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Abstract

Western Palaearctic distribution patterns of dragonflies — evidence of glacial faunal relicts?
The examples of Sympecma paedisca and Somatochlora metallica (Odonata: Lestidae,
Corduliidae) — The western range margins of the transpalaearctic species, S. paedisca and
S. metallica, have a particular shape and populations disjunct from the main range. Cur-
rent theory suggests that these distribution patterns arose from a recolonisation after the
Pleistocene. In this study | propose that these patterns are better explained by processes
that happened during, rather than after, the Pleistocene. Specifically, S. paedisca prob-
ably recolonised the western range during the warmer interglacial periods. Somatochlora
metallica probably is a eurythermic glacial species whose historic Doggerland range was
divided during the last glacial period in a southern and a northern part. The testing of
these hypotheses will be possible by genetic studies.
The colonisation hypotheses of the two species are supported by a number of shared
ecological characters:
e They have a transpalaearctic distribution with clearly disjunct populations at the range
margins.
e They are cold stenothermic, or eurythermic. None are habitat specialists in their main
range but become habitat specialists towards the range margins.
e These species are also able to survive under current, often anthropogenical, large-
scale landscape changes and to colonise new habitats within their range.
e The species have reduced dispersal ability on their western palaearctic range margins,
though the reasons are unknown.

Zusammenfassung

Sympecma paedisca und Somatochlora metallica sind transpalaarktisch verbreitet und ha-
ben markante, disjunkte westpalaarktische Arealrander. Im Vergleich zu bisherigen Erkla-
rungsversuchen postpleistozdaner Wiederbesiedlungsszenarien in der Westpaldarktis sind
diese Teilareale schlussiger mit kaltzeitlichen Geschehnissen in Verbindung zu bringen.
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Wahrend S. paedisca wahrscheinlich in den Abtauphasen zweier Kaltzeiten in ihr west-
liches Teilareal vordrang, ist S. metallica offenbar eine eurytherme Kaltzeitart, deren his-
torisches Doggerland-Areal bereits zum Hohepunkt der vergangenen Kaltzeit in nordliche
und stdliche Teilareale zerfiel.
Flr die hier behandelten Libellenarten lassen sich einige Gemeinsamkeiten erkennen:
e Sie sind transpalaarktisch verbreitet und haben deutlich ausgepragte Disjunktionen.
Sie sind bezlglich der Temperaturanspriiche kaltstenotherm oder eurytherm, beziig-
lich ihrer Habitatpraferenzen euryok, konnen jedoch an Arealrandern regionale Steno-
topien ausbilden.
® Auch rezent sind diese Arten in der Lage, groRrdumige Landschaftsverdanderungen, die
jetzt meist anthropogen verursacht sind, zu tiberdauern und innerhalb des Areals neu
entstehende Lebensrdume zu besiedeln.
e Sie besitzen jedoch am westpaldarktischen Arealrand ein reduziertes Ausbreitungspo-
tenzial, dessen Griinde unbekannt sind.
Eine Uberpriifung der dargelegten Hypothesen durch genetische Analysen ldsst interes-
sante Ergebnisse erwarten.

Einleitung

Zoogeografen betonen fiir die Arealgenese rezenter Tiere immer wieder die Zu-
sammenhdnge zwischen deren kaltzeitlicher und warmzeitlicher Verbreitung
(REINIG 1937; THIENEMANN 1950; DE LATTIN 1957, 1967; BANARESCU 1990; SED-
LAG 1995). Fir die Libellen werden die rezenten Verbreitungsbilder generell mit
nachkaltzeitlichen Ausbreitungsprozessen im Holozan erklart (ST. QUENTIN 1960;
LOHMANN 1981, 1992; STERNBERG 1998; KoSTERIN 2005). Nachfolgend soll am
Beispiel der markanten westpaldarktischen Arealrdander zweier Libellenarten ge-
zeigt werden, dass deren merkwiirdiges Verbreitungsbild schliissig mit einer hier
existierenden kaltzeitlichen Libellenfauna (BROCKHAUS 2007a, b) erklart werden
bzw. im Ergebnis kaltzeitlicher Vorgdnge entstanden sein konnen.

Methode und Definitionen

Die skizzierten Areale sind das Resultat faunistischer Forschungen, die in Europa
im 18. Jahrhundert begannen und seit dem 20. Jahrhundert zunehmend syste-
matisiert wurden. In den vergangenen Jahrzehnten kénnen durch elektronische
Datentrager und Geografische Informationssysteme immer mehr Informationen
verarbeitet und damit die Verbreitungsbilder immer genauer darstellt werden.
Die gut belegten westpaldarktischen Arealrander der beiden Arten Sympecma
paedisca und Somatochlora metallica werden in ihrer Genese unter Bezug auf
die aus der Pleistozdnforschung bekannten kaltzeitlichen Vorgénge interpretiert.
Hypothesen iiber die Entstehung der markanten disjunkten Areale dieser beiden
Arten werden sowohl fiir ihre zeitliche als auch raumliche Genese entwickelt. Be-
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wusst wird der Begriff Kaltzeit gewahlt, da die haufig verwendete Bezeichnung
,Eiszeit“ eine Unwirtlichkeit und Lebensfeindlichkeit suggeriert, die - wie gleich
dargelegt wird - so undifferenziert nicht vorhanden war. Der verallgemeinernde
Begriff Lebensrdume ist ebenfalls absichtlich gewahlt, um Habitatnutzung in ei-
nen landschaftlichen Kontext zu bringen.

Kaltzeitliche Vorgdnge in Zeit und Raum

Die rezente Pleistozanforschung liefert uns sowohl zeitlich als auch raumlich ein
deutlich differenziertes Bild kaltzeitlicher Vorginge, die uns zumindest ab dem
Mittelpleistozadn gut und fiir die vergangene Kaltzeit auch sehr gut bekannt sind.
Fiir das Verstdndnis der nachfolgenden Arealgeschichten ist eine kurze Darstel-
lung relevanter kaltzeitlicher Vorginge notwendig. Gegen Ende des Pliozins
kam es nach einer allgemeinen Abkiihlphase zu sich periodisch abwechselnden
Kalt- und Warmzeiten. Diese halten bis heute an; gegenwartig erleben wir eine
etwa 11.500 Jahre andauernde Warmzeit (KUSTER 2010; DEUQUA 2008). Von
den tiiber 100 fiir die vergangenen 2,6 Millionen Jahre nachgewiesenen Kalt-
und Warmzeiten (LOWE & WALKER 1997; FAGAN 2009) wissen wir nur iiber die
letzten, seit dem Mittelpleistozin stattgefundenen, Ereignisse etwas Genaueres
(z.B. KURTEN 1972; NILsSON 1983; LANG 1994; EISSMANN 1997; LOWE & WAL-
KER 1997; NOWEL 2004; FAGAN 2009). In dieser Arbeit sollen nur die zeitlichen
Ablaufe skizziert werden, die allen Ereignissen gemeinsam waren oder fiir die
nachfolgend darzustellenden Arealgeschichten von Bedeutung sind. Seit dem
Mittelpleistozdn dauern die Kaltzeiten (Glaziale) etwa 100.000 Jahre an, wah-
rend die Warmzeiten (Interglaziale) 15.000 bis 20.000 Jahre andauern; die
Warmzeiten sind seit mehreren hunderttausend Jahren also deutlich kiirzer als
die Kaltzeiten. Beide Perioden werden durch kaltere und warmere Phasen wie-
derum klimatisch differenziert. In den Kaltzeiten bezeichnet man die warmeren
Phasen als Interstadiale und die Kaltphasen als Stadiale. Aus der jetzigen Warm-
zeit kennen wir historisch dokumentiert die ,Kleine Eiszeit* zwischen dem
15. und 19. Jahrhundert. Die Vergletscherungsphasen zu Beginn der Kaltzeiten
verliefen langsam und dauerten um die 80.000 Jahre an, wihrend das Abtauen
und der Wechsel in eine Warmzeit innerhalb von 4.000 Jahren fast schon rasant
verliefen (FAGAN 2009). Die kontinentalen Eisschilder ragten wahrend des Ho-
hepunktes der Vereisung bis zu 2 km tber die Grundmoranen hinaus (LOWE &
WALKER 1997). Die Gletscher waren so schwer, dass allein durch ihren Druck
das unter dem Gletscher liegende Lockergebirge deformiert und nach vorn ge-
quetscht wurde (BORNER 2012). So entstand etwa wéhrend der Elstereiszeit der
markante Muskauer Faltenbogen (KUPETZ et al. 2004), in dessen Senken sich
im Holozan Moore entwickelten, die rezent wertvolle Lebensrdume fiir Libellen
sind (BROCKHAUS 2011).

Die periglazialen kaltzeitlichen Lebensrdume waren aride Tundren, Steppen
und Steppentundren (z.B. BUDEL 1951; KURTEN 1972; LITT 1990; LANG 1994;
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DE NOBLET-DUCOUDRE et al. 2006; HEMPEL 2009), in klimatisch begiinstigten
Flussniederungen auch mit eingestreuten Geholzinseln (,Parktundra‘, EISSMANN
1997). Neueste Untersuchungen belegen die Existenz von Nunataks mit Nadel-
waldbestdnden an der Nordwestkiiste Norwegens (PARDuUCCI et al. 2012; fiir die
Alpen siehe auch LANG 1994). Der atlantische Meeresspiegel lag durch die Un-
mengen des im Eis gebundenen Wassers ca. 115 bis 130 m niedriger als heute
(BORNER 2012). Zwischen dem britischen Eisschild und dem nordischen Inland-
eis bestand eine ausgedehnte Festlandsmasse auf dem Gebiet der jetzigen Nord-
see, das sogenannte Doggerland (FLEMMING 2002), und der Kanal war eine grofe
Flussniederung (Channel river), die das Wasser der Flusssysteme von Rhein, Sei-
ne und Themse in den Atlantik fiihrte (FAGAN 2009). Wahrend der relativ schnell
verlaufenden Abschmelzphasen entstanden Eisstauseen und breite Urstromtiler,
die wahrend der Zeiten der abschmelzenden Eismassen iiber mehrere Jahrhun-
derte, vielleicht iiber Jahrtausende riesige Flusslandschaften bildeten (HANTKE
1993; SEMMEL 1996; KUSTER 2010; BORNER 2012). Fiir nachfolgende Betrachtung
ist schliefilich noch von Bedeutung, dass wahrend des Abschmelzprozesses nach
der letzten Kaltzeit vor ca. 9.500 Jahren im Bereich der jetzigen Ostsee ein riesiger
Sifdwassersee entstand, der Ancylussee, der vor etwa 8.000 Jahren wieder eine
Verbindung zum Atlantik bekam, aussalzte und sich zur heutigen Ostsee entwi-
ckelte. In einer spaten Phase seiner Existenz entwéasserte der deutlich iber dem
damaligen Meeresspiegel gelegene Ancylussee in den Atlantik; innerhalb von 500
Jahren sank der Seespiegel um 10 m und weite Teile fielen trocken (BJORCK 1995).

Areale, Lebensraume und Phylogeografie
Sibirische Winterlibelle Sympecma paedisca

Rezentes Areal und Lebensrdume
Sympecma paedisca besiedelt ein riesiges transpaldarktisches Areal, wobei der
Verbreitungsschwerpunkt in Mittelasien liegt (Abb. 1). Die 6stlichsten und siid-
lichsten asiatischen Fundorte liegen auf den Japanischen Inseln Honshu und
Hokkaido sowie in Korea und in Kaschmir am Fufde des Himalaya (Zusammen-
fassung in JODICKE 1997). Das nahdstliche und westpalaarktische Areal ist eben-
falls durch JODICKE (1997) detailliert beschrieben worden. Uber die Vorkommen
im europaischen Teil Russlands ist wenig bekannt, jedoch gibt es sowohl hier als
auch in der Ukraine Nachweise (SCHORR 1996). Aus der Slowakei sind zwei Funde
aus dem Siidosten bekannt (BULANKOVA & DAaviD 2003), zu dem ein jlingst ent-
decktes Vorkommen in der nérdlichen Slowakei hinzu kommt (SAcHA 2011). In
Weifdrussland wurde die Art in den siidlichen und westlichen Oblasten gefunden
(BuczyKskKi et al. 2006), aber auch aus den Baltischen Republiken ist die Art be-
kannt (JODICKE 1997). Bis nach Polen scheint es nach derzeitigem Kenntnisstand
westlich des Urals ein zusammenhdngendes Areal zu geben.

Dieses kompakte, grofde Teile der Paldarktis umfassende Areal besitzt drei
Arealauslaufer. Der ostpaldarktische Ausldufer fithrt vom Stidural tiber mehr als
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tausend Kilometer nordwérts nach Jakutien. BELYSHEV (1973: 523) rdumte die
Moglichkeit ein, dass diese Angabe aus der Umgebung von Jakutsk einem Irrtum
unterlag: «HakoHel BO3MOXHa U OIIKM6KA B 3TUKETKAX, YTO BCEr0 BEPOsITHEEX.
Jedoch bestétigten KOSTERIN & SIVTSEVA (2009) jiingst dieses nordliche Areal
deutlich iiber dem 60. Breitengrad mit mehreren Funden im Flusstal der Lena
in Jakutien. Die beiden westpaldarktischen Ausldufer wurden erstmals von Erich
ScHMIDT (1929) skizziert: «2 voneinander getrennte Areale, Holland bis West-
falen u. deutsche Nordseekiiste bei Bremen einerseits, Alpengebiet (Schweiz u.
Nordtirol) bis Oberbayern u. Bodensee andererseits». Er nahm an, dass es sich
um von dem oOstlichen Areal isolierte Vorkommen handelt, notierte in einer Fuf3-
note jedoch selbst schon Funde aus den Masuren, die wegen der Drucklegung
nicht mehr bertiicksichtigt werden konnten (ScHMIDT 1929: 1V, 8). Diese sonder-
bare Disjunktion wurde in den folgenden Jahrzehnten durch immer genauere
faunistische Kenntnisse prazisiert (SCHORR 1996; JODICKE 1997, 2006). Mit dem
Verbreitungsatlas der Libellen Polens (BERNARD et al. 2009) haben wir nunmehr
die aktuellsten Informationen zum raumlichen Ursprung der Arealaufspaltung
vorliegen. Das geschlossene Verbreitungsgebiet reicht westlich etwa bis zum Un-
terlauf der Weichsel bei Tortn bzw. bis Wielkopolskie. Von hier aus spalten sich
die beiden Areale auf, die im Norden bzw. im Siiden weit in die Westpaldarktis
hineinfiihren.

Das noérdliche Teilareal reicht etwa 800 km nach Westen. Es fiihrt iiber Kaschu-
bien und das Pommersche Seengebiet (BERNARD 1992; BROCKHAUS & REINHARDT
1996) in den Norden Brandenburgs (Schorfheide, MAUERSBERGER 1988, 1993)
und nordlich davon nach Vorpommern und Mecklenburg (KOHLMANN 1957; ]A-
coB 1969). Uber Schleswig-Holstein (Kreis Herzogtum Lauenburg, BROCK et al.
1997), Niedersachsen (West-Niedersachsen, ZIEBELL & BENKEN 1982; Heiliges
Meer, Westfalen, z.B. RUDoLPH 1984; Landkreis Cloppenburg, TESKE 2011), Bre-
men (JODICKE 1997) bis in die Niederlande (neueste Verbreitungsiibersicht hier
in KETELAAR et al. 2007). Ebenfalls Bestandteil dieses Areals sind die erst kiirzlich
erfolgten Nachweise im Siiden Finnlands (KARJALAINEN 2007) und auf Gotland
(BURKART & BURKART 2001). Ob es sich um ein geschlossenes Areal oder um auf
Landschaftsraume (z.B. Schorfheide) beschrankte, jeweils isolierte Populationen
handelt, ist ungewiss.

Das sitidliche Teilareal erstreckt sich liber ca. 1.500 km in die Westpaldarktis.
Es beginnt mit den stidlichen Auslaufern der Verbreitung in Polen im Flusstal des
San am Fufe der polnischen Waldkarpaten (DARAZ 2009) bzw. im Flusstal des
Dunajec, norddstlich der Hohen Tatra (LABEDzKI 2002). Die noch siidlicher ge-
legenen Vorkommen in der Slowakei im Tal der Slana bei PleSiwec und Vojka im
Donautal, siiddstlich von Bratislava (STRAKA 1990) bzw. in der Spis-Region in der
Nordslowakei (SAcHa 2011) liegen wiederum etwas abseits. Erst 500 km west-
lich der Vorkommen im Stiden Polens sind die ndchsten Nachweise aus dem Eger-
tal (Ohte, Tschechische Republik) bekannt. Von den slowakischen Vorkommen
sind es ebenfalls etwa 500 km bis zum Siedlungsgebiet im Inntal in Oberdster-
reich. Die Vorkommen im Egertal liegen sowohl zum polnischen als auch zum

Libellula Supplement 12: 211-226



216 Thomas Brockhaus

Alpenareal isoliert. Entdeckt wurden sie von Alfred Schottner, der bei Karlovy
Vary (Karlsbad) und Kadan (Kaden) zwei Nachweisgebiete kannte (SCHOTTNER
1937). Aktuell sind aus dem Egertal sechs Vorkommen bekannt, die zwischen
Chomutov (Komotau) im Osten und Frantiskovy Lazne (Franzensbad) im Wes-
ten liegen (HARABIS & JISKRA 2008). Dieses Areal setzt sich ins Bayerische Vogt-
land bzw. nach Oberfranken fort (PROSE 1954; BONISCH & KrAUs 1998). Etwas
isoliert hiervon beginnt im nordlichen Alpenvorland ein relativ geschlossenes
Siedlungsareal. Neben Vorkommen in den Alpentilern des Inn (LANDMANN et al.
2005), der Rhone und des Rheins (HOSTETTLER & KEIM 2005) gibt es eine Reihe
von Nachweisen im Bodenseegebiet und im nérdlichen Alpenvorland, ostlich bis
zum Chiemsee (BONISCH & KRAUS 1998; SCHMIDT & STERNBERG 1999). Die siid-
ostlichen Alpenrander sind offenbar nicht besiedelt, wahrend aus der Lombardei
und dem Trentino historische Vorkommen (ConNcI & NIELSEN 1956) und aus dem
Piemont mehrere aktuelle Nachweise bekannt sind (BoAaNo et al. 2007; RISERVATO
2009).

Die Art entwickelt sich in stehenden Gewdssern jeglicher Art, selbst in Gewas-
sern mit Brackwasser, z.B. in Westsibirien «on the banks of all stagnant water bo-
dies» (KOSTERIN etal. 2001: 27), in Jakutien in Altwassern der Flusstdler und Seen
(KOSTERIN & SIVTSEVA 2009), in Zentralasien in Altarmen, Tiimpeln und Pfiitzen
sowie «in den Auen der Fliisse und Uferzonen der Seen, auch im brackigen Was-
ser» (PETERS 1985: 16). Eutrophe Altwisser, ebenfalls in Flussauen, werden in
Mittelasien besiedelt (z.B. REINHARDT & GERINGHAUSEN 2001). MAUERSBERGER
(1993: 105) konnte in der Schorfheide «keine Habitatbeziehungen in Bezug auf
Trophiestufe, Wasser- oder Sichttiefe, pH-Wert» finden. In den Niederlanden wer-
den mesotrophe und eutrophe Gewésser in Niedermooren besiedelt (KETELAAR
et al. 2007). Die Vorkommen im Tiroler Inntal reproduzieren in Stillgewdssern
mit Verlandungsmooren und Kleingewassern mit Verlandungsbereichen (LAND-
MANN et al. 2005). Im nordlichen Alpenvorland sind Stillgewasser mit bult- und
schlenkenreichen Pflanzengesellschaften in See-Rieden besiedelt (SCHMIDT &
STERNBERG 1999). Wie flexibel die Art auf ganze Landschaftsveranderungen re-
agieren kann, zeigt das seit mehr als 70 Jahren bekannte Vorkommen im Egertal
in Bohmen (Tschechien). SCHOTTNER (1937: 87) beschrieb das von ihm entdeckte

Abbildung 1: Westpalaarktisches Areal
von Sympecma paedisca. — Figure 1:
Western Palaearctic distribution range
of Sympecma paedisca.
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Vorkommen im Egertal wie folgt: «Bei Neudau ist diese Art an stark verschilften,
frei zwischen Wiesen gelegenen Teichen mit Reinwasser haufig». Heute finden
sich die Vorkommen im gleichen Areal iiberwiegend in Gewassern der Braun-
kohlefolgelandschaften (HARABIS & JISKRA 2008). Alle besiedelten Lebensraume
zeichnen sich durch vegetationsreiche Entwicklungsgewdsser, ausgepragte, oft
verschilfte Verlandungszonen, mit Grasern und Stauden strukturierte Landha-
bitate mit Gebiischen und/oder lichten Waldbestdnden aus. Diese Strukturen
finden sich sowohl in Alpentélern, im Alpenvorland, in Flussauen, im Vorland
der Kiisten von Nord- und Ostsee als auch in den Waldsteppen Mittelasiens. Die
Uberwinterung der Imagines erfolgt kryptisch unter Vegetationsteilen oder frei
an der Vegetation hdngend. Obligatorische Verhaltensanpassungen zum Schutz
vor Kalte, Nasse, Schnee und Frost sind offenbar nicht vorhanden (JODICKE 1997;
HIEMEYER et al. 2001; RUITER & MANGER 2007).

Kaltzeitliche Areale und Arealdynamik

Nach den vorliegenden Befunden zur rezenten Verbreitung von S. paedisca in der
Paldarktis liegt das Arealzentrum der Art in Mittel- und Zentralasien und nicht
in Sibirien, wie es der deutsche Name impliziert. Von hier aus erfolgten offen-
sichtlich im Zuge mehrerer Kaltzeiten Expansionen, die nordostlich bis Jakutien
und westlich bis in den Alpenraum fiihrten. Folgendes Szenario ist fiir die Ent-
stehung der disjunkten Teilareale in der Westpaldarktis vorstellbar: Wéahrend
der Abschmelzphase der Elster-Kaltzeit (= Mindel-Kaltzeit in den Alpen) oder
einer fritheren Glazialperiode erreichte die Art den Alpenraum. Eine solche Wan-
derung ware entlang der abschmelzenden Gletscherrandstrome und den dabei
einige Jahrhunderte bestehenden Gewdasserlandschaften in den Urstromtdlern
vorstellbar. So konnte die Population im Egertal entlang eines riesigen Eisstau-
sees, der in dieser Zeit zwischen dem jetzigen Prag und dem Erzgebirge bestand
(SEMMEL 1996: Abb. 10), ins Egertal eingewandert sein. Nach Abschmelzen der
Gletscher setzte sich die Art in den Alpen und siidlich der deutschen Mittelge-
birge sowie moglicherweise auch an anderen, rezent nicht mehr besiedelten
Orten fest. Die starkste uns heute bekannte Vergletscherung grofier Teile der
Westpalaarktis erfolgte im Mittelpleistozdn wahrend des Saale-Komplexes vor
ca. 250.000 Jahren. Wahrend dieser im Alpenraum als Riss-Kaltzeit bezeichneten
Phase musste S. paedisca zeitweilig aus den vergletscherten Alpen in die Vorlan-
der ausweichen. Da die Gletscher des Inlandeises auch durch die Mahrische Pfor-
te reichten (VALocH 2004) wurden in der Westpaldarktis alle bis dahin nordlich
des Karpatenbogens vorhandenen Lebensrdume vernichtet. Die Population im
Egertal blieb von diesen Ereignissen weitgehend verschont. Der zweite Vorstof3
von S. paedisca in die Westpaldarktis begann dann zum Ende der letzten Kaltzeit,
dem Weichselglazial (= Wiirm-Kaltzeit in den Alpen). Hier folgte die Art offenbar
wieder den Schmelzwasserstromen, im Norden wohl der Stidkiiste des Baltischen
Eisstausees entlang und erreichte in den heutigen Niederlanden die Nordseekiis-
te. Die in ihrem Areal stark begrenzten rezenten Vorkommen in der Schortheide
(MAUERSBERGER 1993) deuten darauf hin, dass die Zuwanderung hier durch das
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Eberswalder Urstromtal erfolgt sein kénnte. Siidfinnland und Gotland wurden
entlang des Ancylus-Sees erreicht, ehe die spatere Ostsee soweit aussalzte, dass
ihre Ufergewdsser keine geeigneten Lebensrdume fiir Libellen boten (siehe aber
LINDBERG 1948). Der ostsibirische Auslaufer entstand vielleicht wahrend des Ab-
schmelzens der nordostsibirischen Gletscher, welches zeitiger einsetzte als die
Abschmelzphase in der Westpaldarktis (DUBATOLOV & KOSTERIN 2000).

Wenn die letzte Wanderung in der Abschmelzphase vor ca. 15.000 bis 12.000
Jahren erfolgte, liegen zwischen den beiden in die Westpaldarktis hineinreichen-
den Arealerweiterungen mehrere 100.000 Jahre. Unter der Maf3gabe, dass spa-
testens im Saale- (Mindel-) Glazial die Verbindung zwischen der Alpen- und Eger-
talpopulation zu den anderen Populationen der Paldarktis abriss, sind die Tiere,
die im stidlichen Teilareal in der Westpalaarktis {iberdauerten, etwa seit 250.000
Jahren vom Hauptareal isoliert. Ob es irgendwann einmal eine Verbindung zwi-
schen Alpen- Egertal- und der in der Slowakei isoliert liegenden Population gab,
ist ungewiss. Ahnliche Expansionen aus dem mittelasiatischen oder zentralasiati-
schen Raum, aber nach Nordosten, haben zur Besiedlung Jakutiens gefiihrt. Somit
hat sich S. paedisca einerseits in der Westpaldarktis Areale mit gemafigt atlan-
tischem Klima und in der Ostpaldarktis solche mit extrem kontinentalem Klima
erobert.

Glanzende Smaragdlibelle Somatochlora metallica

Rezentes Areal und Lebensrdume

Somatochlora metallica zeigt ebenfalls eine transpaldarktische Verbreitung.
Es werden mehrere Unterarten unterschieden, deren Status unklar ist (BELY-
SHEV 1973; WILDERMUTH 2008). Die westpaldarktische Verbreitung reicht vom
70. Breitengrad in Nordskandinavien durch ganz Europa, in Osteuropa bis zum
Schwarzen Meer, liber die Karpaten bis zum Balkan und in Westeuropa bis hin
zu Einzelvorkommen in den Pyrenden. Auch in Nordostsibirien sind Nachweise

Abbildung 2: Schematische Darstellung
der hypothetischen Expansionen von
Sympecma paedisca wahrend verschie-
dener Kaltzeiten aus einem Mittelasia-
tischen Arealzentrum. Starke schwarze
Linien: Maximalvergletscherungen in
der Westpaldarktis wahrend des Saale-
Glazials; weiRe Flachen: Maximale Ver-
gletscherungen in der Paldarktis wah-
rend des Weichsel-Glazials. — Figure 2:
Schematic figure of the hypothetical ex-
pansion of Sympecma paedisca during different ice ages from a Middle Asian distribution
center. Intense black lines: Maximum glaciation in the Western Palaearctic during the
Saale glaciation; white areas: Maximum glaciation in the Palaearctic during the Weichse-
lian glaciation.
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nordlich bis tiber den Polarkreis bekannt (S. metallica exuberata, BELYSHEV 1973).
Allerdings nennt KOSTERIN (2004) S. exuberata als eigene Art, welche an mehre-
ren Lokalitdten in Jakutien gefunden wurde (KOSTERIN & SIVTSEvVA 2009).

Gegenstand genauerer Interpretation soll in dieser Arbeit lediglich der west-
lichste Arealrand auf den Britischen Inseln sein. In Grof3britannien gibt es zwei
kleine Teilareale, die etwa 700 km voneinander entfernt sind. Das stuidliche Tei-
lareal umfasst Vorkommen in den Grafschaften Sussex und Kent im Siidosten
Englands. Das nordliche Areal liegt im Norden Schottlands im Great Glenn Fault,
einem von Nordost nach Stidwest durch Schottland reichenden Bruchgrabensys-
tem mit langen Rinnenseen. Vorkommen sind fiir den Glen Affric und den Glen
Mor bekannt (MERRITT et al. 1996; SMALLSHIRE & SWASH 2010). In Irland fehlt die
Art (NELSON & THOMPSON 2004).

Somatochlora metallica gilt als eurydke Art mit einer breiten Skala besiedelter
Lebensrdume. Diese reicht von den verschiedensten Typen stehender Gewasser,
einschliefdlich offener Moorgewdsser bis hin zu Fliefigewdssern (WILDERMUTH
2008). In dicht beschatteten, sommerkalten Waldteichen bildet die Art manchmal
gemeinsam mit Pyrrhosoma nymphula und Aeshna cyanea eine artenarme Libel-
lengemeinschaft. Im stidlichen Teil des westpaldarktischen Areals werden wohl
nur noch Gebirgsseen besiedelt (WILDERMUTH 2006).

Kaltzeitliche Areale und Arealdynamik am westlichen Arealrand

Unter der Mafdgabe, dass S. metallica eine eurytherme Kaltzeitart ist, sah das Ver-
breitungsbild am westlichen Arealrand vor ca. 20.000 Jahren ganz anders aus als
heute. Ein Siedlungsgebiet kann das Tal des riesigen Channel river gewesen sein,
der Themse, Rhein und Seine in den Atlantik fithrte. Das zweite grofiere Areal
lag in den Steppentundren von Doggerland, welches vor ca. 22.000 Jahren sei-
ne wahrscheinlich gréfite Ausdehnung zwischen Grofdbritannien, Orkney- und
Shetland-Inseln und dem nordlichen Gletscher erreichte (CoLEs 1998). Ein Eis-
schild, das sich vor 20.000 Jahren im nérdlichen Doggerland bildete (Woobcock
& STRACHAN 2000), kdnnte bereits zu dieser Zeit ein nordliches Teilareal isoliert
haben, welches sich nach dem Abschmelzen des britischen Eisschildes im Great
Glenn Fault etablierte. Spatestens vor 10.000 bis 12.000 Jahren war Doggerland
soweit durch den ansteigenden Meeresspiegel nach Siiden gedrangt, dass die
hier lebenden Populationen keinen Kontakt mehr zu den nérdlichen, in Schott-
land lebenden Populationen haben konnten. Das rezente Teilareal im stidlichen
England kénnte entweder aus dem Gebiet des ehemaligen Channel river oder aus
dem am langsten iiberdauernden siidlichen Doggerland besiedelt worden sein.
Dieses ging vor ca. 8.000 Jahren endgiiltig unter (LAMBECK 1995 zit. in FLEMMING
2002). Die beiden Teilareale in Grof3britannien sind wahrscheinlich ldngstens
iber 20.000 Jahre, mindestens aber 10.000 Jahre voneinander getrennt.

Merkmale kaltzeitlicher Libellenarten?
Nachfolgend wird skizziert, welche Eigenschaften kaltzeitliche Libellenarten cha-
rakterisieren konnten. Hierzu werden neben den eben behandelten Beispielen
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auch die Darstellungen zur Phylogeografie von Somatochlora alpestris als einem
Vertreter kaltstenothermer Kaltzeitarten einbezogen (BRockHAUS 2012). Dies
soll ein erster Versuch sein, Gemeinsamkeiten solcher Arten zu erkennen.

Areal

Die Arten haben wohl iiberwiegend transpaldarktische Areale, die entweder dis-
junkt ausgepragt sind, wie im Fall von S. alpestris (WILDERMUTH 2008; BROCKHAUS
2012) oder bei denen, wie fiir die beiden hier vorgestellten Arten, neben riesigen
zusammenhangenden Arealteilen die westpaldarktischen Disjunktionen auffallen.
Fiir beide Arten sind diese separierten Arealteile in ihren Aufiengrenzen offen-
sichtlich duf3erststabil. Bei Sympecma paediscalasst sich das an zwei Beispielen gut
belegen. Das Vorkommen im Egertal wurde von SCHOTTNER (1937) entdeckt, der
die Art «in der Karlsbader Gegend bei Neudau (440 m ii.d.M.) und in der Kaadner
Gegend bei Saar (475 m ii.d.M.)» fand (SCHOTTNER 1937: 87). Uber 60 Jahre spiter
fanden HAJEK & MOCEK (2000) die Art hier wieder in einer durch Braunkohleberg-
bau nun vollig umgestalteten Landschaft. Im niederldndischen Verbreitungsatlas
der Libellen (NEDERLANDSE VERENIGING VOOR LIBELLENSTUDIE 2002) sind fiir drei
Zeitrdume Verbreitungskarten dargestellt (vor 1950, 1950-1989 und 1990-1997),
die immer ein Gebiet zwischen Gelderland im Siiden und Friesland bzw. Drenthe
im Norden umfassen. Somatochlora metallica ist seit 1869 aus Schottland bekannt
(McLACHLAN 1870). Spater wurde das stidenglische Teilareal gefunden (MERRITT
et al. 1996). Nach 150 Jahren intensiver faunistischer Forschung britischer Ento-
mologen hat sich an diesem Verbreitungsbild nichts gedandert.

Dispersal und Migration

Sowohl S. paedisca als auch S. metallica sind prinzipell zu gréf3eren Wanderun-
gen fahig. Borisov (2006) beschreibt saisonale Wanderungen von S. paedisca
zwischen den Fortpflanzungsgewdssern bei Almaty und dem siidlich gelegenen
Gebirgsfufs des Tien Shan. Fiir S. metallica liegen Beobachtungen auf Helgoland
vor (WILDERMUTH 2008). Die Insel ist iiber 40 km vom Festland entfernt. An den
westpaldarktischen Arealrdndern beider Arten sind keine Arealerweiterungen
durch Wanderung oder Dispersal bekannt. Im Gegenteil, Kenner der Vorkommen
von S. paedisca betonen die Restriktion ihrer Verbreitung, obwohl dhnliche Ha-
bitate aus der weiteren Umgebung bekannt sind (R. Mauersberger pers. Mitt.).
Die sachsischen Odonatologen suchten wahrend eines ihrer jahrlichen Treffen im
Jahr 2010 von einem bei Skalna im Egertal gelegenen Vorkommen ausgehend an
den im Vogtland liegenden und von den Habitatstrukturen gut geeigneten Schon-
berger Teichen (2 km Luftlinie nérdlich) erfolglos nach S. paedisca, fanden aber
wohl S. fusca in beiden Gebieten. Im Gegensatz zu einer ganzen Reihe anderer
Libellenarten erweiterte sich weder das stidliche noch das noérdliche Areal von
S. metallica in den vergangenen 40 Jahren in Grofdbritannien (HICKLING et al.
2005). Es ist moglich, dass kaltzeitliche Libellenarten rezent an ihren westpala-
arktischen Arealrdndern nicht zum grofdraumigen Dispersal oder gar zu Wande-
rungen neigen. Die Ursachen hierfiir sind vollig unklar.
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Okologie

Die behandelten Arten sind entweder kaltstenotherm (S. alpestris, BROCKHAUS
2012) oder eurytherm, beziiglich der besiedelten Habitate wohl eurydk oder
gar Ubiquisten. Sie sind in der Lage, in sehr unterschiedlichen Landschaften
zu leben. Die Spanne reicht von ariden Steppen (S. paedisca) bzw. nérdlichen
Tundren (S. alpestris, S. metallica) iber verschiedenste natiirliche oder anthro-
pogen liberpragte Landschaften der gemafdigt-klimatischen Zone bis hin zu Ex-
tremlandschaften, wie wir sie in den riesigen Braunkohletagebaugebieten und
ihren Folgelandschaften im Egertal finden. Die Charakterisierung ihrer 6kolo-
gischen Praferenzen fallt so naturgemafd in monografisch orientierten Werken
schwer und ist deshalb oft auf die Interpretation regionaler Befunde fokussiert.

Genetische Untersuchungen

Genetische Untersuchungen finden sich fiir Libellen noch selten. Sie dienen
iberwiegend der Klarung phylogenetischer Zusammenhange (z.B. DUMONT et
al. 2010). Aber auch Untersuchungen zur Kldarung glazialer Radiationen und
phylogeografischer Fragen gibt es (z.B. TURGEON & MCPEEK 2002; TURGEON et
al. 2005). Untersuchungen an Nehalennia speciosa erbrachten eine dufderst ge-
ringe genetische Differenzierung zwischen verschiedenen europdischen Popu-
lationen (BERNARD & SCHMITT 2010). Bei Vergleichen der genetischen Eigen-
schaften der oben dargestellten Populationen sollten iiberraschende Ergebnis-
se zu erwarten sein.
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