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Summary

The diel pattern offlight activity in Anax imperator Leach (Anisoptera:
Aeshnidae) - All-day records at a pond in the Mediterranean Spain allowed
an analysis of the reproductive and feeding behaviour which was separated
into (1) patrol flight, (2) oviposition flight, and (3) feeding flight. All three
types of flight were performed during the whole day between dawn and dusk,
even during twilight with very low light intensity. The latest patrolling males
continued flying in the evening until a threshold of 3 Ix. Three diurnal peri-
ods of patrol flight have been evidenced and discussed in relation to the in-
fluence of temperature and light intensity. Due to the almost complete lack of
copulation at the pond, the territory of patrolling males cannot be regarded as
the mating place. Therefore the purpose of long lasting patrol flight and de-
fence of a territory has to be scrutinized in a new context.

Zusammenfassung

Ganztégige Flugprotokolle an einem Teich im spanischen Mittelmeerge-
biet ermdglichten eine Analyse des zeitlichen Ablaufs von Reproduktions-
und Jagdverhalten, wobei zwischen (1) Patrouillenflug, (2) Flug zwischen
Phasen der Eiablage und (3) Jagdflug unterschieden wurde. Alle drei Flugty-
pen konnten Uber den gesamten Tagesverlauf zwischen Morgengrauen und
Nachteinbruch auch bei sehr geringer Lichtintensitét festgestellt werden. Pa-
trouillierende Mannchen flogen am Abend bis zu einer Beleuchtungsstarke
von 3 Ix. Im Tagesverlauf lieBen sich beim Patrouillenflug drei Aktivitats-
phasen unterscheiden, die hinsichtlich des Einflusses von Temperatur und
Beleuchtungsstérke diskutiert werden. Die Territorien patrouillierender
Méannchen kdnnen nicht als Rendevouspldtze aufgefat werden, denn Paa-
rung am Teich fand nur ausnahmsweise statt. Die Bedeutung von langanhal-
tendem Patrouillenflug und von TerritoriumVerteidigung muf3 daher neu hin-
terfragt werden.
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Einleitung

Die meisten LebensduRerungen von Libellenimagines, wie Ernéhrung,
Thermoregulation, Patrouille, Paarung, Eiablage und Schlaf, unterhegen
einem diumalen Rhythmus. Die Erforschung der artspezifischen Aktivi-
tatsmuster kann dazu beitragen, aspektweise die Biologie der Arten zu erhel-
len. Anax imperator bietet sich fur quantitative Untersuchungen seiner ta-
geszeitlichen Aktivitaten an, denn er gehort aufgrund seiner Grolze, Farbung
und langandauemden und uferorientierten Flugweise zu den auffalligsten
Insekten und ist am Gewasser nicht zu ubersehen. Immerhin ist durch Beob-
achtungen in Mitteleuropa und England bereits bekannt, daf A. imperator
bei Sonnenschein ,,vom frihen Morgen bis gegen Abend“ am Wasser fliegt
(Robert 1959) und dort die Mannchen ihre grote Abundanz und Aktivitét
in der Mittagszeit zeigen (Moore 1953, Corbet 1957). Ebenfalls (iberwie-
gend in der Mittagszeit findet die Eiablage statt (Hilfert & Ruppell 1997).
Dariiber hinaus wurde beschrieben, daR die Art noch in der Abenddamme-
rung flugaktiv sein kann, um nach Nahrung zu jagen (Lucas 1900,
Longfield 1949, Corbet 1957, 1962, Peters 1987).

Im ZufluRbereich eines Stausees in Nordost-Spanien konnte ich in der er-
sten Julihalfte 1992 wiederholt beobachten, daB Mannchen die Abenddam-
merung bis zum Einbrach der Dunkelheit zur Verteidigung von Uferterrito-
rien nutzten. Mein Vorhaben, das Phanomen des abendlichen Patrouillen-
fluges quantitativ zu belegen, scheiterte zundchst an den drastischen Was-
serstandsschwankungen des Biotops. Auf einem nahegelegenen Golfplatz
fand ich jedoch einen Teich mit konstanter Wasserfiihrung, an dem A. impe-
rator in hoher Abundanz flog. Von den hier realisierten Untersuchungen,
die auf' alle tagesperiodischen Flugaktivitaten zu verschiedenen Jahreszeiten
ausgerichtet waren, wird im folgenden berichtet. Weitere Angaben zur Ver-
breitung, H&ufigkeit und Phanologie der Art im Untersuchungsraum sind in
emer friheren Arbeit nachzulesen (Jodicke 1996).

Das Untersuchungsgewésser

Samtliche Beobachtungen stammen von einem Folienteich, der 1991
- also im Jahr vor Beginn der Untersuchung - auf einem Golfplatz neu ange-
legt worden war. Das Geldnde - 0°55°30” E; 41°02°30” N - lag sudwestlich
von Mont-roig del Camp zwischen der Stadt Tarragona und dem Ebro-Delta
in Katalonien/Nordost-Spanien und wies - bei einer Hohe von ca. 120 m
UNN - eine Entfernung von 4 km zur Mittelmeerkiiste auf. Die Uferlinie des
Teiches hatte eine Lange von 255 m. Seine Form wurde durch eine engere
sowie zwei weit geschwungene Buchten bestimmt. Im Jahr der Neuanlage
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waren einige 7'yp/w-Pflanzen emgebracht worden, die sich in den Jahren der
Untersuchung bereits zu kréftigen Horsten entwickelt hatten. Die unmittel-
bare Umgebung bestand aus Rasenflachen, in die liickige Pinienbestdnde
eingestreut waren. Aullerhalb des Golfplatzes herrschte niedrige Macchie
VOr.

Material und Methode

In den Jahren 1992 und 1993 wurde an mehreren Tagen die Flugaktivitat
von Anax imperator am Teich und in seiner unmittelbaren Umgebung regi-
striert. Dabei wurden uberwiegend patrouillierende Mannchen und eierle-
gende Weibchen am Wasser erfalt, Nahrungsfliige beider Geschlechter nur
in dem Umfang, wie diese sich auf das kontrollierte Gebiet erstreckten.
Basierend auf der Ortszeit, die der mitteleuropdischen Zeit (September/
Oktober) bzw. Sommerzeit (Mai/Juni) entsprach, habe ich im Viertelstun-
denrhythmus die jeweilige Beleuchtungsstérke und Lufttemperatur gemessen
und die patrouillierenden Mé&nnchen gezéhlt. Die Zdhlung beschrénkte sich
1992 auf die strukturreiche Bucht mit einer Uferlange von 100 m, wéhrend
ich 1993 das gesamte Gewadsser durch einen Rundgang taxierte. Die Zeit
zwischen den Messungen und Z&hlungen wurde fur die Erfassung anwesen-
der Weibchen und von Individuen beim Jagdflug genutzt.

Die Beleuchtungsstarke ermittelte ich behelfsmaRig mit einer Kleinbild-
kamera, die bei mittenbetonter Messung Uber ein 35-mm-Weitwinkelobjek-
tiv senkrecht zum Himmel ausgerichtet war. Bei Dunkelheit ermdglichte
eine Sucherbeleuchtung das Ablesen der Messung. Der ermittelte Lichtwert,
ein Index fir das Verhdltnis von Filmempfindlichkeit, Belichtungszeit und
Blende, wurde nach Kubler (1968) in Lux umgerechnet. Das angewandte
MeRverfahren fiihrte bei hohen Beleuchtungsstarken oberhalb 20 000 Ix zu
offensichtlichen Fehlem, da z.B. gelegentliche Wolken aufgrund ihrer star-
ken Reflexion zu héheren Werten flihrten als unbewdlktes Himmelsblau. Die
Messungen wurden daher im wesentlichen auf die Ddmmerungsphasen am
Morgen und Abend beschrénkt.

Im Schatten meiner Sitzflache habe ich ca. 30 cm oberhalb des Bodens
die Temperatm gemessen. Kontrollmessungen der Temperatm im unmittel-
baren Flugbereich patrouillierender Méannchen flihrten zu keinen signifikan-
ten Abweichungen. Hinweise auf die Zeiten von Sonnenauf- und -Untergang
entnahm ich einer Tageszeitung. Da sich diese Angaben auf Barcelona be-
zogen, nahm ich eine Korrektur um +4 min auf die gegebenen geographi-
schen Koordinaten vor: anhand der korrigierten Werte erfolgte eine Um-
rechnung in Solarzeit.
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Fur das beschriebene Erfassungsprogiamm wurden nur Schonwettertage
ausgesucht, die moglichst bewdlkungs- und windarm waren. Tabelle 1 zeigt
die Untersuchungstermine.

Tab. 1 Uberblick iiber die Untersuchungszeiten. - View of the time of investigation.

Datum Dauer [h] Tageszeit
29.1X.1992 2 vom friihen Abend bis zur Dunkelheit

1.X. 1992 9 vom Vormittag bis zur Dunkelheit

2.X.1992 4 von der Dunkelheit bis zum Vormittag
30.V.1993 16 ganztagig
17.V1.1993 3 vom friihen Abend bis zur Dunkelheit
18.V1.1993 3 von der Dunkelheit bis zum VVormittag
24.V1.1993 16 ganztégig

Ergebnisse

Patrouillenflug

Patrouillenflug wird hier ausschlieflich als Verhalten geschlechtsreifer
Maénnchen verstanden, die eine Zeitlang ein Territorium besetzen und dieses
fliegend kontrollieren. Territorien von Anax imperator kdnnen als drei-
dimensionaler Abschnitt der Uferzone beschrieben werden. Die Mannchen
zeigten in ihrem Territorium einen charakteristischen Flugstil: In 0,5 bis
15 m Hohe flogen sie kontinuierlich hin und her. Richtungswechsel be-
schrankten sich im wesentlichen auf die Territoriumgrenzen, nur selten er-
folgten sie spontan innerhalb des Territoriums. Der Vorwdrtsflug wurde
gelegentlich durch Schwirrflug ohne Ortsbewegung, einem ,,auf-der-Stelle-
Stehen®, unterbrochen. Dabei neigten manche Individuen hdufiger zum
Schwirrflug als andere. Auch steigerte Wind die Bereitschaft zu schwirren.
Bei allen Flugbewegungen blieb das Abdomen in der artspezifischen Weise
leicht gekrimmt.

Die langste ununterbrochene Patrouille eines Mannchens dauerte 171 min.
Das bei geringer Méannchendichte hinreichend identifizierbare Individuum
besetzte am 2. Oktober 1992 sein Territorium 1min vor Sonnenaufgang und
flog erst im Verlauf des Vormittags ab. Wie andere Méannchen auch, ver-
zehrte dieses Tier wéhrend der Patrouille ab und zu kleine Fluginsekten.
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Die GroRe der Territorien war unterschiedlich. Besonders weitrdumige
Territorien gab es nur an strukturannen Uferabschnitten bei gleichzeitig
geringer Ménnchendichte. So pendelte ein Mannchen an einer ca. 28 m
langen Uferlinie mit nur spérlicher emerseT Vegetation. Das kleinste konti-
nuierlich genutzte Territorium war eine seichte, allseitig von Typha um-
wachsene Wasserzunge mit einer Ausdehnung von ca. 3 x 4,5 m. Mehrfach
wurde beobachtet, dal sich wahrend der Patrouille die Territoriumgrenzen
kontinuierlich verschieben konnten. Auf diese Weise verlagerten manche
Ménnchen ihren Flugort, wenn Konkurrenzdruck von den Nachbarterrito-
rien her fehlte.

Patrouillierende Ménnchen waren gegeniber ménnlichen Artgenossen
aggressiv. Bei Begegnungen an der Territoriumgrenze und bei Kontakt mit
neu am Gewasser einfliegenden Méannchen kam es regelméRig zu Angriffen
und Luftkdmpfen oder pfeilschnellen Verfolgungsfliigen, die manchmal weit
vom Teich wegfiihrten und von denen oft nur einer der Kontrahenten ans
Wasser zurtickkam. Auf eierlegende Weibchen erfolgten keine Reaktionen,
fliegende Weibchen wurden jedoch angeflogen. Deren Abwehrverhalten
(s.u.) verhinderte stets die Tandembildung. Obwohl wéhrend der meisten
Zahlintervalle Weibchen am Teich prasent waren, konnte ich insgesamt nur
zwei Tandembildungen am Teich registrieren, von denen nur eine bis zum
Paarungsrad fiihrte. Der abgebrochene Kopulationsversuch mit sich heftig
wehrendem Weibchen wurde 1h nach solarem Mittag am 30. Mai 1993 be-
obachtet, der erfolgreiche 25 min vor Sonnenuntergang am 1 Oktober 1992.

An allen Untersuchungstagen erstreckte sich der Patrouillenflug nicht nur
auf die Tageszeit mit starker Sonneneinstrahlung, sondern auch auf die
Dammerungsphasen am frilhen Morgen und spéten Abend. Patrouillenakti-
vitdten vor Sonnenaufgang und nach Sonnenuntergang erwiesen sich als
regelméBiges Phédnomen (Abb. 1-3). In der Abendddmmerung war die
Ménnchendichte besonders hoch. Demgegeniiber war die Dichte patrouillie-
render Mannchen wahrend der Morgenddmmerung viel kleiner: Am 30.
Mai 1993 waren maximal zwei Ménnchen gleichzeitig anwesend, am 18.
Juni 1993 vier, am 24. Juni 1993 nur eines und am 2. Oktober 1992 drei.

Nach dem Dd@mmerungsflug am friihen Morgen brach wéhrend des fri-
hen Vormittags die Patrouillenaktivitdt in der Regel ab (Abb. 1, 2). Nur am
2. Oktober 1992 flog ein einzelnes Méannchen kontinuierlich von Sonnen-
aufgang bis in den VVormittag hinein (s.o., Abb. 3).

Im Verlauf des Vormittags bei zunehmender Sonneneinstrahlung baute
sich die Abundanz der Ménnchen rasch auf und hielt sich Gber mehrere
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Stunden auf einem hohen Plateau, dessen zeitlicher Mittelwert mit dem
solaren Mittag ubereinfiel. Mit sinkender Intensitat der Sonne am Nachmit-
tag gmg die Abundanz zuriick. Wahrend des Sonnenscheinfluges wurden
stets Beleuchtungsstarken von mindestens 15 000 Ix gemessen. Der bei der
Feldarbeit gewonnene Eindruck, daf wéahrend der intensivsten Sonnen-
einstrahlung am Mittag die Flugaktivitdten merklich eingeschrankt wurden,
kommt in den Abundanzkurven nur andeutungsweise zum Ausdruck; der
Abundanzeinbruch am Mittag des 30. Mai 1993 zeigt eine Reaktion auf auf-
kommenden Wind in Verbindung mit Regen (Abb. 1).

Wahrend des spaten Nachmittags patrouillierten nur noch einzelne
Ménnchen. In einigen Zeitrastem setzte der Patrouillenflug vollig aus (Abb.
1, 3). In dieser Phase war hdufig zu beobachten, da Ménnchen ihre Pa-
trouille unterbrachen und sich im Territorium an Typha absetzten. Verein-
zelt blieben die Tiere hier sitzen, bis der Ddmmerungsflug einsetzte.

Tab. 2: Fruheste Nachweise patrouillierender Méannchen von Anax imperator. -
Earliest records of patrolling males of Anax imperator. SA: Sonnenaufgang - sunrise.

Zeit vor SA [min] Datum Temperatur [°C] Lichtstéarke [Ix]
14 30.V. 1993 13.8 50
1 18.V1.1993 14,5 50
14 24.V1.1993 14,7 50
9 2.X.1992 16.3 18

Tab. 3: Spéteste Nachweise patrouillierender Méannchen von Anax imperator. m
Latest records of patrolling males of Anax imperator. SU: Sonnenuntergang - sunset.

Zeit nach SU [min] Datum Temperatur [°C]  Lichtstarke [Ix]
23 30.V. 1993 18.3 6
25 17.V1.1993 16,5

3
25 24.V1.1993 15,6 3
17 29.1X.1993 18,2 4
15 1.X. 1992 181 6
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Abb. 1: Tageszeitliche Haufigkeit patrouillierender Mannchen von Anax Imperator am Untersuchungsgewésser und Tem-
peraturkurve an einem Frihjahrstag. Wahrend der Mittagszeit kamen Wind und Regenwolken auf. Die Zahl anwesender
Ménnchen ging dabei deutlich zuriick. SA = Sonnenaufgang, SU - Sonnenuntergang. - Diel abundance of patrolling
males of Anax imperator at the pond, and temperature on a day in spring. At noon, the weather was windy and cloudy,
and during this time the abundance of males conspicuously declined. SA —sunrise, SU = sunset.
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Das Maximum der Flugaktivitat geschlechtsreifer Mannchen am Morgen
und Abend fiel stets in die Ddmmerungsphase zwischen 80-500 Ix. Bei Be-
leuchtungsstarken unterhalb 100 Ix verdnderte sich der Flugstil patrouillie-
render Mannchen: Sie flogen am friihen Morgen und spédten Abend tiefer, in
einer Hohe von 0,05-0,5 m Uber dem Wasserspiegel, und reagierten mit
weniger Aggression bei Begegnungen mit anderen Mé&nnchen. In der D&m-
merung wurde kein Schwirrflug mehr beobachtet. Die friihesten, besonders
aber die spétesten Tiere patrouillierten bei noch gréRerer Dunkelheit (Tab. 2
und 3). Bei Lichtverhdltnissen unter 50 Ix war es nicht mehr méglich, die
Tiere direkt zu sehen, doch war ihr Spiegelbild auf der reflektierenden Was-
seroberflache zu erkennen. Unter 5 Ix waren keine Sichtmdglichkeiten mehr
gegeben. Ich konnte jedoch das jeweils letzte M&nnchen am 17. und 24. Juni
1993 sowie am 29. September 1992 an mir vorbei vom Wasser wegfliegen
horen.

Flug der Weibchen zwischen Phasen der Eiablage

Eierlegende Weibchen zeigten am Teich ein charakteristisches Flugver-
halten. Bei Unterbrechungen der Eiablage erhoben sie sich zunéchst rasch in
eine Hoéhe von ca. 2 m und wechselten an eine andere Uferpartie. Hier hiel-
ten sie sich, oft mit leicht angehobenem Abdomen, im Schwirrflug auf einer
Stelle, meistens in einer Hohe von 0,5 bis 1,5 m uber geeignetem, flottieren-
dem Substrat, das in der Ubergangszone vom wasserwartigen Réhrichtrand
zum freien Wasser bevorzugt wurde. Bevor sich ein Weibchen zur Eiablage
niederlieR, vollzog es wiederholt wippende Auf- und Abflugbewegungen, die
teilweise mit Flugschnoérkeln und -taumeln verbunden waren, Mandver, die
vielleicht einem Test auf lauernde Frdsche dienten. Wenn schlief3lich die
Landung auf dem Substrat erfolgte, begann das Weibchen unmittelbar, mit
gekrimmtem Abdomen nach geeigneten Eiablagestellen zu tasten.

Auf nahende Ménnchen reagierten am Wasser fliegende Weibchen stets
mit Abwehrverhalten. Meistens bewirkte bereits ein Abwaéitskrimmen des
Abdomens ein Erloschen des Interesses der M&nnchen. Hartnéckige Anné-
herungen losten eine abwadrts - manchmal auch aufwarts - gerichtete Flucht
in engen Flugspiralen aus. Dieses Mandver erwies sich als &uferst erfolg-
reich, denn es kam in seiner Folge nie zu Tandembildungen. Wéhrend der
Eiablagepausen konnte ich sehr selten das Ergreifen kleiner Fluginsekten
beobachten.

Wegen der Schwierigkeit, eierlegende Weibchen vollstdndig zu erfassen,
konnte ich tagesperiodische Aspekte der Oviposition nicht quantitativ dar-



Anzahl patrouillierender Mannchen

Abb. 2: Tageszeilliche Haufigkeit patrouillierender Mannchen von Anax Imperator am Untersuchungsgewésser und Tem-
peraturkurve an einem Frihsommertag. SA  Sonnenaufgang, SU = Sonnenuntergang. - Diel abundance of patrolling
males of Anax imperator at the pond, and temperature on a day in early summer. SA = sunrise, SU = sunset.
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stellen. Die meisten Weibchen waren in den Mittags- und frilhen Nachmit-
tagsstunden anwesend; das zeigte sich an allen Untersuchungstagen. Maxi-
mal konnten so am 30. Mai 1993 einmal fiinf. ein anderes Mal sieben
gleichzeitig eierlegende Weibchen gezéhlt werden. Einzelne Weibchen nutz-
ten sogar die Ddmmerungsphasen am Morgen und Abend (Tab. 4), doch
waren das keine regelméRigen Ereignisse. An anderen Tagen hatten ndm-
lich die jeweils spatesten Weibchen 23 min (1. Oktober 1992) bzw. 15 min
(30. Mai 1993) vor Sonnenuntergang ihre Aktivitaten eingestellt und waren
bei 2 500 Ix bzw. 1500 Ix abgeflogen. Bei Zusammenfassung aller Tages-
protokolle ergibt sich, daR der gesamte Tagesverlauf, beginnend vor Son-
nenaufgang und endend nach Sonnenuntergang, zur Eiablage genutzt wur-
de.

Tab. 4: Extrem friihe und spéte Eiablagen im Tagesverlauf bei Anax imperator. - Ex-
tremely early and late oppositions of Anax imperator. SA: Sonnenaufgang - sunrise;
SU: Sonnenuntergang - sunset.

Zeitvor SA  Zeit nach SU Datum Temperatur  Lichtstarke

[min] [min] PC] [1x]
- 17 17.V1.1993 18,5 12
10 - 18.V1.1993 145 60
- 14 24.V1.1993 16.5 115

Jagdflug

Auch am Teich, besonders aber in seiner unmittelbaren Umgebung, wur-
den wéhrend der Untersuchung immer wieder Tiere beobachtet, die der Jagd
nachgingen. Typisches Verhalten war ein ruhiger Flug, der immer wieder
durch Fangmandver unterbrochen wurde, bei denen die Tiere ihre ur-
springliche Flugbahn mit einem Flugschndrkel verlieBen. Die Héufigkeit
solcher Fangmandver an bestimmten Stellen machte klar, daB die Verfiig-
barkeit von Nahrungsinsekten tber den jeweils préferierten Flugort und die
Flughthe entschied. Bei lokal hoher Beutekonzentration wurden die Flug-
bahnen sehr unruhig. Jagende Individuen flogen sowohl dicht Uber dem
Golfplatzrasen als auch in erheblicher Hohe deutlich tiber den Baumspitzen.
Beim Jagdflug sah und fing ich Tiere beiderlei Geschlechts, teilweise auch
unausgeféarbte Individuen. Nie gab es territoriale, aggressive oder sexuell
stimulierte Akte oder einen Bezug zum Teich, der uber dort fliegende Beu-
teorganismen hinausging.
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Abb. 3: Tageszeitliche H&ufigkeit patrouillierender Mannchen von Anax imperator an einem Uferabschnitt des Untersu-
chungsgewadssers und Temperaturkurve an einem Herbsttag. Die Beobachtung begann am 1. Oktober um 09:00 Uhr (4-) und
wurden fur die Morgenstunden am Folgetag fortgesetzt. SA = Sonnenaufgang, SU = Sonnenuntergang. - Diel abundance of
patrolling males of Anax imperator at the pond, and temperature on a day in autumn. The observation started at 09:00 a.m.
on 1 October (a-), and was continued during the early morning hours of the following day. SA = sunrise, SU = sunset.
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Uber das tageszeitliche Muster des Jagdflugs konnte ich wegen meiner
Bindung an den Teich keine quantitativen Fakten zusammenstellen. Die
meisten Individuen sah ich jedoch am friihen Abend in der Phase zwischen
schwindender Sonne und einsetzender Dd&mmerung, in einer Zeit also, in der
die Patrouillenaktivitaten am Teich sehr niedrig waren. Auch in den Ddm-
merungsphasen am Morgen und Abend konnte Jagdflug beobachtet werden.
So stellte ich am 30. Mai 1993 das friiheste jagende Tier 14 mm vor Son-
nenaufgang fest, bei 13,6 °C und 50 Ix. Am Abend desselben Tages dauerte
die Jagdphase bis 22 nun nach Sonnenuntergang. Zu diesem Zeitpunkt
herrschten 18,5 °C und 25 Ix.

Am Teich waren mehrfach Uberginge zwischen Patrouillenflug und
Jagdflug festzustellen. Das betraf vor allem solche Méannchen, die wéhrend
der heiBesten Mittagsstunden oder am spdten Nachmittag nicht von Konkur-
renten vom Teich vertrieben wurden und deren Patrouillenbereitschaft of-
fensichtlich nachlie. Diese Tiere dehnten ihre Pendel- und insbesondere
auch Schwirrfliige zunehmend auf die an den Teich angrenzenden Landpar-
tien aus, um schlieflich ganz abzufliegen. Es gab andererseits Mé&nnchen,
die jagend am Teich eintrafen und hier noch weiteijagten, dabei aber zu-
nehmend ruhiger wurden und schlieBlich ein Territorium besetzten. Diese
Konstellation beobachtete ich vor allem in der Stunde nach Sonnenaufgang
und vor Sonnenuntergang.

Diskussion

Anax imperator fliegt im gesamten Tagesverlauf, beginnend im ersten
Morgengrauen und endend bei Nachteinbruch - das ist der berraschende
Befund der Untersuchung. Zumindest unter den mediterranen Lebensver-
héltnissen gehort dieses Aktivitdtsmuster offenbar zum regelhaften Verhal-
ten der Art. Corbet (1962) grenzte solche Morgenddmmerungsflieger
(,eocrepuscular fliers*) von denjenigen Arten ab, die nur wéhrend der
Abendddmmerung fliegen (,,crepuscular fliers*).

Eine neue Erkenntnis ist auch, daB A. imperator die Dammerungsphasen
nicht nur zu Nahrungsfliigen nutzt, sondern auch zu Patrouillenflug und
Eiablage. Parallelen zu diesem Ph&nomen bei europdischen Arten sind rar;
sie betreffen ausschlieRlich solche Arten, die wie A. imperator Dauerpa-
trouiflierer sind: So dehnen Boyeria irene (Mitler & Miller 1985), Ca-
liaeschna microstigma (Ott 1989) und Anax parthenope (Jodicke 1996, K.
Sternberg pers. Mitt.) ihre sexuellen Aktivitaten bis in die Abendddmme-
rung aus, ebenso Aeshna mixta (Ott 1987), die auch im Morgengrauen
(Mitler & Miller 1985, Jodicke 1993) patrouilliert. Zu diesen Aeshniden
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gesellt sich noch die Corduliide Somatochlora metallica. Weibchen dieser
Art legen nach Geest (1905) oft bei ,,schon volliger Dunkelheit” ab (zit.
nach Wesenberg-Lund 1913). Im Gegensatz zu diesen Nachwersen von
Fortpflanzungsverhalten wahrend der D&mmerung sind Hinweise auf
abendlichen Nahrungsflug im Schrifttum relativ haufig (z.B. Muller 1993);
dieser Aspekt soll hier zun&chst nicht weiter vertieft werden.

Das langanhaltende Aktivitatsmuster von A. imperator wird in der vor-
hegenden Arbeit fiir den Aspekt des Patrouillenfluges quantitativ dargestelit.
Obwohl grundsatzlich zu allen Tageszeiten auBerhalb der nachtiichen Dun-
kelheit Mannchen anwesend sein konnen, laBRt sich doch eine deutliche
Periodizitit der Aktivitdten erkennen: Die 1 Periode ist nur schwach ausge-
prégt und beschrankt sich auf die Phase der Morgenddmmerung. Die 2.
Periode erstreckt sich tUber den langen Tagesabschnitt mit intensiver Son-
nenstrahlung und kdnnte daher als Hauptperiode bezeichnet werden. Die 3.
Periode findet wahrend der Abendddmmerung statt. Ob diese Perioden einer
endogenen Rhythmik folgen, ist ohne gezielte Versuche nicht zu beantwor-
ten. Die gleichzeitig protokollierten Temperatur- und Beleuchtungsverhélt-
nisse lassen allerdings eine Diskussion mdglicher exogener Ausléser zu.

Corbet (1962) vermutete im téglichen Temperaturgang den wichtigsten
EinfluR auf das Aktivitaitsmuster adulter Libellen. Auch Lutz & Pittman
(1970) kamen zu dem Schluf3, daR Libellenaktivititen einem Faktorengefuge
aus Tageszeit, Lichtintensitdt und Temperatur unterhegen, wobei die Tem-
peratm eine dominierende Rolle spielt. Ganz in diesem Sinne haben
Hilfert & Ruppell (1997) den Beginn der taglichen Patrouillenaktivitat
von A. imperator vor dem Hintergrund ausreichender Lufttemperatmen
diskutiert: In Norddeutschland ermittelten sie eine Schwellentemperatm von
16,3 °C, in Sudfrankreich von 19,8 °C.

Die eigenen Befunde lassen eher Zweifel an der Dominanz des Tempera-
tureinflusses aulkommen. Mit dem Verlauf der tagesperiodischen Kurve der
Lufttemperatm kann das Aktivitdtsmuster ndmlich nicht gedeutet werden.
Insbesondere das Erscheinen patrouillierender Mé&nnchen in der Morgen-
dammerung geht mit den niedrigsten Tagestemperatmen Uberhaupt einher.
Die ermittelte Mindesttemperatm, bei der A. imperator an den Untersu-
chungstagen patrouillierte, betrug 13,3 °C. Der Abflug bei solchen Verhélt-
nissen ist nm denkbar nach entsprechendem Aufheizen der Kérpertempera-
tm dmch Fligelvibrieren (vgl. Corbet 1957, Pond 1973, May 1979,
Miller 1987, Heinrich 1993, Sternberg 1996). Der abendliche Aktivi-
tatsgipfel ist charakterisiert dmch fallende Temperatmen. Es ist wahr-
scheinlich. daR die Tiere in dieser Phase dmch vorausgegangenen Nah-
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rungsflug eine ausreichend hohe Thoraxtemperatur aufweisen und damit
weitgehend unabhéngig von der Lufttemperatur sind.

Da Hilfert & Ruppell (1997) nicht wahrend der Dd&mmerungen beob-
achtet haben, sind die von ihnen ermittelten Schwellentemperaturen nur mit
den Verhdltnissen vergleichbar, die ich zu Beginn der 2. Aktivitatsperiode -
also bei intensiver Sonnenstrahlung - gemessen habe. Abbildung 3 macht
deutlich, daR der Beginn dieser Periode wegen nahtloser Ubergénge von der
Aktivitatsperiode am friihen Morgen nicht leicht zu definieren ist. Ich
mochte mich daher auf den Zeitpunkt festlegen, ab dem mindestens zwei
Ménnchen kontinuierlich anwesend waren: Dabei herrschten Temperaturen
von 21,0 °C (24. Juni 1993) und 21,2 °C (2. Oktober 1992), aber auch von
23,9 °C (30. Mai 1993). Trotz einer gewissen Ubereinstimmung mit der von
Hilpert & Ruppell (1997) angegebenen GroRenordnung (s.0.) erscheint
zweifelhaft, ob es sich bei diesen Temperaturen tatsdchlich um Schwellen-
werte handelt. Abbildung 2 zeigt vielmehr, daB die zu Beginn der 2. Aktivi-
tatsperiode gemessene Temperatur bereits deutlich friher erreicht war. Wei-
tere Zweifel an der Bedeutung der Temperatur als Aktivitdt auslésender
Faktor kommen bei Betrachtung der Wetterverschlechterung am Mittag des
30. Mai 1993: Obwohl die Temperatur weitgehend konstant hoch blieb,
waren nahezu alle Ménnchen verschwunden. Erst bei wiederkehrendem
Sonnenschein stellten sie sich wieder am Wasser ein. Vermutlich reagieren
die Tiere bei Bewolkung auf die Verédnderung der Polarisationsverhaltnisse
Uber dem Wasserspiegel: Das Gewasser wird bei fehlender Sonneneinstrah-
lung nicht mehr als geeignetes Habitat erkannt (Wildermuth 1997, K.
Sternberg pers. Mitt.).

In der heiBesten Zeit, ein bis zwei Stunden vor bzw. nach dem solaren
Mittag, wurden maximale Lufttemperaturen von 26,0 bis 28,8 °C gemessen.
Solche Verhéltnisse stellen offenbar noch kein oberes Limit fur Patrouillen-
tlug dar. Die Zahl anwesender Mannchen nahm némlich nur unwesentlich
ab, auch wenn die individuelle Flugdauer jetzt vermutlich kirzer war; dieser
Eindruck konnte mangels Markierung jedoch nicht quantifiziert werden.
Das Phanomen eingelegter Ruhephasen wahrend der Mittagszeit belegen
Utzeri & Gianandrea (1989) mit ihrer Beobachtung, daB sich A. impera-
tor passiv an Schattenplétzen aufhélt, wenn es sehr heill (,terribly hot*) ist.
Demnach scheint sich die 2. Aktivitatsperiode im Hochsommer in zwei ge-
trennte Schilbe - einen am Vormittag, den anderen am Nachmittag - auf-
spalten zu kdnnen. Eigene, nicht ndher protokollierte Beobachtungen an
heilen Tagen mit Mittagstemperaturen oberhalb 30 °C bestétigen diese An-
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ndhme. Unter mitteleuropdischen Verhéltnissen dirfte dieser Effekt aller-
dings eine eher unbedeutende Rolle spielen.

Offenbar korreliert das Aktivitdtsmuster von A. imperator in besonderer
Weise mit den Lichtverhéltnissen. Exogener Ausloser fiir die Patrouillenak-
tivitdten wahrend der ersten Phase bei Sonnenaufgang ist zweifellos nicht
die Temperatur, da an allen Beobachtungstagen genau in dieser Phase die
niedrigsten Werte gemessen wurden. Entscheidender Ausléser wird hier
vermutlich die zunehmende Beleuchtungsstarke sein. Da das friiheste M&nn-
chen bereits bei 18 Ix mit dem Patrouillenflug begann, muR das Aufwéarmen
des Thorax durch Fliigelvibrieren noch friher eingesetzt haben. An den Ta-
gen mit kdlteren Morgentemperaturen (vgl. Tab. 2) dauerte die Aufwdrm-
phase offenbar l&nger, denn der Patrouillenflug begann erst bei 50 Ix. Bei
Lichtverhdltnissen von 1000 Ix bis 4 000 Ix stellten die Mannchen ihren Pa-
trouillenflug in der Regel ein. Die geringe Méannchendichte am Wasser
konnte darauf zurtickzufiihren sein, dall das Gros der Tiere wahrend dieser
Zeit dem Jagdflug nachgeht. In diese Richtung deuten die eigenen Befunde,
doch fehlen weitergehende Erkenntnisse. Es ist auch denkbar, daf die kréaf-
tezehrenden Aktivitdten beim Aufwarmen und Patrouillenflug am frihen
Morgen nur von besonders kraftigen und motivierten Individuen bewdltigt
werden konnen.

Beim Dadmmerungsflug am Abend nutzt A. imperator noch niedrigere
Beleuchtungsstérken als morgens. Das optische Auflésungsvermogen der
Art stoRt vermutlich bei einer Lichtintensitat unterhalb 10 Ix rasch an seine
Grenze. Externer Ausldser flr den abendlichen Dd&mmerungsflug wird ver-
mutlich die abnehmende Beleuchtungsstérke sein. In der D&mmerungsphase
zwischen 4 000 Ix und 1000 Ix steigt die Dichte patrouillierender M&nn-
chen deutlich. Bei einer Beleuchtungsstérke zwischen 500 Ix und 80 Ix hat
es den Anschein, als wiirden sich noch einmal alle geschlechtsreifen Ak-
teure des Tages am Gewaésser einstellen. Dieses Spektakel dauert einige
Minuten, und nur einzelne Tiere patrouillieren bis zur Dunkelheit.

Im Gegensatz zum Dammerungsflug scheint fiir die Hauptaktivitétsperi-
ode direkter Sonnenschein eine wichtige Voraussetzung zu sein. Trotz der
behelfsmaRigen Lichtmessungen zeichnet sich bei allen Protokollen eine
Beleuchtungsstérke oberhalb 15 000 Ix als Optimum fur Flugaktivitaten ab,
da bei diesen Verhdltnissen die meisten Méannchen den Teich frequentierten.
Bei Werten unterhalb 15 000 tauchten sowohl am Vormittag als auch am
Nachmittag nur einzelne Individuen zum ,,Sonnenschemtlug” auf. Véllig
offen ist allerdings, ob A. imperator dabei tatsachlich auf die Beleuchtungs-
stérke reagiert. Denkbar sind auch andere Stimuli, z.B. der mit der Sonnen-
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einstrahlung verbundene Wérmeeffekt oder der Sonnenstand. Besonders
wichtig sind vermutlich die Reflexionsverhdltnisse von polarisiertem Licht
am Wasserspiegel, die unmittelbar durch die Sonneneinstrahlung beeinflufit
werden. Wildermuth (1997) hat gezeigt, dal Libellen Wasserflachen am
reflektierten polarisiertem Licht erkennen. Auch auBerhalb der Versuchsta-
ge fand ich immer wieder bestétigt, dal Flugaktivititen in enger Abhangig-
keit von direkter Sonneneinstrahlung stehen. Bereits Moore (1953) wies auf
die unmittelbare Abhéngigkeit des Fluges von direktem Sonnenschein hin.
Das gilt offenbar fur alle tagaktiven terrestrischen Arthropoden (Parry
1951).

Zusammenfassend ist davon auszugehen, daf der Patrouillenflug A. Impe-
rator nicht allein und auch nicht Uberwiegend durch die Lufttemperatur
kontrolliert wird. Vielmehr mul den Lichtverh&ltnissen ein wichtiger Ein-
fluR zugeschrieben werden. Die Lichtverhaltnisse stehen zweifellos mit der
Temperatm m Wechselwirkung, denn diese setzt fiir die Thermoregulation
der Art physiologische Grenzbereiche. Im weiten Temperatmspektrum zwi-
schen ca. 13 °C und 30 °C scheint jedoch kein physiologisches Limit gesetzt
zu sein.

Weibchen bei der Eiablage zeigen nicht die dreigeteilte Periodizitat der
patrouillierenden Ménnchen. Gleichwohl kénnen auch sie beide Damme-
rungsphasen nutzen. Es ist daher anzunehmen, daR das Morgengrauen auch
die Weibchen zur Flugaktivitat stimuliert. Bei ausreichenden Temperatmen,
nach meinen Aufzeichnungen mindestens 14,5 °C, kann sich die Eiablage
kontinuierlich bis in die Abendddmmerung erstrecken. Eine Aktivitatsstei-
gerung bei Sonnenuntergang ist, im Vergleich zu den Mé&nnchen, nicht
nachweisbar. In Ubereinstimmung mit den Ergebnissen von Hilfert &
Ruppel 1 (1997) scheinen die meisten Weibchen wéhrend der heiResten und
lichtintensivsten Mittagszeit der Eiablage nachzugehen. Auch Corbet
(1957) wies darauf hin, dafl sich die Eiablage bis zum Abend erstrecken
kann. Er hatte in England ein Weibchen noch bis zu 100 min vor der spéte-
sten Beobachtung ddmmerungsfliegender Individuen eierlegend angetroffen.
Zu diesem Zeitpunkt war die Sonne allerdings offensichtlich noch nicht
untergegangen.

Meine Beobachtungen am Teich bestatigen die mehrfach berichtete Vor-
liebe fur Nahrungsfliige in den frilhen Abendstunden. Dieser Aktivitdts-
schub kdnnte dmch die um diese Zeit besonders haufig fliegenden Beutetiere
gesteuert sein. Jagdflug kann jedoch zu allen Tageszeiten auRerhalb der
néchtlichen Dunkelheit beobachtet werden. Bei den Nahrungsfliigen wéh-
rend der Dd&mmerungsphasen spielen zunehmende bzw. sinkende Beleuch-
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tungsstarken offenbar ebenso eine stimulierende Rolle wie beim Patrouillen-
flug. Die bei den Mé&nnchen beschriebene VVerzahnung von Patrouillen- und
Jagdflug 1aRt vermuten, dal die hier diskutierten Beleuchtungsverhéltnisse
als externe Stimuli grundsatzlich Flugaktivitaten ausldsen und die jeweilige
Appetenz - Hunger oder Fortpflanzungstrieb - daruber entscheidet, ob das
Tier Nahrung jagt oder patrouilliert. Einen nahtlosen Ubergang vom Pa-
trouillenflug zum Jagdflug beobachtete auch Cordoba-Aguilar (1995)
beim abnehmenden Sonnenlicht zwischen Nachmittag und friilhem Abend
an Anax walsinghami in Mexiko.

Im spanischen Mittelmeergebiet ist ein Ausdehnen der Gewésserbesuche
auch auf die Dd&mmerungsphasen offensichtlich ein regelméaBiges Phéno-
men. Bei allen Stichproben im Frihjahr, Sommer und Herbst waren bei
Sonnenaufgang zumindest einzelne Tiere, bei Sonnenuntergang sogar viele
Tiere am Wasser. Dieses Phanomen wurde in den ndérdlicheren Breiten
Mitteleuropas und GrofRbritanniens bisher noch nicht dokumentiert. Ledig-
lich Corbet (1957) berichtete von seiner Untersuchung in England, dal
sich in der Dd&mmerungsphase von Juliabenden wiederholt Individuen am
Teich einstellten und hier Nahrung jagten. Von besonderem Interesse ist
sein Hinweis, daB es dabei gelegentlich zu aggressiven Aktionen kam. Die-
ser Umstand konnte als Indiz dafiir gedeutet werden, daR die Mé&nnchen
Ubergangsformen zu Patrouillenflug zeigten. Patrouillierende Mannchen
wéhrend der Abendddmmerung wurden indes auf der tropischen Insel Mau-
ritius festgestellt (A. Martens pers. Mitt.). In Ubereinstimmung mit den
spanischen Beobachtungen flogen die Ménnchen bei schwindendem Licht
dicht iber dem Wasserspiegel und waren weniger aggressiv.

Eierlegende Weibchen zeigen am Wasser in der Regel keine Bereitschaft
zu kopulieren. Die hier geschilderten Abwehrreaktionen gegeniber interes-
sierten Mdannchen werden grundsatzlich auch von anderen Beobachtern
bestétigt (z.B. Corbet 1957, Robert 1959, Corbet et al. 1960, Hilfert &
Ruppel 1 1997). Abweichungen in Details miften gezielt durch die Analyse
von Filmsequenzen geklart werden. Die duBerst geringe Kopulationshdufig-
keit am Gewadsser, die ich in Spanien registriert habe, scheint jedenfalls
keine Ausnahme zu sein. Ein Aufruf zum Erfahrungsaustausch tber die
Kopulationsorte und -Zeiten bei A. imperator (Jodicke 1995) erbrachte in-
teressante Diskussionsbeitrdge: Offensichtlich sind Weibchen nur gelegent-
lich bereit zu kopulieren. Dies passiert wohl eher abseits der Gewdsser und
nur selten am Ort der Méannchenterritorien (K. Buck, P.S. Corbet, H. von
Hagen , C. Inden-Lohmar pers. Mitt.). Vermutlich machen paanmgs-
willige Weibchen durch einen langsamen und auffallenden Flug auf sich
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aufmerksam (G. Jurzitza pers. Mitt.). Wenn demnach das Gewésser, an
dem die Ménnchen patrouillieren und die Weibchen Eier legen, nicht der
vomehmliche Paarungsplatz ist, mul der Sinn der langanhaltenden Pa-
trouillenaktivitaten und der Territoriumverteidung neu hinterfragt werden.
Hier unterscheidet sich das Paarungssystem von A. imperator jedenfalls
erheblich von dem anderer Aeshnidenarten, weil dort, wo die Mannchen um
ihre Territorien kdmpfen, nur geringe Aussichten auf Kopulationen beste-
hen. Der Vergleich eines in Territorien aufgeteilten Gewadssers mit einem
Turnierplatz vom Kampflaufer oder Schneehuhn, wie ihn Consiglio (1976)
in Anlehnung an Campanella & Wolf (1974) auch fur A. imperator an-
stellte, geht wegen der offensichtlich andernorts stattfindenden Verpaarun-
gen nach meinen Beobachtungen ins Leere. Um besser zu verstehen, warum
sich die Mannchen am Gewaésser territorial verhalten und hier so anhaltend
fliegen, bedarf es noch weiterer Untersuchungen. Dabei wird insbesondere
von Interesse sein zu kl&ren, wo und wann die Art tberwiegend kopuliert.
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