20. Dezember 2018

Diammerungsaktivitit von Boyeria irene an der Ortze
(Odonata: Aeshnidae)

Frank Suhling und Ida Suhling

Institut fir Geodkologie, Technische Universitat Braunschweig, Langer Kamp 19c,
D-38106 Braunschweig, f.suhling@tu-bs.de

Abstract

Crepuscular activity of Boyeria irene at the Oertze River (Odonata: Aeshnidae) — We
report observations on activity and reproductive behaviour of B. irene in a highly iso-
lated population in northern Germany. We recorded that crepuscular activity start ap-
proximately at sunset and correlated with shifting sunset over the flight season. We
also observed mating behaviour during these phases of activity. By comparing our ob-
servations with the literature, we conclude that mate finding and mating may be mainly
confined to dawn, while oviposition occurs during the day. In addition, we report a case
of dispersal, which connects between an older and a more recently established repro-
duction site.

Zusammenfassung

Wir berichten lber einige Beobachtungen zur Aktivitat und zum Fortpflanzungsverhal-
ten von Boyeria irene in einer isolierten Population an der Ortze in Norddeutschland.
Wir beobachteten Ddmmerungsaktivitat, die immer etwa bei Sonnenuntergang begann
und die sich im Verlauf der Flugperiode mit abnehmender Tageslange veranderte. Wah-
rend der Dammerungsflige fand Paarbildung statt. Nach einem Vergleich mit Litera-
turquellen folgern wir, dass Paarbildung liberwiegend in der Dammerung stattfindet,
Eiablagen dagegen wahrend des Tages. Zusatzlich berichten wir iber eine Beobachtung
von Dispersion entlang der Aller.

Einleitung

Boyeria irene ist eine westmediterrane Art, die im Wesentlichen in Flief3gewas-
sern vorkommt (KoHLI et al. 2014; BouDpoT et al. 2015). Seit etwa zehn Jahren
existiert in Deutschland eine einzige reproduzierende Population an zwei be-
nachbarten FlieRgewassern, der Ortze und dem Bruchbach, im Einzugsbiet der
Aller, Niedersachsen (CLAUSNITZER et al. 2010; CLAUSNITZER & LOHR 2015). Seit
2018 ist ein Fundort an einem weiteren Gewdasser hinzugekommen (MULLER &
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EGGERS 2018). Da es sich bei der Population an der Ortze bisher um die einzige
bekannte in Deutschland handelt, die zudem noch recht weit von allen anderen
Populationen der Art isoliert ist, diirften alle Informationen zur Okologie und
zum Verhalten dieser Population von Interesse sein.

Die Verhaltensbiologie der Imagines von B. irene ist ausfithrlich in WILDER-
MUTH & MARTENS (2014) zusammengefasst. Die Suchfliige der Mdnnchen wurden
von mehreren Autoren ausfiihrlicher beschrieben (JurziTzA 1967; WILDERMUTH
2000). WILDERMUTH (2000) unterscheidet drei verschiedene Taktiken (= Flugty-
pen) der Mannchen bei der Weibchensuche: Streckenfliige, Inspektionsfliige und
Territorialfliige. Paarbildungen wurden bisher nur von MILLER & MILLER (1985a)
beschrieben. Die Weibchen suchen Eiablageplatze am dicht baumbestandenen
Ufer in Aushohlungen und unter Wurzeln. Die Eiablage erfolgt endophytisch in
weiche Rinde oder Moospolster.

Obwohl es unbestritten ist, dass sich sowohl Weibchen als auch Mannchen
uberwiegend in oft sehr schattigen Bereichen des Flusses aufhalten, gibt es et-
was unterschiedliche Angaben dazu, ob und inwieweit Ddimmerungsaktivitit eine
wichtige Rolle im Fortpflanzungsverhalten spielt (WENGER 1955; ROBERT 1959;
PETERS 1987). WENGER (1955) stellte generell in Frage, dass B. irene ein Damme-
rungsflieger sei, da er in Spanien nie dimmerungsaktive Individuen beobachten
konnte. Im Gegensatz dazu stehen Beobachtungen aus Siidfrankreich, nach denen
insbesondere Nahrungsfliige und Paarfindung in der Dammerung stattfinden,
wdhrend tagsiiber Eiablagen und diverse Typen von Suchfliigen der Mdnnchen zu
beobachten sind (MILLER & MILLER 1985a; WILDERMUTH 2000).

Wir haben in den letzten Jahren mehrfach einige Tage an der Ortze verbracht,
vor allem um nach Exuvien von B. irene zu suchen. Dabei gelangen uns auch eini-
ge Beobachtungen zum Reproduktionsverhalten und zur Verteilung der Aktivitat
der Imagines im Tagesverlauf, iber die wir hier berichten wollen.

Material und Methoden

In den Jahren 2012-2013 sowie 2016-2018 verbrachten wir jeweils meh-
rere Tage wihrend der Flugzeit von B. irene an der Ortze (11-12.08.2012,
17.-19.07.2013, 26.-28.06. und 2.-3.09.2016, 4.-6.07.2017, 15.-17.07.2018).
Standort war der Campingpark Siidheide an der Miindung der Ortze in die Aller
(52,6711°N, 9,9355°E). Wahrend wir 2012 und 2013 noch einige Meter abseits
des Flusses zelteten, war ab 2016 unser Camp immer direkt am Fluss aufgebaut.
Waihrend vormittags meist unter Zuhilfenahme eines Kanus am Fluss nach Exu-
vien gesucht wurde, hielten wir uns den Rest des Tages meist im Camp auf und
konnten von dort direkt einen ca. 30 m langen Abschnitt des Flusses einsehen. Als
grofder Vorteil erwies sich dabei, dass wir auch die Abendstunden an dieser Stelle
verbrachten und bis zur Dunkelheit beobachten konnten. An zwei Tagen (16. und
17.07.2018) haben wir auch in den frithen Morgenstunden am Fluss beobachtet,
um eventuell Fliige in der Morgenddmmerung zu erfassen.
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Wahrend wir tagsiiber immer wieder unregelmaflig fiir langere Perioden den
Fluss beobachteten, verfolgten wir nach einer ersten Abendbeobachtung von
B. irene im September 2016 in den Jahren 2017 und 2018 ein Standardprotokoll
fiir die Abendstunden. Mindestens 30 Minuten vor Sonnenuntergang begannen
wir von zwei Standpunkten am Fluss aus eine Dauerbeobachtung. Wir notierten
das erste Erscheinen von B. irene und beobachteten weiter, bis wir mindestens
zehn Minuten lang kein Individuum mehr gesehen hatten. Wir notierten Verhal-
tensweisen wie Begegnungen zwischen Individuen und Bildung von Paarungs-
radern. Im September 2016 und August 2018 hatten wir ein Lichtmessgerat zur
Verfligung, um die Lichtstédrke zur Flugzeit zu messen.

Um die Frage genauer zu untersuchen, ob es sich bei B. irene um einen Ddm-
merungsflieger handelt, haben wir die Zeitpunkte unsere abendlichen Erst- und
Letztbeobachtungen mit dem Zeitpunkt des Einsetzens der Dammerung korre-
liert. Dies erfolgte mittels einer linearen Regression, da wir einen direkten linea-
ren Zusammenhang der Aktivitit mit dem Einsetzen der Dammerung annahmen.
Die Sonnenuntergangszeiten wurden mit Hilfe der Webseite www.sonnenverlauf.
de ermittelt. Wir haben darauf verzichtet, alle Zeiten in Solarzeit umzurechnen,
da wir Zeiten nur zueinander in Bezug setzen wollen. Alle Zeitangaben sind des-
halb in Mitteleuropdischer Sommerzeit.

Ergebnisse

Verhaltensbeobachtungen

Wihrend unserer ersten Aufenthalte an der Ortze sahen wir tagsiiber mehrfach
Inspektionsfliige von Mannchen im tiefen Schatten. So waren zum Beispiel am
12. August 2012 maximal drei Mannchen gleichzeitig auf unserer Beobachtungs-
strecke unterwegs. Wir beobachteten drei Eiablagen. Uns fielen zunachst keine
Dammerungsfliige iiber der Ortze auf, vermutlich weil wir abends nicht direkt auf
den Fluss blickten. Allerdings sahen wir am 18. Juli 2013 ein Paarungsrad etwa
um 21:00 h direkt tiber der Zeltwiese, das wir als B. irene ansahen, obwohl wir es
weder fangen noch aufgrund der geringen Resthelligkeit sicher ansprechen konn-
ten. Im Juni 2016 sahen wir wiahrend unseres Aufenthaltes weder tagsiiber noch
abends Individuen von B. irene, obwohl die Emergenz bereits begonnen hatte.
Am 02. September 2016 beobachteten wir um 20:00 h bei einer Lichtstarke von
56 Lux und einer Luft-Temperatur iiber dem Wasser von 17,5°C ein Weibchen,
das zur sicheren Bestimmung von uns gefangen und danach wieder freigelassen
wurde.

Im Juli 2017 und 2018 waren wir jeweils zur Hauptflugzeit von B. irene vor
Ort. In beiden Jahren war die Flugaktivitit von Mannchen tagsiiber gering. Im
Juli 2017 erklarten wir uns die geringe Aktivitat zundchst durch die eher kiihlen,
teils regnerischen Witterungsverhaltnisse. Allerdings konnten wir dann in den
Abendstunden sehr wohl B. irene beobachten. An beiden Abenden nach Sonnen-
untergang flogen jeweils mindestens drei Individuen gleichzeitig in dem 30 m Ab-
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schnitt in der Flussmitte patrouillierend (Tab. 1). Sie flogen relativ dicht tiber dem
Wasser auf jeweils etwa gleicher Strecke hin und her und machten scharfe Wen-
dungen an den Umkehrpunkten und bei Begegnungen kam es immer wieder zu
aggressiven Interaktionen. Im Juli 2018 beobachteten wir wiederum tagsiiber bei
sehr warmem, sonnigem Wetter (28-30°C) sehr selten einzelne Individuen, die in
der typischen Weise im Schatten von Baumen ihre Inspektionsfliige vollfiihrten.
In den Abendstunden wurde es dann auf unserem Abschnitt wieder lebendiger.
Maximal drei Individuen flogen fiir jeweils eine halbe Stunde in schnellem Flug
auf jeweils etwa 10-12 m Flussldange auf und ab, wie oben beschrieben. Bei Be-
gegnung miteinander kam es zu deutlichen Reaktionen: die Individuen kreisten
oft mehrfach umeinander;, was sich auf kurzer Flugstrecke auch mehrfach wie-
derholen konnte. In einzelnen Fillen verfolgten die Tiere einander auch ein Stiick
uber die angrenzende Wiese hinaus, kamen aber immer schnell zum Flussab-
schnitt zurlick und nahmen ihre Fliige wieder auf. An den Grenzen der Flugstre-
cken kam es regelmafiig zu solchen Begegnungen. Am 16. und 17. Juli 2018 ende-
te die Anwesenheit von B. irene jeweils mit Bildung von Paarungsrddern, die nach
kurzem Flug in den Uferbaumen verschwanden. In beiden Fallen konnten wir zu
dem Zeitpunkt jeweils nur noch zwei Individuen am Fluss fliegend beobachten.
Der Radbildung gingen ebenfalls kurze umeinander kreisende Fliige voraus. Wir
konnten in keinem Fall sicher bestimmen, ob es sich bei den Individuen am Fluss
um Mannchen oder Weibchen handelte.

Im August 2018 konnten wir an drei Abenden nach Sonnenuntergang jeweils
mindestens ein Individuum beobachten. Das Flugverhalten entsprach dem oben
beschriebenen. Allerdings sahen wir keine Paarbildung. Wiederum gelangen
tagsiiber keine Beobachtungen, weder bei warmem, sonnigem Wetter (21.08.)
noch bei Wolkenbedeckung mit leichtem Regen (20.08.). Bei Flugbeginn betrug
die Lichtstarke jeweils etwa 110 Lux, zum Ende knapp unter 10 Lux. Am 21. Au-
gust 2018 flog ein Anax parthenope um 20:46 h fiir wenige Minuten in recht dhn-
licher Weise wie B. irene im Abschnitt, allerdings meist etwas hoher iiber dem
Wasser. Morgendliche Dammerungsaktivitidt haben wir nicht wahrgenommen,
hatten aber auch nur an zwei Tagen insgesamt in den frithen Morgenstunden am
Fluss beobachtet.

Der abendliche Flugbeginn korrelierte sehr deutlich und signifikant (R* =
0,942, p < 0,001) mit den Sonnenuntergangszeiten (Abb. 1). Die ersten Indivi-
duen sahen wir maximal wenige Minuten vor Sonnenuntergang. Lediglich am
17. Juli 2018 war ein Tier schon 16 Minuten vor Sonnenuntergang aktiv. In die-
sem Falle tauchte es aber nur kurz auf und verschwand dann zunachst wieder.
Die nédchste Beobachtung erfolgte um 21:25 h, 10 Minuten vor Sonnenuntergang,
und ab dann waren kontinuierlich immer mindestens zwei Individuen im Ab-
schnitt anwesend. Die abendliche Flugdauer betrug maximal 30 Minuten. Zum
Zeitpunkt der letzten Beobachtung war es meist schon sehr dunkel und die Libel-
len waren gerade noch auszumachen. An den meisten Tagen entsprach der Zeit-
punkt der letzten Sichtung recht genau dem Auftauchen der ersten Fledermause
iber dem Gewasser.
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Tabelle 1: Zeitraume, in denen abendliche Aktivitat von Boyeria irene auf dem einsehba-
ren Abschnitt der Ortze beobachtet wurde. Angegeben ist auRerdem die maximale Anzahl
(N) jeweils gleichzeitig am Fluss beobachteter Individuen. — Table 1. Periods during which
crepuscular flights of Boyeria irene were observed. Additionally, maximum numbers of
individuals (N) present at one time, sunset times, and some additional notes are given.

03.09.2016 20:00 1 20:03 Q gefangen
04.07.2017 22:00-22:10 3 21:46 -

05.07.2017 21:46-22:10 3 21:45 =

15.07.2018 21:35-22:05 3 21:37 -

16.07.2018 21:39-22:03 3 21:36 Paarung 22:03
17.07.2018 21:19-21:50 2 21:35 Paarung 21:47
19.08.2018 20:45-21:04 1 20:38 =

20.08.2018 20:36-20:55 1 20:36 -

21.08.2018 20:50-20:54 1 20:34 =

Beobachtung an der Aller

Am 17 Juli 2018 paddelten wir auf einem ca. 2,5 km langen Abschnitt der Aller
unterhalb der Ortzemiindung Richtung der Allerbriicke Winsen. Um 12:32 h be-
obachteten wir am linken Ufer eine Aeshnide, die entlang des offenen Ufers im
hellen Sonnenlicht flussabwérts flog. Das Individuum setzte sich etwa auf Hohe
unseres Bootes in die Ufervegetation. Bei Erreichen des Ufers kam das Tier zum
Boot geflogen und drehte zwei Runden zwischen uns. Dadurch konnten wir es
eindeutig als B. irene identifizieren. Anschlief3end flog das Tier flussabwarts wei-
ter. Der Ort der Beobachtung lag ca. 1.000 m unterhalb der Miindung der Ortze.
Die Aller war an dieser Stelle 40 m breit, langsam fliefdend und hatte aufser eini-
gen sparlichen Weiden keinen Uferbewuchs, der Schatten spenden konnte.

Diskussion

Unsere Beobachtungen aus den letzten Jahren betreffen Aspekte des Fortpflan-
zungsverhaltens, der Ddmmerungsaktivitit sowie der Dispersion/Ausbreitung
der Art. Unsere Beobachtungen sind nicht im Rahmen systematischer und ge-
planter Verhaltensbeobachtungen entstanden, sondern beruhen eher auf Zufalls-
beobachtungen. Die Interpretation sollte deshalb entsprechend vorsichtig sein.
Trotzdem glauben wir, dass wir hier einige interessante Details zur Verhaltens-
biologie der Art beitragen kdnnen, die vielleicht zu systematischeren Untersu-
chungen Anlass geben.
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Dammerungsaktivitat

Nach Beobachtungen in Spanien stellte WENGER (1955) in Frage, dass B. irene
ein Dammerungsflieger sei, da er nie ddmmerungsaktive Individuen beobachten
konnte. Die Beobachtungen von WILDERMUTH (2000) in der Provence kdnnen
iber Dammerungsaktivitat keine Auskunft geben, da nur bis 16:30 h (Solarzeit)
beobachtet wurde. Interessant ist, dass er wahrend seiner sieben Beobachtungs-
tage tagstliber nie Paarbildungen gesehen hat. An der Céze in Stidfrankreich war
B. irene dagegen sehr wohl ddmmerungsaktiv. MILLER & MILLER (1985a) be-
obachteten Beutefangfliige, die dann offenbar zu Treffen der Geschlechter und
Paarbildung fithrten. Die Autoren berichten von mindestens drei Paarbildungen
auf ihrer Beobachtungsstrecke wahrend der Dammerung. Dagegen beschrankte
sich die Tagesaktivitdt an der Céze auf Inspektionsfliige und Eiablage (MILLER &
MILLER 1985a). Unsere Beobachtungen der Ortze-Population entsprechen weit-
gehend denen von der Céze. Auch wir konnten einen abendlichen Aktivitatspeak
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Abbildung 1: Abendlicher Flugbeginn von Boyeria irene, aufgetragen gegen die Sonnen-
untergangszeiten (in Minuten nach 00:00 h MESZ). Die durchgezogene Linie ist die Aus-
gleichgerade einer linearen Regression zwischen Sonnenuntergang und Flugbeginn. Die
gestrichelte Linie beschreibt die hypothetische Situation, dass der Flugbeginn immer bei
Sonnenuntergang ware (y = x). — Figure 1. Beginning of crepuscular flights of Boyeria irene
related to times of sunset (in minutes after 00:00 h CEST). The bold line describes the linear
regression between sunset and first observation of an individual; the dashed line describes
the hypothetical situation that first observations were always exactly at sunset (y = x).
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feststellen, der in seinen Anfangszeiten sehr gut mit den sich verschiebenden
Sonnenuntergangszeiten im Verlauf der Flugperiode korrelierte. Unsere fritheste
Beobachtung an der Ortze lag 16 Minuten vor Sonnenuntergang, an der Céze wa-
ren es 20 Minuten. Auch die Dauer der Dammerungsaktivitiat an beiden Fliissen
war dhnlich (30 Minuten an der Ortze, 40 Minuten an der Céze). DAmmerungs-
aktivitat vor allem bei der Nahrungssuche ist insbesondere bei Aeshniden weit
verbreitet (PETERS 1987; CORBET 1999). Bei tropischen Arten, wie z.B. Tholymis
tillarga, ist aber auch exklusive Ddmmerungsaktivitat bekannt (MILLER & MILLER
1985b; CorRBET 1999). Bei B. irene diirfte Dammerungsaktivitat ein wichtiger Be-
standteil der Paarfindung bzw. -bildung sein (s.u.). Die tagsiiber stattfindenden
Eiablagen waren zumindest bei unseren Beobachtungen seit 2016 praktisch un-
gestort, da kaum Ménnchen auftauchten.

Fortpflanzungsverhalten

Von den drei Taktiken der Weibchensuche (WILDERMUTH 2000) wurden an der
Ortze zunichst nur Inspektionsfliige beobachtet. Die Haufigkeiten dieser Ins-
pektionsfliige waren sehr unterschiedlich. Im August 2010 tauchten nach CLAUS-
NITZER et al. (2010) Individuen bis 19.00 h in kurzen Abstdnden auf, wahrend
nur einzelne Mannchen bei kurzen Inspektionsfliigen’ nach 20.00 h beobachtet
wurden. Auch wir sahen in den Jahren 2012 und 2013 noch recht haufig typische
Inspektionsfliige tagsiiber, ohne dies zu quantifizieren. In 2017 und 2018 waren
sie wahrend unserer Aufenthalte dagegen eher selten; 2017 mag das am recht
kithlen Wetter gelegen haben. Einen Einbruch der Population hat es aus unse-
rer Sicht nicht gegeben; die Anzahl der Exuvienfunde blieb von 2012-2018 recht
dhnlich (I. Suhling & F. Suhling unpubl.). Es ist natiirlich nicht auszuschliefRen,
dass an unseren doch recht wenigen Beobachtungstagen einfach zufillig die Ta-
gesaktivitat gering war.

Im Gegensatz zu MILLER & MILLER (1985a) hatten wir den Eindruck, dass die
Dammerungsfliige an der Ortze keine Beutefliige, sondern durchaus echte Terri-
torialflige waren. Zwar schienen die Tiere auch gelegentlich Beute zu machen,
aber die sehr regelmafiigen Suchbewegungen dicht iiber der Wasserflache gli-
chen im Stil eher den von WILDERMUTH (2000) beschrieben Territorialfliigen.

In der Dammerung kam es auch zu den einzigen Paarbildungen bzw. Paarungs-
radern, die wir an der Ortze beobachten konnten. Da es aufier unseren Beobach-
tungen und denen von MILLER & MILLER (1985a) nach unserer Kenntnis keine
weiteren publizierten Beobachtungen zur Paarung gibt, scheint es zunachst, als
ob die Paarung von B. irene iiberwiegend oder ausschliefRlich wahrend der Dam-
merungsaktivitat stattfindet.

Dagegen finden Eiablagen offenbar eher am Tag statt (MILLER & MILLER 1985a,
WILDERMUTH 2000, eigene Beobachtungen). Die Eiablagen an der Ortze entspra-
chen den bisherigen Beobachtungen in anderen Gebieten (WILDERMUTH & MAR-
TENS 2014). Weibchen fliegen unter Uberhinge und in Héhlungen. Bei genaue-
rem Hinschauen konnten wir meist die Weibchen dort auffinden und beobachten,
dass sie mit dem Legebohrer in feuchtes Holz einstachen.
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Nachdem es bisher keine Hinweise auf Aktivitiat in der Morgendammerung gibt
(MILLER & MILLER 19853, eigene Beobachtungen), ergibt sich aus den bisheri-
gen Erkenntnissen das Bild einer bimodalen Aktivitdt von B. irene am Gewasser
(WILDERMUTH 2000), mit Eiablage und Inspektionsfliigen wéahrend des Tages
und Nahrungsfliigen und Paarbildung in der Abendddmmerung. Nach unseren
Beobachtungen kommen zumindest an der Ortze auch abendliche Territorialflii-
ge hinzu, wahrend wir Inspektionsfliige am Tage in den letzten Jahren nur noch
selten beobachteten. Diese leichten Unterschiede konnten durch Reaktion auf
unterschiedliches Habitat (z.B. Beschattung), Wetter oder auch durch regiona-
le Unterschiede im Verhalten bedingt sein. Sollte es sich um letzteres handeln,
konnte dies ein Symptom von genetische Drift (MAYR 1963) sein, die sich aus der
vermutlichen Besiedelung der Ortze durch eine sehr kleine Population ergibe.
Auf der anderen Seite gibt es aber letztlich bisher auch nur sehr wenige Beobach-
tungen. Alle Schlussfolgerungen bleiben vorlaufig. Der Anteil von Suchfliigen und
Paarbildungen am Tag und in der Ddmmerung sollte quantifiziert werden. Das
wiren vielleicht eine oder zwei attraktive Bachelorarbeiten an der Ortze und in
Frankreich.

Ausbreitung

Weniger vage ist unseres Erachtens die Interpretation der von uns gemachten
Beobachtung des Fluges eines Individuums entlang der Aller. Wir denken, dabei
handelte es sich um einen recht klaren Fall von Dispersion, auch wenn die Ent-
fernung von der Ortzemiindung mit ca. 1 km noch nicht sehr groft war. Das Tier
flog sehr zielgerichtet flussabwérts, mit einer kleinen Ruhepause, die uns die Be-
stimmung erméglichte. Die Beobachtung von einzelnen Individuen in wenig oder
ungeeigneten Umgebungen kann durchaus auf Dispersionsereignisse schliefden
lassen (SUHLING et al. 2017).

Unsere Beobachtung untermauert die Vermutung, dass B. irene tiber Fliige ent-
lang der Aller die vermutlich innerhalb der letzten zwei bis drei Jahre besiedelte
Wietze (MULLER & EGGERS 2018) erreicht hat. Die Miindung der Wietze in die Al-
ler liegt ca. 12 km flussabwiérts der Ortzemiindung. Zwar ist der Fundort Luftlinie
nur 8 km von der Ortze entfernt, ein Erreichen der Wietze entlang einer Leitlinie
wie der Aller erscheint aber wahrscheinlicher als die Uberwindung dieser Dis-
tanz abseits von Flief3gewdssern. Auf diesem Wege sollten wir in den nichsten
Jahren mit einer zunehmenden Ausbreitung der Population rechnen, zumal der
Fundort an der Wietze recht deutlich macht, dass B. irene auch mit weniger giins-
tigen Umweltbedingungen zurechtkommt, als denen, die an der Ortze vorherr-
schen (MULLER & EGGERs 2018).
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