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Arealgeschichte von Erebia medusa
(Lepidoptera, Nymphalidae) im Wiirm und
Postglazial

Thomas Schmitt

Kurzfassung

Allozymanalysen bei E. medusa iiber weite Bereiche Europas zeigen eine deutliche
Differenzierung zwischen den Populationen (F.: 0,149 + 0,016). Eine UPGMA-Ana-
lyse ergab eine Auftrennung in vier groe genetische Linien. Eine 6stliche Gruppe
umfafte alle Populationen aus Tschechien, der Slowakei und aus Nordost-Ungarn.
Diese genetische Linie zeigte groflere genetische Diversitit als die verbleibenden drei
Linien. Eine zweite Linie umfaBite die Proben aus Frankreich und Deutschland. Die
zwei Proben aus Westungarn gehorten einer dritten Linie an, und diejenige aus Nord-
italien muB zu einer vierten Linie gerechnet werden. Vermutlich erfolgte die Differen-
zierung in diese Linien im Verlaufe der letzten Eiszeit innerhalb von vier disjunkten
Refugialgebieten: Die genetisch diversere dstliche Linie wohl in einem ausgedehnte-
ren Bereich im siidostlichen Europa, die verbleibenden drei Linien in rdumlich ver-
gleichsweise beschrinkten Gebieten um den Alpenraum herum. Vermutlich traten im
Spitglazial Disjunktionen in der westlichen Linie auf, die zu weiterer interner Diffe-
renzierung fiihrten. Die 6stliche Linie kolonisierte Mitteleuropa wahrscheinlich auf
zwei Wegen (nordlich und siidlich der Karpaten), was Differenzierung innerhalb die-
ser Gruppe begriinden konnte.

Schliisselworter: Allozymelektrophorese, Satyrinae, Eiszeit, Wiirm, Phylogeographie,
Biogeographie

1. Einleitung

Das Pleistozin ist durch zyklische Fluktuationen zwischen Kalt- und Warmzeiten cha-
rakterisiert, die die Verbreitung von Tieren und Pflanzen stark beeinfluten (HEwrrt
1996, 1999). Wihrend der Kaltphasen war Mitteleuropa bedeckt mit ausgedehnten peri-
glazialen Tundren und eiszeitlichen Steppen. Diese Bedingungen sind auch fiir die letzte
Eiszeit nachgewiesen, welche in Mitteleuropa als Wiirm-Glazial bezeichnet wird (FREN-
zEL et al. 1992). Die klimatischen Bedingungen in Mitteleuropa waren in dieser Phase
sehr kontinental und trocken (PRENTICE et al. 2000). Viele an wiarmere Bedingungen
angepafte Tier- und Pflanzenarten iiberdauerten diese Perioden in mediterranen Riick-
zugsgebieten; kontinentale Arten zogen sich nach Innerasien zuriick (DE LATTIN 1967).

Die endgiiltige Erwdrmung am Ende des Wiirms fiihrte zu gravierenden Verdnderun-
gen in der Verbreitung von Tieren und Pflanzen (HEwWITT 1996, 1999, TABERLET et al.
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1998, CoMmEs & KADEREIT 1999). Die Arten der Tundren und eiszeitlichen Steppen
zogen sich nach Nordeuropa oder in die Hochlagen der Gebirge zuriick (bE LATTIN
1967), und Mitteleuropa wurde von anderen Arten aus im Siiden und Osten gelegenen
Refugien besiedelt. In vielen Fillen entwickelten sich Kontaktzonen zwischen unter-
schiedlichen Linien, die sich in verschiedenen Refugien entwickelt hatten und bei ih-
rer Expansion nach der Eiszeit in Kontakt kamen (BarToN & HEwitT 1985, HEWITT
1988, 1993, TABERLET et al. 1998). Fiir Europa werden fiinf bedeutende Kontaktzonen
angegeben (TABERLET et al. 1998, HEwiTT 1999): (1) die Pyrenden, (2) die Alpen, (3)
die deutsch-franzosische Grenzregion, (4) das dstliche Mitteleuropa und (5) Zentral-
skandinavien.

Uber lange Zeit wurden Verdnderungen der Verbreitungsbilder iiber Fossilien unter-
sucht, wie etwa bei Baumen (z.B. HUNTLEY & Birks 1983, GLIEMEROTH 1995) oder
Landgastropoden (z.B. HERTELENDY et al. 1992, FUkOH et al. 1995). Mit Ausnahme von
Kéfern (z.B. Coope 1977, 1994, PoneL 1997) sind solche Uberreste bei Insekten sel-
ten, so dal man von aktuellen Verbreitungsbildern auf ihre Glazialrefugien zuriick
schliefen mufBte (vergleiche pE LATTIN 1967, VARGA 1977). Diese Situation dnderte
sich mit dem Einzug molekularer Techniken und der Entwicklung der Phylogeogra-
phie (Avisk et al. 1987). Seither wurden zahlreiche Arten genetisch untersucht, wo-
durch viele der klassischen biogeographischen Theorien bestitigt und erweitert wer-
den konnten (TABERLET et al. 1998, HEwITT 1999; weitere Zitate in diesen beiden Ar-
beiten).

Im vorliegenden Artikel werden die Ergebnisse der Untersuchung von Allozympoly-
morphismen bei Erebia medusa ([DeENIs & SCHIFFERMULLER], 1775) iiber weite Berei-
che ihres européischen Verbreitungsgebiets kurz resiimiert und ihre Bedeutung fiir die
Arealgeschichte der Art diskutiert. Fiir eine ausfiihrliche Darstellung der Daten und
eine umfassendere Diskussion sei der interessierte Leser auf Scumitt & Serrz (im Druck)
hingewiesen.

2. Chorologie und Okologie von Erebia medusa

Erebia medusa gehort einer Gattung an, die insbesondere in den Hochgebirgen und
arktischen Gebieten der Holarktis mit sehr vielen Spezies vertreten ist (TOLMAN &
LEwINGTON 1998). Nach Serrz (1932) ist £. medusa die einzige Erebie, die in Mitteleu-
ropa im Postglazial nicht wie alle anderen Arten eine deutliche basimontane Verschie-
bung in hohere Berggebiete durchmachte, sondern weiterhin Flachlandpopulationen
mit hohen Individuenzahlen ausbildete.

2.1. Verbreitung

Der Rundaugen-Mohrenfalter besiedelt gegenwirtig ein groles Areal, das sich von
Zentralfrankreich (SAvOREY 1994, 1996, 1997) und dem siiddstlichen Belgien (WyN-
HOFF et al. 1992) liber weite Teile Mitteleuropas (ToLMAN & LEWINGTON 1998) und
Siidsibiriens (KorscHunov & GorBuNov 1995) bis zum Pazifik erstreckt (ToLMAN &
LEwINGTON 1998). Die Art meidet den atlantischen Bereich und kommt daher weder
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auf der Iberischen Halbinsel (FERNANDEZ-RUBIO 1991) noch auf den Britischen Inseln
(EMMET & HeaTH 1990) oder im Bereich der Nordsee (Bink 1992) vor. In Deutschland
tritt die Art nordlich der Mittelgebirge fast nicht auf (REINHARDT & KAMES 1982, Bink
1992), und auch in Nordpolen fehlt sie weitgehend (Buszko 1997). Aus Skandinavien
liegen keine Meldungen vor, hier fliegt jedoch im &uBersten Norden die nah verwand-
te E. polaris (HENRIKSEN & KrEUTZER 1982). Auf dem Balkan ist die Art verbreitet
(ABADIEV 1993, RAKosY 1998) und erreicht Ihre Arealgrenze in den nordgriechischen
Gebirgen (Pamperis 1997). Auch aus der nordwestlichen und nordéstlichen Tiirkei
sind mehrere Populationen bekannt (HESSELBARTH et al. 1995).

2.2. Faunenelementeinteilung und Arealtyp

Erebia medusa wird als sibirisches Faunenelement s. 1. klassifiziert (OSTHELDER 1925,
DE LATTIN 1957, VARGA 1977). Die Subspezies E. medusa euphrasia bezeichnen Hes-
SELBARTH et al. (1995) als vom nordanatolisch-balkanischen Verbreitungstyp, und
ABADIEV (1993) bezeichnet bulgarischen Populationen als euro-anatolisch.

2.3. Subspezifische Differenzierung

Die Art wurde in zahlreiche Subspezies aufgespalten (Serrz 1909, 1932). Jedoch gibt
SEITz (1932) an, daB diese Subspezies nicht gut differenziert seien und sich E. medusa
auf subspezifischem Niveau im Postglazial nur wenig entwickelt habe.

Von der Mehrzahl der Autoren werden die deutschen und franzosischen Tiere der
planaren, kolinen und montanen Stufe der Subspezies E. medusa brigobanna (FRuH-
STORFER, 1917) zugeordnet (z.B. FORSTER & WOHLFAHRT 1955, DE LATTIN 1957, SCHMIDT-
KoeHL 1977, EBERT & RENNWALD 1991). Die ostlichen Populationen miissen ab etwa
Kérnten und Tschechien als der Nominatform zugehorig angesehen werden, die 1775
von DEeNis & ScHIFFERMULLER aus der Gegend von Wien beschrieben wurde; jedoch
finden sich in den diesen Verbreitungsbereich betreffenden Quellen keine Angaben
zum subspezifischen Status der Populationen.

Die Tiere der subalpinen und alpinen Stufe der Alpen werden dem Taxon E. medusa
hippomedusa (OCHSENHEIMER, 1820) zugeordnet (HiGGINS & RiLEY 1993), dem auch
die Populationen der Hochlagen des Schwarzwaldes (EBERT & RENNWALD 1991, ZiN-
NERT 1966) und der Vogesen (SAVOREY 1997) zugerechnet werden. Von HUEMER &
TARMANN (1993) werden fiir Osterreich neben dieser auch noch E. medusa alpestris
(WARREN, 1936) als alpines Taxon angegeben, jedoch sind beide mit Fragezeichen
gekennzeichnet und eine Differenzierung ihrer Verbreitung nach Bundesidndern, wie
fiir die meisten anderen Taxa, wurde nicht durchgefiihrt. STERNECK (1929) zitiert eine
Meldung von E. medusa hippomedusa aus dem Jahr 1900 aus dem Riesengebirge, die
er jedoch gleichzeitig bezweifelt. ToLMAN & LEWINGTON (1998) sehen E. medusa hip-
pomedusa lediglich als eine Form an, die in den Ostalpen oberhalb von 1800 m auftritt
und in mittleren Hohenlagen Ubergangsformen aufweist. FoHsT (1991) vermerkt, daf
er in einem Untersuchungsgebiet am Lago d’Iseo (Lombardei) E. medusa “nur in La-
gen um 600 m als die kleine f. hippomedusa” nachweisen konnte.
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Beziiglich der Populationen auf dem Balkan gehen die Meinungen der verschiedenen
Autoren weit auseinander. Insgesamt werden in diesem Bereich in aktuellen Versf-
fentlichungen mindestens sechs Subspezies genannt. Neben der Nominatform werden
noch E. medusa psodea (HUBNER, 1804), E. medusa euphrasia (FRUHSTORFER, 1917),
E. medusa botevi (SLABY, 1979), E. medusa brigobanna (FRUHSTORFER, 1917) und E.
medusa slovakiana (WARREN, 1936) aufgefiihrt. ToLmaN & LEwmNGTON (1998) fassen
alle drei siidostlichen Subspezies zu E. medusa psodea zusammen, und auch Tuzov et
al. (1997) geben alleine diese Subspezies fiir Siideuropa (gemeint ist hierbei wohl der
Balkan) und den Kaukasus an. Im Gegensatz hierzu ist fiir ABADJEV (1993) E. medusa
psodea synonym mit der Nominatform, und in Bulgarien k&men neben dieser noch E.
medusa euphrasia und E. medusa botevi vor. Der Autor gibt jedoch keine weiteren
Angaben zu den Verbreitungsmustern der Taxa. LEHMANN (1990) nennt fiir den Siid-
westen Bulgariens nur das Vorkommen von E. medusa psodea. In der nordwestlichen
und nordostlichen Tiirkei erwdhnen HESSELBARTH et al. (1995) E. medusa euphrasia,
welche nach Angaben eines der Autoren (S. WAGENER pers. Mitt.) auch in sdmtlichen
Gebirgen des Balkans verbreitet ist; allerdings sei diese Subspezies nur sehr schwach
von der Nominatform differenziert. Fiir Ruménien gibt RAkosy (1998) drei Subspezi-
es an: E. medusa slovakiana im nordostlichen Ruménien, E. medusa psodea im Siid-
westen und E. medusa brigobanna in den siidlichen Karpaten. Nach Z. VARrGa (pers.
Mitt.) ist E. medusa psodea auf wenige Gebirgsgegenden der Siidkarpaten und Bulgari-
ens beschrinkt, die restlichen Balkanvorkommen konnten zumindest teilweise der No-
minatform angehoren. STERNECK (1929) zitiert eine alte Meldung von E. medusa psodea
aus Bohmen, zweifelt diese jedoch an. Auch aus Osterreich wird von HUEMER & TAR-
MANN (1993) diese Subspezies mitgeteilt, jedoch ohne eine Zuteilung zu den Bundeslin-
dern, wie im Falle anderer Taxa. Die geographisch stark isolierten Populationen des
westungarischen Vértes-Gebirges beschrieb Kovacs (1966) als E. medusa loricarum.

In Stidsibirien und der Mongolei ist mit £. medusa transiens (HEYNE 1895) eine weite-
re Subspezies verbreitet (LUKHTANOV & LukHTANOV 1994, Tuzor et al. 1997).

2.4. Okologie

Die Okologie und Biologie von E. medusa ist mittlerweile recht gut untersucht (z.B.
EBERT & RENNWALD 1991, Bink 1992, Scumitt 1993, WEIDEMANN 1988). Ubereinstim-
mend wird festgestellt, dal die Art auf windgeschiitzten mageren Wiesen, oft in Wal-
desnihe, vorkommt und haufig Brachstrukturen bevorzugt. Als Raupenfutterpflanzen
wurden verschiedene Siiigriser unterschiedlicher Gattungen nachgewiesen. Die Art
ist univoltin und kann je nach Hohenlage zwischen Mitte Mai und Ende Juli angetrof-
fen werden. Die Hauptflugzeit ist mit drei bis vier Wochen verhéltnisméBig kurz.

3. Material und Methoden

Die Schmetterlinge wurden im Feld gefangen (Sammelstellen siehe Abb. 1) und in
fliissigem Stickstoff eingefroren. Im Labor wurden 15 Enzymsysteme, die 19 Allo-
zymloci représentierten, untersucht, wobei Standardprotokolle verwendet wurde (z.B.
HEBERT & BEATON 1989). Die Auswertung wurde mit unterschiedlichen Software-Pro-
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Abb. 1: Geographische Lage der 53 Probenahmestellen von Erebia medusa und Zuordnung
der untersuchten Populationen zu den vier groflen genetischen Linien und deren
Untergruppen, dargestellt anhand eines UPGMA-Diagrammes basierend auf den
genetischen Distanzen nach Nei (1978). Die im Kartenteil zusammengefafiten Gebiete
stellen die geschitzte minimale geographische Ausdehnung der unterschiedlichen
genetischen Gruppen dar. Der grau unterlegte Bereich zeigt das Verbreitungsgebiet
von E. medusa nach ToLmMan & LEwiNGgTON (1998). Abkiirzungen: F, BW: franzgsisch-
baden-wiirttembergische Gruppe, D (w): westliche deutsche Gruppe, D (0): ostliche
deutsche Gruppe, diese drei Linien représentieren die westliche Linie; CZ (w):
bohmische Gruppe, CZ (o): mahrische Gruppe, SK, noH: slowakisch-nordost-
ungarische Gruppe, diese drei Gruppen reprasentieren die stliche Linie; I (n): siidalpine
Linie; H (w): westungarische Linie.
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grammen durchgefiihrt: G-Stat (SieGismunD 1993), PHYLIP (FeLsensTEIN 1993), STA-
TISTICA (Stat Soft inc. 1993), GENEPOP (RaymonDp & Rousser 1995) und Arlequin
2.000 (ScHNEIDER et al. 2000). Eine detaillierte Darstellung der Elektrophoresebedin-
gungen sowie des Einsatzes der verwendeten Software ist ScHmMITT & SEITz (im Druck)
zu entnehmen.

4. Ergebnisse

2209 Individuen von E. medusa aus 53 Populationen wurden mittels Allozymelektro-
phorese an 19 Loci untersucht, die sich alle als polymoph heraussteliten. Die geneti-
schen Distanzen (NEer 1978) zwischen den Populationen lagen zwischen 0,011 und
0,168. Der fiir alle Populationen errechnete F_-Wert betrug 0,149 (+ 0,016 SD). Die
Erstellung eines UPGMA-Diagramms zeigte die Existenz von vier groflen genetischen
Linien (sieche Abb. 1). Eine grofie ostliche Linie umfafite alle Proben aus Nordost-
Ungarn, der Slowakei und aus Tschechien (mit Ausnahme einer Probe im Erzgebirge
unmittelbar an der deutschen Grenze). Diese Linie zeigte signifikant hohere geneti-
sche Diversitdt fiir verschiedene untersuchte Parameter (Allelzahl, Heterozygotie,
Polymorphie) als die nachfolgend genannten Linien. Eine westliche Linie beinhaltete
alle Populationen aus Frankreich und Deutschland (inklusive der Erzgebirgspopulati-
on). Als dritte Linie werden die zwei Proben aus Westungarn angesehen, und als vierte
die Probe vom Alpensiidrand. Diese Differenzierung wird in den Allelfrequenzen zahl-
reicher Loci deutlich. Die genetischen Distanzen (Net 1978) zwischen den Gruppen
lagen zwischen 0,051 und 0,117. Eine AMOVA ergab, daf} iiber zwei Drittel der ge-
samten genetischen Varianz zwischen Populationen sich zwischen diesen vier groen
Linien befindet.

4.1. Differenzierung innerhalb der 6stlichen Linie

Innerhalb der 6stlichen Linie diskriminierte die UPGMA-Analyse zwei Gruppen: (1)
die Proben aus Tschechien und (2) die Proben aus der Slowakei und aus Nordost-
Ungarn, die eine genetische Distanz (NEI 1978) von durchschnittlich 0,036 aufwiesen.
Diese Differenzierung zeigte sich deutlich an verschiedenen Loci und wurde durch
eine AMOV A unterstiitzt. Die tschechischen Proben spalteten sich in eine homogene-
re bohmische und eine heterogenere mahrische Gruppe auf. Innerhalb der nordost-
ungarisch-slowakischen Gruppe zeigte sich keine weitere geographisch erklarbare
Auftrennung.

4.2. Differenzierung innerhalb der westlichen Linie

Innerhalb der westlichen Linie diskriminierte die UPGMA-Analyse ebenfalls zwei
Hauptgruppen: (1) alle Proben aus Frankreich und Baden-Wiirttemberg und (2) alle
Proben aus dem restlichen Deutschland, welche eine durchschnittliche genetische Di-
stanz (NEt 1978) von 0,032 zeigten. Auch diese Differenzierung fundamentiert sich in
unterschiedlichen Allelfrequenzen und wurde durch eine AMOV A bestitigt.

Der genetische Abstand (NEe1 1978) der Frankreich-Baden- Wiirttemberg-Gruppe zur
ostlichen Gruppe war mit durchschnittlich 0,044 signifikant geringer als zwischen den
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weiteren deutschen Proben und der 6stlichen Gruppe mit 0,054. Die genetische Diffe-
renzierung innerhalb der franzosisch-baden-wiirttembergischen Gruppe war signifi-
kant geringer als zwischen den verbleibenden deutschen Proben, die genetische Di-
versitit innerhalb der ersten Gruppe signifikant hoher als in der zweiten.

Die franzosisch-baden-wiirttembergische Gruppe zeigte sich als nicht weiter gene-
tisch substrukturiert, wohingegen innerhalb der verbleibenden deutschen Proben eine
deutliche Unterstrukturierung festgestellt wurde: im UPGMA-Diagramm ergab sich
eine Aufspaltung in Proben aus (1) dem westlichen Saarland und aus der Eifel sowie
(2) aus dem Nahegebiet, Thiiringen, Franken und Siidbayern. Eine Kontaktzone zwi-
schen beiden Gruppen konnte im Hunsriick lokalisiert werden. Etwa die Halfte der
gesamten genetischen Varianz zwischen diesen Populationen lag zwischen diesen bei-
den Gruppen. Drei Proben aus dem Hunsriick und aus Westthiiringen lieBen sich kei-
ner dieser beiden Gruppen zuordnen.

5. Diskussion
5.1. Intraspezifische Differenzierung von Erebia medusa

Die untersuchten Populationen von E. medusa teilen sich auf vier grofle Gruppen auf.
Deren durchschnittliche genetische Abstdnde sind héher als in der Mehrzahl der Un-
tersuchung von Tagfalterarten fiir die eine subspezifische Differenzierung akzeptiert
ist (PORTER & GEIGER 1988, BRITTEN et al. 1995, Scumitt & SEertz 2001). Deshalb ist
davon auszugehen, dafB die untersuchten Populationen mindestens zu vier unterschied-
lichen Subspezies zu rechnen sind.

Wie oben ausfiihrlicher dargelegt, ist die intraspezifische Taxonomie von E. medusa
bisher sehr kontrovers diskutiert, speziell beziiglich der Vorkommen im Alpenraum
und im siidostlichen Europa. Auf der vorliegenden genetischen Datenbasis ist eine
umfassendere Revision problematisch, da kein Material vom Typenfundort Wien und
aus den taxonisch umstrittensten Regionen vorliegt. Es wird jedoch als wahrschein-
lich erachtet, daB3 die 6stliche Linie die Nominatform beinhaltet, da sie eine Population
enthilt, die nur etwa 50 km nordlich von Wien gesammelt wurde. Es kann jedoch auch
nicht ausgeschlossen werden, daB3 die westungarische Linie die Nominatform darstellt,
da eine ihrer Populationen etwa 100 km siidlich von Wien gesammelt wurde. In die-
sem Fall wiirde die ostliche Linie dann eventuell E. medusa psodea représentieren.
Fiir die zwei Proben aus Westungarn wird, sofern sie nicht die Nominatform représen-
tieren sollten, vermutet, daB sie zu E. medusa loricarum oder E. medusa euphrasia
gestellt werden miissen. Die westliche Linie kann ohne groflere Unsicherheiten zu E.
medusa brigobanna gerechnet werden, und fiir die Probe vom Alpensiidrand ist die
Zugehorigkeit zu E. medusa hippomedusa wahrscheinlich.

5.2. Eiszeitliche Refugien von Erebia medusa

Es wird angenommen, daf3 sich die Differenzierung der vier groen Linien von E. medu-
sa wihrend des Wiirmglazials durch Isolation in vier unterschiedlichen Refugialberei-
chen vollzog. Die ostliche Linie differenzierte sich vermutlich in einem siidosteuropéi-
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schen Refugium, das weite Bereiche des dstlichen Balkans umfafit haben kénnte. Da die
genetische Diversitit in dieser Linie signifikant hoher ist als in den anderen drei, ist zu
vermuten, dafl dieses Refugium geographisch ausgedehnter als die anderen war und dort
auch die Gesamtindividuenzahl hoher lag. Da hierdurch die genetische Drift in der 6st-
lichen Linie relativ reduziert war, ist diese wahrscheinlich als plesiomoph anzusehen.

Die anderen drei Linien entwickelten sich vermutlich in Refugien um den Alpenraum
herum, in den westlichen, siidlichen und dstlichen Randbereichen, die eine vergleichs-
weise gute Versorgung mit Feuchtigkeit gehabt haben diirften.

5.3. Mogliche Disjunktionen im Ausklang des Wiirmglazials

Die deutliche genetische Differenzierung innerhalb der westlichen Linie in eine franzo-
sisch-baden-wiirttembergische und eine deutsche Gruppe lassen die Vermutung zu, daf3 in
der Spitphase des Wiirms eine kleine Teilgruppe der westlichen Linie nordlich der Alpen
(moglicherweise in Deutschland) isoliert wurde, wo aufgrund der vermutlich geringen
Gesamtindividuenzahl eine genetische Differenzierung verbunden mit genetischer Verar-
mung vergleichsweise schnell erfolgt sein konnte. Die weitere Differenzierung innerhalb
der deutschen Gruppe in einen westlichen und einen dstlichen Zweig mit einer Kontaktzo-
ne im Hunsriick, ist eventuell auf eine weitere, vergleichsweise kleinrdumige Disjunktion
wihrend der klimatisch turbulenten Ubergangszeit zum Postglazial zuriick zu fithren.

5.4. Expansionsrouten wéhrend des frithen Postglazials und aktuelle Verbreitung der
unterschiedlichen genetischen Linien von Erebia medusa

Ausgehend von den oben postulierten drei Ausbreitungszentren besiedelte die westli-
che Linie im frithen Postglazial wahrscheinlich weite Bereiche des 6stlichen Frank-
reichs, GroBteile Deutschlands sowie Teile der westlichen und nérdlichen Alpen.

Die 6stliche Linie besitzt auch eine deutliche interne Differenzierung zwischen tsche-
chischen und slowakisch-nordost-ungarischen Populationen. Diese ist vermutlich das
Resultat zweier unterschiedlicher Immigrationslinien, die sich von unterschiedlichen
Bereichen des siidosteuropdischen Refugium ableiteten. Tschechische Populationen
stammen eventuell von einer Linie ab, die erst den Bereich nérdlich der Karpaten
besiedelten und dann von Siidpolen aus Tschechien durch die Mahrische Pforte (Flach-
landbereich zwischen den Sudeten und Beskiden) erreichten.

Die nordostungarischen und slowakischen Populationen diirften sich vom Siidrand
des siidosteuropdischen Glazialrefugiums ableiten. Sie besiedelten wohl zuerst den
siidostlichen Teil des Karpatenbeckens, den sie durch die Eiserne Pforte (Donaudurch-
bruch durch die Karpaten) erreichten. Von hieraus erfolgte weitere Expansion stidlich
der Karpaten. Nicht ausgeschlossen ist jedoch, dal E. medusa auch im Wiirmglazial
im siidostlichen Karpatenbecken auftrat; in diesem Fall wére der Differenzierungs-
grund und ihre Zeitdauer vergleichbar mit der westlichen Linie.

Interessanterweise scheinen diese beiden Gruppen der ostlichen Linien durch die
WeiBen Karpaten im tschechisch-slowakischen Grenzgebiet von einander getrennt zu
sein. Diese Gebirgsregion wirkte eventuell zeitweise als Migrationsbarriere.
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Die Grenze zwischen der 6stlichen und der westlichen Linie befindet sich in den tsche-
chisch-deutschen Grenzgebirgen, welche eventuell wéahrend der Frithphasen der Ex-
pansion eine Ausbreitungsbarriere darstellten.

Die aktuelle Verbreitung der westungarischen Linie ist weitgehend unbekannt. Es ist
zum einen moglich, daB diese Linie auf kleinere Bereiche der siidostlichen Alpen und
Bergregionen des westlichen Karpatenbeckens begrenzt ist. Andererseits kann nicht aus-
geschlossen werden, daf sie Populationen bis hin in die nordwestliche Tuirkei umfaft.

Auch beziiglich der siidalpine Linie konnen keine detaillierten Angaben tiber ihre re-
zente Verbreitung gemacht werden. Moglicherweise ist sie sehr eng um den Fundort
am Monte Baldo (Norditalien) begrenzt, andererseits ist denkbar, daf sie weite Berei-
che der siidlichen Alpen besiedelt.

6. Ausblick

Obwohl auf Basis der durchgefiihrten genetischen Analysen von 53 E. medusa Popu-
lationen aus weiten Bereichen Europas etliche taxonomische und biogeographische
Aspekte geklart werden konnten, verbleiben noch zahlreiche unbeantwortete Fragen.

In erster Linie herrscht Kldrungsbedarf, welcher genetischen Linie die Nominatform
angehort. Hierfiir ist die Analyse mindestens einer Population aus der unmittelbaren
Umgebung von Wien eine unumgangliche Voraussetzung. Moglicherweise liegt Wien
jedoch in einem geographischen Ubergangsbereich zwischen zwei groBen genetischen
Linien und ist somit kein geeigneter Locus typicus restrictus.

Des weiteren ist der genauere Verlauf der Kontaktzonen zwischen den vier groBen
genetischen Linien noch weitgehend unklar, weshalb speziell eine intensive Bearbei-
tung des gesamten Alpenraumes von hohem taxonomischen und biogeographischen
Interesse wire.

Noch génzlich ununtersucht ist der Bereich des Balkans. Um diese biogeographisch
besonders interessante Region fiir £. medusa bewerten zu kénnen und die taxonomi-
sche Stellung der Art im siidostlichen Europa zu beleuchten, miiiten (soweit derzeit
moglich) flaichendeckend Populationen auf dem gesamten Balkan genetisch unter-
sucht werden.
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