Zum Paarungs- und Eiablageverhalten der Libellen
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,,Libellen leben am Wasser* — diese Binsenweisheit ist in dieser Form jedoch
ungenau und miite richtig heien: , Libellen fallen uns am Wasser auf‘. Die
noch nicht geschlechtsreifen Imagines meiden namlich die Gewasserndhe und
streifen je nach Art mehr oder weniger weit umher. Auch von den adulten Imagines
konnen wir einzelne 33 und die Mehrzahl der @9 (offensichtlich die weniger oder
nicht paarungsgestimmten Individuen) selbst bei sonnigem Wetter abseits der
Gewdisser antreffen. Sie verteilen sich aber wie die juvenilen Imagines einzeln iiber
groBere Gebiete und sind daher nicht leicht zu finden. An den Gewassern erscheinen
dagegen adulte 33 schon am frithen Vormittag sonniger Tage in groBer Zahl und
besetzen bis zum spidten Nachmittag die artspezifischen Regionen (zumeist sind
es die Eiablageregionen, z. T. auflerdem die angrenzenden Uferzonen — als Bei-
spiel s. Abb. 1). Charakteristisch sind fiir diese 33 eine hohe Flugaktivitit und die
Aggressivitit gegen 33 der gleichen oder dhnlicher Arten, die die Vertreibung der
weniger aktiven 33 aus dem Gewésserbereich bewirkt und bei verschiedenen Arten
eine mehr oder weniger deutliche Abgrenzung von Revieren erkennen it (Tages-
reviere sind z.B. fiir unsere Calopteryx-Arten typisch: ZAHNER 1960). Die einzeln
und in geringerer Zahl die Brutgewidsser aufsuchenden paarungsgestimmten 29
treffen dort also auf ein dichtes Netz von aktiven 33, die sich sofort und heftig
auf jedes in ihren Bereich geratende Q stiirzen, um die Paarung einzuleiten. Nach
der Paarung bzw. Eiablage verlassen die 29 wieder die (3&-Zonen der) Gewisser,
so daB der 3g-UberschuB wihrend der Paarungsaktivititszeiten gewahrt bleibt.

Die Libellen suchen somit die Brutgewdsser, also wohl bestimmte und begrenzte
Gebiete ihres oft ausgedehnten Lebensraumes, zur Paarfindung auf. Wegen der
unterschiedlichen Paarungsaktivitit der Geschlechter entsteht dort eine hohe
43-Dichte, die das Zusammentreffen der Q@ mit paarungsgestimmten 33 sichert.
So bedarf es keiner zusitzlichen z. B. chemischen (wie bei Nachtfaltern), akusti-
schen (wie bei Heuschrecken) oder optischen (wie bei den 33-Schwirmen von
Miicken und Eintagsfliegen) Anlockung des suchenden Partners.

Dieser Typ der Paarfindung gilt nach unserem bisherigen, noch liickenhaften
Wissen fiir fast alle einheimischen und fiir die Mehrzahl der iibrigen Libellenarten.
Bei unseren Moorlibellen Aeschna juncea (L.) und Ae. subarctica Walker suchen
jedoch auBerdem einzelne 33 regelmdBig in der Umgebung der Brutgewisser die
zum Sonnen bevorzugten Birkenstimme nach 2@ ab (ScHMIDT 1964). Hier erfolgt
also die Paarfindung nicht nur am Ort der Eiablage, sondern auch in den zum Jagen
und Sonnen bevorzugten Gebieten und nicht nur dadurch, dafl paarungsgestimmte
QQ in die Zonen hoher Dichte aktiver 33 fliegen, sondern auch dadurch, da@
paarungsgestimmte 33 die von den 2@ bevorzugten Regionen absuchen. Dieser
zweite Paarfindungstyp ist bei verschiedenen exotischen Libellenarten, deren
Larven sich im Dunkel des tropischen Urwaldes entwickeln (wie bei der ostafrikani-
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Abb. 1: Schema der 33-Zonen, Paarungs- und Eiablageregionen der Libellen eines kleinen Weihers

(Frithsommeraspekt)

Vegetationszonen :

1. Juncus effusus-Zone; 2. Glyceria fluitans-Zone; 3. Potamogeton natans-Zone

Libellenzonen:

Ausgezogene Linie: Flugbereich paarungsgestimmter 34'; Kreuze: Ruheplitze paarungsgestimmter
33; Halbkreise: Eiablageregion; Doppelkreise: Region, in der {iblicherweise die Paarung voll-
zogen wird

Libellenarten:

C:

Cordulia aenea (L.) (Ausdauernder Flug der 33 fiiber den Eiablageregionen. Zur Kopulation
verlassen die Paare das Gewdsser und setzen sich an Gebiisch oder in Baumkronen der Um-
gebung (Abb. 2). Die Eiablage erfolgt spater ohne Begleitung des J).

: Libellula quadrimaculata L. (Ansitzjagd der 33 vom Ufer aus iiber den Eiablageregionen. Die

kurze Paarung erfolgt dort im Fluge. Die Eiablage schlieft sich gleich unter ,,Bewachung‘
des & an.)

: Coenagrion puella (L.) (Ansitzjagd der 33 in den Eiablageregionen. Zur Kopulation verlassen

die Paare der 3&-Zonen (Abb. 3). Die Eiablage erfolgt gleich anschliefend mit angekoppeltem &
(Abb. 5).)

. Ischnura elegans (Vanderlinden) (Wie C. puella, die Eiablage erfolgt jedoch in der Regel

erst am Nachmittag nach dem Abklingen der Paarungsaktivitat der 33 und ohne Begleitung
des & (Abb. 4).)
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schen Aeschnide Gymnacantha bullata) oder in weit verstreuten Kleinstbiotopen
leben (wie bei der amerikanischen Bromeliaceen-Libelle Mecistogaster modestus),
vorherrschend. An ihren Brutbiotopen fand man fast ausschlieBlich Eier legende
2% und kaum ein &. Die paarungsgestimmten 3d suchen offenbar in den von den
Imagines bewohnten Zonen der sonnigen Baumkronen nach 22 (CORBET 1962).
Als Zwischenform dieser beiden Paarfindungstypen kann das fiir verschiedene
Aeschniden (z.B. Brachytvon pratense (Miiller), Aeschna wmixta Latr. und Ae.
subarctica Walker) und Cordulinen (z.B. Cordulia aenea (L.)) charakteristische
Absuchen der Eiablageplatze nach @@ angesehen werden.

Bei den meisten Libellenarten decken sich also die Orte der Paarfindung und
der Eiablage. Dennoch koénnen nur bei verhdltnismiBig wenigen Arten die Eier
legenden 29 die Nachstellungen paarungsgestimmter 33 abwehren (z.B. durch
ruckartiges Fliigelspreizen wie einige Zygopteren, beispielsweise unsere Calopteryx-
Arten: BucHHOLTZ 1951, oder passiven Widerstand bei der Paarungseinleitung
wie vereinzelt bei Aeschna-Arten: ScHMIDT 1964). Ein Mechanismus, der Paa-
rungsversuche mit nicht paarungsgestimmten (z. B. Eier legenden) 2% hemmt,
ist erstaurnlicherweise nur bei sehr wenigen Libellenarten (moglicherweise bei
Aeschna viridis Eversm. und Ae. grandis (L.)) festzustellen. Bei einigen Arten
(vgl. CorBET 1962) fithrt das & vor dem Ergreifen des @ besondere Werbungs-
zeremonien durch, die vielfach vom @ beantwortet werden miissen, damit es zur
Kopulation kommt (bei unseren Calopteryx-Arten z.B. flattert das & in charakteri-
stischer Weise vor dem @ und kriimmt sein Abdomenende hoch, so daB3 dessen
weiBlich bzw. rotlich gefirbte Unterseite zur Schau gestellt wird: BUCHHOLTZ
1951). Unmittelbar nach der Paarung ist das @ vieler Libellulinen-Arten (z. B.
des Vierflecks Libellula quadvimaculata L., des Plattbauchs L. depressa L. sowie
der Moorlibellen Leucorrhinia dubia (Vanderl.) und L. rubicunda (L.)) am Ergreifen
seines Eier legenden (oder ruhenden) letzten Kopulationspartners gehemmt, wih-
rend gleichzeitig seine Aggressivitit gegen andere 3d erhoht ist. Das & fliegt
dann, oft riittelnd, in der N4he des Eier legenden Q und stiirzt sich sofort und heftig
auf nahende 33, um deren Kopulationsversuche mit dem Eier legenden Q@ abzu-
wehren. Man spricht daher von einem ,,Bewachen des Eier legenden ¢ durch
den letzten Kopulationspartner. Zahlreichen Libellenarten (z. B. fast allen Lesti-
den, Coenagrioniden und Aeschniden) fehlt jedoch erstaunlicherweise ein
Paarungsversuche mit Eier legenden @@ hemmender Mechanismus vollig. Der fiir
die Paarfindung so giinstige UberschuB paarungsgestimmter 33 in den Eiablage-
regionen fithrt somit zur Stérung der Eiablage durch stindige Kopulations-
versuche unverpaarter 33 (bei Leucorvhinia dubia (Vanderl) werden z. B. die
QQ trotz der Bewachung durch den letzten Kopulationspartner vielfach schon
nach kurzer Eiablage wieder zu erneuter Paarung gegriffen und sind schlieBlich
von den zahlreichen Kopulationen so ermattet, da sie zur Eiablage nicht mehr
fahig sind: ScHMIDT 1964). Dieses Bild 148t verschiedene Autoren geradezu von
einer ,,Vergewaltigung’' oder ,,Notziichtigung der 2@ sprechen (z.B. MUNCHBERG
1930). Einer Deutung entzieht sich dieses Phinomen, da bei den bisher unter-
suchten Arten eine Kopulation zur Befruchtung aller (reifen) Eier des @ aus-
reicht (CORBET 1962). Auch die kopulierenden Paare werden durch sie anfliegende
33 gestort. Bei starkem Q@-Mangel erfolgt sogar gelegentlich ein der Paarungseinlei-
tung entsprechendes Ergreifen von Paarungsridern bzw. -ketten sowie von 3d3.

Die fiir die einzelnen Arten typischen Formen des Paarungs- und Eiablage-
verhaltens lassen sich weitgehend als Schutz vor den Stérungen durch unverpaarte
33 deuten:
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1. Werbungszeremonien:

Sie bilden, wenn sie vom @ beantwortet werden miissen, einen guten Schutz
nicht paarungswilliger (z. B. Eier legender) 22 (s. 0.).

2. Verlassen der 33-Zonen nach der Paarungseinleitung:

a. Libellenarten mit Janger Paarungsdauer (iiber 5 min) verlassen die 33-
Zonen nach der Einleitung der Paarung (im Tandem bei den Zygopteren,
im Paarungsrad bei Anisopteren) und vollziehen die eigentliche Kopula-
tion (d. h. die Sameniibertragung vom @& zum @) im Sitzen abseits der
d3-Zonen (Abb. 1—3). Dieses Verhalten ist fiir die meisten Libellen-
arten typisch.

b. Bei einige Minuten langer Paarung ist ein Verweilen in den 33-Zonen
der Gewdsser moglich, wenn die 33 (Tages-) Reviere einnehmen (unter
den einheimischen Arten bei Calopteryx virgo (L.) und C. splendens (Harris)).

c. Eine kurze (weniger als eine halbe Minute dauernde) und ganz im Fliegen
erfolgende Paarung ist auch ohne feste Reviere in den 33-Zonen moglich
(unter den einheimischen Arten bei Libellula quadvimaculata L. und
L. depressa L.). — Die bei den Libellulinen in allen Zwischenstufen ver-
wirklichte Tendenz zur Abkiirzung der Paarungsdauer und zum Fortfall
des Setzens wiahrend der Kopulation deute ich ebenfalls als Schutz vor den
Stérungen durch 33. Erstere mindert die Héaufigkeit der Zusammen-
stoBe und die zweite erhdlt den Paaren die Beweglichkeit und damit die
Moglichkeit zum raschen Ausweichen.

3. Schutz der Eiablage durch den letzten Kopulationspartner:

a. Vielen Libellenarten (fast allen Aeschniden, Gomphiden, Cordulegasteriden
und Cordulinen) fehlt ein Schutz des Eier legenden @ durch den letzten
Kopulationspartner. Die Paare trennen sich nach der Kopulation ab-
seits vom Gewisser, zu dem die Q@ zur Eiablage unabhingig vom &
zuriickkehren. Bei hoher 33-Dichte nidhern sie sich dann rasch und unauf-
fillig den Eiablagebereichen und wihlen versteckte Plitze, so daf3 sie
von den dortigen 33 oft iibersehen werden (oder sich ihnen durch die
Flucht entziehen konnen). Vielfach erfolgt die Eiablage auch vorwiegend
nach dem Abklingen der Paarungsaktivitit der 33 am spiaten Nachmittag
(wie bei Ischnura elegans (Vanderl.): KRIEGER und KRIEGER-LOIBL 1958,
Abb. 4) und in der Dimmerung (wie z.B. bei Aeschna subarctica Walker.
ScHMIDT 1964 und bei vielen Cordulinen: CORBET 1962).

b. Bewachung durch den letzten Kopulationspartner (s.0.): Diese Bewachung
des Eier Jegenden @ ist unter den einheimischen Arten fiir die Gattung
Calopteryx und fiir viele Libellulinen (Libellula-, Orthetrum-, Leucovrhinia-
Arten) typisch. Die Paare trennen sich am Eiablageplatz (zu dem die Arten,
die sich bei der Kopulation abseits der 33-Zonen setzen, am Ende der
Paarung zuriickkehren), so daB der fiir die Auslosung des Bewachungs-
verhaltens offenbar notwendige raum-zeitliche Zusammenhang des &
mit seinem Kopulationspartner erhalten bleibt. — Die Bewachung, die
erst in neuerer Zeit erkannt worden ist, versagt jedoch bei hoher
d3-Dichte bei Arten ohne Werbungszeremonie, da sich dann oft mehrere
33 gleichzeitig auf das Eier legende Q stiirzen (s. o.: Leucorrhinia dubia
(Vanderl )).
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c. Eiablage mit angekoppeltem J':

Einen guten Schutz vor Paarungsversuchen mit Eier legenden Q9 bietet
die Eiablage im Tandem, bei der sich das @ nach der Kopulation nicht
vom @ trennt, sondern die Hinterleibsanhinge verankert 143t (Abb. 5).
Sie ist fiir fast alle Zygopteren (Ausnahmen: Calopteryx, Ischnura) und
und fiir Gattung Sympetrum unter den einheimischen Libellulinen typisch
und auch bei einzelnen Aeschniden (z B. bei Anax parthenope Selys und der
mediterranen Aeschna affinis Vanderl.) festgestellt worden(CORBET 1962).
Auch zu diesem Verhalten gibt es verschiedene Uberginge. Nennen méchte
ich unsere .Schlankjungferart Enallagma cyathigerum (Charp.), bei der
die Eiablage iiber Wasser im Tandem, submers dagegen ohne Begleitung
durch das & erfolgt, und die amerikanische Libelluline Tvamea onusta
Hagen, bei der das @ wahrend der im Fliegen erfolgenden Eiablage bei
jedem Niederwippen (zum Abstreifen der Eier an der Wasseroberfliche)
vom & losgelassen und danach wieder gegriffen wird (NEEDHAM und HEY-
WOOD 1929).

4. Exophytische Eiablage:

Auch die im Fliegen (exophytisch) erfolgende Eiablage der Anisopteren mit
reduziertem Legeapparat (Cordulegasteriden, Gomphiden, Libelluliden)
bietet einen besseren Schutz vor den Nachstellungen der 33 als das Ein-
stechen der Eier im Sitzen (Zygopteren, Aeschniden), da die 2@ schneller
vor nahenden g3 flichen konnen und die kiirzere Eiablagedauer das
Risiko der Entdeckung mindert. — Die primédre Bedeutung dieser Ei-
ablageform liegt jedoch sicher in der ErschlieBung neuer Eiablagebereiche
(z.B. der Gewisserzonen, in denen die Vegetation nicht bis an die
‘Wasseroberfliche reicht) und stellt somit gewissermallen ein Gegenstiick
zu der den Anisopteren offensichtlich nicht moglichen submersen Eiab-
lage von Zygopteren dar.

Die vorliegenden Ausfiihrungen sollen einen Uberblick des Fortpflanzungsverhal-
tens der Libellen unter Betonung der Paarfindungstypen und damit in Zusammen-
hang stehender Verhaltenseigentiimlichkeiten der Libellen geben. Sie konnen
nicht die ganze Vielfalt der Paarungs- und Eiablageformen beriicksichtigen und
beziehen sich vorwiegend auf die einheimischen Arten, iiber die eingehende Beobach-
tungen vorliegen. Bei vielen Arten bestehen jedoch noch entscheidende Liicken in
unserem Wissen von ihrem Paarungsverhalten, so da@} sie sich nur bedingt in eine
schematische Ubersicht (Tab. 1) einordnen lassen.
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Tabelle 1. Paarungs- und Eiablagetypen der einheimischen Libellen

Eiablage im Sitzen Eiablage im Fliegen
(endophytisch) (exophytisch)
Lange Paarung Lange Paarung
(0,5—1,5 h) (10—15 min) Eiablage mit
abseits der 33-Zonen abseits der 33-Zonen
angekoppeltem
3
fast alle Zygoptera, Sympetrum
Anax parthenope,
Aeschna affinis
| P Kurze Paarung
.an, run
Werbung, ange aa}l 8 (5—20 scc)
X (10—15 min) S e . .
mittellange Paarung Dseits der gg-Zonen ganz im Fluge Eiablage mit
(1—5 min) abse ¢ iaber dem Eiablage- hendem
im Revier des 3 Y bereich bewachendeiy
/ 3
viele Libellulinae
(Orthetrum, .
Calopleryx i PN Libellula
;,lbelluh’z »/u_ha (20 quadrimaculala,
Leucorrhinia) L.depressa
Lange Paarung Lange Paarung
(0,5—2 h) (10—100 min) Liablage
abseits der 33-Zonen abseits der 33-Zonen allein
fast alle Adeschnidae, Corduliinae,
Ischnura Gomphidae,
Cordulegasteridae
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Zusammenfassung

Die Paarfindung erfolgt bei der Mehrzahl der Libellenarten dadurch, daB die
paarungsgestimmten Individuen die Brutgewisser aufsuchen. Unterschiedliche
Paarungsaktivitit der Geschlechter fiithrt dort zu einem UberschuB paarungs-
aktiver @&, der den Q% ein rasches Zusammentreffen mit einem Kopulations-
partner sichert. Bei den Moorlibellen Aeschna juncea (L.) und Ae. subarctica
‘Walker suchen einzelne 33 auBerdem in den zum Sonnen und Jagen bevorzugten
Gebieten abseits der Brutgewdisser nach Q. Dieser zweite Paarfindungsmodus ist
bei verschiedenen exotischen Libellenarten, die sich im Dunkel des tropischen Ur-
waldes oder in weit verstreuten Kleinstbiotopen entwickeln, vorherrschend.

Den meisten Libellenarten fehlt offensichtlich ein generell Paarungsversuche mit
Eier legenden 2@ und kopuherenden Paaren hemmender Mechanismus. Der Uber-
schuf3 paarungsgestimmter 33 in den Eiablageregionen fiihrt somit zu Stérungen
der Paarung und der Eiablage. Die verschiedenen Typen des Paarungs- und Ei-
ablageverhaltens werden (unter besonderer Beriicksichtigung einheimischer Arten)
als Schutz vor Stérungen durch unverpaarte 33 gedeutet.
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Zu Artikel E. Schmidt

Abb. 4. Eiablage von Ischnura elegans (VANDERL.) (in Myriophyllum, spicatum, eines Sees)

!
Abb. 5. Eiablage von Coenagrion puella (L.) mit angekoppeltem &
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