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Visuelle Kommunikation bei der Balz von Langbeinfliegen
(Diptera: Dolichopodidae)

Zimmer, Martin

Visual communication during courtship in longlegged flies (Diptera:
Dolichopodidae)

Summary

Males of several longlegged flies (Diptera: Dolichopodidae) possess minute, albeit
conspicuous, sexually dimorphic emblems that are displayed during courtship and
may aid females in the decision process of mate choice. Many species of this fa-
mily, however, do not exhibit such emblems. Nonetheless, males of these species
show lavish courtship behavior, and females are remarkably choosy. Comparing
them with species that expose emblems on wings or forelegs to females during
courtship, description of the courtship behavior in two species that do not present
such signaling during courtship is offered in the present study. These groups of spe-
cies differ with respect to their courtship habitat as well as to the relative signifi-
cance of static and dynamic components of courtship behavior. Hypotheses concer-
ning the evolution and function of the emblems of several species in visual commu-
nication during courtship are discussed.

Zusammenfassung

Die Minnchen einiger Langbeinfliegen (Diptera: Dolichopodidae) besitzen kleine
aber auffillige sexualdimorphe Male, die wahrend der Balz zur Schau gestellt wer-
den und dem Weibchen bei der Entscheidung der Partnerwahl helfen kénnen. Viele
Arten dieser Familie besitzen jedoch keine derartigen Male. Dennoch zeigen die
Minnchen dieser Arten ein aufwendiges Balzverhalten, und dic Weibchen sind auf-
fallend wahlerisch. Im Vergleich zu Arten, die Male an den Fliigeln oder Vorder-
beinen wihrend der Balz zur Schau stellen, wird in der vorliegenden Arbeit das
Balzverhalten zweier Arten, die keinen derartigen Einsatz von Signalstrukturen bei
der Balz erkennen lassen, dargestellt. Diese Artengruppen unterscheiden sich so-
wohl beziiglich der Balzhabitate als auch in der relativen Bedeutung statischer und
dynamischer Balzkomponenten. Hypothesen zur Entstehung und Funktion der se-
xualdimorphen Male einiger Arten fiir die visuelle Kommunikation wahrend der
Balz werden diskutiert.

1. Einleitung

Die Minnchen einiger Langbeinfliegen (Diptera: Dolichopodidae) zeigen an ihren
Fliigeln, an den Tarsen der Vorder-, Mittel- oder Hinterbeine, an den Antennen,
oder an den Genitallamellen kleine, aber auffillige schwarzweife Male, die sie
wihrend der Balz zur Schau stellen (s. hierzu z.B. Lunau, 1992, 1996). Da die den
Langbeinfliegen nichst verwandten Tanzfliegen (Empididae) primir keine Male
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zeigen, kann das Fehlen dieser Strukturen bei den Langbeinfliegen als urspriinglich
angeschen werden. Dafiir spricht auch das Vorkommen solcher Arten ohne Male in
samtlichen Unterfamilien der Dolichopodidae, sowie die mehrfach konvergente
Entwicklung der Male in ebenfalls simtlichen Unterfamilien. Dennoch ist das
Balzverhalten der Minnchen von Arten ohne Male zumeist sehr aufwendig (z.B.
Lunau, 1996).

Balz kann als die Prisentation eines potentiellen Paarungspartners angesehen wer-
den. Balzende Minnchen investieren durch ihr Verhalten oder durch aufwendige
Ornamente in die Darstellung ihrer Qualititen als potentielle Paarungspartner
(Zauavi, 1981). Zanavi (1975, 1977) diskutiert dies unter Beriicksichtigung der mit
der Prisentation des Signals verbundenen Kosten: nur wenn die (energetischen)
Kosten fiir den Sender so hoch sind, dass die Prasentation des Signals die physiolo-
gische Konstitution indiziert, kann der Empfinger das Signal zur Informationsge-
winnung nutzen.

In den letzten Jahren wurden zahlreiche Arbeiten zur Balz und Partnerwahl unter-
schiedlicher Tierarten veroffentlicht (Literatur zur "sexuellen Selektion" in: An-
DERssoN, 1994). In den wenigsten Fillen wurden jedoch die der Partnerwahl zu-
grundeliegende Kommunikation der Partner und die sinnesphysiologischen Vor-
aussetzungen hierfiir beriicksichtigt. Die vorliegende Studie beschiftigt sich mit
dem Balzverhalten zweier Langbeinfliegenarten, deren Minnchen keine sexualdi-
morphen Male erkennen lassen. Die Beobachtungen werden mit Literaturangaben
und eigenen Beobachtungen zum Balzverhalten anderer Langbeinfliegenarten ver-
glichen und hinsichtlich der visuellen Kommunikation der potentiellen Paarungs-
partner interpretiert.

2. Balzverhalten von Langbeinfliegen
2. 1. Dolichopus acuticomis (Wiedemann 1871)

Mainnchen von Dolichopus acuticornis besetzen Reviere mit einer Grofe von etwa
(20 x 20) cm’ im ufernahen sonnenbeschienenen Flachwasserbereich, wo die Indi-
viduen dieser Art auch Nahrung suchen. In unregelméBigen Zeitabstinden von
2...11 s (N = 136) fliegt das Mannchen kurz auf und landet in einem Abstand von
5...10 cm (N = 31) wieder. Trifft der Revierinhaber auf ein anderes Minnchen,
wird dieses angegriffen und in einen Luftkampf verwickelt. Hierbei fliegen die
Mainnchen mit hoher Geschwindigkeit in kurzen Abstdnden voreinander hin und
her. Die Individuen konnten wahrend dieser Kdmpfe nicht optisch verfolgt werden,
so dass ich in keinem Fall beobachten konnte, ob der Revierinhaber oder der Ein-
dringling den Kampf gewann.

Trifft das Ménnchen bei seinem Patrouilleflug auf ein Weibchen, beginnt die Balz.
In cinigen Fillen springt das Méannchen zunichst fliigelschwirrend im Blickfeld
des Weibchens in einem Abstand von 1...3 cm (N = 12) seitlich hin und her. Meist
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startet das Mannchen aber sofort zu einem "Pendelflug" (Abb. 1). Dieses Balzele-
ment besteht aus schnellen [(35 % 4) cm s”; N=104] Flugbewegungen, die in einer
Hohe von etwa 5 cm iiber dem Substrat unmittelbar vor dem Weibchen ausgefiihrt
werden. Dabei bewegt sich das Minnchen mehrmals (6...22; N = 91) mit einer
Amplitude von (11 £ 1) cm (N = 104) vor dem Weibchen hin und her (Abb. 1).
Hiufig fliegt das Weibchen wihrend des "Pendelfluges" auf - vor allem dann, wenn
dieser nicht genau vor dem Weibchen erfolgt. Andere Weibchen zeigen wahrend
des "Pendelflugs" des Minnchens Fliigelspreizbewegungen, die als Aufflugintenti-
on gedeutet werden konnen, oder ein Signal fiir das Méannchen darstellen - in den
wenigen Fillen, in denen es zur Kopulation kam (N = 3), zeigte das Weibchen die-
ses Verhalten.

/\112
9. 11 8,10
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Abb. 1: Flugbahn eines Méinnchens (®) von Dolichopus acuticornis wahrend des
"Pendelflugs" vor einem auf dem Substrat sitzenden Weibchens (Q) [1-7],
sowic Bewegungen wihrend der kurzen Phase der Fligelprisentation
[8-11] bis zur Kopulation [12]. Die Scheitelpunkte der Pendelsequenzen
und markante Positionen sind durch Symbole des Mannchens markiert.
Einzelheiten im Text. MaBstab: 1 cm.

Bleibt das Weibchen sitzen, landet das Ménnchen in einem Abstand von 0,5-1,0
cm (selten bis zu 3 cm) schrig hinter dem Weibchen [(140 = 31)° zur Koérperachse;
N = 17] und versucht, sich mit Sprungfliigen, die von schnellem Fliigelschwirren
begleitet sind und iiber dem Abdomen des Weibchens vollfiihrt werden, unmittelbar
hinter dem Weibchen zu positionieren. Gelingt dies nicht, prasentiert das Mann-
chen einen weiteren "Pendelflug”. Sobald das Médnnchen aber eine Position hinter
dem Weibchen einnechmen konnte, priasentiert es im Stand 3...7 (N = 8) schnelle
Fliigelschlagsequenzen, bevor es zur Paarung kommt - eine VerhaltensauBerung
des Weibchens, mit dem es wihrend dieses Standbalzelements seine Paarungsbe-
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reitschaft signalisiert, wurde nicht beobachtet; allerdings sind Paarungen sehr sel-
ten (s.0.).

Unmittelbar nach der kurzen ( <1 s) Kopulation erhebt sich das Mannchen zu wei-
teren "Pendelfliigen", die nun allerdings bei geringerer Amplitude (7...9 cm, N = 3)
langsamer (21...24 cm s™') sind. In den beobachteten Fillen zeigten die Weibchen
zwar das oben erwihnte Fligelschlagen, zu weiteren Paarungen kam es jedoch in
keinem Fall.

2.2. Tachytrechus consobrinus Walker 1851

Minnchen und Weibchen von Tachytrechus consobrinus halten sich zur Nahrungs-
suche auf feucht-modrigen, sonnenbeschienenen Flichen im Uferbereich stehender
Gewisser auf. Miannchen bilden - im Gegensatz zu Dolichopus acuticomis - keine
Reviere; entsprechend konnten keine Rivalenkdmpfe zwischen Ménnchen beobach-
tet werden.

Trifft ein Mannchen auf ein Weibchen (Abstand: 3...8 cm; N = 58), lauft es seitlich
in Kreisbogen (Abb. 2; WinkelgroBe abhingig vom sehr variablen Winkel, in dem
das Minnchen auf das Weibchen trifft), bis es in einem Abstand von (5 +2) cm (N
= 34) frontal vor dem Weibchen steht. Fiir den Beobachter erscheint die Stirn einer
Fliege dieser Art aus dieser Position weifl, wiahrend sich die Frontalregion des Kop-
fes aus einem anderen Blickwinkel nicht von den umgebenden Regionen abhebt.
Dieser Effekt steht moglicherweise im Zusammenhang mit schuppenférmigen Haa-
ren, die so angeordnet sind, dass einfallendes Licht parallel zur Korperachse nach
vorn reflektiert wird.

Die groBte gemessene Distanz zu einem Weibchen, auf das ein Ménnchen reagier-
te, lag bei 8 cm, dem 10- bis 15-fachen der Kérperldnge. Aus der aktiv eingenom-
menen Position frontal zum Weibchen startet das Ménnchen einen "Kreiselflug"
iiber das Weibchen (Abb. 2). Von 34 Beobachtungen erfolgte der "Kreiselflug" nur
in einem Fall im Uhrzeigersinn - die iiberwiegende Zahl der Méannchen startet nach
rechts und fliegt gegen den Uhrzeigersinn. Dabei werden Fluggeschwindigkeiten
von etwa 45...75 cm s} (N = 5) erreicht. Nach 1 ¥ bis 2 ¥ Kreiseln mit 15...25 cm
Durchmesser (N = 34) landet das Méannchen hinter dem Weibchen - sofern dieses
nicht wihrend der Flugbalz aufgeflogen ist - und nahert sich ihm.

Hat das Weibchen seine Position beibehalten, verlisst es diese nun vorwirts laufend
und wird vom Minnchen in einem Abstand von (1,5 £ 0,9) cm verfolgt (N = 166).
Dabei schwanken die Abstinde zwischen verfolgendem Ménnchen und verfolgtem
Weibchen, wenn das Weibchen stehen bleibt und das Minnchen herankommen
lasst, woraufhin das Méannchen stehen bleibt, bis das Weibchen eine grofiere Ent-
fernung erreicht hat.

Fliegt das Weibchen wihrend des "Tandemlaufs" auf, wird es auch im Flug
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verfolgt, meist ist das Auffliegen des Weibchens jedoch ein eindeutiges Signal fiir
die fehlende Bereitschaft zur Paarung. Der "Tandemlauf" kann bis zu 30 Sekunden
dauern, wird aber durchschnittlich nach (13 =+ 6) s (N = 42) durch Auffliegen des
Weibchens beendet. Die Dauer cines "Tandemlaufs", bis es zur Paarung kommt,
mag bedeutend linger sein. Vermutlich signalisiert das Weibchen in diesem Fall
durch Fliigelspreizen seine Paarungsbereitschaft; allerdings wurde eine Kopulation
der Partner nicht beobachtet.

1!

Abb. 2: Laufbewegung eines Minnchens (®) von Tachytrechus consobrinus wih-
rend der Begegnung [1-3] mit einem Weibchen (Q), seiner Ausrichtung
frontal zu Weibchen [3-5], Flugbewegungen wihrend des "Kreiselflugs"
[5-12] und Beginn des "Tandemlaufs" [12-13]. - Markante Positionen sind
durch Symbole fir Mannchen und Weibchen markiert. Einzelheiten im
Text. Mafstab: 1 cm.

Minnliche Tachytrechus consobrinus besitzen verbreiterte schwarze Vordertarsen,
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eine Prisentation dieser recht unauffilligen Male bei der Balz konnte ich aber nicht
beobachten. Es ist jedoch moglich, dass im Anschluss an den "Tandemlauf” der
Kopulation eine Standbalz mit Einsatz dieser Strukturen vorausgeht, wie es an Ar-
ten mit vergleichbaren Signalstrukturen, Neurigona quadrifasciata (Fabricius
1781) und Dolichopus nigricornis Meigen 1824 sensu Parent, 1938 (= D. discifer
Stannius 1831 ), beobachtet wurde (Lunau, 1996).

Das Balzverhalten beider Arten konnte nur bei direkter Sonneneinstrahlung (Hel-
ligkeit > 20000 Lux) beobachtet werden. Das Balzverhalten weiterer, in dieser Stu-
die beriicksichtigter Arten - Poecilobothrus nobilitatus Linnaeus 1767, Liancalus
virens (Scopoli 1763), Dolichopus nigricornis, Neurigona quadrifasciata - findet
unter anderen Lichtbedingungen in teilweise oder voéllig beschatteten Habitaten
statt und wurde von Lunau (1992, 1996) ausfiihrlich beschrieben.

3. Visuelle Kommunikation bei der Balz: sexualdimorphe Male als Signale

Das Prinzip der Kommunikation besteht darin, dass ein Empfinger die Signale ei-
nes Senders wahrnimmt und die darin enthaltene Information verwertet (HNDE,
1972; OttE, 1974). Wahrnehmung potenzieller Paarungspartner, Balz und Partner-
wahl stehen hiufig im Zusammenhang mit der visuellen Kommunikation. Optische
Signale dienen dazu, dem Empfinger anhand standardisierter Informationen indi-
viduelle Unterschiede zwischen verschiedenen Sendern zu offenbaren, anhand de-
rer die Partnerwahl getroffen wird (Zanavi, 1981).

Der Inhalt dieser Information kann sehr vielféltig sein; ein einfacher MaBstab, an-
hand dessen Weibchen ihren Paarungspartner wihlen kénnen, ist die GroBe des
Mainnchens. Die hier vorgestellten Beobachtungen zum Balzverhalten einiger
Langbeinfliegenarten machen deutlich, dass Balzelemente existieren, die eine Gro-
Benabschitzung durch das Weibchen erméglichen. Bei Arten mit Malen befinden
sich diese an den Extremititen, die bei der Balz in exponierter Haltung prisentiert
werden. Lunau (1996) konstatiert, dass gerade die Mal tragenden Extremititen im
Vergleich zu den iibrigen Korperanhingen verlangert sind. Eine Funktion der Male
bei der Darstellung der GroBle, wenn die Mal tragenden Strukturen bei der Balz
vom Korper abgespreizt als standardisierte Signale (vgl. Zanavi, 1979) prisentiert
werden, ist also wahrscheinlich.

Moglicherweise dienen diese sexualdimorphen Male als Verstérker eines Signals,
das bereits ein gleichmiBig gefarbter Fliigel bei seiner Bewegung hervorruft (Abb.
3). Aufgrund der Starrheit des Fliigel legen die apikalen Bereiche bei gleicher Win-
kelgeschwindigkeit eine grofere Strecke zuriick als die basalen Fliigelabschnitte
und erscheinen dadurch durchscheinender, vor einem hellen Hintergrund also hel-
ler (Abb. 3a). Durch eine Aufhellung der apikalen Bereichen (Abb. 3b), oder sogar
eine zusitzliche Kontrastierung mit einer dunkleren subapikalen Zone (Abb. 3c) -
realisiert bei Poecilobothrus nobilitatus und Liancalus virens - lieBe sich dieser
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optische Effekt verstarken und auch vor einem dunklen Hintergrund erreichen.

Abb. 3: Schema zur visuellen Kommunikation wahrend des Fliigelschwirrens bal-
zender Langbeinfliegen: Aufhellung der schneller bewegten apikalen Zone
vor hellem Hintergrund (a) und Signalverstirkung durch helle Fligelspit-
zen (b) und zusétzliche subapikale schwarze Kontraste (c). - Die Fliigelbe-
wegung ist als Langzeitaufnahme dargestellt, so dass beide Maximalaus-
schlage sowie die verwischte Bewegung zwischen diesen Ausschligen zu

. erkennen sind.

Findet die Balz in einem schattigen, durch "griines" Licht geprigten (ENDLER,
1993) Waldhabitat statt (vgl. Lunau, 1996), erscheint die Kontrastverstirkung der
Balzsignale durch sexualdimorphe Male vorteilhaft. Farbige Cornealinsen, die den
Augen zahlreicher Langbeinfliegen ihre charakteristische Farbe verleihen (Lunau
& KwurteL, 1995), lassen den vorrangigen Wellenldngenbereich derartiger Habita-
te nicht bis zu den Photorezeptoren vordringen, so dass der Kontrast schwarzweifer
Objekte vor dem Hintergrund verstirkt wird (BErnarD, 1971). Auf dieser Basis ver-
muten Lunau & Knurter (1995), dass die Corneafilter der Langbeinfliegen die
Wahrnehmung der Balzsignale verbessern. Interessant ist die Beobachtung, dass
Dolichopus acuticornis und Tachytrechus consobrinus, die beide nicht den Einsatz
Signal verstarkender sexualdimorpher Male erkennen lassen, im direkten Sonnen-
licht balzen (s.0.), die Mal tragenden Dolichopus nigricornis und Neurigona qua-
drifasciata aber in schattigen Wildern (Lunau, 1996). Auch die erst genannten Ar-
ten besitzen jedoch Cornea-Filter, die also vermutlich in einem anderen Zusam-
menhang entstanden sind (z.B. Photorekonversion: Lunau & KNoTTEL, 1995), aber
moglicherweise eine Préadisposition fiir den Einsatz von schwarzen, weien oder
schwarzweifen Signalstrukturen in schattigen Balzhabitaten darstellten.

Anhand der Grofe der Imago eines holometabolen Insekts lassen sich lediglich die
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erndhrungsphysiologischen Bedingungen wihrend der Larvalentwicklung abschiit-
zen, nicht aber die momentane physiologische Konstitution. Diese lisst sich viel
besser durch dynamische, energetisch intensive Darbietungen prisentieren, deren
Geschwindigkeit oder Haufigkeit bzw. Frequenz (vgl. Morris, 1957; Zauavi, 1979)
Auskunft iiber den aktuellen Zustand des Senders geben (Lunau, 1992). Ein riube-
risches Langbeinfliegenméinnchen stellt seine Eignung zum aktiven Nahrungser-
werb durch rasante Flugmandéver eindrucksvoller dar als durch seine Grofie. Auch
das spurtreue Verfolgen eines Haken schlagenden Weibchens - wie bei Tachytre-
chus consobrinus, aber auch Poecilobothrus nobilitatus (Land, 1993) - kénnte als
Indikator fiir die physiologische Konstitution herangezogen werden.

Die vorliegende Arbeit beschreibt dynamische Elemente der Balz zweier Langbein-
fliegenarten, deren Ménnchen keine sexualdimorphen Male tragen. Auch ohne der-
artige Signalstrukturen zeigt die Balz dieser Arten Ahnlichkeiten zum Balzverhal-
ten Mal tragender Arten. Vor allem die Unterschiede aber - z.B. statische Prisenta-
tion der GroBe durch Einsatz der Signalstrukturen - werden in Zukunft verstirkt
untersucht werden.
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Tab.1: Vergleich zwischen Langbeinfliegen ohne (Dolichopus acuticornis) und mit
sexualdimorphen Malen an den Fliigeln (Poecilobothrus nobilitatus, Lian-
calus virens) bzw. den Tarsen der Vorderbeine (Dolichopus nigricornis,
Neurigona quadrifasciata) beziiglich ihrer Balzhabitate und der Bedeutung
von Flug- und Standbalzkomponenten - der verbreiterte Vordertarsus miann-
licher Tachytrechus consobrinus ist recht unauffillig, und sein Einsatz als
Signalstruktur bei der Balz ist ungewiss; Details im Text.

Art Balzhabitat Mal Flugbalz Standbalz
Dolichopus acuticornis Sonne - + (+)
Tachytrechus consobrinus Sonne (Vordertarsus) + ?
Poecilobothrus nobilitatus ~ Sonne/Schaften Flagel + +
Liancalus virens Sonne/Schatten Flugel - +
Dolichopus nigricornis Schatten Vordertarsus + +
Neurigona quadrifasciata Schatten Vordertarsus - +
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