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HABITAT SELECTION IN DRAGONFLIES. — Habitat selec-
tion is an important element in the reproductive behaviour of dragon-
flies. In order to optimize their fitness, individuals of both sexes must
be able to choose sites for reproduction that are well suited for
embryonic and larval development. In this paper selection of oviposition
site and larval habitat is briefly reviewed with regard to problem
definition, methods of study and presentation of results. The subject is
considered from descriptive, causal and functional viewpoints. In order
to determine what types of habitat dragonflies select, two quantitative
methods are recommended : collecting exuviae and determining the
number of adults or their duration of presence at a site. The water
bodies selected by dragonflies may be described qualitatively and quan-
titatively with respect to their physical and biotic features, including
size, depth, bottom structure, water regime, hydrochemical properties
and vegetation. — In the study of the causal aspects, i.e. the proximate
factors by which the habitats and oviposition sites are recognized,
various experiments may be conducted, such as structural manipula-
tions of natural habitats, choice experiments using natural substrates
or dummies, and transplantations of larvae or adults to non-species-
specific habitats. From the results available it may be concluded that
sites are recognized mainly by visual cues. In the species so far studied
positive reactions are evoked by structural features of the water surface
(pattern of light reflection, vegetation). By physical examination of the
site using the abdomen (in Somatochlora arctica) or the hind legs (in
Perithemis mooma) the dragonflies may receive additional informations
about the quality of the site. The use of thermal signals for choosing
the precise localisation of the oviposition site was demonstrated in
Leucorrhinia dubia. — Some of these proximate factors coincide with
ultimate factors that select for habitat-seeking strategies of adult
dragonflies. Investigation of the functional aspects (habitat binding)
requires laboratory experiments with eggs and larvae. Hitherto only
a few species have been studied with respect to factors favouring or
limiting the survival rate of embryos and larvae. For Calopteryx the
high oxygen requirement virtually limits members of the genus to
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running water. In some bog dwellers it could be shown that probably
the thermal regime of the water — and not its hydrochemical compo-
sition — is crucial for habitat binding. — Besides vegetation and physi-
cal features, conspecific and heterospecific individuals, predators and
possibly egg parasites also influence the selection behaviour of both
sexes. Ovipositing females are frequently molested by conspecific males
ready to copulate, and therefore try to avoid the latter in space and
time. Conspecific and heterospecific competition between males may
result in spacing out of individuals, some of whom are thereby relegated
to suboptimal habitats. — On the basis of the results so far available
a habitat selection model is suggested according to which the dragon-
flies approach their larval habitats stepwise using different sensory
systems. — The research on habitat selection may be applied in bio-
indication and to nature conservation. Odonata are useful for the inte-
gral assessment of waters, especially as regards structure and land-
scape. It is suggested that the indication systems should comprise
groups of species rather than single ones. When based on the regional
stenotopic characteristics of many species, one system is valid only
for one limited geographic area. — As all species of Odonata are com-
pletely protected in Central European countries such as Germany and
Switzerland this order plays an essential role in nature conservation.
The most important measures for the conservation of the Odonata
fauna concern the larval habitats, i.e. their protection, management,
regeneration and creation. It is stressed that scientific investigation of
larval habitats and of habitat selection in adults is an indispensable
basis for conservation.

PROBLEMATIK

Je nach Entwicklungsstadium, Alter, Motivation, Tageszeit und Wetter
halten sich die Libellen in verschiedenen Rdumen auf. Der Grund liegt darin,
dass fiir bestimmte Lebensvorginge und Aktivititen wie Entwicklung, Reifung,
Nahrungserwerb, Paarung, Eiablage und Ruhe entsprechende, raumlich hete-
rogen verteilte Ressourcen benotigt werden. Aber nur im Imaginalstadium
sind die Libellen mobil genug, um grossere Strecken zu iiberwinden und Orte
ihrer Wahl aufzusuchen (CorBer, 1962, 1980). Unter den Wahlobjekten kommt
dem Bruthabitat eine besondere Rolle zu; die Wahl des Entwicklungsge-
wiissers hat entscheidende Auswirkungen auf den Fortpflanzungserfolg eines
Individuums. Dies zeigt sich insbesondere bei Arten mit lange dauernder
Larvalperiode, in der die Tiere mehr oder weniger standortgebunden und
withrend der ganzen Zeit darauf angewiesen sind, dass keiner der limitierenden
Nischenfaktoren gewisse Werte unterschreitet. So benotigt Cordulegaster
boltonii — eine Art kleiner Fliessgewisser — fiir ihre Entwicklung fiinf Jahre
(DonaTH, 1987); die Reproduktionsphase, in der die Tiere mobil sind und
neue Gewisser aufsuchen kdnnen, dauert hingegen in den meisten Fillen nur
wenige Wochen. Die Weibchen beeinflussen deshalb mit der Wahl des Brut-
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habitates die Ueberlebensrate von Eiern und Larven in entscheidendem Mass
(WaAGE, 1987). Fiir das Minnchen ist das Fortpflanzungshabitat der optimale
Ort fiir Begegnungen mit reifen Weibchen ; hier haben sie die besten Paarungs-
chancen (CAMPANELLA & WOLF, 1974 ; EMLEN & ORING, 1977 ; THORNHILL
& ALcock, 1983 ; vaN Buskirk, 1986 ; WoLF & WaLtz, 1988). Die raumliche
Konzentration der Weibchen am Eiablageplatz wirkt sich damit selektionierend
auf die Suchstrategie der Minnchen aus (PARKER, 1978 ; Buskirk & SHER-
MAN, 1985).

Jede Libellenart entwickelt sich nur in bestimmten Gewdssertypen erfolg-
reich. Adulte Minnchen und Weibchen all jener Arten, die sich nach der
Emergenz von ihrem Entwicklungsort entfernen, miissen deshalb nach Er-
reichen der Geschlechtsreife in der Lage sein, ihre artspezifischen Bruthabitate
aufzufinden. Fiir okologische Spezialisten ist die richtige Wahl des Larven-
gewiissers besonders wichtig. Fehlentscheide fithren zu Fitnessverlusten.

Zur Untersuchung der Habitatselektion gibt es drei mogliche Ansétze mit
entsprechender Fragestellung. — 1. Deskriptiver Ansatz: Was wihlen Libellen?
Die Antwort auf diese Frage ist eine méglichst genaue Beschreibung der Wahl-
objekte, d.h. der artspezifischen Habitattypen. Die Charakterisierung enthilt
qualitative und quantitative Angaben zu den abiotischen und biotischen Figen-
schaften der Habitate. — 2. Kausaler Ansatz: Wie wihlen Libellen? Im Zen-
trum dieser Frage steht die Suche nach den Signalen, den proximaten Fakto-
ren, an denen die Tiere ihre Habitate erkennen. Ziel dieses verhaltensphy-
siologischen Ansatzes ist die Bestimmung des artspezifischen Okoschemas. —
3. Funktioneller Ansatz : Weshalb wihlen Libellen bestimmte Habitate, wih-
rend sie andere meiden ? Bei dieser Frage geht es um die Untersuchung des
Anpassungswertes der Habitatwahl und damit um das Auffinden der selek-
tionierenden, der ultimaten Faktoren des Entwicklungshabitates. Mit der
funktionellen Antwort werden diejenigen Eigenschaften bezeichnet, welche die
Habitatbindung im Sinne von Anpassung ausmachen. In diesen Zusammen-
hang gehort auch die Frage, ob und inwiefern das Wahlverhalten durch
zoozdnotische Faktoren wie beispielsweise Pridation und Konkurrenz beein-
flusst wird.

Die Erforschung von Habitat und Habitatwahl hat zwei Aspekte, einen
theoretischen und einen praktischen. Einerseits ermoglicht sie Einblicke in
allgemeine Gkologische und 6ko-ethologische Phidnomene, anderseits liefert
sie wichtige Grundlagen fiir den Naturschutz. Die nachfolgenden Ausfithrungen
geben einen Ueberblick iiber die Fragen, Methoden, Resultate und Schluss-
folgerungen der Habitat- und Habitatselektionsforschung. Auf die Beschreibung
allgemeiner Aspekte folgen am Schluss einige Hinweise auf mogliche Anwen-
dungsbereiche, namlich auf Fragen der Bioindikation, des Biotopschutzes
sowie der Pflege, Regeneration und Neuschaffung von Brutgewissern.
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TERMINOLOGIE

Nach OscHEe (1985) ist Habitatselektion ,,die Fahigkeit von Tieren, den
artspezifischen Lebensraum zu suchen und an speziellen Signalfaktoren zu
erkennen.“ Damit beinhaltet Habitatselektion (Habitatwahl) eine Verhaltens-
weise. Mit ,,Selektion® wird hier ausgedriickt, dass ein Tier den Ortstyp aktiv
wihlt, an dem es sich aufhalten will. Die 6ko-ethologische Verwendung des
Begriffes impliziert die Annahme, dass ein Tier dasjenige Habitat wihlt, in
welchem es maximale Fitness erreicht (PARTRIDGE, 1978 ; ALcock, 1988).
Demnach wird das Wahlverhalten als Resultat der natiirlichen Selektion an-
gesehen.

Okologen brauchen den Begriff Habitatselektion gelegentlich auch im Sinn
von Habitatspezialisation oder Habitatspezifitdt und bezeichnen damit die
Tatsache, dass das Vorkommen bestimmter Arten auf spezielle Biotop- oder
Habitattypen beschrinkt ist; es wird eine okologische Beziehung festgehalten
(z.B. ScCHAEFER & TISCHLER, 1983; WILDERMUTH, 1986). Die Verwendung
des Begriffes ,,Selektion* erfolgt im evolutionsbiologischen Sinn und impli-
ziert die Auffassung , dass die Beschrinkung einer Art auf einen bestimmten
Habitattyp — die Einnischung — das Ergebnis eines evolutioniren Prozesses
ist, dhnlich wie die oben erwihnte Verhaltensweise. Mit dieser Inhaltsbestim-
mung wird der Terminus nahezu oder vollig identisch mit Habitat- oder
Biotopbindung. Im gleichen Sinn kommt im Rahmen der Odonatologie auch
der Begriff Habitatpriferenz zur Anwendung (z.B. ScumipT, 1986, 1991, 1993).

Manche Autoren verstehen unter Habitatselektion weniger die Tatsache,
dass Libellen ihren Wohnort wihlen als vielmehr die Art und Weise, wie sie
ihn wihlen. Indem sie fragen, an welchen Signalen die Tiere ihre Habitate
erkennen, riicken sie den kausalen Aspekt ins Zentrum (HiLDEN, 1965; OSCHE,
1973; BucHwALD, 1989; ScHORR, 1990; STERNBERG, 1990). In einigen odona-
tologischen Arbeiten wird die Frage nach den proximaten Faktoren als ver-
haltensphysiologische Komponente der Habitatselektion betrachtet, termino-
logisch abgekoppelt und als Habitaterkennung bezeichnet (FRANzEL, 1985;
WILDERMUTH & SPINNER, 1991; WiLDERMUTH, 1993).

Der funktionelle Aspekt der Habitatselektion wird in deutschsprachigen
Publikationen oft unter den Begriff Biotopbindung (Habitatbindung *) gestellt
(z.B. BucuwaLD, 1989; ScHORR, 1990; STERNBERG, 1990). Die Autoren be-
zeichnen damit die Beziehung zwischen einer Libellenart und dem Komplex
von selektionswirksamen (ultimaten) Faktoren ihres Habitates. Der Begriff
impliziert gleichzeitig eine Erkldarung fiir die Tatsache, dass bestimmte Arten
spezifische Biotope zur Fortpflanzung benutzen, wihrend sie andere meiden.

* Da die Habitatselektion jeweils eine bestimmte Art betrifft, wird Habitatbindung dem Begriff
Biotopbindung vorgezogen. Auf den Begriff Monotop wird hier verzichtet.
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Die verschiedenen Aspekte der Habitatwahl sind inhaltlich und begrifflich
eng miteinander verkniipft. Dies gilt etwa fiir Habitaterkennung und Habitat-
bindung im Zusammenhang mit der Koinzidenz von proximaten und ultimaten
Faktoren.

In den folgenden Ausfithrungen wird Habitatselektion im 6ko-ethologischen
Sinn und als Uberbegriff verwendet. Wie in der Einleitung bereits vorskizziert,
beinhaltet er die Zusammenfassung der Antworten auf die Fragen was, wie
und weshalb Libellen im Zusammenhang mit ihrem Lebensraum wihlen.
Habitaterkennung und Habitatbindung sind demnach als Unterbegriffe auf-
zufassen. ' .

DESKRIPTIVER ANSATZ : HABITATMERKMALE

Grundsitzlich gibt es zwei Methoden um festzustellen, welche Gewisser-
typen eine Libellenart fiir die Fortpflanzung wihlt: Entweder sucht man die
Gewisser nach Exuvien ab oder man beobachtet, wo sich die Imagines zur
Paarung und Eiablage einfinden. Die erste Methode ist zuverlidssiger, weil
mit Exuvienfunden gleichzeitig der Nachweis erbracht wird, dass sich die Art
am Standort erfolgreich entwickelt. An klar abgegrenzten Kleingewissern oder
an homogen strukturierten Uferabschnitten lassen sich durch griindliches und
regelmissiges Einsammeln der Larvenhiute auch quantitative Aussagen machen
(WiLDERMUTH, 1992b). Ferner erlauben Exuvienzahlen, quantitative Vergleiche
zwischen verschiedenen Habitattypen zu ziehen (Tab. I). In einem heterogen
strukturierten Gewisser ist es ausserdem moglich, anhand der Exuvienzahlen
und -Fundstellen verschiedene Arten bestimmten Mikrohabitaten zuzuordnen
(STERNBERG, 1985; WiLDERMUTH & KNAPP, 1993).

Tabelle I

Vergleich zwischen zwei Kleinbiotopen bei Ziirich in Bezug auf die Besiedlung durch Anisopte-
ren im Jahr 1990. Gl, G2: Gartenweiher mit Kiesgrund ; T1, T2 : Mesotrophe Torfweiher.
Zahlen : Anzahl Exuvien pro m? Wasserfliche. Die Exuvien wurden wihrend der Schlupfperiode
regelmissig und in kurzen Abstinden gesammelt. Angaben zu G1 und G2 aus MAIER & WILDER-

MuTH (1991).

Gl (Tm?) G2(dm?) TI(l6m?) T2(9m?
Cordulia aenea - - 03 -
Aeshna juncea - - - 0.7
Somatochlora flavomaculata - - 03 0.1
Leucorrhinia pectoralis - - 2.6 0.7
Libellula quadrimaculata 4.6 18.0 1.1 0.7
Aeshna cyanea 9.8 0.3 0.1 0.2
Sympetrum striolatum 0.3 30 - -
Libellula depressa 0.1 1.3 - -
Anax imperator - 0.3 - ’ -
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Weniger einfach ist es, anhand der Imagines quantitative Aussagen zur
Habitatwahl zu machen. Dies hingt mit methodischen Schwierigkeiten zu-
sammen. Wie zihlt man beispielsweise Libellen ? Auf welche Flichen ist die
Anzahl der Individuen zu beziehen? Mit welchen Parametern lassen sich
Priferenzen messen ? In vielen faunistischen Arbeiten wird die Haufigkeit der
Individuen in Abundanzklassen angegeben (z.B. MaiBacu & MEIER, 1987).
Die ermittelten Werte sind allerdings wenig prizis und nur dann miteinander
vergleichbar, wenn die Daten unter standardisierten Bedingungen erhoben
werden. Je nach Tageszeit, Wetter und Zeitpunkt der Flugperiode konnen
sich ganz unterschiedliche Befunde ergeben (z.B. CAMPANELLA & WOLEF, 1974 ;
DREYER, 1978 ; KRUNER, 1986 ; WILDERMUTH, 1991). Genauere Werte erhilt
man mit der Bestimmung der hochsten stetigen Dichte (,highest steady
density” ; Moorg, 1991; WiLDERMUTH, 1992b). Dabei wird anhand mehr-
facher Stichproben die Anzahl der auf bestimmten Uferldngen oder an Klein-
gewissern anwesenden Minnchen festgestellt. Als Standardbedingungen gelten
Windstille, Sonnenschein, Aufnahmezeit am spiten Vormittag und um die
Mitte der Flugperiode. Wenn sich dabei ergibt, dass die maximal festgestellte
Anzahl der Minnchen mit der Gewisserfliche korreliert, kann angenommen
werden, dass die Art das entsprechende Habitat regelmissig und erfolgreich
zur Fortpflanzung benutzt. Die Methode eignet sich allerdings nur fiir be-
stimmte Arten (v.a. Libelluliden). Eine weitere Moglichkeit, Priferenzen an-
niherungsweise quantitativ zu bestimmen wire die Ermittlung der tiglichen
Summe individueller Aufenthaltszeiten an verschiedenen Gewissern, an denen
eine Art jeweils fliegt (Abb. 1). Sie konnte beispielsweise in Biotopen ange-
wandt werden, in denen verschieden strukturierte Mikrohabitate eng neben-
einander vorkommen. Allerdings ist sie nur dann durchfithrbar, wenn diese
klar voneinander abgegrenzt sind.

Zur Beschreibung der Larvenhabitate werden mit standardisierten Metho-
den moglichst viele Daten zu abiotischen und biotischen Eigenschaften ge-
sammelt. Um festzustellen, ob allfdllige Korrelationen zwischen einzelnen

Abb. 1. Hypothetisches Modell zur 6ko-
logischen Segregation zweier Libellen-
arten (A,B) aufgrund der Habitatwahl.
Mass fiir die Habitatpriferenz ist die
Aufenthaltsdauer (x,y) aller Minnchen
an zwei unterschiedlichen, benachbarten
Larvengewissern (X,Y). Die Ellipsen
umschliessen die Tagessummen-Einzel-
werte fiir die Arten A und B an beiden
Gewissern. Jeder Punkt in den Ellipsen
gibt fiir die entsprechende Libellenart
an, wie lange sie an den beiden Gewissern beobachtet worden ist. Dabei nimmt die Punktedichte
in den Ellipsen zentrifugal ab. Bei A ist die Ellipse halbiert, was anzeigt, dass die Art oft nur
am Gewisser Y — und nicht auch noch am Gewisser X — fliegt. Das Modell beruht auf
Beobachtungen an Aeshna juncea und Somatochlora arctica in einem subalpinen Moor.
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Habitatfaktoren bestehen, kénnen die Messgrossen mit multivariater Statistik
analysiert werden. Die Methode hat sich fiir verschiedene Tiergruppen wie
Vogel, Schmetterlinge und Heuschrecken bewidhrt (z.B. MULLER, 1982 ; De-
MARMELS, 1990), ist aber an Libellen erst ansatzweise angewandt worden
(STERNBERG, 1990). Dies hingt u.a. damit zusammen, dass es noch keine ein-
heitliche Methode zur quantitativen Erfassung von Libellengewissern gibt.

Angenghert genaue und umfassende Habitatbeschreibungen wurden bislang
nur fiir wenige und ausschliesslich fiir europiische Arten publiziert. Anfinglich
begann man damit, bestimmte Biotope lokalmonographisch und faunistisch
zu bearbeiten — meist anhand der Imagines, manchmal auch unter Einbezug
von Larven- und Exuvienfunden. In diesem Rahmen wurde versucht, bestimmte
Arten oder Artengruppen bestimmten Larvengewissern zuzuordnen (z.B. WiL-
DERMUTH, 1980) oder mit gewissen strukturellen und hydrochemischen Figen-
schaften in Verbindung zu bringen (ReHFELDT, 1986). Ein anderer Ansatz
bestand darin, durch Reihenuntersuchungen an gewissen Habitattypen wie Kies-
grubengewissern, Torfstichen, Griben oder periodisch iiberschwemmten Streu-
wiesen charakteristische Libellenzénosen herauszuarbeiten (z.B. WILDERMUTH
& KRrEBs, 1983 ; B. ScumipT, 1990 ; BucHWALD, 1992).

Das biozonologische, deskriptiv-autokologische resp. -syndkologische Un-
tersuchungs-Konzept mit Einbezug pflanzensoziologischer Daten, wie dies
WiLManns (1987, 1988) allgemein fiir die zoo-6kologische Forschung vor-
schligt, ist in der Odonatologie erst bei wenigen Arten zur Anwendung ge-
kommen (vgl. Arbeiten von DEMARMELS & ScHikgss, 1977 ; BucHwaLD, 1989 ;
BucHwALD & ScuMiDT, 1990), allerdings ohne Beschrinkung auf Lokalitiiten
mit Exuvienbelegen. Bei den eigenen Arbeiten sind hingegen nur Standorte
mit Exuvienfunden untersucht worden, um damit alle Gewisser auszuschliessen,
die zwar von Imagines aufgesucht werden, fiir eine erfolgreiche Entwicklung
aber nicht in Frage kommen (WiLDErRMUTH 1986, 1987, 1992, 1992b, i. Dr. ;
WiLbeErMUTH & KNaPP, 1993)

Neben pflanzensoziologischen Daten (dargestellt in Vegetationstabellen,
-Profilen und -Karten) eignen sich folgende Merkmale zur Charakterisierung
der Larvengewisser :

— Wasserfliche (Grosse, Form)

— Uferstruktur

— Wassertiefen und Wasserstandsschwankungen

— Wasserbewegungen

— Farbe und Transparenz des Wassers

— Wirmehaushalt des Gewissers

— Farbe und strukturelle Beschaffenheit des Gewissergrundes
— Hydrochemische Eigenschaften

Die meisten dieser Merkmale sind in die oben zitierten Untersuchungen
miteinbezogen worden. Als Beispiel fiir die deskriptive und vergleichende
Charakterisierung von Habitaten werden in Tabelle II die Larvengewisser von
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Tabelle 11

Beispiele tabellarischer Habitatbeschreibungen ; Eigenschaften der Larvengewisser
von Somatochlora arctica und Aeshna juncea. Daten aus WiLDERMUTH (1986) und (1992).

Wasserflachen
Wassertiefe (cm)
Wasserfluss
Gewissergrund
Karbonathirte (°dH)
Elektr. Leitfahigkeit (uS)
Wasserstoffionenkonzen-
tration (pH)
Durchschnittl.
Vegetationshohe (cm)
Vegetationsbedeckung mit
Moosen und totem
Pflanzenmaterial (%)
Hiufigste
Pflanzengesellschaft

Weitere
Pflanzengesellschaften

liickige bis geschlossene
Moosrasen

Abzugsgriben

wenige dm? bis m?

O 8 (1-60)

sehr gering oder fehlend
Torfschlamm
90.5(5.0-7.5)

@ 57 (10-270)9 64 (5-370)
?5.7(4.0-7.3)

20 (10-50)

O 47 (5-100)

Scheuchzerio-Caricetum
limosae oder dessen
Pionierstadium
Caricetum fuscae
Caricetum diandrae

sehr hiufig

Eigenschaften Somatochlora arctica Aeshna juncea

Vertikale Verbreitung 400-2020m 200-2240m

(Hohe u. M)

Entspr. thermische 2-16 1-16

Ho6henstufen nach

SCHREIBER (1977)

Hauptverbreitung 4-7 312

(Thermische Stufen)

Entwicklungsstandorte 500-1920m 440-2240m

(Hohe ii. M.)

Entspr. Héhenstufen 4-10 1-10

Habitate Schilenken, Schlenken- Schlenken, Torfstiche,
komplexe, stark verlandete Moorweiher, Alpweiher,
Torfstiche und Bergseen

0.5m? bis mehrere ha

D 29 (1-120)

sehr gering oder fehlend
organischer Schlamm
? 1.9 (0-13.5)

?5.3(3.39.3)
@29 (10-70)

D 48 (5-100)

Caricetum rostratae

Caricetum fuscae
Caricetum diandrae
Caricetum chordorrhizae
Eriophoretum scheuchzeri
Scheuchzerio-Caricetum
limosae

Nymphaeetum albae
Equisetum-Chara-
Pioniergesellschaft

wenig hiufig
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Aeshna juncea und Somatochlora arctica, zweier partiell syntoper Arten,
einander gegeniibergestellt. Der Vergleich zeigt, dass die Habitate in vielen
Merkmalen iiberlappen. Beziiglich der Wasserflache und Wassertiefe hat aber
A. juncea eine wesentlich grossere Amplitude als S. arctica. Aufgrund der
Breite des Habitatspektrums gilt S. arctica als stenotope, A. juncea eher als
eurytope Art. Aus dem Faktum, dass sich die horizontale und vertikale Ver-
breitung der beiden Arten in der Schweiz decken (MaiBACH & MEIER, 1987)
ergibt sich die Hypothese, dass S. arctica bei der Habitatwahl das Angebot
von Larvengewissertypen weit selektiver nutzt als A. juncea.

KAUSALER ANSATZ: HABITATERKENNUNG

Fiir die Erkennung von Larvengewisser und Eiablagesubstrat kommen
bei Libellen grundsitzlich vier Sinnessysteme in Frage : das visuelle, das taktile,
das olfaktorische und das thermische. Zur Ermittlung der als Ausloser wirk-
samen Signale dienen entsprechende Feldversuche :

— Experimentelle Verinderung von Einzelmerkmalen (z.B. Strukturen) am Larven-
gewisser

— Wabhlversuche mit verschiedenen natiirlichen Eiablagesubstraten

— Wahlversuche mit Habitat- und Eiablagesubstratattrappen

— Umsetzungsversuche (,, Transplantations“-Experimente) mit Larven und/oder Ima-
gines. Samtliche Versuche miissen im Freiland, an den natiirlichen Standorten, durch-
gefithrt werden. Entsprechende Experimente im Labor oder Flugkifig haben bis
anhin fehlgeschlagen.

Wie das nachfolgende Beispiel zeigt, beginnt die Suche nach den mutmass-
lichen Signalen, an denen die Libellen ihre Habitate erkennen, mit Beobach-
tungen am Eiablageplatz. Aufgrund der Fakten lassen sich dann beziiglich
der potentiellen Schliisselreize Hypothesen aufstellen und anschliessend expe-
rimenell priifen, wie folgendes Beispiel zeigt.

Leucorrhinia pectoralis, eine seltene Libellulide, kommt in Siiddeutschland
und in der Schweiz nur an meso- bis eutrophen Torfgewissern vor. In einem
Moor im Ziircher Oberland mit rund 20 Kleingewissern in verschiedenen
Verlandungsstadien fiel bei regelmissigen Stichproben auf, dass sich die Art
vorwiegend an teilweise bewachsenen Weihern aufhielt. Im Gegensatz zu
Libellula quadrimaculata mieden beide Geschlechter sowohl vegetationslose
(z.B. frisch geschaffene), als auch stark verlandete und dicht mit Schilf oder
Schachtelhalm bestandene Gewiisser. Anhand der jihrlich an allen Weihern
eingesammelten Exuvien bestiitigte sich die Vermutung, dass die Art nur in
denjenigen Torfgewissern zur Entwicklung gelangt, die sich in bestimmten
Sukzessionsstadien befinden. Dies fithrte zur Hypothese, dass L. pectoralis
ihr Larvengewisser (visuell) an den Vegetationsstrukturen erkennt. In einer
ersten Serie von Experimenten wurden dann an einem zu etwa 10% mit Vege-
tation bedeckten Weiher, an dem L. pectoralis und L. quadrimaculata regel-



232 H. WILDERMUTH

missig flogen, die emersen Wasserpflanzen vollstindig entfernt. Erstere blieb
von nun an aus, wihrend letztere keine Reaktion auf die Verinderung zeigte.
Nachdem in einer zweiten Serie von Versuchen die Wasserflache mit schwim-
menden Vegetationsattrappen aus rechteckigen, griin gestrichenen Styropor-
stiicken belegt wurde, kehrte L. pectoralis zuriick (WILDERMUTH, 1992b).
Damit ist allerdings noch nicht geklirt, wie L. pectoralis die Torfweiher aus
dem regionalen Angebot von potentiellen Entwicklungsstandorten selektioniert
resp. durch welche Signale die Tiere die artspezifischen Brutstitten von anderen
Gewissern unterscheiden.

Reaktionen auf experimentelle Veranderungen an der Vegetation (partielles
Schneiden von Halmen in homogenem Eleocharis-Bestand) konnten auch bei
Coenagrion mercuriale hervorgerufen werden. Dabei gelang der Nachweis,
dass die Tiere bevorzugt an Stellen mit niedriger und liickiger Pflanzendecke
fliegen (BucHWALD, 1989).

Im siidwestdeutschen Alpenvorland beobachtete BucawaLp (1989,1991),
dass Ceriagrion tenellum nur eine von 20 regional vorkommenden Moor-
Assoziationen mit potentiell ganzjdhriger Wasserfithrung annimt, nimlich das
Primulo-Schoenetum. Dass bei der Wahl der Bruthabitate den Pflanzenbe-
stinden eine entscheidende Rolle zukommt, konnte durch ,, Transplantations“-
Experimente mit Imagines gezeigt werden : Je mehr Aehnlichkeit das Verpflan-
zungsgebiet mit dem natiirlichen Fortpflazungshabitat aufwies, desto grosser
war die Verweildauer der umgesetzten Tiere am Fremdstandort (BucHwALD,
1992, 1992a).

Wabhrscheinlich sind es nie einzelne, sondern mehrere, kombiniert wirkende
visuelle Merkmale, welche die Tiere zu den Habitaten leiten. So konnte STERN-
BERG (1990) bei Leucorrhinia dubia durch Manipulationen an einer natiirlichen
Moorschlenke und durch Experimente an einem im Moor eingerichteten Kunst-
gewisser eine ganze Reihe von attraktiv wirkenden Merkmalen nachweisen.
Massgebend sind unter anderem Vegetationsstrukturen, Beschaffenheit des
Ufers, Gewissertiefe sowie Grosse und Erscheinungsbild der Wasserfliche.

Ein auch fiir Libellen aus grosserer Distanz erkennbares Merkmal ist die
reflektierende Wasserflache. Dabei ist nicht das Wasser an und fiir sich, sondern
lediglich das Reflexionsmuster als Ausloser wirksam. Das zeigen Zufallsbe-
obachtungen an Individuen verschiedener Arten, die sich hartnickig iiber
Ollachen, Autodichern oder Treibbeetfenstern aufhielten und teilweise auch
versuchten, Eier abzulegen (z.B. KENNEDY, 1917 ; MULLER, 1937 ; WYNIGER,
1955 ; NeviLLE, 1960 ; CrucrTTi, 1980 ; VAN NoorDwWUIK, 1980). Die ersten
Versuche, die optische Wirksamkeit der Gewisseroberfliche experimentell zu
priifen, gehen auf STEINER (1948) zuriick. Die Reaktionen der Tiere (Leu-
corrhinia dubia) auf seine Attrappen — er verwendete nur Materialien mit
matter Oberfliche, welche Minnchen und Weibchen gleichermassen zur
Thermoregulation benutzten ; sie zeigten deshalb keinerlei Sexualverhalten —
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hat er allerdings falsch interpretiert (ScCHIEMENZ, 1954). Systematische Ex-
perimente in dieser Richtung wurden erst 40 Jahre spiter durchgefiihrt, und
zwar an Somatochlora arctica und Aeshna juncea (WILDERMUTH & SPINNER,
1991, WIiLDERMUTH, 1993). Dabei wurden den Tieren in unmittelbarer Nach-
barschaft der natiirlichen Entwicklungsgewidsser Habitatattrappen aus Plexi-
glasplatten, Plastikfolien und Baumwolltiichern in verschiedenen Farben,
Graustufen und Grossen angeboten. Von jedem Attrappentyp kamen zwei
Exemplare zum Einsatz ; je eine der einander entsprechenden Flichen war
mit Glassplittern bestreut. Mit den Experimenten sollte u.a. eine Hypothese
gepriift werden, wonach Adulttiere von S. arctica ihren Eiablageplatz an den
lebhaften Glanzlichtern erkennen, die dort entstehen, wo auftauchende Pflanz-
enteile die Wasseroberflache aufwélben (WiLDERMUTH, 1987). Am wirksamste
erwiesen sich dunkle, reflektierende Flichen. Als Mass fiir die Attraktivitit
dienten Ankunftshaufigkeit und Aufenthaltsdauer an den einzelnen Attrappen.
Kiinstliche Glanzlichtmuster, erzeugt durch Glassplitter, zeigten iiber matten
Flachen kaum Wirkung, und auf schwarz glinzendem Untergrund hatten sie
keinen verstirkenden Effekt. Die Glanzlichtmuster-Hypothese musste deshalb
verworfen werden. Matte und helle Attrappen erwiesen sich in allen Expe-
rimenten als unwirksam. Auf dunkle glinzende Flichen reagierten beide Ge-
schlechter eindeutig mit Elementen des Fortpflanzungsverhaltens (Patrouillen-
fliige, Verteidigung des Platzes, Eiablageversuche). Angezogen wurden die
Tiere wahrscheinlich durch reflektiertes polarisiertes Licht, dhnlich wie dies
fiir Wasserwanzen, Wasserkifer und andere flugfihige, subaquatisch lebende
Insekten experimentell nachgewiesen worden ist (ScHwiND, 1991). Freiland-
Experimente mit Pyrrhosoma nymphula, Somatochlora alpestris, Libellula
quadrimaculata, L. depressa und Aeshna juncea bestitigen die Vermutung
(WILDERMUTH, unveroft.).

Mit Streifen von farblos-transparenter Plastikfolie, die auf den dunklen
Waldboden neben einem Bachlauf ausgelegt wurden, konnte FRANZEL (1985)
bei Cordulegaster bidentata ebenfalls Eiablageversuche auslésen. Da sich aber
C. bidentata nie in Moorschlenken und S. arctica nie in Waldbéchen fort-
pflanzt, miissen bei der Habitatsuche, dhnlich wie bei Leucorrhinia pectoralis,
neben dunklen, glinzenden Flichen noch weitere Raummerkmale wirksam
sein.

Auch bei der Wahl des Eiablageplatzes innerhalb des Brutgewissers spie-
len visuell erkennbare Merkmale eine Rolle. Perithemis mooma, eine neotro-
pische, exophytisch ablaichende Art, benutzt als Eiablagesubstrat schwim-
mende Algenwatten und faulende Holzstiicke sowie auftauchende Feinwurzel-
filze von Wasserpflanzen (WiLDERMUTH, 1991a). Durch das experimentelle
Angebot von Substraten aus natiirlichen und kiinstlichen Materialien konnte
gezeigt werden, dass Minnchen und Weibchen die Eiablageplitze aus mehreren
Metern Distanz anhand eines einfachen Musters erkennen: eine reflektierende,
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auftauchende und allseitig von Wasser umgebene Masse mit (fiir den mensch-
lichen Betrachter) glatter oder fein strukturierter Oberfliche (WILDERMUTH,
1992a). Die Weibchen von Leucorrhinia intacta, einer nordamerikanischen,
ebenfalls exophytisch ablaichenden Art, suchen zur Eiablage Stellen auf, die
zwischen dem Wasserspiegel und einem submersen Vegetationsteppich eine
freie Wasserschicht von ca. Scm aufweisen. Diese Situation bietet optimale
Verhiltnisse fiir die Eientwicklung (WoLF & Wartz, 1988). Moglicherweise
spielt bei L. intacta im Zusammenhang mit der Feinerkennung des Platzes
auch eine thermische Komponente mit.

Endophytisch ablegende Arten erkennen die Eiablagestellen ebenfalls
primiér visuell. Bei den Zygopteren Calopteryx maculata und Pyrrhosoma
nymphula wurde beobachtet, dass sie sich bei der Auswahl zweier verschieden
grosser Substrate signifikant héufiger fiir das grossere entscheiden (WAAGE,
1987 ; REHFELDT, 1990). Bei Pyrrhosoma nymphula fiel MARTENS (1992) auf,
dass die Tiere bei der Eiablage an Schwimmblittern von Potamogeton natans
nicht alle Teile gleichermassen nutzten. Bevorzugt wurden Blattbasis und Blatt-
stiel. Die Tandems landeten am héufigsten an der Blattbasis, dort, wo sich
infolge der strukturellen Eigenheiten des Substrates in der Wasseroberfldche
eine kleine Wélbung mit reflektierendem Ring bildet. An einem Weiher mit
Bestinden der Gelben Teichrose (Nuphar lutea) beobachtete MARTENS (1993),
dass Platycnemis pennipes ausschliesslich Bliitenstiele zur Eiablage benutzte.
Bei Attrappenversuchen bevorzugten die Tiere gelbe gegeniiber griinen und
normalgrosse gegeniiber iibergrossen Bliiten, 12cm aus dem Wasser ragende
gegeniiber 20cm oder Ocm langen Bliitenstielen, schrig stehende gegeniiber
sekrecht stehenden Bliiten sowie freistehende Bliiten gegeniiber solchen, die
an der Wasseroberflidche von Schwimmbléttern umschlossen waren. Die Ergeb-
nisse lassen den Schluss zu, dass die Wahl des Eiablageplatzes bei den unter-
suchten Zygopteren visuell und anhand eines Merkmalkomplexes erfolgt,
dessen Komponenten sich experimentell aufschliisseln lassen.

Ist ein Larvengewisser aufgrund der visuellen Signale einmal ausgewdhit,
wird es manchmal anschliessend noch taktil gepriift. Bei verschiedenen Arten
wurde beobachtet, wie die Tiere in wiederholten Sturzfliigen aus der Luft
auf die Wasseroberfliache stossen, diese kurz berithren — vermutlich mit dem
Abdomen — und wieder hochfliegen. Dieses als ,,water touching” bezeichnete
Verhalten ist sowohl bei Anisopteren als auch bei Zygopteren beschrieben
worden (z.B. Moorg, 1960 ; Corger, 1962 ; CrucitT1, 1980 ; VAN NOORD-
woK, 1980). Solche Tauchfliige konnten wir auch bei Attrappenversuchen
beobachten (WiLDERMUTH & SPINNER, 1991). In einem Fall beriihrte ein
Miinnchen von Somatochlora arctica eine schwarze Plastikfolie 52mal hinter-
einander mit deutlich horbarem Aufprall. Dabei diirfte es sich kaum um Trink-
oder Badeverhalten gehandelt haben, als das ,,water touching* auch schon
gedeutet wurde (Corset, 1962). Auch Weibchen von Anisopteren (Cordu-
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legaster bidentatus und Aeshna juncea) wurden eindeutig bei der taktilen
Priffung des Eiablagesubstrates beobachtet, indem sie ihren Ovipositor in
Plastikfolie einzubohren versuchten ; sie liessen aber jeweils bald davon ab
(FrRANZEL, 1985 ; WILDERMUTH, 1993).

Abdominale Suchbewegungen mit mechanischer Priiffunktion gehoren bei
den (endophytisch ablaichenden) Zygopteren zum normalen Verhaltensmuster
bei der Eiablage (vgl. z.B. MARTENS, 1992). Dabei werden die Eier vermutlich
erst dann ins Substrat deponiert, wenn eine Stelle gefunden ist, die dem taktilen
Suchmuster entspricht. Ein Befund an Platycnemis pennipes, wonach das erste
Ei frithestens 40s nach dem Erstkontakt des Ovipositors mit dem Substrat
abgelegt wird, erhirtet die Hypothese (MARTENSs, 1992a). Die afrikanische
Calopterygide Phaon iridipennis vermag mittels taktiler Sensoren sogar die
Hirte unterschiedlicher Eiablagesubstrate zu priifen und je nachdem die eine
oder andere Form von Oviposition zu wihlen (MiLLER & MILLER 1988).

Aussergewohnlich ist das taktile Priifverfahren bei Perithemis mooma.
Dabei strecken die Minnchen wihrend vielfach wiederholten Sturziliigen auf
das Eiablagesubstrat die Hinterbeine aus, beriihren dessen Oberfliche innert
1-2 Hundertstelssekunden mit ihren Tarsen und ziehen die Beine beim Hoch-
fliegen wieder ein (WILDERMUTH, 1992a). Die Weibchen fithren bei der Eiab-
lage dieselben Beinbewegungen aus. Beobachtet wurden solche ,,Tdnze* schon
frither, bei P. tenera von RUPPELL et al., (1988), aber dahin gedeutet, dass
die Beine als ,,Abstandhalter eingesetzt wiirden. Vergleiche mit anderen exo-
phytisch ablaichenden Libelluliden und Experimente mit Aenderungen an
natiirlichen Substraten und mit Attrappen ergaben aber eindeutig, dass es
sich bei den Berithrungsmandvern bei P. mooma um ein taktiles Priifen des
Eiablagesubstrates handelt ; nur weiches, gallertiges Material wird von den
Miinnchen gegeniiber Konkurrenten verteidigt.

Wie bei Leucorrhinia dubia nachgewiesen wurde, kann bei der Wahl des
Eiablageplatzes auch die Wassertemperatur mitspielen (STERNBERG, 1990).
Paarungsrider und ablegebereite Weibchen suchten in einer Schlenke bevorzugt
diejenigen Stellen zur Eiablage aus, die kiinstlich aufgeheizt waren. Da in
diesem Zusammenhang nie gesehen wurde, dass die Tiere mit dem Wasser
Abdominalkontakt aufnahmen, vermutet Sternberg, die Lufttemperatur werde
mit Thermorezeptoren der Antennen gemessen. Dass Libellen differenziert auf
das thermische Landschaftsmuster zu reagieren vermdgen, ist auch an siid-
afrikanischen Arten gezeigt worden (Mc GeocH & Samways, 1991).

Ob und inwieweit bei der Habitatwahl eine olfaktorische Komponente
beteiligt ist, ldsst sich bislang schwer beurteilen. Die einzigen Hinweise in dieser
Richtung geben die Wahlversuche von STEINER (1948), bei denen eine mit
Moorwasser gefiillte Wanne von Leucorrhinia dubia mehr als doppelt so haufig
angeflogen wurde wie ein entsprechendes Gefiss mit Leitungswasser. Bei der
mikromorphologischen Analyse der Antennen fand Steiner auf dem Flagellum
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zahlreiche Sensillen, die er als Chemorezeptoren deutete. Eine experimentelle
Bestitigung dieser Hypothese fehlt noch. Die einzige bis anhin durch sinnes-
physiologische Untersuchungen nachgewiesene Funktion der Libellen-Antenne
ist die Messung der Luftstromungsgeschwindigkeit im Zusammenhang mit
der Flugkontrolle (GEWECKE et al., 1974).

Aufgrund der verhaltensphysiologischen Studien lasst sich vermuten, dass
die Libellen ihre Larvengewisser auf Distanz optisch erkennen. Bei der Nah-
orientierung kommen dann taktile, thermische und moglicherweise olfaktorische
Reize hinzu. Da viele dieser proximaten mit entsprechenden ultimaten Fakto-
ren koinzidieren, erhalten die Tiere mit den vom Habitat ausgehenden Signalen
Informationen iiber die selektionswirksamen Eigenschaften des Larvengewis-
sers.

Es ist ziemlich sicher, dass sich das Habitatschema gewohnlich aus mehre-
ren Komponenten zusammensetzt, die durch verschiedene Sinnessysteme wahr-
genommen werden. Arten mit weitem Oekoschema haben vermutlich gegeniiber
einem oder mehreren der Faktoren eine grossere Toleranz als solche mit engem
Schema ; die Erkennungsmerkmale wirken bei stenotopen Arten spezifischer
als bei eurytopen. Massgebend fiir die Habitaterkennung ist damit das Muster
der qualitativen und quantitativen Gemeinsamkeiten der verschiedenen Biotope
mit potentiellen Larvengewissern, das dem artspezifischen Oekoschema ent-
spricht (Abb. 2).

Im Zusammenhang mit der Objektwahl machte Jacoss (1955) eine bemer-
kenswerte Beobachtung an Perithemis tenera, die auf einen genetisch fixierten
intraspezifischen Verhaltenspolymorphismus hinweist. Am gleichen Gewisser
flogen hell und dunkel gefirbte Individuen, die sich in der Wahl des Fiablage-
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Abb. 2. Hypothetisches Modell von vier Bruthabitattypen (A,B,C,D) wie sie im Oekoschema
einer eurytopen (a) und einer stenotopen (b) Libellenart erscheinen. Die gerasterten Flichen
entsprechen den gemeinsamen Erkennungsmerkmalen der jeweiligen Art. Fiir die Art a haben
alle 4 Habitattypen ein oder mehrere gemeinsame Erkennungsmerkmale, wihrend dies fiir die
Art die b nur fiir die Typen B und C zutrifft. ; A und D liegen ausserhalb des Oekoschemas
und werden deshalb als Habitat nicht gewihit.
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platzes signifikant unterschieden. Wihrend die dunklen Tiere aus dem Wasser
ragende Holzstiicke zur Eiablage bevorzugten, wihlten die hellen Tiere héufi-
ger algenbedeckte Laichkrautfluren. Moglicherweise handelt es sich hier um
eine genetische Verkopplung einer morphologischen Eigenschaft mit einem
Verhaltensmerkmal, dhnlich wie beim Birkenspanner (Biston betulariae), bei
dem es neben der Normalform mit hellen Fliigeln eine melanistische Mutante
gibt. Haben die beiden Formen die Wahl zwischen heller und dunkler Baum-
rinde, sucht die helle Form den hellen Untergrund signifikant haufiger als
Ruheplatz aus als die melanistische (KETTLEWELL, 1955 ; KETTLEWELL &
Conn, 1977). :

Hier stellt sich die Frage, ob eine Art durch die Priferenz eines bestimm-
ten Larvengewissertypes ihre Fitness auch tatséchlich optimiert. Falls diese
Hypothese zutrifft, miisste zwischen dem zur Fortpflanzung gewihlten Ge-
wiisser und der Anzahl fortpflanzungsfihiger Nachkommen (gemessen an der
Exuviensumme) eine positive Korrelation nachgewiesen werden konnen. Ge-
priift wurde dies anhand von Daten, die fiir die Libelluliden Leucorrhinia
pectoralis und Libellula quadrimaculata erhoben wurden. Fiir beide Arten
wurde an 18 kleinen Torfgewissern ein Index fiir die Préferenz errechnet und
gleichzeitig die Exuviensumme fiir eine Fiinfjahresperiode errechnet. Werden
die beiden Grossen zueinander in Beziehung gesetzt, zeigt sich bei L. pectoralis
eine signifikante Korrelation zwischen Priferenzindex und Exuviensumme, fiir
L. quadrimaculata hingegen nicht (WiLDERMUTH, 1992b). Dieser Befund fiihrt
zur Annahme, dass die Wahl des Eiablageplatzes nicht in jedem Fall optimal
ist. Bestiitigt wird die Vermutung durch Beobachtungen an zwei Torfweihern
von 94 und 67m?2 Fliche, an denen sich regelmissig Weibchen von Aeshna
cyanea und Anax imperator zur Eiablage einfanden. Die quantitative Exuvien-
suche wihrend 5 Jahren ergab folgendes Resultat: Insgesamt 301 Exuvien
von A. cyanea und 4 von A. imperator am grossen Weiher sowie 289 Exuvien
von A. cyanea und 1 von A. imperator am kleinen Weiher. Anderseits kann
sich A. imperator in der gleichen Gegend an entsprechend giinstigen Gewissern
massenhaft entwickeln (WiLbeErMuTH & KrEBs 1983). Im Fall der Torfweiher
wurde der schlechte Fortpflanzungserfolg von den Weibchen offenbar nicht
vorausgesehen. Wegen der Massenentwicklung in Pionierbiotopen (CorRBET
1962) wird A. imperator gewohnlich zu den zu Arten mit r-Selektion gezihlt.
Sie verhilt sich aber oft opportunistisch und legt ihre Eier auch in stirker
bewachsene Gewisser ab. Damit verteilen die Weibchen das Mortalitétsrisiko
der Larven, nehmen dabei aber Teilmisserfolge in Kauf.

Verschiedene Beobachtungen deuten darauf hin, dass gewisse Libellenarten
zwischen optimalen und suboptimalen Mikrohabitaten zu unterscheiden ver-
mogen. So wihlen die Weibchen von Leucorrhinia intacta fiir die Eiablage
bevorzugt diejenigen Stellen, die sich von den Temperaturbedingungen her
optimal fiir die Entwicklung eignen (WoLF & Warrz, 1988). Dass Libellen-
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weibchen bei der Wahl des Eiablageplatzes Stellen aussuchen, an denen Eier
und Larven die besten Ueberlebenschancen haben, ist vermutlich eine ver-
breitete Strategie (Buskirk & SHERMAN, 1985). Die von den Weibchen zur
Eiablage ausgewihlten Mikrohabitate werden auch von den Minnchen bevor-
zugt, wie bei Sympetrum rubicundulum beobachtet wurde (VAN BUSKIRK,
1986). Die Minnchen besetzen die besten Plitze jeweils bereits am Morgen,
lange bevor die Weibchen erscheinen. Aehnlich verhalten sich die Minnchen
von Aeshna juncea in alpinen Mooren mit verschiedenen Kleingewissern.
Anfinglich fliegen sie an den grosseren offenen Wasserflichen. Erst wenn sich
die Dichte der Individuen erhoht, weichen einige auf die kleineren seichten
Schlenken aus.

Die Besetzung optimaler und suboptimaler Mikrohabitate lasst sich bei
gewissen Arten auch im Verlauf der Flugsaison verfolgen. Bei einer Pilot-
studie an einem heterogen strukturierten Bach stellte sich heraus, dass die
am Anfang und am Schluss der Flugzeit nur spirlich vorhandenen Miinnchen
von Calopteryx virgo jeweils ganz bestimmte Plitze besetzten. Bei zunehmender
Populationsdichte #nderte sich das Verteilungsmuster der Territorien und es
wurden auch andere, moglicherweise weniger geeignete Stellen besiedelt. Eine
heterogene, mit den wechselnden Belichtungsverhiltnissen korrespondierende
Verteilung der Imagines beiden Geschlechts entlang eines Baches wurde auch
bei Hetaerina macropus beobachtet (EBERHARD, 1986).

Bei Megaloprepus coerulatus konnte FiNncke (1990) nachweisen, dass es
innerhalb des gleichen Larvengewissertyps Qualitdtsunterschiede gibt, die sich
je nach der Wahl auf den individuellen Fortpflanzungserfolg auswirken. Die
Minnchen dieser Art verteidigen in kleinen Waldliicken ausschliesslich grosse
Wasserlocher mit mehr als einem Liter Inhalt. Hier finden sich auch die Weib-
chen ein. Kleinere, im Waldesschatten liegende Hohlen werden von den Minn-
chen jedoch — im Gegensatz zu den Weibchen — nicht beachtet. Gewinner
der Territoriumskdmpfe ist meist der gréssere von zwei Kontrahenten. Fiir
ihn hat der Besitz einer grossen Hohle an besonnter Stelle den Vorteil, dass
sich Paarungschance und Nachkommenzahl erhéhen. Seine Sohne werden
ausserdem grosser und damit beziiglich der Fortpflanzung erfolgreicher. Dass
sich die Wahl des Eiablageplatzes auf die Ueberlebensrate der Nachkommen
auswirkt, ist auch vom Ochsenfrosch (Rana catesbeiana) bekannt. HOwWARD
(1978) konnte zeigen, dass die Mortalitit der Embryonen, verursacht durch
rduberische Egel und durch hohe Temperaturen bedingte Entwicklungssto-
rungen, von der Lokalitit abhingt, die das Weibchen zur Laichablage wiihlt.
Stellen mit hoher Ueberlebensrate fallen bezeichnenderweise mit den Territorien
der grosseren Minnchen zusammen. Die ranghohen Tiere kontrollieren damit
im Hinblick auf ihre Fitness die besten Mikrohabitate.



HABITATSELEKTION BEI LIBELLEN 239

FUNKTIONELLER ANSATZ : HABITATBINDUNG

Das Mosaik von ultimaten Faktoren, d.h. der limitierenden (resp. begiin-
stigenden) und damit selektionierenden Nischenelemente einer Libellenart
lasst sich — wenn auch nur grob und anniherungsweise — allein schon durch
qualitative Untersuchungen zur Habitatpréiferenz umschreiben. So stellte
ScumipT (1993) beispielsweise fiir Sympetrum depressiusculum an norddeut-
schen Karpfenzuchtteichen mittels einfacher Feldbeobachtungen eine Reihe
von Schliisselfaktoren der 6kologischen Nische fiir eine erfolgreiche Vermeh-
rung der Art zusammen : hohe Warmesumme des Wassers wihrend des Som-
merhalbjahres, dichte Submersvegetation und reiches Nahrungsangebot bei
schwacher Nahrungskonkurrenz durch die noch jungen Fische. Die lange
winterliche Trockenphase des Larvengewissers wird toleriert und schaltet
gleichzeitig konkurrenzstarke mehrjihrige Libellen aus. Schmidt schliesst
daraus, dass durch die traditionelle Karpfenzucht mit kiinstlich reguliertem
Wasserregime die natiirliche Habitatsituation in voralpinen Seeufer- und Flus-
sauenbereichen beziiglich entscheidender ultimater Faktoren simuliert wird.

Ebenfalls auf deskriptivem Weg, aber mit weit umfangreicherem und teil-
weise quantitativem Datenmaterial, versuchte BucawaLD (1989) die ultimaten
Faktoren bei einigen mediterranen Arten in Siidwestdeutschland einzugren-
zen. Fiir Coenagrion mercuriale fand er beispielsweise einen Komplex aus
folgenden Elementen : ganzjihrig eisfreies, gering bis missig fliessendes, missig
bis sehr basenreiches Wasser mit wintergriiner Submers-Vegetation und einem
0,-Gehalt von mindestens 2.5 mg/1; Gewisser mit geringer Breite und einer
Sohle aus feink6érnigem Material. In einer methodisch dhnlich angelegten
Untersuchung an Cordulegaster bidentata fiel BucHwaLD (1988, 1991) auf,
dass die Art in Bichen auf Buntsandstein mit sauerem Wasser (pH < 5.5)
fehlt. Dabei zeigte sich, dass der tiefe pH-Wert nur indirekt als limitierender
ultimater Faktor wirksam ist, indem die Invertebratenfauna in sauren Wald-
bichen ein viel schmaleres Artenspektrum aufweist als dasjenige der C. biden-
tata-Biche. Limitierender ultimater Faktor ist demnach das Nahrungsangebot
und nicht die Wasserqualitét, was sich auch darin zeigt, dass die Cordulegaster-
Larven uneingeschrinkt lebensfihig bleiben, wenn sie eine zeltlang in saurem
Wasser gehalten werden (SALowsky, 1989).

Bei Leucorrhinia pectoralis konnte fiir das Verbreitungsgebiet der Schweiz
das Klima — insbesondere die Temperatur — als ultimater Faktor (WILDER-
MUTH, 1992b) bestimmt werden. Die 9 Lokalititen mit Entwicklungsnachweisen
(Exuvienfunde) beschrinken sich ausschliesslich auf eine einzige von 20 Ther-
mischen Hohenstufen sensu SCHREIBER (1977), in denen sich schweizerische
Libellenarten fortpflanzen, namlich auf die obere Obst-Ackerbaustufe. Die
mittlere Jahrestemperatur liegt hier zwischen 8.0 und 8.5, die Vegetationszeit
dauert 200-205 Tage. Ein weiterer limitierender Faktor ist das Vorkommen
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von Fischen. In den Gewissern, die sich sonst in allen Belangen fiir die Larven-
entwicklung eignen wiirden, konnten bisher nie Exuvien gefunden werden,
wenn sie Elritzen (Phoxinus phoxinus) enthielten. Hohe Abundanzen von
Aeshna cyanea-Larven schrinken die Entwicklung von L. pectoralis ebenfalls
stark ein (WILDERMUTH, i. Dr.). Die strenge Bindung an Torfweiher im
zentraleuropiischen Verbreitungsgebiet (WIiLDERMUTH, 1991b) deutet ausser-
dem darauf hin, dass beziiglich der Larvengewisser weitere ultimate Faktoren
wirksam sind.

Fiir verschiedene Libellenarten werden in der Literatur ultimate Einzel-
faktoren des Larvengewissers besonders hervorgehoben. Fiir Ceriagrion tenel-
lum, Coenagrion ornatum und Orthetrum brunneum ist es beispielsweise die
ganzjdhrige Fisfreiheit (BucHwaLD 1989). Bei einzelnen Arten wird auch eine
Bindung an eine einzige Pflanzenart postuliert, so etwa Aeshna viridis an
Stratiotes aloides (MUNCHBERG, 1956 ; ScuMIDT, 1975), Miathyria marcella
an FEichhornia crassipes (PAuLsoN, 1966 ; GopLEy, 1980) und Antiagrion
grinsbergi an Blechnum chilense (Jurzitza, 1974). Aber gerade das Beispiel
von Aeshna viridis zeigt, dass diese Bindung nur regional gilt (PETERS, 1987),
und Pflanzen méglicherweise nur indirekt als ultimate Faktoren wirken.

Eine genaue Bestimmung der ultimaten Faktoren eines Habitates ist in
den meisten Fillen nur experimentell und im Labor méglich. Solche Analysen
sind allerdings aufwendig, komplex, mit methodischen Schwierigkeiten ver-
bunden und fiir bestimmte Parameter kaum durchfiithrbar. Man kann davon
ausgehen, dass die Suche nach den Faktoren, die das Vorkommen einer Art
begiinstigen oder einschrinken, am ehesten bei Arten mit engem Habitat-
spektrum Erfolg verspricht. Dabei ist anzunehmen, dass der vom Habitat
ausgehende Selektionsdruck vor allem auf Eier und Larven wirkt. Ultimate
Faktoren sind demnach im Entwicklungsgewisser zu suchen. Das Testen hypo-
thetischer Ultimatfaktoren erfordert neben quantitativen Feldbeobachtungen
Experimente, bei denen unter kontrollierten Bedingungen jeweils ein Parameter
variiert wird, wihrend die restlichen Faktoren konstant bleiben. Untersuchun-
gen dieser Art gibt es fiir Libellen nur sehr wenige.

ZAHNER (1959) konnte an Larven von Calopteryx virgo und C. splendens
zeigen, dass Wasserbewegung, Wassertemperatur und Sauerstoffgehalt einen
Faktorenkomplex bilden, welcher das Vorkommen beider Arten auf bestimmte
Fliessgewisser beschriankt. Dabei hat das unterschiedliche Sauerstoffnutzungs-
vermdgen eine ridumliche Trennung der beiden Arten zur Folge.

STERNBERG (1985,1990) bearbeitete im labor und Freiland verschiedene
wHochmoorlibellen®. Dabei zeigte sich entgegen den Erwartungen, dass es nicht
die speziellen, fiir das Hochmoor typischen hydrochemischen Verhiltnisse
(hohe Aciditat, Elektrolytarmut, hohe Huminsidurekonzentration) sind, welche
die Tiere an ihr Habitat binden. Die Larven von Leucorrhinia dubia, Aeshna
subarctica und anderen Arten entwickelten sich im Experiment auch bei Ver-
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hiltnissen, die nicht denjenigen der natiirlichen Habitate entsprechen, so etwa
bei hoheren pH-Werten, stirkeren Konzentrationen von Calciumionen und
anderen Elektrolyten sowie hoherem Huminsduregehalt, vollig normal. Im
Gegenexperiment wurden Larven von Arten, die nicht in Hochmooren vor-
kommen, unter Moorwasserbedingungen aufgezogen. Auch in diesem Fall
wurden keine Abweichungen zur normalen Entwicklung festgestellt. Libellen-
larven sind gegeniiber hydrochemischen Variablen offenbar ziemlich tolerant.
Diese sind als ultimate Faktoren wenig oder gar nicht wirksam ; die ,,Moor-
wasser-Hypothese* wurde damit falsifiziert. Experimente mit dem Faktor Tem-
peratur zeigten hingegen, dass die ,,Hochmoorlibellen“ an die speziellen ther-
mischen Verhéltnisse ihrer Habitate angepasst sind. Die seichten Larvenge-
wiisser des Schwarzwaldes zeichnen sich durch hohe Temperatursummen und
starke Temperaturschwankungen im oberflichennahen Bereich aus, wihrend
die Ruhe- und Uebernachtungsplitze der Imagines durch ein kithles Regional-
klima geprégt sind. Aehnliche Verhiltnisse herrschen in den Alpen und im
hohen Norden. Dort sind die in Mitteleuropa regional stenotopen ,,Hochmoor-
libellen“ eurytop. Fiir die regionale Stenotopie von Aeshna caerulea oder
Somatochlora alpestris in tieferen Lagen Mitteleuropas ist die Temperatur
wahrscheinlich ein Schliisselfaktor — ob ein direkter oder indirekter, sei vor-
laufig dahingestellt. So bleiben beziiglich der Habitatbindung bei den ,,Hoch-
moorlibellen“ weitere Fragen offen. Das Beispiel zeigt, dass Versuche zur
Bestimmung ultimater Habitatfaktoren selbst bei stenotopen Arten nicht auf
Anhieb zu so eindeutigen Resultaten fithren, wie dies stark vereinfachende
Modelle wie in Abbildung 3 suggerieren.

ZOOZONOTISCHE EINFLUSSE AUF DAS WAHLVERHALTEN

Die Wahl eines bestimmten Larvengewissers oder Eiablagesubstrates wird
nicht allein durch Strukturmerkmale und abiotische Faktoren bestimmt.
Artgenossen, artfremde Libellenindividuen, Pridatoren und moglicherweise
auch Eiparasiten vermogen das Wahlverhalten von beiden Geschlechtern ent-
scheidend zu beeinflussen. So kénnen Minnchen konspezifische Weibchen am
Eiablageplatz erheblich storen (RUPPELL, 1987 ; 1990 ; RUPPELL & HADRYsS,
1987). Entweder kommt es dabei erneut zur Paarung, oder der Angriff 16st
Flucht aus (WiLDErMUTH, 1991a). Fiir das Weibchen bedeutet beides Zeit-
und Energieverlust. Ausserdem sind solche Beldstigungen mit Pridationsrisiko
verbunden. Fillt das herumwirbelnde Paar auf das Wasser, wird es moglicher-
weise zur Beute einer Spinne, eines Frosches oder Fisches (Jacoss, 1955).
Die Weibchen kénnen den Attacken der Minnchen ausweichen, indem sie
den Eiablageplatz méglichst unauffillig anfliegen und in der dichten Vegetation
versteckt ablaichen (UBukATa, 1984) oder das Gewisser am Abend aufsuchen,
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X

Abb. 3. Hypothetisches Modell zur Habitatbindung dreier Libellenarten (A,B,C) in Bezug auf
drei ultimate Faktoren (X,Y,Z). Hohe Fitness ist auf die artspezifischen Quaderriume beschrinkt.
A ist eine stenotope, B eine eurytope Art. Wihrend A und B beziiglich aller drei Faktoren
dkologisch getrennt sind, gibt es zwischen B und C eine teilweise Ueberlappung beziiglich aller
drei Faktoren. :

wenn nur noch wenige oder keine Minnchen mehr anwesend sind (KAISER,
1976).

Minnchen verhalten sich am Eiablageplatz gegeniiber gleichgeschlechtlichen
Artgenossen hiufig aggressiv (z.B. MooRrE, 1964 ; KAIsER, 1974 ; PARrR, 1983),
wobei die Aggressivitat mit zunehmender Minnchendichte abnehmen kann
(PAJuNeN, 1966). Durch das System der Territorialitit werden die Verlierer von
Rivalenkdmpfen gezwungen, weitere — mdoglicherweise suboptimale — Orte
aufzusuchen. Andere Minnchen verhalten sich als Satelliten (NoOMAKUCH! et
al., 1984).

Neben der intraspezifischen Konkurrenz gibt es auch interspezifische Riva-
litat (PETERS, 1972). Insbesondere Aeschniden und Libelluliden attackieren
oft artfremde Individuen. Dabei ist es moglich, dass eine Art zur Dominanz
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gelangt und andere Arten von bestimmten Stellen ausschliesst (MooRrE, 1964).
So kann zum Beispiel in mitteleuropiischen Mooren tieferer Lagen beobachtet
werden, dass Méannchen von Aeshna cyanea hiufig Minnchen von A. juncea
angreifen und diese von den grosseren offenen Wasserflachen verdriangen (WiL-
DERMUTH, 1980). Es gibt Anzeichen dafiir, dass sich diese Konkurrenz auch
auf den Fortpflanzungserfolg auswirkt. Die Ausziéhlung von Exuvien beider
Arten in einem Moor bei Ziirich (530m NN) ergab, dass sich A. juncea fast
nur in seichten Schlenken und kleinen, verwachsenen Torfstichen entwickelt,
wihrend A. cyanea in den grosseren Weihern dominiert (Tab. III). In hoheren
Lagen (Alpen zwischen ca 1600 und 2200m NN), wo die Konkurrenz mit A.
cyanea entfillt, entwickelt sich A. juncea in vergleichbaren grésseren Weihern
gewohnlich in Anzahl (WiLDERMUTH & KNAPP, 1993). Aehnliche Beobach-
tungen machte STERNBERG (1990) am Artenpaar Somatochlora arctica und
S. alpestris. In der Beanspruchung der Larvengewisser-Typen iiberschneiden
sich die beiden Arten in den Schwarzwald-Hochmooren weitgehend. Fliegen
sie gleichzeitig im selben Biotop, wird S. alpestris in suboptimale Randgewdsser
abgedringt. Auf larvaler Ebene direkt nachgewiesen wurde die interspezifische
Konkurrenz bei drei tropischen Riesenlibellen-Arten, deren Larven sich in
wassergefiillten Baumhohlen entwickeln (FiNckEg, 1992). Die Weibchen aller
drei Arten legen ihre Eier in Wasserlocher ganz unterschiedlicher Grossen.
In Hohlen mit mehr als einem Liter Inhalt gelangt aber nur Megaloprepus
coerulatus bis zur Metamorphose ; ihre Larven fressen diejenigen von Mecisto-
gaster ornata und M. linearis im Lauf der Larvenentwicklung auf. Umgekehrt
haben in den kleinen Hohlungen die Larven der beiden letzteren die grossere
Ueberlebenschance.

Bei verschiedenen Arten, die sich am gleichen Gewisser fortpflanzen, kann
es auch zu einer Raumaufteilung kommen. So haben Sympetrum flaveolum
und S. sanguineum, artspezifische Eiablageplitze und Sitzhohen (REHFELDT
& Haprys, 1988 ; Konig, 1990). Eine raumliche Trennung in der Vertikalen
wurde auch zwischen Libellula quadrimaculata und Leucorrhinia dubia sowie
zwischen Libellula quadrimaculata und Leucorrhinia rubicunda nachgewiesen
(WARREN, 1964 ; SOEFFING, 1990).

Unter den Weibchen scheint es wenig Konkurrenz um Eiablageplitze zu
geben (WoLF & Warrz, 1988). Im Gegenteil: Eierlegende Weibchen oder Tan-
dems ziehen oft andere Weibchen oder Paare an. Aggregationen solcher Art
wurden bei mehreren Zygopterenarten beobachtet (RUrPPELL er al., 1987 ;
WAAGE, 1987 ; MARTENS, 1989 ; MARTENS & REHFELDT, 1989 ; REHFELDT,
1990 ; MARTENS, 1992) und als Strategie zur Vermeidung von Angriffen durch
Fressfeinde und Minnchen interpretiert. Auch von Libelluliden wird berich-
tet, dass eierlegende Weibchen oder Tandems andere Weibchen oder Paare
der gleichen Art anziehen und zur Eiablage stimulieren (Jacoss, 1955 ; REH-
FELDT, 1992).
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Libellenweibchen, insbesondere diejenige endophytisch ablaichender Arten,
riskieren bei der Eiablage hiufig Opfer von Pridatoren zu werden (JAcoss,
1955 ; RuppELL, 1984). Diese greifen ihre Beute aus der Luft, von der Wasser-
oberfliche oder aus dem Wasser heraus an. Bei Pyrrhosoma nymphula konnte
REHFELDT (1990) experimentell nachweisen, dass ablegebereite Tandems
lauernde Feinde (Griinfrosche, Rana sp.) erkennen und aktiv meiden, Auf Eiab-
lageplédtzen mit einem Frosch landeten signifikant weniger Paare als auf sol-
chen ohne Frosch. Die Weibchen von Leucorrhinia intacta weichen Froschen
bei der Fiablage ebenfalls aus (WoLF & WaLtz, 1988). Pridatoren kdnnen
damit die Wahl des Eiablageplatzes entscheidend mitbeeinflussen.

Man kénnte annehmen, dass sich die gewéhlten Habitate fiir die jeweilige
Art zur Fortpflanzung optimal eignen, allerdings nur unter den herrschenden
biozonotischen Bedingungen. Méglicherweise wiirden Libellen nach Ausschal-
tung von heterospezifischen Konkurrenten und Pridatoren anders wihlen.
Hinweise darauf geben entsprechende Experimente mit Singvogeln, die zeigen,
dass Individuen einer Art bei Anwesenheit von Konkurrenten bestimmte
Ressourcen anders nutzen als bei deren Abwesenheit (ALATALO, et al., 1987).

ABLAUF DER HABITATSELEKTION

Nach dem Schliipfen entfernen sich die immaturen Libellen-Imagines
meistens vom Entwicklungsgewisser. Manche subadulten Tiere' verbringen
dann die Reifungszeit oft mehrere km entfernt vom Larvenstandort (z.B.
PAJUNEN, 1962 ; Scumipr, 1964)., wihrend andere in der Nihe bleiben (z.B.
BucHwALD, 1991). In Bezug auf das Dispersionsverhalten gibt es zwischen
den Arten wie auch zwischen den Individuen der gleichen Population
erhebliche Unterschiede. Wenig mobile Arten wie beispielsweise Ceriagrion
tenellum entfernen sich wihrend der Reifungszeit kaum oder nur geringfiigig
vom Entwicklungsgewisser (BucHWALD, 1992). Aehnlich verhalten sich Argia
moesta und Pyrrhosoma nymphula (Borror, 1934 ; Corpet, 1952). Bei
solchen Arten diirfte sich die Wahl des Bruthabitates grosstenteils oder aus-
schliesslich iiber die Schiipfortstreue abwickeln. Da sich P nymphula aber
regelmissig an neu geschaffenen Gewissern ansiedelt, miissen auch immer
wieder einzelne Tiere ihr angestammtes Brutgewisser verlassen (z.B. MARTENS,
1983 ; LoeHr & BrEnM, 1986). Bei einigen Anisopteren wurde durch Markie-
rung frisch geschliipfter Imagines nachgewiesen, dass jeweils nur ein Teil der
Population zum Heimatgewisser zuriickkehrt, wihrend der Rest abwandert
(PAJUNEN, 1962 ; ScHMIDT, 1964 ; SOEFFING, 1990 ; STERNBERG, 1990). Wohin
ist allerdings unklar.

Individuen, die zur Fortpflanzung neue Gewisser aufsuchen, orientieren
sich wahrscheinlich anhand von angeborenen Suchmustern. Es ist vorstellbar,
dass die Wahl von Biotop, Larvengewisser und Eiablageplatz schrittweise
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Abb. 4. Filtermodell zum Mechanismus der Habitatwahl. Die Annéherung an den Eiablageplatz
erfolgt schrittweise iiber verschiedene Ebenen, die jeweils als Filter wirken. Buchstaben bezeichnen
unterschiedliche Typen auf entsprechenden Ebenen. Bei der Wahrnehmung jedes Typs erfolgt
eine ja/nein-Entscheidung, wodurch der néchste Verhaltensschritt bestimmt wird.

verlauft (Abb. 4). Beim Uberfliegen der Landschaft in Héhen von 5-20m trifft
ein Tier auf verschiedene Biotoptypen. Entspricht einer davon dem Suchmuster,
verweilt die Libelle und sucht auf dem nichsttieferen Niveau. Dies kann ein
Biotopausschnitt oder gleich das Larvenhabitat sein. Ist ein entsprechendes
Gewisser gefunden, erfolgt die Wahl des Eiablageplatzes. Dabei verhalten sich
die Tiere je nach Art auf verschiedenen Ebenen unterschiedlich wihlerisch.
So ist beispielsweise C. tenellum auf dem Niveau des Bruthabitates sehr selektiv
(stenotop), legt aber die Eier innerhalb des Gewissers nicht an speziell bevor-
zugten Stellen ab (BucHwALD, 1992). Andererseits zeigt Platycnemis pennipes
an Brutgewissern, die homogen mit Nuphar lutea bestanden sind, eine hohe
Priferenz fiir Stiele von Bliiten, die sich in einer bestimmten Anthesephase
befinden (MARTENS, 1993).

Nach dem beschriebenen Modell erfolgt die schrittweise Anndherung an
den Eiablageplatz durch mehrere, zunehmend feinere Filter. Bei der Erkennung
aus grosserer und mittlerer Distanz spielt das visuelle System die Hauptrolle.
Erst in der Endphase, bei der Priifung des Eiablageplatzes und -substrates,
kommen auch andere Sinnessysteme zum Einsatz. Besonders wichtig sind
dabei taktile Sensoren an der Abdominalspitze und in Ausnahmefillen auch
der Tarsen. '

Nach Beobachtungen an Leucorrhinia dubia konnen sich Libellen auch
individuelle Lokalititen genau einprédgen und sich spéter nach dem Gedécht-
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nis orientieren (STERNBERG, 1990). Entsprechende Befunde gibt es auch von
Leucorrhinia pectoralis. Ein markiertes Miannchen erschien wahrend drei
Wochen an 11 Tagen am gleichen Weiher, ohne dabei je an einem der anderen,
eng benachbarten und dhnlich aussehenden Gewisser aufzutauchen (WILDER-
MUTH, 1992b). Da die Tiere auf Biumen in der Umgebung des Brutgewissers
néchtigen, miissen sie ihre Rendezvousplitze tédglich erneut suchen. Bei Lestes
barabarus wurde durch Versetzung juveniler Imagines auch ,,Heimatprigung®
(homing) nachgewiesen (UTzEer1 ef al., 1984).

ANGEWANDTE ASPEKTE

Fiir die Habitat- und Habitatwahlforschung gibt es zwei Anwendungs-
bereiche : die Bioindikation und die Naturschutzpraxis.

In der Bioindikation werden Organismen (Arten, Artengruppen) als An-
zeiger bestimmter Zustdnde oder Veranderungen der Umwelt benutzt (ARNDT
et al., 1987). Bewihrt haben sich in der Praxis im Rahmen der angewandten
Okologie die auch theoretisch gut begriindeten Systeme mit Flechten (z.B.
HEerziG et al., 1987) und Fliesswasser-Invertebraten (z.B. SLADECEK, 1973).
Beide lassen sich als biologische Messinstrumente zur Bestimmung des ,,Rein-
heitsgrades* der Luft resp. des Wassers einsetzen. Die Methoden liefern auf-
grund von Artengarnituren und Abundanzwerten wenn auch nur summarische,
aber dennoch brauchbare Angaben iiber den Zustand des Mediums, in dem
die entsprechenden Organismen iiber lingere Zeit gelebt haben. Obwohl die
Bioindikations-Methode die exakteren physikalischen und chemischen Ana-
lysen nicht ersetzen kann, hat sie den Vorteil, dass man aus den Resultaten
Informationen iiber Langzeitzustinde erhilt, aus denen sich iiber eine Periode
von etwa einem Jahr auch kurzzeitige negative Verdnderungen ablesen lassen.
Physikalische und chemische Dauerbeobachtungen mit dem gleichen Ziel
erfordern einen unverhiltnismissig hoheren technischen Aufwand.

Die Eignung der Libellen als Bioindikatoren ist verschiedentlich diskutiert
worden (ScumipT, 1983, 1989, 1991 ; DonaTH, 1984, 1987 ; CorBET, 1993).
Gegeniiber anderen Taxa wie z.B. den Ephemeroptera, Trichoptera oder aqua-
tischen Coleoptera haben sie den Vorteil, dass die Arten auffillig, gross und
in den meisten Fillen selbst als Larven resp. Exuvien leicht bestimmbar sind
(z.B. BELLMANN, 1993 ; HEIDEMANN & SEIDENBUSCH, 1993). Die Anzahl der
Arten ist auch fiir den Nichtspezialisten iiberschaubar, was den potentiellen
Anwenderkreis vergrossert. Die geringe Artenzahl hat aber auch Nachteile.
Je kleiner die Artengruppe ist, desto weniger differenzierte Aussagen lassen
sich machen. Die Resultate faunistischer, synokologischer und autékologischer
Studien fiihren zum Schluss, dass weniger einzelne Arten als vielmehr Arten-
gruppen — wenn mdoglich unter Einbezug der aquatischen Vegetation — zur
Bioindikation von Gewisserzustinden herangezogen werden sollen (REH-
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rFeLDT, 1986). Ein weiterer Nachteil liegt darin, dass viele Odonatenlarven
gegeniiber chemisch-physikalischen Veridnderungen im Wasser ziemlich tolerant
sind (SLADECEK, 1973 ; CArRcHiN & Rota, 1985 ; STERNBERG, 1985 ; Sa-
owskl, 1989 ; ScHuMIpT, 1990) und auch gewisse Abwasserbelastungen bis
zur Metamorphose ertragen. Ferner sind bis anhin zwischen Présenz, Absenz
oder Abundanz von Odonatenlarven und Einzelparametern des Wassers kaum
eindeutige Korrelationen nachgewiesen worden. Der einzige einfache Kausal-
zusammenhang zwischen Gewisserbelastung und Artenzahlverinderung wurde
in South Calolina gefunden, wo sich durch die industriell verursachte Er-
hohung der Temperatur in Fliessgewéssern die Anzahl der Anisopteren-Arten
von 24 auf 7 reduzierte (GENTRY et al., 1975).

Empfindlicher als auf physikalisch-chemische Grossen des Wassers reagieren
die Libellen auf strukturelle Verinderungen von Gewissergrund und Ufer-
beschaffenheit (WiLDERMUTH & ScHiEess, 1983). Dies macht die Libellen zu
geeigneten Indikatoren fiir den integralen Zustand eines Gewissers resp. der
Landschaft, wie dies REHFELDT (1986) durch kombinierte Untersuchungen
mittels hydochemischer und struktureller Parameter an einem Fliessgewisser
zeigte. Voraussetzung fiir die Nutzung der Odonaten als Zeigerorganismen
ist allerdings eine moglichst umfassende Kenntnis der Habitatanspriiche (oder
der okologischen Nische im Sinne von ScumipT, 1991) der Arten. Die des-
kriptive und analytische Habitatforschung liefert dazu die notigen Grundlagen.

Ein konkreter Vorschlag fiir ein Bioindikatorsystem auf der Basis der
Odonaten wurde von DonaTH (1987) fiir das Gebiet der Niederlausitz publi-
ziert. Das tentative System beruht auf qualitativen Felderfahrungen des Autors.
Dabei werden bestimmte Arten bestimmten Habitattypen zugeordnet, wobei
sich naturgemiiss viele Uberschneidungen ergeben. Donath betont, dass solche
Systeme infolge der regionalen Stenotopie gewisser Arten nur fiir beschrinkte
geographische Rdume Giiltigkeit haben. Dies zeigt sich etwa bei Leucorrhinia
pectoralis, die in der Schweiz und in Siiddeutschland ausschliesslich in Mooren
vorkommt, sich im &stlichen Europa hingegen auch in Tagbaugebieten und
Simpfen mit iippiger Makrophytenvegetation fortpflanzt (WILDERMUTH,
1991b, 1992b). Ahnlich unterschiedlich verhalten sich Boyeria irene und Oxy-
gastra curtisi. Beide Arten entwickeln sich in der Schweiz in Seen (MAIBACH
& MEIER, 1987), in Frankreich hingegen in Fliissen, Bichen und Kanilen
(AGUESSE, 1968).

Eine weitere Bedeutung kommt der Habitat- und Habitatwahlforschung
im Rahmen der Naturschutzpraxis zu. In Deutschland und in der Schweiz
sind sémtliche Libellenarten geschiitzt. Aufgrund der deutschen Bundesarten-
schutzverordnung vom 25.8.1980 sowie der schweizerischen Verordnung iiber
den Natur- und Heimatschutz vom 16.1.1991 ist es verboten, die Tiere in
jedem Entwicklungsstadium zu fangen, zu t6ten, zu erwerben oder zu verius-
sern. Es ist indessen allgemein bekannt, dass derartige Artenschutzbestimmun-
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gen hochstens dann sinnvoll sind, wenn sie zusammen mit Biotopschutzmass-
nahmen zur Anwendung kommen. Durch Fang- und Tétungsverbote allein
kann der Artenschwund nicht aufgehalten werden (ScaMipT, 1981 ; WILDER-
MUTH, 1981 ; KnaPp et al. 1983 ; SCHORR, 1990). In der Schweiz sollen deshalb
die neuen Artenschutzbestimmungen beziiglich der Odonaten namentlich als
Instrumente des Biotopschutzes eingesetzt werden (E. KessLEr (BUWAL)
miindl. Mitt.).

Vorrangige Bedeutung kommt dem Schutz der Entwicklungsstandorte zu
(WiLperMUuTH & ScHiess, 1983). Grundlagen dazu liefert die deskriptive
Habitatforschung. Je fundierter die Kenntnisse der Habitate sind, desto wirk-
samere Schutzmassnahmen konnen eingeleitet werden. Dabei miissen auch
kleine und landschaftlich unauffillige Habitate mit geringem &sthetischem Wert
beriicksichtigt werden. Dies hat sich bei einer Habitatuntersuchung an Somato-
chlora arctica gezeigt, wobei sich herausstellte, dass die Larven ihre Entwick-
lung auch in sehr seichten ,Fieberkleeschlenken* von Flachmooren — und
nicht nur in Hoch- und Zwischenmooren — erfolgreich durchlaufen kénnen.
In einem konkreten Fall wurde eine solche Stelle im Rahmen von Natur-
schutzmassnahmen, nimlich durch den Bau eines Amphibienweihers und in
Unkenntnis der Bedeutung von kleinsten Wasserstellen fiir Libellen, zerstort
(WILDERMUTH, 1986).

Informationen iiber die Habitate und Habitatwahl sowie iiber das Spek-
trum von Primir- und Sekundirhabitaten der einzelnen Arten sind auch die
Grundlage fiir Entscheidungen beziiglich allfilliger Pflegemassnahmen an den
Larvengewissern. Solche Eingriffe sind je nach dem Biotoptyp und seiner
Dynamik fiir die Erhaltung bestimmter Arten erforderlich, unnétig oder schiad-
lich. So ergab sich anhand langjahriger Beobachtungen an Leucorrhinia
pectoralis in Bezug auf die Habitatpriferenz und den Entwicklungserfolg
(WiLDERMUTH, 1992b) sowie durch die Wechselwirkung zwischen Forschung
und Naturschutzpraxis ein Pflegemodell fiir Torfweiherkomplexe, das die Ent-
stehung eines dynamischen Mosaikes aus verschiedenen und jederzeit vorhan-
denen Sukzessionsstadien bewirkt. Dieses Rotationsmodell (WILDERMUTH &
ScHiess, 1983) machte es moglich, dass sich die lokale Population von L.
pectoralis halten und erheblich verstirken konnte (WiLDErMuTH, 1986a).
Ohne gezielte Pflegemassnahmen wire die Population verschwunden..

Bei der Pflege von Fliessgewissern (Entkrautung, partielle Sohlenrdaumung)
sind u.a. auch Informationen iiber die Aufenthaltsorte der Larven bedeutsam.
Gomphiden- und Cordulegastridenlarven graben sich ins Sohlensubstrat ein
(BELLMANN, 1993), wihrend diejenigen von Calopteryx frei zwischen submersen
Wasserpflanzen und Feinwurzeln von Ufergehdlzen umherwandern (ZAHNER,
1959). In Kenntnis dieser Tatsachen wurde in einem Fall bei Ziirich ein kleines
Fliessgewisser rdumlich und zeitlich gestaffelt und auf der fiir Libellen wert-
vollsten Strecke nicht maschinell, sondern in schonender Handarbeit, ausge-
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fithrt. Im Nachhinein stellte sich heraus, dass die Art und Weise des Vorgehens
richtig war ; rigoros ausgerdumte Bachabschnitte wurden rasch wieder durch
das verbliebene Potential von der Refugialstrecke her besiedelt (WILDERMUTH,
1986a). Durch Untersuchungen an Habitaten von Coenagrion mercuriale haben
BucHwALD et al., (1989) im iibrigen gezeigt, dass auch ein breiter Uferstreifen
in die Pflegekonzepte von linearen Libellenhabitaten einbezogen werden muss.

Bei der Neuanlage von Ersatzgewidssern und der Revitalisierung von ein-
gedolten oder begradigten Fliessgewissern sind Kenntnisse der Habitatan-
spriiche ebenfalls unabdingbare Voraussetzung fiir Erfolge im Hinblick auf
den Artenschutz. Bedeutsame Sekundirbiotope, in denen sich auch gefidhrdete
und 6kologisch spezialisierte Arten fortpflanzen konnen, sind zum Beispiel
aufgelassene Tagbauareale (WiLDERMUTH & KREBs, 1983, 1983a). Durch ent-
sprechende Gestaltungsmassnahmen kann das Artenspektrum stark erweitert
werden. So wurde in einer ehemaligen Kiesgrube des Kantons Thurgau —
u.a. im Hinblick auf Libellen — verschiedene Kleingewisser wie unterschiedlich
strukturierte perennierende und temporire Stillwasserzonen, Rinnsale und
Fliesswasserfilme mit Hangdruckwasser hergerichtet. Von den 35 Libellenarten,
die hier bislang nachgewiesen worden sind, haben sich bereits 20 entwickelt
(WiLDeErMUTH 1991). Solch thermisch begiinstigte Larvengewidsser dienen
auch gefihrdeten Arten wie Orthetrum brunneum, O. albistylum und Sym-
petrum depressiusculum (WILDERMUTH et al., 1986 ; WILDERMUTH & KREBS,
1987). Auch in derartigen neugeschaffenen Sekundirbiotopen, die in mancher
Hinsicht denjenigen von Primirbiotopen der Flussauen gleichen, sind Pflege-
massnahmen nétig. Da in den Gruben die natiirliche Dynamik des Fliesswassers
mit ihren umgestaltenden Kriften fehlt, muss sie periodisch mit Baumaschinen
simuliert werden, weil sonst durch die naturgemisse Sukzession die Pionier-
standorte mit ihrer spezifischen Libellenfauna verdringt werden (WILDERMUTH
& KrEss, 1983a).

Die Auswirkungen der Revitalisierung von Fliessgewissern auf die Odona-
tenfauna sind bisher nicht bekannt. Die Massnahmen kommen in mancher
Hinsicht einer Neuschaffung von Larvenhabitaten gleich. Fiir eine optimale
Gestaltung von Gerinne, Sohle und Ufer sind Kenntnisse der natiirlichen
Verhiltnisse mit Bezug zur Biozonose deshalb besonders wichtig. Daraus und
aus all den angefiihrter Beispielen geht hervor, dass die Erforschung der Natur
eine Voraussetzung fiir die Erhaltung der Natur ist (WiLMANNs, 1978).
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