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Abstract

Sympetrum fonscolombii in Lower Saxony, northwestern Germany: a model of immigra-
tion and reproduction at the northern edge of the transalpine invasion area (Odonata:
Libellulidae) — Since the 1990s Sympetrum fonscolombii increasingly became a regular
immigrant. It was annually present at many different places in Lower Saxony from 2005 on-
wards. A separation of the data into immigrants or their progeny was problematic because
most observers did not report their data on imagines with a sufficient age specification.
However, by means of special requests the following picture arose: Immigrants were on
the wing from early May until August. They arrived in almost or completely mature colou-
ration and oviposited from mid-May until mid-July. At one lake, in 2019, the immigrants
stayed for at least 68 days. At many places the migrants’ offspring emerged in the same
year. The long emergence period started presumably in mid-July and continued until early
November, demonstrating a short development cycle, even in the North. Emerged indi-
viduals left their breeding site in an immature stage. Six cases of spring emergence were
documented. We therefore conclude that, in a proportion of the eggs laid, larvae were un-
able to develop and reach emergence within the same year. Those individuals hibernated
in the larval stage and emerged between mid-May and early July in the subsequent year,
thus representing a univoltine life cycle. Nothing is known about their destiny. The model
presented here is based on the evidence-based assumption that immigrants establish only
one subsequent generation, which predominantly emerges within the same year, but does
not mature in the invasion area. Larvae which do not reach the ultimate stage until the
autumn hibernate and emerge in the following spring, just in the period when the next
immigrants appear. This model is broadly supported by further data from northwestern
Europe, but there are controversial interpretations which are discussed. The contradictory
issue could be solved if in future more observers pay attention to the age of imagines seen.

Zusammenfassung

Seit den 1990er Jahren entwickelte sich Sympetrum fonscolombii in Niedersachsen zuneh-
mend zu einem regelmaRigen Immigranten. Zugewanderte Individuen traten ab dem Jahr
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2005 alljahrlich an den verschiedensten Orten auf. Eine Trennung der Daten in Zuwanderer
oder Nachkommen war vor allem deshalb problematisch, weil die meisten Melder das Al-
ter beobachteter Imagines nicht hinreichend differenziert hatten. Erst gezielte Riickfragen
ergaben folgendes Bild: Immigranten flogen in Niedersachsen von Anfang Mai bis August.
Sie waren bei Ankunft fast oder ganz ausgefarbt, Eiablagen erfolgten von Mitte Mai bis
Mitte Juli. An einem Gewasser konnte im Jahr 2019 eine Anwesenheitsdauer von 68 Tagen
festgestellt werden. An vielen Orten wurde in der zweiten Jahreshalfte der Schlupf einer
Folgegeneration beobachtet, deren lange Schlupfphase vermutlich ab Mitte Juli begann
und bis Anfang November anhielt. Damit zeigte die Art einen kurzen Entwicklungszyklus
selbst im Norden. Geschliipfte Individuen verlieRen ihren Reproduktionsort im immaturen
Zustand. Frihjahrsemergenz wurde in sechs Fallen dokumentiert. Wir schlieBen daraus,
dass sich ein Teil der abgelegten Eier nicht im Jahr des Einflugs bis zum Imaginalschlupf
entwickeln konnte. Diese Individuen mussten dann als Larve lberwintert haben. Der
Schlupf erfolgte zwischen Mitte Mai und Anfang Juli des Folgejahres; diese Tiere représen-
tierten damit einen univoltinen Lebenszyklus. Uber ihren Verbleib wurde ebenfalls nichts
bekannt. Das hier geschilderte Modell basiert auf der indiziengestiitzten Annahme, dass
Immigranten jeweils nur eine Folgegeneration begriinden, die Gberwiegend im selben
Jahr schliipft, aber im Invasionsraum nicht geschlechtsreif wird. Larven, die bis zum Herbst
noch nicht fertig entwickelt sind, Gberwintern und schliipfen genau in der Phase, wenn die
nachsten Immigranten einfliegen. Daten aus anderen Gebieten Nordwesteuropas stltzen
dieses Modell, doch gibt es auch kontroverse Deutungen, die hier diskutiert werden. Eine
kiinftige Berlicksichtigung des Imaginalalters bei Meldungen sollte dabei helfen, die noch
bestehenden Widerspriiche aufzuklaren.

Einleitung

Sympetrum fonscolombii und Niedersachsen verbindet eine lange Geschichte. Bei
SELYS-LONGCHAMPS & HAGEN (1850) heifdt es in der Fundortauflistung: »en Ha-
novre par M. Heyer«. Dank der sorgfaltigen Recherche von FLIEDNER (1998: 76)
wissen wir, dass der wissbegierige Liineburger Insektensammler und -hdndler
J.E.C. Heyer am 19. Februar 1846 eine ihm unbekannte Libelle an den Entomolo-
gen H.A. Hagen geschickt hatte, der sie als S. fonscolombii bestimmte. Heyer hatte
dieses Tier mit grofdter Wahrscheinlichkeit in der vorhergehenden Saison in der
Umgebung seines Wohnorts erbeutet. Liineburg gehorte damals zum Konigreich
Hannover. Dieser Fund ist unangefochten der alteste fiir Deutschland. Bis zum
Ende der 1980er Jahre wurden nur drei weitere niedersachsische Nachweise pu-
bliziert (GEISSLER 1905; ALFKEN 1924; LEMPERT 1987). Seit Ris (1908, 1911) gilt
die Art als Wanderer mediterranen Ursprungs.

Ab dem Jahr 1990 riickte S. fonscolombii vermehrt in den Fokus der Beobachter
in Niedersachsen. Dabei wurde das bisherige Bild vom sporadischen Invasions-
gast griindlich auf den Kopf gestellt. So beobachtete A. Pix in einer Kiesgrube bei
Gottingen Emergenz im Oktober 1990. Im Folgejahr gab es dort Anfang Juli ein
matures, offenbar zugewandertes Mannchen, aufierdem zwei zeitlich getrennte
Emergenzwellen: eine frithe vor dem 5. Juli, die spate vom 4. bis zum 21. Septem-
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ber (Pix 1994). Am 11. Juli 1991 wurde an den Osteregelser Kieskuhlen bei Au-
rich Eiablage beobachtet (ScHMID 1992, 1995); Nachkontrollen belegten dann am
14.,15.und 17. September die erfolgreiche Reproduktion mit Schlupfnachweisen
(ScHMID 1992, 1995; SCHMID & SCHMIDT 1993). Im Jahr 1996 fand im transalpi-
nen Nordwesteuropa eine starke Einwanderung statt (DIJKSTRA & VAN DER WEI-
DE 1997; LEMPERT 1997; PARR 1997), die auch in Niedersachsen zu vermehrten
Nachweisen fiihrte (BURKART 1997; LEMPERT 1997). Laut diesen Quellen und der
Datenbank der ,Arbeitsgemeinschaft Libellen in Niedersachsen und Bremen" (im
Folgenden: AG-Datenbank) wurden im Jahr 1996 sechs Beobachtungen von Mi-
granten (7. Juni bis 21. Juli) und weitere vier von frisch Geschliipften (26. August
bis 16. September) allein aus diesem Bundesland gemeldet.

Seitdem haben die Beobachtungen in Niedersachsen und Bremen deutlich zu-
genommen. Auf der Basis von 336 Datensitzen konstatieren BENKEN & MARTENS
(2021) eine Zunahme der Meldungen im Verlauf der vergangenen 30 Jahre. Die
Fundpunkte verteilen sich weitgehend zufillig iiber die gesamte Landesfldche
und ergeben eine Rasterfrequenz - bezogen auf Messtischblattquadranten und
den gesamten Zeitraum - von 8,2 %. Damit wird S. fonscolombii zwar landesweit
als seltene Art eingestuft, ist im jiingsten Zeitraum jedoch alljahrlich im Land
beobachtet worden. BENKEN & MARTENS (2021) trennen die Meldungen in solche
mit Tieren der Invasionsgeneration und in solche mit deren Nachfahren, die als
Sommergeneration in Niedersachsen schliipfen. Diese Sicht einer Zwei-Genera-
tionen-Folge im europdischen Invasionsraum gilt heute als gesichert (z.B. WiL-
DERMUTH & MARTENS 2019: 755f). BENKEN & MARTENS (2021) erwédhnen aber
auch Beobachtungen von heimischer Frithjahrsemergenz und vermuten, diese
resultiere aus iiberwinternden Larven, die auf Eier der Sommergeneration zu-
riickgehen. Belege fiir diese Annahme fehlen bisher - nicht nur fiir die nieder-
sachsische Situation, sondern auch fiir den ganzen Invasionsraum nérdlich der
Alpen.

Die niedersachsischen fonscolombii-Daten leiden unter dem Umstand, dass nur
wenige Melder eindeutige Angaben zum Alter der beobachteten Tiere gemacht
haben. Eine Differenzierung zwischen frisch geschliipften, juvenilen und maturen
Tieren erfolgte entsprechend selten, daher waren ohne nachtragliche Klarung des
Alters weder phanologische noch fortpflanzungsbiologische Aussagen in der glei-
chen Prazision moglich wie bei univoltinen oder semivoltinen Arten. Wir haben
daher die Daten hinterfragt und kdnnen sie anhand gepriifter Fakten teilweise
neu interpretieren. Wir wollen damit nicht nur die Kenntnis {iber die nieder-
sachsische Libellenfauna vertiefen, sondern auch einen allgemeinen Beitrag zur
Fortpflanzungsstrategie von S. fonscolombii leisten.

Material und Methoden

Die AG-Datenbank (https://ag-libellen-niedersachsen-bremen.multibasecs.de/
Default.aspx, nur Mitgliederzugang; BAUMANN et al. 2021) sowie das nieder-

Libellula 41 (1/2) 2022: 1-24



4 Reinhard Jédicke & Angelika Borkenstein

sdchsische Schrifttum sind die Materialbasis fiir unsere Auswertung; aufierdem
griffen wir auf ergdnzende Beobachtungen von R. Ohle zum Abflugverhalten nach
der Emergenz und von F. Goosmann zur Anwesenheitsdauer von Immigranten
zuriick. Die Interpretation der AG-Daten erwies sich als problematisch, weil die
meisten Melder ihre gesehenen Libellen als ,Alttier /Imago“ kennzeichneten, auch
wenn es sich um frisch geschliipfte Individuen handelte. Damit war ohne weitere
Prézisierung keine Altersinterpretation moglich. Niitzliche Orientierungshilfen
waren indes eingebettete Fotos, Hinweise auf Emergenz oder erlauternde Bemer-
kungen. Wo solche Informationen nicht verfiigbar waren, konnten wir in einigen
Fallen das Alter durch gezielte Riickfragen klaren. Fiir die Auswertung wurden
nur gesicherte Daten herangezogen.

Im Fokus der Dateninterpretation standen die biologischen Fakten zur Immi-
gration und zur heimischen Reproduktion. Die niedersadchsischen Ergebnisse
wurden mit weiteren Daten aus Nordwesteuropa verglichen, vor allem mit sol-
chen aus anderen Bundeslidndern und den Niederlanden. Grof3britannien, das vor
allem im Siidwesten vermutlich via Iberischer Halbinsel und Makaronesien ange-
steuert wird (PARR 1996), wurde bei Vergleichen nur bei fundamentalen Fakten
beriticksichtigt.

Weil sich das niedersachsische Phdnogramm fiir S. fonscolombii (BENKEN &
MARTENS 2021: 328) wegen mangelnder Altersprazisierung einer differenzier-
ten Interpretation weitgehend entzog, wurden alternativ niederldndische Daten
von WAARNEMING.NL (OBSERVATION INTERNATIONAL 2022) herangezogen. Diese
Datenbank erlaubte dank ihrer Meldungsdetails eine wesentlich bessere Auswer-
tung. Fiir das Phanogramm des Immigrationsgeschehens wurden ausschliefilich
anerkannte Meldungen mit Hinweisen auf ,Paarung” und ,Eiablage“ benutzt, um
undifferenzierte Emergenzdaten auszuschliefden. Entsprechend fanden fiir das
Emergenz-Phanogramm nur Daten mit Hinweisen auf ,frisch geschliipft” und
LExuvienfund“ Verwendung. Die Auswertungen fanden auf der Basis von Monats-
dekaden fiir den Zeitraum von 2007 bis 2021 statt.

Ergebnisse

Seit den 1990er Jahren gab es lediglich aus fiinf Jahren keine Meldungen von
S. fonscolombii fir Niedersachsen/Bremen: 1992, 1997, 2000, 2001 und 2004.
In den 26 Jahren mit fonscolombii-Meldungen wurden in 20 Jahren nachweis-
lich ausgefarbte Individuen gesehen und in 21 Jahren heimisch Geschliipfte
bzw. Exuvien nachgewiesen. Regelméflig seit 2007 - zwar nicht alljahrlich, aber
insgesamt in 17 Jahren - folgte eine Schlupfperiode auf die Beobachtung von
maturen Individuen vorher in der Saison, in mindestens 18 Féllen sogar am sel-
ben Gewdsser. In den Jahren 1990, 1998, 2002 und 2005 wurde Emergenz in
der zweiten Jahreshalfte festgestellt, ohne dass vorher mature Tiere gemeldet
worden waren. Die meisten Datensitze stammen aus den Jahren 2007 (57) und
2019 (51).
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Mature Imagines

Bereits frith im Jahr tauchten Individuen von S. fonscolombii auf, die vollig oder
doch weitgehend ausgefarbt waren. Ein grof3er Teil der Meldungen bezog sich auf
meist mannliche Einzeltiere. Nur in den Jahren 2004, 2007,2008, 2015, 2017 und
2019 wurden auch Zahlen zwischen zehn und 60 maturer Individuen gemeldet.
Die jahreszeitlich fritheste Meldung dokumentiert ein einzelnes Mannchen, das
am 1. Mai 1999 die Leine entlang flussabwarts wanderte. In sieben weiteren Jah-
ren erfolgten die frithesten Nachweise maturer Tiere ebenfalls im Mai, wiahrend

w b

Abbildung 1: Einflug und Reproduktion von Sympetrum fonscolombii im Jahr 2019 an ei-
nem Kleingewdsser 5 km nordostlich von Aurich, Niedersachsen. (a) Die ersten Individu-
en wurden am 17. Juni gesehen; sie waren alle ausgefarbt. (b) Am selben Tag fand auch
Eiablage statt. (c) Bei einer Kontrolle am 9. September wurden mehrere frischgeschliipf-
te Jungtiere festgestellt, sowohl Weibchen als auch (d) Mdnnchen. — Figure 1. Influx and
reproduction of S. fonscolombii in 2019 at a pond 5 km northeastern of Aurich, Lower
Saxony. (a) The first individuals were seen on 17 June. They all showed the typical colora-
tion of the mature stage. (b) On that day oviposition also took place. (c) During a check on
9 September several tenerals were seen, females as well as (d) males. Photos: AB
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in neun Jahren erst im Juni die ersten Individuen auftauchten (Beispiele fiir Juni-
Immigranten s. Abb. 1a, b). In den Jahren 1991 und 1994 erfolgten die frithesten
Meldungen erst im Juli, 2008 sogar erst im August. Das Maximum der Meldungen
reifer S. fonscolombii fiel in die erste Junihélfte. In sechs Jahren wurden nachweis-
lich ausgefarbte Alttiere bis in den August hinein beobachtet, das letzte Tier ist
vom 24.08.2019 dokumentiert. Berichte zu spateren Beobachtungen ausgefarb-
ter Mannchen hielten einer Uberpriifung nicht stand.

Weibchen wurden nur selten beobachtet. Wenn sie am Wasser erschienen, war
das immer mit Paarung und Eiablage verkniipft (Beispiele s. Abb. 1b, 2-4). Die
wenigen Hinweise auf reproduktives Verhalten fallen alle in den Zeitraum zwi-
schen Ende Mai und Ende Juli (22.05.2015 - 28.07.2011).

Die meisten Daten lieferten keinen Hinweis auf langere Verweilzeiten an den
Nachweisgewassern. Im Jahr 2019 ergab sich jedoch eine mindestens 68-tigige
Anwesenheitsdauer an einem aufgelassenen Baggersee im Landkreis Friesland,
knapp 10 km entfernt vom Jadebusen und 14 km von der Nordseekiiste. Am
7.Juni wurden dort erstmals zwei Mdannchen gesehen, am 18. Juni dann 30 Tiere
und am 29. Juni 60 Tiere. Danach gingen die Zahlen zuriick; die letzten zehn ma-
turen Tiere wurden am 14. August (Abb. 2-5) angetroffen. Paarungen und Eiabla-
gen wurden vom 16. Juni bis zum 20. Juli registriert. Fiir eine hohe Ortstreue der
kontrollierten Population sprachen sowohl die fortschreitende Ausfirbung der
beobachteten Individuen als auch die konstant hohen Abundanzen im Juli.

Abbildung 2: Weibchen der Immigrationsgeneration von Sympetrum fonscolombii. Sie
kommen nur zur Paarung und Eiablage ans Gewasser und werden daher viel seltener ge-
sehen als Mannchen; See 3 km nordostlich von Schortens, Niedersachsen, 18.06.2019. —
Figure 2. Female of the immigration generation of S. fonscolombii. Females visit the water
site for mating and ovipositing only and hence are seen much less than males; lake 3 km
northeastern of Schortens, Lower Saxony, 18-vi-2019. Photo: AB
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Emergenz und frisch geschliipfte Imagines

Exuvienfunde, Schlupfbeobachtungen und frisch geschliipfte Individuen wurden
aus einem langen Jahresabschnitt gemeldet (Beispiele fiir Emergenz im Septem-
ber: Abb. 1c, d). Die Extremwerte waren der 18. Mai 2008 und der 8. November
2019. Aus der ersten Jahreshalfte lag nur eine Handvoll Schlupfmeldungen vor
(Tab. 1). Die meisten Emergenzdaten fielen in die Monate August und vor allem
September und flauten dann kontinuierlich bis zum Oktober ab. Vom November
wurde nur ein Schlupfnachweis gemeldet. Die Schlupfabundanzen bewegten sich
meistens auf mafdigem Niveau, aber es gab auch eine Meldung von mehr als 100
geschliipften Individuen (31.08.2019). Im Jahr 2019 wurde die Emergenz an ei-
nem Artenschutzteich bei Wilhelmshaven an jedem zweiten Tag kontrolliert. Hier
schliipften innerhalb von 21 Tagen (19. August - 8. September) mindestens 170
Individuen. Dabei wurde beobachtet, wie die frisch geschliipften Jungtiere direkt
abwanderten. Bei heftigem SSO/SO-Wind entfernten sie sich in niedriger Flugho-
he von geschatzt 30 cm bis 100 cm zielstrebig gegen den Wind. Der Abflug erfolgte
selbst noch bei einer Lufttemperatur von nur 13°C ohne Sonnenschein und ohne

Abbildung 3: Paarungsrad eingewanderter Sympetrum fonscolombii. Weibchen und
Mannchen finden sich am Wasser und paaren sich dann an niedriger Vegetation in Ufer-
ndhe; See 3 km norddstlich von Schortens, Niedersachsen, 18.06.2019. — Figure 3. Pairing
wheel of immigrant S. fonscolombii. Females and males meet at the water site and copu-
late at low ground vegetation near the lakeshore; lake 3 km northeastern of Schortens,
Lower Saxony, 18-vi-2019. Photo: AB
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Tabelle 1: Dokumentierte Friithjahrsemergenzen von Sympetrum fonscolombii in Nieder-
sachsen. Samtliche Daten entstammen der Literatur oder AG-Datenbank; sie liegen hier
Uberprift und zum Teil korrigiert vor. — Table 1. Documented records of spring emergence
of S. fonscolombii in Lower Saxony, NW Germany. All data are derived from the literature
or the data base of the , Arbeitsgemeinschaft Libellen in Niedersachsen und Bremen®; they
have been checked and partly corrected. The columns (from left to right) give the following
information: date, coordinates, topographic grid quadrant, observer, result.

DEL Koordinaten MTB-Q Beobachter Beobachtung
05.07.1991 51,4944°N 9,9153°0 4525-2 A. Pix Exuvien (3)
03.06.2007 53,4879°N  7,5877°0 2511-2 W. & U. Meiners Immature (3)
18.05.2008 53,0218°N 11,1709°0 2933-3 E. & W. Kappes Exuvie (1)
31.05.2008 53,4879°N 7,5877°0 2511-2 W. & U. Meiners Exuvien (6)
26.06.2010 53,0754°N 11,4409°0 2934-2 E. & W. Kappes Immatur (1)

28.06.2015 51,7389°N  9,9696°0 4225-4 S.Munzinger & P. Reus Immature (5)

Abbildung 4: Eiablage der Zuwanderungsgeneration von Sympetrum fonscolombii. Tan-
dems fliegen liber offenes Wasser, oft weit von der Uferzone entfernt; See 3 km nordost-
lich von Schortens, Niedersachsen, 18.06.2019. — Figure 4. Oviposition of immigrant S.
fonscolombii. Tandems fly over the open water, often distant from the lakeshore; lake 3 km
northeastern of Schortens, Lower Saxony, 18-vi-2019. Photo: AB
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vorheriges Aufwiarmen durch Fliigelflattern. Es gibt aber auch Berichte, wonach
Jungtiere zunachst weitgehend passiv am Gewasser verblieben. An einer Kiesgru-
be am westlichen Harzrand wurden z.B. noch véllig unausgefarbte Weibchen am
14. Oktober 2007 von anwesenden Sympetrum striolatum-Méannchen zum Tan-
dem gegriffen. Es wurde aber immer wieder betont, dass an den Fortpflanzungs-
gewdssern nie die geschliipfte Generation verblieb und geschlechtsreif wurde.

Diskussion
Lebensraum und Fortpflanzungszyklen im Kernareal

Sympetrum fonscolombii bewohnt ein trocken-heif3es Areal, das sich liber grofde
Teile Afrikas, den Mittelmeerraum, die Arabische Halbinsel und den Mittleren Os-

e A5 _

~ ™
g

‘J,: 3 4 2 .' o "
N v ,}A' Wy (5

Abbildung 5: Mindestens 68-tagige Anwesenheitsdauer eingewanderter Sympetrum
fonscolombii im Jahr 2019 an einem See 3 km norddstlich von Schortens, Niedersachsen.
Nachdem die ersten Mdnnchen bereits am 07.06.2019 gesehen worden waren, hielt sich
der Bestand bis zum August; altes Mannchen mit verschlissenen Fliigeln, 14.08.2019. —
Figure 5. Long site fidelity of immigrant S. fonscolombii with a minimum of 68 days in 2019
at a lake 3 km northeastern of Schortens, Lower Saxony. Having seen the first males on
07-vi-2019, the species was continuously present until August; old male with worn wings,
14-viii-2019. Photo: AB
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tens bis Zentralasien, den Indischen Subkontinent und Sri Lanka erstreckt (KALK-
MAN & BoGDANoOvVIC 2015: 299). CORBET (1999: 220-221) ordnet S. fonscolombii
jener Gruppe multivoltiner Libellenarten zu, die gewdhnlich mit Regen-transpor-
tierenden Winden wandern, sich saisonal in temporaren Gewdssern der inner-
tropischen Konvergenzzone reproduzieren und iiber eine kurze Entwicklungszeit
verfligen. Dieser Lebenstyp ist vollig opportunistisch auf moglichst frithzeitiges
Finden kurzlebiger Larvallebensrdume eingestellt (z.B. SUHLING et al. 2003). Ima-
gines leben nomadisch, Schliipfende wandern sofort ab. Somit bleibt die Art zwar
regelméifiig innerhalb ihres Areals, ist dort als Nomade jedoch nicht in dem Sinne
bodenstandig, wie wir das von allen Arten der geméafiigten Breiten kennen, die
sich mit einiger Wahrscheinlichkeit auch Jahr fiir Jahr wieder in ihrem Entwick-
lungsgewadsser reproduzieren. Eine Ausnahme sind Vorkommen an permanenten
Gewassern; hier fliegt die Art ganzjdhrig (SUHLING & MARTENS 2007), was aber
nichts iiber das Ausmaf3 von Dispersal aussagt. Typisch fiir S. fonscolombii sind
zudem die immer wieder beobachteten Wanderziige weit liber die Grenzen des
Kernareals hinaus. Das betrifft nicht nur das nordliche Europa mit Einfliigen bis
Irland und Schottland, ins siidliche Fennoskanien, Baltikum und europiische
Russland, sondern auch Sibirien und Zentralasien (Borisov 2011, 2012; Borisov
& Borisov 2019; Borisov et al. 2020b) oder Japan (OzonNo et al. 2012).

Der Lebenszyklus im transsaharischen Afrika wird generell als multivoltin
eingeschétzt (SUHLING et al. 2003), doch liegen erstaunlich wenige Daten zur
Entwicklungsdauer vor. Im Rahmen des Namibia-Projekts der Libellen-Arbeits-
gruppe an der Technischen Universitat Braunschweig wurden zwar Aufzuchten
gestartet, aber wegen der zeitlich begrenzten Aufenthalte nicht bis zum Schlupf
durchgefiihrt; auf3erdem litten die Larven erheblich unter dem Pradationsdruck
durch andere Arten (SUHLING et al. 2004; F. Suhling pers. Mitt.). Der Eischlupf er-
folgt fiinf bis sieben Tage nach der Eiablage, das anschliefdende Larvenwachstum
ist rapide - bereits nach 31 Tagen war eine Kopfbreite von bis zu 4,0 mm (F oder
F-1) erreicht (PADEFFKE & SUHLING 2003). Die aus der larvalen Wachstumsrate
extrapolierte Entwicklungsdauer wird auf weniger als 50 Tage, im Minimum so-
gar auf nur 35 Tage taxiert (SUHLING & MARTENS 2007), wobei im Versuch die
minimale Eientwicklungsdauer weniger als 48 Stunden betrug (F. Suhling pers.
Mitt.). Auch der mediterrane Siiden Europas gehort einschlieRlich der makarone-
sischen Atlantikinseln zum Kernareal von S. fonscolombii, wo es zu den haufigsten
Libellenarten gehort (KALKMAN & BoGgpANoOvVIC 2015: 299). Allerdings ist weitge-
hend offen, wo genau die Grenze des Kernareals nach Norden verlauft und wo das
Invasionsgebiet beginnt. BorIsov et al. (2020b) definieren das Kernareal als das
Gebiet, wo eine spate Jahresgeneration noch im Herbst fiir Nachkommenschaft
sorgt, die sich iiber den Winter entwickelt und im folgenden Friihjahr schliipft.
Diese Autoren taxieren die Grenze auf Hohe des Breitengrades von 39°36’ (unter
Bezug auf WEIHRAUCH & WEIHRAUCH 2003), was aber bei Beriicksichtigung der
Vorkommen in den weiter nordlich gelegenen Reisanbaugebieten in den Deltas
von Ebro, Rhone, Po und Nestos vermutlich zu kurz gegriffen ist. Wir rdumen je-
doch ein, dass aus diesen Gebieten iiber die larvale Uberwinterung, den Friih-
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jahrsschlupf und eine mogliche Abhéngigkeit von Invasionen aus Afrika kaum
konkrete Informationen vorliegen.

Die rasche Entwicklung ermdglicht im Mittelmeergebiet bei konstantem Gewas-
serangebot einen meist bivoltinen (AGUESSE 1968: 189) oder sogar trivoltinen
Jahreszyklus (MONTES et al. 1982; ULLMANN 1995; JODICKE 1996; KATZUR 1998;
SCHNAPAUFF et al. 2000; WEIHRAUCH & WEIHRAUCH 2003). Die Gesamtentwick-
lungszeit (Ei und Larve) in mediterranen Reisfeldern, ermittelt vom Tag der Flu-
tung bis zum Emergenzbeginn, betrug in der siidfranzésischen Camargue 61 Tage
(KaTZUR 1998), im griechischen Nestosdelta 66 Tage (ULLMANN 1995; SCHNAPAUFF
et al. 2000). In Aufzuchtkéfigen, die in Reisbecken des Nestosdeltas eingelassen
waren, dauerten die Embryonalentwicklung acht Tage und die Larvalentwicklung
57 Tage; der Schlupf setzte also nach 65 Tagen ein (ULLMANN 1995). Fiir das asi-
atische Kernareal gibt Borisov (2011) eine Gesamtentwicklungsdauer von zwei
Monaten an. Wenn man berticksichtigt, dass Kalkulationen der Entwicklungsdau-
er oft am Tag der Flutung von Reisfeldern ansetzen, der eigentliche Zeitpunkt der
Eiablage aber unbekannt ist, wird der gesamte Entwicklungsprozess auch unter
stideuropdischen Verhaltnissen schneller ablaufen kénnen als angegeben.

Zuwanderungsgeneration

Bereits seit dem 19. Jahrhundert wird S. fonscolombii als Wanderart verstanden.
Als die Art z.B. zahlreich im Juni 1892 in England auftauchte, wurden die gesam-
melten Exemplare als »part of an immigrant swarm« interpretiert (Lucas 1900:
80). Fiir den Raum nordlich der Alpen wurde der Status von S. fonscolombii be-
reits von Ris (1908) als »mediterraner Wanderer« beschrieben, was bis heute
so bestatigt wird (z.B. WILDERMUTH & MARTENS 2019: 755). Das oft konstatierte
plétzliche Auftauchen ausgefiarbter Mannchen im Friihjahr belegt eine Zuwan-
derung auch fiir Niedersachsen, und es gibt sogar die erwahnte Direktbeobach-
tung eines wandernden Médnnchens an der Leine. Die von uns gepriiften Daten
aus Niedersachsen sprechen dafiir, dass alle bisherigen Meldungen von Alttieren
auf die eingewanderte Generation zuriickgehen. Die Phinologie der Immigranten
reicht - in der Zusammenschau tber alle Jahre - von Anfang Mai bis in die zwei-
te Augusthalfte. Aus den benachbarten Niederlanden mit weitaus grofieren Mel-
dezahlen gibt es noch spatere Einzelnachweise von Immigranten im September,
erkennbar an Paarungs- und Eiablagedaten (OBSERVATION INTERNATIONAL 2022).
Auch aus Baden-Wiirttemberg gibt es eine spate Beobachtung einer Eiablage am
5. September 2003 (B. Kunz in BENKEN 2015). Bei jahrweiser Betrachtung ist der
Zeitraum der Prasenz maturer Tiere deutlich kiirzer. In Niedersachsen zeigen
sich die Einfliige meistens erst im Juni oder sogar noch spater, und die Letztbeob-
achtungen fallen auch oft in den Juli. Die fiir das Jahr 2019 erwéhnte kontinuierli-
che Anwesenheit der Art an einem Baggersee liber mindestens 68 Tage demons-
triert das Potenzial fiir eine hohe Ortstreue und lange individuelle Lebensdauer
(F. Goosmann und R. Ohle pers. Mitt.; AB). Auch verschiedene Immigrationswel-
len pro Jahr sind durchaus wahrscheinlich, wie das z.B. fiir Zentralasien beschrie-
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ben wurde (SCHROTER 2010); es fehlen aber bisher aus Niedersachsen eindeutige
Datenauswertungen zu diesem Phanomen.

Der zeitliche Ablauf der Immigration wird anhand niederldandischer Daten zum
Reproduktionsverhalten dargestellt (OBSERVATION INTERNATIONAL 2022; Abb. 6);
Beobachtungen maturer Immigranten ohne Hinweis auf Paarung oder Eiablage
bleiben daher unberiicksichtigt. Die Grafik zeigt einen raschen Anstieg ab Mitte
Mai, das Maximum von Mitte bis Ende Juni und einen langsamen Abstieg bis in den
September hinein. Wir erkennen im Kurvenverlauf keinen Hinweis darauf, dass
eine Nachfolgegeneration geschlechtsreif wird, sich ebenfalls paart und Eier legt.

Warum die Nachweishaufigkeit von Immigranten in Niedersachsen wahrend
der letzten 20 Jahre so gestiegen ist, kann noch nicht schliissig beantwortet wer-
den. Ohne Zweifel spielt die intensivierte Kartierung in dieser Zeit eine wichti-
ge Rolle (BAUMANN et al. 2021: 13). Das gilt auch fiir die optimal untersuchten
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Abbildung 6: Phanogramm des reproduktiven Verhaltens der Einwanderungsgeneration
von Sympetrum fonscolombii im nordwesteuropdischen Invasionsraum, nach niederlan-
dischen Daten von OBSERVATION INTERNATIONAL (2022). Angegeben sind die Summen aller
Meldungen von 2007 bis 2021. Um die ausschlieBliche Erfassung maturer Individuen si-
cherzustellen, wurden nur Meldungen mit Hinweis auf Paarung (ll) und Eiablage (") be-
ricksichtigt. — Figure 6. Phenogram of reproductive behaviour of the immigration genera-
tion of S. fonscolombii in the northwestern European invasion area, after Dutch data from
OBSERVATION INTERNATIONAL (2022). The sum of all records from the period 2007-2021 is
given. To ensure that exclusively mature individuals were recorded, we took only explicit
hints on copulation (l) and oviposition () into account. Ordinate unit: number of re-
cords; abscissa unit: thirds of months.

Libellula 41 (1/2) 2022: 1-24




Sympetrum fonscolombii in Niedersachsen: ein Modell zu Immigration und Reproduktion 13

Niederlande, wo die Zuwanderung durch die Migrationsgeneration seit dem star-
ken Invasionsjahr 1996 alljahrlich und in stdndiger Zunahme gemeldet wurde
(OBSERVATION INTERNATIONAL 2022). Andere Griinde wéren in den Ursprungs-
landern und den dortigen Voraussetzungen fiir Massenreproduktion sowie den
klimatischen Migrationsbedingungen vor allem beim Uberwinden der Alpen zu
suchen. Fiir die Immigration in den Invasionsraum spielt die Klimaerwarmung
am Ziel der Wanderung sicherlich eine untergeordnete Rolle.

Auch bleibt die Frage nach der Herkunft der Wandergeneration weitgehend of-
fen. Dass die Tiere aus dem Stiden kommen, ist evident. Im Schrifttum heifdt es
oft, sie kimen aus dem Mittelmeergebiet (z.B. STERNBERG et al. 2000: 565; MEY &
SCHLUPMANN 2015: 316; WILDERMUTH & MARTENS 2019: 755). Tatsachlich gibt es
Hinweise auf Schwarmbildungen von S. fonscolombii in Siideuropa, so vom Siid-
westen Portugals (OWEN 1958) oder von der Camargue (DREYER 1966) und der
Crau (REHFELDT 1999) in Siidfrankreich. Die drei Berichte stehen aber in keinem
Zusammenhang mit dem Geschehen in der Immigrationszone, denn die geschil-
derten Ereignisse fanden im Zeitraum Juli-September statt. Wir vermuten, dass
der ausschlieflliche Gedanke an den Mittelmeerraum viel zu kurz gegriffen ist,
wenn es um den Ursprung der Migrationen geht. STERNBERG et al. (2000: 560)
weisen bereits darauf hin, dass »der Schirokko immer wieder Individuen von Af-
rika nordwaérts verfrachten diirfte«. Wenn dieser Gedanke weiter gesponnen wird,
stellt sich die Frage, ob unsere Immigranten nicht alle direkt aus Afrika stammen
und auf ihrer Route die mediterrane Zone tiberfliegen, um bis zum noérdlichen In-
vasionsraum vorzudringen. Ein Argument in diese Richtung kénnte die manchmal
zeitgleich beobachtete Zuwanderung von S. fonscolombii und Anax ephippiger sein,
der Modellart fiir Wanderlibellen der intertropischen Konvergenzzone (CORBET
1999: 412-413). In Asien wurde das Migrationsgeschehen von S. fonscolombii
iiber die Analyse stabiler Isotope (83C, 62H, §*°N, §'®0) untersucht und bestétigt;
die maximale Wanderstrecke vom asiatischen Kernareal bis in den Siidural und
nach Westsibirien wurde mit tiber 4.000 km taxiert (Borisov et al. 2020a). Wenn
man diese Distanz von Niedersachsen aus anlegt, landet man in Afrika jenseits der
Sahara. Uns ist bewusst, dass es aus der Sahelzone und angrenzenden Gebieten nur
wenige Nachweise der Art gibt (DIJKSTRA 2022). Dieser Naturraum ist hinsichtlich
seiner Libellenfauna aber kaum untersucht, und es passt ja zur Natur einer no-
madischen Wanderart, dass sie bei routinemafiger Gewasserkontrolle schnell aus
dem Raster féallt. Eine Quelle fiir Massenentwicklungen konnten auch afrikanische
Reisanbaugebiete sein; neben denen im dgyptischen Niltal kdnnten die im Senegal
oder in Westafrika infrage kommen. Untersuchungen zur Herkunft der transalpi-
nen Immigrationsgeneration diirfen wir jedenfalls mit Spannung entgegensehen.

Heimische Folgegeneration

Auch in Niedersachsen zeigt S. fonscolombii eine kurze Entwicklungsdauer, denn
nach Eiablage der Immigranten ist vielfach noch im selben Jahr der Schlupf einer
zweiten Generation beobachtet worden. Die ersten publizierten Reproduktions-
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nachweise aus Niedersachsen stammen von SCHMID (1992), SCHMID & SCHMIDT
(1993) und P1x (1994). Betrachtet man alle niedersachsischen Emergenzmeldun-
gen analytisch, so fallt rasch auf, dass sie nicht einer gemeinsamen biologischen
Einheit zuzuordnen sind. Denn die frith geschliipften Individuen kénnen nach
unserem Verstindnis unmoglich Abkdmmlinge der Zuwanderer desselben Jah-
res sein, weil Emergenz und Immigration weitgehend zeitgleich erfolgen. Selbst
wenn man besonders frithe Eiablagen von im Mai unbemerkt angekommenen Im-
migranten nicht ausschliefen will, verblieben fiir die gesamte Ei- und Larvalent-
wicklung nur zwei bis acht Wochen bis zu den realen Schlupfterminen zwischen
Mitte Mai und Anfang Juli (Tab. 1). Diese frithen Schlupfereignisse werden daher
hier zunadchst ausgeklammert und im néachsten Kapitel behandelt.

Aus Niedersachsen gibt es nur eine konkrete Angabe zur Entwicklungsdauer im
nordwestdeutschen Klima: ScHMID (1992) sah die Emergenz 65 Tage nach der be-
obachteten Eiablage. Eine solche Dauer liegt genau in der Grofienordnung, wie sie
auch im Nestosdelta ermittelt wurde (s.0.). Obwohl wir wissen, dass die Wachstums-
rate von Warme und Nahrungsdichte abhangt, und R. Schmid auch bereits frither
erfolgte Eiablagen tbersehen haben kdnnte, scheint seine Angabe dennoch realis-
tisch zu sein. LEMPERT (1997) gibt fiir deutsche Verhaltnisse im Schnitt 65-75 Tage
an, aber im Einzelfall auch nur 62 Tage (nach Daten von R. Schurr). WILDERMUTH &
MARTENS taxieren die Dauer nordlich der Alpen auf mindestens 8-9 Wochen, und
es gibt sogar einen vielfach zitierten Hinweis auf nur 54 Tage in Bayern (K. Burbach
in HUNGER & SCHIEL 1999). In Reisfeldern am Neuenburger See (Schweiz nordlich
der Alpen) haben MONNERAT et al. (2021) auch nur 53 bzw. 54 Tage fiir den Zeit-
raum zwischen der Beckenflutung und dem Emergenzbeginn ermittelt.

Mit dieser Vorstellung von der Mindestdauer fiir die Entwicklung vom Ei zur
Emergenz konnte - bei Annahme einer Eiablage bereits in der ersten Maihélfte
-rechnerisch die zweite Generation ab Mitte Juli erwartet werden. Ein Schlupf-
nachweis im Wendland vom 15. Juli 2007 (E. & W. Kappes) wiirde demnach zur
Mindestentwicklungsdauer passen und damit die jahreszeitlich fritheste Emer-
genz der zweiten Jahresgeneration reprasentieren. Im selben Jahr wurden in Nie-
dersachsen bereits im Mai Eiablagen registriert, und auch am Schlupfgewdasser
waren mature Tiere bereits am 2. Juni nachgewiesen worden (E. & W. Kappes
pers. Mitt.). Ungewdhnlich heifde Wetterphasen in der zweiten Maihalfte und der
ersten Junihdlfte (WETTERONLINE GMBH 2022; Wetterstation Liichow) mogen
eine besonders kurze Entwicklungszeit begiinstigt haben. Auch in anderen Lan-
desteilen Niedersachsens wie auch in Gesamtdeutschland waren die Temperatu-
ren wahrend der Ei- und Larvalentwicklung gegeniiber dem langjahrigen Mittel
deutlich erhoht. So iiberrascht es nicht, dass auch im Landkreis Diepholz im sel-
ben Jahr ein weiteres Tier am 19. Juli schliipfte, nachdem dort die Art bereits zum
Monatswechsel Mai/Juni nachgewiesen worden war; aufierdem fanden sich dort
am 23. Juli Exuvien (KERN 2010: 122).

Im August schliipfende Tiere interpretieren wir ausnahmslos als Folgegenera-
tion. Der weitere Emergenzverlauf erstreckt sich bis weit in den Herbst. Fiir Nie-
dersachsen ist die November-Emergenz eine Einzelbeobachtung, allerdings liegt
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auch vom linken Niederrhein die Beobachtung dreier Frischgeschliipfter neben
einem Schlupfvorgang am 9. November 1996 vor (A. Tetzlaff in LEMPERT 1997
und in JODICKE 1998). Aus den Niederlanden gibt es schon 43 Novembermeldun-
gen; die jahreszeitlich spatesten beziehen sich auf ein immatures Mdannchen vom
12. November 2015 sowie auf ein Weibchen ohne Altersangabe vom 13. Novem-
ber 2013 (OBSERVATION INTERNATIONAL 2022).

Die weit auseinander gezogene Schlupfphase korrespondiert zum einen mit
der langen Eiablagephase, zum anderen kommt es wahrscheinlich durch indi-
viduelle Unterschiede in der Wachstumsgeschwindigkeit auch zur Kohorten-
bildung. LEMPERT (1987, 1997) vermutet wegen der spiaten Herbstemergenzen
das Fehlen eines Diapausemechanismus. Fertig entwickelte Larven miissen
demnach schliipfen, auch wenn die Temperaturen kein Uberleben der jungen
Imago erlauben. Dieses Problem wird im nachsten Abschnitt noch einmal auf-
gegriffen.

Das Schicksal der gesamten Folgegeneration ist unbekannt. Fiir Niedersachsen
fehlt bisher jeglicher Hinweis auf reifende Tiere dieser Generation. Sie verlassen
das Umfeld des Schlupfgewdssers im immaturen Zustand und werden ausgefarbt
nicht mehr gesehen (z.B. P1x 1994; LEMPERT 1997). Das wird auch durch weitere
deutsche, niederldndische und englische Daten untermauert, die keinen Hinweis
auf eine mogliche Reifung der zweiten Jahresgeneration erkennen lassen (LEM-
PERT 1997; PARR 1998; XYLANDER et al. 1998; HUNGER & SCHIEL 1999; Voss 2015:
388; WILDERMUTH & MARTENS 2019: 756; MONNERAT et al. 2021; OBSERVATION
INTERNATIONAL 2022). Allerdings gibt es auch die Diskussion, dass Tiere der hei-
mischen Folgegeneration geschlechtsreif werden und Eier legen (HoEss 2005;
BENKEN 2015); auf dieses Argument kommen wir noch zurtick. Die Idee einer
Riickwanderung in den Siiden ist nicht mehr als eine vorsichtige Spekulation von
LEMPERT (1997); vom Invasionsraum nordlich der Alpen gibt es bisher keinen
Hinweis darauf. Trotzdem ist diese Idee eine biologisch sinnvolle Option, die vor
allem durch Beobachtungen aus Zentralasien gestiitzt wird. Borisov (2009, 2010,
2011, 2012) belegte auf dem Chokpak-Pass im westlichen Tienschan, Kasachstan,
herbstliche Riickmigrationen in den Siiden durch mehrjahrigen Fang von S. fons-
colombii in Vogelreusen.

Eine Graphik zum zeitlichen Emergenzverlauf der Folgegeneration ist in Abbil-
dung 7 dargestellt, die aus besagten Griinden die niederldndischen Verhaltnis-
se darstellt. Wie die iiber die Balken eingefiigten Kurven andeutet, beginnt der
Schlupf der Immigranten-Nachkommen nach unserem Verstandnis in der zwei-
ten Julidekade und tberlappt in seiner Startphase mit der auslaufenden Kurve
der Frithjahrsemergenz (s. nachstes Kapitel).

Heimische Uberwinterung

In das bisher beschriebene bivoltine Muster passen die Frithjahrsemergenzen aus
Niedersachsen nicht hinein. Diese Daten sind daher von uns besonders griindlich
hinterfragt und letztlich als glaubwiirdig beurteilt worden. Es handelt sich um
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sechs Meldungen von frisch geschliipften Individuen bzw. Exuvien, die in den glei-
chen zeitlichen Rahmen wie die Meldungen tiber Einfliige der Immigranten fallen
(Tab. 1). Bereits Pix (1994) erkannte zwei getrennt verlaufende Schlupfwellen fiir
dasJahr 1991, die erste bis Anfang Juli, die zweite im September/Oktober. Wie be-
reits ausgefiihrt, konnen die in Tabelle 1 aufgefiihrten Schlupfereignisse nicht auf
Immigranten zuriickgefiihrt werden, die im selben Jahr dort Eier abgelegt hatten.
Diese Individuen miissen im Schlupfgewdsser liberwintert haben, entweder als
Ei oder als Larve.
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Abbildung 7: Phanogramm der Emergenz von Sympetrum fonscolombii im nordwesteu-
ropaischen Invasionsraum, nach niederldandischen Daten von OBSERVATION INTERNATIONAL
(2022). Angegeben sind die Summen aller Meldungen frisch geschlipfter Individuen (1)
und gefundener Exuvien () fir den Zeitraum von 2007 bis 2021. Die Emergenzkurve setzt
sich nach unserer Interpretation aus zwei verschiedenen Schlupfereignissen zusammen:
dem Frihjahrsschlupf Gberwinterter Larven von Mai bis Mitte Juli (==) und ab Mitte Juli
dem Schlupf der zweiten Generation nach dem Einflug im selben Jahr (==). Die eingetra-
genen Linien, die sich vermutlich Mitte Juli Uberlappen, verdeutlichen die Verhéltnisse. —
Figure 7. Phenogram of emergence of S. fonscolombii in the Netherlands, after Dutch data
from OBSERVATION INTERNATIONAL (2022). The sum of all records of tenerals (/) and exuviae
(M) for the period from 2007 to 2021 is given. The emergence graph consists, following our
interpretation, of two different processes: the spring emergence of hibernating larvae from
May to mid July (==) and the summer/autumn emergence of the immigration offspring in
the same year (==). The added lines, which presumably overlap in mid-July, illustrate the
situation. Ordinate unit: number of records; abscissa unit: thirds of months.
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Der Wetterverlauf in den der Friihjahrsemergenz vorausgehenden Wintern war
unterschiedlich. Die erste Beobachtung im Jahr 1991 folgte auf einen strengen
Winter mit 34 Frostnachten im Januar/Februar und 15 Eistagen im Februar. Pix
(1994) kommentiert: »Festzustellen ist, dafd die Larven von S. fonscolombii den
Winter 1991/92, der in seiner zweiten Hélfte - fiir die letzten 4 Jahre erstmalig -
wieder eine langere Frostperiode zeigte, in den flachen Tiimpeln der Kiesgrube I1
iberstanden haben.« Er fithrt das auf den gegebenen Wasseraustausch zwischen
Timpel und angrenzender Kiesgrube zuriick, was ein Durchfrieren verhinderte
(A. Pix pers. Mitt.). Uberdurchschnittlich mild mit nur einzelnen Eistagen wa-
ren die Wetterbedingungen im Januar/Februar der Jahre 2007, 2008 und 2015
(WETTERONLINE GMBH 2022: Stationen Wittmund, Liichow, Gottingen). Dagegen
herrschte im Winter 2009/10 von Mitte Dezember bis Mitte Februar nahezu dau-
erhafter Frost (WETTERONLINE GMBH 2022: Station Liichow). Das Schlupfgewas-
ser, der Lucie-Teich im Wendland, war aber tief genug, um auch in jenem Winter
nicht durchzufrieren (W. Kappes pers. Mitt.).

Das Phanomen Friihjahrsschlupf im nérdlichen Invasionsraum wurde mehr-
fach belegt, z.B. in Deutschland zuerst von DIRNFELDNER (1982), der rund 100
Exuvien Mitte Mai 1973 in Niederbayern fand, und auch von Eb. Schmidt in LEM-
PERT (1987) mit dem Fotobeleg eines frischen Weibchens am 4. Juni 1998 bei
Juntersdorf, Nordrhein-Westfalen. Mit Zunahme der Invasionen in den 1990er
Jahren stieg die Zahl beobachteter Friithjahrsemergenzen an. Wichtige Quellen
dafiir sind STERNBERG et al. (2000: 564), BENKEN (2015) und KoRDGES (2016:
344). In anderen Publikation werden zwar Friithschlupfdaten mitgeteilt, aber
nicht als Besonderheit erkannt (z.B. XYLANDER & STEPHAN 1997). Aus den Nie-
derlanden stammt die dlteste Meldung zur Friithjahrsemergenz vom 17. Juni 1997
(B. Crombachs in DJKSTRA 2002: 367), also dem Jahr nach dem grofien Einflug
1996. Inzwischen gibt es 28 anerkannte Datensédtze vom Mai und 74 vom Juni
(insgesamt 271 geschliipfte Individuen), die unregelméafdig von 2007 bis 2021
gemeldet wurden (OBSERVATION INTERNATIONAL 2022; Abb. 7). Die frithe Frak-
tion der wenigen Juli-Emergenzen ist noch hinzuzurechnen, allerdings kénnen
wir die Schlupfdaten aus der zweiten Julidekade wegen ihrer Ambivalenz (noch
Schlupf von Uberwinterern oder schon frithe Folgegeneration?) nicht eindeutig
zuordnen. Insgesamt lassen die hohen Meldezahlen niederldndischer Beobach-
ter einen Zusammenhang zwischen dem Zeitpunkt der Immigration und der Zahl
von Frithjahrsemergenzen im Folgejahr erkennen: Im Jahr 2019 z.B. kamen die
ersten Wanderer erst im Juni an und legten bis zum Spatsommer Eier ab, und
im folgenden Frithsommer (Mai/Juni) gab es dann 38 Emergenzmeldungen. Eine
detaillierte Auswertung dieses grofien Datenpools wire eine wichtige Aufgabe,
um das Geschehen noch besser verstehen zu kdnnen. Der erste britische Nach-
weis von Friihjahrsemergenz gelang im siidostlichen Cornwell (PELLOW 1999:
05.06.1998 bei 50,4° N); eine weitere Beobachtung im selben Jahr stammt aus
Yorkshire (B. Spence in PARR 1999: bei 53,6° N). Weitere Meldungen vom Folge-
jahr 1999 (PARR 2000; PELLow 2000) zeigen, dass im Frithsommer schliipfende
Individuen auch in Grof3britannien keine Ausnahme mehr sind.
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Wir wissen also, dass der in Niedersachsen beobachtete Friihjahrsschlupf auch
anderswo im nordlichen Invasionsraum stattfindet. Solche Ereignisse erfolgen
zwar - vor allem an der niederldndischen Situation gemessen - nicht alljahrlich,
aber doch mit einer gewissen Regelmafiigkeit. Frithjahrsschlupfbelegt gleichzeitig
das Potenzial zu erfolgreicher Uberwinterung im nérdlichen Winter. Auch wenn
in einigen Publikationen dieses Phdnomen als Faktum beschrieben wird, verwun-
dert es doch, wie wenig bisher {iber die biologischen Voraussetzungen fiir einen
Frithjahrsschlupf bekannt ist. Wann und von welcher Generation wurden die Eier
abgelegt? Uberwintert das Ei oder die Larve? Ist eine Invasionsart, die nach er-
folgreicher Uberwinterung schliipft, automatisch sesshaft oder gar bodenstindig?

Wichtige Griinde sprechen fiir eine larvale Uberwinterung von S. fonscolombii.
Einer davon ist der rasche Ablauf der Embyogenese (s.0.). Selbst spat im Jahr ab-
gelegte Eier (Ende Oktober auf Malta) entwickelten sich im Labor innerhalb von
21-25 Tagen (GARDNER 1951) - also ohne Winterpause. Ein weiteres Indiz ist der
Mittwinterfang einer voll entwickelten Larve (F-Stadium) im nérdlichen Wales
(WALLACE 2003: 13.02.2001 bei 53,3° N). Und: Wiirde das Ei tiberwintern, kime
der ab Mitte Mai beginnende Friithjahrsschlupf ,zu frith“ angesichts einer niedri-
gen Wachstumsrate im kithlen Marz/April.

Wenn es also die Larve ist, die tiberwintert, muss die herkommliche Sichtweise,
wonach die Art den nordwesteuropdischen Winter nicht tibersteht, endgtiltig revi-
diert werden. Wir wissen, dass fertig entwickelte Larven noch im Oktober/Novem-
ber schliipfen. Aber alle noch wachsenden Larven warten bis zum nachsten Jahr
auf ihre Verwandlung - vermutlich ohne Diapause, wie es bereits LEMPERT (1997)
in Erwagung zieht. Diese Vorstellung ist zwar eine blofde Hypothese, aber sie
konnte das Geschehen deuten. Es wird interessant sein, hier experimentell mehr
zu erfahren. Bemerkenswert ist, dass die spatesten Schlupfereignisse im Herbst
bei Temperaturen erfolgen, die keine geregelten Flugbedingungen erlauben; die
immaturen Individuen verfiigen - anders als z.B. mature Sympetrum striolatum
(BORKENSTEIN & JODICKE 2022) - noch Uber kein effektives Thermoregulations-
verhalten. Die Frithjahrsschliipfer warten dagegen bis zur warmen Friihjahrs- bzw.
Frithsommerphase und erscheinen - im Vergleich zu den ersten Friihjahrsarten
- spat im Jahr. Die Emergenz der frithesten Arten, namlich Pyrrhosoma nymphula
und Leucorrhinia rubicunda, beginnt dagegen schon in der ersten Aprildekade. Die
zuerst schliipfenden Individuen dieser Arten haben im F-Stadium tiberwintert und
sind als Imago durch verhaltensgesteuerte Thermoregulation optimal an kiihles
Frithjahrsklima angepasst (BAUMANN & BORKENSTEIN 2021; JODICKE et al. 2021).

Es ist bisher offen, von welchen Tieren die Eier der tiberwinternden Individuen
abgelegt werden. Zwei mogliche Konstellationen kommen in Frage:

(1) Eier der Invasionsgeneration. Ihre Reproduktionsaktivitdten kdnnen sich,
wie oben dargelegt, bis weit in den Sommer ziehen; die spatesten Eiablagen wur-
den Anfang September beobachtet. Derart spat abgelegte Eier kdnnen sich nicht
mehr im selben Jahr bis zum Schlupf entwickeln. Aufierdem wird die schon pos-
tulierte Kohortenbildung bei der Entwicklung ein Grund dafiir sein, dass nicht
alle Larven den bivoltinen Zyklus schaffen und deshalb iiberwintern. Aus unserer
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Sicht ist diese Konstellation die wahrscheinlichste. Sie ist nicht mehr und nicht
weniger als das Modell eines Bivoltinismus mit einigen Nachziiglern, die das Po-
tenzial zur Uberwinterung beweisen.

(2) Eier der heimischen Folgegeneration. Wie bereits ausgefiihrt, ist bisher noch
keine Maturation dieser Generation im Invasionsraum nordlich der Alpen schliis-
sig belegt worden. Das gilt sowohl fiir die in der zweiten Jahreshélfte schliipfen-
den - somit bivoltinen - Individuen als auch fiir die Fraktion, die erst im Folgejahr
schliipft. Sie alle verlassen das Schlupfgewasser mit (bisher) unbekanntem Ziel.
Weil samtliche spéten Eiablagen in die Phanologiekurve der Immigranten passen,
halten wir eine theoretische Reproduktion der Folgegeneration fiir sehr unwahr-
scheinlich und lehnen deshalb diese Konstellation ab.

Zwei weitere Arbeiten haben sich ebenfalls mit dem Phdnomen der Friihjahrs-
emergenz auseinandergesetzt. HOESS (2005) halt es auch fiir wahrscheinlich,
dass das klassisch bivoltine Muster nicht immer zutrifft, sondern durch »Kohort-
splitting« in manchen Jahren ein Teil der Larven erst nach dem Winter schliipft.
Er nimmt jedoch an, dass diese Individuen im Gebiet ausreifen und sich selber
reproduzieren, falls sie vor August schliipfen. Untermauernde Daten dazu fehlen
jedoch. Dabei ist zu bedenken, dass er iiber Verhaltnisse in der Schweiz schreibt,
wo z.B. im Zentralwallis ein besonders mildes Klima herrscht (vgl. MONNERAT et
al. 2021). Auch BENKEN (2015) hélt die Vorstellung eines rein bivoltinen Zyklus
fiir zu statisch und stimmt in dieser Auffassung mit unserer Sicht tiberein. Er halt
es jedoch fiir unwahrscheinlich, dass die Frithjahrsemergenzen auf Eier der vor-
jahrigen Invasionsgeneration zuriickgehen. Fiir ihn ist die in Baden-Wiirttemberg
beobachtete Eiablage vom 5. September ein Indiz fiir eine erfolgreiche Reifung der
Folgegeneration. In diesem Sinne hat er auch die Abstammung der niedersachsi-
schen Frithjahrsschlupfereignisse interpretiert (BENKEN & MARTENS 2021: 328).

Fazit

Das scheinbar komplexe Auftreten von S. fonscolombii in Niedersachsen wie auch
im gesamten transalpinen Invasionsraum kann durch ein simples Modell gedeu-
tet werden, das einerseits regelmafiige Einfliige von Immigranten vorsieht, an-
dererseits die erfolgreiche Entwicklung einer heimischen Folgegeneration, die
iiberwiegend noch im selben Jahr (bivoltin) und teilweise erst im ndchsten Friih-
jahr (univoltin) schliipft. Fiir dieses Modell gibt es gute Indizien, es stitzt sich
aber auch auf die Annahme, dass im Invasionsraum geschliipfte Individuen als
immature Imagines ihr Schlupfgewésser mit unbekanntem Ziel verlassen. Diese
Sicht ist umstritten, weil HoEss (2005) und BENKEN (2015) von einer Reifung
der heimischen Folgegeneration und weiteren Reproduktion im Invasionsraum
ausgehen. Der Widerspruch lasst sich durch kiinftige Beobachtung klaren; dabei
wird es wichtig sein, bei allen Meldungen von Imagines genau zwischen immatu-
ren und maturen Individuen zu differenzieren. Das ist angesichts deutlicher Far-
bungs- und Verhaltensunterschiede und fotografischer Belegmoglichkeiten auch
fiir Anfanger problemlos machbar.
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Zumindest in Niedersachsen ist der Bestand von S. fonscolombii vollstandig ab-
héangig von immer wiederkehrenden Einfliigen. Mit grofder Wahrscheinlichkeit
gilt das auch fiir andere nérdliche Regionen, vielleicht sogar fiir den gesamten In-
vasionsraum. Alljahrliche Prasenz mit Eiablage und Emergenz im Stiddeutschen
Raum wird schnell als ,bodenstandiges Vorkommen“ bezeichnet (z.B. STERNBERG
et al. 2000: 560; MEY & SCHLUPMANN 2015: 314). Wenn wir fiir bodenstandige
Vorkommen bei Libellen die durch Jurzitza (1989) definierten Kriterien anwen-
den, sind die in Stiddeutschland beobachteten Verhaltnisse alternativ und besser
durch alljahrliche Invasion mit entsprechender Folgegeneration zu deuten. Die
von uns als fehlerhaft eingeschatzte Annahme der Bodenstandigkeit mag histo-
rische Griinde haben. Als ROSENBOHM (1928) schrieb: » ... da sie [S. fonscolom-
bii] alljahrlich im Wollmatinger Ried aufzutreten scheint. Der Winter mit seiner
Kalte und dem niedrigen Rheinwasserstand steht wohl der Einbiirgerung entge-
gen«, machte SCHMIDT (1929) daraus: »im Bodensee regelmafdig vorkommend
u. vielleicht sef3haft« (und vermutete dort sogar die Herkunft der anderswo in
Deutschland beobachteten Tiere). Von Schmidts Einschatzung »regelméaf3ig vor-
kommend« bedarf es nur noch eines Schrittes, um ein Vorkommen als boden-
standig zu interpretieren. Unbestritten vermehrt sich S. fonscolombii regelmaflig
im Invasionsraum, hat jedoch noch keinen belegten Bestand aufbauen koénnen,
der iiber eine Generation hinausgeht. Die beobachteten Fakten definieren seinen
Charakter bisher ausschliefilich als Invasionsart und Vermehrungsgast.
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