissigkeit durch die Membran
pressen.

Im Vorstehenden haben wir drei Ursachen der Membrandiffusion be-
sprochen: XKonzentrationsdifferenz, Potentialdifferenz (elektromoto-
rische Kraft) und Druckdifferenz. Im nichtlebenden System, welches
einem Minimum freier Energie zustrebt, treten diese Faktoren nur tem-
pordr auf; sie kénnen bei Anwesenheit einer fiir alle Teilchen permeablen
Membran nur erhalten bleiben, wenn man dem System Energie zufiihrt.
Im nichsten Abschnitt soll gezeigt werden, dall diese Krifte auch bei
der Permeabilitit von lebenden Systemen eine groBe Rolle spielen.

Durch Zusammenwirken von Diffusionstriebkriften und einer kom-
plizierten Membrandurchldssigkeit kénnen die Permeationsvorginge im
nichtlebenden System #uBerst verwickelt werden. Ein Beispiel eines
solchen sehr komplizierten Systems gibt der von MACDOUGAL u. MORAVEK
angestellte Versuch. Diese Forscher setzten eine Zelle zusammen, deren
Wand aus einer mit Agar und Lipoid bekleideten Membran bestand.
Die Permeation verschiedener Stoffe durch diese Membran wurde durch
Zugabe von Kalium- oder Natriumsalzen beschleunigt und durch Zu-
gabe von Calcium verzogert. Auch bei py-Anderungen des AuBenme-
diums inderte sich die Permeabilitit. AuBerdem konnte diese Zelle,
unabhingig vom osmotischen Teilchenaustausch, ihren Siuregrad mehr
oder weniger konstant erhalten.
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VI1I. Die Permeabilitit von lebenden Membranen.

Es soll nun versucht werden, die besprochenen Ergebnisse in einen
Zusammenhang mit der Permeabilitit von lebenden Membranen zu
bringen.

Zuerst mochte ich darauf hinweisen, da wir beim Studium der Per-
meabilitit von lebenden Systemen verschiedenartige Gebilde mit dem
Namen ,,lebende Membran‘‘ belegen. Untersuchen wir die Permeation
in die einzelnen Zellen, so wird tatsichlich nur die Plasmagrenzschicht
als Membran aufgefaBt. Arbeiten wir dagegen mit Membranen wie
Darmwand, Peritoneum oder Haut, welche aus Zellen aufgebaut sind,
so versteht man unter Permeation oft: Eindringen in die Zelle, Durch-
dringen des Zytoplasmas, Austreten auf der anderen Seiter. In diesem
Falle ist die Membran viel mehr als eine Plasmahaut, sie besteht dann
aus vorderer Plasmahaut, Zellinhalt und hinterer Plasmahaut?.

Bei der Untersuchung der Permeabilitidtserscheinungen stehen uns
verschiedene Methoden zur Verfiigung®. Manche derselben sind nicht
einwandfrei. So hat z. B. die von Janse, KLEBs und DE VRIES einge-
fithrte, speziell bei Pflanzengeweben viel benutzte plasmolytische Methode
den Nachteil, dafl man nicht sicher ist, ob die Plasmolyse wirklich einen
harmlosen Vorgang darstellt (siehe z. B. ALBACH); denn die Plasmo-
desmen, mit denen die Zellen untereinander zusammenhingen, werden
bei der Plasmakontraktion oft zerrissen; wir wissen nicht, ob wir es
dann noch mit normalen Zellen zu tun haben*. Auch wurde bei Anwen-
dung dieser Methode oft nicht damit gerechnet, daB die eindringenden
Stoffe manchmal nicht physiologisch sind und pathologische Erschei-
nungen hervorrufen kénnen.

Auch gegen die viel benutzte Vitalfdrbungsmethode sind Einwinde
erhoben worden. Bei dieser Methode wird bekanntlich die Permeation
von Farbstoffen gemessen an der Farbung des Zellinhaltes. Die Stirke
der Farbung des Zellkérpers scheint aber nicht immer direkt und aus-
schlieBlich von der Geschwindigkeit des Farbstoffeintrittes durch die
Plasmamembran abhéngig zu sein. Uber die Frage, wie die Farbstoff-
ansammlung in der Zelle vor sich geht, und wie sie mit dem Farbstoff-
eintritt zusammenhédngt, herrscht ndmlich noch keine Ubereinstimmung5.

* JorDaAN wies schon darauf hin, da8 wir der Permeation in zwei For-
men, als intrazellulire Erscheinung und als Durchla8 durch ein Epithel,
begegnen.

2 Abgesehen noch von Bindegewebsschichten usw.

% Eingehende Behandlung der Permeabilititsmethoden siehe HSBER; an
dieser Stelle will ich nur einige wichtige Punkte angeben.

+ Diese Schwierigkeit ist zu vermeiden, wenn man mit einfacher gebauten
Organismen (Bakterien, Algen usw.) arbeitet.

5 Uber die Farbstoffspeicherung besteht eine sehr groBe Anzahl von
Untersuchungen, deren Besprechung zu weit fithren wiirde. Man siche z. B.
V. MOLLENDORFF, HIrsCH, JorDAN u. HirscH, H6BER, WALLBACH.
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Verschiedene Forscher stellten fest, daB oft eine Verarbeitung der ein-
gedrungenen Stoffe stattfindet, wodurch z. B. ihr Aggregationszustand
sowie ihre chemische Zusammensetzung abgeindert werden kann.
HirscH faBte diese Erscheinungen unter dem Begriff ,,intraplasmatische
Verarbeitung‘‘ zusammen. AuBerdem sind in den letzten Jahren Unter-
suchungen ausgefiihrt worden, welche tatsichlich zeigen, daB die Spei-
cherungsgeschwindigkeit oft nicht mit der Eintrittsgeschwindigkeit
parallel Jduft (GICKLHORN, GICKLHORN u. DEJDAR, RUHLAND u. HOFF-
MANN, KEDROWSKY). WALLBACH konnte sogar die Speicherung von
Tuschesuspensionen in Siugetiergeweben ohne Anderung der Eintritts-
geschwindigkeit (beobachtet an der zuerst auftretenden Diffusfarbung)
beeinflussen. Nicht nur langsam permeierende Stoffe werden manchmal
so stark durch das Plasma konzentriert, daB3 ziemlich bald eine Firbung
des Zellinhaltes zu beobachten ist, sondern auch leicht eindringende
Stoffe verlassen die Zelle ebenso leicht wieder, wenn das Plasma sie
nicht festhalten kann (sieche auch pE. Haanx und NaGeir). RUHLAND,
Horrvann und GICKLHORN meinen sogar, dal Methoden, welche die
Permeabilitat der Plasmahaut aus der Farbstoffspeicherung in der Zelle
ableiten, keinen Wert haben. Diese Auffassung geht wohl zu weit; wir
werden spiter sehen, daB in manchen Fillen sicherlich ein gewisses
Verhiltnis zwischen Permeabilitdit und Speicherung besteht. Jedoch
diirfen wir nicht mit GELLHORN die Vitalfirbung als eine ,,direkte”
Methode des Permeabilititsstudiums auffassen.

Die Farbstoffe, welché zur Vitalfirbung benutzt werden, sind iiber-
dies Ofters Indikatoren. Sie kdnnen also gelegentlich in der Zelle un-
sichtbar werden und zu Fehlschliissen AnlaB3 geben (HERTER und NAGEL).
Auch diirfen wir nicht den dem lebenden Gewebe einzuverleibenden
Stoffen immer dieselben Eigenschaften wie in vitro zusprechen ; Teilchen-
groBe und elektrische Ladung der meistens semikolloidalen Farbstoffe
wechseln mit Konzentration, Temperatur und Elektrolytgehalt der
Flissigkeit. Besonders in Versuchen, bei welchen die Farbstoffe sich
mit Blut, Darminhalt oder dhnlichen Flissigkeiten mischen, muf3 dies
in Betracht gezogen werden (BENNHOLD, DE Haan, HirscH, GICKL-
HORN). Manchmal werden auch aus der Permeation von Farbstoffen
Schliisse iiber die Permeation von anderen Stoffen (Salzen, Wasser usw.)
gezogen. Es ist aber sehr wohl mdglich, dafl die letztgenannten Stoffe
sich ganz anders verhalten, denn die Permeation ist in hohem MaBe
von den Eigenschaften der benutzten Stoffe abhingig; eine Verallge-
meinerung der mit einem bestimmten Stoff erhaltenen Resultate darf
also nur mit groBter Vorsicht geschehen.

Eine Methode, welche in gewisser Hinsicht Vorteile bietet, ist die
chemische Analyse. Man bietet z. B. dem Gewebe eine (physiologische)
Flissigkeit von bekannter Zusammensetzung an und bestimmt nach
einer gewissen Zeit die Zusammensetzung der Fliissigkeit aufs neue.
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Natiirlich miissen wir bei dieser Methode der Adsorption Rechnung
tragen; ist diese stark, so kann ein Teil der Stoffe nicht durch Per-
meation ¢u, sondern durch Adsorption an den Geweben gebunden
werden?.

Auch Messung der Leitfdhigkeit und andere elektrische Methoden,
die vielfach durch amerikanische Forscher angewandt werden (z. B.
OSTERHOUT), bieten gewisse Vorteile.

Obwohl manche Permeabilitditsmethoden nicht ganz zuverldssig
sind, ist man doch manchmal auf sie angewiesen ; die Lage der lebenden
Membranen 148t die Anwendung von genauen Methoden nicht immer zu.

Gleichwie bei der Permeabilitit von mnichtlebenden Membranen
koénnen wir auch die Permeation in lebenden Systemen in zwei Teil-
probleme zerlegen, und zwar, welchen direkten EinfluB {ibt die Membran
auf die Teilchenbewegung aus, und wie wirken die Triebkrifte auf die
Permeation.

A. Direkter Einfluf§ der Membran auf die Teilchenbewegung.
a) Permeation durch die intakte Membran.

Die Teilchen kénnen natiirlich auf zweierlei Weise durch die intakte
Membran permeieren, ndmlich durch die intermizellaren Poren oder
durch die Membransubstanz selbst.

I. Permeation durch die Membransubstanz.

Wie durch nichtlebende Membranen kénnen auch durch lebende
Membranen Stoffe hindurchtreten, welche in der Membransubstanz
16slich sind. Schon NERNST vertrat die Ansicht, daB Unterschiede der
Permeationsgeschwindigkeit von Stoffen durch lebende Membranen
vielleicht durch verschiedene Lslichkeit veranlaBt werden kénnen.
Daraus entwickelte OVERTON seine klassischen Permeabilititsunter-
suchungen; es entstand die Lipoidtheorie. OVERTON stellte fest, dalB es
eine Anzahl von Stoffen gibt, die immer in die lebende Zelle eindringen.
Lipoidlsslichkeit ist ein gemeinschaftliches Kennzeichen dieser Stoffe.
Je lipoidlsslicher sie sind, desto schneller dringen sie ein. Einwertige
Alkohole, Halogenkohlenwasserstoffe, Urethane, Aldehyde, Ketone so-
wie viele schwache organische Siuren und Basen dringen z. B. schnell
in die Zelle ein; zweiwertige Alkohole schon weniger schnell; langsamer
dreiwertige Alkohole (Glyzerin); noch langsamer Ureum und Thio-
Ureum; Erythrit (vierwertiger Alkohol) sehr langsam; sechswertige
Alkohole, Hexosen, Aminosiduren und Disaccharide permeieren eigent-

* Beim Arbeiten mit einer zwischen zwei Losungen angebrachten Mem-
bran (Darm, Haut) kénnen wir dieser Komplikation durch Analysen der
Innen- und AuBenflissigkeit entgehen.
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lich gar nicht. Von den anorganischen nicht- oder wenig dissoziierten
Stoffen dringen Kohlendioxyd, Ammoniak, Wasserstoffsuperoxyd und
Borsiure leicht in die Zelle ein. Basische Farbstoffe, welche fast alle
lipoidlsslich sind, dringen ebenfalls leicht ein. Nichtlipoidldsliche Stoffe
(z. B. viele anorganische Salze) kénnen nach OVERTON nicht durch die
Plasmahaut permeieren; die Zelle verhilt sich nach ihm, als ob sie von
einer lipoiden Membran umgeben wire.

Viele Forscher haben die Giiltigkeit dieser Theorie an pflanzlichen
und tierischen Objekten weiter untersucht und im groBen und ganzen
bestétigt (siehe z. B. die neuere Untersuchung von BARLUND). Lipoid-
l6sliche Stoffe dringen tatsichlich entsprechend ihrer Lipoidléslichkeit
in die lebenden Zellen ein. Allerdings sind im Laufe der Zeit Modifika-
tionen angebracht worden. So schlug WATZADSE z. B. vor, statt Ather-
léslichkeit den Verteilungsfaktor Ol-Wasser als MaB fiir die Lipoid-
16slichkeit anzunehmen. NIRENSTEIN fiihrte, ankniipfend an die Vital-
farbung, eine wichtigere Abdnderung ein. Er fand, daB die Vitalfirbung
abhingig von Fettsduren und fettldslichen Basen ist. Sind diese vor-
handen, so werden Farbstoffe entsprechend ihrer chemischen Affinitit
fir diese Fettsduren oder Basen in die Zelle aufgenommen. Diese Auf-
fassung stiitzte er durch Modellversuche und konnte auf diese Weise
manche scheinbare Ausnahmen der OvERrTONschen Theorie erkldren.
Jedoch weicht, wie HOBER bemerkt, die Auffassung von NIRENSTEIN
erheblich von der OverToNschen Theorie ab, weil er statt Lipoidloslich-
keit chemische Affinititen wirken liBt. Die Permeation von indifferenten
lipoidléslichen Stoffen 148t sich iiberdies auf diese Weise nicht erklaren.

Die Lipoidtheorie stimmt im allgemeinen sehr gut mit der Vor-
stellung, welche wir von der Zellmembran haben (Kapitel V), tiberein.
Lipoide sind, wie erwahnt, sicherlich in erheblicher Menge in der Plasma-
haut vorhanden. Jedoch kann die Ansicht von OVERTON, daB die Plasma-
membran nur aus Lipoiden bestehe, nicht aufrecht erhalten werden,
denn auch das nichtlipoidlosliche Wasser dringt zu jeder Zeit in die Zelle
ein. Das bringt uns der schon auf S.298 erwihnten Auffassung néher,
daB die Plasmahaut zum Teil aus hydrophoben Lipoiden, zum anderen
Teil aus mehr hydrophilen Kolloiden besteht (NATHANSON, LEPESCHKIN).
Durch eine solche Membran kann Wasser immer leicht durch Ldsung
in der hydrophilen Phase permeieren.

Es gibt, auBer Wasser, noch eine Menge von nichtlipoidiéslichen
Stoffen, welche zu jeder Zeit in die Zelle eindringen. Wir kénnen nim-
lich, wenn wir Wasser beiseite lassen, die immer leicht permeierenden
Stoffe in drei Gruppen zerlegen: Eine Gruppe ist lipoidlgslich, aber nicht-
oberflichenaktiv (z. B. manche Farbstoffe), eine groBe Gruppe ist lipoid-
16slich und zugleich stark oberflachenaktiv (Sauerstoff, Kohlendioxyd
und Ammoniak sind z. B. lipoidléslich und werden nach BRINKMAN u.
SZENT-GYORGYI ebenfalls an der Grenze Wasser—Ather adsorbiert).
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Eine dritte Gruppe ist nichtlipoidiéslich, sondern nur oberflichenaktiv
(sieche KEDROWSKY). Die Lipoidtheorie kann natiirlich die Permeation
der letztgenannten Gruppe nicht erkldren.

J. TrauBe hat daher versucht, die Lipoidtheorie durch eine Ad-
sorptionstheorie zu ersetzen. Er wies darauf hin, daf die immer per-
meierenden Stoffe fast alle eine starke Oberflichenaktivitit zeigen®.
Nach TraUBE werden die Stoffe entsprechend ihrer Oberflichenaktivitit
an der Grenze Plasma-—AuBenfliissigkeit konzentriert; je stirker sie
adsorbiert werden, desto gréBere Aussicht haben sie zum Eindringen.
Verschiedene Forscher haben diese Frage weiter untersucht. Viele ihrer
Resultate bestitigen die Theorie von TRAUBE (z. B. OKUNEFF, KREBS
u. NACHMANSSOHN), andere aber sprechen mehr fiir die Giltigkeit der
Lipoidtheorie (z. B. BARLUND). Beide Theorien haben ihre Anhinger,
die aber noch nicht zu einer Ubereinstimmung gelangt sind. Jedoch
koénnen beide Theorien zu einer befriedigenden Erklirung miteinander
verbunden werden:

Die Lipoidtheorie erklart nicht, warum eine Anzahl nichtlipoid-
I6slicher, oberflichenaktiver Stoffe immer permeieren und die Adsorp-
tionstheorie gibt keinen Aufschlufl, warum eine Anzahl nichtoberflichen-
aktiver, lipoidléslicher Stoffe immer permeieren. Eine Verbindung der
beiden Theorien hebt diese Einwinde auf: Lipoidiésliche Stoffe kénnen
durch Losung in den Membranlipoiden in die Zelle eindringen. Sind sie
auBerdem auch oberflichenaktiv, so wird selbstverstindlich die Ad-
sorption an der Membran die Loésung und dadurch die Permeation. be-
schleunigen. Die Stoffe, welche nichtlipoidléslich, sondern nur ober-
flichenaktiv sind, konnen sich natiirlich nicht in der lipoiden Membran-
phase 16sen; dafiir gibt es zwei andere Permeationsméglichkeiten. Ent-
weder sie permeieren in die Zelle durch Lsung in einer anderen Membran-
phase, oder sie wandern durch die intermizellaren Kanilchen. Da nun
bei der Permeation der oberflichenaktiven, nichtlipoidléslichen Stoffe
die Siebwirkung der Membran eine Rolle spielt (siehe unten), so muf8
man es hier mit einer Porenpermeation zu tun haben. Die Moglichkeit
einer Permeation durch Loslichkeit in der nichtlipoiden Membranphase
fallt also fort.

2. Permeation durch die Membranporen.

o) Porenpermeation von oberflichenaktiven Stoffen. Der Beweis,
daB oberflichenaktive, nichtlipoidigsliche Stoffe durch die Poren der
Plasmahaut permeieren, wurde von SCHONFELDER erbracht: Die Per-
meation oberflachenaktiver Stoffe ordnet sich in der Hauptsache nach

t Im Anfang wurde diese Oberflichenaktivitit an der Grenze Luft—
‘Wasser gemessen, was natiirlich nicht mit der Grenze Plasma—AuBenfliissig-
keit iibereinzustimmen braucht. Nachher hat man diesen Einwand teilweise
beseitigt durch Messung der Oberflichenaktivitit an der Grenze Wasser—Ol.
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ihrer Molekiilgr6Be, die Oberflichenaktivitit iibt nur einen sekundiren
EinfluB auf diese Anordnung aust. Fiir die Permeation dieser Stoffe
gilt das auf S.300 Besprochene. Sie werden stark an den Porenwéinden
adsorbiert, haben also den ganzen Porendurchmesser zur Verfiigung und
dringen infolge ihrer Kapillaraktivitit auch leicht durch die Poren in
die Zelle ein. Sie kénnen, wenn ihre Molekiile kleiner sind als der wirk-
liche Porendurchmesser, immer permeieren.

Man kann nun die Permeation von Stoffen, welche zu jeder Zeit
leicht in die Zelle eindringen, auf folgende Weise zusammenfassen:
Lipoidlosliche Stoffe permeieren in erster Linie durch Loésung in der
lipoiden Membranphase; daneben kénnen sie, besonders wenn sie auch
oberflichenaktiv sind, gelegentlich auch durch die Poren dringen.
Nichtlipoidlgsliche, oberflichenaktive Stoffe dringen ausschlieBlich durch
die Poren. Wasser permeiert durch Losung in den Membranproteinen
(Quellungswasser) und daneben natiirlich auch durch die Poren”.

f) Porenpermeation von nichtlipoidiéslichen, oberflicheninaktiven
S