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Abstract

The distributional patterns of the members of the

genus Nephrotoma have been analyzed. Most species

prefer moist temperate climates, thus showing a

correlation with the zone of deciduous forests.

Almost all species of the southern hemisphere oc-

cupy strongly restricted areas in mountain forests,
but the holarctic species are much more widely
distributed. Within the range of the deciduous

forests a number of centres can be recognized which

are particularly rich in species. An exception is

formed by a species-rich focus ranging from the

Altai through the Baikal area, where taiga and

sparsely wooded steppes intermingle. Contrary to

the other centres hardly any endemics occur in

this focus. The area is interpreted as a centre

where species from north and south, and from east

and west meet.

The present distribution of the Nephrotoma spe-

cies can be easily understood by postulating a ra-

diation from eastern Asia, along with the decidu-

ous forests, from early Tertiairy times onwards.

EINLEITUNG

Die Gattung Nephrotoma Meigsn, l803 umfasst 433

Arten und Unterarten (Oosterbrœk & Schuckard,

1976) und gehört damit unter den Tipuliden zu den

artenreicheren Gattungen. Sie ist über die ganze

Welt verbreitet. Im Gegensatz zu den anderen ar-

tenreichen Gattungen mit Weltverbreitung oder mit

Verbreitung über grössere Teile der Welt ist sie

bis auf heute nicht in Untergattungen aufgeteilt,

rfennheims (1951) und Savtshenko (1973) haben als

ersten versucht die palaearktischen Arten ineini-

gen Gruppen unterzubringen. Mannheims teilte die

damals bekannten 38 europäischen Arten in zwei

Gruppen auf je mit fünf oder sechs Untergruppen,

Savtshenko brachte 83 palaearktische Arten in 13

Gruppen unter. Wahrscheinlich haben die Gruppen

von Mannheims und Savtshenko zum Teil wohl Unter-

gattungswert .

Die oekologischen Verhältnisse worunter die

Larven leben sind nur von wenigen Arten bekannt

(Theowald, 1957, 1967; Savtshenko, 1973). Es sind

nienHls Larven im Wasser und kaum in moderndem

Holz oder im Moospolster gefunden. Man kennt sie
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Die Imagines sind aus allerhand Landschaften

bekannt: Laubwälder, Nadelwälder und Mischwälder,

von Regen- und Monsumwälder, von Wiesen, Savannen

und Steppen, sogar von den Tundrengebieten. Nur von

sehr trockenen Gebieten und von Gebieten die inmer

mit Schnee bedeckt sind kennt man keine Nephroto-

ma-Arten und überhaupt keine Tipuliden. Im Jahre

1926 hat Pierre eine Liste veröffentlicht mit al-

len Nephrotoma-Arten und ihrer Verbreitung. Es wa-

ren damals 179 Arten. Fünfzig Jahre später (1976)

haben Oosterbroek & Schuckard eine.neue Liste zu-

sarrmengestellt. Diese neue Liste enthält die Ver-

breitung in den geographischen Regionen und Sub-

regionen der heutbekannten 433 Arten und Unterar-

ten. Schuckard hat aus der Gesammtliteratur für

alle Arten Verbreitungskarten zusanmengsstellt.

Auf diesen Karten sind auch die nicht-veröffent-

lichten Fundorten verzeichnet aus der Sammlungdes

Instituut voor Taxonomische Zoölogie (Zoologisch

Museum) in Amsterdam und die aus Notitzen von Dr.

B. Mannheims welche uns liebenswürdig zur Verfü-

gung gestellt sind. Auf Grund der neuen Artenlis-

te und der Verbreitungskarten der einzelnen Arten

war es möglich die Verbreitung von Nephrotoma in

der Welt eingehender zu studieren.

UMWELTBEDINGEN VON NEPHROTOMA

Karte I ist zusammengestellt auf Grund der Ver-

breitungskarten der einzelnen Arten. Von Oberflä-

chen von 5 zu 10 Grad ist auf dieser Karte ver-

zeichnet wieviele Arten vorkonmen. Sie ist eine

zylindrische Projektion und gibt deshalb Verzeich-

nungen wodurch die Oberflächen im Norden und im

Süden grösser sind als im Mittelteil der Karte.

Im Norden und im Süden kommen aber kaum Arten vor

und ausserdem haben wir eine Projektion gewählt

worauf die Verzeichnungen am wenigsten sind im Ge-

biet wo Nephrotoma hauptsächlich vorkomrit. Auf

dieser Karte sind die nördliche Getreidegrenze und

die Gebiete der sonmergrünen Laubwälder mit ein-

gezeichnet .

Zum Vergleich mit der Verbreitung von Nephro-

toma ist Karte II hinzugefügt. Auf dieser Karte

finden wir die Verbreitung von Geranomyia (Dipte-

ra, Tipulidae). Diese Karte ist von Herrn Ch.

Klaver im Rahmen einer Doktorandarbeit an unserem

Institut zusarrmengestellt worden. Diese zweite

Karte ist nicht ganz vergleichbar mit der ersten.

Jeder Punkt auf die Geranomyia-Karte stellt das

Zentrum des Verbreitungsgebiets einer Art dar. Ob-

wohl die Karten nicht auf derselben Weise zusam-

mengestellt sind, könnt doch deutlich hervor dass

die Verbreitung von Geranomyia und von Nephrotoma

ganz verschieden ist
.

In Gebieten wo viele Nephro-

toma-Arten vorkommen finden wir oft kaum Gerano-

myia-Arten und umgekehrt. Überdies zeigt uns die

Vergleichung beider Karten deutlich, dass Unter-

schiede in Artendichte bei Nephrotoma nicht nur

auf Grund grösserer oder kleinerer Sarrmeltätig}<eit

erklärt werden können.

Vergleich von Karte I mit Karten die uns infor-

mierten über Niederschlag, Temperaturen, Sonnen-

schein und dergleichen zeigten kaum Uebereinstim-

mungen. Es war klar dass keine dieser Umweltsfak-

toren auf sich die heutige Verbreitung von,Nephro-

toma bedingt. Nur stellte es sich heraus dass in

Gebiete ohne Regen auch keine Nephrotoma-Arten

vorkommen. Dieses war aber schon von allen Tipu-

liden bekannt. Vergleich mit Vegetationskartener-

gab wohl Uebereinstirrmungen.

Im Tundrengebiet der Nordhemisphäre können nur

zwei Nephrotoma-Arten vor: lundbecki (Nielsen) und

ramulifera (Tjeder), und auch nördlich der Getrei-

degrenze finden wir kaum Nephrotoma-Arten, nur im

Osten von Asien (besonders auf der Insel Sachalin)

kotrmen nördlich dieser Grenze verhältnismässig

viele Arten vor. Südlich der Getreidegrenze, also

in der Südhälfte des Taigagebietes,
finden wir be-

deutend nehr Arten. Dieses Verbreitungsmodell ist

nicht durch die Sanmsltätigkeit in diesen Gebie-

ten bedingt, denn für die Tipula (Vestiplex) exci-

sa-Gruppe zum Beispiel finden wir gerade das Umge-

kehrte: im Gegensatz zu Nephrotoma könnt diese

Gruppe in die Tundra nördlich der Getreidegrenze

vor und verschwindet in das Taigagebiet (Theowald

& Mannheims, 1962). Es gibt den Eindruck, dass die

Unweitfaktoren die das Wachstum des Getreides er-

möglichen auch für die meisten Nephrotoma-Arten

wichtig sind.

Im holarktischen Gebiet finden wir die meisten

Nephrotoma-Arten von der Südhälfte der Taiga bis

zu dem Gebiet der Subtropischen Hartlaubwälder, der

Waldsteppen und der Steppen. Innerhalb dieses Ge-

fast nur aus hurrßser Erde. Von einigen Arten ist

bekannt dass die Larven die Pflanzenwurzeln an-

fressen. Wahrscheinlich leben die Larven der meis-

ten Arten - Wie die Larven vieler Tipuliden - in

dem Boden von moderndem organischem Substanz oder

von Pflanzenwurzeln.
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bietes mit grösserer Artendichte gibt es einige

Zentren wo die Artendichte hinaufsteigt bis mehr

als 20 Arten pro Oberfläche von 5 zu 10 Grad. Es

ist die Ostküste von Nordamerika auf etwa 40° n.

Br., die Umgebung des Alpengebiets, das Gebiet

südlich des Baikalsees, das Gebiet nördlich von

Wladiwostok und schliesslich Japan. Von diesen

Zentren aus verringert sich die Artendichte zuerst

allmählich bis auf etwa 15 Arten. Alle diese Ge-

biete mit grösserer Artendichte fallen deutlich

zusarrmsn mit den Gebieten der somrrergrünen Laub-

wälder und der Mischwälder. Nur das Gebiet südlich

des Baikalsees und weitere Umgebung bildet eine

Ausnahme. Dieses Gebiet ist grösserenteils Taiga

und Waldsteppe. Hierunter wollen wir es eingehen-

der untersuchen. Ausserhalb der Gebiete die mit

den Laubwäldern und Mischwäldern zusammenfallen

geht die Artenzahl auf einem stark herab bis oft

auf weniger als zehn. Mann bekommt den Eindruck

dass es irgendeiner Zusammenhang gibt zwischen

das Vorkonren von Laub- und Mischwäldern und das

Vorkoimen von Nephrotoma.

Von vielen Arten ist bekannt dass sie, obwohl

vorkonmend im Verbreitungsgebiet der Laub- und

Mischwälder, gar nicht oder oft nicht im Wald

fliegen und auch Larven sind dort mehrmals ausser-

halb des Waldes gefunden: in Wiesen und Ackerbau-

gebieten, in den Dünen, an den Wegrändern entlang.

Deshalb ist es wahrscheinlich dass viele Arten

nicht unmittelbar an den Iaub- und Mischwäldern

gebunden sind, aber vielmehr die gleichen Boden-

und/oder Klimaverhältnisse verlangen als diese

Wälder. Im Gebiet der Laub- und Mischwälder finden

wir für Nephrotoma die grösste Artendichte. Viele

Nephrotoma-Arten können auch nur in diesem Gebiet

vor. Es gibt aber kaum Arten deren Verbreitungs-

gebiet vollständig mit dem Gebiet der sommergrü-

nen Laub- und Mischwälder zusairmenfällt
.
In Europa

zum Beispiel kommt submaculosa Edwards nur im Wes-

ten des Laubwaldgebietes vor, pratensis (Linnaeus)

rrehr im Osten und Norden, lindneri (Mannheims) im

Osten und im Westen, aber kaum im zentralen Ge-

biet. Diese und viele andere Arten haben sich wohl

nach dem Eiszeitalter aus den südlichen Refugien

mehr oder weniger weit in das Waldgebiet verbrei-

tet. Ahnliches gillt auch auffallend deutlich für

das nearktische Zentrum.

Das Gebiet um dem Baikalsee herum bildet eine

Ausnahme. Dort finden wir ein Zentrum mit bis 23

Arten pro Oberfläche von 5 zu 10 Grad ausserhalb

des Gebietes der sommergrünen Laubwälder und Misch-

wälder. Es ist eines der artenreichsten Gebiete

der Welt. Im Gegensatz zu den anderen Zentren, die

immer wenigstens 20 für ihr Gebiet endemische Ar-

ten kennen, hat dieses Gebiet nur eine einzige

derer .
Alle anderen dort vorkorrmenden Arten finden

wir - mit oder ohne Disjunktionen - auch in den

anderen Zentren oder in ihren benachbarten Gebie-

ten. Dieser Mangel an endemischen Arten gillt für

das ganze Gebiet vom Altai-Gebirge bis zum Baikal-

see einschliesslich und vom Nordrand der Mongolei

bis zum Nordrand des Baikalsees (Karte I). In die-

sem zentralasiatischen Zentrum finden wir nach-

folgende 24 Arten:

1. Verbreitung: Westeuropa - Zentralasien - Ost-

asien

aculeata (Loew), cornicina (Linnaeus), lamel-

lata (Riedel), scalaris (Meigen), scurra (Mei-

gen) und tenuipes (Riedel);

2. Verbreitung: Westeuropa - Zentralasien

analis (Schummsl), crocata (Linnaeus), lunuli-

cornis (Schummel) undquadristriata (Schummel);

3. Verbreitung: Osteuropa - Zentralasien

rossica (Riedel);

4. Verbreitung: Zentralasien - Ostasien

erebus Alexander, hirsuticauda Alexander, mar-

tynovi Alexander und parvirostra Alexander;

5. Verbreitung: Zentralasien - Nordeurasien

lundbecki (Nielsen) und ramulifera Tjeder;

6. Verbreitung: Zentralasien - nach dem Nordoste!

(Jakutsk, Werchojansk)

rufiventris (Savtshenko) und sublunulicornis

(Savtshenko) ;

7. Verbreitung: Zentralasien - Ochotsk und Kam-

chatka

stejnegeri Alexander;

8. Verbreitung: Ural - Zentralasien - Jakoetsk

stackelbergi (Savtshenko);

9. Verbreitung: Zentralasien
- die Mongolei

consimilis (Brunetti) und ligulata Alexander;

10. Verbreitung: nur Zentralasien

violovitshi (Savtshenko), (sie ist nach Sav-

tshenko nah verwandt mit pamirensis (Enderlein)

und perobliqua Alexander in der Mongolei und

ist deshalb wohl von südlicher Herkunft ).

Dieses zentralasiatische Gebiet vom Altai bis zum

Baikalsee einschliesslich zeigt sich für Nephroto-

ma als ein Knotenpunkt, wo die Arten von Nord und

Süd, von West und Ost zusarrmenstossen. Es ist ein
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Gebiet wo Taiga und Waldsteppen in einander grei-

fen und wo es auch kleinere Gebiete mit Laubwald

gibt .
Man findet dort hauptsächlich Arten die nur

oder auch in der Taiga vorkormen, viel weniger Ar-

ten aus den Waldsteppen und nur einzelne Arten aus

dem Laubwaldgebiet.

Suschkin (1938), der eingehend die sibirische

Vogslwelt studiert hat findet ein ähnliches Kno-

tenpunkt für die Avifauna im Altaigebiet. Sav-

tshenko, der (zusamnen mit Violovich und Nortshuk)

die Tipulidenfauna von Tuva (1967) und vom Altai-

gebiet ( 1972 ) studierte findet dort kaum endemische

Arten und hauptsächlich Arten aus einer Reihe von

anderen geographischen Gebieten.

Im Gegensatz zu dem holarktischen Gebiet finden

wir in den südlichen Regionen kaum Übereinstimmung

zwischen der Verbreitung der Vegetationen und der

von Nephrotoma. Wir kennen Arten aus dem Regen-

wald, von Savannen und von montanen Wäldern, es

gibt aber grössere Teile dieser Vegetationen wo

Nephrotoma durchaus nicht vorkomnt. Konzentratio-

nen von Arten gibt es an einzelnen Stellen in den

Gebirgen: um dem Viktoriasee herum, in den Dra-

kensbergen von Südostafrika, in den Gebirgen von

Java und am Südabhang des Himalajas. Die Arten um

dem Viktoriasee herum fliegen über 1000 m und ein

Drittel der Arten bis über 3000 m. In denDrakens-

bergsn wurden die rreisten Arten zwischen 1000 und

3000 m gefunden. Die Fundorte auf Java liegen

meist über 1000 m und auch am Südabhang des Hima-

lajas liegen die Fundorten ziemlich hoch. Es gibt

aber auch viele Gebirge ohne oder mit kaum Nephro-

toma-Arten. In den Gebirgen der Philippinen, wo

viele Tipuliden bekannt sind, können nur zwei Ne-

phrotoma-Arten vor. In den Anden von Südamerika,

wo viele Geranomyia-, Microtipula- undEumicroti-

pula-Arten fliegen sind kaum Nephrotoma-Arten be-

kannt. In den sonmergrünen Laubwäldern der Südan-

den konmen gar keine Arten vor, auch keine in den

kühleren Gebirgswäldern von Südostaustralien und

Neuseeland.

Alexander (1956) stellte für Ostafrika fest,

dass viele dort vorkonmgnde Arten nur an einem

oder an einigen nahzusainmengelegenen Bergen gebun-

den sind. Dieses gillt aber nicht nur für Ostafri-

ka, sondern für die Südhemisphäre. Viele Ar-

ten sind dort nur von sehr beschränkten Stellen

bekannt, dies im Gegensatz zu andern Tipuliden,

die dort oft eine viel ausgedehntere Verbreitung

haben. Alexander stellte für die ostafrikanischen

Arten auch fest, dass sie einander sehr nah ver-

wandt sind. Das deutet darauf dass in den warmen

tropischen Gebieten für Nephrotoma die Berge eben-

soviele Inseln sind, wo diese Gattung sich auf-

rechterhalten kann und durch Isolation leicht Un-

terarten unter nahverwandten Arten bilden kann.

Die Verbreitung von Nephrotoma in den Südregionen

gibt stark den Eindruck dass das warme tropische

Klima für diese Gattung kaum geeignet ist und dass

die dort vorkommenden Arten sich nur stellenweise

in den Gebirgen aufrechterhalten können.

Zusammenfassend können wir konkludieren dass -

obwohl wir Nephrotoma-Arten in vielen Landschaf-

ten der Welt finden - die Stellen mit grösserer

Artendichte darauf deuten, dass es eine Gattung

ist die das feuchte gemässigte Klima bevorzügt und

in dieser Preferenz übereinstimmt mit den sonrner-

grünen Laubwäldern und den Mischwäldern. Im hol-

arktischen Raum sind fünf Zentren mit über 20 Ar-

ten und - das zentralasiatische Zentrum ausgenom-

men - je mit vielen endemischen Arten. Das zen-

tralasiatische Zentrum, vom Altaigebiet bis zum

Baikalsee einschliesslich, ist in diesem Raum das

einzige Zentrum ausserhalb des Laub- und Misch-

waldgebietes. Es zeigt sich als ein Knotenpunkt

wo hauptsächlich Taiga-Arten aber auch Arten aus

den Waldsteppen und sogar aus den Laubwäldern von

Nord und Süd, Ost und West zusammentreffen. In

kälteren, wärmeren und trockneren Gebietenausser-

halb des Laub- und Mischwaldgebietes fällt die Ar-

tendichte deutlich bis stark herab. In den tropi-

schen Gebieten der südlichen Hemisphäre findenwir

Nephrotoma fast nur in den kühleren Wäldern ver-

einzelter Gebirge.

DIE VERBREITUNG VON NEPHROTOMA

IN DEN GEOGRAPHISCHEN REGIONEN

Wir benutzen dieselbe Einteilung in tiergeogra-

phischen Regionen wie Oosterbroek & Schuckard

(1967) für ihre Artenliste (Karte III). Diese Ein-

teilung ist zusammengestellt nach Holdhaus (1929),

Johansen (1955), De Lattin (1967)> Franz & Beier

(1970) und Delfinado & Hardy (1973). Karte IVgibt

auf den Grenzen die Artenanzahl beider Regionen

oder Subregionen und umkreist wieviel Arten beide

gemeinsam haben. Karte V zeigt für jede Subregion

wieviel Prozent der Arten dort endemisch ist.

Die Grenzen der Regionen sind meistens deutlich:
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jede Region hat seine eigene Nephrotoma-Fauna.. Das

palaearktische und das nearktische Gebiet haben

nur zwei Arten gemeinsam: flavescens (Linnaeus)

und lundbecki (Nielsen) .

N. flavescens - eine pa-

laearktische Art - ist nur einmal in einem Exem-

plar auf Grönland festgestellt worden. Diese Art

ist unbekannt von Island und von den Färöer Inseln

und auf Grönland wahrscheinlich später einge-

schleppt (Mannheims & Theowald, 1971). N. lund-

becki hat eine zirkumpolare Verbreitung. Das ne-

arktische und das neotropische Gebiet haben eine

Art gemeinsam: nigrolutea (Bellardi), die im Sü-

den der U.S.A. und überdies in Mexiko vorkorrmt.

Das orientalische und das australische Gebiet ha-

ben drei Arten gemeinsam: dimidiata (De Meijere):

Java, Neu-Guinea; javana (Wiedemann): Java und

Buru; javensis (Doleschall) : mit einer grösseren

Verbreitung im orientalischen Gebiet und überdies

auf Buru. Das palaearktische und das orientalische

Gebiet haben 16 Arten gemeinsam. Es sind neist Ar-

ten von Ostchira, die dort ihre Verbreitung über

die Grenze hin mehr nach dem Norden oder nach dem

Süden haben. Es gibt dort keine scharfe Grenze

zwischen beiden Regionen. Die anderen Regionen

haben keine gemeinsamen Arten.

Die Grenzen zwischen den meisten Regionen sind

für Nephrotoma also scharf und deutlich. Es gibt

andere Dipterengattungen, mit deutlich weniger

scharfen Grenzen, wo es ziemlich viele Arten gibt

mit zum Beispiel holarktischer, orientalisch-aus-

tralischer oder sogar orientalisch-äthiopischer

Verbreitung. Die heutigen Regiongrenzen sind wahr-

scheinlich schon längere Zeit für Nephrotoma un-

überwindliche Sperren, sodass sich in jeder Region

eine eigene Nephrotoma-Fauna hat entwickeln kön-

nen. Es ist unbekannt ob es sich über den Region-

grenzen hin verwandte Arten gibt oder ob es Ver-

wandtschaftsgruppen gibt mit Verbreitung über

mehreren Regionen.

Die Grenzen der Subregionen sind oft weniger

deutlich, zumal im holarktischen Gebiet. In den

südlichen Regionen haben viele Arten eine sehr be-

schränkte Verbreitung, weshalb dort die Subregicn-

grenzen auch weniger überschritten werden: die

meisten südlichen Subregionen haben 70 - 100% en-

demische Arten. Ausnahme ist die mexikanische Sub-

region mit 50% und die indische mit lMjf endemi-

sche Arten. Die mexikanische Subregion kennt aber

nur Arten, wovon eine, nigrolutea (Bellardi)

auch im Süden des nearktischen Gebiets und eine

andere, consularis (Osten-Sacken) über grösseren

Teilen von Südamerika vorkorrmt. Die indische Sub-

region kennt 14 Arten, es sind meist Arten aus dem

chinesischen Gebiet die noch gerade bis im Norden

des indischen Gebietes vorkorrmen.

Im nearktischen Gebiet haben die alleghanische

und die sonorische Subregion je ihre eigene Ne-

phrotoma-Fauna.. Sie haben nur sechs Arten gemein-

sam, die alle auch mehr nördlich in dem kanadi-

schen Gebiet vorkorrmen. Die kalifornische Subre-

gion kennt nur eine Art: wulpiana (Bergroth). Die-

se Art ist bekannt von dem ganzem Gebiet der Rocky

Mountains bis in dem Süden der alleghanischen Sub-

region. Die kanadische Subregion kennt nur eine

endemische Art: excelsior (Bergrath) in British

Columbia. Alle Arten mit grösserer Verbreitung

kommen nur oder auch in dem Laubwaldgebiet der

alleghanischen Subregion vor. Etwa ein Drittel der

Laubwaldarten strahlt von dort mehr oder weniger

weit nach dem Norden und/oder nach dem Nordosten

in die benachbarten Subregionen aus. Arten, die

nur ausserhalb des Laubwaldgebietes vorkorrmen ha-

ben eine sehr beschränkte Verbreitung. Sie kommen

vor in dem Süden der alleghanischen Subregion

(Florida und Umgebung) oder in der Südhälfte der

sonorischen Subregion (Rocky Mountains von etwa

Kolorado bis Mexiko einschliesslich) .
Florida und

Umgebung ist heutzutage das Gebiet der subtropi-

schen Nadelwälder. Das Gebiet der Rocky Mountains

ist grösserenteils Steppen und Wüste.

Es ist auffallend dass im Gegensatz zu Nephro-

tomadie Gattung Tipula hauptsächlich in der kali-

fornischen und der sonorischen Subregion vorkonmt.

Mshrere Untergattungen von Tipula sind nur vom

Westen bekannt, von anderen kommen die meisten Ar-

ten im Westen vor. Umweltfaktoren spielen hier si-

cher eine Rolle. So konmt zum Beispiel - im Gegen-

satz zu Nephrotoma - die Untergattung Tipula (Lu-

natipula) in der ganzen holarktischen Region fast

nur in den trockneren und wärmeren Gebieten vor.

Es ist sicher dass die Untergattungen von Tipula

nicht vom gleichen Alter sind. Deshalb sind Un-

terschiede in Verbreitung mit Nephrotoma auch wohl

historisch bedingt. Die Gattung Dolichopeza hat im

nearktischen Gebiet etwa dieselbe Verbreitung wie

Nephrotoma (Byers, 1961). Es ist, wie Nephrotoma,

eine Gattung die im holarktischenGebiet das feuch-

te gemässigte Klima der Laub- und Mischwälder be-

vorzugt .
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Im Eiszeitalter gab es im Süden des nearkti-

schen Gebietes eine Reihe von Waldrefugien.
Nach

dem Eiszeitalter hat das Wald sich nach dem feuch-

teren Nordosten verbreitet. Es ist vorstellbar

dass viele Nephrotoma- und Dolichopeza-Arten sich

damals mit dem Wald dorthin verbreitet haben. In

diesem Waldgebiet war es möglich sich über ausge-

dehnte Strecken zu verbreiten. Ausserhalb des

Waldgebietes haben eine Anzahl Arten sich in oder

in der Nähe von Refugien an sehr beschränkten

Stellen aufrechthalten können.

Von sechs nearktischen Arten sind Unterarten

beschrieben. Diese Arten haben iraœr eine disjunk-

te Verbreitung: eine Unterart mit ausgedehnter

Verbreitung im östlichen Waldgebiet, die andere

Unterart mit beschränkter Verbreitung in der sono-

rischen Subregion. Vielleicht haben beide die

letzte Eiszeit in getrennten Refugien verbracht.

Im palaearktischen Raum haben die Subregionen

auffallend wenig endemische Arten, viel weniger

als in den südlichen, aber auch deutlich weniger

als in den nearktischen Subregionen. Die mandschu-

rische Subregion kennt noch endemische Arten.

In den anderen Subregionen fällt der Prozentsatz

aber stark herab (Karte VI) bis sogar 18% in der

europäischen und der sibirischen Subregion. Viele

Arten der mediterranen Subregion finden wir auch

rrehr oder weniger nördlich in der europäischen

Subregion, viele Arten der mandschurischen in der

sibirischen. Arten aus der turkmenischenSubregion

finden wir oft in der europäischen und der sibiri-

schen beide. Letztgenannte Subregionen haben e'twa

ein Drittel ihrer Arten gemeinsam. Die südlichen

Subregionen haben nur wenige Arten gemeinsam: nur

lû Arten und Unterarten sind von mehr als eine ih-

rer bekannt, hiervon zwei aus. alle drei den süd-

lichen Subregionen.

Es können im palaearktischen Gebiet Arten mit

beschränkter Verbreitung vor, zum Beispiel helve-

tica (Mannheims) nur aus dem Alpengebiet, spatha

Oosterbroek nur aus Spanien. Viele Arten haben

aber eine deutlich ausgedehntere Verbreitung: so

kommen flavescens (Linnaeus), flavipalpis (Meigen)

und submaculosa Edwards vom mediterranen Gebiet

über ganz Westeuropa bis in Südskandinavien vor.

Es kommen im palaearktischen Raum aber auch wenig-

stens 14 Arten vor mit sehr ausgedehnter Verbrei-

tung: Europa bis Ostasien. Einige haben eine deut-

lich disjunkte Verbreitung, zum Beispiel dorsalis

(Fabricius), die in Europa und in Ostasien vor-

kommt. Andere kommen fast in dem ganzen Gebiet

vor, haben aber in der südhälfte ihres Verbrei-

tungsgebietes mehrere Unterarten wie zum Beispiel

scalaris (Meigen) .
Eine Art wie cornicina (Lin-

naeus) kommt ohne Disjunktion vor von Grossbrit-

tanien bis Japan einschliesslich und kennt nur

eine dunkle Varietät südlich des Kaukasus. Diese

14 Arten stellt Mannheims (1951) in acht Arten-

gruppen und nach Mannheims (1951) und Savtshenko

(1973) kennt jede dieser Arten in gewissen Teilen

der Palaearktik mehrere ihr ähnliche (verwandte?)

Arten. Auf Grund ihrer heutigen Verbreitung und

ihrer morphologischen Ähnlichkeit mit anderen Ar-

ten müssen wir wohl annehmen dass diese 14 Arten

zu den älteren Arten gehören die schon vor den

Eiszeiten über der ganzen palaearktischen Region

verbreitet waren und während der Eiszeiten durch

Isolation in mehreren Refugien verwandte Arten ge-

bildet haben. Die Tatsache dass eine fossile Ne-

phrotoma bekannt ist aus dem Oligozän von Aix-en-

Provence (Serres, 1829) stimmt mit der Annahme

dass es schon im Tertiär Nephrotoma im palaeark-

tischen Gebiet gab.

HYPOTHESE FÜR EINE GESCHICHTE VON NEPHROTOMA

Es zeigt sich dass Nephrotoma ein feuchtes gemäs-

sigtes KLima bevorzugt, wie wir es hauptsächlich

im Gebiet der sommergrünen Laubwälder und der

Mischwälder der Nordhemisphäre finden. In den tro-

pischen Gebieten kommt diese Gattung nur verein-

zelt in den Gebirgen vor.

Diese Gattung ist wahrscheinlich vom frühter-

tiärem Alter. Es sind keine mesozoischen Fossilien

bekannt, auch keine von vielleicht nahverwandten

Gattungen. Es gibt wohl eine fossile Nephrotoma

aus dem Tertiär (Oligozän) von Südfrankreich und

auch die heutige Verbreitung von Nephrotoma impa-

laearktischen Raum weisst darauf dass sie dort

schon im Tertiär einheimisch war. Auch die sommer-

grünen Laubwälder stammen vom Frühtertiär. Nach

Firbas (19^7) gibt es Anweisungen dass sie ihre

Ursprung in Osttibet und Westchina haben und sich

von dort über die Holarktik verbreitet haben. Wenn

wir annehmen, dass Nephrotoma sich ab Frühtertiär

mit dem Laubwald von Ostasien aus über die Welt

verbreitet hat, lässt sich die heutige Verbreitung

leicht erklären.

Im Alttertiär hat sich der Wald - mit Nephro-
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toma - über Ostasien nach dem Nordpolargebiet ver-

breitet. Durch eine fortschreitende Abkühlung ist

der Wald später südwärts gedrängt und im Oligozän

finden wir ihn - mit Nephrotoma - in Mitteleuropa,

Mittelasien und im Mitten des nearktischenGebiets.

In dieser Zeit sind in Nordamerika die Rocky Moun-

tains aufgehebt. Im Regenschatten dieses Gebirges

entstanden die Steppen und die Westseite bekam

eine neue Flora mit unter mshr vielen Nadelbäumen.

Der Laubwald - und damit Nephrotoma - wurde nach

dem Osten des nearktischen Gebiets zurückgedrängt

und die Nephrotoma-Fauna vom Palaearktik und Ne-

arktik wurden endgültig getrennt. Heute haben bei-

de Regionen eine eigene Nephrotoma-Fauna. Während

der fortschreitende Abkühlung, die schliesslich in

den diluvialen Eiszeiten einen Höhepunkt erreich-

te, wurde in dem ganzen Holarktik der Wald - mit

Nephrotoma - in den südlichen Refugien zurückge-

drängt. In diesen isolierten Refugien haben sich

neue Arten und Unterarten entwickelt. Nach den

Eiszeiten sind ältere und jüngere Arten mit dem

Wald zurückgekehrt .

In dem nearktischen Gebiet

kehrten sie hauptsächlich zurück nach dem feuch-

teren Nordosten. Im palaearktischen Raum waren es

Europa und Ostasien, wo die Unweltsbedingungenfür

beide am meisten geeigpet waren. Die Arten, die

heutzutage in dem zentralasiatischen Zentrum vor-

kommen haben sicher zum Teil die Eiszeiten in dem

mongolischen Waldrefugium verbracht
. Die dort vor-

kommenden Taiga-Arten haben die Eiszeiten wahr-

scheinlich wohl ausserhalb der Waldrefugien ver-

bracht. Schon ab Alttertiär war die Möglichkeit

da, dass Nephrotoma-Arten sich vom ostpalaearkti-

schen Gebiet nach dem Süden im orientalischenGe-

biet verbreiteten. Dort waren die Klima-Verhält-

nisse aber im allgemeinen ungenügend. Deshalb hat

Nephrotoma sich dort nur allmählich weiter nach

dem Süden verbreiten können und noch gerade Aus-

tralien erreicht. Die meisten Arten finden wir

aber auch heute noch im Norden des orientalischen

Gebietes
.

Eine Verbreitung in das neotropische Gebietwar

erst möglich als Ende Tertiär oder im Eiszeitalter

der Wald - mit Nephro toma - die südlichen Teile

des nearktischen Gebiets erreichte. In dem neotro-

pischen Gebiet finden wir deshalb viel weniger

Nephrotoma-Arten als im orientalischen Gebiet.

Die aethiopische Region ist vielleicht durch

Nephrotoma erst im Eiszeitalter besiedelt. Während

der Eiszeiten hat Afrika abwechselnd trocknere und

feuchtere Zeite gekannt.

Vielleicht hat Nephrotoma

damals die Möglichkeit gefunden Afrika einzuwan-

dern, nach heutigem Vorkommen wahrscheinlich in

Zeiten dass die ostafrikanischen Gebirge von Egypt

nach dem Süden feuchte Gebirgswälder kannten.

Wenn unsere Hypothese recht ist, ist zu erwarten

dass von der ostpalaearktischen Region Artengrup-

pen oder Untergattungen mit verhältnismässig vie-

len plesiomorphen Merkmalen ausstrahlen in die

anderen Regionen und dass man in den anderen Re-

gionen endemische Artengruppen findet mit verhält-

nismässig vielen apomorphen Merkmalen. Weitere

Untersuchungen über Verwandtschaften können viel-

leicht feststellen ob solches wohl oder nicht der

Fall ist.

ZUSAMMENFASSUNG

Es stellt sich heraus, dass die freisten Nephroto-

ma-Arten - wie die sommsrgrünen Laubwälder - ein

feuchtes gemässigtes Klima bevorzügen. Die Arten

der Südhemisphäre haben fast alle eine sehr be-

schränkte Verbreitung in Gebirgswäldern. Die Arten

der Holarktik haben eine viel ausgedehntere Ver-

breitung. Wir finden dort Zentren mit vielen Arten

in den Gebieten, wo auch der sorrcnergrüne Laubwald

einheimisch ist. Eine Ausnahme bildet das arten-

reiche Zentrum vom Altai bis zum Baikalsee ein-

schliesslich. Dort finden wir viele Arten ineinem

Gebiet wo Taiga und Waldsteppen in einander grei-

fen. Im Gegensatz zu den anderen Zentren gibt es

dort kaum endemische Arten. Das Gebiet zeigt sich

als ein Knotenpunkt wo Arten aus Nord und Süd, aus

Ost und West einander begegnen.

Die heutige Verbreitung von Nephrotoma lässt

sich leicht erklären, wenn wir annehmen dass diese

Gattung sich mit dem Laubwald ab Anfang Tertiär

von Ostasien aus über die Welt verbreitet hat
.
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Karte

III.

Die

tiergeographischenRegionen und

Subregionen
(nachOosterbroek
&

Schuckard,
1976).

NEARKTISCHEN
REGION:
1,

kanadische;
2,

alleghanische;
3,

sonorische;
4,

kalifornische
Subregion.

NEOTROPISCHE
REGION:
5,

mexikanische;
6,

an-

tillische;
7,

brasilianische;
8,

chilenische
Subregion.PALAEARKTISCHE REGION:
9,

europäische;
10,

sibirische;
11,

mediterrane;
12,

turkmeni-

sche;

13,

mandschurische
Subregion.

ORIENTALISCHE
REGION:
14,

indische;
15,

ceylonische;
16,

chinesische;
17,

malayischeSubregion.
AUSTRA-

LISCHE

REGION:
18,

melanesische;
19,

austrotasmanische; 20,neuseeländische;
21,

polynesische
Subregion.ÄTHIOPISCHE
REGION:
22,

ostafrikani-

sche;

23,

westafrikanische;24,

südafrikanische
Subregion;
25,

MADAGASSISCHE
REGION;
26,

HAWAIISCHE
REGION.
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IV.
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Verbreitung
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Nephrotoma
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Arten
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und

umkreist
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Zahl

der

gemeinsamen
Arten.
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