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Kurzfassung

Allozymanalysen bei E. medusa über weite Bereiche Europas zeigen eine deutliche 
Differenzierung zwischen den Populationen (FSJ: 0,149 ± 0,016). Eine UPGMA-Ana- 
lyse ergab eine Auftrennung in vier große genetische Linien. Eine östliche Gruppe 
umfaßte alle Populationen aus Tschechien, der Slowakei und aus Nordost-Ungarn. 
Diese genetische Linie zeigte größere genetische Diversität als die verbleibenden drei 
Linien. Eine zweite Linie umfaßte die Proben aus Frankreich und Deutschland. Die 
zwei Proben aus Westungarn gehörten einer dritten Linie an, und diejenige aus Nord­
italien muß 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 östliche Linie wohl in einem ausgedehnte­
ren Bereich im südöstlichen Europa, die verbleibenden drei Linien in räumlich ver­
gleichsweise beschränkten Gebieten um den Alpenraum herum. Vermutlich traten im 
Spätglazial Disjunktionen in der westlichen Linie auf, die zu weiterer interner Diffe­
renzierung führten. Die östliche Linie kolonisierte Mitteleuropa wahrscheinlich auf 
zwei Wegen (nördlich und südlich der Karpaten), was Differenzierung innerhalb die­
ser Gruppe begründen könnte.
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1. Einleitung

Das Pleistozän ist durch zyklische Fluktuationen zwischen Kalt- und Warmzeiten cha­
rakterisiert, die die Verbreitung von Tieren und Pflanzen stark beeinflußten (H ewitt 
1996,1999). Während der Kaltphasen war Mitteleuropa bedeckt mit ausgedehnten peri­
glazialen Tundren und eiszeitlichen Steppen. Diese Bedingungen sind auch für die letzte 
Eiszeit nachgewiesen, welche in Mitteleuropa als Würm-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 wärmere Bedingungen 
angepaßte Tier- und Pflanzenarten überdauerten diese Perioden in mediterranen Rück­
zugsgebieten; kontinentale Arten zogen sich nach Innerasien zurück (de Lattin 1967).

Die endgültige Erwärmung am Ende des Würms führte zu gravierenden Veränderun­
gen in der Verbreitung von Tieren und Pflanzen (H ewitt 1996, 1999, T aberlet et al.



1998, C omes & K adereit 1999). Die Arten der Tundren und eiszeitlichen Steppen 
zogen sich nach Nordeuropa oder in die Hochlagen der Gebirge zurück ( d e  Lattin 
1967), und Mitteleuropa wurde von anderen Arten aus im Süden und Osten gelegenen 
Refugien besiedelt. In vielen Fällen 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 (B arton & H ewitt 1985, H ewitt 
1988, 1993, T aberlet et al. 1998). Für Europa werden fünf bedeutende Kontaktzonen 
angegeben (T aberlet et al. 1998, H ewitt 1999): (1) die Pyrenäen, (2) die Alpen, (3) 
die deutsch-französische Grenzregion, (4) das östliche Mitteleuropa und (5) Zentral­
skandinavien.

Über lange Zeit wurden Veränderungen der Verbreitungsbilder über Fossilien unter­
sucht, wie etwa bei Bäumen (z.B. H untley & B irks 1983, G liemeroth 1995) oder 
Landgastropoden (z.B. H ertelendy et al. 1992, Füköh et al. 1995). Mit Ausnahme von 
Käfern (z.B. C oope 1977, 1994, Ponel 1997) sind solche Überreste bei Insekten sel­
ten, so daß man von aktuellen Verbreitungsbildern auf ihre Glazialrefugien zurück 
schließen mußte (vergleiche de Lattin 1967, V arga 1977). Diese Situation änderte 
sich mit dem Einzug molekularer Techniken und der Entwicklung der Phylogeogra- 
phie (A vise et al. 1987). Seither wurden zahlreiche Arten genetisch untersucht, wo­
durch viele der klassischen biogeographischen Theorien bestätigt und erweitert wer­
den konnten (T aberlet et al. 1998, H ewitt 1999; weitere Zitate in diesen beiden Ar­
beiten).

Im vorliegenden Artikel werden die Ergebnisse der Untersuchung von Allozympoly- 
morphismen bei Erebia medusa ([D enis & Schiffermüller], 1775) über weite Berei­
che ihres europäischen Verbreitungsgebiets kurz resümiert und ihre Bedeutung für die 
Arealgeschichte der Art diskutiert. Für eine ausführliche Darstellung der Daten und 
eine umfassendere Diskussion sei der interessierte Leser auf Schmitt & Seitz (im Druck) 
hingewiesen.

2. Chorologie und Ökologie von Erebia medusa
Erebia medusa gehört einer Gattung an, die insbesondere in den Hochgebirgen und 
arktischen Gebieten der Holarktis mit sehr vielen Spezies vertreten ist (T olman & 
Lewington 1998). Nach Seitz (1932) ist E. medusa die einzige Erebie, die in Mitteleu­
ropa im Postglazial nicht wie alle anderen Arten eine deutliche basimontane Verschie­
bung in höhere Berggebiete durchmachte, sondern weiterhin Flachlandpopulationen 
mit hohen Individuenzahlen ausbildete.

2.1. Verbreitung

Der Rundaugen-Mohrenfalter besiedelt gegenwärtig ein großes Areal, das sich von 
Zentralfrankreich (Savorey 1994, 1996, 1997) und dem südöstlichen Belgien (W yn- 
hoff et al. 1992) über weite Teile Mitteleuropas (T olman & Lewington 1998) und 
Südsibiriens (K orschunov & G orbunov 1995) bis zum Pazifik erstreckt (T olman & 
Lewington 1998). Die Art meidet den atlantischen Bereich und kommt daher weder



auf der Iberischen Halbinsel (F ernändez-R ubio 1991) noch auf den Britischen Inseln 
(E m m et& H eath 1990) oder im Bereich der Nordsee (B ink 1992) vor. In Deutschland 
tritt die Art nördlich der Mittelgebirge fast nicht auf (R einhardt & K ames 1982, B ink 
1992), und auch in Nordpolen fehlt sie weitgehend (B uszko 1997). Aus Skandinavien 
liegen keine Meldungen vor, hier fliegt jedoch im äußersten Norden die nah verwand­
te E. polaris (H enriksen & Kreutzer 1982). Auf dem Balkan ist die Art verbreitet 
(A badjiev 1993, Rakosy 1998) und erreicht Ihre Arealgrenze in den nordgriechischen 
Gebirgen (P amperis 1997). Auch aus der nordwestlichen und nordöstlichen Türkei 
sind mehrere Populationen bekannt (H esselbarth et al. 1995).

2.2. Faunenelementeinteilung und Arealtyp

Erebia medusa wird als sibirisches Faunenelement s. 1. klassifiziert (O sthelder 1925, 
de Lattin 1957, V arga 1977). Die Subspezies E. medusa euphrasia bezeichnen H es­
selbarth et al. (1995) als vom nordanatolisch-balkanischen Verbreitungstyp, und 
A badjiev (1993) bezeichnet bulgarischen Populationen als euro-anatolisch.

2.3. Subspezifische Differenzierung

Die Art wurde in zahlreiche Subspezies aufgespalten (S eitz 1909, 1932). Jedoch gibt 
Seitz (1932) an, daß 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 französischen Tiere der 
planaren, kolinen und montanen Stufe der Subspezies E. medusa brigobanna (F ruh- 
storfer, 1917) zugeordnet (z.B. Förster & W ohlfahrt 1955, de Lattin 1957, Schmidt- 
K oehl 1977, E bert & Rennwald 1991). Die östlichen Populationen müssen ab etwa 
Kärnten und Tschechien als der Nominatform zugehörig angesehen werden, die 1775 
von D enis & Schiffermüller 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 (O chsenheimer, 1820) zugeordnet (H iggins & R iley 1993), dem auch 
die Populationen der Hochlagen des Schwarzwaldes (E bert & Rennwald 1991, Z in- 
nert 1966) und der Vogesen (Savorey 1997) zugerechnet werden. Von H uemer & 
T armann (1993) werden für Österreich neben dieser auch noch E. medusa alpestris 
(W arren, 1936) als alpines Taxon angegeben, jedoch sind beide mit Fragezeichen 
gekennzeichnet und eine Differenzierung ihrer Verbreitung nach Bundesländern, wie 
für die meisten anderen Taxa, wurde nicht durchgeführt. 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 Höhenlagen Übergangsformen aufweist. Föh st(1991) vermerkt, daß 
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.



Bezüglich der Populationen auf dem Balkan gehen die Meinungen der verschiedenen 
Autoren weit auseinander. Insgesamt werden in diesem Bereich in aktuellen Veröf­
fentlichungen mindestens sechs Subspezies genannt. Neben der Nominatform werden 
noch E. medusa psodea (H übner, 1804), E. medusa euphrasia (F ruhstorfer, 1917), 
E. medusa botevi (S laby, 1979), E. medusa brigobanna (F ruhstorfer, 1917) und E. 
medusa slovakiana (W arren, 1936) aufgeführt. T olman & Lewington (1998) fassen 
alle drei südöstlichen Subspezies zu E. medusa psodea zusammen, und auch Tuzov et 
al. (1997) geben alleine diese Subspezies für Südeuropa (gemeint ist hierbei wohl der 
Balkan) und den Kaukasus an. Im Gegensatz hierzu ist für A badjiev (1993) E. medusa 
psodea synonym mit der Nominatform, und in Bulgarien kämen neben dieser noch E. 
medusa euphrasia und E. medusa botevi vor. Der Autor gibt jedoch keine weiteren 
Angaben zu den Verbreitungsmustem der Taxa. Lehmann (1990) nennt für den Süd­
westen Bulgariens nur das Vorkommen von E. medusa psodea. In der nordwestlichen 
und nordöstlichen Türkei erwähnen H esselbarth et al. (1995) E. medusa euphrasia, 
welche nach Angaben eines der Autoren (S. W agener pers. Mitt.) auch in sämtlichen 
Gebirgen des Balkans verbreitet ist; allerdings sei diese Subspezies nur sehr schwach 
von der Nominatform differenziert. Für Rumänien gibt Rakosy (1998) drei Subspezi­
es an: E. medusa slovakiana im nordöstlichen Rumänien, E. medusa psodea im Süd­
westen und E. medusa brigobanna in den südlichen Karpaten. Nach Z. V arga (pers. 
Mitt.) ist E. medusa psodea auf wenige Gebirgsgegenden der Südkarpaten und Bulgari­
ens beschränkt, die restlichen Balkanvorkommen könnten zumindest teilweise der No­
minatform angehören. Sterneck (1929) zitiert eine alte Meldung von E. medusa psodea 
aus Böhmen, zweifelt diese jedoch an. Auch aus Österreich wird von Huemer & T ar- 
mann (1993) diese Subspezies mitgeteilt, jedoch ohne eine Zuteilung zu den Bundeslän­
dern, wie im Falle anderer Taxa. Die geographisch stark isolierten Populationen des 
westungarischen Vertes-Gebirges beschrieb KovAcs (1966) als E. medusa loricarum.
In Südsibirien und der Mongolei ist mit E. medusa transiens (H eyne 1895) eine weite­
re Subspezies verbreitet (L ukhtanov & Lukhtanov 1994, T uzor et al. 1997).

2.4. Ökologie

Die Ökologie und Biologie von E. medusa ist mittlerweile recht gut untersucht (z.B. 
E bert & R ennwald 1991, B ink 1992, Schmitt 1993, W eidemann 1988). Übereinstim­
mend wird festgestellt, daß die Art auf windgeschützten mageren Wiesen, oft in Wal­
desnähe, vorkommt und häufig Brachstrukturen bevorzugt. Als Raupenfutterpflanzen 
wurden verschiedene Süßgräser unterschiedlicher Gattungen nachgewiesen. Die Art 
ist univoltin und kann je nach Höhenlage zwischen Mitte Mai und Ende Juli angetrof­
fen werden. Die Hauptflugzeit ist mit drei bis vier Wochen verhältnismäßig kurz.

3. Material und Methoden

Die Schmetterlinge wurden im Feld gefangen (Sammelstellen siehe Abb. 1) und in 
flüssigem Stickstoff eingefroren. Im Labor wurden 15 Enzymsysteme, die 19 Allo- 
zymloci repräsentierten, untersucht, wobei Standardprotokolle verwendet wurde (z.B. 
H ebert & B eaton 1989). Die Auswertung wurde mit unterschiedlichen Software-Pro-



Abb. 1: Geographische Lage der 53 Probenahmestellen von Erebia medusa und Zuordnung 
der untersuchten Populationen zu den vier großen genetischen Linien und deren 
Untergruppen, dargestellt anhand eines UPGMA-Diagrammes basierend auf den 
genetischen Distanzen nach N ei (1978). Die im Kartenteil zusammengefaßten Gebiete 
stellen die geschätzte minimale geographische Ausdehnung der unterschiedlichen 
genetischen Gruppen dar. Der grau unterlegte Bereich zeigt das Verbreitungsgebiet 
von E. medusa nach Tolman & Lewington (1998). Abkürzungen: F, BW: französisch­
baden-württembergische Gruppe, D (w): westliche deutsche Gruppe, D (o): östliche 
deutsche Gruppe, diese drei Linien repräsentieren die westliche Linie; CZ (w): 
böhmische Gruppe, CZ (o): mährische Gruppe, SK, noH: slowakisch-nordost­
ungarische Gruppe, diese drei Gruppen repräsentieren die östliche Linie; I (n): südalpine 
Linie; H (w): westungarische Linie.



grammen durchgeführt: G-Stat (S iegismund 1993), PHYLIP (Felsenstein 1993), STA- 
TISTICA (Stat Soft inc. 1993), GENEPOP (R aymond & Rousset 1995) und Arlequin 
2.000 (S chneider et al. 2000). Eine detaillierte Darstellung der Elektrophoresebedin­
gungen sowie des Einsatzes der verwendeten Software ist Schmitt & 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 herausstellten. Die geneti­
schen Distanzen (N ei 1978) zwischen den Populationen lagen zwischen 0,011 und 
0,168. Der für alle Populationen errechnete FST-Wert betrug 0,149 (± 0,016 SD). Die 
Erstellung eines UPGMA-Diagramms zeigte die Existenz von vier großen genetischen 
Linien (siehe Abb. 1). Eine große östliche Linie umfaßte 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 höhere geneti­
sche Diversität für 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 Alpensüdrand. Diese Differenzierung wird in den Allelfrequenzen zahl­
reicher Loci deutlich. Die genetischen Distanzen (N ei 1978) zwischen den Gruppen 
lagen zwischen 0,051 und 0,117. Eine AMOVA ergab, daß über zwei Drittel der ge­
samten genetischen Varianz zwischen Populationen sich zwischen diesen vier großen 
Linien befindet.

4.1. Differenzierung innerhalb der östlichen Linie

Innerhalb der östlichen Linie diskriminierte die UPGMA-Analyse zwei Gruppen: (1) 
die Proben aus Tschechien und (2) die Proben aus der Slowakei und aus Nordost- 
Ungam, die eine genetische Distanz (N ei 1978) von durchschnittlich 0,036 aufwiesen. 
Diese Differenzierung zeigte sich deutlich an verschiedenen Loci und wurde durch 
eine AMOVA unterstützt. Die tschechischen Proben spalteten sich in eine homogene­
re böhmische und eine heterogenere mährische Gruppe auf. Innerhalb der nordost­
ungarisch-slowakischen Gruppe zeigte sich keine weitere geographisch erklärbare 
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-Württemberg und (2) alle 
Proben aus dem restlichen Deutschland, welche eine durchschnittliche genetische Di­
stanz (N ei 1978) von 0,032 zeigten. Auch diese Differenzierung fundamentiert sich in 
unterschiedlichen Allelfrequenzen und wurde durch eine AMOVA bestätigt.

Der genetische Abstand (N ei 1978) der Frankreich-Baden-Württemberg-Gruppe zur 
östlichen Gruppe war mit durchschnittlich 0,044 signifikant geringer als zwischen den



weiteren deutschen Proben und der östlichen Gruppe mit 0,054. Die genetische Diffe­
renzierung innerhalb der französisch-baden-württembergischen Gruppe war signifi­
kant geringer als zwischen den verbleibenden deutschen Proben, die genetische Di- 
versität innerhalb der ersten Gruppe signifikant höher als in der zweiten.

Die französisch-baden-württembergische 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, Thüringen, Franken und Südbayern. Eine Kontaktzone zwi­
schen beiden Gruppen konnte im Hunsrück lokalisiert werden. Etwa die Hälfte der 
gesamten genetischen Varianz zwischen diesen Populationen lag zwischen diesen bei­
den Gruppen. Drei Proben aus dem Hunsrück und aus Westthüringen ließen 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 große Gruppen auf. 
Deren durchschnittliche genetische Abstände sind höher als in der Mehrzahl der Un­
tersuchung von Tagfalterarten für die eine subspezifische Differenzierung akzeptiert 
ist (Porter & G eiger 1988, Britten et al. 1995, Schmitt & Seitz 2001). Deshalb ist 
davon auszugehen, daß die untersuchten Populationen mindestens zu vier unterschied­
lichen Subspezies zu rechnen sind.

Wie oben ausführlicher dargelegt, ist die intraspezifische Taxonomie von E. medusa 
bisher sehr kontrovers diskutiert, speziell bezüglich der Vorkommen im Alpenraum 
und im südöstlichen 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, daß die östliche Linie die Nominatform beinhaltet, da sie eine Population 
enthält, die nur etwa 50 km nördlich von Wien gesammelt wurde. Es kann jedoch auch 
nicht ausgeschlossen werden, daß die westungarische Linie die Nominatform darstellt, 
da eine ihrer Populationen etwa 100 km südlich von Wien gesammelt wurde. In die­
sem Fall würde die östliche Linie dann eventuell E. medusa psodea repräsentieren. 
Für die zwei Proben aus Westungarn wird, sofern sie nicht die Nominatform repräsen­
tieren sollten, vermutet, daß sie zu E. medusa loricarum oder E. medusa euphrasia 
gestellt werden müssen. Die westliche Linie kann ohne größere Unsicherheiten zu E. 
medusa brigobanna gerechnet werden, und für die Probe vom Alpensüdrand ist die 
Zugehörigkeit zu E. medusa hippomedusa wahrscheinlich.

5.2. Eiszeitliche Refugien von Erebia medusa

Es wird angenommen, daß sich die Differenzierung der vier großen Linien von E. medu­
sa während des Würmglazials durch Isolation in vier unterschiedlichen Refugialberei- 
chen vollzog. Die östliche Linie differenzierte sich vermutlich in einem südosteuropäi-



sehen Refugium, das weite Bereiche des östlichen Balkans umfaßt haben könnte. Da die 
genetische Diversität in dieser Linie signifikant höher ist als in den anderen drei, ist zu 
vermuten, daß dieses Refugium geographisch ausgedehnter als die anderen war und dort 
auch die Gesamtindividuenzahl höher lag. Da hierdurch die genetische Drift in der öst­
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, südlichen und östlichen Randbereichen, die eine vergleichs­
weise gute Versorgung mit Feuchtigkeit gehabt haben dürften.

5.3. Mögliche Disjunktionen im Ausklang des Würmglazials

Die deutliche genetische Differenzierung innerhalb der westlichen Linie in eine franzö­
sisch-baden-württembergische und eine deutsche Gruppe lassen die Vermutung zu, daß in 
der Spätphase des Würms eine kleine Teilgruppe der westlichen Linie nördlich der Alpen 
(möglicherweise in Deutschland) isoliert wurde, wo aufgrund der vermutlich geringen 
Gesamtindividuenzahl eine genetische Differenzierung verbunden mit genetischer Verar­
mung vergleichsweise schnell erfolgt sein könnte. Die weitere Differenzierung innerhalb 
der deutschen Gruppe in einen westlichen und einen östlichen Zweig mit einer Kontaktzo­
ne im Hunsrück, ist eventuell auf eine weitere, vergleichsweise kleinräumige Disjunktion 
während der klimatisch turbulenten Übergangszeit zum Postglazial zurück zu führen.

5.4. Expansionsrouten während des frühen Postglazials und aktuelle Verbreitung der 
unterschiedlichen genetischen Linien von Erebia medusa

Ausgehend von den oben postulierten drei Ausbreitungszentren besiedelte die westli­
che Linie im frühen Postglazial wahrscheinlich weite Bereiche des östlichen Frank­
reichs, Großteile Deutschlands sowie Teile der westlichen und nördlichen Alpen.

Die östliche 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 südosteuropäischen Refugium ableiteten. Tschechische Populationen 
stammen eventuell von einer Linie ab, die erst den Bereich nördlich der Karpaten 
besiedelten und dann von Südpolen aus Tschechien durch die Mährische Pforte (Flach­
landbereich zwischen den Sudeten und Beskiden) erreichten.

Die nordostungarischen und slowakischen Populationen dürften sich vom Südrand 
des südosteuropäischen Glazialrefugiums ableiten. Sie besiedelten wohl zuerst den 
südöstlichen Teil des Karpatenbeckens, den sie durch die Eiserne Pforte (Donaudurch­
bruch durch die Karpaten) erreichten. Von hieraus erfolgte weitere Expansion südlich 
der Karpaten. Nicht ausgeschlossen ist jedoch, daß E. medusa auch im Würmglazial 
im südöstlichen Karpatenbecken auftrat; in diesem Fall wäre der Differenzierungs­
grund und ihre Zeitdauer vergleichbar mit der westlichen Linie.

Interessanterweise scheinen diese beiden Gruppen der östlichen Linien durch die 
Weißen Karpaten im tschechisch-slowakischen Grenzgebiet von einander getrennt zu 
sein. Diese Gebirgsregion wirkte eventuell zeitweise als Migrationsbarriere.



Die Grenze zwischen der östlichen und der westlichen Linie befindet sich in den tsche­
chisch-deutschen Grenzgebirgen, welche eventuell während der Frühphasen der Ex­
pansion eine Ausbreitungsbarriere darstellten.

Die aktuelle Verbreitung der westungarischen Linie ist weitgehend unbekannt. Es ist 
zum einen möglich, daß diese Linie auf kleinere Bereiche der südöstlichen Alpen und 
Bergregionen des westlichen Karpatenbeckens begrenzt ist. Andererseits kann nicht aus­
geschlossen werden, daß sie Populationen bis hin in die nordwestliche Türkei umfaßt.

Auch bezüglich der südalpine Linie können keine detaillierten Angaben über ihre re­
zente Verbreitung gemacht werden. Möglicherweise ist sie sehr eng um den Fundort 
am Monte Baldo (Norditalien) begrenzt, andererseits ist denkbar, daß sie weite Berei­
che der südlichen Alpen besiedelt.

6. Ausblick

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

In erster Linie herrscht Klärungsbedarf, welcher genetischen Linie die Nominatform 
angehört. Hierfür ist die Analyse mindestens einer Population aus der unmittelbaren 
Umgebung von Wien eine unumgängliche Voraussetzung. Möglicherweise liegt Wien 
jedoch in einem geographischen Übergangsbereich zwischen zwei großen genetischen 
Linien und ist somit kein geeigneter Locus typicus restrictus.

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

Noch gänzlich ununtersucht ist der Bereich des Balkans. Um diese biogeographisch 
besonders interessante Region für E. medusa bewerten zu können und die taxonomi­
sche Stellung der Art im südöstlichen Europa zu beleuchten, müßten (soweit derzeit 
möglich) flächendeckend Populationen auf dem gesamten Balkan genetisch unter­
sucht werden.
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