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Abstract

Reflections on the faunal history of Odonata in Europe during the Weichsel Glacial Stage
(Odonata) — In contrast to other aquatic insect groups, no relevant discussion on the faunal
history of the Odonata during the Ice Age exists. In the present paper | examine previous
hypotheses regarding the postglacial settlement of dragonflies in Europe. | include a short
overview of the processes during the Ice Age. Especially | write about the present state of
knowledge of the climate, countryside and habitats during the Weichsel Glacial Stage. There
are in East Germany extensive findings from about 33,000 years ago. But there is no fossil evi-
dence of dragonflies from that time. In addition, in the context of present knowledge of the
ecology, morphology, physiology and dispersal of Odonata, | develop a hypothesis regarding the
possible dragonfly fauna of the tundra of that time. It is possible that both coldstenothermic
and eurythermic species belong to this periglacial fauna. | offer further suggestions regarding
the treatment of this question that may contribute to a better understanding of ecological
findings and to the history of dispersion and zoogeography of Palaearctic dragonflies.

Zusammenfassung

Im Gegensatz zu anderen aquatischen Insektengruppen gibt es bisher keine aktuelle Diskus-
sion zur Faunengeschichte der Libellen wahrend des Quartarzeitalters. Im vorliegenden Arti-
kel wird nach der Darstellung bisheriger Vorstellungen zur postglazialen Besiedlungsgeschichte
der Libellen in Europa und nach einem kurzen Abriss zu den eiszeitlichen Vorgangen speziell
auf den aktuellen Kenntnisstand zu Klima, Landschaft und Lebenswelt der Weichsel-Eiszeit
eingegangen. Hierzu liegen besonders aus einer Zeit vor ca. 33.000 Jahren umfangreiche
Befunde aus Ostdeutschland vor. Es gibt keine fossil Gberlieferten Libellennachweise aus die-
ser Zeit. Anhand heutiger Kenntnisse zur Okologie, Physiologie und Verbreitung der Libellen
wird eine Hypothese liber eine mégliche Libellenfauna der tundralen Landschaften jener Zeit
entwickelt. Zu dieser hypothetischen Periglazialfauna konnen sowohl kaltstenotherme als auch
eurytherme Arten gehort haben. Fiir die weitere Untersuchung dieser Fragestellung werden
Vorschlage unterbreitet. Diese kdnnen zu einem besseren Verstandnis 6kologischer Befunde
und zur Klarung der Ausbreitungsgeschichte und Zoogeografie paldarktischer Libellenarten
beitragen.
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Einleitung

Das Pleistozdn hatte durch die periodisch auftretenden extremen Klima-
schwankungen ganz erhebliche Einfliisse auf die Faunen- und Florengeschichte
der letzten Jahrhunderttausende. Wahrend dies fiir Wirbeltiere und Pflanzen
teilweise gut untersucht, in vielen Details bekannt und in ihrer wechselvollen
Geschichte dargestellt ist (z.B. BENECKE et al. 1990, HeiNrICH 1991, HANTKE 1993,
LANG 1994, vAN KOLFSCHOTEN 1999, RABEDER et al. 2000, KAHLKE & GAUDZINSKI
2005, Mot et al. 2005, KaHLKE 20006), gibt es fiir wirbellose Tiere vergleichsweise
sehr wenig Informationen. Das liegt wohl besonders daran, dass von ihnen aus
dieser Periode kaum Fossilien tiberliefert sind. Von einigen Schmetterlingsar-
ten (Lepidoptera) wird angenommen, dass sie Eiszeitrelikte darstellen (KUrTEN
1972). Fir Kocherfliegen (Trichoptera) postulieren MaLIcky et al. (1983) und
MaALIcKY (1990) mitteleuropdische Refugien wihrend der Glazialphasen. Zur
Zoogeographie und glazialen Faunengeschichte der Eintagsfliegen (Ephemero-
ptera) gibt es seit einiger Zeit eine hoch interessante Diskussion (Jacos 1979,
1997, HavysacH 1998, 2003). Doch fiir die Libellen Europas gilt nach wie vor das
von ST. QUENTIN (1960) entwickelte postglaziale Besiedlungskonzept, das von
STERNBERG (1998) aufgegriffen und fiir den stidwestdeutschen Raum differen-
ziert wurde. Ein Uberdauern von Libellenarten in Mitteleuropa wihrend der
Glazialphasen wird ausgeschlossen. Es verwundert, dass die Odonatologie, die
doch auf vielen anderen Gebieten dynamisch und innovativ ist, mit diesem
Thema so konservativ umgeht und beharrlich am Wissensstand der 1960er-
Jahre festhilt. Seit mehreren Jahrzehnten werden trotz immer tieferer Kennt-
nisse der Geschehnisse und der Lebensverhaltnisse im Pleistozdn (z.B. REINIG
1937, THIENEMANN 1950, KURTEN 1972, NiLssON 1983, BANARESCU 1990, HANTKE
1993, LANG 1994, EissMANN 1997) keine neuen Fragestellungen entwickelt. Doch
gerade diese kdnnen uns einen ungleich tieferen Einblick in die Verbreitungs-
und historische Ausbreitungsgeschichte der Libellen geben und so manche oko-
logischen Befunde in einem neuen Licht erscheinen lassen. Den Mittelpunkt
der Betrachtungen in dieser Arbeit soll die Diskussion um eine mogliche Prasenz
von eurythermen Libellenarten — d.h. Arten, die innerhalb eines weiten Tem-
peraturbereiches leben und grofie Temperaturdifferenzen ertragen kénnen - in
der Weichsel-Eiszeit (auch Wiirm-Eiszeit genannt) vor etwa 33.000 Jahren bil-
den. Diese konnen gemeinsam mit kaltstenothermen Arten eine an die Kélte-
steppe angepasste iiber mehrere Jahrtausende bestehende Periglazialfauna
gebildet haben.

Kenntnisse zu praglazialen Libellenfaunen des Kanozoikums

Fossilfunde von Libellen aus der Spatphase des Tertidrs sind selten. Aus dem
oberen Messinian bei Pesaro in Italien beschreiben GENTILINI & PETERS (1993)
Aeshniden, die vor ca. 6 Millionen Jahren lebten. Neben heute ausgestorbenen
Arten der Gattungen Anax und Aeshna lebten zu dieser Zeit bereits Anax impe-
rator und A. parthenope. Aufler Aeshniden sind in der ,Insektenschicht” von
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Monte Castellaro auch Teile von Individuen der Libellulidae, Corduliidae sowie
Zygoptera in versteinerten Abdriicken erhalten. Der damalige Lebensraum mit
Baumen wie Thuja, Sequoia, Pinus und Cinnamonum wird von DyKSTRA (2002: 47)
skizziert.

Die sich nach dem Pliozén anschlieffenden periodischen Kélte- und Warme-
phasen brachten fiir die Arten erhebliche Anderungen ihrer Lebensbedingun-
gen mit sich.

Glazialrelikte und postglaziale Besiedlung sensu ST. QUENTIN

Glazialrelikte sind Arten, von denen man annimmt, dass sie als kaltstenotherme
Tiere in Mitteleuropa wihrend der Vergletscherungsphasen iiberdauerten
(,,Gletscherrand-Arten” sensu THIENEMANN 1950: 336). Unter diesen sollen z.B.
Kiemenfuf3krebse (Branchiopoda: Lepidurus arcticus), Wasserwanzen und Was-
serkifer gewesen sein (THIENEMANN 1950: 722, BANARESCU 1992: 850). Die Was-
sermilbe Hygrobates albinus wird aufgrund ihrer Verbreitung in einigen tiefen
Seen der Alpen und Seen und Bichen Nordeuropas von THOR (1926) als kalt-
stenotherme «Eistimpel»-Art zu den Glazialrelikten gestellt. KURTEN (1972) be-
schreibt ein mogliches Uberdauern der Tigermotte Acerbia alpina und des
Blaulings Albulina orbitula in nicht vereisten Refugien der Atlantikkiiste Skan-
dinaviens wahrend des letzten Glazials.

Bereits fiir THIENEMANN (1950) ist die rezent boreomontan verbreitete Somato-
chlora alpestris ein Glazialrelikt. Auch MULLER (1988: 56) bezeichnet sie als «ech-
tes Eiszeitrelikt», welches in den periglazialen Tundren tiberdauerte. Demgegen-
iiber nimmt LOHMANN (1981) an, dass S. alpestris, genau wie Aeshna caerulea im
Pridboreal vor ca. 10.300 Jahren Europa postglazial (wieder?) besiedelte und ihr
Areal sich im Atlantikum vor ca. 7.500 Jahren aufgrund klimatischer Anderun-
gen in ein nordliches boreales und in ein mitteleuropdisches montanes, d.h. in
den Gebirgen liegendes Siedlungsgebiet aufspaltete. STERNBERG (1998: 332)
glaubt, dass ein Uberdauern der Arten wihrend «des Hohepunkts der Verei-
sung» unwahrscheinlich ist und postuliert eine postglaziale westwaérts gerich-
tete Expansion der beiden eurasiatisch verbreiteten Arten «bereits wihrend des
Abschmelzens der Eiskappe».

ST. QUENTIN (1960) entwickelte fiir Libellen ein bis heute in Europa ange-
wandtes System, nach dem sich bestimmte Arten in den Kaltzeiten in Refugi-
algebiete (Mittelmeerraum, pontisches Steppengebiet) zuriickzogen und
nacheiszeitlich eine Wiederbesiedlung der nordlich gelegenen Regionen durch-
fihrten — die Refugialfauna. Ihr sollen Gattungen mit meist wenigen Arten an-
gehoren (z.B. Calopteryx), deren Artenzahl durch die «vielen Verdnderungen»
(ST. QuUENTIN 1960: 305) wahrend der Vereisungsphasen dezimiert wurde. Der
postglazial weitgehend libellenfreie Lebensraum Mitteleuropas soll von aus dem
Osten kommenden Arten neu besiedelt worden sein — der Invasionsfauna. Zu
dieser zdhlen Arten, deren Verbreitungsgebiet im wesentlichen nordlich der
Alpen von Europa bis weit nach Asien hinein reicht. Abgeleitet wird dieses Sy-
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stem von den rezent bekannten Verbreitungszentren. Mit diesen ldsst sich die
oben genannte Zuordnung jedoch nach unserem heutigen Kenntnisstand oft
nicht eindeutig belegen. So kommen fast alle in Mitteleuropa vorkommenden
Libellenarten auch in Osteuropa vor, viele von ihnen sowohl auf dem Balkan,
im Kaukasus als auch in Westsibirien ein betrdachtlicher Teil sogar noch weiter
ostlich. Die auch im Mittelmeerraum verbreiteten Arten (z.B. Aeshna cyanea,
Platycnemis pennipes) kann man rezent kaum von einer moglichen Refugial-
fauna unterscheiden, wie ST. QUENTIN (1960: 308) selbst betont, wenn er
schreibt: «die insofern eine Mittelstellung einnehmen». Uber die Faunen mog-
licher Refugien im asiatischen Teil Eurasiens im armenisch-persischen Raum, in-
selartig in Innerasien, z.B. in Afghanistan, sowie im ostasiatisch-pazifischen
Raum (ReNIG 1937: Fig. 13) sind wir erst unzureichend informiert. Andererseits
zeigt BANAREsCU (1992: Fig. 11/44), dass marine Glazialrelikte (sieben Crusta-
ceen und die Fischart Myoxocephalus quadricornis) aus periglazialen Schmelz-
wasserseen postglazial sowohl nach Ostsibirien als auch nach Europa bis hin
nach England migrierten, d.h. postglaziale Ausbreitungen einer hypothetischen
Invasionsfauna von Ost nach West nicht generell festzulegen sind.

Das Pleistozan bis zur Weichseleiszeit in Europa

Ein Grund zum zuriickhaltenden Umgang mit Alternativen zu den bisherigen
Auffassungen mag wohl darin zu suchen sein, dass das Pleistozdn mit einer zu-
mindest fiir Insekten generell lebensfeindlichen Zeit gleichgesetzt wird. Nun
verliefen sowohl Glaziale als auch die Interglaziale wesentlich differenzierter, als
in den meisten Darstellungen vorausgesetzt wird, und zwar in Zeitrdumen, die
die vergangenen 10.000 Jahre seit dem Beginn der letzten Warmzeit (= Holozédn)
weit tibertreffen. Am Ende des Tertidr, einer langen relativ milden Periode, kam
es zu einer starken Temperaturabsenkung auf der Erde. Seit ca. 2,3 Millionen
Jahren 16sen sich seitdem Eiszeiten und Warmzeiten ab. Die starkste Abkiih-
lung in Mitteleuropa brachte die Saale-Eiszeit (auch Rif-Eiszeit genannt) mit
zwei Kaltphasen vor etwa 220.000 Jahren und dann noch einmal vor 160.000
bis 140.000 Jahren, als die Gletscher tiber zwei Drittel der Fliche Europas be-
deckten und die mittleren Juli-Temperaturen um 0°C betrugen.

Die darauf folgende Eem-Warmzeit dauerte 15.000 Jahre und war durch etwas
hohere Durchschnittstemperaturen gegentiber heute geprigt. Die mittleren Juli-
Temperaturen betrugen 20°C (ErD 1991). In den europdischen Misch- und Laub-
wadldern lebten neben inzwischen ausgestorbenen Arten, wie der Elefantenart
Elephas antiquus, dem Hohlenlowen und dem Hohlenbdr mit Elch, Bison, Ur
und Braunbdr auch Arten, wie sie aus dem Holozdn bekannt sind (BENECKE et al.
1990, EissMANN 1990, LANG 1994, RABEDER et al. 2000). Fossil sind aus dieser Zeit
auch Kafer tiberliefert. Es handelt sich um Vertreter der Schilfkéfer (Chrysome-
lidae: Donaciinae), Laufkdfer (Carabidae) und Kurzfliigler (Staphylinidae) (Hieke
1991). Sehr wenige fossile Reste von Libellen sind aus den Warmzeiten Europas
erhalten. Der Fund des Abdruckes eines Sympetrum aus dem Travertin von Stutt-
gart-Bad Cannstatt wird dem Holstein-Interglazial (vor ca. 300.000 Jahren zwi-
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Abbildung 1: Europa wahrend der maximalen Vereisung (Saale- oder RiB-Eiszeit) und der letz-
ten Vereisung (Weichsel- oder Wiirm-Eiszeit). — Figure 1: Europe during the maximum gla-
ciation (Saale or RiR Glacial Stage) and during the last glaciation (Weichsel or Wirm Glacial
Stage). Nach/after FLINDT aus/from NiLsson (1983).
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schen Elster- und Saale-Kaltzeit) zugeordnet (STERNBERG 1999). Aus Thiiringen
sind zwei Abdriicke aus dem Travertin von Burgtonna bekannt geworden, die
aus der Eem-Warmzeit stammen (ZIMMERMANN et al. 2005). Es handelt sich um
eine Exuvie von Cordulegaster sowie um larvale Abdominalsegmente von
Boyeria (PETERS in ZIMMERMANN et al. 2005). Ein im Seeton des Chiemsees ein-
gebettetes Weibchen von Aeshna cyanea ist mit einem Alter von 2.000 Jahren
(BUrRMEISTER 1991) demgegeniiber jung und lange nach der letzten Kaltzeit dem
alteren Subatlantikum zuzuordnen. Damit erschopfen sich bereits unsere aus
Fossilfunden stammenden Kenntnisse tiber die Libellenfauna jener Periode.

Im Gegensatz zu Krebstieren, Weichtieren und einigen Wirbeltieren haben
Insekten kaum Spuren aus den quartdren Kaltzeiten Europas hinterlassen.
Libellenfunde sind nicht bekannt.

Das Weichselglazial Mitteleuropas

Vor 110.000 Jahren begann das Weichselglazial (auch Wiirm-Eiszeit genannt)
mit einer Abkiihlung der mittleren Juli-Temperaturen auf etwa 9°C (NILSSON
1983, Fig. 13.13). Untersuchungen aus Grof3britannien (NiLssoN 1983), den Nie-
derlanden (DE JONG in LANG 1994) und Ostdeutschland (EissMANN 1997) bele-
gen flinf bis acht Kaltphasen (Stadiale) und vier bis sechs Warmphasen
(Interstadiale) in dieser Eiszeit. Diese unterschieden sich in ihren mittleren Juli-
Temperaturen von 3°C vor ca. 20.000 Jahren und 10°C vor etwa 40.000 Jahren
um bis zu 7°C (NILsSON 1983, LANG 1994)! Zur Zeit der starksten Vereisung vor
20.000 Jahren erreichten die Gletscher das norddeutsche Tiefland und Nord-
polen bis hin zu den jetzigen Masuren. Island war vollstdndig, Irland fast vol-
lig und England zu etwa drei Viertel seiner Flache mit Eis bedeckt. Die Alpen
bedeckte ein Eispanzer; in den meisten europdischen Mittelgebirgen herrschte
in den hoheren Lagen Dauerschnee. Danach begann eine zunehmende Erwér-
mung und die Gletscher tauten nach und nach ab. Mit dem Ubergang von der
Dryaszeit zum Prédboreal vor etwa 10.000 Jahren und der allgemeinen Ausbrei-
tung von Nadelwildern in Europa wurde das letzte Glazial von der dann fol-
genden Warmzeit abgeldst, welche bis heute andauert.

Befunde aus Ostdeutschland

Die ausgedehnten Braunkohletagebaustdtten im Stiden Sachsen-Anhalts, im
Osten Thiiringens, im Nordwesten Sachsens und in Stidbrandenburg bildeten
wiéhrend der Erkundung der Abraumschichten aufschlussreiche Studienobjekte
fir die europdische Quartédrforschung. Hinzu kommen Befunde aus anderen
Aufschliissen und von den Niederterrassen der Fliisse Mulde, Elbe und Neifie.
Besonders die Eemwarmzeit und das Weichselglazial standen hier im Mittel-
punkt der Forschungen (EissMANN 1990, 1997, STRIEGLER & STRIEGLER 1991). Die
nachfolgende Beschreibung von Landschaft, Klima und Lebenswelt bezieht sich
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uiberwiegend auf einen Zeitabschnitt des Weichselglazials, der etwa 33.000 Jahre
zuriickliegt. Sie soll einen Eindruck von den Lebensrdaumen vermitteln, die sich
an den Gletscherrdndern auf einer ungeheuren Fliche mit einer Nord-Siid-
Ausdehnung von 300 bis 500 km und einer mehrere 1000 km langen West-Ost-
Ausdehnung von England bis nach Sibirien erstreckten (LANG 1994: Abb. 6.2-3).

Die Landschaft und das Klima

Vor etwa 33.000 Jahren herrschte im mittleren Abschnitt der Weichseleiszeit
(Pleniglazial) ein bis zum stidlichen Mitteleuropa waldfreies Interstadial (Hen-
gelo-Interstadial). Die Gletscher des nordlichen Inlandeises befanden sich etwa
auf einer Linie vom heutigen Schweriner See iiber den Plauer See bis hin zur
Muiritz (LANG 1994: Tab. 6.1-2, HANTKE 1993: Abb. 5.2). Stidlich davon schlossen
sich Kéltesteppen an. Die mittleren Juli-Temperaturen schwankten wahrend
des gesamten Weichselglazials zwischen 3 und 10°C. Fiir die betrachtete Zeit
gibt es keine Angaben. Nach NiLssoN (1983, Fig. 13.11) konnten sie zwischen
5 und 8°C gelegen haben. Die Temperaturamplituden zwischen Tag und Nacht
dirften dhnlich heutigen stark kontinentalen Verhiltnissen hoch gewesen
sein. Die Vegetationsperiode dauerte drei bis fiinf Monate. Die Winter waren
ca. 18°C Kkalter als heute (Litr 1990). Im Mai beginnend, taute bis maximal
September der obere Dauerfrostboden auf «und es bildeten sich Legionen klei-
ner Wasserflachen, unter denen noch Frost herrschte» (L. Eissmann pers. Mitt.,
siehe auch MoL et al. 2006). Die jdhrlichen Niederschlige waren sehr niedrig
und lagen wohl bei nur 200 mm pro Jahr. Das bedeutet, dass auch in den
langen Wintermonaten Schneefall selten war. Westwinde brachten riesige
Staubmengen vom damals trocken gefallenen Nordseeboden (HANTKE 1993). Sie
lagerten sich periglazial ab und schufen iiber Jahrtausende die spdteren Loss-
lehm-Gebiete.

Die Lebensgemeinschaften

Die Kéltesteppe bot tiber Permafrostboden extreme Lebensrdume. Vom nordli-
chen Gletschereis ausgehend, entstanden in den kurzen Sommermonaten
Flisse aus Schmelzwasser. In geschiitzten Lagen stockten inselartig Birken und
Kiefern (EissMANN 1997). Pollenanalytische Untersuchungen belegen einen
hohen Anteil an Artemisia-Pollen in den Proben, so dass wohl grof3flichige Bei-
fufd-Steppen ausgebildet waren (LANG 1994: 123). In diese war eine ungeheure
Vielzahl von Kleingewdssern eingebettet, die sich in den kurzen Sommermona-
ten tiber Dauerfrostboden schnell erwdrmten: «Das Wasser der Timpel er-
warmte sich wie in der heutigen Tundra im Hochsommer rasch, bis iiber 20,
vielleicht 30°. Ab Ende August wieder Frost, meine ich, in Sibirien ein Segen: das
Ende der Miickenplage.» (L. Eissmann pers. Mitt.). Pollenanalytische Untersu-
chungen belegen einen erstaunlichen Pflanzenreichtum. Neben Stachelspitzi-
ger Simse, Teichsimse, Gelber Segge, Gemeinem Tannenwedel und Astigem
Igelkolben war mit dem Durchwachsenen Laichkraut, Nixkraut, Krebsschere
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und Grofder Mummel auch eine iippige Tauchblatt- und Schwimmblattvegeta-
tion ausgebildet (Litt 1990, LANG 1994, EissMANN 1997, NoweL et al. 1997). Eine
Begriindung fiir dieses scheinbare Paradoxon von Klimaextremen und Pflan-
zenartenvielfalt findet sich in LANG (1994: 299 ff): «<Im Norden des nicht ver-
eisten Europas herrschte - wie aus den Untersuchungen artenreicher
pflanzenfiihrender Ablagerungen pleniglazialen Alters auf den britischen In-
seln hervorgeht (GopwiN 1975 u. dort zit. Lit.) — eine Tundrenvegetation, die
aus Ericaceen-armen Zwergstrauchgesellschaften und offenen Schutt- und Ge-
rollfluren bestand .... Auffallend in diesem Vegetationsmosaik ist aber daneben
das Vorkommen zahlreicher Pflanzen, die heute in Unkraut- und Ruderalge-
sellschaften, sowie in Hochstauden-, Feucht- und Wasservegetation verbreitet
sind, allesamt aber die gegenwaértige polare oder alpine Waldgrenze kaum tiber-
schreiten. Die klassische Erkldrung fiir diese seit langem bekannte Erscheinung
geht auf WESENBERG-LUND (1909) zuriick, der auf den hoheren sommerlichen
Sonnenstand im pleniglazialen Mitteleuropa gegeniiber der heutigen Arktis hin-
wies und daraus eine stirkere Erwdrmung insbesondere der Wasser- und Feucht-
flichen im Sommer ableitete». In den Gewdssern lebten eine Unzahl von
Kleinkrebsen (Ostracoda) wie z.B. Ilyocypris bradyi und Eucypris clavata (EISSMANN
1997).

Vergleich mit rezenten subarktischen Tundren

Subarktische bzw. alpine Kéltesteppen finden sich heute in einigen Hochgebir-
gen unserer Erde sowie zwischen dem 60. und 70. Grad nordlicher und stidli-
cher Breite. Die nordlichen Kaltesteppen sind durch Tundren gepréagt. Das
wiarmste Monatsmittel der Temperaturen liegt bei +6°C und +10°C. Die Vege-
tationszeit betrdgt zwei bis vier Monate. Vegetation und Gewdsser liegen tiber
Permafrostboden. Die gering entwickelte Geholzvegetation besteht aus Zwerg-
formen wie der Zwergbirke. Die Wasservegetation ist wesentlich einférmiger
als jene der weichselglazialen Gewdsser. Es fehlen viele Submers-, Emers- und
Verlandungspflanzen, wie z.B. das Nixkraut, welches rezent bei weitem nicht
diese nordliche Verbreitung erreicht (LANG 1994: Abb. 4.4.3-7).

Der nordlichste Fundort der zirkumpolar verbreiteten Somatochlora sahlbergi
in Schweden liegt 50 km westlich des Ortes Karesuando, nordlich des 68. Brei-
tengrades (SAHLEN 1994). In Karesuando liegen die mittleren Temperaturen des
kédltesten Monats Januar bei -16,1°C, die widrmsten mittleren Temperaturen im
Juli bei 12,8°C. Von Oktober bis April liegen die mittleren Temperaturen im
Frostbereich. Leichter Frost von -1,0 bis -4,6°C an einzelnen Tagen ist auch von
Juni bis August moglich (KAREsSUANDO 2007). SAHLEN (1994) fand neben S. sahl-
bergi noch die Libellenarten Aeshna caerulea, A. juncea und Leucorrhinia dubia.
Die Vegetation der Tundragewdsser bestand neben Torfmoosen lediglich aus
drei Wollgras- und drei Seggenarten.
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Aus der subarktischen Region Nordamerikas sind 37 Libellenarten bekannt
(Groyp 1939, WaLker 1943). Unter diesen sind die holarktische Aeshna sub-
arctica, die zirkumboreal verbreiteten Aeshna juncea, Enallagma cyathigerum, Le-
stes dryas, Libellula quadrimaculata, Sympetrum danae und die holarktisch-tundral
verbreitete Somatochlora sahlbergi. Die Libellen leben hier jedoch nicht nur in
offenen Tundrenlandschaften, da grofe Teile Alaskas, der nordlichen Regionen
Kanadas einschlief}lich Neufundlands und Labradors neben Tundren mit Wald-
tundren und ausgedehnten borealen Nadelwildern bedeckt sind.

Libellen iiber dem glazialen Permafrost?

An dieser Stelle miissen wir die auf Fakten beruhenden Befunde verlassen.
Fossil tiberlieferte Libellen aus den Glazialen sind nicht bekannt. Nach vor-
sichtigem Ermessen auf Grundlage unserer heutigen Kenntnisse tiber die Ver-
breitung und Lebensweise der Libellen ist es jedoch denkbar, dass so manche
Libelle im kurzen Glazialsommer ihre Kreise tiber den vegetationsreichen Ge-
wassern zog. Es konnen dies etwa Vertreter der heute boreomontan verbreite-
ten Arten gewesen sein. Im hohen Norden ihres rezenten Verbreitungsgebietes,
d.h. in den Wildern und Tundren Skandinaviens und Russlands sowie in den
hohen Gebirgen der montanen Teilareale haben sowohl Somatochlora alpestris
als auch Aeshna caerulea kaum Préferenzen fiir bestimmte Habitatstrukturen und
gelten hier als euryok (z.B. BELYSHEV 1973, SAHLEN 1996, STERNBERG & BUCHWALD
2000: 27, 240). Bestimmte Entwicklungsphasen sind jedoch von relativ niedri-
gen Durchschnittstemperaturen abhdngig (s.u.). Die beiden Arten sind Kkalt-
stenotherm und kdonnen somit bereits vor 33.000 Jahren in den Periglazial-
gebieten gelebt haben.

«Ich habe in meine Definition des Glazialreliktes ... nichts tiber ein Kéltebe-
diirfnis der betreffenden Formen aufgenommen .... Denn ich bin mit HArNISCH
(1925a) davon tiberzeugt, dass man mit Fug und Recht auch von ,euryther-
men* Glazialrelikten sprechen kann» (THIENEMANN 1950: 559). Folgt man die-
ser Hypothese Thienemanns und Harnischs, dann ist es moglich, dass neben
kaltstenothermen auch eurytherme Libellenarten Bestandteil der weichselgla-
zialen Fauna waren. Wie erkennen wir aber mogliche eurytherme Glazialarten?
Nachfolgend soll hierzu mit aller gebotenen Vorsicht eine Indizien-Diskussion
gefiihrt werden.

Womit mussten Organismen unter den damaligen klimatischen Bedingun-
gen zurechtkommen? Im Sommer miissen die Temperaturschwankungen zwi-
schen Tag und Nacht erheblich gewesen sein. Zu Beginn und zum Ende der
kurzen Vegetationsperiode wird es teilweise Frostndchte und Schnee gegeben
haben. Mit diesen Bedingungen hatten sich die Imagines auseinander zu setzen.
Eier oder Larvenstadien mussten in den Gewdssern lange, harte Winter tiber-
dauern.
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Rezente Befunde

Physiologische Anpassungen bei Eiern, Larven und Imagines an Kalte
Es gibt Untersuchungen und Beobachtungen, dass sowohl die Eier und Em-
bryonen als auch die Larven und Imagines von Libellen Frost ertragen konnen.

Fiir Aeshna juncea und A. subarctica gibt STERNBERG (1990: 51, 55) eine Tole-
ranzgrenze der Eiletalitdt von —10°C an. Bei -5°C entwickelten sich die Em-
bryonen in den Eiern normal. Aus den iiber 150 Tage bei -5°C gehilterten Eiern
schliipften die Larven nach Uberfithrung in 16°C warmes Wasser nach 307
(A. juncea) bzw. 310 (A. subarctica) Tagen.

STERNBERG (1989a) fror in einem Versuch Larven von Somatochlora arctica liber
mehrere Wochen auf -20°C ein, «ohne dass die Larven Schaden nehmen». Glei-
ches vermutet er fiir die Larven von S. alpestris. JOHANSSON & NILSSON (1991)
beobachteten, dass Larven von S. alpestris in tempordren Gewdssern Nord-
schwedens tiber sechs Monate im Eis oder dem gefrorenen Sediment tiberleb-
ten. Thre Entwicklungszeit betrug drei bis vier Jahre. Altere Larven von Libellula
depressa Giberwinterten semiterrestrisch an «frostgemilderten Stellen ... erfolg-
reich» (BEUTLER 1989: 38).

Neben anderen Insekten fand REINHARDT (1994) Ende Juli 1991 auch Imagines
von A. subarctica und S. arctica auf Schneefeldern in Kamtschatka. Wahrend die
Individuen von A. subarctica alle tot waren, liberlebten einzelne Individuen von
S. arctica und ein Tier flog davon, nachdem es etwa zehn Stunden auf dem
Schnee verbracht hatte. Wojtusiak (1974) fand zwei tote Tiere von A. juncea
mongolica auf einem FEisgletscher im Hindukusch Afghanistans. Bei meinen ei-
genen Versuchen zur Frostresistenz von Zygopteren-Imagines iiberlebten ein-
zelne Individuen von Enallagma cyathigerum und Ischnura elegans kurzfristige
Frosteinwirkungen von bis zu -8°C (TB unpubl.).

Einige Libellenarten sind zu einem reversiblen, temperaturabhidngigen Farb-
wechsel fahig. Das betrifft neben kaltstenothermen Arten (A. caerulea, STERN-
BERG 1987) auch andere, meist weit verbreitete Arten (A. mixta, SCHMIDT 1986,
Sympetrum spp., STERNBERG 1989b). Wihrend die Korperfarben unter kithlen
Temperaturen verdiistern, hellen sie bei Erwdrmung wieder auf. STERNBERG
(1989b) vermutet hierin eine Form der Warmeregulierung.

Verhaltensbiologische Anpassungen
Hierzu gibt es erst sehr wenige Befunde. Von Libellenlarven ist bekannt, dass sie
in Abhédngigkeit ontogenetischer Entwicklungsstadien, Individuendichten, Pra-
dationsdruck und Nahrungsangebot unterschiedliche Mikrohabitate besiedeln
(Corser 1999: 161 ff.). Kdlteadaptierte Verhaltensmuster wurden bisher nicht
untersucht.

BrROCKHAUS (1999: 44 £, Abb. 5.7) stellte fest, dass Libellenlarven, die im Unter-
lauf eines Flusses untersucht wurden, sich in strengen Wintern in Hohlrdumen
der Uferbdschung aufhielten. Bei Lufttemperaturen von 3°C (20.01.1996) war
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die Wasserflache ufernah mit Eis bedeckt. Spater fror der ganze Fluss zu. Die
Wassertemperatur betrug 0°C. In Hohlungen der Uferboschung unterhalb der
Eisdecke wurden Aggregationen von Libellenlarven gefunden. Die Hohlungen
waren im Mittel 52 cm tief. Die Temperaturen in neun solcher Hohlungen
waren mit +0,6°C (+ 0,2°C) erstaunlich konstant. Die maximale Individuenzahl
betrug in zwei Hohlungen 22 bzw. elf Larven von Platycnemis pennipes. Hinzu
kamen jeweils einzelne Larven von Calopteryx splendens, Ischnura elegans, Pyrr-
hosoma nymphula, Somatochlora metallica sowie Exemplare der Wasserassel Asel-
lus aquaticus, der Schnauzenschnecke Bithynia tentaculata und von Egeln
(Hirudinae).

Flexible Entwicklungszyklen

Seit einigen Jahren gibt es zunehmend Befunde dafiir, dass die Entwicklungs-
zyklen vieler Libellenarten sehr flexibel sind (z.B. COrBET 1958, NORLING 1984,
JOHNSON 1986, BEUTLER 1987, BROCKHAUS 1999, BURBACH 2000, MULLER et al. 2000,
MIKOLAJEWSKI et al. 2004). Es ist denkbar, dass v.a. bei euryoken Arten tempera-
tursummenabhéngig determinierte relativ grofie Zeitspannen vielleicht ein bis
mehrere Jahre fiir die individuelle Entwicklung mdoglich sind (BROCKHAUS 1999).
Arten mit nach Norden reichender Verbreitung sind durch komplexe Entwick-
lungszyklen mit ‘cohort splitting’ (NORLING 1984) gekennzeichnet. Dadurch
haben sie einen flexiblen Schlupfzeitpunkt und variable Flug- und Fortpflan-
zungszeiten.

Zoogeographische Aspekte

Setzt man voraus, dass einer periglazialen Libellenfauna wahrend der Kaltzeiten
riesige Kéltesteppen entlang der Gletscherrdnder zur Verfligung standen, sollte
die heutige Verbreitung deutlich von pleistozinen Geschehnissen gepragt
worden sein. Vergleicht man rezente Verbreitungsbilder mit pleistozanen bzw.
postpleistozidnen Ereignissen, so findet man fiir einige Arten beachtliche Kon-
vergenzen.

Die nordliche Verbreitungsgrenze von Platycnemis pennipes in England stimmt
in etwa mit der Eisrandlage wihrend der starksten Vereisungsphase des Weichsel-
glazials vor etwa 20.000 Jahren tiberein. Damals bestand zwischen der jetzigen
Insel und Festlandeuropa eine breite Landverbindung, die durch den wesentlich
niedrigeren Meeresspiegel bedingt war. Die Siedlungsgebiete konnten mit jenen
im heutigen Frankreich und den Beneluxstaaten korrespondiert haben (BROCK-
HAUS 2005) und sich postglazial am dufersten Westrand des Gesamtareales nicht
mehr wesentlich verdndert haben. Ein dhnliches Verbreitungsbild haben Ery-
thromma najas und Aeshna mixta (MERRITT et al. 1996).

Vielleicht fiihrten Libellenarten aus ihrem europdischen tundralen Uber-
dauerungsgebiet postglazial wahrend der Siiwasserphase der Ostseeentstehung
ihre Nordexpansion nach Skandinavien durch. Vor 9.500 Jahren entstand in-
folge des Abschmelzens der nordlichen Gletscher im Bereich der jetzigen Ost-
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see ein grofier Suflwassersee, der Ancylussee. Der Baltische Schild hob sich
durch das Abtauen des Eises und die Verbindung zur Nordsee blieb mehrere
Jahrhunderte lang verschlossen. Der riesige flache See erstreckte sich im We-
sten bis zu den heute in Stidschweden liegenden Seen Vinern und Vittern und
im Osten weit in das heutige finnische Seengebiet hinein (LEMKE 2005). Ent-
lang den Ufern dieses Sees konnten Arten tiber eine Zeitspanne von ca. 700 Jah-
ren Nordeuropa besiedeln, bis vor etwa 8.800 Jahren der See durch Einstromen
von Meereswasser aussalzte und sich zur heutigen Ostsee entwickelte. Damit
wadre das Verbreitungsbild mancher Libellen in Skandinavien vielleicht das Er-
gebnis ihrer nach Norden gerichteten Wanderbewegung entlang des Ancylus-
sees, welche zum Erliegen kam, als dieser aussalzte.

Im dufiersten Osten kann wahrend der Maximalvergletscherung in der Saale-
eiszeit (REINIG 1937: Fig. 8, NiLsson 1983: Fig. 14.2) im Bereich des Jenissei eine
Faunengrenze fiir eine hypothetische Periglazialfauna entstanden sein, die bis
in die heutige Zeit fortbesteht. Bereits BARTENEF (1912: 274) vermutete, «dass die
Eiszeit in einer oder der anderen Weise verderblich auf seine Fauna einwirkte».
REINIG (1937: 46) greift diesen Gedanken wieder auf und leitet hieraus eine
starke Dezimierung einer préglazialen nordischen Fauna ab. Fiir den euryther-
men Teil einer moglichen Periglazialfauna (s.u.) bestdtigen aktuelle Faunen ein
Verbreitungsmuster, welches bereits von BELysHEV (1973) vorgezeichnet wurde.
Wihrend diese Arten rezent westlich des Jenissei, z.B. im Stidural (YANYBAEVA et
al. 2006) am Obfluss bei Novosibirsk (KOsTERIN et al. 2001) bis hin zum Kus-
nezkbecken (M. Dronzhikova pers. Mitt.) und ebenfalls weit nach Mittelasien
hinein (Borisov 2001, CHAPLINA 2001) anzutreffen sind, fehlen sie stidlich (Ko-
STERIN 1999) und 6stlich davon (HARITONOV & MALIKOVA 1998, Ivanov 2001).

Eine mogliche periglaziale Libellenfauna

Nachfolgend wird versucht, eine periglaziale Libellenfauna zu skizzieren, die
sowohl im Weichselglazial als auch in den vorausgegangenen Eiszeiten die rie-
sigen Kéltetundren und -steppen Eurasiens besiedelt haben konnte. Neben re-
zent nordlich bis subarktisch verbreiteten Arten (Coenagrion armatum,
Somatochlora sahlbergi), Arten mit boreomontaner Disjunktion (Aeshna caeru-
lea, Somatochlora alpestris), zirkumboreal verbreiteten Arten (z.B. Libellula qua-
drimaculata, Sympetrum danae) und eventuell einigen holarktisch (Aeshna juncea)
bzw. paldarktisch (Coenagrion hastulatum, Somatochlora arctica) verbreiteten kalte-
vertrdglichen Arten konnten dieser Fauna eurytherme Arten wie Platycnemis
pennipes, Coenagrion puella, Erythromma najas, Aeshna cyanea, A. mixta, Somato-
chlora flavomaculata, Orthetrum cancellatum und Sympetrum sanguineum ange-
hort haben. Wahrscheinlich war die Artenzahl dieser Periglazialfauna sogar
deutlich hoher als jene der heutigen subarktischen Gebiete.
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Ausblick

Es scheint moglich, eurytherme Libellenarten identifizieren zu konnen, die
eventuell im weichselglazialen Mitteleuropa tiberdauern konnten. Intensive
Untersuchungen zu nachfolgenden Themenkomplexen konnen zur Kldrung
der aufgeworfenen Fragestellung beitragen:

— Kaltevertraglichkeit der Entwicklungsstadien eurythermer Libellenarten,
wie Platycnemis pennipes, Erythromma najas oder Coenagrion puella,

— Experimente zur Verhaltensokologie der Larvalstadien unter extremen
Kiltebedingungen,

— weiterfiihrende Untersuchungen zur Flexibilitdt von Entwicklungszyklen
in Abhangigkeit von der geographischen Lage,

— molekulargenetische Untersuchungen an ausgewdhlten Arten zur
Rekonstruktion moglicher spatglazialer/postglazialer Ausbreitungen in
verschiedenen europdischen Regionen.

Vor allem molekulargenetische Untersuchungen, wie an der Gattung Enallagma
von TURGEON & McPEEk (2002) und TURGEON et al. (2005) durchgefiihrt, kon-
nen weitere Informationen liefern und den Einfluss glazialer und postglazialer
Ereignisse auf die Verbreitungsgeschichte der Arten verstehen helfen.

Die hierbei zu gewinnenden Erkenntnisse werden uns einen ungleich tiefe-
ren Einblick in die 6kologischen Bediirfnisse mancher Arten gewédhren. Evolu-
tive Prozesse werden besser zu verstehen sein. Nicht zuletzt wird bei einer
anndhernden Verifizierung dieser Hypothese so manch aktuelle zoogeographi-
sche Verbreitung und ihre sich dahinter verbergende Ausbreitungsgeschichte
neu zu interpretieren sein.
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