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1. Einleitung
Die heutige Verbreitung der Flora und Fauna Europas ist bekanntlich maßgeblich 
von den vorangegangenen Eiszeiten und Zwischeneiszeiten beeinflußt. Einer recht 
langen Zeit im Tertiär von annähernd 60 Millionen Jahren, in denen vereinfacht ein 
warm-feuchtes subtropisches Klima vorherrschte, folgten im Quartär in nur weni­
gen hunderttausend Jahren mehrere Eiszeiten, die durch ± flächenhafte Verglet­
scherung des nördlichen Europas und der Hochgebirge, partielle Vergletscherung 
der Mittelgebirge und Ausbildung einer tundralen Vegetation in Mitteleuropa ge­
kennzeichnet waren. Arten, die nicht an diese klimatischen Bedingungen angepaßt 
waren, starben aus, oder mußten sich in klimatisch begünstigte Regionen zurückzie­
hen. Andererseits waren Arten, die tundrale Verhältnisse tolerierten oder präferier- 
ten, in Mitteleuropa sicherlich weiter verbreitet als derzeit, und ihre jetzige Verbrei­
tung kann folglich als postglaziale Refugialverbreitung interpretiert werden. Im Fol­
genden sollen die Auswirkungen der Eiszeiten auf die aktuelle Verbreitung der Ein­
tagsfliegen Mitteleuropas dargestellt werden, wobei ich mich im Wesentlichen auf 
den Artenbestand Deutschlands konzentriere. Besondere Berücksichtigung soll hierbei 
deren anzunehmende Verbreitung während der letzten Eiszeit (Würm/Weichsel) und 
die postglaziale Verbreitungsgeschichte finden. Eine grundsätzliche zoogeographi­
sche Analyse der Ephemeropterenfauna Europas, in der auch die Auswirkungen der 
Eiszeiten auf die Gattungs- und Familienstruktur diskutiert sind, gibt Jacob (1979).

2. Methodik
Da Fossilnachweise aus dem Quartär Europas nicht bekannt sind (H ubbard, 1987), 
erfolgt die Interpretation der Verbreitungsgeschichte einzig auf der Grundlage einer 
Analyse der aktuellen Areale unter der Voraussetzung, dass sich die ökologischen 
Ansprüche der Arten und Gattungen im betrachteten Zeitraum von etwa 100.000 
Jahren nicht grundsätzlich geändert haben (sog. Aktualitätsprinzip). Die aktuelle 
Verbreitung (Gesamtareale) und Ökologie der aus Deutschland bis 1998 bekannten 
Arten ist bereits in H aybach (1998) zusammengefasst. Auf diesen Daten basieren



die anschließenden Analysen. Für einige nach 1998 gemeldete Arten wurden ent­
sprechende Daten nacherhoben. Einen aktuellen Überblick über die deutsche Fauna 
geben H aybach & M alzacher (2002). Eine Vorbemerkung sei gestattet: Während 
die Artareale zumindest theoretisch zu einem bestimmten Zeitpunkt vollständig und 
richtig dargestellt werden können, basieren die Interpretationen dieser Verbreitungs­
daten auf einer Reihe von biogeographischen Theorien und sind somit sowohl in 
Teilen als auch möglicherweise im Ganzen dem wissenschaftlichen Wandel unter­
worfen. Das zoogeographische Schrifttum, welches zur Interpretation der Verbrei­
tungsgeschichte zu Rate gezogen wurde, ist in den nachfolgenden Kapiteln an ent­
sprechender Stelle genannt.
3. Ergebnisse und Diskussion
Für die Ephemeroptera Besiedlung Deutschlands sind sowohl europäische, als auch 
asiatische glaziale Refugialzentren von Bedeutung. Andererseits sind in Mitteleuro­
pa Arten tundrogener Herkunft nur noch reliktär verbreitet und stellen nun echte 
Glazialrelikte dar.
3.1. Europäische Zentren
Mit fortschreitender Vergletscherung und dem Rückgang der Wälder in Mitteleuro­
pa mußten alle Arten, die wärmere oder feuchtere Klimate benötigten, in südliche 
Richtung zurückweichen. Entsprechend der Barrierewirkung der Pyrenäen und der 
Alpen war ein Rückzug in südwestliche und südliche Richtungen nur sehr bedingt 
möglich. Im Rheinsystem dürften beispielsweise entsprechend alle thermophilen 
Flußarten mangels geeigneter Rückzugsmöglichkeiten ausgestorben sein.
3.1.1. Refugialzentren an Donau, Rhone und Po
Andererseits waren die Rückzugsmöglichkeiten nach Südosten über die Donau bis an 
das Schwarze Meer oder über die Wolga an das Kaspische Meer nicht eingeschränkt, 
und entsprechende Arten konnten leicht in klimatisch günstigere Regionen abwandem 
(wenn nicht dort ohnehin schon vorhanden) und sich postglazial wieder nach Mittel­
europa ausbreiten. Auch nach Südwesten stand während des Würmglazials eine Rück­
zugsmöglichkeit für wärmeliebende Flußarten entlang der Rhône zur Verfügung. Die 
Unterläufe der Donau und die der anderen großen zum Schwarzen Meer und zum 
Kaspischen Meer entwässernden Ströme waren glazial nachweislich von Galeriewäl- 
dem gesäumt (Frenzel, 1967), ein Zeichen günstiger Klimate und guter Wasserver- 
fugbarkeit. Entsprechend gilt die Donau nicht nur bei den Eintagsfliegen und anderen 
Invertebraten (z.B. Mollusca, Crustacea), sondern auch bei den besser untersuchten 
und dokumentierten Fischen als artenreichster europäischer Fluß mit Schlüsselfunkti­
on für die postglaziale Wiederbesiedlung Mitteleuropas (Banarescu, 1992). Das pon- 
tische Refugialzentrum war nicht nur für mitteleuropäische Arten primäres Zentrum 
sondern hatte darüber hinaus als sekundäres Zentrum für kaspische und sibirische 
Faunenelemente gleichfalls große Bedeutung. Es kann entsprechend in Übereinstim­
mung mit de Lattin (1967) als das bedeutsamste limnische Zentrum der gesamten



Westpaläarktis gelten. Das pontische und kaspische Refugium stellt so zusammen mit 
dem Refugium an Po und Rhone d e n  glazialen Rückzugsraum wärmeliebender Ephe- 
meroptera in Europa dar. Postglazial waren diese drei Teilräume temporär über für 
aquatische Invertebraten gangbare Wege verbunden, und Arten des pontischen Refu­
giums haben sich über die S -Route (Abb. 1) zur Rhône ausbreiten können, wobei der 
Po für Mitteleuropa eher Bedeutung als Durchgangsstraße hat. Seine Bedeutung für 
die Besiedlung Italiens und der Südschweiz ist ungleich höher.

Abb. 1: D ie wichtigsten Routen, auf denen potamobionte und potamophile Ephemeroptera 
aus ihren eiszeitlichen Refugialgebieten an Rhone, Po und Pontokaspis (grau) im  
Postglazial Mitteleuropa besiedelten. W eitere Erklärungen im Text, Abb. leicht 
schematisiert in Anlehnung an Sternberg, 1998.

Die besondere Bedeutung der postglazialen Verbindung der drei genannten Flüsse für 
die Wiederbesiedlung Mitteleuropas von Südosten über die Donau und Südwesten 
über die Rhône konnte jüngst bei den Odonata überzeugend durch Sternberg (1998) 
dargelegt werden. Die Vorkommen z.B. von Baetis liebenauae K effermüller, Hep- 
tagenia longicauda (S tephens) , Potamanthus luteus (L innaeus), Prosopistoma penni- 
gerum (M üller) und weiteren Arten in Donau, Po und Rhône weisen auf die hohe



Bedeutung dieser Zugstraßen und Refügialorte auch für Eintagsfliegen und wahrschein­
lich generell für limnische Insekten hin. Die untere Rhône stellt ein für die postglazi­
ale Wiederbesiedlung Mitteleuropas ungemein wichtiges Refugialzentrum dar. Seine 
Bedeutung war bislang aus der Literatur nicht erkennbar, auch wenn Jacob (1979) 
bereits auf einige Arten verweist, die er dem sibirischen Faunenkreis zuschreibt und 
die eine Donau-Rhein-Rhone-Verbreitung zeigen. Zahlreiche potamophile und pota- 
mobionte Arten haben zumindest während des Würmglazials auch an der unteren 
Rhone Zuflucht gefunden, darunter Ecdyonurus aurantiacus (Burmeister), E. insignis 
(Eaton), E. rufßi Grandi (= wautieri), Isonychia ignota (W alker), Raptobaetopus 
tenellus (A lbarda), Serratella mesoleuca (B rauer), Oligoneuriella rhenana (Imhoff), 
Choroterpes picteti (Eaton) wahrscheinlich auch Prosopistoma pennigerum, Oligo­
neuriella pallida (H agen) und Neoephemera maxima Joly um nur einige zu nennen. 
Von dort haben sie entlang der Route W2 (Abb. 1) entlang der Rhone die Westschweiz 
und Mittelffankreich besiedelt. Burgundsche Pforte oder die Zebemer Senke stellten 
Querverbindungen zum Rheinsystem her und es erscheint möglich, dass wärmelieben­
de Arten wie Oligoneuriella rhenana, Ephemerelia notata Eaton, Heptagenia coe- 
rulans Rostock oder Ecdyonurus insignis diesen Weg zum Rheinsystem genommen 
haben. Für Ecdyonurus aurantiacus halte ich dieses sogar für nachweisbar, hat er 
doch aktuell erst die Obermosel erreicht, wo ich ihn bei Epinal nachweisen konnte. Er 
fehlt indes auch in historischem Material der mittleren Mosel, Sauer, Kyll, sowie im 
gesamten Rheinland-Pfalz vollständig, während die Besiedlung Süd- und Ostdeutsch­
lands aus pontischen Refugien, entlang der SO-Route, also hauptsächlich entlang Do­
nau und Elbe erfolgte. Die letztgenannte SO-Route stellt neben der Ostrouten O (Ol 
bis 03) die wesentliche Wiederbesiedlungstraße für thermophile Flußarten vom ponti­
schen und pontokaspischen Refugium nach Deutschland dar. Diesen Refügien lassen 
sich mit Siphlonurus armatus Eaton, Baetis buceratus Eaton, B. nexus N aväs (= 
pentaphlebodes), B. liebenauae, B. tracheatus Keffermüller & M achel, Procloeon 
pulchrum (E aton), Electrogena affinis (Eaton), Heptagenia longicauda, Palingenia 
longicauda (O livier), Ephemerella notata, Serratella mesoleuca, Caenis macrura, C. 
robusta Eaton und C. pseudorivulorum Keffermüller 14 Arten fast sicher zuordnen. 
Nur Palingenia longicauda, die larval als Habitatspezialist verfestigte Lehme für die 
Gänge ihrer Larven benötigt und Siphlonurus armatus kommen davon nicht auch am 
Rhone-Zentrum vor. In Abb. 3 ist die Verbreitung von Heptagenia longicauda als 
typischem Vertreter für das Donau, Po, Rhone Zentrum wiedergegeben. Die SO- und 
O-Routen wurden darüber hinaus auch von sibirischen Faunenelementen auf ihrem 
Weg nach Mittel- und Westeuropa genutzt, die südlich des Ural nach Westen vorstie­
ßen (Abb. 1, Sib., Abb. 7) und stellen somit insgesamt die wichtigsten Wanderstraßen 
für Potamalarten dar.
3.1.2. Mediterrane Zentren
Die große Bedeutung mediterraner arborealer Refügialzentren im Vergleich zu extra­
mediterranen Zentren für die postglaziale Rekolonisation Mitteleuropas kann für eini-



ge thermophile terrestrische Insektenordnungen, allen voran den Lepidoptera (de Lat- 
tin, 1967) und den Neuroptera (A spöck et. al. 1980) als gesichert angesehen werden. 
Für die limnischen Taxa Mitteleuropas wird bereits seit den trichopterologischen Ar­
beiten von M alicky (1983ff.) bei genauer Analyse der Areale mehr und mehr klar, 
dass es sich bezüglich der Bedeutung mediterraner zu extramediterranen montanen 
Zentren für die limnische mitteleuropäische Fauna eher umgekehrt verhält.
Zunächst jedoch sollen diejenigen Arten vorgestellt werden, die sich mit hoher 
Wahrscheinlichkeit auf mediterrane Refugialzentren zurückfuhren lassen. Definiti­
onsgemäß werden Arten, deren Areal wahrscheinlich macht, dass ihre Réfugiai- und 
Ausbreitungszentren auf einer der drei mediterranen Halbinseln gelegen sind, als 
atlanto-, adriato- oder pontomediterran bezeichnet. Für exakte Definitionen und 
weitergehende Informationen zur Feingliederung dieser Zentren vergleiche de Lat- 
tin (1967) und das ausgezeichnete zoogeographische Glossar bei A spöck et al. (1991). 
Kommen Arten auf allen Halbinseln und/oder gar in Nordafrika vor, wird von holo- 
mediterranen Arten gesprochen. Für Mitteleuropa kommen in allen Fällen nur ex­
pansive Arten in Betracht.
3.1.2.1. Holomediterraneis
Grundsätzlich ordne ich diejenigen Taxa holomediterranen Zentren zu, die postgla­
zial aus verschiedenen mediterranen Zentren der Rhithral- und Potamalfauna expan­
siv nach Mitteleuropa vorgedrungen sind, sich hier jedoch auf wärmebegünstigte 
Abschnitte von Flüssen oder auf größerer Bäche beschränken, ohne in die eigentli­
chen Gebirgsbäche vorzudringen. In Übereinstimmung mit Jacob (1979) gehören 
z.B. Choroterpes picteti (E aton), Ecdyonurus aurantiacus (Burmeister), E. dispar 
(C urtis) , E. insignis (Eaton), Baetis vardarensis Ikonomov, Serratella mesoleuca 
(Brauer), Oligoneuriella rhenana (Imhoff) und Caenis pusilla N aväs hierher. Alle 
genannten Arten, vielleicht mit Ausnahme des recht euryöken Ecdyonurus dispar, 
sind in mediterranen Gefilden deutlich häufiger und finden in Mitteleuropa nur sub­
optimale Verhältnisse vor. Vielfach, wie im Falle von S. mesoleuca und E. auranti­
acus, existieren noch ähnliche Schwesterarten in bestimmten Bereichen der Medi- 
terrraneis. Da es sich durchgehend um Unterlaufarten und Arten kleiner Flüsse 
handelt, sind für diese Arten die oben genannten Refugialzentren an Donau und 
Rhone am bedeutsamsten gewesen, und extramediterrane Refugien an den Hochge­
birgen kommen für sie viel weniger in Betracht. Sie sind biologisch über ihre Subst­
rat- und Strömungsansprüche als rhithrogen gekennzeichnet, verhalten sich in Mit­
teleuropa jedoch aufgrund ihrer ökologischen Ansprüche (hpts. Temperatur) ten­
denziell potamophil.
3.1.2.2. Atlantomediterraneis
Lediglich vier mitteleuropäische Arten - Baetis atrebatinus E aton, Thraulus bellus 
Eaton, Caenis luctuosa (B urmeister) und Ephemer a glaucops P ictet - können als 
sichere oder überwiegende atlantomediterrane Faunenelemente bezeichnet werden.



Die Sperrwirkung der Pyrenäen bewirkt, dass nur ein Bruchteil der zahlreichen 
stenöken Rhithral- und Potamalarten von der iberischen Halbinsel nach Deutschland 
gelangt ist. Aufgrund eustatischer Meerespiegelabsenkungen während der Glazialia 
hat es post- und interglazial temporäre Verbindungen nordwestlich und südöstlich 
der Pyrenäen gegeben. Die Expansionsrichtung ging einmal in Richtung Irland und 
England (Baetis atrebatinus) entlang der Route W1 (Abb. 1), zum anderen entlang 
der Route W2 und S nach Mittel- und Südosteuropa. Thraulus bellus (Route W2) 
besiedelt derzeit lediglich eine Exklave im Gemündener Maar, die er wahrscheinlich 
in einer Periode wärmeren Klimas (Atlantikum) erreicht hat, und dessen Areal 
ansonsten auf das atlantomediterrane Zentrum beschränkt ist (Abb. 4). Ephemera 
glaucops besiedelt in der Mediterraneis Fließgewässer, während sie in Mitteleuropa 
auf die Alpenrandseen und weiter v.a. auf oligotrophe Sekundärgewässer (Tagebau­
restseen, Kiesgruben usw.) beschränkt ist. Sie hat sich einerseits entlang der Route 
W2 über Deutschland bis nach Südschweden ausgebreitet, andererseits über die 
Querverbindungen dieser Route den Genfer See (locus typicus) und den Rhein er­
reicht. Entlang der Route S ist sie wahrscheinlich sozusagen in Gegenrichtung nach 
Südosteuropa und in die zur Poebene entwässernden Alpenseen gelangt. Diese Art 
breitet sich derzeit rasch entlang der hauptsächlich an den Flüssen gelegenen Sekun- 
därgewässem aus. Caenis luctuosa schließlich besiedelt weite Teile der westlichen 
Mediterraneis inkl. Italien und einem Großteil Mitteleuropas. Sie ist das am stärks­
ten expansive Element und wird in der östlichen Mediterraneis und im Osten Euro­
pas durch ihre Schwesterart C. macrura Stephens ersetzt.
3.1.2.3. Adriatomediterraneis
Nur eine einzige Art - Ecdyonurus helveticus (Eaton) - kann als überwiegend adriatome- 
diterranes Faunenelement bezeichnet werden. Er besiedelt ganz Italien bis in planare 
Lagen Sizüiens und Teüe des westlichen Balkans (Abb. 4). Darüber hinaus ist er spora­
disch aus dem östlichem Spanien gemeldet. Nach Norden dringt er expansiv in die 
Alpen vor, wo er stenök auf alpine und voralpine Bäche beschränkt ist. Über das Voral­
penland ist er bislang nicht vorgedrungen. Eine solche Verbreitung läßt sich ökologisch 
gar nicht erklären. Zoogeographisch ähnelt ihr jetziges Areal dem der Weißtanne Abies 
alba vor etwa 7 .000  Jahren. Diese hat das letzte Glazial vor 12-14.000 Jahren in Südita­
lien und dem Westbalkan überdauert (Lang 1994). Eine ähnliche Refugial- und Ausbrei­
tungsgeschichte hat möglicherweise auch Ecdyonurus helveticus.
3.1.2.4. Pontomediterraneis
Für die Eintagsfliegenfauna Mitteleuropas ist nur das balkanopontomediterrane Re­
fugium sensu A spöck et al. (1991) von Bedeutung. Ungleich der Atlanto- und Adri­
atomediterraneis, für deren Rhithralfauna mittlerer Höhenlagen sich die Pyrenäen 
und Alpen als Sperriegel bemerkbar gemacht haben, hat es nach Südosteuropa entlang 
des Karpatenbogens eine gut gangbare Zugstraße auch für diese Arten gegeben (Abb. 
2; Route K). Diese günstige geomorphologische Eigenschaft macht die zoogeogra­
phische Analyse der zugehörigen Fauna ungleich schwieriger.



Abb. 2: D ie wichtigsten Routen, auf denen rhithrobionte Ephemeroptera aus ihren eiszeitlichen 
Refiigialgebieten an den europäischen Hochgebirgen (grau hinterlegt) im Postglazial 
Mitteleuropa besiedelten. Figur leicht schematisiert, weitere Erklärungen im Text.

Bei kritischer Betrachtung gibt es nur eine einzige Art des balkanopontomediterra- 
nen Zentrums, die expansiv bis nach Deutschland gelangt ist, ohne dass sie auch aus 
dem Bereich des Karpatenbogens bekannt wäre. Es handelt sich um Siphlonurus 
croaticus U lmer (Abb. 4 ) , der sich hakenförmig vom Westbalkan zunächst nordöst­
lich an den Alpen vorbei, dann dem Donausystem nach Westen folgend ausgebreitet 
hat. Metreletus balcanicus U lm er , ein Habitatspezialist, der sommertrockene Bäche 
der Ebene und des Berglandes bis in submontane Höhenlagen besiedelt, lässt sich 
ökologisch ebenfalls besser dem pontomediterranen Faunenkreis als dem karpati- 
schen zuordnen. Er hat Mitteleuropa jedoch ausgehend vom balkanopontischen Zen­
trum in Bulgarien in nordwestlicher Richtung sowohl nördlich als auch südlich des 
Karpatenbogens vorstoßend erreicht.

Alle anderen expansiven Arten dieses Raumes sind sowohl vom Kernareal des 
balkanopontomediterranen Raumes, als auch von den Karpaten selbst bekannt. 
Für die meisten dieser Arten sind somit sowohl extramediterrane montane Refugi­
en entlang des Karpatenbogens, als auch echte mediterrane Refugien wahrschein­
lich. Ihre Vertreter werden nachfolgend charakterisiert.



3.1.3. Extramediterrane Zentren
Die Bedeutung extramediterraner Refugialzentren für die mitteleuropäische Insek­
tenfauna ist bei Wasser- und Luft-/Bodenlebenden Taxa sehr verschieden. Die spe­
ziellen physikalischen Eigenschaften des Wassers, der Umstand, dass Grundwasser 
aus tieferen Schichten eine Temperatur aufweist, die etwa dem Jahresmittelwert 
entspricht, die Tatsache, dass Fließgewässer auch bei sehr niedrigen Lufttemperatu­
ren selten oder nie ganz durchfrieren, bedingen, dass das Temperaturregime hier, 
auch an Hochgebirgsstandorten, im Vergleich zu Lufttemperaturen eher ausgegli­
chen, mit geringer ausfallenden Extremen ist. M alicky (1983) spricht gar von „ex- 
trazonal tropical biotopes from a physiological and ecological point of view“.
Die kälteadaptierte Fauna der Bäche und der kleineren Flüsse hat somit auch wäh­
rend der Eiszeiten an geeigneten Stellen in Mitteleuropa überdauern können. Krite­
rien dafür war v.a. Verfügbarkeit fließenden Wassers, denn die Eiszeiten waren 
nicht nur vergleichsweise kalt, sondern v.a. auch trocken. Aus Pollenanalysen sind 
nun die Refugialstandorte verschiedener Baumarten entlang mikroklimatisch geschütz­
ter Bereiche der europäischen Hochgebirge gut bekannt (z.B. F renzel, 1968). Dies 
ist deshalb so wesentlich, da der Wald als Indikator für Standorte mit entsprechen­
der Wasserverfügbarkeit und klimatischer Gunst (kein Permafrost) gelten kann, und 
somit diese Standorte auch für Wasserinsekten, die ansonsten nicht primär an das 
Arboreal gebunden sind, während der Eiszeiten interessant waren. Häufig sind aus 
diesen kleinen und kleinsten Waldzentren endemische Wasserinsekten bekannt und 
häufig stellen sie das Kemareal expansiver Arten dar. Als Beispiele mit Relevanz für 
die mitteleuropäische Eintagsfliegenfauna nenne ich hier den Südalpenrand und den 
westlichen Karpatenbogen als größere Zentren, die West- und Seealpen, tiefe unver- 
gletscherte Täler der nördlichen Alpen, die unvergletscherten Ostalpen, den Wien­
erwald, den Böhmer- und Bayerischen Wald, sowie bestimmte Bereiche der Südost­
karpaten als kleinere Standorte. Darüber hinaus hat es auch entlang der Pyrenäen 
und der Hochgebirge der mediterranen Halbinseln qualitativ vergleichbare Standor­
te gegeben, die jedoch, obwohl insgesamt deutlich großflächiger, für die postglazi­
ale Besiedlung Mitteleuropas eine geringere Rolle gespielt haben dürften.
Da die Arten des Rhithrals in aller Regel litho- und rheobiont sind, haben solche 
montanen Refugien naturgemäß bereits die wesentlichen ökologischen Ansprüche der 
Bachfauna befriedigt. Aussterben oder Überleben und ggf. Altaufspaltung einzelner 
Taxa hingen entsprechend hauptsächlich vom Grad der Kälteempfindlichkeit der Ar­
ten und von der Größe bzw. der Zerplitterung der besiedelten Areale ab. Euryöke 
expansive Arten haben verschiedene mediterrane und extramediterrane Gebirge besie­
deln können und sind nun holomediterran und holomontan verbreitet.
Da stark expansive und auch phylogenetisch ältere Taxa der europäischen Rhith- 
ralfauna der Eintagsfliegen in entsprechenden Habitaten Europas weit verbreitet 
sind, kann die Trennung dieser Arten gegenüber den rein mediterranen Faunenele­
menten nur eine provisorische, tendenzielle sein.



Die Refugien der holomediterranen Faunenelemente (s. dort) sowie ähnliche Refu­
gien in und an den mediterranen und extramediterranen Gebirgen sind wahrschein­
lich Refugial-, Artbildungs- und Ausbreitungszentren zahlreicher heute holomontan 
verbreiteter Arten gewesen. Deren expansivere Arten haben sich häufig postglazial 
in den europäischen Mittelgebirgsraum ausgebreitet. Hier erreichen sie zumeist des­
sen Nordrand, nur selten wird auch Großbritannien besiedelt (Abb. 2, Alpenrouten 
AW, AN etc. und Route K). Zu ihnen zähle ich Baetis alpinus (P ictet), B. melano- 
nyx (P ictet), B. lutheri M üller-L ieben a u , Epeorus alpicola (E aton), Rhithrogena 
beskidensis A lba-Tercedor & Sowa, R. germanica E aton, R. landai Sowa & Soldán, 
R. loyolaea N avás, R. savoiensis A lba-T ercedor & Sowa, R. semicolorata (C urtís) 
und R. hercynia Landa . Letztgenannte Art, die von Böhmen über die Mittelgebirge 
bis zum Hohen Venn verbreitet ist, hat sehr ähnliche, dringend revisionsbedürftige 
Schwesterarten an Nordalpen und in Italien. Alle holomontanen Arten sind rhithro- 
biont, alle Arten besiedeln Mitteleuropa polyzentrisch, viele ihrer Vertreter besitzen 
derzeit eine starke Tendenz zur Artaufspaltung aufgrund der oft weit voneinander 
isolierten eiszeitlichen Refügialgebiete an diversen europäischen Gebirgen.
Montane Zentren an Alpen und Karpaten
Die Regionen mit der größten Artenvielfalt in der grundsätzlich kaltstenothermen, 
litho- und rheobionten Gattung Rhithrogena liegen im Bereich der europäischen Hoch­
gebirge, namentlich der Alpen und Karpaten (Abb. 5). Sowohl die mediterranen Ge­
birge, als auch die mitteleuropäischen Mittelgebirge sind deutlich artenärmer. In das 
nordeuropäische Tiefland dringen nur einzelne Arten vor (Abb. 2, Routen AN u. K), 
Fennoskandien wird postglazial nur von einer expansiven Art im äußersten Süden 
erreicht. Die Areale der aus Deutschland bekannten Arten sind entsprechend unter­
schiedlich. So ist z.B. innerhalb der sog. semicolorata-Verwandtschaft Rhithrogena 
germanica Eaton am stärksten expansiv und erreicht nördlich Südschweden und Eng­
land, R. semicolorata (C urtís) erreicht immerhin England. R. picteti (Sowa) dringt 
von den Westalpen kommend in nordöstlicher Richtung über die Mittelgebirge etwa 
bis zum Ostrand des Erzgebirges vor (Abb. 2, Route AW), wo sie mit der karpatoge- 
nen R. indina (Kolenati) (Abb. 2 , Route K) vikariiert. Beide Arten dringen nördlich 
nur bis zum Rande der Mittelgebirgsschwelle vor. Arten wie R. carpatoalpina Klo- 
nowska et al. besiedeln Alpen und Karpaten, während z.B. R. taurisca B auernfeind 
nur aus einem kleinen Areal im Osten der Alpen bekannt ist (Abb. 2 AO schwach 
expansiv). Arten außerhalb der semicolorata-V t rwandtschaft verhalten sich ähnlich 
mit insgesamt geringerer Tendenz zur Ausbreitung jenseits der genannten Hochgebir­
ge, die jeweils eine stattliche Zahl an Endemiten beherbergen.
Recht gut sind auch die Verhältnisse derjenigen Arten bekannt, die entlang der Karpa­
ten und von Ausnahmen abgesehen auch vom Balkan gemeldet sind. Ihnen ist die 
nordwestliche Ausbreitungsrichtung ausgehend von den Karpaten über die Mittelge­
birge gemeinsam (Abb. 2; Route K). Stark expansive Taxa wie Ecdyonurus torrentis 
Kimmins erreichen dabei Großbritannien, während z.B. E. submontanus Landa (Abb.



Abb. 3: Areal von Heptagenia longicauda (Stephens) , einer potamobionten Art mit glazialen 
Refugien an Donau, Po und Rhone.

4) westlich bis Luxembourg geht, E. subalpinus Klapälek nordwestlich gerade den 
Rhein überschritten hat und E. carpathicus S owa im Balkan fehlend, nach Nordwesten 
nur schwach expansiv bis in das Erzgebirge vorgedrungen ist. Neben genannten Arten 
sind auch noch Electrogena ujhelyii (S owa) und Torleya major (K lapälek) ähnlich 
verbreitet. Keine dieser Arten gilt jedoch als kaltstenotherm, und auch echte mediter­
rane Zentren kommen in Betracht. Ecdyonurus macani T homas &  Sowa hatte ähnlich 
den Donau-Rhone Arten der Flussfauna wohl zwei Refugien im Balkan/Karpatenraum 
und auch an den Pyrenäen und hat entsprechend Mitteleuropa von beiden Seiten über 
die gesamten Mittelgebirge besiedelt (Abb. 2; Routen K und P).

Insgesamt 30 Arten (26%) der deutschen Fauna können extramediterranen montanen 
Refugien an Alpen und Karpaten zugeordnet werden, während sich insgesamt 18 Ar­
ten (16%) einem (holo-) mediterranen Zentrum zuweisen lassen. Obwohl eine Zuord­
nung, wie besprochen nicht immer sicher getroffen werden kann, unterstreicht das 
hier festgestellte Verhältnis von 30: 18 (=  1,67:1) die besondere Bedeutung extrame­
diterraner Refugialzentren gegenüber den mediterranen Zentren für die Eintagsflie- 
genfauna Mitteleuropas. Bedenkt man, dass 8 weitere Arten (7%) sowohl mediterrane 
als auch extramediterrane Zentren besiedelten, aber Mitteleuropa sicher hauptsächlich 
aus letzteren wiederbesiedelt wurde, ist deren Bedeutung sogar eher noch höher anzu-



□ T. bellus 

E. helveticus 

S. croaticus 

E. submontanus

Abb. 4: Areale atlanto-, adriato- und balkanopontomediterraner Arten (T. bellus, E. helveticus, 
S. croaticus) und einer expansiven karpatogenen ( =  extramediterran montanen) Art 
E. submontanus. Beachte die Exklave von T. bellus in der Eifel.

setzen. M alicky et a l . (1983) formulieren aufgrund ihrer Untersuchungen: “Man 
muß im Lichte dieser Befunde mit der Möglichkeit rechnen, daß auch bei mediterra­
nen Faunenelementen die Rückbesiedlung Mitteleuropas -  vielleicht sogar überwie­
gend! -  aus mitteleuropäischen Refugien erfolgt ist.“ M alicky (1983) kommt bei den 
Trichopteren zu einem ähnlichen Ergebnis und schlägt für die Wasserinsekten den



Abb. 5: Anzahl der Arten der Gattung Rhithrogena Eaton in Europa. Beachte die Häufung 
der Artenzahlen an Alpen und Karpaten.

neuen Biom-Typ „DINODAL“ vor, der anderen Biomtypen wie Arboreal, Tundral 
oder Oreal gleichgestellt werden soll. Diese Nomenklatur hat sich in der einschlägigen 
Literatur indes kaum durchgesetzt, vielleicht allein aufgrund eines Mangels an zoo­
geographischen Bearbeitern von Wasserinsektenordnungen, vielleicht auch, da auch 
eine Zuordnung der Rhithralarten zum Arboreal, wie hier geschehen, unter Berück­
sichtigung der ökologischen Besonderheiten der Limnofauna ebenfalls eine sinnvolle 
zoogeographische Analyse ermöglicht, wohl wissend, dass diese Ordnung kaum an 
die Bäume an sich, sondern, wie dargelegt, glazial eher an potenzielle Waldstandorte 
gebunden ist. Es steht indes völlig außer Frage, dass die Theorien M alickys die Sicht 
auf die zoogeographischen Besonderheiten der Wasserinsektenfauna der Gebirgsbä­
che wesentlich geschärft und erweitert haben und es sei betont, dass seine Arbeiten



Altai

Abb. 6: Europäisches Areal von Ameletus inopinatus E a t o n . Beispiel für eine boreomontane 
Arealdisjunktion.

zum DINODAL die Basis für die hier bei den Ephemeroptera vorgestellten zoogeo­
graphischen Erklärungsmöglichkeiten für extramediterran montane und eurosibirische 
Taxa (s. dort) gebildet haben.

3.1.4. Tundrale Zentren

Unter tundralen Arten werden traditionell diejenigen Arten Europas verstanden, 
die im wesentlichen hochnordisch, seltener auch boreomontan verbreitet sind. Es 
sind die sogenannten nördlichen Gletscherrandarten im Sinne T hienem anns (1950), 
die T hienem ann  folgend glazial auch wesentlich die sogenannte glaziale Mischfau­
na Mitteleuropas gestellt haben sollen. Insgesamt 14 Arten (Par ameletus chelifer 
B en g tsso n , P. minor (B engtsson) ,  Acentrella lapponica B en g tsso n , Baetis bundy- 
ae L ehm kuhl , B. macani K im m in s , B. subalpinus B e n g tsso n , Metretopus alter 
B en g tsso n , M. borealis (E aton) ,  Arthroplea congener B en g tsso n , Afghanurus 
joernenis (B engtsson) ,  Heptagenia dalecarlica B en g tsso n , Kageronia orbiticola 
Kl u g e , Paraleptophlebia strandii E a t o n , Ephemerella aronii E ato n ) können in 
diesem engen Sinne als tundral bezeichnet werden. Davon ist bekanntermaßen 
Arthroplea congener boreomontan verbreitet (Verbreitung cf. Abb. 6), kommt



Abb. 7: Europäisches Areal von Heptagenia flava R o s t o c k , eines expansiven sibirischen 
Faunenlements des Amurzentrums, die im Postglazial keilförm ig südlich des Ural 
nach Europa mit Stoßrichtung W esten vordringt

also auch in Mitteleuropa vor. Lediglich Metretopus borealis ist auch aus Däne­
mark bekannt, während alle übrigen Arten rein fennoskandisch und darüber hin­
aus i. d. R. circumtundral, häufig bis in die Nearktis verbreitet sind. Es ist schwer 
vorstellbar, dass die genannten Arten glazial die mitteleuropäische Tundra bevöl­
kerten, ohne dort und in den südlich angrenzenden Hochgebirgen irgendwelche 
Spuren zu hinterlassen. Es spricht m. E. einiges dafür, dass die meisten dieser 
Arten Europa erst postglazial erreicht und Fennoskandien mit den sich zurückzie­
henden Gletschern besiedelt haben. Die zoogeographische Charakteristik der tun- 
dralen Ephemeroptera Fennoskandiens ist zwar nicht Thema dieses Artikels, sie 
wurde kürzlich von J a c o b  (1997) behandelt, sie führt jedoch zwangsläufig zu der 
entscheidenden Frage: Wie könnten zumindest würmeiszeitlich mitteleuropäische 
tundrale Arten heute verbreitet sein? Neben Verbreitungsbildern, wie sie Metreto­
pus borealis mit Relikten im außerfennoskandischen Nordeuropa zeigt, passen 
traditionell ( T h i e n e m a n n , 1950, J a c o b , 1979) Arten mit boreomontaner Verbrei-



Würmglaziale
Tundra

Abb. 8: Punktverbreitungskarte von Leptophlebia marginata (L .). D ie mittel- und südeuropäi­
schen Fundorte, decken sich mit der Tundra des W ürmglazials (grau, aus Diercke 
W eltaltlas, Westermann).

tung, wie A. congener und E. mucronta ( B e n g t s s o n )  ins Konzept. Wie schon von 
J a c o b  (1979) erwähnt, hängen die aktuellen Areale, bzw. der Grad der Zersplitte­
rung der vormaligen glazialen Areale, im Wesentlichen von der ökologischen Po­
tenz der Arten ab. Arten mit weiter ökologischer Potenz, wie E. mucronata besie­
deln geschlossen Nordeuropa und weite Höhenbereiche der mitteleuropäischen 
Mittel- und Hochgebirge, Arten wie A. congener sind reliktär in den nordöstlichen 
Bereichen der mitteleuropäischen Mittelgebirge verbreitet und zeigen alle Anzei­
chen regionaler Stenöcie, ein sicheres Zeichen, dass sie sich weit außerhalb ihrer 
Kemareale und in Mitteleuropa grundsätzlich in einer regressiven Phase befinden. 
Die häufig zitierten, als typisch angesehenen Verbreitungsbilder boreomontaner 
Taxa sind nun m. E. keineswegs als besonders typisch für mitteleuropäische Arten



tundrogener Herkunft zu sehen (vgl. das zu A. inopinatus in Kap. 3.2.2 gesagte). 
Dieser Verbreitungstypus kann aber bei kaltsthenothermen Arten vorherrschen. 
Andere Arten besiedeln, je nach Ökologie, über das boreomontane Areal hinaus 
auch noch weitere Reliktstandorte in Gebieten der ehemals eiszeitlichen Tundra. 
Besonders eindeutig sind die Verhältnisse bei den beiden Leptophlebia-Arten L. 
marginata ( L in n a e u s) (Abb. 8) undL. vespertina ( L in n a eu s) ,  deren rein europäi­
sches Areal sich praktisch zu 100 % mit der würmeiszeitlichen Tundra deckt, und 
deren geschlossenes nordeuropäisches Areal sich zwanglos über eine postglaziale 
Besiedlung nach Rückzug der Gletscher erklären lässt. Ökologisch zeigen beide 
Arten, die die Wintermonate als Larven verbringen, eine Reihe besonderer physi­
ologischer und ethologischer Anpassungen an die annähernd sauerstofffreien Ver­
hältnisse, die sich in den monatelang zugefrorenen Stillgewässem tundraler Kli- 
mate ergeben (B ritta in  &  N a g e l l , 1981). Bereits in Mitteleuropa sind sie nur im 
nordeuropäischen Tiefland stetig, in den Mittelgebirgen sind sie im Wesentlichen 
auf lenitsche Abschnitte in Gebirgsbächen und auf Gebirgsseen beschränkt. Ihr 
reliktärer Charakter in Südeuropa zeigt sich besonders klar am südfranzösischen 
Standort, wo sie innerhalb eines größeren Sees exklusiv im Bereich eines größeren 
kalten Grundwasseraustritts vorkommt ( F o n t a in e , 1990). Neben den genannten 
Arten (A. congener, E. mucronata, L. marginata und L. vespertina) zähle ich in 
Deutschland noch Paraleptophlebia cincta (R e t z iu s ) und vorbehaltlich auch P. 
submarginata (S t e ph e n s ) und Caenis lactea (B u r m e ist er ) zu  den tundrogenen Ar­
ten. Für die meisten dieser Arten habe ich vormals (H a y b a c h , 1998) noch nord­
osteuropäische oder uralische arboreale Zentren vermutet.
3.2. Asiatische Zentren
Von den eiszeitlichen Refugialzentren Asiens sind für die mitteleuropäische Ephe- 
meroptera-Fauna lediglich diejenigen Sibiriens und angrenzender Gebirge relevant.
3.2.1. Eurosibirische Zentren
Unter Eurosibiriern verstehe ich hier Arten, die weite Teile Europas und Sibiriens 
besiedeln und zumindest in einem der beiden Gebiete auch ihre Entstehungs-, 
Ausbreitungs- und Refugialzentren haben. Sibirien wird hier im Sinne von B a n a - 
rescu  (1992) verstanden und umfaßt folglich die Einzugsgebiete der Flüsse zum 
Nordpolarmeer und zum Nordpazifik, reicht also vom Ural zum Stanovoe-Gebir- 
ge, das die Einzugsgebiete von Lena und Amur trennt. Sibirien ist enorm groß und 
wird mit Ob, Jenisej und Lena durch einige der größten Flüsse der Welt entwäs­
sert. Wegen der überwiegenden Süd-Nord-Ausrichtung dieser Flüsse und dem 
kalten tundralen bis arktischen Klima im Norden, sind für nicht tundrale Wasser­
insekten auch aktuell eher die Oberläufe dieser Systeme im Süden Sibiriens besie­
delbar. Glazial gab es sicherlich nur zersplitterte Refugialzentren entlang und süd­
lich der Gebirgskette, die aus Stanovoe, Sajan und westlichem Altai gebildet wird, 
während der gesamte Norden wiederholt unter einem riesigen Eispanzer oder rie­
sigen Fimfeldern verschwand.



Eurosibirische Faunenelemente konnten sich post- und interglazial westlich bis tief 
nach Europa ausbreiten, wenn sie nicht ohnehin bereits in Europa vorhanden waren 
oder daher stammten. Auch hat es zeitweise für Wasserinsekten gangbare Verbin­
dungen von System der Lena zum Amur gegeben. Hier wie dort haben sie sich 
glazial in die verschiedensten Refugialgebiete zurückziehen und postglazial wieder 
ausbreiten können. Viele Arten dürften zumindest während der letzten nicht ganz so 
kalten Würmeiszeit auch die mitteleuropäische Tundra besiedelt haben. Dies gilt in 
besonderem Maße für die Arten der Cloeon dipterum-Verwandtschaft für die ent­
sprechende physiologische Anpassungen, nämlich ein Umschalten auf Glykogen­
stoffwechsel in sauerstofffreien eisbedeckten Tümpeln, durch N a g ell  (1980) detail­
liert beschrieben sind. Aber auch für sämtliche Arten, die heute aus hochnordischen 
Gebieten Europas nördlich des Polarkreises bekannt sind, wie Siphlonurus lacustris 
(E a to n ) ,  Baetis niger (L in n a eu s) ,  B. digitatus B en g tsso n , B. muticus (L in na eu s) ,  B. 
fuscatus (L in n a eu s) ,  B. vemus C u rtis , Centroptilum luteolum (M ü ller) ,  Procloeon 
bifidum (B en g tsso n ) ,  H. sulphurea (M ü ller) oder Ephemera vulgata L in n a eu s .

Zoogeographisch ist für die Eurosibirier im Postglazial die stark polyzentrische 
Wiederbesiedlung Europas und Sibiriens charakteristisch. Relative Euryöcie, ge­
paart mit vergleichsweise großer Expansionsfähigkeit haben zwar eine völlige Zer­
splitterung in Rassen unterdrückt, es zeigt sich aber, dass es insbesondere zwischen 
asiatischen und europäischen Populationen bereits zu sub- und infraspezifischen 
Unterschieden in großem Umfang gekommen ist. Als Beispiele nenne ich die (Un­
ter-) artenpaare: Heptagenia sulphurea sulphurea M ü ller  (Europa und Zentralsibi­
rien), H. sulphurea albicauda K lu g e  (Russland Femost, Amurisches Zentrum) und 
H. dalecarlica B en g tsso n , die auf das boreale und tundrale Nordeuropa und Asien 
beschränkt ist. Potamanthus luteus luteus (L.) (Europa) vikariiert mit P. luteus ori- 
entalis B a e  &  M c C a fferty  (Ostasien), Caenis robusta E a to n  (östl. Westpaläarktis 
bis südliches Sibirien) vikariiert mit Caenis miliaria T sherno v a  (Ostasien), mit der 
sie zeitweise synonymisiert wurde und der westpaläarktische Baetis rhodani (Pic- 
te t) unterscheidet sich nur minimal vom zentralasiatischen Baetis oreophilus K l u ­
g e . Auch die extrem hohe Anzahl von 7 subjektiven jüngeren Synonymen von Ser- 
ratella ignita P o da  aus allen Teilen der Paläarktis weist zumindest auf eine starke 
infraspezifische Differenzierung hin und die große Formenmannigfaltigkeit von Baetis 
vemus stellt bekanntlich nicht nur den Anfänger vor schwierige taxonomische Pro­
bleme. Ähnliches gilt für Arten wie Procloeon bifidum (B en g tsso n ) (Europa), deren 
osteuropäisch-asiatisches Pendant P. omatum T sh ern o v a , teils als Synonym, teils 
als Rasse und teils als separate Art geführt wird, gleiches gilt für die Arten (Formen) 
der Cloeon diptemm- und der Cloeon simile- Verwandtschaft, und weitere Beispiele 
lassen sich leicht finden. Im Unterschied zu den Sibiriern des Amurischen Zentrums 
sind die Eurosibirier nicht stenotop an große Flüsse gebunden, sondern besiedeln 
verschiedenste Typen von Fließ- und Stillgewässem. Neben den bereits genannten 
Arten zähle ich des Weiteren vorbehaltlich wegen aktuell fehlender sibirischer Nach­
weise auch Ephemera danica und E. lineata zu den Eurosibiriem, so dass insgesamt



18 Arten oder etwa 16 % der deutschen Fauna diesem Typ zuzuordnen sind. Siph- 
lonurus aestivalis, den ich früher als mongolisches Faunenelement angesehen habe, 
ist wahrscheinlich ebenfalls ein recht junger Eurosibirier, der erst relativ spät post­
glazial aus Refugien Westsibiriens bzw. des Altai, möglicherweise auch Osteuropa 
und oder dem Südural von Osten nach Mitteleuropa einwanderte und nun große 
Teile Nord- und Mitteleuropas besiedelt, ohne jedoch nach Großbritannien vorge­
drungen zu sein. Dort übernimmt S. armatus die ökologische Rolle von S. aestiva­
lis, dem er in Mitteleuropa ökologisch klar unterlegen ist.
Wahrscheinlich können auch Baetis scambus E a t o n , Baetis calcaratus K effe r m ü l ­
ler  und Caenis beskidensis S ow a  als Eurosibirier in statu nascendi interpretiert 
werden. Gleiches müsste dann für Ephemerelia notata E a ton  gelten, deren Pendant 
E. aronii E a ton  (=aurivillii) eine hochnordische circumboreale Verbreitung zeigt. 
Für die rein europäische Verbreitung entlang der bekannten rhithralen Refugien an 
Karpatenbogen über die Mittelgebirge, z.T. auch entlang der Südalpen und postgla­
zial natürlich darüber hinaus gibt es bislang keine schlüssige Erklärung, zumal von 
jeder dieser Arten eine ganz eng verwandte Schwesterart mit eurosibirischer Ver­
breitung bekannt ist. Mit diesen Arten würde sich der Anteil der Eurosibirier auf gut 
20% an der deutschen Fauna erhöhen. Ich ziehe es jedoch vor, die letztgenannten 5 
Arten hier noch bei den Arten mit „unklarer“ Verbreitung zu verbuchen.
3.2.2. Mongolisches Zentrum
Die westmongolische Faunenprovinz stellt ein kleines arboreales holarktisches Zen­
trum dar (F r e n z e l , 1968), deren Bedeutung für die Fauna Mitteleuropas wohl eher 
gering ist. Nach d e  L attin  (1967) ist die terrestrische Fauna stärker kaltstenotherm, 
als die der Amur-Sibirier. Ihre Verbreitung ähnele letzteren, sie fehlten aber stets im 
östlichen Teil Sibiriens. Hauptausbreitungsrichtungen sind der Westen und der Nord­
westen über Westsibirien. Europa erreichen sie entsprechend von Nordosten und 
von Osten.
Bezogen auf aquatische Taxa müsste man nun m.E. entsprechend der Kaltstenother- 
mie und aufgrund der Zuzugsrichtungen von Nordosten und Osten (südlich des Ural) 
eine bevorzugte Besiedlung Nordeuropas und der höheren Gebirge Südosteuropas 
mit klarer Ausdünnungstendenz nach Westen erwarten können.
Ein Taxon, dass diese Charakteristika in vortrefflicher Weise auf sich vereinigt ist 
die in Europa streng boreomontan vorkommende Art Ameletus inopinatus E a t o n , 
deren europäisches Areal in Abb. 6 dargestellt ist und die darüber hinaus vom Altai 
und aus Westsibirien bekannt ist. In der Ostpaläarktis ist der sehr ähnliche Ameletus 
montanus Im an ishi weit verbreitet und Z lo ty  (1996) meldet A. inopinatus auch aus 
Westkanada, ohne sein Material jedoch mit A. montanus verglichen zu haben! In 
Europa spricht die Nichtbesiedlung der Alpen und der Pyrenäen (die Alpen werden 
aktuell von Nordwesten her erobert!) dafür, dass A. inopinatus nicht bereits wäh­
rend der Würmeiszeit in Europa verbreitet war. Auch M alick y  (1988) weist nach­
drücklich darauf hin, dass boreomontane Verbreitungen in Europa per se kein Zei-



chen für ein Glazialrelikt darstellen, da auch postglaziale Einwanderungen der Arten 
und späterer Rückzug in höhere Gebirgslagen stets zu berücksichtigen seien. Dieser 
Typus trifft nun wahrscheinlich auch bei A. inopinatus zu. Entsprechend handelt es 
sich hier um eine monozentrische Art, deren zoogeographische Herkunft derzeit auf 
das mongolische Zentrum zurückführbar ist.
3.2.3. Amurisches Zentrum
Von den Eurosibiriem unterscheiden sich die Arten des amurischen Refugialzent- 
rums, dem größten und bedeutsamsten limnischen Zentrum der Ostpaläarktis, öko­
logisch lediglich dadurch, dass sie grundsätzlich stärker an das Potamon gebunden 
sind. Die Amursibirier erreichen Europa post- und interglazial von Osten (meridio- 
naler Typ) oder Nordosten (borealer Typ; Typeneinteilung n. J a c o b , 1972, 1979). 
Arten des meridionalen Typs folgen hierbei, ähnlich den pontischen Arten, den 
großen Flußsystemen und erreichen im Nordwesten teilweise Großbritannien, im 
Südwesten teilweise Nordostspanien (Routen vgl. Abb. 1). Zu dieser Gruppe zählen 
mit Kageronia fuscogrisea R e t z iu s , Caenis rivulorum E a t o n , Siphlonurus alterna- 
tus (S ay) (jeweils borealer Typ), Baetis tricolor T sh er n o v a , Ametropus fragilis A l - 
b a rd a , Isonychia ignota (W a lker) ,  Heptagenia flava R ostock  und Brachycercus 
harrisella C u rtis (jeweils meridionaler Typ) insgesamt 8 Arten oder 7 % der deut­
schen Fauna. Die Arten des borealen Typs könnten entsprechend ihrer ökologischen 
Potenz durchaus die Würmeiszeit ebenfalls in tundralen mitteleuropäischen Berei­
chen verbracht haben, ihr Verbreitungsbild lässt indes auf eine erst junge Besiedlung 
von Nordosten schließen. Von ihnen ist S. altematus holarktisch verbreitet. Sie 
ließen sich entsprechend auch als Eurosibirier mit Vorkommen am amurischen Zen­
trum und erst kurzer Einwanderungsgeschichte nach Mitteleuropa interpretieren.
Die Taxa meridionalen Typs sind stärker potamobiont und bei ihnen sind die zooge­
ographischen Verhältnisse etwas klarer. Bei Heptagenia flava handelt es sich mit 
einiger Sicherheit um eine erst nach der letzten Eiszeit einwandemde Art, die sich 
südlich des Ural keilförmig nach Westen vorschiebt und z.Z. die europäischen Re- 
fugialzentren an Donau, Po, Rhone noch nicht erreicht hat (Abb. 7). Gerade inner­
halb Deutschlands ist die erst frische Einwanderung der Art von Osten gut fassbar. 
So ist H. flava nach eigenen Untersuchungen an der gesamten Neiße im Osten Deutsch­
lands eine der häufigsten Ephemeropteren überhaupt, die neben Hartsubstarten auch 
das marginale Phytal durchgehend besiedelt, im Tiefland Nieder Sachsens ist sie noch 
allgemein verbreitet, im Tiefland von NRW bereits sehr selten, zum Rhein hin nur 
noch sporadisch und ± eng an Totholz gebunden. Im linksrheinischen gesamten 
Einzugsgebiet der Mosel fehlt sie (noch) generell. Isony chia ignota hingegen hat via 
Rhone entlang der Route SW (Abb. 1) Nordostspanien erreicht, und auch von B. 
harrisella sind Einzelfunde aus Spanien, Italien und der Westtürkei bekannt, außer­
dem wird England erreicht, so dass diese Arten wahrscheinlich bereits interglazial 
nach Mitteleuropa gelangten und sich nun polyzentrisch, jedoch unter ganz starkem 
Überwiegen der östlichen Richtung in Mitteleuropa ausbreiten.



Nicht der pontokaspische Raum alleine, sondern dieser gemeinsam mit der unte­
ren Rhone bildet d a s  Refugialzentrum der europäischen Potamalfauna. Zugstra­
ßen für die postglaziale Besiedlung aus diesen Flussartenzentren werden aufge­
zeigt und ihre Bedeutung an Beispielen begründet.
Nicht mediterrane Refugialzentren, sondern extramediterrane montane Zentren 
an den europäischen Hochgebirgen stellen für die überwiegend kaltstenothermen 
mitteleuropäischen Rhithralarten die bedeutsamsten glazialen Rückzugs-, Über- 
dauerungs- und Ausbreitungszentren dar.
Arealanalysen ökologisch gut bekannter Arten weisen auf die Existenz tundro- 
gener Faunenelemente im heutigen Mitteleuropa hin, die sich in einer stark re­
gressiven Phase befinden und entsprechend nach Süden mehr und mehr reliktär 
verbreitet sind.
Deutschland wird auch von einer großen Zahl sibirischer Faunenelemente bevöl­
kert. Der Begriff Eurosibirier wird für die Eintagsfliegen definiert und die zoo­
geographischen und ökologischen Charakteristika der zugehörigen Arten werden 
an Beispielen erklärt. Hierher gehören mit Baetis rhodani und Serratella ignita die 
ubiquitärsten Arten der Paläarktis.
Die Verbreitung von Ameletus inopinatus wird über dessen Zugehörigkeit zum 
mongolischen Faunenkreis erklärt.
Gemeinsames zoogeographisches Charakteristikum der meisten mitteleuropäischen 
Ephemeroptera ist ihre Polyzentrizität. Nur vergleichsweise wenige Arten lassen 
sich auf genau ein glaziales Zentrum zurückführen. Es handelt sich neben häufig 
offenbar recht jungen oder nur schwach expansiven Arten hauptsächlich um Ver­
treter extramediterraner montaner Gattungen wie Ecdyonurus und Rhithrogena. 
Der weit überwiegende Anteil mitteleuropäischer Arten ist hingegen polyzent­
risch. Dies ist ein Zeichen dafür, dass weite Teile Europas bereits vor dem (den) 
letzten Glazial(ia) besiedelt waren und sich die Arten nun aus den unterschied­
lichsten Refugien wieder ausgebreitet haben.
Subtrahiert man von den 114 aus Deutschland derzeit bekannten Arten die klar 
mediterranen plus diejenigen asiatischen Arten, die erst postglazial nach Mitte­
leuropa eindrangen, so kann überraschenderweise festgestellt werden, dass es in 
Deutschland auch während der letzten Eiszeit eine durchaus stattliche Anzahl 
von etwa 70 Arten ( — 63 %) gegeben haben könnte. Wie erläutert werden sich 
die Areale vieler dieser Arten auf Kleinstrefugien v.a. an den Gebirgen be­
schränkt haben werden. Andererseits gab es neben den möglicherweise weiter 
verbreiteten Eurosibiriem noch weitere Taxa tundraler Provenienz, die heute in 
Mitteleuropa gänzlich fehlen, so dass es potenziell sogar noch ein paar Arten 
mehr gewesen sein könnten.



4. Zusammenfassung
Für die aus Deutschland bekannten Eintagsfliegen werden die mutmaßlichen glazia­
len Refugialzentren und die postglazialen Ausbreitungswege beschrieben. Diese 
Zentren lagen sowohl in Europa, als auch in Asien. Für die Rhithralfauna waren 
neben Refugialzentren in der Mediterraneis v. a. extramediterrane montane Refugi­
en an den mitteleuropäischen Gebirgen bedeutsam. Für die Potamalfauna wird das 
Donau-Po-Rhöne Zentrum als das wichtigste westpaläarktische Refugialzentrum 
angesehen. Euryöke, weit verbreitete Arten, die sich glazial in verschiedenste Zen­
tren Asiens und Europas zurückziehen konnten (sog. Eurosibirier), stellen heute das 
Gros der sibirischen Faunenelemente. Daneben kommen auch Arten des amurischen 
und mongolischen Zentrums in Deutschland vor. Arten tundraler Herkunft waren 
hingegen während der letzten Eiszeit in Mitteleuropa weiter verbreitet, als heute. 
Ihre aktuellen Verbreitungsbilder in Mitteleuropa werden als reliktär gedeutet. 
Insgesamt siedelten möglicherweise bis zu 70 der heutigen 114 Arten Deutschlands 
bereits während der letzten Eiszeit in Mitteleuropa.
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