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Bekannte Zentren und neue Grenzen:
Die Biogeographie der Libellen Eurasiens

Known centres and new borders:
The biogeography of the odonates of Eurasia

Markus HEISER & THOMAS SCHMITT

Zusammenfassung: Um unsere Kenntnis tber die biogeographische Struktutierung Eurasiens
zu verbessern, haben wir Libellen als Untersuchungsobjekt ausgewihlt, um die Lokalisierung und
geographische Ausdehnung von Faunenregionen und Faunenelementen iiber diese ganze Region
zu erarbeiten und den chrgang zwischen der Palaarktis und der Orientalis in Ostasien besser zu
verstehen. Auflerdem haben wir nach biogeographischen Unterschieden zwischen den flugstarken
GroBlibellen und den sesshafteren Kleinlibellen gesucht. Fiir unsere Untersuchungen erarbeiteten
wir regionalisierte Artenlisten fir alle 1.765 eurasischen Libellenarten fiir insgesamt 63 vordefi-
nierte biogeographische Regionen. Eine geographisch verfeinerte Analyse wurde fiir die westliche
Paldarktis durchgefiihrt, welche fiir die hier vorkommenden 162 Arten in 97 Regionen unterteilt
wurde. Cluster- und Hauptkomponentenanalysen wurden zur Extraktion von Faunenregionen
und Faunenelementen eingesetzt. Hierdurch konnten auf einer ersten Auflésungsebene drei grofie
biogeographische Einheiten unterschieden werden: (1) Europa, Nordafrika, Nordasien; (2) Indien,
Indochina, Stidchina; (3) Nordchina, Korea, Japan. Weitere Substrukturen und eigene Faunenele-
mente wurden fiir jede dieser Gruppen nachgewiesen, wobei Siidostasien den Schwerpunkt der
Artenvielfalt reprisentiert. Einige biogeographische Unterschiede traten zwischen Grof3- und
Kleinlibellen auf; so beeinflussen die westpaldarktischen Anisopteren die Artenzusammensetzung
in Nordostasien stirker als die Zygopteren; Kleinlibellen weisen zahlenmifBig mehr Inselelemente
auf als Groflibellen; und sie werden stirker durch die Strafle von Gibraltar isoliert, zeigen jedoch
keine stirker geographisch untergliederte Struktur ihrer Faunenelemente. Aus diesen Ergebnissen
lisst sich insgesamt ableiten, dass fiir Libellen Stidostasien wohl die glinstigste Region Eurasiens
war, um die Kaltzeiten des Pleistozins zu tiberdauern. Der Einfluss dieser Elemente nach Ostasien
ist intensiver, als er meistens angenommen wurde, so dass die nérdliche Grenze der Orientalis
fir Libellen weiter im Norden angesetzt werden muss, als dieses in den meisten Fillen postuliert
wurde. Sogar ein eigenes Bioreich in China, Japan, Korea und dem Fernen Osten Russlands kann
auf dieser Datenbasis diskutiert werden. Die biogeographische Struktur in der westlichen Paldarktis
unterstiitzt viele der klassischen Annahmen fiir diese Region, diirfte aber auch die Existenz von
extramediterranen Refugien rechtfertigen. Die Unterschiede im aktiven Flugvermdgen zwischen
Grof3- und Kleinlibellen scheinen verantwortlich fir die beobachteten biogeographischen Unter-
schiede zwischen diesen beiden Gruppen zu sein.

Schlisselwdrter: GroBlibellen, Kleinlibellen, Faunenelemente, Faunenregionen, Bioreiche, Pali-
arktis, Orientalis, Ausbreitungsverméogen

Summary: To enhance our knowledge on the biogeographic structuring of Eurasia, we selected
odonates as a study group to unravel the location and extension of faunal regions and elements all
over this region and to better understand the transition between the Palearctic and the Oriental realm
in East Asia. Furthermore, we searched for biogeographic differences between the strongly flying
dragonflies and the more sedentary damselflies. For our analysis, we elaborated regionalised species
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lists for all 1,765 Eurasian odonate species for a total of 63 pre-defined biogeographic regions. A
more refined analysis was performed for the western Palearctic, split into 97 regions harbouring
162 species. Cluster and principal component analyses were performed to extract faunal regions
and faunal elements. In general, we distinguished three major biogeographic regions: (1) Europe,
North Africa, North Asia; (2) India, Indochina, South China; (3) North China, Korea, Japan. Notable
substructures and independent faunal elements were detected in each of these groups, especially
in Southeast Asia, representing the diversity hotspot of odonates. Some biogeographic differences
exist between dragonflies and damselflies; thus, western Palearctic Anisoptera influence the species
composition in Northeast Asia more than Zygoptera; damselflies have more island elements than
dragonflies; and they are more strongly isolated by the Strait of Gibraltar, but do not show a more
fine-grained structure of their faunal elements. Consequently, Southeast Asia apparently was the
most suitable part of Eurasia for odonate survival during cold stages. The influence of these ele-
ments into East Asia is more intense than often thought so that the northern border of the Oriental
realm has to be located more to the north for odonates than mostly assumed. Even an independent
realm in the region of China, Japan, Korea and the Far East of Russia might be discussed. The
biogeographic structure within the western Palearctic supports many of the classical assumptions
for this region, but also might justify extra-mediterranean refugia. The differences in the active flight
capacity between dragonflies and damselflies might be responsible for the observed biogeographic
differences between these two groups.

Keywords: dragonflies, damselflies, faunal elements, faunal regions, realm, Palacarctic, Oriental

region, dispersal capacity
1. Einleitung

Die klassische Biogeographie analysiert
die Verbreitung von Arten, um hierdurch
sich wiederholende Muster zu detektieren,
welche Aussagen tiber generelle Muster der
Arealdynamik erlauben (DE LATTIN 1967).
In diesem Kontext ist es von ganz beson-
derem Interesse, Informationen tber die
geographische Lage und Ausdehnung von
Faunenregionen und Faunenelementen zu
erlangen. Unter Faunenregionen versteht
man hierbei geographisch begrenzte Regi-
onen, die sich durch eine hohe Ahnlichkeit
der in ihnen vorkommenden Arten aus-
zeichnen und sich von angrenzenden Be-
reichen durch deutliche Unterschiede in der
Artenzusammensetzung abgrenzen lassen.
Faunenelemente fassen Arten zusammen,
die alle ein dhnliches Verbreitungsmuster
aufweisen und sich somit auf ein oder
mehrere Ausbreitungszentren zurtickfihren
lassen (DE LaTTIN 1967). Als Konsequenz
muss sich jedes Faunenelement mindes-
tens einer Faunenregion zuordnen lassen,
jedoch sind Faunenregionen ohne eigene

Faunenelemente moglich, wenn diese kein
Ausbreitungszentrum enthalten, sondern
lediglich eine von den Nachbarregionen
deutlich und einheitlich abweichende Ar-
tenzusammensetzung aufweisen; dies ist
vor allem dann zu erwarten, wenn diese
Regionen durch geographische Filter (zum
Beispiel Meeresstralen, Hochgebirge) iso-
lierte Bereiche darstellen (DENNIS et al. 1991;
Heiser & Scamrrr 2010).

Ohne tber die Méglichkeiten moderner
statistischer Methoden zu verfiigen, war
DE LATTIN (1967) einer der ersten Wis-
senschaftler, der die paldarktische Region
(also den auBertropischen Teil Eurasiens
inklusive Nordafrikas nérdlich der Sahara)
biogeographisch gliederte. Hierbei unter-
schied er fiir diesen Raum eine Vielzahl von
Arealkernen und Ausbreitungszentren. Zu
dieser Zeit waren jedoch die Verbreitungs-
muster der Arten, vor allem im asiatischen
Teil der Paldarktis, noch sehr unzureichend
bekannt, so dass DE LATTIN (1967) seine
biogeographische Analyse auf recht frag-
mentarische Kenntnisse zur Verbreitung
weniger taxonomischer Gruppen basieren
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musste (vor allem Siuger, Landvégel und
Schmetterlinge; Libellen waren bei diesen
Organismen nicht vertreten). Eine erste um-
fingliche biogeographische Analyse fir die
Libellen Eurasiens wurde von DEvar (1967)
vorgelegt, die jedoch noch auf einem sehr
unzureichenden Datensatz ful3te.

DE LATTIN (1949) erarbeitete auch eine
detaillierte Substrukturierung fir den
Mittelmeerraum mit neun arborealen Un-
terzentren; arboreal bedeutet in diesem
Zusammenhang, dass in diesen Bereichen
glaziale Uberdauerung von Biumen statt-
fand, heil3t aber nicht zwangsldufig, dass sich
hier echte Wilder (also nemorale Bereiche)
befanden. Ebenfalls leitete DE LATTIN (1967)
die Entstehung der arkto-alpinen Disjunk-
tionen in Europa ab. In Asien unterschied
er zwischen einer Vielzahl von arborealen
Ausbreitungszentren: das syrische und das
iranische Zentrum im Westen, das turkme-
nische und das mongolische im Zentrum,
das mandschurische, koreanische, japanische
und kamtschatische im Osten sowie das yiin-
nanische, sino-pazifische und nepalesische
im Stidosten. Aulerdem schloss DE LATTIN
(1967) alle diese Ausbreitungszentren in
das paldarktische Bioreich ein (synonym:
Realm; makrogenetische Struktur der Erde,
in der Bioreich die h6chste Ordnungsebene
darstellt), also auch das gesamte Territorium
Chinas; andere Autoren rechneten das stid-
liche Drittel Chinas hiufig zur Orientalis,
welche oft auch als indomalaiisches Realm
bezeichnet wird (WALLACE 1876; SMITH
1983; Cox 2001). Als Kompromiss zwi-
schen diesen beiden Auffassungen schlug
MuLLER (1980) eine Gliederung vor, bei
der das Siiddrittel Chinas als Ubergangs-
gebiet zwischen Paldarktis und Orientalis
angeschen wird.

In nachfolgenden Arbeiten konnten viele
der von DE LATTIN (1967) fir Europa aufge-
stellten Hypothesen durch klassische Unter-
suchungen, oft verbessert durch leistungs-
starke statistische Methoden, bestitigt wer-
den (z. B. VArGA 1977; DENNIS et al. 1991,
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1995, 1998; FarTorint 2002, 2006; VARGA
& ScHmiTT 2008; LEPRIEUR et al. 2009).
Genetische Studien Gber groB3e geographi-
sche Rdume haben das biogeographische
Verstindnis Europas noch weiter verfeinert
(Ubersichtsarbeiten in HEwrrr 1996, 1999,
2004; TABERLET et al. 1998; SCHONSWETTER
et al. 2005; Scamrrt 2007, 2009; ScHMITT &
VarGa 2012). Klassische wie auch moleku-
lare Arbeiten unterstiitzen eine hochgradig
komplexe biogeographische Struktutrierung
des europdischen Kontinents.

Im Gegensatz zur mittlerweile biogeogra-
phisch recht gut verstandenen westlichen
Paldarktis existieren fiir Asien noch deutlich
groBere Wissenslicken. Diese Region ist
zwar vergleichsweise schlechter durch-
forscht, aber es existieren Arbeiten Uber
die Grenze zwischen der Paldarktis und
der Orientalis, in eigentlich allen Fillen
basierend auf lediglich einer recht geringen
Anzahl an Arten und oftmals nur unzu-
reichend erforschten Verbreitungen (z. B.
WALLACE 1876; DE LATTIN 1967; UDVARDY
1975; MULLER 1980; SmitH 1983; Cox
2001; Horrmann 2001; Ferrowes 20006),
und einige allgemein-biogeographische
Arbeiten (z. B. BELYsHEV 1961; BELYSHEV
& Harrronov 1980; KorsHuNov & GOR-
BUNOV 1995; BrRockHAUS 2007; BuckLEY &
JETZ 2007; ROSELAAR et al. 2007; SCHULDT
et al. 2009). Als Konsequenz fehlen fir
Asien intensive, statistisch gut abgesicherte
Untersuchungen tiber die Existenz und die
geographische Ausdehnung von Faunenele-
menten und Faunenregionen weitgehend,
und auch eine klare Zuordnung zu einem
der beiden groBen Bioreiche (Pildarktis
oder Orientalis) ist meist nicht moglich; als
Ausnahmen siche die Arbeiten von KREFT
& JETZz (2010) Gber Siuger und Horr et
al. (2013) tber verschiedene Vertebra-
tengruppen. Deshalb sind groBriumige
Untersuchungen, vor allem fir Wirbellose,
besonders interessant, um die Biogeogra-
phie des gesamten eurasischen Kontinents
besser verstehen zu lernen.
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Um das Verstindnis der Biogeographie
ganz Burasiens zu erhdhen, haben wir fiir
diese Arbeit regionalisierte Listen aller Li-
bellenarten dieser Region genutzt; die Daten
und Ergebnisse hierfiir sind aus HEISER &
Scumirt (2013) entnommen. Um auch ein
verfeinertes Bild der Biogeographie der
Libellen in Europa (inklusive Maghreb und
Kleinasien) zu erhalten, wurden die entspre-
chenden Analysen mit einem verfeinerten
geographischen Raster fiir diesen Raum
wiederholt; die hier prisentierten Daten ba-
sieren auf der Arbeit von HEISER & Scrwvirr
(2010). Basierend auf diesen Daten sollen
unterschiedliche biogeographische Hypo-
thesen bearbeitet werden. So nehmen wir an,
dass sich eine hohe Dichte an unterschied-
lichen Faunenelementen im stidéstlichen
Asien nachweisen ldsst und dass in dieser
Region der Anteil an Kleinlibellen, deren
aktives Ausbreitungsverhalten schwicher
ausgeprigt ist als bei GroBlibellen, héher
ist als im restlichen Eurasien; dieses Muster
wiurde fir einen geringeren Einfluss der
Hiszeiten in dieser Region als in den weiter
nordlich gelegenen Bereichen sprechen.
Wir vermuten aulerdem einen groB3en bio-
geographischen Einfluss stidostasiatischer
Elemente auf Ostasien und hierdurch eine
weiter nérdlich verlaufende Ubergangszone
zwischen der Paldarktis und der Orientalis,
als beispielsweise von MULLER (1980) gefor-
dert. In der westlichen Paldarktis gehen wir
davon aus, dass die feineren biogeographi-
schen Analysen zu einer Unterstlitzung der
bisherigen Annahmen beztiglich der an war-
me Bedingungen angepassten Organismen
fithren. Aufgrund der gro3en Bedeutung des
Ausbreitungspotenzials auf die biogeogra-
phischen Muster (vgl. KRerT & JETZ 2010)
stellen wir aulerdem die Hypothese auf,
dass die sich weniger aktiv ausbreitenden
Kleinlibellen abweichende biogeographi-
sche Muster von den ausbreitungsstarken
Groflibellen zeigen; vor allem vermuten wir,
dass fiir Kleinlibellen eine héhere Anzahl an
Inselelementen nachgewiesen werden kann

als fiir GroBlibellen und dass sich auf erstere
Seestrallen (wie etwa die Stral3e von Gibral-
tar) stirker als Faunengrenzen auswirken als
auf letztere.

2. Material und Methoden
2.1. Studiengruppe und Studienregion

Libellen stellen eine geeignete Gruppe
fir eine groBriumige biogeographische
Untersuchung auf der eurasischen Ebene
dar, da sie verschiedene hierfiir geeignete
Eigenschaften aufweisen (vgl. CLAUSNITZER
et al. 2009). Zum einen ist die Anzahl der
Odonaten tber ganz Eurasien mit 1.765
Arten (SCHORR et al. 2007) sehr geeignet fir
eine umfingliche statistische Analyse. Fiir
Europa (nachstehend immer als Europa ein-
schlieBlich des Maghrebs und Kleinasiens,
aber ohne den europdischen Teil Russlands
verstanden) ist die Artenzahl mit 162 zwar
sehr viel geringer (DyYKSTRA & LEWINGTON
20006), aber immer noch umfangreich genug
fur eine biogeographische Untersuchung
dieses Raumes. AuB3erdem gehéren Libellen
zu den populirsten Insektengruppen, fiir die
sich viele Insektensammler und Okologen
interessieren, so dass qualitativ ausreichende
Arteninventare fiir fast alle gréeren Regio-
nen Burasiens zusammengestellt werden
kénnen; fiir Europa ergibt sich sogar eine
sehr solide Datenbasis. Des Weiteren glie-
dern sich die Odonaten in zwei gro3e taxo-
nomische Gruppen, die meistens groB3eren
und kriftigeren Anisoptera (GroBlibellen)
mit hohem aktivem Ausbreitungspotenzial
(962 Arten in Eurasien, davon 107 in Eu-
ropa) und die meist zietlicheren Zygoptera
(Kleinlibellen), die im Allgemeinen ein gerin-
geres aktives Flugvermégen aufweisen (803
Arten, davon 55 in Europa). Es sei an dieser
Stelle erwihnt, dass diese Einteilung grob ist
und nicht in allen Fillen zutrifft. Sie kann je-
doch fiir die Mehrzahl der Arten angewendet
werden und ist somit fiir globale statistische
Auswertungen von Nutzen. Oft werden
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auch Unterschiede im Ausbreitungsverhal-
ten der Arten von stehenden und flieBenden
Gewissern angenommen. Da es hierfir
jedoch keine klaren Belege gibt (Hor et al.
2006), wird auf diese Unterteilung fir die
hier vorgestellten Auswertungen verzichtet.
Fir die biogeographischen Untersuchungen
wurde der eurasische Kontinent zuztiglich
des Maghrebs, Borneos und der Philippi-
nen als Untersuchungsgebiet gewihlt. Da
iber diesen Bereich keine gleichmiBige
Erfassung der Libellen existiert, musste
auf eine rasterbasierte Analyse verzichtet
werden; fir die Auswertungen wurde das
Untersuchungsgebiet deshalb in insgesamt
63 geographische Einheiten unterteilt (Abb.
1 a; genauere Informationen siche HEISER &
Scumrtt 2013), die nach 6kologischen und
orographischen Gesichtspunkten eingeteilt
wurden. Fine solche, den natiirlichen Gege-
benheiten folgende Einteilung hat sich fiir
biogeographische Untersuchungen in meh-
reren Fillen sogar als tibetlegen gegentiber
willktirlichen Rastereinteilungen gezeigt (vgl.
Heiser et al. 2014). Wenn eine solche na-
turrdumlich begriindete Unterteilung nicht
méglich war, so wurden Landesgrenzen
genutzt, um anderenfalls iberdimensional
grof3e Regionen zu unterteilen. Da keine
angemessenen Datengrundlagen fir Kam-
bodscha, Pakistan und Sumatra zusammen-
gestellt werden konnten, wurden diese drei
Bereiche von den Analysen ausgeschlossen.
Fur die biogeographische Aufschliisselung
der westlichen Paldarktis wurden Europa
(ohne das europdische Russland), Kleinasien
und der Maghreb (Marokko, Algerien und
Tunesien) untersucht. Basierend auf der
recht groben Aufteilung von ILLIES (1970),
der diesen Raum auf Basis von Stillwasser-
organismen in 24 Regionen einteilte, wurde
durch weitere Untergliederung, bei der
systematisch vorgegangen wurde, wie oben
fir ganz Burasien gezeigt, eine Einteilung
in insgesamt 97 biogeographische Hinhei-
ten vorgenommen (Abb. 1b; Details siche
Heiser & Scamrrr 2010).
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Um zu tberpriifen, ob die unterschiedlichen
FlichengroBen der biogeographischen Re-
gionen einen Einfluss auf die Artenzahlen
besitzen, ob also eine Arten-Flichen-Bezie-
hung besteht (FatTorint 2006, 2007), wurde
dieser Zusammenhang unter Verwendung
unterschiedlicher mathematischer Funktio-
nen (linear, power, logarithmisch, exponenti-
ell, quadratisch) iberprift. Durch diese Ana-
lysen konnte gezeigt werden, dass es keine
signifikante Zunahme der Artenzahlen mit
der FlichengréBe gab; lediglich die isolierten
Mittelmeerinseln besaBen, bezogen auf ihre
Gr6Be, deutlich zu geringe Artenzahlen, was
jedoch durch ihre Insellage zu erkldren ist
(HEISER et al. 2014). Die Einteilung in die
gewihlten Regionen darf folglich fur die
hier durchgefithrten Analysen als geeignet
angeschen werden.

2.2. Statistische Analysen

Fir alle 1.765 eurasischen und 162 euro-
péischen Arten wurden fiir beide Regiona-
lisierungen fiir jede Art und jede biogeo-
graphische Region ihre An- oder Abwe-
senheit geprift; hierfiir wurden zahlreiche
Artenlisten von Libellen tiber das gesamte
Untersuchungsgebiet ausgewertet (Details
sieche HeisEr & Scumrrt 2010, 2013). Fur
cine Darstellung der Verteilung des Arten-
reichtums wurden die Artenzahlen fiir die 63
eurasischen und 97 europiischen Regionen
in die Karten Ubertragen, was (1) fiir alle
Arten, (2) fir alle GroBlibellenarten und (3)
fir alle Kleinlibellenarten erfolgte; ebenfalls
wurde das zahlenmiBige Verhaltnis zwischen
Grof3- und Kleinlibellen dargestellt.

Zur Bestimmung der Faunenregionen und
Faunenelemente wurden die 0/1-Matrizen
der Arten x Regionen in Distanzmatrizen
tiberfiihrt. Als AhnlichkeitsmaBe wurden
sowohl Jaccard wie auch B cingesetzt.
Beide AhnlichkeitsmaBe schlieBen die
Doppelnull aus, also das Fehlen von Arten
in zwei verglichenen Regionen; hierdurch
werden Pseudoihnlichkeiten zwischen ar-
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Abb. 1: Geographische Unterteilung der Untersuchungsgebiete (a) in Eurasien und (D) der westli-
chen Palidarktis. Gebirgsregionen sind in (b) grau eingefirbt. Abbildungen verindert nach HEISER
& Scumrrt (2010, 2013).

Fig. 1: Geographic subdivision of the study areas (@) in Eurasia and (D) the western Palearctic.
Mountain areas in (b) are shaded in grey. Figures modified after HEisEr & Scumrrt (2010, 2013).



Die Biogeographie der Libellen Eurasiens

93

tenarmen Regionen vermieden, denn das
Fehlen von Arten kann biogeographisch
vollig unterschiedliche Ursachen haben;
so ist beispielsweise die Libellenarmut
der Sahara und der Eismeerkuste vollig
unterschiedlichen Ursachen geschuldet.
Der Jaccard-Index berticksichtigt fiir seine
Berechnung alle Arten, die in einer oder
beiden der verglichenen Regionen vorkom-
men, wohingegen B nur die auf eine der
beiden Regionen beschrinkten Arten fiir
seine Berechnung einbezieht. Somit ergibt
letzterer bei groflen Unterschieden in den
Artenzahlen oftmals biogeographisch
nachvollzichbarere Resultate (vgl. LEPRIEUR
et al. 2009), weshalb dieser Index hier fiir
die eurasischen Datensitze eingesetzt wird,
Jaccard fur die europdischen.

Ahnlichkeitsindices wurden auf zweierlei
Weise berechnet, fiir die Differenzen zwi-
schen den Arten (R-Analyse, hierdurch
werden die Faunenelemente bestimmt)
und zwischen den Regionen (Q-Analyse,
hierdurch werden die Faunenregionen
bestimmt). Diese Berechnungen wurden
fur (1) alle Arten, (2) die GrofBlibellen und
(3) die Kleinlibellen durchgefithrt. Mit den
Daten der Q-Analyse wurden sowohl Clu-
steranalysen im euklidischen Raum wie auch
Hauptkomponentenanalysen durchgefiihrt,
um die Faunenregionen zu bestimmen.
Fir die Faunenelemente wurden basierend
auf der R-Analyse Hauptkomponenten
bestimmt; nur Faktoren mit einer erklarten
Varianz von tiber 3 % (5 % fiir den westpala-
arktischen Datensatz) wurden fir die weitere
Bearbeitung verwendet. Im néchsten Schritt
wurden alle Arten mit einer Wertigkeit von
0,7 dem jeweiligen Faktor zugerechnet.
Hierdurch wird letztendlich jeder Faktor
durch eine Liste von Arten beschrieben. Im
nichsten Schritt kann nun fiir jede Region
und fiir jeden Faktor bestimmt werden, wie
hoch der Anteil der hier vorkommenden
Arten an der Gesamtliste ist. Wurden einem
Faktor beispielsweise 80 Arten zugeordnet
und kommen von diesen in einer Region
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insgesamt 40 vor, so bekommt diese einen
Prozentrang fiir diesen Faktor von 50 %, bei
20 nachgewiesenen Arten sinkt dieser auf
25 %. Die Ergebnisse der Hauptkomponen-
tenanalysen wurden zur Veranschaulichung
in regionalisierte Karten tbertragen. Details
zu den Berechnungen und Darstellungen
sowie den eingesetzten Programmen und
Algorithmen sind HEISER & ScHmiTT (2010,
2013) entnommen.

3. Ergebnisse

Alle Exgebnisse beruhen auf den beiden Ar-
beiten von HEISER & ScumiTT (2010, 2013).
In der hier vorliegenden Publikation sind die
Resultate dieser Arbeiten jedoch zu einem
Bild Eurasiens zusammengefligt; auch be-
mithen wir uns, die Ergebnisse in moglichst
cinfacher Weise zu prisentieren, um einen
moglichst weiten Leserkreis anzusprechen.
Es soll an dieser Stelle auch gesagt werden,
dass von uns hier bei weitem nicht alle As-
pekte der Originalarbeiten wiedergegeben
werden konnten. In gréBerer Ausfithrlich-
keit und mit weiterfiihrenden Auswertun-
gen kann der Leser dieses Artikels weitere
Aspekte fiir Eurasien in HEISER & ScHMITT
(2013) und fur die westliche Paldarktis in
HEIsER & Scamrtt (2010) nachschlagen.

3.1. Artenreichtum

Die Libellenartenzahlen fiir die eurasischen
Regionen variierten zwischen 29 und 330
(dutrchschnittlich 120 + 80 Standardabwei-
chung); fiir die kleineren europiischen Re-
gionen ergaben sich Werte zwischen 9 und
76 (52 £ 16 SD). Die hochsten Artenzahlen
ergaben sich fur das stid6stliche Asien mit
starker Abnahme nach Norden und Westen
(Abb. 2a), was gleichermal3en fur Grof3- und
Kleinlibellen zutraf (Abb. 2c, e); auch der
Anteil an Kleinlibellen lag hier am héchsten
(Abb. 2g). In Europa wurden die hchsten
Artenzahlen in Mitteleuropa und den Mit-
telmeerkiisten Kleinasiens festgestellt (Abb.
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Abb. 2: Geographische Verteilung der Artenzahlen und Relation zwischen Grof3- und Kleinlibel-
len in der Paldarktis. (8) Gesamtartenzahlen Libellen Eurasien; (D) Gesamtartenzahlen Libellen
Westpaliarktis; (C) Gesamtartenzahlen Groflibellen Eurasien; (d) Gesamtartenzahlen Groflibellen
Westpaliarktis; (€) Gesamtartenzahlen Kleinlibellen Eurasien; (f) Gesamtartenzahlen Kleinlibellen
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2b), was auch fir GroB3- und Kleinlibellen
alleine galt (Abb. 2d, f). Der Schwerpunkt
der endemischen Arten der Westpaldarktis
befand sich jedoch im Maghreb, Iberien und
Frankreich (Abb. 2h).

3.2. Clusteranalysen

Die Clusteranalysen fiir alle eurasischen
Arten, basierend auf dem B -Ahnlich-
keitsindex, differenzieren zwischen zwei
Hauptgruppen (Abb. 3a, b): (1) von Europa
durch das westliche und zentrale Asien bis in
den Nordosten des Kontinents; (2) Std- und
Stidostasien. Beide Hauptgruppen wiesen
weitere Untergliederungen auf. Vor allem
in der ersten unterschieden sich Nordchina,
Korea und Japan sehr markant von den
anderen Regionen dieser Hauptgruppe.
Weitere drei Untergruppen konnten zusitz-
lich in beiden Hauptgruppen unterschieden
werden.

Betrachtet man die GroB3- und die Kleinlibel-
len gesondert, so entstanden schr dhnliche
Muster (Abb. 3c-f). Es ergaben sich jedoch
drei bedeutende Unterschiede, die hier her-
vorgehoben seien: (1) Das Ubergangsgebiet
in Nordchina, Korea und Japan war fir
GroBlibellen geographisch deutlich ausge-
dehnter als im Gesamtdatensatz und schloss
auch den Fernen Osten Russlands mit ein.
(2) Dieses Ubergangsgebiet stand fiir die
Kleinlibellen (anders als im Gesamtdaten-
satz und fur die GroBlibellen) der Fauna
Stidostasiens deutlich niher als den nérd-
lich und westlich angrenzenden Regionen.

(3) Fur Kleinlibellen konnte eine deutliche
Faunengrenze zwischen Iberien und dem
Maghreb nachgewiesen werden, welche dort
fiir GroBlibellen nicht zu existieren schien.

3.3. Hauptkomponentenanalysen nach
Regionen

Die Hauptkomponentenanalyse, basierend
auf dem B -Ahnlichkeitsmaf3 fiir ganz
Eurasien, extrahierte vier Faktoren mit
einer jeweiligen Varianz von tiber 5 % und
eciner kumulierten Gesamtvarianz von 88 %
(Abb. 4). Basierend auf Jaccard-Ahnlich-
keitsmaf3en ergaben sich acht Hauptkompo-
nenten, wobei sich die Faktoren 1, 2 und 4
der vorgenannten Analyse in je zwei weitere
aufteilten. Eine Hauptkomponentenanalyse,
basierend auf @ fir die GroBlibellen, er-
gab fast identische Ergebnisse wie fir den
Gesamtdatensatz; eine Beschrinkung auf
die Kleinlibellen ergab einen zusitzlichen
funften Faktor fiir die Philippinen.

Fir die westliche Paldarktis extrahierte die
Hauptkomponentenanalyse, basierend auf
der Jaccard-Ahnlichkeitsmatrix, fiinf Fak-
toren mit einer jeweiligen Varianz von tiber
5%, die insgesamt 91 % der Gesamtvarianz
erklirten (Abb. 5). Der erste Faktor wies
einen starken Schwerpunkt in Mitteleuropa
auf, der zweite auf der Balkanhalbinsel
und in Kleinasien, der dritte in Iberien
und weniger ausgeprigt dem Maghreb
und Italien, der vierte im mittleren und
nérdlichen Fennoskandien und der funfte
auf den Britischen Inseln. Die Analyse auf

Westpaliarktis; (g) Zahlenverhiltnis von GroBlibellen zu Kleinlibellen in Eurasien; () Gesamtar-
tenzahlen westpaldarktischer Endemiten in der Westpaldarktis. Abbildungen verdndert nach HEISER
& Scumrrr (2010, 2013).

Fig. 2: Geographic distribution of species numbers and ratio dragonflies : damselflies in the Pale-
arctic. (a) Total species numbers odonates Eurasia; (D) total species numbers odonates western
Palearctic; (C) total species numbers dragonflies Eurasia; (d) total species numbers dragonflies
western Palearctic; (€) total species numbers damselflies Eurasia; (f) total species numbers dam-
selflies western Palearctic; (@) ratio dragonflies : damselflies in Eurasia; (h) total species numbers
of western Palearctic endemics in the western Palearctic. Figures modified after HEISER & ScHmITT
(2010, 2013).
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Abb. 3: Faunenregionen der Libellen Eurasiens: Average linkage Clusteranalyse euklidischer Di-
stanzen basierend auf 8 -Ahnlichkeitskoeffizienten fiir 63 Regionen mit approximately unbiased
bootstrap-Werten. Die unterschiedenen biogeographischen Gruppen sind in einer Karte visualisiert.
(a, b) Alle 1.765 Libellenarten; (C, d) alle 962 GroBlibellenarten; (€, f) alle 803 Kleinlibellenarten.
Abbildungen verindert nach Heiser & Scumrrt (2013).

Fig. 3: Faunal regions of Eurasian odonates: Average linkage cluster analysis of Euclidean distances
basedon B similarity coefficients for 63 regions with approximately unbiased bootstrap values. The
different biogeographic groups are visualised on maps. (@, b) All 1,765 odonate species; (C, d) all 962
dragonfly species; (€, f) all 803 damselfly species. Figures modified after HeisEr & Scryrrt (2013).

Basis der Groflibellen ergab fast identische
Ergebnisse, fur die Kleinlibellen ergaben
sich jedoch gewisse Unterschiede: Der
erste Faktor besal3 seinen Schwerpunkt im
Ostlichen Mitteleuropa, der vierte Faktor

schloss neben den oben genannten Regi-
onen Fennoskandiens auch die nérdlichen
Teile der Britischen Inseln mit ein, und der
cigenstindige Faktor funf fir die Britischen
Inseln entfiel.
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Abb. 4: Faunentegionen der Libellen Eurasiens: Hauptkomponentenanalysen der Regionen fiir alle
1.765 curasischen Libellenarten mittels varimax Rotation basierend auf 3 -Ahnlichkeitskoeffizienten
fiir 63 Regionen. Faktoren mit Eigenwerten >1 und einer erklirten Varianz tiber 5 % wurden extra-
hiert. Die gestrichelte Linie in Teilabbildung (a) trennt positive Werte im Nordwesten von negativen
Werten im Stidosten. Abbildungen verindert nach Heiser & Scumrrt (2013).

Fig. 4: Faunal regions of Eurasian odonates: Principal components of regions for all 1,765 Eu-
rasian odonates with varimax rotation based on §_ similarity coefficients for 63 regions. Factors
with eigenvalues >1 and an explained variance >5 % were extracted. The broken line in figure (a) is
separating positive values in the Northwest from negative values in the Southeast. Figures modified

after HEISER & ScHmitT (2013).

3.4. Hauptkomponentenanalysen nach
Arten

Basierend auf dem B -Ahnlichkeitsmal3
extrahierte diese Hauptkomponentenana-
lyse fiir ganz Eurasien 13 Faktoren mit
einer Varianz von jeweils tiber 3 % und ei-
ner kumulierten Gesamtvarianz von 75 %
(Abb. 6). Den einzelnen Faktoren wurden
zwischen 37 und 207 Arten zugeordnet.
Die Mehrzahl dieser Faktoren war geogra-
phisch auf das stdliche und stid6stliche
Asien beschrinkt. Wurde diese Analyse
auf Basis der Jaccard-Ahnlichkeitsmatrix
durchgefiihrt, so ergaben sich nur gering-
fugige Verinderungen: Nur ein Faktor
wurde fiir die Philippinen extrahiert und
zwel weitere Faktoren waren in Malaysia

Entomologie heute 26 (2014)

und Uber die ganze Indochinaregion lo-
kalisiert.

Eine Hauptkomponentenanalyse, basierend
auf B fiir die GroBlibellen, extrahierte
zwOlf Faktoren; sie war fast identisch mit
dem Gesamtdatensatz. Es wurde jedoch
nur ein Faktor fir die Philippinen ermit-
telt. Auch fir die Kleinlibellen wurden
zwOlf Faktoren detektiert, von denen neun
denjenigen der Gesamtanalyse sehr dhnlich
waren, der yiinnanische und der japanische
Faktor entfielen und ein zusitzlicher Faktor
fur Sti Lanka wurde detektiert.

Fur die westliche Paldarktis wurden fir
alle 162 dort vorkommenden Libellenarten
funf Faktoren durch eine Hauptkompo-
nentenanalyse extrahiert (Abb. 7). Der
erste Faktor ist weit Uber diesen Raum aus-
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Regionen fiir alle 162 westpaldarktischen Libellenarten mittels varimax-Rotation, basierend auf
Jaccard-Ahnlichkeitskoeffizienten fiir 97 Regionen. Faktoren mit Eigenwerten >1 und einer erklir-
ten Varianz tber 5 % wurden extrahiert. Abbildungen verindert nach HeisEr & Scumrrr (2010).
Fig. 5: Faunal regions of western Palearctic odonates: Principal components of regions for all
162 western Palearctic odonates with varimax rotation based on Jaccard similarity coefficients for
97 regions. Factors with eigenvalues >1 and an explained variance >5 % were extracted. Figures
modified after HEISER & ScHmrrT (2010).

gedehnt, besall aber seinen Schwerpunkt
in Mittel- und Stidosteuropa; der zweite
Faktor beschriankt sich auf Kleinasien; der
dritte befand sich schwerpunktmifBig im
Ostseeraum; der vierte war am stirksten
in Iberien und Frankreich vertreten, stahlt

aber auch deutlich in den Maghreb und
nach Italien hinein aus; der finfte war im
Maghreb lokalisiert mit leichter Ausstrah-
lung nach Stdiberien. Eine Analyse fiir aus-
schlieBlich die GroBlibellen fithrte zu sehr
dhnlichen Ergebnissen, jedoch ergab sich
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ein zusitzlicher Faktor in Stidostanatolien
und die Gradienten zwischen Sudiberien
und Marokko waren geringer als fiir den
Gesamtdatensatz. Ein kontrastierendes
Ergebnis ergab sich fir die Kleinlibellen,

bei denen der Faktor 2 einen deutlichen
Schwerpunkt in Iberien und Frankreich
besal3 und nur geringfiigig in den Maghreb
ausstrahlte und Faktor 4 ginzlich auf den
Maghreb begrenzt war.

Abb. 6: Fortgesetzt und Legende auf nichster Seite.
Fig. 6: Continued and legend on next page.
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Abb. 6: Faunenelemente der Libellen Eurasiens: Hauptkomponentenanalysen der Arten fiir alle 1.765
curasischen Libellenarten mittels varimax-Rotation basierend auf §_-Ahnlichkeitskoeffizienten fiir 63
Regionen. Faktoren mit Eigenwerten >1 und einer erklirten Varianz tiber 3 % wurden extrahiert. Arten
mit einer Faktorladung >0,7 wurden den entsprechenden Faktoren zugeteilt und der Anteil dieser Arten
fiir jede Region und fiir jeden Faktor berechnet. Abbildungen verindert nach HEISER & Scrnvrrr (2013).
Fig. 6: Faunal elements of Eurasian odonates: Principal components of regions for all 1,765 Eura-
sian odonates with varimax rotation based on §_ similarity coefficients for 63 regions. Factors with
eigenvalues >1 and an explained variance >3 % were extracted. Species with a factor loading >0.7
were included in each factor and the percentage of these species for each region and each factor
was calculated. Figures modified after HEISER & SchmrrT (2013).

4. Diskussion dem die héchsten Artenzahlen in den tropi-
schen Regionen Eurasiens anzutreffen sind

4.1. Evolutionsbiologische und klima-
geschichtliche Einflisse auf die bio-
geographischen Muster der Libellen

Die Verbreitung der Libellenarten zeigt ein
typisches biogeographisches Muster, bei

(vgl. WasscHER & Bos 2000; KALKMAN et al.
2008), vor allem in den Regenwaldregionen
des sudlichsten Chinas, Indochinas und
Borneos, welche den Indo-Burma- und den
Sundaland-Hotspot reprisentieren. Dieses
Ergebnis unterstreicht die Hypothese einer
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Abb. 7: Faunenelemente der Libellen der westlichen Paldarktis: Hauptkomponentenanalysen
der Arten fiir alle 162 westpaldarktischen Libellenarten mittels varimax-Rotation basierend auf
Jaccard-Ahnlichkeitskoeffizienten fiir 97 Regionen. Faktoren mit Eigenwerten >1 und einer
erklirten Varianz tiber 5 % wurden extrahiert. Arten mit einer Faktorladung >0,7 wurden den
entsprechenden Faktoren zugeteilt und der Anteil dieser Arten fiir jede Region und fiir jeden
Faktor berechnet. Abbildungen verindert nach HEiser & Scumrrr (2010).

Fig. 7: Faunal clements of western Palearctic odonates: Principal components of regions

for all 162 western Palearctic odonates with varimax rotation based on Jaccard similarity
coefficients for 97 regions. Factors with eigenvalues >1 and an explained variance >5 % were
extracted. Species with a factor loading >0.7 were included in each factor and the percent-
age of these species for each region and each factor was calculated. Figures modified after
HEiser & Scumrrr (2010).
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priméren Waldherkunft der Libellen (PAur-
soN 2006). Ahnliche Muster wurden auch
fir Amphibien und Landvégel gefunden,
welche ebenfalls ihre h6chsten Artenzah-
len in dieser Region aufweisen (DING et
al. 2006; BuckLEy & JETZ 2007); auch eine
Arbeit tiber Laufkifer des auBertropischen
Eurasiens hat die héchsten Artenzahlen im
stidostlichen China lokalisiert (SCHULDT et
al. 2009). Die stidostasiatische Region mit
der héchsten Artendiversitit weist auch ein
stiarker geographisch untergliedertes Muster
von Faunenelementen auf, wobei sich die
einzelnen Arealkerne nicht tGberlappen,
womit sie die Hypothese eines biogeographi-
schen Hotspots fir Libellen in den stidost-
asiatischen Regenwaldgebieten unterstiitzen
(CrLAUSNITZER et al. 2009).

Die geographische Anhdufung von Arten
und Faunenelementen in Stidostasien, so-
wohl bei Libellen als auch bei anderen Arten-
gruppen, kann durch mehrere Faktoren, die
sich gegenseitig nicht ausschlieen, begtins-
tigt worden sein: (1) Die gesamte Region
weist eine vielfiltige Orographie auf, die
eine parallele allopatrische Differenzierung
in benachbarten Gebieten fordert, was zur
Evolution zahlreicher Arten mit vergleichs-
weise kleinrdumigen Verbreitungsgebieten
fihren kann (VAN ToL & GassmManN 2007).
(2) Studostasien war sehr viel moderater
von den klimatischen Verinderungen der
pleistozdnen Vereisungsphasen betroffen
als die meisten anderen Regionen Eurasiens
(SopHr et al. 2004; WURSTER et al. 2010).
Deshalb ist es wahrscheinlich, dass so
gut wie alle Libellenarten hier im Bereich
ihrer heutigen Verbreitungsgebiete auch
die glazialen Phasen tGberdauern konnten.
(3) Studostasien befindet sich in den feuchten
Tropen mit einer sehr glinstigen Wasser-
Energie-Bilanz (Hawkins et al. 2003) und
weist somit fur die Erhaltung einer hohen
Libellenartenzahl glinstige Bedingungen auf
(KiEL et al. 2008). Dies wird auch unterstiitzt
durch den hohen Anteil an Kleinlibellen an
der Gesamtartenzahl in Indochina und Bor-

neo, was allgemein als Indikator fir giinstige
Umweltbedingungen fiir Libellen angesehen
wird (May 1991).

Diese Feststellungen stehen in gewissem Ge-
gensatz zu den Postulaten von GATHORNE-
HarDY et al. (2002), welche die eiszeitlichen
Rickzugsgebiete fiir Termiten tropischer
Wilder ausschliefllich im Bereich Sunda-
lands vermuteten und nicht in Indochina,
wofir die zahlreichen Faunenelemente bei
Libellen jedoch gute Evidenzen liefern.
Folglich ist das pleistozine Verbreitungs-
muster von Regenwildern wahrscheinlich
durch disjunkte Regenwaldrefugien tber
weite Bereiche Stidostasiens geprigt ge-
wesen und somit dem fiir Stidamerika von
MULLER (1970) postulierten Muster struktu-
rell recht dhnlich.

4.2. Die Ubergangszone zwischen
Paldarktis und Orientalis: Ein unab-
hangiges Bioreich?

Alle unsere Analysen weisen Nordchina,
Korea und Japan einheitlich als Ubergangs-
zone zwischen der Paldarktis und der Ori-
entalis aus. Die Hauptkomponentenanalysen
schlieBen sogar Bereiche des westlichen und
stdlichen Chinas in diese Zone mit ein. Der
Ferne Osten Russlands fallt fiir GroBlibellen
ebenfalls in diesen Bereich. Somit weichen
unsere Ergebnisse fiir Libellen deutlich von
den Postulaten DE LATTINS (1967) ab, der
die Faunenelemente Stidchinas und Nepals
dem paldarktischen Faunenkreis zuordnete,
ebenso von MULLER (1980), detr nur das
sidliche Drittel Chinas als Ubergangszone
zwischen diesen beiden Bioreichen auswies.
Unsere Ergebnisse zeigen somit einen
stirkeren Einfluss orientalischer Elemente
in Ostasien.

Die geographische Ausdehnung der Uber-
gangszone, welche durch Haupkomponen-
tenanalysen ermittelt wurde, dhnelt sehr
derjenigen, die FELLOWES (2000) fiir Amei-
sengenera nachweisen konnte. Die von uns
ermittelte Nordgrenze der Ubergangszone
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stimmt sehr gut mit der von HOFFMANN
(2001) und KreFr & JETZ (2010) auf Ba-
sis von Sidugetier-Verbreitungsmustern
postulierten Nordgrenze der Orientalis
iberein; diese Autoren wiesen jedoch kein
Ubergangsgebiet zwischen diesen beiden
Bioreichen aus. Schon vor tiber 50 Jahren
postulierte BELYSHEV (1961) fiir Libellen die
Grenze zwischen Paldarktis und Orientalis
im Bereich, in dem wir die nordliche Grenze
der Ubergangszone annehmen. Jedoch wies
er keine Ubergangszone aus, sondern zihlte
den Bereich siidlich dieser Grenze ginzlich
zur Orientalis.

In einer Studie, die auf Verbreitungsdaten
von Amphibien, Végeln und Siugern ba-
siert, postulierten Horr et al. (2013) sogar
ein zusitzliches unabhingiges Bioreich
im Bereich von China und Japan, welches
sie sino-japanische Region nannten. Be-
trachtet man die geographische Verteilung
der Faunenelemente der Libellen, so sind
acht unstrittig der Orientalis zuzuordnen,
aber nur ein einziges der Paldarktis. Die
verbleibenden vier Faunenelemente wer-
den in der Hauptkomponentenanalyse alle
dem Ubergangsgebiet zugeordnet; in den
Clusteranalysen gilt dies nur fir das japa-
nische Element, die drei stidchinesischen
Elemente miissen in dieser Analyse als Teil
der Orientalis angesehen werden. In jedem
Fall unterstreichen diese Daten die bio-
geographische Higenstindigkeit Ostasiens,
die auch dessen Klassifizierung als eigenes
Bioreich rechtfertigen kénnte, wie von Horr
etal. (2013) vorgeschlagen. In Anlehnung an
die Terminologie DE LATTINs (1967) wiirden
wir jedoch, in diesem Fall, den Terminus
sino-mandschurische Region fir dieses
zusitzliche Bioreich vorschlagen.

4.3. Die Biogeographie der Libellen
der westlichen Paldarktis

Die Verbreitung der Libellenarten in der

westlichen Paldarktis folgt einem typischen
biogeographischen Muster, bei dem die
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héchsten Artenzahlen nicht in den medi-
terranen Glazialrefugien auftreten, sondern
in Mitteleuropa als Konsequenz einer
Mischung unterschiedlicher Elemente mit
diversen biogeographischen Urspriingen
und Verbreitungsgeschichten (DE LATTIN
1967; DENNIS et al. 1991, 1995; HAGEMEIER
& Brar 1997; BAQUERO & TELLERIA 2001;
ARAUJO et al. 2008). Ein vergleichbares Mus-
ter mit den hochsten Artenzahlen im und
um den Alpenbereich herum, also in einem
Bereich aulergewthnlicher biotischer und
orographischer Diversitit, wurde auch fir
Tagfalter festgestellt (DENNIS et al. 1991).

Die Abnahme der Artenzahlen von Mit-
teleuropa in nordlicher Richtung zu den
chemals vergletscherten Bereichen ist viel
stirker ausgeprigt als in Richtung der im
Siiden gelegenen Glazialrefugien im Mittel-
meerraum. Hier weisen jedoch die 6stliche-
ren Bereiche (mit ihren vielfiltigen biogeo-
graphischen Verbindungen zu angrenzenden
Regionen) deutlich héhere Artenzahlen auf
als die westlichen (mit ihrer geographisch
peripheren Position). Eine solche Abnahme
der Artenzahlen in Richtung des Mittelmeer-
raumes ist jedoch bei weitem nicht in allen
Gruppen festzustellen, und beispielsweise
bei Gefil3pflanzen (MEUSEL et al. 1965),
SuBwasserfischen (REyjoL et al. 2007) und
Spinnen (YSNEL et al. 2008) befinden sich die
westpaldarktischen Artendiversititszentren
in der Mittelmeerregion, also in einer der
wichtigen eiszeitlichen Refugialregionen.

Die Verbreitung der westpaldarktischen
Endemiten unter den Libellen weist ein
vollig anderes Muster auf, mit einem
Schwerpunkt in Iberien und generell ho-
hen Werten im westlichen Mittelmeerraum
einschlieBlich des Maghrebs und Italiens.
Deutlich niedrigere Werte werden im
Ostlichen Mittelmeerraum erreicht, und
die Raten liegen sogar in Anatolien noch
niedriger als in den Kistenregionen der
Balkanhalbinsel. Dies unterstreicht die star-
ke biogeographische Eigenstindigkeit der
Westmediterraneis. Generell unterstreichen
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unsere Daten die Existenz eines atlanto-
mediterranen Faunenelements fiir Libel-
len mit einer starken biogeographischen
Ubereinstimmung zwischen Iberien und
dem Maghreb, ein in vielen taxonomischen
Gruppen wiederholtes Muster (DE LATTIN
1949; DENNIS et al. 1995, TABERLET et al.
1998; Hewrrt 1999; Scamrrt 2007). Eine
genauere Betrachtung dieser Region zeigt
jedoch, dass von den 18 Arten, die diesem
Faunenelement zugeordnet sind, zwolf
einen klaren Verbreitungsschwerpunkt in
Iberien aufweisen, sechs im Maghreb. Dies
ist in Ubereinstimmung mit vielen Untersu-
chungen auf der intraspezifischen Ebene,
die deutliche Differenzierungen auf diesem
Niveau tber die Stralle von Gibraltar auf-
weisen und somit eine stirkere Trennung
beider Bereiche andeuten, als dies rein auf
Basis der Artenzusammensetzungen zu
vermuten wire (ScHmITT 2007).

Auch das pontomediterrane Faunenele-
ment (Balkanhalbinsel, Anatolien bis nach
Palistina) findet eine gute Unterstiitzung in
den hier analysierten Libellendaten, wenn-
gleich nicht so eindeutig wie im Fall des
atlantomediterranen. Vor allem die Anzahl
der Endemiten in dieser Region ist deutlich
geringer, was auf den ersten Blick paradox
erscheint, da die Kistenregionen der Bal-
kanhalbinsel und Anatoliens wichtige Gla-
zialrefugien darstellten. Jedoch schlief3t das
weit verbreitete mitteleuropiische Faunen-
element weitgehend auch die Regionen des
Karpatenbeckens und der Balkanhalbinsel
mit ein. Eine Vielzahl der insgesamt 59 Li-
bellenarten dieses Elements diirften jedoch
vom pontomediterran-expansiven Arealtyp
sein (vgl. DE LATTIN 1967), sich also post-
glazial aus Refugien aus der Balkanhalbinsel
nach Mitteleuropa ausgebreitet haben, ein
biogeographisches Muster, das auch hiufig
durch phylogeographische Studien besti-
tigt werden konnte (TABERLET et al. 1998;
Hewrrt 1999; Scumrrt 2007) und somit die
geringere biogeographische Eigenstindig-
keit der Balkanhalbinsel und Anatoliens auf

Grund stirkeren vergleichsweise rezenten
Austauschs mit Nachbarregionen erklirt.
Fir das adriatomediterrane Faunenelement
(also die italienische Halbinsel) finden sich
nur schwache Evidenzen bei den Libellen.
In Italien gibt es lediglich zwei endemische
Libellenarten, und die meisten hier vorkom-
menden Arten sind auch in Iberien oder
auf der Balkanhalbinsel anzutreffen. Somit
scheint Italien als alleiniges Glazialrefugium
fir Libellenarten nur eine sehr untergeord-
nete Rolle eingenommen zu haben, was an
seiner im Vergleich mit den beiden anderen
groBen Mittelmeerhalbinseln geringen geo-
graphischen Ausdehnung liegen kénnte. Ein
dhnliches Bild von wenigen italienischen
Endemiten ergibt sich beispielsweise auch
fir Tagfalter (DENNIS et al. 1995; ToLMAN
& LEWINGTON 1998) und unterstiitzt damit
diese Annahme.

Hervorstechend ist auch die geographisch
ausgedehnte Faunenregion in Mittel- und
Osteuropa. Diese Faunenregion ist wahr-
scheinlich als Ergebnis der Vermischung
unterschiedlicher Faunenelemente in diesem
Bereich zu verstehen, an erster Stelle des
weit verbreiteten Elements (hdufig wohl
auch mit balkanischer Abstammung) und
des boreo-montanen Elements (also Arten
mit Vorkommen im borealen Bereich und
in héheren Lagen im Stiden). Ein sehr dhn-
liches Muster findet sich auch bei Tagfaltern
(DeENNS et al. 1991). Da viele dieser Arten
weite transpaldarktische Verbreitungen
aufweisen (DKSTRA & LEWINGTON 2000),
wurden sie von den ,,alten® Biogeographen
oft als sogenannte sibirische Faunenele-
mente angesehen, also als Arten, die ihre
glazialen Ruckzugsgebiete im Gstlichen Asi-
en besallen und Europa erst als Folge ihrer
postglazialen Arealausdehnung erreichten
(DE LATTIN 1964). Neuere Untersuchungen
belegen jedoch, dass zahlreicher dieser Arten
auch in so genannten extramediterranen
Rickzugsgebieten nérdlich der klassischen
mediterranen Glazialrefugien Kaltphasen
tberdauert haben kénnen (STEWARD & Lis-
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TER 2001; PROVAN & BENNET 2008; SCHMITT
& VArGA 2012). Uberdauerung in solchen
Extramediterranrefugien ist ein wahrschein-
liches Szenario fiir viele der boreo-montanen
Arten, konnte aber auch fiir etliche der heute
in Europa weit verbreiteten Arten zutreffen.
Weitere Studien, vor allem innerartliche ge-
netische Untersuchungen, sind zukiinftig zur
genaueren Klirung dieses Sachverhalts fiir
unterschiedliche Libellenarten erforderlich.

4.4, Einfluss des aktiven Ausbreitungs-
potentials auf die biogeographischen
Muster der Libellen

Weder auf der gesamten eurasischen noch
auf der westpaldarktischen Ebene zeigen die
weniger flugaktiven Kleinlibellen bei unserer
rdumlichen Aufl6sung eine kleinrdumigere
Strukturierung als die GroBlibellen. Es ist
jedoch unbekannt, ob dies auch bei einer fei-
neren rdumlichen Auflésung so festgestellt
werden wiirde. Es konnte jedoch fiir beide
Gruppen gezeigt werden, dass die meisten
Arten weitgehend stationir in ihren Aus-
breitungszentren in Stidostasien verblieben
und trotz ihrer hohen potenziellen Ausbrei-
tungsfihigkeit nicht in benachbarte Gebiete
expandierten. Auch fir die Westpaldarktis
ergibt sich ein dhnliches Bild: Viele Arten
verbleiben scheinbar stationdr im Bereich
der ehemaligen Mediterranrefugien; inter-
essanterweise ist dieses stationire Verhalten
bei den flugstirkeren Groflibellen sogar
stirker ausgebildet als bei den scheinbar
flugschwachen Kleinlibellen. Die Fihigkeit,
aktiv groB3e Strecken zu fliegen, scheint also
in diesem Zusammenhang keinen Einfluss
auf die Ausbreitung der Arten zu besitzen.
Die Hypothese, dass die meist nur kurzen
in aktivem Flug zurtckgelegten Strecken der
Kleinlibellen zur zahlreicheren Ausbildung
von Inselfaunenelementen fithren wirden,
konnte nur in wenigen Fillen bestitigt wer-
den, so durch ein zusitzliches Element fiir
Kleinlibellen auf Sri Lanka und ein zweites
Element auf den Philippinen. Eine intensive
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Untersuchung der Inselbiogeographie der
Libellen der Westmediterraneis (HEISER et al.
2014) konnte einen deutlichen Unterschied
zwischen Grof3- und Kleinlibellen nur fir
das kleine und isolierte Malta nachweisen,
nicht jedoch fiir die Balearen, Korsika, Sar-
dinien und Sizilien. Méglicherweise spielt fiir
die Ausbreitung von Kleinlibellen, anders
als bei den flugaktiven GroBlibellen, auch
die passive Verdriftung eine wesentliche
Rolle, die ihre geringere aktive Flugstirke
in vielen Fillen kompensieren kénnte. An
dieser Stelle sei jedoch auch erwihnt, dass
bei Sdugern die flugfihigen Arten deutlich
weniger Inselelemente ausgebildet haben
als die nicht flugfihigen Arten (KRerFT &
JerZz 2010).

Ebentfalls sollte angenommen werden, dass
MeeresstraBen fiir die weniger flugaktiven
Kleinlibellen eine stirkere Barriere darstellen
als fir die GroBlibellen. Diese Annahme
wird klar durch die Situation im Bereich
der StraBe von Gibraltar (an der engsten
Stelle nur 14 km breit) unterstitzt. In diesem
Bereich findet sich nur ein vergleichsweise
geringer Faunenschnitt fir GroBlibellen,
wohingegen die Kleinlibellenfaunen sich
sehr ausgeprigt zwischen Marokko und
Studiberien unterscheiden. Gegen diese
Annahme spricht jedoch, dass die britische
Faunenregion nur fir die Groflibellen, nicht
jedoch fir Kleinlibellen nachgewiesen wet-
den konnte, dass diese Inselgruppe also nur
fir die flugstarken Anisopteren eine einheit-
lich verarmte Fauna aufweist, nicht jedoch
fur die weniger flugaktiven Zygopteren.
Dieser scheinbare Widerspruch kénnte zwei
Grinde haben. Zum einen kénnten viele
Kleinlibellen die Britischen Inseln schon so
frith im Postglazial erreicht haben, dass der
Armelkanal noch nicht tiberflutet war; zum
anderen koénnten viele Kleinlibellen auch
spiter als Luftplankton nach Britannien
gelangt sein. Im letzteren Fall musste man
sich jedoch fragen, warum dies nicht fiir den
Bereich der Stral3e von Gibraltar zutrifft, was
eventuell mit hierfiir ungiinstigen lokalen
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Windsystemen begriindet werden kénnte,
die eine Verfrachtung zwischen beiden Kon-
tinenten weitgehend unterbinden.

Hohes Ausbreitungsvermégen sollte sich
auBlerdem in den groBen biogeographi-
schen Mustern widerspiegeln. Folgerichtig
konnten wir feststellen, dass das transpa-
laarktische Faunenelement, mit vermutlich
westpaldarktischem Ursprung, fiir Grof3-
libellen weiter in Ostasien verbreitet ist
als fur Kleinlibellen. Bei letzteren ist der
biogeographische Einfluss in Ostasien stir-
ker aus dem geographisch niher gelegenen
Stidostasien gepragt.
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