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Mediterran, kontinental und arkto-alpin: Die drei
biogeographischen Grundmuster Europas und des
Mittelmeerraumes am Beispiel von Schmetterlingen

Mediterranean, Continental and Arctic-alpine: The three Major
Biogeographical Patterns of Europe and the Mediterranean presented
on Butterfly Examples

THOMAS SCHMITT

Zusammenfassung: Die pleistozinen Klimaschwankungen hatten starke Auswirkungen auf die
Verbreitungsmuster der westlichen Paldarktis. Durch diese klimatischen Einfliisse haben sich vor
allem drei biogeographische Haupttypen in Europa und dem Mittelmeerraum entwickelt. (1)
Mediterrane Faunenelemente besalen Refugialrdume in den unterschiedlichen Subrefugien des
Mittelmeerraumes und breiteten sich nach Ende des letzten Glazials weit tiber Mitteleuropa aus.
Hierbei stellen vor allem die Pyrenden und die Alpen wichtige Barrieren fiir diese Arten dar. Je
nachdem welcher dieser Gebirgsziige als Barriere fungierte oder auch nicht, entwickelten sich vier
Paradigmen der postglazialen Arealausweitung mediterraner Faunenelemente. Bei diesen Expan-
sionen kam es bei Habitatspezialisten hiufig zum Verlust genetischer Diversitit, wohingegen Gene-
ralisten weitgehend ohne Verlust genetischer Diversitit ihrer Populationen ihre Verbreitungsgebie-
te nach Norden ausdehnen konnten. Auch innerhalb der Riickzugsgebiete in den Halbinseln des
Mittelmeergebietes gab es wihrend des Wiirmglazials oder dartiber hinaus genetisch strukturierte,
teilweise disjunkte Strukturen. Fiir manche Arten lassen sich die Routen der postglazialen Arealex-
pansion tber ihre regionalen Verteilungen genetischer Information rekonstruieren. (2) Die konti-
nentalen Arten stellen diejenigen Taxa dar, die DE LATTIN in die Gruppe der sibirischen oder
mandschurischen Taxa gestellt hatte. Genetische Analysen konnten jedoch belegen, dass diese
Arten wohl zum gréBten Teil Europa nicht erst im Postglazial aus ostasiatischen Riickzugsgebieten
erreichten, sondern dass sie in extramediterranen Refugien in Europa zumindest das letzte Glazial
verbrachten. Diese Riickzugsgebiete befanden sich schwerpunktmifig um die vergletscherten Al-
pen herum, im Karpatenbecken und dem Karpatenbereich sowie in den extramediterranen Berei-
chen der Balkanhalbinsel. Die in diesen Arten evoluierten genetischen Muster sind héufig hoch-
komplex mit vielfiltigen Arealfluktuationen, wobei sich als Trend hohere genetische Diversititen
in den 6stlicheren Bereichen Europas finden. (3) Fur die Gruppe der heute arktisch und/oder alpin
verbreiteten Arten ergeben sich hiufig deutlich komplexere Muster als ausschliefSlicher Riickzug
aus den zonalen Periglazialbereichen des Wirmglazials in die Hochlagen der Gebirge und die
arktischen Breiten im Verlauf der postglazialen Erwirmung. Dieses Szenario scheint Gultigkeit fir
cinige der Arten mit arkto-alpiner Disjunktion zu besitzen, jedoch ergeben sich auch in dieser
Gruppe stirkere genetische Differenzierungen zu Populationen in den marginaleren Gebirgsstok-
ken Europas, was auf eine Trennung dieser Gebiete vom grofien periglazialen Zonobiom auch in
den Glazialen hindeutet. Speziell die alpin disjunkten Arten weisen oft sehr komplexe genetische
Strukturen auf, welche auf stark disjunkte Verbreitungsgebiete dieser Arten auch wihrend der
Glaziale hindeuten, wobei sich die Verbreitungsgebiete wohl zum Teil am Ful} einzelner Gebirgs-
stécke befanden oder diese miteinander verbanden. Ahnliches gilt auch fiir die Arten der Bergwald-
stufe.
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Summary: The pleistocene climatic fluctuations have had strong impacts on the distribution
pattern of species in the western Palearctic. Due to these climatic influences, three main
biogeographical types have evolved in Europe and the Mediterranean region. (i) Mediterranean
faunal elements had refuge areas in the different sub-refuges of the Mediterranean and expanded
their distributions in many cases over major parts of Central Europe during the postglacial. During
this process of range expansion, the Pyrenees and the Alps represented major expansion barriers,
and respective to which of these mountain ranges acted as batrier or not, four different paradigms
of postglacial range expansion evolved for these faunal elements. Habitat specialists often suffered
losses of genetic diversity during range expansions whereas generalists in many cases did not. Even
within the refuges of the single peninsulas of the Mediterranean, genetic structures and disjunctions
existed during the Wiirm glacial period or even longer. The corridors of the postglacial range
expansions can be reconstructed in some cases by the regional distribution of genetic information.
(ii) The continental species mostly include the group of species considered of Siberian or Manchurian
origin by bE LATTIN. However, genetic analyses showed that the major proportion of these species
has not reached Europe during the postglacial range expansion from eastern Asia, but have survived
in extra-Mediterranean refugia in Europe at least the last ice age. These refuges were located around
the glaciated Alps, in the Carpathian Basin, in the Carpathians themselves as well as in the extra-
Mediterranean regions of the Balkan Peninsula. The genetic patterns evolving in these species are
often highly complex, but mostly show higher genetic diversities in the more eastern parts of
Europe. (iif) In the group of species today distributed in the Arctic and/or in the high mountain
systems of Europe, much more complex genetic structures were observed as would be explained by
simple postglacial retreat from the zonal periglacial regions into the Arctic and the high altitudes of
mountains. This scenario seems to be valid for some of the species with arctic-alpine disjunctions,
but some of these species show stronger differentiation of populations located in more marginal
mountain ranges of Europe hereby suggesting their glacial isolation from the large periglacial zonal
region. In particular, the alpine disjunct species express highly complex genetic structures indicating
strongly disjunct distribution patterns also during glaciations, with the distributions partly being
restricted to the foothills of high mountain systems and partly between two different high mountain
systems. Similar patterns were also found for the species of the mountain forest realm.

Keywords: phylogeography, refugia, genetic diversity, postglacial, Wiirm glacial

LATTIN 1967). Zu dieser Zeit wurden im Prin-
zip schon drei biogeographische Hauptgrup-

1. Einleitung

Klimatische Verdnderungen sind nicht nur
in der Gegenwart bedeutsam fiir die Veran-
derung in den Verbreitungen von Arten (PAR-
MESAN et al. 1999; THoMAS & LENNON 1999),
sondern haben auch in der Vergangenheit sehr
wichtige Auswirkungen auf die Verteilung
von Taxa auf unserem Globus besessen. So
haben die starken Abktihlungen wihrend der
pleistozinen Vereisungsphasen und die mit
ihnen verbundenen grof3flichigen Verglet-
scherungen vor allem auf der Nordhalbku-
gel (WiLLIAMmS et al. 1998) grolen Einfluss auf
die Areale zahlreicher Arten besessen, was
schon vor etlichen Jahrzehnten tiber sorgfil-
tig durchgefiihrte arealkundliche Studien zu-
treffend erkannt wurde (z. B. REmNIG 1937; DE

pen unterschieden, die von besonderer Be-
deutung fiir die westliche Paldarktis sind:

(1) Mediterrane Faunenelemente, dic das
letzte Glazial in Riickzugsgebieten im Mittel-
meergebiet iiberdauerten und sich nach Ende
des letzten Glazials aus diesen Refugien in
vielen Fillen nach Norden ausdehnten. DE
LATTIN (1949) unterschied hierbei zwischen
neun mediterranen Subzentren, von denen
vor allem das atlanto-mediterrane in Iberien
und dem nérdlichen Maghreb, das adriato-
mediterrane in Italien und das ponto-medi-
terrane von der Balkanhalbinsel bis nach Is-
rael besonders stark zur postglazialen Wie-
derbesiedlung Europas mit mediterranen
Elementen beitrugen.
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(2) Sibirische oder mandschurische Fau-
nenelemente, die das letzte Glazial nicht in
Europa tiberdauerten, sondern nur in Riick-
zugsgebieten im Ostlichen Asien tberleben
konnten und sich im Postglazial von dort
durch weite Teile Asiens bis nach Europa
ausdehnen konnten (DE LATTIN 1964).

(3) Arktisch und/oder alpin verbreitete At-
ten, die aktuell in diesen Hochgebirgs- und/
oder Arktislebenstraumen verbreitet sind,
hiufig mit gro3en Disjunktionen zwischen
den Hohen Breiten und den Gebirgsstécken
im Stiden, jedoch auch zwischen den Gebirgs-
stocken selbst. Fir diese wurde postuliert,
dass sie wihrend der Glazialen weit tiber die
zonalen Periglazialsteppen verbreitet waren,
sich jedoch mit der klimatischen Erwirmung
im Postglazial in die arktischen Bereiche im
Norden und/oder in die oreale Stufe der
Gebirge zurtckzogen (DE LATTIN 1967).
Der Vollstindigkeit halber sei erwdhnt, dass
diese drei Gruppen keinesfalls alle biogeo-
graphischen Elemente Europas umfassen.
Die in Europa vergleichsweise seltenen Ele-
mente wie das xeromontane und das echte
Steppenelement werden in diesem Uber-
sichtsartikel jedoch nicht beriicksichtigt.
Durch ausgedehnte Pollenanalysen (z. B. HuNT-
LEY & BIrks 1983; GLIEMEROTH 1995; WiLLIS
etal. 1995, 2000; WirLis & NIkLAs 2004; WirLs
& VAN ANDEL 2004), vor allem aber durch ge-
netische Studien meist aus den letzten beiden
Jahrzehnten (Ubersichten in TABERLET et al.
1998; Hewrrr 1999, 2000, 2001, 20044, 2004b;
Scamrrt 2007) konnten diese auf chorologi-
schen Analysen basierenden Hypothesen tiber-
prift werden. Hierdurch konnten die drei DE
Larrinschen Grundtypen bestitigt werden,
jedoch istihre Arealgenese in manchen Fillen
anders zu sehen, als dies friher vermutet wor-
den war; dies gilt insbesondere fiir die sibiti-
schen und mandschurischen Elemente. Ich
gebe deshalb in diesem Artikel einen kurzen
Uberblick iiber den aktuellen Kenntnisstand
der Biogeographie Europas und des Mittel-
meerraumes, wobei ich vor allem die neuen
Erkenntnisse basierend auf genetischen Da-

Entomologie heute 21 (2009)

tensitzen bertcksichtige (fiir umfingliche
Ubersichtsartikel siche TABERLET et al. 1998;
Hewrrr 1999, 2000, 2001, 2004a, 2004b;
Scumrrr 2007). Als Beispiele beziehe ich mich
in diesem Artikel ausschlieBlich auf Schmet-
terlinge, die in den letzten Jahren intensiv
molekular-biogeographisch untersucht wur-
den (vergl. ScumvrTT & HEWITT 20044)

2. Mediterrane Arten

Fir mediterrane Faunenelemente wurden von
DE LATTIN (1949) Riickzugsgebiete in den
neun unterschiedlichen Subzentren des Mit-
telmeerraumes postuliert. Uber die genauen
Ausbreitungen aus diesen Zentren konnten
jedoch auf Basis der rezenten Verbreitungs-
muster in vielen Fillen fur heute weit Uber
Europa verbreitete Arten keine Aussagen ge-
troffen werden. Dies war hochstens tiber die
geographische Verbreitung von morpholo-
gisch differenzierten Rassenkreisen méglich.
In diesem Forschungsfeld konnten mittels
genetischer Analysen grof3e Erkenntnisgewin-
ne erzielt werden. So unterschied HEwrTT
(1999) drei unterschiedliche Expansionsmu-
ster fiir mediterrane Arten: (i) Das Grashiip-
ferparadigma, bei dem sich nur die balkani-
schen Linien tber Mitteleuropa und bis an
den Nordful3 der Pyrenien und nach GroB3-
britannien ausbreiten; die atlanto- und adria-
to-mediterranen Linien werden hier durch die
Pyrenien und Alpen an der Arealexpansion
gehindert. (ii) Das Igelparadigma, bei dem
sich die Linien aus allen drei grof3en Mittel-
meerhalbinseln nach Norden ausdehnen und
keines der grofien europiischen Gebirgssy-
steme die postglaziale Expansion in einer der
Linien unterbindet. (iii) Das Birparadigma,
bei dem sich sowohl 6stliche wie auch atlan-
to-mediterrane Linien postglazial weit tiber
Europa ausbreiten, die adriato-mediterrane
Linie wird jedoch an der Ausbreitung durch
den Alpenbogen gehindert. Somit wird die-
ses Muster durch eine stirkere biogeogra-
phisch isolierende Wirkung der Alpen als der
Pyrenien geprigt. Nota bene, dass sich die
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Ostliche Linie in diesem Paradigma auf den
balkanischen Raum bezieht, beim Bir dies
jedoch nicht zutrifft, da er seine 6stliche Linie
wohl aus einem Refugium in den Karpaten
oder sogar noch weiter im Osten speiste (TA-
BERLET & BOUVET 1994).

Die meisten tiber weitere Bereiche Europas
durchgefithrten Studien an mediterranen Tag-
faltern weichen jedoch von diesen drei von
Hexwrrr (1999) postulierten Grundmustern ab.
Lediglich das Grof3e Ochsenauge Manzola jurti-
na spiegelt das Birparadigma wider mit Ex-
pansion aus dem atlanto- und ponto-medi-
terranen Raum und keiner Expansion aus Ita-
lien (Schmrrt et al. 2005a; HABEL et al. 2009).
Alle anderen intensiver untersuchten Arten
zeigen ein deutlich von diesem abweichendes
Muster; vor allem sei in diesem Zusammen-
hang hingewiesen auf die beiden Artenkom-
plexe Melanargia galathea/ lachesis (Schachbret-
ter) (HABEL et al. 2005) und Polyomumatus cori-
don/ hispana (Silbergrine Blaulinge) (ScHmrrr
& Serrz 2001a; Scumrrt et al. 2005b).

In beiden Fillen zeigte sich eine deutliche
Auftrennung in drei unterschiedliche Linien,
von denen jeweils die am stirksten genetisch
differenzierte als endemische Geschwisterart
auf Iberien und kleinere Gebiete entlang der
franzosischen Mittelmeerkiiste beschrinkt ist.
Sowohl die adriato- wie auch die ponto-me-
diterranen Linien konnten sich fur beide Ar-
ten im Postglazial aus diesen Ruckzugsge-
bieten weit tiber Mitteleuropa ausbreiten,
wobei sich ihre Kontaktzonen im &stlichen
Mitteleuropa befinden (ScumiTr & SEITZ
2001a) (Abb. 1). Folglich hatten fiir diese Ar-
ten die Pyrenien eine stirkere Barrierewirkung
als die Alpen; moglicherweise kamen sogar
Populationen dieser Arten im letzten Glazial
im stidostlichen Frankreich vor, wo sie in star-
kem Genfluss mit den Vorkommen in Itali-
en standen. In diesem Fall hitten sie durch
diesen ,,Startvorteil” gegentiber der iberischen
Linie zu Beginn des Postglazials grof3e Teile
Frankreichs besiedelt, bevor die atlanto-me-
diterrane Linie die Pyrenden tiberschritten
haben wirde.

Die Bedeutung des Maghreb als glaziales Dif-
ferenzierungszentrum ist noch nicht sehr gut
bekannt und die meisten Arbeiten beziehen
sich auf Vertebraten, vor allem Amphibien
und Reptilien (z. B. STEINFARTZ et al. 2000;
GARCIA-PARIS et al. 2003; CARRANZA & AR-
NOLD 2004; CARRANZA & WADE 2004; FROM-
HAGE et al. 2004; MARTINEZ-SOLANO et al. 2004;
Fritz et al. 2006). Fir Schmetterlinge wur-
den bisher nur Daten zum Waldbrettspiel
Parage aegeria (WEINGARTNER et al. 2006) und
zum Schachbrett Melanargia galathea (HABEL
et al. 2008) publiziert.

Fir das Waldbrettspiel ergeben sich mittels
mitochondrialer DNA-Analysen deutliche
Differenzierungen zwischen Furopa und
Nordafrika, die vermutlich etwa 800.000 Jah-
re alt sind. Sowohl die europiische wie auch
die nordafrikanische Klade stellen jeweils
monophyletische Gruppen dar, weshalb die
Ableitung der Herkunft des Taxons erschwert
wird. Die Autoren dieser Untersuchung ver-
muten jedoch, dass die gesamte Gattung
Pararge einen europdischen Ursprung besitzt
und sich eventuell zur Zeit der Messinischen
Krise vor gut finf Millionen Jahren tiber die
damals landfeste Verbindung zwischen Eu-
ropa und Afrika (Hsu 1983) in den Maghreb
ausbreitete, von wo aus sie die Kanaren und
spiter auch Madeira besiedelte, auf denen sich
dann die weiteren Arten der Gattung evo-
luierten. Spiter starb die Gattung Pararge in
Europa aus, im mittleren Pleistozin fand je-
doch eine Wiederbesiedelung aus Nordaftika
statt (WEINGARTNER et al. 2000).

Durch Allozymelektrophoresen konnte ge-
zeigt werden, dass die Artengruppe Melanar-
gia galathea/ lachesis sich ursprunglich waht-
scheinlich im atlanto-mediterranen Raum
evoluierte, wobei sich in Ibetien M. lachesis
und im Maghreb M. galathea entwickelte. Letz-
tere konnte sich vor dem Beginn des Wiirm-
glazials, vermutlich zu Beginn des Eem-In-
terglazials, von Nordwestafrika tiber die da-
mals durch eustatische Meeresspiegelschwan-
kung deutlich schmalere Stra3e von Sizilien
nach Italien ausbreiten, von wo aus dann weite
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Abb. 1: Geographische Verteilung der unterschiedlichen Allele der Isozitatdehydrogenase 1 IDHT)
von Polyommatus coridon iber weite Bereiche seines Verbreitungsgebiets. Populationen der westli-
chen adriato-mediterranen Linie weisen tberwiegend Allel 3 (schwarz) auf, wohingegen Popula-
tionen der 6stlichen ponto-mediterrane Linie hdufiger das Allel 5 (weil3) besitzen. Weitere Allele
(grau) haben in keiner der untersuchten Populationen einen bedeutenden Anteil. Die n6rdliche
Verbreitungsgrenze von P. coridon ist durch eine durchgezogene Linie, die Grenze zwischen den
beiden Linien durch eine gepunktete Linie dargestellt (SchmitT & Skrtz 2001a).

Fig. 1: Geographic distribution of the different alleles of the isocitric dehydogenase 1 (IDH1) of
Polyommatus coridon covering major part of the species’ distribution area. Populations of the we-
stern adriatic-Mediterranean lineage mostly have allele 3 (black), while populations of the eastern
pontic-Mediterranean lineage more commonly have allele 5 (white). All other alleles (grey) do not
have important proportions in any of the populations analysed. The northern distribution border
of P. coridon is shown by a solid line, the border between the two lineages by a dotted line (ScHwmiTT
& Serrz 2001a).

Teile Europas kolonisiert wurden (HABEL et
al. 2008). Ruckzug im Wiirmglazial fithrte
dann zu den oben beschriebenen weiteren
genetischen Differenzierungen in dieser Art
(HaBEL et al. 2005) (Abb. 2).

Jedoch stellen die von DE LATTIN (1949) po-
stulierten neun Subzentren der Mediterran-
eis keine einheitlichen Bereiche dar, wie schon
vor iiber einem halben Jahrhundert von Re1-
NIG (1950) vermutet. Dies konnte durch zahl-
reiche genetische Studien vorwiegend mi-
tochondtialer DNA an unterschiedlichen Tiet-
gruppen bestitigt werden (z. B. PAuLO et al.
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2001; MARTINEZ-SOLANO 2004; MESQUITA et
al. 2005; CANESTRELLI et al. 2006; MARTINEZ-
SoraNo et al. 2006; PARMAKELIS et al. 200062,
2006b; URSENBACHER et al. 2006a), jedoch fin-
den sich fiir Schmetterlinge erst wenige Bei-
spiele in der Literatur. So deuten zwei stark
voneinander differenzierte Allozym-Linien
des Trauerwidderchens Aglaope infausta, ei-
nem atlanto-mediterranen Faunenelement,
zwei glaziale Uberdauerungszentren auf der
Iberischen Halbinsel an, eines im Stidwesten
und ein zweites im Stidosten, von denen nur
letzteres im Postglazial expansiv wurde und
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Abb. 2: Der Vorfahre von Melanargia galathea/ lachesis stammte vermutlich aus dem atlanto-medi-
terranen Bereich. Hier evoluierte M. lachesis wahrscheinlich in Iberien und M. galathea im Maghteb.
Letztere Art expandierte von Tunesien tiber Sizilien nach Italien, vermutlich zu Beginn des Fem-
Interglazials, und breitete sich anschlieBend tiber weite Bereiche FEuropas aus. Im Wiirmglazial
wurde die Art auf den adriato- und den ponto-mediterranen Refugialbereich zuriick gedringt, von
wo aus sie sich im Postglazial wieder weit tiber Europa ausbreitete (HABEL et al. 2005, 2008;
ScHmiTT et al. 2006a). Die rezenten Verbreitungsgebiete beider Arten sind durch horizontale (M.
lachesis) und vertikale Schraffuren (M. galathea) dargestellt; ein Sympatriebereich in Stidfrankreich
ist schwarz eingefirbt.

Fig. 2: The ancestor of Melanargia galathea/ lachesis most probably is of atlantic-Mediterranean
origin with M. Jachesis evolving in Iberia and M. galathea in the Maghreb. The latter species expanded
from Tunisia via Sicily to Italy, most probably at the beginning of the Eem interglacial, and
expanded over major parts of Europe. During the Wiirm glacial, the species was restricted to the
adriatic- and the pontic-Mediterranean refuge areas from where the populations have spread again
over major parts of Europe during the Postglacial (HABEL et al. 2005, 2008; ScumrTT et al. 2006a).
The recent distributions of the species are given by horizontal (M. /achesis) and vertical hatchings
(M. galathea); an area of sympatry in southern France is given in black.

sich bis an seinen heutigen Arealrand in Rhein-
land-Pfalz ausdehnte (Scrmrrt & SErrz 2004).
Auch fur das Schachbrett Melanargia galathea
ist eine genetische Substrukturierung in den
Allelfrequenzen von Allozymloci entlang der
balkanischen Mittelmeerkiisten ersichtlich.
Von hier aus konnte das stid6stliche Europa
auf drei unterschiedlichen Routen postglazi-

al besiedelt werden: (i) eine Westroute aus
dem illyrischen Raum zum Ostalpenrand und
entlang der ungarischen Mittelgebirge in die
westlichen und méglicherweise zentralen Be-
reiche des Karpatenbeckens, (i) eine Ostrou-
te von der westlichen Schwarzmeerkuste Ost-
lich entlang der Ostkarpaten, wobei Teile von
diesen besiedelt wurden, und (iii) eine Linie,
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die aus dem dgiischen Bereich tiber das Var-
dar- und das stdliche Moravatal den Ostteil
des Karpatenbeckens erreichen konnte
(Scumrrr et al. 2006a) (Abb. 2).

Die Auswirkungen der glazialen Arealexpan-
sionen auf die sich hieraus ableitenden gene-
tischen Muster kénnen sehr unterschiedlich
sein. Hierbei ist insbesondere der Ausbrei-
tungstyp von Bedeutung, ob phalanxartig
ohne grof3ere genetische Verluste oder lepto-
kurtisch bzw. stepping stone, was zu deutli-
chen Verlusten genetischer Diversitit bei der
Expansion fithrt (IBRAHIM et al. 1996). Dies
konnte auch bei Tagfaltern festgestellt wer-
den. So zeigen die weit verbreiteten Arten
Maniola jurtina (Scamrrr et al. 2005a), Melanar-
gia galathea (HABEL et al. 2005) und Polyonima-
tus icarus (SCHMITT et al. 2003) keine oder nur
geringfiigige genetische Verarmung von Al-
lozymloci nach Norden, wohingegen deutli-
che Verluste in den spezialisierteren Arten
Polyommatus coridon (Scumrrt & Skrrz 2001a),
Polyormmatus bellargns (Scumrrt & Serrz 2001b)
und Coenonympha arcania (BesoLD et al. 2008)
festgestellt werden konnten.

Speziell fur P. coridon zeigen sich sehr deutli-
che genetische Muster tber Europa in den
Allozymmustern. Wihrend in der Ostlinie
(untersucht von Ungarn bis nach Branden-
burg) eine gleichmiBige Abnahme der gene-
tischen Diversitit festgestellt werden konnte
(Scumrrt & Skrtz 2002), zeigt sich ein deut-
lich komplizierteres Muster in der Westlinie
(untersucht von Mittelitalien bis nach Thi-
ringen) (ScHmrTT et al. 2002). In letzterer
konnte keine deutliche genetische Verarmung
von Mittelitalien bis nach Nordost-Frankreich
festgestellt werden; die Ausbreitungsmdglich-
keiten und die Habitatverfiigbarkeit im Be-
reich des Rhonetals waren flr diese Art wohl
so gut, dass dieses Talsystem wie eine ,,Au-
tobahn* nach Norden fungierte. Bei der Be-
siedlung des westlichen Deutschlands entlang
der Mosel kam es jedoch zu starken geneti-
schen Verlusten. Auch bei der Ausbreitung
durch die Burgundische Pforte (zwischen Jura
und Vogesen) in den Oberrheingraben hin-
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ein wurden etwa 10 % aller Allele der unter-
suchten Allozymloci verloren. Der gesamte
Bereich vom Oberrheingraben bis nach Siid-
thiringen wurde dann entlang der Schwibi-
schen Alb und des Frankenjuras besiedelt,
woraus sich genetisch sehr dhnliche Popula-
tionen ableiten; aufgrund der sehr guten Ha-
bitatverfiigbarkeit entlang dieser Ausbrei-
tungsachse konnte dieser gesamte Bereich
ohne nachweisbaren Verlust genetischer Di-
versitit besiedelt werden. Eine zweite Besied-
lungsachse erstreckt sich vom Oberrheingra-
ben entlang des Rheintales durch Hessen bis
ins stdliche Niedersachsen (ScumiTT &
Krauss 2004).

3. Kontinentale Arten

In der Gruppe der von mir als kontinentale
Arten bezeichneten Taxa subsummiere ich
einen Grofiteil der von DE LATTIN (1967) als
sibirische oder mandschurische Faunenele-
mente klassifizierten Arten. Fur diese Arten
postulierte DE LATTIN (1964) ostpaldarktische
wiirmglaziale Refugien und nur postglaziale
Ausbreitung nach Europa. Dieses biogeogra-
phische Postulat erwies sich jedoch fiir zahl-
reiche der Vertreter dieser Gruppe als nicht
zutreffend. In der Gruppe der Tagfalter konn-
te bisher nur fiir das Wald-Wiesenvogelchen
Coenonympha hero eine rein 6stliche Herkunft
mittels genetischer Analysen von Allozym-
polymorphismen festgestellt werden, wobei
der Bereich des Stidurals als mégliches Glazi-
alrefugium angesehen wird (CASSEL & TAM-
MARU 2003). Generell konnten postglaziale
Besiedlungen Europas aus in der 6stlichen
Paliarktis gelegenen Ausbreitungszentren nur
fir typische Arten des borealen Nadelwald-
gtirtels bestitigt werden (z. B. GOROPASHNAYA
etal. 2004; OsHiDA et al. 2005).

Fir temperate Arten, die nicht den europii-
schen Atlantik erreichen und in den Berei-
chen mit mediterranem Klima fehlen — hier
konnen diese zuweilen in den Bergregionen
angetroffen werden —, konnten neuere, meist
auf der Analyse von mitochondrialer DNA
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basierende Arbeiten zeigen, dass diese sehr
wohl das letzte Glazial in Europa tiberdauer-
ten, und zwar in so genannten extramediter-
ranen Refugien auf3erhalb des Mittelmeerge-
bietes (z. B. ENGLBRECHT et al. 2000; JAAROLA
etal. 2002; BaBik et al. 2004; FINK et al. 2004;
DEFFONTAINE et al. 2005; PINCEEL et al. 2005;
URSENBACHER et al. 2006b). Diese Refugien
waren wohl zahlreich im Bereich der Karpa-
ten und des Karpatenbeckens, in den konti-
nentalen Bereichen der Balkanhalbinsel und
am stidostlichen und stidwestlichen Rand der
Alpen; weniger ausgedehnte Bereiche fanden
sich auch nérdlich der Alpen (Ubersicht in:
StEWARD & LisTER 2001). Neueste Untersu-
chungen belegen auch die Existenz von Uber-
dauerungszentren fiir Arten, die frither als
typisch mediterrane Elemente angesehen
wurden, in Bereichen nordlich der klassischen
Mediterranrefugien (Ubersicht in PRovaN &
BennerT 2008).

Detaillierte genetische Analysen existieren fur
Schmetterlinge nur fiir eine einzige tempera-
te Art mit solchen extramediterranen Refugi-
en, nimlich fiir den Rundaugen-Mohrenfal-
ter Erebia mednsa (Schmirt & Serrz 2001¢;
Schmrrt & MULLER 2007; ScHmrtt et al. 2007).
Fir diese Art, die von der Verbreitungswest-
grenze im Ostlichen Frankreich bis zu den
Karpaten und auf die 6stliche Balkanhalbin-
sel untersucht wurde, zeigte sich auf Basis
von Allozympolymorphismen eine sehr
markante Differenzierung in eine Vielzahl von
unterschiedlichen genetischen Linien, wobei
die 6stlichen Linien meist héhere genetische
Diversititen aufwiesen als die westlichen; die
héchsten Diversititen wurden jedoch in den
bulgarischen Bergsystemen festgestellt. Die-
se genetische Struktur lisst auf eine Vielzahl
von extramediterranen Glazialrefugien fir
diese Art schlielen, von denen sich wohl die
geographisch am weitesten ausgedehnten
und stabilsten auf der 6stlichen Balkanhalb-
insel befanden. Weitere wiirmglaziale Riick-
zugsgebiete befanden sich voraussichtlich am
Ful der sudlichen Karpaten, im transsilvani-
schen Becken, studlich der Tatra und an ver-

schiedenen Stellen um die westlichen, stidli-
chen und 6stlichen Alpen herum (ScHmiTr &
Serrz 2001c; Scumirr et al. 2007) (Abb. 3).
Eine Studie der mitochondrialen DNA des
Schwarzen Apollos Parnassius mnenosyne er-
gab dhnliche Muster fiir das sudostliche Eu-
ropa, so dass auch fur diese Art eine Mehr-
zahl von extramediterranen Glazialrefugien
in diesem Bereich postuliert wurde (GRAT-
TON et al. 2008).

Zwei dieser Linien von E. medusa, eine west-
und eine ostalpine, breiteten sich im Postgla-
zial iber weite Bereiche Mitteleuropas aus
(Scumrrt & Sertz 2001¢). Sie trafen im Be-
reich der Grenzgebirge zwischen Deutschland
und Tschechien aufeinandet. In den meisten
Fillen sind die Bereiche westlich der Grade
von der westlichen und jene Zonen 6stlich
von Populationen der 6stlichen Linie besetzt.
In den Gipfellagen ergibt sich ein nicht vor-
hersagbarer Wechsel zwischen westlicher und
Ostlicher Linie, welche sich wohl aus dem
zufilligen Erstbesiedeln der jeweiligen Berei-
che ergab. Lediglich der Bereich Bayerischer
Wald und B6hmerwald sowie die Zone des
Ohfetals und die sich westlich anschlief3en-
den Talsysteme siidlich des Fichtelgebirges
zeigen einen Hybridgradienten zwischen rei-
nen West- und reinen Ostpopulationen. Die-
se beiden Bereiche wurden anscheinend bei
der postglazialen Besiedelung von beiden
Linien parallel besiedelt, wobei sie sich im
Laufe dieses Prozesses vermischten (SCHMITT
& MULLER 2007).

4. Arktische und/oder alpine Arten

In der Vergangenheit wurde fiir arkto-alpin
disjunkt verbreitete Arten angenommen, dass
sie wihrend den Glazialen weit tiber das zo-
nale Periglazial verbreitet waren und sich mit
der postglazialen Erwirmung in die im Si-
den gelegenen Gebirge und in die arktischen
Zonen im Norden zuriick zogen (HorLpHAUS
1954; bE LATTIN 1967). Analysen der Allo-
zympolymorphismen des Gebirgswidder-
chens Zygaena exulans zeigten eine relativ gro-
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Abb. 3: Der Rundaugen-Mohrenfalter Erebia medusa ist eine typische Art fir das kontinentale
Faunenelement. Allozymanalysen lassen cin Uberleben der Art wihrend des letzten Glazials in
mehreren extramediterranen Refugien in unterschiedlichen Bereichen Europas vermuten. Nur die

jeweils nordlichsten dieser Riickzugsgebiete waren verantwortlich fiir die postglaziale Besiedelung
weiter Bereiche Mitteleuropas (siche Pfeile) (Scumitt & Skrtz 2001c¢; Scumitt & MULLER 2007;
Scumrrt et al. 2007).

Fig. 3: The Woodland Ringlet Erebia medusa is a typical species of the continental faunal element.
Allozyme analyses support the survival of this species in several extra-Mediterranean refuge areas
in different regions of Europe during the last ice age. Only the respective northern-most of these
refugia were responsible for a larger postglacial colonisation of major parts of Central Europe (see

arrows) (ScHMITT & SerTz 2001¢; Scumrrt & MULLER 2007; Scumritt et al. 2007).

BBe genetische Ahnlichkeit zwischen Vorkom-
men in den Alpen und den Pyrenden und
unterstitzen die Existenz eines grolen zo-
nalen Verbreitungsgebiets im letzten Glazial
fir diese Art und postglazialen Rickzug in
die angrenzenden Bergsysteme (ScHmitT &
Hewrrr 2004b). Analysen der mitochondria-
len DNA von Springspinnen zeigen jedoch,
dass die Annahmen einer ausschlieBlich kon-
tinuierlichen periglazialen Verbreitung wih-
rend der Glaziale eine Ubersimplifizierung
darstellt, denn vor allem die geographisch
randlich gelegenen Gebirgsstocke Europas
besitzen genetisch deutlich differenzierte Li-
nien. Dies deutet darauf hin, dass solche Be-
reiche, wie zum Beispiel die 6stlichen Balkan-

Entomologie heute 21 (2009)

gebirge, auch in den Glazialen nicht mit den
zonalen Vorkommen des Periglazials in Ver-
bindung standen (MUSTER & BERENDONK
2006). Ahnliche biogeographische Muster
wutden auch in einer Pilotstudie mit dem
arkto-alpin verbreiteten Mohrenfalter Erebia
pandrose exzielt (ScumrrT et al. 2009), und cho-
rologische Untersuchungen deuten vergleich-
bare Szenarien flir weitere Schmetterlingsar-
ten an (VARGA & Scumrrt 2008). Auch eine
Allozymanalyse der boreo-montan verbrei-
teten Petlmutterfalterart Proclossiana eunomia
zeigte eine deutliche genetische Differenzie-
rung zum Beispiel der isolierten Vorkommen
in der bulgarischen Stara Planina, was auf eine
lange, Uber das Postglazial hinaus andauern-
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de Trennung von anderen Gebieten des Ver-
breitungsgebiets der Art hinweist (NEVE
1996).

Noch komplexere biogeographische Muster
als fur die arkto-alpinen und boreo-monta-
nen Arten ergeben sich fir die alpin disjunk-
ten Arten. Diese zeigen zuweilen mehrere
genetische Linien innerhalb eines Hochge-
birgssystems, identische genetische Linien, die
sich benachbarte Gebirge teilen, und auch
endemische Linien fiir einzelne Gebirge (z.
B. StEHLIK et al. 2001, 20022, 2002b; STEHLIK
2002, 2003; Krorr et al. 2003; SCHONSWET-
TER et al. 2002, 2003, 2004, 2005, PAurts et al.
20006).

Solche biogeographischen Muster konnten
auch fur Mohrenfalter nachgewiesen werden.
So konnten fiir Populationen von Erebia epi-
phronaus den Pyrenien, den Alpen und dem
tschechischen Jesenik (Altvatergebirge) fiinf
unterschiedliche Allozym-Linien festgestellt
werden (ScumrTT et al. 2006b). Drei von die-
sen waren beschrinkt auf jeweils einen Teil
eines dieser Gebirgsbereiche (Ostpyrenien,
Stidalpen und stidostliche Alpen), die ver-
bleibenden zwei waren jedoch in zwei unter-
schiedlichen aber benachbarten Gebirgen zu
finden (in den westlichen Pyrenden und den
Westalpen; in den nérdlichen Alpen und im
Jesenik). Dieses Muster ist vermutlich auf ein

4

Abb. 4: Der Mohrenfalter Erebia epiphron stellt ein typisches oreales Element dar, das aktuell in
verschiedenen Gebirgen Europas angetroffen werden kann. Die Untersuchung von Allozympoly-
morphismen ergab eine Differenzierung in fiinf genetische Linien, die das letzte Glazial am Ful3 der
vergletscherten Gebirge oder zwischen diesen tiberdauerten. Postglazial zogen sich die Populatio-
nen dann in die angrenzenden hoheren Berggebiete zurtck (siche Pfeile) (ScHmiTT et al. 2006b).
Fig. 4 The Mountain Ringlet Erebia epiphron is a typical oreal element distributed in different
mountain systems of Europe. The analysis of allozyme polymorphisms revealed differentiation
into five genetic lineages surviving the last ice age at the foot-hills of mountain systems or between
them. Due to the postglacial warming, the populations retreated into the adjoining high mountain
systems (see arrows) (SCHMITT et al. 2006b).
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Uberdauern in fiinf disjunkten Teilarealen
zumindest wihrend der letzten Eiszeit zu-
rickzufthren (Abb. 4). In drei Fillen erfolgte
lediglich ein Riickzug in eine Bergregion,
wohingegen in zwei weiteren Fillen die gla-
zialen Verbreitungen zwischen zwei Bergbe-
reichen lagen, so dass beide durch dieselbe
Linie besiedelt werden konnten; die Trennung
seit dem Beginn des Postglazials war in die-
sen Fillen nicht ausreichend, um zu einer
genetischen Differenzierung zwischen diesen
Bereichen zu fihren.

Auch Erebia euryale, eine typische Art der eu-
ropdischen Bergwilder, weist eine sehr starke
genetische Differenzierung in vier Allozym-

0

‘J'

Linien auf: (1) Pyrenden, (2) westliche Alpen,
(3) 6stliche Alpen und (4) Stidkarpaten & Rila
(Scamrrt & Hausrich 2008). Fir diese Art
konnte eine sehr deutliche Abnahme der ge-
netischen Diversitit von Osten nach Westen
festgestellt werden. Diese Daten lassen auf
mindestens vier glaziale Refugien dieser Art
in Europa schlieBen: am Ful der Pyrenien,
um die sidwestlichen Alpen herum, am Stid-
ostalpenrand und im stiddstlichen Europa
(Abb. 5). Letzteres Rickzugsgebiet war wohl
von besonderer Bedeutung, so dass sich hier
die héchsten genetischen Diversititen erhal-
ten konnten. Der Tatbestand genetisch weit-
gehend identischer Populationen in den heute

Abb. 5: Der Mohrenfalter Erebia euryale ist eine typische Art der Bergwilder und kommt aktuell in
zahlreichen Berggebieten Europas vor. Allozym-Untersuchungen zeigten eine Auftrennung der Art

in vier genetische Linien, die vermutlich das letzte Glazial am Fuf3 verschiedener Bergregionen
tberdauerten. Im Postglazial verlagerten sie ihre Verbreitung zusammen mit den Bergwaldgebieten
in hohere Lagen der Berge (siche Pfleile) (ScamirT & HausricH 2008).

Fig. 5: The Ringlet Erebia euryale is a typical mountain forest species distributed in several
mountain areas of Europe. Allozyme analyses revealed a differentiation into four genetic lineages,
which most probably survived the last ice age in the vicinity of different high mountain systems.
During the Postglacial, the distribution of E. exryale shifted up-hill, together with the mountain
forests (see arrows) (ScHMITT & HausricH 2008).

Entomologie heute 21 (2009)
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disjunkten Verbreitungsbereichen in den Stid-
karpaten und den bulgarischen Hochgebir-
gen ist ein starker Hinweis darauf, dass diese
Bereiche noch im letzten Glazial ein zusam-
menhingendes Verbreitungsgebiet darstell-
ten. Vermutlich waren folglich weite Bereiche
der niederen Lagen der Stidkarpaten und der
stdlich der Donau angrenzenden Bereiche der
Balkanhalbinsel im Wirmglazial mit far .
euryale geeigneten lichten Waldhabitaten be-
standen.

Jedoch beschrinken sich deutlich differenzier-
te genetische Linien in Arten nicht auf dieje-
nigen Gebirgsarten, die aktuell ein disjunktes
Verbreitungsmuster mit Vorkommen in
mehreren Gebirgsbereichen aufweisen. Auch
fur Arten, die endemisch fiir eines dieser Ge-
birgsmassive sind, konnten in diesen zuwei-
len unterschiedliche Linien festgestellt wer-
den. Fir Schmetterlinge ist das Beispiel des
Mohrenfalters Erebia melampus gut untersucht
(HausricH & Scumrrt 2007). Fir diese Art
ergaben Allozymelektrophoresen eine starke
Differenzierung zwischen einer west- und ei-
ner ostalpinen Linie, die in Tirol aufeinander
treffen. Fin gleiches Bild konnte auch Cupk-
DO (1996) mittels genitalmorphologischer
Untersuchungen erhalten. Eine Einbezie-
hung des fiir die Region um Grindelwald
endemischen Taxons Erebia sudetica inalpina
ergab, dass dieses niher mit jeder der beiden
Linien von E. melampus verwandt ist, als diese
untereinander. Die starken genetischen Un-
terschiede zwischen diesen drei Gruppen las-
sen vermuten, dass es sich bei ihnen um
Angehorige von drei unterschiedlichen Ar-
ten handelt, wobei fur die 6stliche E. mwelam-
pus Gruppe die Subspezies momos auf Art-
rang angehoben werden muss. Die geneti-
sche Differenzierung zwischen diesen drei
Taxa ist so stark ausgebildet, dass von einem
Differenzierungsbeginn deutlich vor dem
Beginn des Wiirmglazials ausgegangen wer-
den muss, weshalb auf Basis dieser Daten
keine Rickschlisse auf die Verbreitung in-
nerhalb dieses Komplexes zum Differenzie-
rungsbeginn geschlossen werden koénnen.

Wahrscheinlich ist jedoch, dass alle drei in al-
lopatrischen Refugien um den Alpenrand
herum die Wirm-Eiszeit iberdauerten: Am
Nordwestrand der Alpen fir E. sudetica inal-
pinamit ausschlieBlich altitudinaler Verschie-
bung im Postglazial sowie am Siid- und Sid-
ostrand fiir die beiden anderen Taxa, jedoch
in diesen Fillen mit groferen postglazialen
Arealexpansionen tber weite Bereiche der
Alpen und Aufbau einer Kontaktzone zwi-
schen beiden Linien in Tirol und entlang des
Etschtales.
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