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1. Einleitung

Die Wiesenvogelchen der Gattung Coenonympha sind jedem europdischen Schmet-
terlingskundler ein Begriff, denn in den meisten grasigen Habitaten sind Vertreter
dieser Augenfalter oft zahlreich anzutreffen. Allerdings sind die heimischen Arten
eher unscheinbar braun gefarbt und wurden daher vielfach nur stiefmiitterlich behan-
delt. So kommt es, dass ihre Biologie und Okologie erst in den letzten Jahren besser
erforscht und auch heute noch recht liickenhaft bekannt ist. Dies ist umso bedauerli-
cher, als einige Arten zu den in Europa am stdrksten gefahrdeten Tagfaltern gehoren.
An erster Stelle ist hier die vom Aussterben bedrohte Coenonympha oedippus zu
nennen, nach der diese Zeitschrift benannt worden ist, aber auch C. hero und C. tullia
sind hochgradig gefahrdet. Dies war ein Anlal3 fiir mich, die publizierten Kenntnisse
fiir die vorliegende Arbeit zusammenzutragen, um weitere Forschungen zu erleich-
tern.

Die Gattung Coenonympha ist aber auch aus evolutionsbiologischer Sicht hochgradig
interessant. Es gibt hier viele Artenkomplexe, die Systematikern schon seit langer
Zeit Kopfzerbrechen bereiten, weil die Artgrenzen nicht klar erkennbar sind. Ursa-
chen dafiir sind einerseits die zum Teil ausgeprédgte innerartliche Variationsbreite vie-
ler Arten mit der Ausbildung 6kologisch bedingter Formen (sehr ausgeprigt z.B. bei
C. tullia) und andererseits Hybridisierungen zwischen eiszeitlich isolierten und diffe-
renzierten Populationen in sekundiren Kontaktzonen (z.B. bei den nahe verwandten
Taxa arcania/gardetta sowie glycerion/iphioides). Um 6kologisch bedingte Variation
von genetischer Differenzierung zu trennen, hat sich die Methode der Allozyme-
lektrophorese als sehr hilfreich erwiesen, da Allozyme (von wenigen Ausnahmen ab-
gesehen) nicht durch Umweltbedingungen modifiziert werden. Mit dieser Methode
ist es bei geniigender Differenzierung zweier Populationsgruppen nicht nur méglich,
Hybride festzustellen, sondern auch das Ausmal} des Genflusses zu bestimmen.

Dies war auch der Hintergrund, warum der Autor vor iiber 16 Jahren, angeregt durch
Fachdiskussionen mit dem Herausgeber dieser Zeitschrift, seine Diplomarbeit zum
systematisch schwierigen Coenonympha arcania-Komplex mit Hilfe der Allozyme-
lektrophorese begonnen hat (WIEMERS 1994). Diese Arbeit hat u.a. zur Klarung des
Status von darwiniana beigetragen (WIEMERS 1998). Einige interessante noch unver-
offentlichte Ergebnisse hieraus zu anderen Coenonympha-Arten (und insbesondere
zum Status von iphioides) sind auch heute noch aktuell und sollen daher an dieser
Stelle erstmals publiziert werden (Kapitel 3). Bei einer Reihe weiterer Taxa wiren
zukiinftige genetische Untersuchungen sehr wiinschenswert, um deren systemati-
schen Status zu kliren (z.B. bei C. rhodopensis, C. orientalis und C. [yllus.).

Als Bestimmungshilfe folgt in Kapitel 4 ein Schliissel zur Identifikation der europii-
schen Coenonympha-Arten. In Kapitel 5 wird der aktuelle Stand ihrer Systematik
(mit den wichtigsten Synonymen), Verbreitung, Phinologie und Okologie behandelt
und Kapitel 6 bietet einen Uberblick zur Gefihrdung und zum Schutz aller Arten. Ein
umfangreiches Literaturverzeichnis schlieft die Arbeit ab. Vertreter aller Arten und
einiger wichtiger Unterarten werden auf Farbtafeln abgebildet.



Legende zu den Farbtafeln:

Tafel 1:

1./2.  C. tullia &, FIN: Karvia, 15.6.1993, J. Ketonen

3./4.  C. tullia 9, FIN: Tammisaari, 2.7.1993, J. Ketonen

5./6.  C. rhodopensis &, BG: Hambar Dere Tal: Mt. Alibotush (2000m), 11.7.1994, Z. Kolev
7./8.  C. rhodopensis @, BG: Makedonia: Pirin: Saralia (1800m), 5.7.1976, K. Cerny

9./10. C. glycerion glycerion &, FIN: EH Rapola, 19.6.1993, J. Ketonen

11./12. C. glycerion glycerion Q, FIN: Korppoo, 1.7.1993, J. Ketonen

13./14. C. glycerion iphioides &, E: Kastilien: Hoyos: S Gredos (1400m), 15.7.1936, H. Reisser
15./16. C. glycerion iphioides 9, E: Kastilien: Hoyos: S Gredos (1600m), 2.7.1934, H. Reisser

Tafel 2:

17./18. C. hero &, EST: Tammispea, 21.6.1994, K. Kulmala coll.

19./20. C. hero @, EST: Madise, 25.6.1994, K. Kulmala coll.

21./22. C. arcania &, S: Nacka: Erstavik, 10.7.1987, EK Hannukainen, (K. Kulmala coll.)

23./24. C. gardetta orientalis &, [Holotypus]: BIH: Stolac (1673m), 25.7.1902, Sturany (NHMW)
25./26.C. g. gardetta 3, A: Kirnten: GroBglockner: Guttal (2100m), 30.7.1973, Aalto & Risinen
27./28.C. g. gardetta Q, A: Kéarnten: GroB3glockner: Guttal (2100m), 30.7.1973, Aalto & Résénen
29./30. C. gardetta darwiniana &, CH: Wallis: Laquintal (1400-1700m), 14.-16.7.1964, P. Nijssen
31./32. C. gardetta darwiniana @, CH: Wallis: Simplonpass (2000m), 10.7.1990, P. Nijssen

Tafel 3:

33./34. C. leander &, BG: Sofia: Kokalyane (700m), 28.6.1989, Z. Kolev

35./36. C. leander 9, BG: SW: Bonsovipolyani, Mt. Lyulin (1000m), 3.6.1994, Z. Kolev
37./38. C. dorus &3, E: Albarracin, 16.7.1972, O. Kudrna

39./40. C. dorus 9, F: Aude: Narbonne, 2.7.1966, G. Hesselbarth

41./42. C. c. corinna &, F: Korsika: Evisa, Juni 1921, O. Bubacek

43./44. C. c. corinna Q, F: Korsika: Ajaccio, Juni 1921, O. Bubacek

45./46. C. corinna elbana 3, I: Elba: Marciana Alta, 16.6.1973, G. Leigheb

47./48. C. corinna elbana 9, 1. Toscano Ansedonia, 22.5.1964, C. della Bruna

Tafel 4:

49./50. C. pamphilus &, FIN: EH Korpilahti Vaarunvuori, 5.7.1991, K. Kulmala
51./52. C. pamphilus @, FIN: Korppoo, 6.8.1993, J. Ketonen

53./54. C. Iyllus &, P: San Fiel, VI/VII 1910, J. Dayrem (NHMW)

55./56.C. lyllus 9, E: Mallorca: Palma Jorda, Sommer 1925 (NHMW)

57./58. C. thyrsis &, GR: Kreta: Elounda, 21.5.1993, B. Vanholder, Z. Kolev
59./60. C. thyrsis @, GR: Kreta, 6.7.1984, Hilanne

61./62. C. oedippus &, A: ex, coll. Neuburger

63./64. C. oedippus , H: Budapest, 20.6.1911, coll. R. Oller

Abb. 1-22, 25-52 & 57-64 mit Genehmigung des Autors entnommen aus: ROINE, A., 2000. But-
terflies of Europe. — LepiBase 2.0, Vanha-Ulvila. Ubrige Aufnahmen vom Autor.

Danksagung:

ANTTI ROINE danke ich fiir die Erlaubnis, Fotos aus seinem Programm LepiBase fiir
diese Arbeit zu reproduzieren. Bei Dr. OTAKAR KUDRNA mdochte ich mich fiir fachli-
che Beratung und Hilfestellung ganz herzlich bedanken.



Abkiirzungsverzeichnis:
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2. Die Gattung Coenonympha

Coenonympha HUBNER, 1819. Verz. bekannt. Schmett. (5): 65. Typus-Art festgelegt von BUTLER
(1868): Papilio geticus ESPER, 1793 [= Coenonympha oedippus FABRICIUS, 1787]

Systematische Stellung:

Nach der grundlegenden Studie von MILLER (1968) und einigen Anpassungen auf-
grund neuerer Studien (s. BozANO 2002) gehort die Gattung Coenonympha HUBNER
[1819] (Lepidoptera: Nymphalidae: Satyrinae) zum Tribus Melanitini MILLER, 1968
und dem Subtribus Coenonymphina MILLER, 1968. Neben der Gattung Coenonympha
sensu DAVENPORT (1941) umfasst dieser Subtribus nach BozANO (2002) noch die
Gattungen Sinonympha LEE, 1974 (1 Art in China) und Triphysa ZELLER, 1850 (2
Arten in Stidrussland und Ostasien). Auch nach den neuesten Arbeiten zur molekula-
ren Phylogenie der Satyrinae von MARTIN et al. (2000) und PENA et al. (2006) bleibt
die Schwestergruppe der Coenonymphina unklar. Jedenfalls scheint Aphantopus mit
Coenonympha nicht nachstverwandt zu sein, sondern zum Subtribus Maniolina zu
gehoren.

Systematik von Coenonympha:

Die letzte Monographie der Gattung Coenonympha stammt von DAVENPORT (1941),
der 23 Arten anerkennt, die bis auf eine nearktische Art (C. haydenii EDWARDS,
1872) alle in der Paldarktis vorkommen. Von diesen sind manche in den letzten Jahr-
zehnten in weitere Arten aufgespalten worden. Tab. 1 listet die derzeit anerkannten
28 Arten auf. Von diesen sind 13 Arten aus Europa bekannt. Die vornehmlich asiati-
sche Coenonympha amaryllis erreicht nur im Siidural randlich européisches Gebiet
und wird hier nicht weiter behandelt. Als Artkonzept wird das biologische Artkon-
zept nach MAYR (1942; 1967) verwendet, mit leichten Anpassungen aufgrund neue-
rer molekulargenetischer Erkenntnisse nach COYNE & ALLEN ORR (2005).

Uber die Verwandtschaftsbeziehungen innerhalb der Gattung ist bisher wenig be-
kannt. DAVENPORT (1941) unterteilt sie nach Genitalunterschieden in vier Untergrup-
pen, die monotypische Oedippus-, Haydenii- und Semenovi-Gruppe, sowie die Chor-
tobius-Gruppe, zu der alle iibrigen Coenonympha-Arten gestellt werden. Genitalmor-
phologische Unterschiede in dieser Gruppe sind aber sehr gering (MUSCHAMP 1915).
DNA-Sequenzen liegen derzeit erst fiir wenige Taxa vor (Tab. 2) und eine phyloge-
netische Analyse dieser Sequenzen hat daher derzeit wenig Aussagekraft.
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Tab. 1. Die Arten der Gattung Coenonympha

Art Verbreitung

C. tullia (MULLER, 1764) nordliche Holarktis

*C. rhodopensis (ELWES, 1900) Italien & Balkan

C. glycerion (BORKHAUSEN, 1788) Eurasien

C. mahometana (ALPHERAKY, 1888) Zentralasien: Tian-Shan & Alatau
C. sunbecca (EVERSMANN, 1843)  Zentralasien: Tian-Shan

C. symphita LEDERER, 1870 Transkaukasien

C. amaryllis (STOLL, 1782) Asien

C. sinica ALPHERAKY, 1888 China: Gansu & Xinjiang

C. mangeri BANG-HAAS, 1927 Nord-Afghanistan

C. hero (LINNAEUS, 1761) gemafigte Paldarktis

C. arcania (LINNAEUS, 1761) kontinentales Europa

*C. gardetta (DE PRUNNER, 1798) Alpen, Forez & Balkan

C. arcanioides (PIERRET, 1837) Nordwestafrika

C. leander (ESPER, 1784) Siidosteuropa, Kaukasus & Tiirkei

C. nolckeni ERSCHOFF, 1874 Zentralasien

C. mongolica ALPHERAKY, 1881 ostl. Kazachstan & nordwestl. China

C. dorus (ESPER, 1782) Stidwesteuropa

*C. fettigii OBERTHUR, 1874 Nordwestafrika

*C. austauti (OBERTHUR, 1881) NO-Marokko & NW-Algerien

C. vaucheri BLACHIER, 1905 NW Afrika: Hoher Atlas & Rif

C. corinna (HUBNER, 1803) Korsika, Sardinien, Elba, Toskana

C. saadi (KOLLAR, 1850) Vorderasien

C. pamphilus (LINNAEUS, 1758) Westpaldarktis

*C. Iyllus (ESPER, 1805) NW-Afrika, siidl. iberische Halbinsel, Balearen,
Sardinien, Libanon, Kurdistan, NO-Iran

C. thyrsis (FREYER, 1845) Kreta

C. semenovi ALPHERAKY, 1887 Zentral-China

C. haydenii EDWARDS, 1872 USA: nordliche Rocky Mountains

C. oedippus (FABRICIUS, 1787) gemafigte Paldarktis

* Von DAVENPORT (1941) noch als Unterarten behandelte Taxa.
Fett markiert: In Europa vorkommende Arten.

Tab. 2. DNA-Sequenzen (COIl) von Coenonympha (und AuRengruppe)

GenBank Taxon Herkunft Referenz
Nummer
AF170860 | Coenonympha tullia USA: California: Oak- CATERINO et al. (2001)

land Hills
AY346229 | Coenonympha hero Schweden: Varmland VILA & BJORKLUND (2004)
AY346230 | Coenonympha arcania Spanien: Galicia VILA & BJORKLUND (2004)
AY346231 | Coenonympha glycerion  Spanien: Galicia VILA & BJORKLUND (2004)
AY346232 | Coenonympha pamphilus  Spanien: Galicia VILA & BJORKLUND (2004)
AY508561 | Oressinoma sorata Ecuador: Pichincha MURRAY & PROWELL (2005)




Ein mit dem Bayesschen Verfahren (s. HULSENBECK & RONQUIST 2001) berechneter
phylogenetischer Baum anhand von 1252bp der mitochondrialen Cytochrom ¢ Oxi-
dase I mit Oressinoma sorata (Euptychiini) als AuB3engruppe ist in Fig. 1 dargestellt.
Eindeutig ist die nahe Verwandtschaft von C. arcania mit C. hero.

100 ——— Coenonympha arcania
%9 Coenonympha hero
Coenonympha glycerion
Coenonympha tullia
Coenonympha pamphilus
Oressinoma sorata

93

0.01

Fig. 1. Konsensus-Phylogramm nach dem Bayesschen Verfahren (MrBayes 3.1.1 mit 201600
Generationen, burnin=10 und ansonsten Standard-Einstellungen)

Verbreitung:

Der Verbreitungsschwerpunkt der holarktischen Gattung Coenonympha liegt in der
Paldarktis, wo fast in jedem Gebiet Vertreter der Gattung verbreitet sind. In Europa
gibt es nur wenige groflere Areale, in denen keine Coenonympha-Arten vorkommen:
Island, Nordnorwegen, Shetland-Inseln, Zypern, mittelatlantische Inseln (Kanaren,
Madeira, Azoren). Fiir die Verbreitungsangaben bei den einzelnen Arten wurden ne-
ben dem einzigen europdischen Verbreitungsatlas von KUDRNA (2002) auch zahlrei-
che nationale und regionale Atlanten konsultiert, z.B. ABADJIEV (2001), ASHER et al.
(2001), Buszko (1997), ESSAYAN (1983), GONSETH (1987), HENRIKSEN & KREUTZER
(1982), JAKSIC (1988), REICHL (1992), REINHARD (1982) und RoMO et al. (2003).

Phinologie:

Die Anzahl der Generationen schwankt zwischen einer und drei Generationen. Die
polyvoltinen Arten sind plastisch in ihrem Entwicklungszyklus und bilden an nordli-
chen oder hochgelegenen Standorten nur eine Generation aus. Bei allen Arten tiber-
wintert die Raupe.

Okologie:

Wenngleich die verschiedenen Coenonympha-Arten sehr unterschiedliche Habitate
besiedeln, so sind alle Arten auf grasige Standorte angewiesen, da die Raupen aller
Arten an Grésern leben. Die Eier werden einzeln an Gréser oder auch an pflanzliches
Substrat in der Nihe abgelegt. Die Artzugehorigkeit der Gréser spielt eine unterge-
ordnete Rolle, wichtiger fiir eine optimale Raupenentwicklung sind deren Beschaf-
fenheit und Nihrstoffgehalt sowie ein passendes Mikroklima in der Umgebung. Die
genauen 0kologischen Anspriiche sind aber bei den meisten Arten noch unzureichend
untersucht. Die Unterschiede in den 6kologischen Anspriichen bedingen auch Unter-
schiede in biologischen Entwicklungsparametern, wie sie fiir die nordwesteuropai-
schen Arten von BINK (1992) aufgefiihrt werden (Tab. 3).



Tab. 3. Biologische Parameter NW-europadischer Coenonympha nach BINK (1992)

Art tullia pamphilus  glycerion arcania hero oedippus

Vorderfliigel- | 19 (17-21) 15 (14-17) 17 (16-18) 18 (16-20) 17 (16-18) 20 (18-21)

lange (mm)

Reifezeit 3-5 3-5 3-4 4-5 5-7 3-4

Weibchen

(Tage)

Anzahl Eier | 52 (35-63) 55 (46-64) 34 (31-37) 46 (38-51) 23 (20-26) 41 (34-49)

beim Schlupf

Maximale 80 (60-100) 143 (117- 72 (56-88) 77 (64-90) 56 (48-64) 76 (63-89)

Eiproduktion 168)

Eidauer 15 (13-18) 13 (5-16) 12 (6-14) 13 (7-16) 14 (11-16) 14 (10-19)

Raupenzeit 310-330 35 (31-46) 310-330 310-330 310-330 310-330
60-340

Puppenzeit 16 (9-23) 14 (8-26) 15(10-19) 15(10-19) 17 (14-22) 16 (13-19)

Falterzeit 10 (7-14) 16 (11-22) 14 (9-18) 14 (9-18) 12 (8-16) 12 (8-16)

Eiablagen 10 (6-14) 10-15 17 (10-24)

pro Tag

Von den untersuchten Arten hat C. pamphilus mit Abstand die hochste und C. hero
die geringste Eiproduktion. C. pamphilus hat zudem die hochste Lebensdauer. Dies
stimmt mit der These von KARLSSON & WIKLUND (2005) tiberein, dass Offenlandar-
ten eine hohere Fruchtbarkeit und lingere Lebensdauer haben als Waldarten. Eine
langere Lebensdauer hat moglicherweise auch einen Einfluss auf die Paarungssyste-
me (WICKMAN 1992). Wihrend bei nicht-territorialen Arten die Ménnchen auf der
Suche nach Weibchen patrouillieren, warten bei territorialen Arten die Ménnchen an
bestimmten Balzpldtzen, meist Landmarken wie exponierte Biische, auf unverpaarte
Weibchen, die solche Balzplitze zur Paarung aktiv aufsuchen. Laut WICKMAN (1996)
ist Territorialverhalten unter den schwedischen Coenonympha-Arten bei C. pamphi-

lus und C. arcania am Stirksten ausgepragt, weniger stark bei C. hero und gar nicht
bei C. tullia.

3. Enzymelektrophoretische Untersuchungen
3.1.

Im Rahmen einer Diplomarbeit zur morphologischen und genetischen Differenzie-
rung im Coenonympha arcania-Komplex (WIEMERS 1994) wurden auch eine Reihe
anderer Coenonympha-Arten untersucht. Wéhrend die Ergebnisse der Allozym-
Elektrophorese im C. arcania-Komplex inzwischen publiziert worden sind (WIEMERS
1998), blieben die iibrigen Ergebnisse bisher unverdffentlicht. An dieser Stelle sollen
daher erstmals die Ergebnisse der genetischen Analysen bei den iibrigen untersuchten
Taxa (insbesondere C. glycerion, ferner C. dorus, C. hero, C. pamphilus und C. tul-
lia) publiziert werden.

3.2. Material und Methoden

Das von WIEMERS (1994) verwendete Material von Coenonympha aullerhalb des C.
arcania-Komplexes ist in Tab. 4 aufgelistet.

Einleitung
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Tab. 4. Material von Coenonympha

Nr  Fundort Staat Hohe Datum  dorus glyce- hero pam- tullia
rion philus
2 Fontana/ Val Bedretto CH 1300m 23-Juni-91 5
20 Grand St. Bernard I 1700m  04-Juli-91 1
23 Plampincieux / Mt. Saxe I 1650m  05-Juli-91 3
29 Chezal / Pragelato I 1900m  08-Juli-91
30 Cesana Torinese / Piemonte 1 1400m  08-Juli-91
32 Maison-Méane / C. d. Larche F 1800m  11-Juli-91 13
38 Estenc / Col de Cayolle F 1900m  13-Juli-91
42 Montclus / Serres F 700m  15-Juli-91 12
46 Ageriried / Rothenthurm CH 900m  18-Juli-91 7
57 Val di Campo / Poschiavo CH 2000m 22-Juli-91 2
58 Passo del Tonale / Lombardia | 1900m  23-Juli-91 6
63 Hammelburg / Saale D 300m  19-Juni-91 2
64 Oberntief / Bad Windsheim D 300m  20-Juni-91 14 3
65 Moscardon / Teruel E 1400m  11-Juli-91 6 9
66 Albarracin / Teruel E 1300m  12-Juli-91 14
67 Una/ Serrania de Cuenca E 1300m  13-Juli-91 11
68 Pto. de Tosas / Ostpyrenden E 1700m  17-Juli-91 15
69 Val d'Eyne / Ostpyrenden F 1500m  22-Juli-91 10
70 Llous / Err / Ostpyrenden F 1600m  23-Juli-91 8
71 Vennermoor / Osnabriick D 50m 23-Juni-92 14
86 Stedtlingen / Rhon D 425m  18-Juli-92 6

Die Untersuchung erfolgte mittels vertikaler Starkegel-Elektrophorese. Eine detail-
lierte Beschreibung der Methodik findet sich in GEIGER (1990), PELZ (1995) und
WIEMERS (1998). Getestet wurden 25 verschiedene Loci (ACPH, 3.1.3.2; AK,
2.7.4.3; BDH, 1.1.1.30; DIA, 1.6.2.2; EST, 3.1.1.1; FUM, 4.2.1.2; G6PD, 1.1.1.49;
GOT-1 & GOT-2, 2.6.1.1; GPDH, 1.1.1.6; GPT, 2.6.1.2; HK, 2.7.1.1; IDH-1 & IDH-
2,1.1.1.42; LAP, 3.4.1.1; LDH, 1.1.1.27; MDH-1 & MDH-2, 1.1.1.37; ME, 1.1.1.40;
PGD, 1.1.1.44; PGI, 5.3.1.9; PGM, 2.7.5.1; PK, 2.7.1.40; SOD, 1.15.1.1; XDH,
1.2.3.2).

Zur Bewertung der genetischen Variabilitdit wurden die verschiedenen Polymorphis-
mus-Male fiir die einzelnen Populationen gemittelt iiber die untersuchten Loci be-
rechnet. Fiir einen Vergleich des Polymorphismus der verschiedenen Populationen
und Taxa ist die mittlere Heterozygotie H das geeigneteste Mal3 und wird daher fiir
die Besprechung vornehmlich berticksichtigt.

Die Berechnung von Fsr-Werten erfolgte zur Beschreibung der genetischen Differen-
zierung von Populationen und bei C. glycerion wurde auch eine hierarchische F-
Statistik nach WRIGHT (1978) durchgefiihrt, um die genetische Differenzierung vor-
gegebener Taxa in einem hierarchischen Modell zu testen.

Die genetischen Abstinde wurden mit verschiedenen genetischen Distanzmallen
(Tab. 5) auf der Basis 9 polymorpher Loci fiir alle Coenonympha-Arten und getrennt
fur C. glycerion berechnet.

Fiir die anschlieBend durchgefiihrte UPGMA-Clusteranalyse wurden vornehmlich die
Nei'schen genetischen Abstinde (Methode 2) verwendet.
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Tab. 5. Genetische Distanzmafle

Nr. Distanz-Maf Referenz

1 Nei unbiased NEI (1978)

2 Nei NEI(1972)

3 Nei unbiased minimum NEI (1978)

4 Nei's minimum NEI(1972)

5 Rogers ROGERS (1972)

6 Rogers modifiziert WRIGHT (1978)

7 Prevosti WRIGHT (1978)

8 Chord CAVALLI-SFORZA & EDWARDS (1967)
9 Arc CAVALLI-SFORZA & EDWARDS (1967)

3.3. Ergebnisse

Von den getesteten Allozym-Loci war nur ein Teil polymorph und hatte vollstindig
auswertbare Banden. Die Allelfrequenzen dieser Loci sind im Anhang aufgelistet.

Erldauterungen der Allelfrequenzen:

Bei C. glycerion besitzt die IDH-2 diagnostischen Wert: Die Populationen der Nomi-
natunterart sind streng monomorph fiir das Allel B, iphioides dagegen fiir das Allel
A. Bei den Pyrenden-Populationen (,,ssp. pearsoni*) kommen beide Allele vor (A:
40%; B: 60%).

Bei der MDH-2 treten bei glycerion die Allele A, B, C und D auf. C. glycerion glyce-
rion hat C als Haupt- und B als zweites Allel (Frequenz: 66 bzw. 34%). Bei iphioides
ist das Verhéltnis umgekehrt (65 bzw. 30%) und bei den Pyrenden-Populationen ist
das Verhiltnis dhnlich (Frequenz: 33 bzw. 20%), zusétzlich besitzen diese aber noch
Allel A (40%) und D (6,7%).

Bei der a-Glycerophosphat-Dehydrogenase (GPDH) ist Allel A vermutlich das
Hauptallel bei alpinen Populationen, wahrend Allel B in Zentralspanien (ssp. iphioi-
des) vorherrscht. In den Pyrenéen treten beide Allele etwa gleich haufig auf.

Bei C. dorus stellt die PGD eventuell ein diagnostischer Locus dar fiir die franzosi-
sche Population mit Markerallel A gegeniiber spanischen Populationen mit den Mar-
kerallelen C und E. Allerdings war die Stichprobengrof3e der franzdsischen Populati-
on zu gering flr sichere Aussagen.

Die beiden (relativ kleinen) Stichproben von C. tullia unterscheiden sich nur gering-
fligig am Locus GOT-1, wo in Norddeutschland (ssp. davus) nur Allel C gefunden
wurde, wiahrend bei der alpinen Population (ssp. tullia) Allel D (91,7%) dominiert.
Bei C. pamphilus waren die Stichproben an den einzelnen Lokalititen generell zu ge-
ring fiir einen Vergleich miteinander und wurden daher zur Auswertung gepoolt.

Genetischer Polymorphismus:

Ein Vergleich der verschiedenen Coenonympha-Taxa (Tab. 6) zeigt, dass die Werte
fiir H bei den meisten Arten um 0.15 liegen. C. dorus und C. glycerion sind etwas
polymorpher (H=0.20-0.25), wohingegen die einzige untersuchte Population von C.
hero (H=0.05) an allen untersuchten Loci mit Ausnahme der PGI (2 Allele) mono-
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morph ist. Weiterhin féllt auf, dass darwiniana mit H=0.23 im Vergleich zu den {ibri-
gen gardetta-Populationen und zu C. arcania einen wesentlich héheren Heterozygo-
tie-Grad besitzt. Gleiches gilt auch fiir die Pyrenden-Populationen von C. glycerion
mit H=0.32 im Vergleich zu den iibrigen C. glycerion-Populationen.

Tab. 6. Genetische Variabilitat an 9 Loci bei Coenonympha
(PGI-1, BDH-1, PGD-1, IDH-1, IDH-2, GOT-1, GOT-2, MDH-1, MDH-2)

Taxon

C. arcania
C. gardetta gardetta

C. gardetta darwiniana

C. glycerion glycerion
C. glycerion iphioides
C. glycerion pearsoni
C. dorus dorus

C. dorus fonti

C. hero

C. pamphilus

C. tullia

Mittlere
Stichpro-
bengrofie

206.0+16.9
218.9+£21.9
302.1+23.3

36.4+ 3.7
15.8+ 1.0
27.3+ 2.0
7.8 0.5
15.6+ 1.3
10.4+ 1.0
14.0+ 1.9
17.2+ 1.1

Mittlere
Anzahl
Allele /

Locus

4.0+£0.6
3.4+0.5
4.3+0.7
2.3+0.3
2.84£0.5
2.840.5
1.8+0.3
2.74£0.6
1.1+0.1
2.6£0.4
2.1+£0.3

Anteil
poly-
morpher
Loci*
88.9
88.9
88.9
88.9
88.9
88.9
55.6
77.8
11.1
88.9
77.8

Mittlere Heterozygotie
beobachtet HdyWbg FIS)
erwartet™*
0.153+0.048 0.215+0.062  0.288
0.122+0.041 0.179+0.065  0.318
0.233+0.073  0.304+0.099  0.234
0.218+0.058 0.291+0.070  0.251
0.223+0.059 0.286+0.075  0.220
0.319+0.089 0.352+0.092  0.094
0.242+0.101 0.255+0.082  0.051
0.179+£0.080 0.300+0.104  0.403
0.051+0.051 0.057+0.057  0.105
0.145+0.049 0.353+0.089  0.589
0.146+0.082 0.2224+0.068  0.342

* Ein Locus wird als polymorph betrachtet, wenn mehr als ein Allel gefunden wurde.
** Unbiased estimate (s. Nei, 1978)

Die Werte fiir die glycerion-Populationen sind in Tab. 7 aufgelistet. Hier sind die
Populationen mit dem hochsten Anteil an Heterozygoten die beiden Pyrenéen-
Populationen, insbesondere diejenigen von der franzdsischen Seite (G69/70 mit

H=0.35).

Tab. 7. Genetische Variabilitit an 9 Loci bei Coenonympha glycerion
(PGI-1, BDH-1, PGD-1, IDH-1, IDH-2, GOT-1, GOT-2, MDH-1, MDH-2)

Nr. Fundort Mittlere  Mittlere  Anteil Mittlere Heterozygotie

Stich- Anzahl  poly- beobachtet ~ HdyWbg FS)

proben-  Allele/  morpher erwartet™**

grofie Locus Loci*
G29 Chezal 4.8+0.7 1.7+0.2 55.6 0.204+0.107 0.171%0.079 -0.193
G30 Cesana Torinese  10.6+1.4  1.84+0.2 66.7 0.203+0.067 0.292+0.081 0.305
G32 Maison-Méane 9.0+£0.9 1.7+0.2 55.6 0.208+0.072 0.206+0.070 -0.010
G38 Esteng 6.840.8  1.6+0.2 55.6 0.196+0.065 0.241+0.079 0.187
G65 Moscardon 7.4+0.6  2.3+0.5 77.8 0.197+0.069 0.273+0.090 0.278
G67 Una/Cuenca 8.3+0.6  2.3+0.3 77.8 0.253+0.078 0.289+0.078 0.125
G68 Tosas 12.840.9  2.6+0.5 77.8 0.286+0.091 0.325+0.089 0.120
G69/70 Val d’Eyne 14.6£1.1  2.740.5 88.9 0.346+0.093 0.364+0.095 0.049
G86 Stedtlingen 54+03 1.7+0.2 55.6 0.24440.088 0.221+0.081 -0.104

* Ein Locus wird als polymorph betrachtet, wenn mehr als ein Allel gefunden wurde.
** Unbiased estimate (s. Nei, 1978)
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Nicht-hierarchische F-Statistik:

Bei C. glycerion (s. Tab. 8) ist der mittlere Fsp-Wert iiber 9 polymorphe Loci mit
0,336 niedriger als im arcania-Komplex, aber deutlich iiber dem von arcania bzw.
gardetta. Am IDH-2-Locus wird ein Differenzierungsgrad von 0,78 erreicht.

Tab. 8. Nicht-hierarchische F-Statistik bei Coenonympha glycerion

Locus PGI-1 BDH-1 PGD-1 IDH-2 IDH-1 GOT-2 GOT-1 MDH-1 MDH-2 Mittel
Fsr 0,314 0,231 0,221 0,778 0,358 0,246 0,075 0,161 0,273 0,336

Tab. 9. Hierarchische F-Statistik von C. glycerion

Spezies Subspezies
C. glycerion glycerion

pearsoni

iphioides
Hierarchieebene X Hierarchieebene Y VarianzFxy N.m Bewertung
Population Subspezies 0,513 0,1781,154 Genflul3
Population Spezies 1,003  0,2970,592 geringer Genfluf}
Subspezies Spezies 0,490 0,1451,474 Genflul3
Ebene X-Y Locus PGI-1 BDH-1 PGD-1 IDH-2 IDH-1 GOT-2 GOT-1 MDH-1 MDH-2
Population - Fxy 0,285 0,156 0,011 0,110 0,167 0,228 0,011 0,154 0,196
Subspezies Varianz 0,189 0,056 0,004 0,012 0,067 0,060 0,001 0,010 0,114
Population - Fxy 0,283 0,182 0,185 0,770 0,326 0,188 0,030 0,105 0,215
Spezies Varianz 0,187 0,067 0,073 0,327 0,162 0,047 0,003 0,006 0,128

Subspezies - Spezies Fxy -0,003 0,031 0,176 0,741 0,191 -0,051 0,018 -0,058 0,024
Varianz -0,002 0,012 0,070 0,315 0,095 -0,013 0,002 -0,003 0,014

Anmerkungen: Negative Fxy-Werte und Varianzen sind Berechnungsartefakte.
Fxy-Werte > 0,333 sind fett markiert.

Hierarchische F-Statistik:

Bei C. glycerion (Tab. 9) treten F-Werte iiber 0,333 nur am Locus IDH-2 zwischen
den Hierarchieebenen "Subspezies" und "Spezies" (F=0,74) auf. Dieser Wert deutet
auf eingeschriankten Genflull zwischen den Subspezies glycerion, pearsoni und iphi-
oides hin, allerdings mufl beachtet werden, dass (im Gegensatz zum arcania-
Komplex) alle untersuchten Populationen der verschiedenen Subspezies durch meh-
rere hundert Kilometer voneinander getrennt sind und damit der Isolationsfaktor der
geographischen Distanz eine wesentlich hohere Rolle spielt. Bei der Mittelwertbil-
dung iiber alle 9 polymorphen Loci sind keine Anzeichen eines verringerten Genflus-
ses zwischen den Subspezies mehr erkennbar.

Genetische Distanzen:
Die Korrelationskoeffizienten der genetischen Distanzen bei den unterschiedlichen
Methoden sind in der folgenden Tabelle (Tab. 10) aufgefiihrt:
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Tab. 10. Kophenetische Korrelationskoeffizienten der genetischen Abstinde
Methode 1 2 3 4 5 6 7 8 9

C. glycerion 0,795 0,794 0,790 0,787 0,865 0,835 0,877 0,910 0,900
Coenonympha 0,739 0,741 0,793 0,795 0,837 0,851 0,840 0,864 0,856

Clusteranalyse:

Die Dendrogramme der glycerion-Populationen ergeben bei allen Methoden folgende
Clusterung: Ein Teilzweig umfalit die Populationen der Nominatunterart (incl. der
,»SSp. bertolis* aus den Siidwestalpen), der andere in zwei Teilclustern die Populatio-
nen der ssp. iphioides und pearsoni. Zwischen den verschiedenen Dendrogrammen
liegt der einzige Unterschied in der Clusterung der Population von Chezal. Wihrend
diese bei Verwendung Nei'scher genetischer Distanzen zusammen mit derjenigen von
Cesana Torinese clustert (Fig. 2), steht sie bei den Methoden mit Korrelationskoeffi-
zienten > 0,85 isoliert gegeniiber den anderen g. glycerion-Populationen, von denen
die Populationen von Cesana Torinese und Maison-Meane (Col de Larche) ein ge-
meinsames Cluster bilden.

—— Stedtlingen
Esteng
Maison-Méane
Cesana Torinese
Chezal

Val d'Eyne
Tosas

Una

Moscardon

0.02

Fig. 2. UGPMA-Phanogramm der Allelfrequenzen bei Coenonympha glycerion (Dis-
tanzmald nach NEI 1972)

Sehr dhnlich sind auch die Dendrogramme der Coenonympha-Taxa. Der einzige Un-
terschied liegt in der ersten Verzweigung. Wiahrend bei der Methode 2 (Fig. 3) der
arcania-Komplex und Zero ein gemeinsames Cluster gegentiber allen iibrigen Arten
bilden, clustern bei den Methoden 8-9 mit Korrelationskoeffizienten > 0,851 pamphi-
lus mit tullia gegen alle librigen Taxa. Allerdings sollte dieses Phdnogramm aufgrund
der geringen Zahl untersuchter Loci und Populationen einiger Taxa nicht iiberbewer-
tet werden. Auffallend ist, dass &ero ein Cluster mit gardetta bildet, aber von hero
wurden nur wenige Tiere einer einzigen Population untersucht, die an fast allen Loci
monomorph war. Bemerkenswert ist auch die grof3e genetische Distanz zwischen den
beiden dorus-Populationen aus Siidfrankreich und Nordspanien.
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gardetta darwiniana
gardetta gardetta
hero

arcania

glycerion pearsoni
glycerion iphioides
glycerion glycerion
. dorus dorus

C. dorus fonti

C. pamphilus

C. tullia

D0O00O0000

0.1

Fig. 3. UGPMA-Phanogramm der Allelfrequenzen bei Coenonympha (Distanzmal}
nach NEI 1972)

3.4. Diskussion

Bei Coenonympha glycerion erbrachte die genetische Analyse keinerlei Hinweise auf
Artschranken zwischen den untersuchten Populationen. Insbesondere konnte die An-
sicht zahlreicher Autoren (z.B. HIGGINS & RILEY 1983; KUDRNA 1986), dass es sich
bei dem Taxon iphioides STAUDINGER von der Iberischen Halbinsel um eine selb-
stindige Art handelt, nicht bestitigt werden. Ein Beweis fiir Genfluf3 im Bereich der
Pyrenéden bietet der Locus IDH-2 mit alternativ fixierten Markerallelen in den Popu-
lationen nordlich und siidlich der Pyrenden. Die Pyrendenpopulationen besitzen beide
Allele in hoher Frequenz, ohne dass signifikante Abweichungen vom Hardy-
Weinberg-Gleichgewicht nachgewiesen werden konnten. Eine &hnliche Situation
liegt vermutlich am GPDH-Locus vor. Auch die F-Statistik liefert keine Hinweise fiir
eine ausgepragte reproduktive Barriere zwischen spanischen und mitteleuropéischen
Populationen. Auffallend ist, dass in der Hybridzone in den Pyrenden der Heterozy-
gotiegrad stark erhoht ist und an den Loci MDH-2, PGD und PGI seltene Allele in
hoherer Frequenz auftreten (Hybrizyme?). Da die Pyrenden wihrend der letzten Eis-
zeit stark vergletschert waren, stellt die dortige Hybridzone sehr wahrscheinlich eine
sekundire Kontaktzone von Populationen dar, die sich aus glazialen Refugien im Sii-
den der Iberischen Halbinsel bzw. im nordlichen und/oder 6stlichen Mittelmeerraum
wiederausgebreitet haben.

Von den iibrigen Coenonympha-Arten wurden nur wenige Populationen untersucht,
die nur begrenzt Interpretationen zulassen. Die untersuchte Population von C. hero
weist einen ungewdhnlich niedrigen Polymorphiegrad auf, was auf genetische Fla-
schenhalseffekte in der Vergangenheit hindeutet. Die beiden C. dorus-Populationen
aus Siidfrankreich und Nordspanien sind genetisch stark voneinander differenziert,
obwohl sie sich morphologisch sehr dhnlich sind und von den meisten Autoren zur
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gleichen Unterart gestellt werden. Dies konnte ein Hinweis auf unterschiedliche Gla-
zialrefugien (ndrdlich und siidlich der Pyrenéden) sein, dhnlich wie bei C. glycerion.
Trotz vergleichbarer geografischer Distanz war dagegen bei den beiden C. tullia-
Populationen aus Norddeutschland und den Alpen, die zwei verschiedenen Unterar-
ten zugerechnet werden, die genetische Differenzierung relativ gering.

4.

b

i

!

9.

Bestimmungsschliissel der europaischen Coenonympha-Arten
(verandert nach LAFRANCHIS 2004)

. US gelblich-braun, im Postdiskalbereich der Hfl. und manchmal auch der Vfl.

groBe schwarze Augenflecken mit weiler Kernung sowie blassgelbem und
schwarzen Doppelring. US mit silbergrauer Submarginallinie. OS tief dunkel-
braun, manchmal mit Augenflecken auf den Hfl............ Coenonympha oedippus
Grundfarbe der US niemals gelblich-braun auf beiden Fliigeln oder Augenfle-
cken im Postdiskalbereich der Hfl.-US mit orangem Ring.............cccceennnnnnnee. 2

. Hfl.-US entlang der Innenseite der schwarzen Augenfleckenreihe mit kontinu-

terlichem weillen oder weil3lichen Postdiskal-Band.............ccoovveveveeeiieeiiinnnenn.... 3
Kein kontinuierliches weiles oder wei3liches Band auf der Hfl.-US, hochstens
ein oder wenige weille PUnKte..........cccvviiiiiiiiiiiiiiceeeecee e 8

. Schwarze postdiskale Augenflecken in Zellen 4 und 5 auf der Hfl.-US deutlich

distal VETSEZL.......eevieiiieeeiieeeee e Coenonympha dorus
Schwarze postdiskale Augenflecken der Hfl.-US in einer regelmifBigen Reihe
ANZEOTANCT.....eeeiiiieeeiiiie ettt e et ee e et e e e sttt e e eataeeessbeeesnseeeesnnsaeeeenneens 4
Fliigeloberseiten beider Fliigel orange oder blaB3 gelb-braun............................ 5
HIEL-OS Draun...cc.ceoiiiiie et 6
Kostalzone der HfI.-OS blaB3 orange-braun........................ Coenonympha thyrsis
HAL.-OS kostal mit ausgepragtem braunen Rand.............. Coenonympha corinna
Schwarze Augenflecken im Postdiskalbereich der Hfl.-US breit orange-rot ge-
ringt und auf der Innenseite von einem weillen Band begrenzt. Hfl.-OS mit ei-
nigen dunklen postdiskalen Augenflecken, die rot-braun geringt sind.................
............................................................................................... Coenonympha hero

Schwarze Postdiskalflecken der Hfl.-US gelb oder orange geringt.................... 7
Innenseite des weillen Postdiskalbandes auf der Hfl.-US leicht ge-
WEIIL. . Coenonympha gardetta

Innenseite des weillen Postdiskalbandes auf der Hfl.-US gezahnt........................
.......................................................................................... Coenonympha arcania

. AuBlenrand und Submarginalzone der Hfl.-US einheitlich grau oder grau-

DIAUNL ..ot ettt ettt ettt et aeeas 11
Hfl.-US mit orangem AuBenrand und/oder mit einer metallischen grauen Sub-
MATZINALIINIC. ... .eiiiiiiiiii e e e e e e e eaeees 9
OS in beiden Geschlechtern blall orange-braun................. Coenonympha thyrsis
Grundfarbe der Hfl.-OS braun...........cccoooiiiiiiiiiiiiieeeeee e 10
10.Schwarze Augenflecken im Postdiskalbereich der Hfl.-US grenzen an ein auf-
falliges oranges Marginalband an..............ccccceeeevveeennnen. Coenonympha leander
Schwarze (manchmal fehlende) Augenflecken im Postdiskalbereich der HfI.
auf grau-brauner Grundfarbe.............ccccooveiiiiiiininnnn. Coenonympha glycerion



11.Hf1.-US mit kleinen braun geringten weillen Augenflecken und einem blassen
Diskalfleck oder —band. OS bla3 orange-braun mit klar abgegrenzten grau-
braunen Marginalrandern............cceeeeriiiiieiiiie e 12
- Hfl.-US mit einem weillen Diskalfleck und schwarzen Augenflecken im Post-
diskalbereich, zumindest in den Zellen 2 und 6, oft in einer kompletten Serie.
OS blass orange-braun bis hellbraun ohne klar begrenzten Marginalrand....... 13
12.Marginalrand der Fliigelunterseiten ohne silberne Linie, Kopfkapsel der Raupe
im L1-Stadium griin........ccccceeeivieeiiieeciiee e, Coenonympha pamphilus
- Marginalrand der Fliigelunterseiten mit (gelegentlich nur undeutlich ausge-
pragter) Silberlinie, Kopfkapsel der Raupe im L1-Stadium schwarz ..................
.............................................................................................. Coenonympha lyllus
13.Weiller Diskalfleck auf der Hfl.-US erreicht die Costa........ Coenonympha tullia
- WeiBer Diskalfleck auf der Hfl.-US ist nur wenig ausgedehnt und erreicht die
Costa NICHL.......ccviiiieiiiceeece e Coenonympha rhodopensis

5.  Die europiischen Coenonympha-Arten

Coenonympha tullia (MULLER, 1764): Abb. 1-4.

ssp. tullia (MULLER, 1764): Abb. 1-4

Papilio tullia MULLER, 1764. F. Ins. Frid.: 36. TL: Danemark: Frederiksdal.

Papilio tiphon ROTTEMBURG, 1775. Naturf. 6: 15.

Papilio davus FABRICIUS, 1777. Ge. Ins.: 259.

Papilio isis BECKLIN, 1791. In: Thunberg Diss. Ent. sist. Ins. Svecica 2: 31.

Papilio polydama HAWORTH, 1828. Lepid. Brit.: 16

Hipparchia demophile FREYER, 1844. Neue Beitr. Schmett. Abb. Nat. 5: 97 t.439 £.3 4.
Coenonympha davus rothliebii HERRICH-SCHAFFER, 1851. Syst. Bearb. Schmett. Europa 6: 18.
Coenonympha typhon KIRBY, 1871. Syn. Catal. Diurn. Lep. 1: 99

Coenonympha tiphon scotica STAUDINGER, 1901. in Staudinger & Rebel Catal. Lep. Pal. Fauna: 66.
Coenonympha tullia suevica HEMMING, 1936. Proc. R. ent. Soc. Lond. 5: 123.

Coenonympha tullia bosniae DAVENPORT, 1941. Bull. Harvard Mus. Comp. Zool. 87: 244.
Coenonympha tullia fiori VERITY, 1953. Farf. Diurn. Italia 5: 123.

Coenonympha tullia lorkovici SUARIC & CARNELUTTI, 1976. Wiss. Mitt. bosn.-herzeg. Landesmus.
6: 179.

ssp. chatiparae (SHELJUZHKO, 1937)

Coenonympha tiphon chatiparae SHELJUZHKO, 1937. Festschrift Prof. E. Strand 2: 353. TL: Russ-
land: Nord-Kaukasus: Chatipara Berge: Teberda.

Diese vornehmlich im Tundrengiirtel und in Mooren der Holarktis verbreitete Art
besitzt das groflte Verbreitungsgebiet aller Coenonympha-Arten. Besonders auller-
halb des Tundrengiirtels ist das Verbreitungsgebiet in viele lokale Populationen mit
teilweise sehr unterschiedlichem Habitus aufgesplittet, was zur Benennung einer
Vielzahl von Unterarten gefiihrt hat, die z.T. in den Artrang erhoben worden sind,
insbesondere in Nordamerika. Dort haben elektrophoretische Studien durch PORTER
& GEIGER (1988), PORTER & MATTOON (1989) und WIERNASZ (1989) jedoch gezeigt,
dass sich die verschiedenen Taxa nur geringfiigig in ihren Allelfrequenzen unter-
scheiden. Eine Unterbrechung im GenfluB konnte nicht nachgewiesen werden.
WIEMERS (1994, s. Abschnitt 3) untersuchte eine Population aus der Schweiz (ssp.
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tullia) und eine aus Norddeutschland (,,ssp. davus*), die sich nur geringfiigig (insbe-
sondere am Locus GOT-1, s. Anhang) in ihren Allelfrequenzen unterschieden. An-
sonsten sind in Europa bisher noch keine molekulargenetischen Studien durchgefiihrt
worden, wohl aber quantitative Analysen zur habituellen Differenzierung bei briti-
schen Populationen (DENNIS et al. 1984, 1986). Diese bestitigen zwar die Existenz
phinotypisch differenzierter Populationsgruppen, die mit den klassischen Unterarten
(ssp. tullia, scotica, davus) iibereinstimmen. Die kennzeichnenden Merkmale wie die
unterschiedliche Verdunkelung der Oberseite oder Auspriagung der Augenflecke sind
jedoch stark korreliert mit 6kologischen und klimatischen Parametern (insbesondere
mit der Sonnenscheindauer wihrend der Flugzeit), was die Existenz sehr dhnlich ge-
zeichneter Populationen in getrennten Gebieten (wie die ,,ssp. scotica* in GroBbritan-
nien und die ,,ssp. demophile* in Skandinavien) erklért. Leider sind die genetischen
Grundlagen der Farb- und Zeichnungsvarianten bisher nicht genauer untersucht,
wenngleich Zuchtexperimente mit zwei verschiedenen Aberrationen der Grundfarbe
durchgefiihrt worden sind, die gezeigt haben, dass die beiden Variationen durch ver-
schiedene Allele eines einzigen Gens kodiert werden (BARRINGTON & WHITE 2005).
Auch die Ursachen der Variation sind unzureichend untersucht, aber anscheinend
spielt Prddation durch Vogel eine wichtige Rolle. In siidlichen Gebieten mit wérme-
rem Klima und hoherer Flugaktivitdt haben Formen mit groBen Augenflecken einen
Selektionsvorteil, da Vogel durch die Augen von wichtigen Korperteilen abgelenkt
werden, wohingegen in nordlichen Gebieten eine kryptische Farbung vorteilhafter ist
(DENNIS et al. 1986).

Verbreitung:

Die Gesamtverbreitung reicht von den britischen Inseln, Nord-, Mittel- und Osteuro-
pa durch das geméaBigte Asien bis zum Pazifik und nach Nordamerika. Dort ist sie
von Alaska iiber die Rocky Mountains siidlich bis Kalifornien, und {iber Kanada nach
Osten bis zu den Neuenglandstaaten verbreitet (SCOTT 1986). In Europa ist sie auf
den Britischen Inseln (auBer im siidlichen England) und von Skandinavien durch Mit-
tel- und Osteuropa, siidlich bis in die Alpen, westlich bis Zentralfrankreich und auf
der Balkanhalbinsel in isolierten Populationen in Ruminien und Bosnien verbreitet
(s. KUDRNA 2002: 115). Dort in nédchster Nachbarschaft Coenonympha rhodopensis
ELWES (evtl. nur eine ssp. von C. tullia, s.u.), die auf der Balkanhalbinsel von Ruma-
nien bis nach Nordgriechenland, sowie in Italien in den zentralen Abruzzen und am
Monte Baldo verbreitet ist. Die Hohenverbreitung reicht vom Flachland bis in die
montane Zone (0-1400 m).

Auf der Krim fliegt in der alpinen Zone (2400-2800 m) eine isolierte Population, die
ssp. chatiparae. Die Berechtigung der iibrigen aus Europa beschriebenen Unterarten
ist fragwiirdig, solange keine weiteren Untersuchungen zur genetischen Differenzie-
rung vorliegen.

Phéinologie:

Monovoltin. Die einzige Generation fliegt meist von Mitte Juni bis Anfang (in Nord-
Schottland manchmal bis Ende) August, in manchen Jahren konnen Falter aber be-
reits Ende Mai beobachtet werden. Die halberwachsene Raupe iiberwintert im 3. Sta-
dium. Im hohen Norden nimmt ein kleiner Anteil der Raupen (etwa 5%) nach der ers-
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ten Uberwinterung keine Nahrung auf, sondern iiberwintert ein zweites Mal.

Okologie:

Diese in Europa meist an Moore gebundene Art lebt schwerpunktméfBig in Hochmoo-
ren mit Wollgras (Eriophorum) und ihren Randbereichen, ferner auch in Niedermoo-
ren, anmoorigen Wiesen, Seggenriedern und Pfeifengraswiesen, so in der Schweiz,
wo JUTZELER (1990b) eine Assoziation mit Molinia coerulea vermutet. Die Haupt-
nahrungspflanze der Raupe sind Eriophorum-Arten (besonders E. vaginatum, sowie
E. angustifolium), wobei die Eiablage einzeln an abgestorbenen Teilen an der Basis
voll entwickelter Eriophorum Horste erfolgt, ferner an Juncus articulatus und Carex.
Umfangreiche Untersuchungen zur Okologie von C. tullia sind insbesondere in Eng-
land durchgefiihrt worden (DENNIS & EALES 1997, 1999; EALES & DENNIS 1998; Joy
1991; JOoy & PULLIN 1997, 1999; MELLING 1987; TURNER 1963). Wichtige Habitatpa-
rameter sind dort neben guten Bestdnden der Raupenfutterpflanze (Eriophorum) und
die benachbarte Pridsenz von Nektarpflanzen wie Erica tetralix ein ausreichender
Feuchtegrad, Windschutz und extensive Beweidung (maximal 2 Tiere pro Hektar).
Aus GrofBbritannien sind vier Parasiten der Raupen bekannt, alles endoparasitische
Ichneumonoidea: Casinaria claviventris HOLMGREN und Hoplisemenus albifrons
GRAVENHORST (Ichneumonidae), sowie Aleiodes coxalis SPINOLA und Diolcogaster
abdominalis NEES (Braconidae).

Coenonympha rhodopensis (ELWES, 1900): Abb. 5-8.

Coenonympha tiphon rhodopensis ELWES, 1900. Trans. ent. Soc. Lond. 1900: 205. TL: Bulgarien:
Rilo Dagh (ABADIIEV 2000).

Coenonympha symphita tiphonides STAUDINGER, 1901. In: Staudinger & Rebel Catal. Lep. Pal.
Fauna: 66.

Coenonympha tiphon occupata REBEL, 1903. Ann. naturh. Mus. Wien 18: 181.

Coenonympha tiphon molisana DANNEHL, 1933. Ent. Zeit. 46: 245.

Coenonympha tiphon italica VERITY, 1953. Farf. Diurn. Italia 5: 123.

Nach Untersuchungen von SIJARIC (1976), SUARIC & CARNELUTTI (1976) und SIJARIC
(1978) kommt in Bosnien-Herzegowina neben der sehr lokalen fullia sympatrisch das
nahe verwandte Taxon rhodopensis ELWES vor. Zwischen diesen Taxa konnten keine
Ubergangsformen gefunden werden, weswegen die von Bosnien bis Mazedonien
verbreitete rhodopensis in den Artrang erhoben wird. Allerdings sind auch keine
syntopen Vorkommen bekannt, so dass ein Beweis fiir reproduktive Isolation noch
aussteht. Kreuzungsexperimente oder genetische Untersuchungen sind bisher nicht
durchgefiihrt worden. Von den meisten Autoren (z.B. HIGGINS & RILEY 1983,
TOLMAN & LEWINGTON 1997) werden die italienischen Populationen aus den zentra-
len Abruzzen, vom Monte Sibillini und Monte Baldo ebenfalls zu C. rhodopensis ge-
stellt.

Verbreitung:

In den Gebirgen von Bulgarien, Ruménien, Nord-Griechenland, Mazedonien, Monte-
negro, Albanien, Kroatien, Bosnien und Italien (Mt. Baldo, Abruzzen, Mt. Sibillini)
in 800-2600 m Hohe (s. KUDRNA 2002: 114).
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Phéinologie:

Die einzige Generation fliegt hauptsidchlich von Ende Juli bis September, in niedriger
Hohenlage (eine Population in Bosnien-Herzegowina auf 840 m) aber bereits ab Ende
Mai.

Okologie:

C. rhodopensis besiedelt im Gegensatz zu C. tullia trockene Gebirgswiesen und
-weiden in 1200-2600 m Hohe, nur ausnahmsweise niedriger (Siidlehne der Staretina
in Bosnien-Herzegowina auf 840 m). Die Raupen leben nach SiARIC (1976) an Gri-
sern der Gattungen Festuca und Sesleria und liberwintern.

Coenonympha glycerion (BORKHAUSEN, 1788): Abb. 9-16.

ssp. glycerion (BORKHAUSEN, 1788): Abb. 9-12

Papilio glycerion BORKHAUSEN, 1788. Naturg. eur. Schmett. 1: 90. TL: Siiddeutschland (BozAaNO
2002)

Papilio iphis DENIS & SCHIFFERMULLER, 1775. Ank. Schmett. Wien.: 321.

Papilio bertolis PRUNNER, 1798. Lepid. Pedemont.: 75.

Coenonympha iphis anaxarete FRUHSTORFER, 1910. Ent. Zeit. 24: 3.

Coenonympha iphis belisaria OBERTHUR, 1910. Etud. Lep. comp. 4: 17.

Coenonympha amyntas korshunovi NEKRUTENKO, 1978. Dopov. Akad. Nauk. Ukr. RSR 1978: 642.

SSp. iphioides STAUDINGER, 1870: Abb. 13-16

Coenonympha iphis iphioides STAUDINGER, 1870. Berl. ent. Z. 14: 101. TL: Spanien: Kastilien: St.
Ildefonso.

Coenonympha iphioides pearsoni ROMEI, 1927. Ent. Rec. 39: 137. Ent. Rec. 39: 137.

Coenonympha iphioides pseudoamyntas SAGARRA, 1930. Butll. Inst. Catal. Hist. nat. 10: 113.
Coenonympha leander gallica RUETIMEYER, 1948. Revue fr. Lep. 11: 251.

In Zentralspanien fliegt die ssp. iphioides STAUDINGER, die von manchen Autoren
(z.B. LAFRANCHIS 2000) als eigene Art geflihrt wird, obwohl Populationen mit inter-
medidrem Habitus in Aragon und den Ostpyrenden vorkommen (pearsoni ROMEI).
Enzymelektrophoretische Untersuchungen durch WIEMERS (1994, Abschnitt 3) bele-
gen die Existenz einer Hybridzone in den Pyrenden. Eine Diskussion zur Problematik
und Ubersicht zur Variation von C. glycerion iphioides findet sich bei JUTZELER &
GASCOIGNE-PEES (2006).

Verbreitung:

Von Spanien durch das geméBigte Europa und Sibirien bis Nordkorea. In Europa ist
die Nominatunterart in Mittel- und Osteuropa weit verbreitet, siidlich bis Mazedonien
und Mittelitalien. Die Nordwestgrenze verlauft durch Deutschland und Mittelfrank-
reich (s. KUDRNA 2002: 111). In den Siidwestalpen bis tiber 2000 m Hohe. Hier treten
Hohenformen auf, die unterseits fast ungezeichnet sind (,,ssp. bertolis PRUNNER®),
aber genetisch kaum differenziert (WIEMERS 1994, Abschnitt 3). Eine dhnliche Ho-
henform fliegt auch in den Ay Petri Bergen auf der Krim (,,ssp. korshunovi
NEKRUTENKO®). Die ssp. iphioides STAUDINGER ist in Zentral- und Nordostspanien
verbreitet (s. KUDRNA 2002: 112).

Phinologie:
In Mitteleuropa meist von Mitte Juni bis Ende Juli in einer einzigen Generation, an
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warmen Stellen aber bereits ab Mitte Mai und in den hoheren Lagen bis Ende August.
Die halberwachsene Raupe tiberwintert im 3. Stadium.

Okologie:
Die 6kologischen Anspriiche von C. glycerion sind bis heute nur unzureichend unter-
sucht. Habitat ist extensiv genutztes Grassland, wobei gebietsweise Feuchtwiesen
oder Halbtrockenrasen besiedelt werden, letztere insbesondere an der nordwestlichen
Verbreitungsgrenze (z.B. in Norddeutschland), was mdéglicherweise ein Zeichen fiir
okologische Kompensation darstellt. In Siidwestdeutschland fliegt C. glycerion meist
auf trockenen Wacholderheiden, in Oberschwaben und im siidostlichen Schwarzwald
dagegen in GroB3seggenriedern, Flachmoor- und Pfeifengraswiesen, sowie Binsen-
und Kohldistelwiesen (EBERT & RENNWALD 1991). Im Gegensatz zu EBERT &
RENNWALD (1991) konstatieren ELLIGSEN et al. (1997) eine Bevorzugung von wald-
nah gelegenen Habitaten, da Waldrdnder anscheinend fiir das Paarungsverhalten eine
Rolle spielen.
Die Eiablage erfolgt an verschiedenen Grasarten wie z.B. Bromus erectus (s. EBERT
& RENNWALD 1991). BINK (1992) nennt die folgenden Gréser als Raupenfutterpflan-
zen: Brachypodium pinnatum, Cynosurus cristatus, Festuca ovina, F. rubra, Molinia
caerulea und Phleum pratense. Eine Beschreibung der Zucht und Abbildungen der
Praimaginalstadien von C. glycerion iphioides geben JUTZELER & GASCOIGNE-PEES
(2006).

Coenonympha hero (LINNAEUS, 1761): Abb. 17-20.

Papilio hero LINNAEUS, 1761, Fauna svec.: 274. TL: Siid-Schweden.
Papilio sabaeus FABRICIUS, 1775. Syst. Entom.: 530.
Coenonympha hero stolida SCHILDE, 1885. Ent. Nachr. 11: 171.

Genetische Studien (Abschnitt 2, 3) belegen, dass Coenonympha hero und C. arcania
sehr nahe verwandt sind. Beide Arten kommen (bzw. kamen friiher) an vielen Stellen
syntop vor. Es {iberrascht daher kaum, dass an solchen Stellen sehr selten einzelne
(vermutlich sterile F;-) Hybride gefunden worden sind, die gelegentlich zu Fehlinter-
pretationen gefiihrt haben (s. unter C. gardetta).

Verbreitung:

Die gemiBigte Zone des eurasischen Kontinents und Japans. Das europiische
Verbreitungsgebiet dieser Tieflandart reicht mit isolierten Populationen von Nord-
frankreich liber Deutschland und Polen bis in die Baltischen Staaten und nach RuB-
land, weiter verbreitet ist sie in Stidschweden (s. KUDRNA 2002: 111).

Phéinologie:
In Mitteleuropa von Anfang Mai bis Anfang Juli in einer Generation. Die halber-
wachsene Raupe iiberwintert im 3.-4. Stadium.

Okologie:

Die Art ist auf anmooriges oder feuchtes Grasland in Wildern oder an Waldrandern
mit Gebiischen angewiesen, das hochstens sporadisch gemdht oder beweidet wird,
wobei die Biische als Revieransitz benotigt werden. Die Eiablage erfolgt nach Unter-
suchungen von STEINER & HERMANN (1999) im Vorland der Schwébischen Alb (Ba-
den-Wiirttemberg, Deutschland) an vorjdhrige Grasstreu an meist voll besonnten Ab-
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lagestellen, wobei die meisten Eier an das im Habitat dominierende Landreitgras (Ca-
lamagrostis epigejos) abgelegt wurden, einzelne Eier aber auch an Carex brizoides
und sogar an Moos. Nach HENRIKSEN & KREUTZER (1982) erfolgt die Eiablage an
Hordeum silvaticum und BINK (1992) nennt Deschampsia cespitosa und Carex remo-
ta als weitere Raupenfutterpflanzen. Entscheidend scheint aber ein warmfeuchtes
Mikroklima zu sein und weniger die Artzugehorigkeit des Grases. Eine Beschreibung
der Praimaginalstadien findet sich bei ROOSs et al. (1982).

Coenonympha arcania (LINNAEUS, 1761): Abb. 21-22.

Papilio arcania LINNAEUS, 1761. Fauna svec.: 273. TL: Schweden
Papilio amyntas PODA, 1761. Ins. Mus. Graec.: 79.
Coenonympha arcania clorinda SAGARRA, 1924. Butll. Inst. Catal. Hist. Nat. 4: 199.

Die zahlreichen beschriebenen Unterarten erscheinen unberechtigt, da die geographi-
sche Variabilitidt gering ist. Falter der Siidalpen sind beispielsweise sehr grof3, mit
stark entwickelten Ocellen der HfI.-US und z.T. verschmailerter weiller Binde (,,in-
subrica FREY®). In den Pyrenden (,,huebneri OBERTHUR®) treten dagegen sehr kleine
Falter auf.

Von DAVENPORT (1941) noch als Unterart zu C. arcania gestellt, aber in der neueren
Literatur stets als eigene Art abgetrennt, werden die alpinen Populationen (gardetta
PRUNNER, s.u.), zu der auch die isolierten Populationen aus dem Forez (ssp. lecerfi
LESSE), von der Balkanhalbinsel (ssp. orientalis REBEL) und aus den Siidwestalpen
(ssp. darwiniana) gehdren. Eine gute Ubersicht zur Systematik dieser schwierigen
Gruppe findet sich bei GROSS (1954, 1957), sowie BOILLAT (1991). WIEMERS (1994,
1998) konnte mittels Allozymelektrophorese die Differenzierung in zwei Einheiten
(arcania bzw. gardetta mit den zwei diagnostischen Loci PGD und IDH-2) genetisch
bestitigen. Fsr-Werte von 0,443 belegen eine starke genetische Barriere zwischen
beiden Taxa.

Wihrend in Griechenland C. arcania syntop, allerdings zeitlich verschoben mit C.
gardetta orientalis fliegt, ohne dass Hybride bekannt geworden sind (COUTSIS &
GHAVALAS 2005), gibt es in den Siidwestalpen Kontaktzonen mit C. gardetta darwi-
niana, in denen Hybridisierungen erfolgen. Populationen an zwei solchen Stellen
wurden von WIEMERS (1994; 1998) mittels Allozymelektrophorese genetisch unter-
sucht: am Passo di Colle (1200 m) westlich des Lago Maggiore, wo VERITY (1927)
bereits Ubergangsformen gefunden hatte, und bei Argentera (1700 m) am Col de Lar-
che (= Colle della Maddalena) in Piemont, wo LESSE (1960) besonders auffallende
Chromosomenanomalien festgestellt hatte (n=31-52). (Alle iibrigen bisher untersuch-
ten Coenonympha-Arten besitzen eine Chromosomenzahl von n=29.) Die Ergebnisse
zeigen, dass an beiden Stellen Genflu3 zwischen C. arcania und C. gardetta darwini-
ana stattfindet. Wihrend in der Kontaktzone am Passo di Colle Kopplungsungleich-
gewichte fiir eine verringerte Fitness der Hybriden sprechen, ist die Rekombination
der Hybridgenotypen bei Argentera nicht erkennbar eingeschrinkt. Das bedeutet
auch, dass die intermedidren Zeichnungsmuster von darwiniana durchaus aufgrund
postglazialer Hybridisierungen, die sehr punktuell bis heute anhalten, entstanden sein
konnten.
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Verbreitung:

Kontinentaleuropa, von Nordspanien bis zum Ural, im Norden bis Siidschweden, im
Stiden bis Siiditalien und Mittelgriechenland, Schwarzmeerkiiste (s. KUDRNA 2002:
109). In den Alpen bis 1000 m, in den Siidalpen stellenweise bis mind. 1300 m, und
in den Pyrenden noch in 1800 m Hohe. Fehlt aber in weiten Teilen der Zentralalpen.

Phinologie:

Von Ende Mai bis August (je nach Hohenlage) in einer Generation. Einzelfunde Ende
September (z.B. am 19.9.1993 im Elsass (HENSLE 1995), vom 16.9.-1.10.2006 in der
hessischen Oberrheinebene (ERNST 2006), am 20.9.2003 und 13.-17.9.2006 in Boh-
men (KADLEC & VRBA 2007) sowie am 17.9.2007 im Burgenland (1 leicht abgeflo-
genes & bei Donnerskirchen, WIEMERS unverdffentlicht)) deuten auf die vereinzelte
Moglichkeit einer Subitanentwicklung zu einer 2. Generation hin. Die halberwachse-
ne Raupe tiberwintert im 4. Stadium.

Okologie:

C. arcania ist im grofiten Teil ihres Verbreitungsgebietes eine Art lichter Wilder, ge-
biisch- und hochstaudenreicher Waldsdume und -wege. Am Nordrand ihrer Verbrei-
tung ist sie eine Charakterart verbuschter Halbtrockenrasen und dringt aufgrund ihres
erhohten Wiarmebediirfnisses nur selten in feuchtere Biotope vor wie im Steigerwald,
wo sie (zusammen mit C. hero) vereinzelt auch noch in stark ausgelichteten staunas-
sen Eichen-Niederwéldern zu finden ist. Wie bei C. hero sind Gebiische im Rahmen
des Territorialverhaltens der Minnchen als Ansitzwarten von groBler Bedeutung.
BINZENHOFER et al. (2005) haben ein Habitatmodell fiir arcania-Populationen in
Nordbayern (Deutschland) entwickelt. Danach sind die entscheidenden Parameter
groflere Flachen extensiv genutzten trockenen Grasslandes im Umkreis von 100 m
und das Vorhandensein kleinerer Buschgruppen oder Hecken im Umkreis von 25 m.
In den Alpen besiedelt C. arcania die kolline Stufe bis in Hohenlagen von 800 m,
selten bis 1000 m. In warmen Siidalpentélern, insbesondere in den Alpes Maritimes
konnen einzelne Populationen noch in Hohen von 1500 m gefunden werden. Noch
hoher, bis tiber 1700 m, geht sie in den Pyrenden. Hier, wie auch in den Alpes Mari-
times, werden Ginsterheiden und Brombeergebiische siidexponierter Lagen besiedelt.
Die Eiablage erfolgt an verschiedenen Grasarten wie z.B. Holcus lanatus (EBERT &
RENNWALD 1991) oder Melica (HENRIKSEN & KREUTZER 1982). BINK (1992) nennt
zudem die folgenden Gréser als Raupenfutterpflanzen: Agrostis vinealis, Brachypo-
dium pinnatum, Cynosurus cristatus, Danthonia decumbens, Festuca ovina, F. rubra
und Carex pilulifera. ROos (1981) beschreibt die Prdimaginalstadien der Art. Die bei
GEIGER (1987) abgebildete Raupe und griine Puppe von C. arcania gehdren nach
JUTZELER (1990a) tatsdchlich zu C. pamphilus.

Coenonympha gardetta (PRUNNER, 1798): Abb. 23-32.

ssp. gardetta (PRUNNER, 1798): Abb. 25-28

Papilio gardetta PRUNNER, 1798. Lep. Pedemon.: 73. TL: Italien: Westalpen: Val Varaita.
Papilio philea HUBNER, 1799. Schmett. Eur. 1, f. 254,255.

Papilio satyrion ESPER, 1806. Schmett. Abb. L., pl. 122, f. 2.

Papilio neoclides HUBNER, 1816. Verz. bek. Schmett. : 65.
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ssp. lecerfi LESSE, 1949
Coenonympha gardetta lecerfi LESSE, 1949. Rev. franc. Lepid. 12: 152. TL: Frankreich: Puy-de-
Dome: Monts du Forez: Col du Beal.

ssp. darwiniana STAUDINGER, 1871: Abb. 29-32
Coenonympha darwiniana STAUDINGER, 1871. Cat. Lep. Pal. Fauna 2: 32. TL: Schweiz: Wallis
(festgelegt von BoZANO 2002)

ssp. orientalis REBEL, 1910: Abb. 23-24 (Holotypus)

Coenonympha arcania orientalis REBEL, 1910, SchmettBuch: 65. TL: Bosnien: Stolac (1673 m).
Coenonympha satyrion skypetarum REBEL & ZERNY, 1931. Denkschr.K. Akad. Wiss. Wien 103:37.
Coenonympha leander katarae COUTSIS, 1972. Entomologist’s Rec. J. Var. 84: 148.

C. gardetta ist eine sehr variable Art, was zu einer Benennung einer Vielzahl von
Formen gefiihrt hat, von denen manche auch zu anderen Arten gestellt oder als eigene
Arten abgetrennt worden sind (wie darwiniana oder orientalis). Eine gute Darstel-
lung der Systematik gibt GRoSS (1954, 1957). Morphometrische und enzym-
elektrophoretische Studien (PORTER et al. 1995; WIEMERS 1994, 1998) belegen die
Konspezifitit von darwiniana mit C. gardetta. Populationen von darwiniana sind
genetisch nur geringfiligig differenziert und hybridisieren in weiten Gebieten mit gar-
detta. Kontaktzonen mit Hybridisierungen zwischen darwiniana und C. arcania exis-
tieren ebenfalls (s. C. arcania). Von C. gardetta orientalis sind dagegen trotz synto-
pen Vorkommens mit C. arcania in Nordwest-Griechenland keine entsprechenden
Hybriden bekannt, wohingegen es dort Hinweise fiir Hybridisierung mit C. leander
gibt (CouTsis & GHAVALAS 2005, s.a. C. leander). Dennoch ist orientalis wahr-
scheinlich keine Unterart von C. leander, sondern (dhnlich lecerfi aus dem Forez)
eine durch nacheiszeitliche Erwdrmung isolierte gardetta-Population. Genetische
Studien hierzu fehlen leider bislang.

In D'ABRERA (1990) wird unter C. arcanioides als eine Form dieser angeblich di-
morphen Art ein Exemplar von C. gardetta darwiniana abgebildet. Dieses Tier be-
findet sich tatsdachlich in der Serie von C. arcanioides im BMNH, was nur durch eine
Verwechselung der Etiketten erkldrt werden kann.

GoLTZ (1932) berichtet iiber Einzelfunde einer neuen Coenonympha aus Lettland, die
groBe Ahnlichkeit mit darwiniana aufweisen und von ihm als neue Unterart von gar-
detta beschrieben werden (ssp. baltica). Tatsichlich handelt es sich hier sehr wahr-
scheinlich um Hybride zwischen C. arcania und C. hero. GOLTZ (l.c.) diskutiert zwar
diese Moglichkeit, lehnt sie aber u.a. deshalb ab, da solche Hybriden nicht bekannt
seien. Hybriden zwischen diesen beiden Arten sind aber durchaus vereinzelt gefun-
den worden (GROSS 1956; PLANTROU 1951). Ein recht eindeutiges Hybrid-Exemplar
aus der Umgebung von Paris fand der Autor in der coll. OBERTHUR im ZFMK.

Verbreitung:

Die Nominatunterart ist in den Alpen, von den Alpes Maritimes bis zur Steiermark
(HABELER 1974) verbreitet, in Hohenlagen von 1000-2600 m, selten etwas tiefer und
gelegentlich bis fast 3000 m. Die ssp. darwiniana fliegt in den Siidwestalpen in Ho-
henlagen von 800-2500 m, wo sie die Nominatunterart in weiten Gebieten ersetzt. Sie
ist verbreitet im Tessin, vom Gotthard im Norden bis zum Lago Maggiore im Siiden,
westlich bis zum Simplon und den Télern siidlich des Monte Rosa; ein zweites
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Verbreitungsgebiet liegt in den franzdsischen Basses Alpes und Alpes Maritimes,
vom Col de Larche (= Colle della Maddalena) im Norden bis Boreon im Siiden, {iber
die Verbreitung im italienischen Piemont ist wenig bekannt; Einzeltiere mit darwini-
ana-typischen Merkmalen sind auch im Engadin und aus Siidtirol bis zu den Dolomi-
ten gefunden worden. Ein isoliertes Vorkommen (ssp. /ecerfi) befindet sich im Forez
(Mittel-Frankreich).

Die ssp. orientalis fliegt in Bosnien-Herzegowina (Erstmeldung von REBEL 1904),
Albanien und Nordwestgriechenland (Pindos), meist in Hohen von 1200-1800 m,
nach CouUTSIS & GHAVALAS (2005) in Griechenland gelegentlich noch hinunter bis
auf 600 m. In der Verbreitungskarte bei KUDRNA (2002:110) ist ein falscher Fund-
punkt auf Korsika eingetragen (lapsus calami des Eingabeprogramms als Folge eines
Tippfehlers, KUDRNA in /itt.) und es fehlen Fundpunkte der ssp. orientalis aus Alba-
nien und Griechenland (ssp. orientalis wurde als ssp. von C. leander betrachtet).

Phéinologie:
Anfang Juni bis Ende August in einer Generation. Die Raupe liberwintert.

Okologie:

Habitat von C. gardetta sind Rasen der montanen bis alpinen Stufe. Die Art besiedelt
in den Alpen die subalpine und alpine Hohenstufe von 1400 bis iiber 2200 m. Zu ih-
ren Lebensrdumen zdhlen die Goldhafer-Wiese (Trisetetum), die Alpenfettweide
(Crepido aureae-Festucetum rubrae) und verschiedene subalpine bis alpine Rasenge-
sellschaften, insbesondere Borstgrasrasen (Nardetum alpigenum, Centaureco- & Ave-
no-Nardetum), Rostseggenrasen (Caricetum), Schwingelrasen (Festucetum) und
Blaugras-Horstseggenrasen (Seslerio-Semperviretum), sowie subalpine Kleinseggen-
Stimpfe (Scheuchzerio-Caricetea) und Pfeifengraswiesen (Molienetum). Die letztge-
nannte Gesellschaft ist auch in den Hohenlagen des Forez (um 1300 m) weitverbrei-
tet, wo auf staunassen Boden kein Wald aufkommen kann, und stellt dort das Habitat
fiir die Populationen der ssp. lecerfi dar. Die Populationen der ssp. darwiniana sind
ebenfalls in der subalpinen Stufe verbreitet, teilweise auch schon in der montanen
Stufe ab 1000 m Hohe, erreichen aber kaum die alpine Stufe. In Hohen um 2000 m
findet man nur noch in geschiitzten, siidexponierten Mulden kleine Populationen. Die
Habitate dhneln denen der gardetta-Populationen, deutlich bevorzugt werden jedoch
trockenere Rasen wie die Thymian-Schafschwingel-Rasen (Thymo-Festucetum; be-
sonders im Val Bedretto und am Simplon (im Randbereich von Lirchenwaildern)),
sowie Alpendosthochstaudenfluren (typischerweise mit Geranium sylvaticum; z.B.
bei Bosco/Gurin und im Meiental), fast ausschlieBlich in siidlicher Exposition. In
den Gebirgen der Balkanhalbinsel (ssp. orientalis) werden grasige Lichtungen im
Wald, sowie Waldlichtungen mit Farn besiedelt.

Die Raupen leben an verschiedenen Grisern. Die Prdimaginalstadien der ssp. lecerfi
beschreibt JUTZELER (1998) und einen Vergleich der Puppen der ssp. gardetta und
darwiniana mit denen von C. arcania bringt JUTZELER (1990a), der darauf hinweist,
dass es sich bei der in GEIGER (1987) abgebildeten Raupe von C. gardetta tatsichlich
um eine Raupe von Erebia pharte handelt.
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Coenonympha leander (ESPER, 1784): Abb. 33-36.

Papilio leander ESPER, 1784. Schmett. Abb. Nat. 1: 176. TL: Russland, an der Wolga.
Papilio clite HUBNER, 1803. Eur. Schmett. 1: 526

Populationen von C. gardetta orientalis aus Nordwestgriechenland (beschrieben als
,,Coenonympha leander katarae COUTSIS, 1972%) haben phénotypisch gewisse Ahn-
lichkeiten mit C. leander und vereinzelt sind auch Ubergangsformen gefunden wor-
den (CouTsis & GHAVALAS 2005). Das hat manche Autoren dazu veranlasst, orienta-
lis als Unterart von C. leander zu betrachten (HIGGINS & RILEY 1983; TOLMAN &
LEWINGTON 1997). Die ndhere Verwandtschaft von orientalis REBEL zu C. gardetta
ist jedoch ziemlich sicher (s.a. die ausfiihrliche Diskussion bei BOILLAT 1991). Aller-
dings stellt sich die Frage, ob in Griechenland Hybridisierungen mit den in néichster
Nachbarschaft fliegenden Populationen von C. leander auftreten bzw. in fritheren
Zeiten stattgefunden haben. Um dies abzukliren, wéren genetische Studien sehr wiin-
schenswert.

Verbreitung:

Weitverbreitet von Anatolien (ssp. dierli Kocak) und den Elburs (ssp. iranica
Schwingenschuss) iiber den Kaukasus bis zum Ural und von SiidruBland tiber die Uk-
raine und Ruminien bis Mazedonien, wo sie thre westlichsten Vorposten hat. In Siid-
osteuropa kommt die Nominatunterart von Herkulesbad (Ruménien) im Norden bis
zu den Agrafa Bergen in Mittelgriechenland in den Gebirgen von etwa 400 bis
1700 m Hohe vor (s. KUDRNA 2002: 112; die Karte enthélt auch Funde von C. gar-
detta orientalis aus Griechenland).

Phinologie:
Eine Generation von Mitte Mai bis Mitte Juli. Die Raupe tiberwintert im 4. Stadium.

Okologie:

Uber die dkologischen Anspriiche von C. leander in Europa ist wenig bekannt. Die
Falter fliegen vornehmlich auf extensiv genutztem, trockenen Grassland in Waldge-
bieten, gerne in der Ndhe groferer Farnbestdnde. Nach KONIG (1959) saugen die Fal-
ter mit Vorliebe an Thymus-Bliiten. Die Eiablagepflanzen in der Natur sind unbe-
kannt, aber in der Zucht legen die Weibchen an verschiedenen Grisern wie z.B.
Festuca ab und die Raupen lassen sich z.B. mit Festuca ovina und Brachypodium
sylvaticum erfolgreich ziichten. KONIG (1959) und JUTZELER & RAKOSY (1997) be-
schreiben die Entwicklungsstadien der Art.

Coenonympha dorus (ESPER, 1782): Abb. 37-40.

ssp. dorus (ESPER, 1782): Abb. 37-40

Papilio dorus ESPER, 1782. Schmett. 1: 130. TL: Frankreich: Siidfrankreich: Languedoc.
Papilio lisetta CRAMER, 1782. Papillons exot. 4: 166.

Papilio dorilis BORKHAUSEN, 1788. Nat. Europ. Schmett.: 93.

Papilio dorion HUBNER, 1799. Ges. Europ. Schmett. pl. 52 f. 247-248.

Coenonympha dorus andalusica RIBBE, 1906. Deut. Ent. Zeit. Iris 19: 243.
Coenonympha dorus microphtalma OBERTHUR, 1910. Etud. Lep. comp. 4: 33.
Coenonympha dorus fonti SAGARRA, 1924, Butll. linst. catal. Hist. nat. 4: 33.
Coenoynmpha dorus cantabrica AGENJO, 1953. Graellsia 11: 1.
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Coenonympha dorus aquilonia HIGGINS, 1969. Entomologist 102: 60.
Coenonympha dorus purpurinatta GOMEZ-BUSTILLO, 1973. Revta Lep. SHILAP 1: 26.

ssp. bieli STAUDINGER, 1901

Coenonympha dorus bieli STAUDINGER, 1901. in Staudinger & Rebel Catal. Lep. Pal. Fauna: 65.
TL: Portugal: Villa Real: Oporto.

Coenonympha mathewi TUTT, 1904. Ent. Rec. 16: 308.

Coenonympha dorus semibieli VERITY, 1929. Bull. Soc. ent. Fr.: 185.

ssp. cerratoi ROJO, 1997
Coenonympha dorus cerratoi Rojo, 1997. Boletin de la SEA 18: 66. TL: Spanien: Palencia: Astu-
dillo.

Eine taxonomische Bearbeitung findet sich bei TAYMANS (1994), der noch weitere
(schwach differenzierte) Unterarten anfiihrt. Die zentralspanischen und siidfranzosi-
schen Populationen werden aber auch von ihm als zur gleichen (Nominat-)Unterart
gehorig betrachtet. Diese sind aber genetisch differenziert (WIEMERS 1994, Abschnitt
3), mit alternativ fixierten Markerallelen am PGD-Locus, so dass eine Untersuchung
von Populationen aus dem Kontaktgebiet (in den Pyrenden?) von grolem Interesse
ware.

Verbreitung:

Weitverbreitet auf der Iberischen Halbinsel (im Nordwesten ssp. bieli, in Palencia die
erst vor wenigen Jahren von RoJO (1997) entdeckte ssp. cerratoi) iiber Siidfrankreich
bis Ligurien, isolierte Populationen in Mittelitalien. Die Verbreitungskarte in
KUDRNA (2002: 110) enthélt einen falschen Fundpunkt auf Korsika. Nahe verwandte
Arten (C. fettigii OBERTHUR, 1874 und C. austauti OBERTHUR, 1881), von denen ins-
besondere erstgenannte von manchen Autoren als Unterart zu C. dorus gestellt wird,
sind in Nordwestafrika verbreitet (Diskussion in BOILLAT 1989).

Phinologie:
In einer Generation von Anfang Juni bis Mitte August.

Okologie:

Habitat sind trockenheille grasige Felseinschnitte und buschbestandene Trockenrasen
von der Kiiste bis 1500 m, gelegentlich bis 2000 m Hoéhe. Die Eiablage erfolgt an
verschiedenen Grisern wie Agrostis alba, A. canina, Festuca ovina und Brachypodi-
um pinnatum.

Coenonympha corinna (HUBNER, 1804): Abb. 41-48.

ssp. corinna (HUBNER, 1804): Abb. 41-44

Papilio corinna HUBNER, 1803. Europ. Schmett. f. 536-537. TL: Sizilien
Satyrus corinus GODART, 1823. Encyc. Meth. 9: 547.

Papilio (Satyrus) norax BONELLI, 1826. Mem. R. Accad. Sci. Torino 30: 183.

ssp. trettaui GROSS, 1970
Coenonympha corinna trettaui Gross, 1970. Ent. Z. 80: 161. TL: Italien: Capraia Inseln.

ssp. elbana STAUDINGER, 1901: Abb. 45-48
Coenonympha corinna elbana STAUDINGER, 1901. In: Staudinger & Rebel, Catal. Lep. Pal. Fauna
1: 66. TL: Italien: Elba.
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Coenonympha corinna lefebvrei RAGUSA, 1908. Naturalista sicil. 30: 140.
Coenonympha corinna altera VERITY, 1917. Boll. Soc. ent. ital. 48: 192.

Endemit der Inseln Korsika und Sardinien von Meeresniveau bis auf 2000 m (s.
KUDRNA 2002: 109). Das Vorkommen auf Sizilien, dem Typenfundort der Art, ist
fraglich, trotz einer aktuellen Meldung zweier Falter von GRILLO (1999) aus dem
Wald von Ficuzza, einer klassischen Sammellokalitdt bei Corleone (Palermo).

Auf Elba, Giglio und einem kleinen angrenzenden Gebiet des italienischen Festlandes
kommt die ssp. elbana vor, von einigen Autoren (z.B. HIGGINS & RILEY 1983;
TOLMAN & LEWINGTON 1997) als eigene Art gefiihrt. Nach Untersuchungen von
BRUNTON et al. (1991) zur habituellen Variation korsischer Populationen liegen die
fiir elbana angegebenen Unterschiede im Rahmen der Variabilitit korsischer corinna.
Auf den Capraia Inseln fliegt die ssp. trettaui, die morphologisch eine gewisse Zwi-
schenstellung zwischen nominotypischen corinna und elbana einnimmt, aber grofere
Ahnlichkeiten mit corinna aufweist. Von COBOLLI et al. (1994) wurden Allozymstu-
dien durchgefiihrt, die nach Angaben von BozANO (2002) ergeben hétten, dass elba-
na artlich von corinna differenziert ist. Leider wurden bisher keinerlei Daten publi-
ziert, so dass diese Behauptung zur Zeit nicht tiberpriift werden kann.

Verbreitung:
Sardinien und Korsika: ssp. corinna; die Inseln Elba, Giglio und Giannutri, sowie
Kiistenberge der Toskana bei Grosseto: ssp. elbana; Insel Capraia: ssp. trettaui.

Phinologie:
2-3 Generationen von April/Mai bis September/Oktober.

Okologie:

Habitat sind Trockenrasen, grasige Stellen in der Macchia und Lichtungen im Kie-
fern- oder Buchenwald. Die Raupen leben an verschiedenen Grisern wie Festuca
morisiana und zeigen eine fraktionierte Entwicklung. Wahrend sich ein Teil der Rau-
pen der ersten Generation innerhalb von sieben Wochen schnell entwickelt, geht ein
anderer Teil als Eiraupe in Sommerpause und beginnt erst im Herbst wieder zu fres-
sen. Die Uberwinterung erfolgt im zweiten oder dritten Larvalstadium. Zuchtbe-
schreibungen von C. corinna befinden sich bei SCHURIAN (1980), JUTZELER & BROS
(1986; 1997) und JUTZELER et al. (1996).

Coenonympha pamphilus (LINNAEUS, 1758): Abb. 49-52.

Papilio pamphilus LINNAEUS, 1758. Syst. Natur. ed. 10: 472. TL: Schweden (nach BozaNO 2002)
Papilio menalcas PODA, 1761. Ins. Mus. Graec.: 68.

Papilio procris GEOFFROY, 1764. Hist. abreg. Ins. II: 53.

Papilio nephele HUFNAGEL, 1766. Berlin. Mag. 2: 78.

Coenonympha pamphilus marginata HEYNE, 1894. In: Riihl: Pal. Grossschmett. 1: 619.
Coenonympha pamphilus scota VERITY, 1910. Boll. Soc. ent. ital. 42: 271.

Coenonympha pamphilus australis VERITY, 1914. Boll. Sos. ent. ital. 45: 227.

Coenonympha pamphilus barcionis VERITY, 1926. Z. wiss. Insek. Biol. 21: 203.

Coenonympha pamphilus centralis VERITY, 1926. Z. wiss. Insek. Biol. 21: 204.

Coenonympha pamphilus londinii VERITY, 1926. Z. wiss. Insek. Biol. 21: 205.
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Verbreitung:

Von Nordspanien durch ganz Europa einschlieBlich der meisten groBeren Inseln bis
in die Mongolei verbreitet, im Norden bis zum Polarkreis, in den Alpen bis tiber 2000
m Hohe. Fehlt in Nordnorwegen, auf den Shetland und Orkney Inseln. Auf der iberi-
schen Halbinsel mit Ausnahme des nordlichen Teils, auf den Balearen und Sardinien
wird C. pamphilus durch C. lyllus ersetzt, auf Kreta durch C. thyrsis (s.u.). In der
Verbreitungskarte von C. pamphilus bei KUDRNA (2002: 113) gehoren die Punkte
etwa silidlich von 42°N und westlich 12°E (mit Ausnahme der Punkte in Katalonien
und Korsika) zu C. lyllus (s.u.).

Phinologie:

Polyvoltin mit 2-3 Generationen von April bis Oktober in Mitteleuropa. Im nordli-
chen Skandinavien, in Schottland und in den Hochlagen der Alpen nur eine Generati-
on im Sommer. Zur Generationenfolge in England vgl. LEES (1962, 1965). Die Rau-
penentwicklung ist plastisch in Abhdngigkeit von den Witterungsbedingungen. Rau-
pen konnen in jeder der drei ersten Larvalstadien iiberwintern und zudem zuvor eine
Sommerpause einlegen (WICKMAN et al. 1990).

Okologie:

Die Art besiedelt Wiesen mit liickigen Stellen oder Fahrspuren, Weiden, Magerrasen
und andere grasige Stellen, z.B. Boschungen, Weg- und Feldrandern oder Ruderalfla-
chen im Offenland. Die gute Anpassung von C. pamphilus an die héheren Tempera-
turen des Offenlandes belegt auch die Studie von KARLSSON & WIKLUND (2005). C.
pamphilus ist von allen Coenonympha-Arten am besten an Offenland angepasst. Das
bevorzugte Larvalhabitat sind offenbar niedrigwiichsige Grasbestinde mit diinnen
Grasern. Die Eiablage erfolgt an verschiedenen Grisergattungen wie Poa, Festuca,
Agrostis, Deschampsia, Anthoxanthum, Nardus, Brachypodium, Corynephorus, Cy-
nosurus, Danthonia. Die Farbe der Eier ist abhingig vom Alter der Weibchen (zuerst
griin, dann gelb; WICKMAN & KARLSSON 1987). Ro0S (1978) beschreibt die Prdima-
ginalstadien der Art. In den letzten Jahren wurde C. pamphilus fiir Experimente ver-
wendet, um den Einfluss einer verdnderten Nahrungsqualitdt durch Diingung oder
erhohte COj-Konzentration auf die Entwicklung und das Verhalten zu testen

(GOVERDE & ERHARDT 2003; GOVERDE ET AL. 2002; MEVI-SCHUTZ ET AL. 2003;
SOONTIENS & BINK 1997). Ein signifikanter Effekt auf die Wachstumsgeschwindig-
keit konnte nur im Gewéchshaus, nicht aber in Freilandstudien nachgewiesen werden.
Eine verdnderte Futterqualitit beeinflusste aber die Nektarpriferenzen der aus den
Raupen resultierenden Falter, die somit in der Lage sind, eine verringerte Futterquali-
tit etwas zu kompensieren. Weiter ergaben die Experimente, dass verschiedene Gras-
arten unterschiedlich auf eine erhohte CO2-Konzentration reagieren und iiber drei

Tage alte Raupen Préferenzen fiir bestimmte Grasarten zeigen, die sich in Abhingig-
keit von der CO2-Konzentration dndern konnen.

Die Ménnchen von C. pamphilus sind territorial, insbesondere bei niedrigen Tempe-
raturen (WICKMAN 1985a) und unverpaarte Weibchen suchen diese Territorien als
Balzplatze aktiv auf, wéahrend bereits verpaarte Weibchen diese meiden (WICKMAN
1986; WICKMAN et al. 1995; WICKMAN & JANSSON 1997). Territorien werden vor-
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nehmlich von den groferen Ménnchen besetzt, die eine hohere Paarungswahrschein-
lichkeit haben als die meist kleineren Madnnchen auBlerhalb der Territorien (WICKMAN
1985b).

Coenonympha lyllus (ESPER, 1805): Abb. 53-56.

Papilio lyllus ESPER, 1805. Schmett. Abbild. Suppl. 2: 23. TL: Portugal.
Papilio pamphila HUBNER, 1804. Sammlg. Europ. Schmett.: 40.

C. lyllus wird in der Literatur zumeist nur als Unterart oder Sommerform mediterra-
ner Populationen von C. pamphilus betrachtet. BOILLAT (2003) konnte aber zeigen,
dass sich die Populationen der iberischen Halbinsel und Nordwestafrikas in Fliigel-
merkmalen (Silberlinie auf der Fliigelunterseite) und insbesondere im ersten Lar-
valstadium (schwarze anstatt griine Kopfkapsel) konstant von C. pamphilus unter-
scheiden. Seine Untersuchungen lassen darauf schlieBen, dass es sich bei C. [yllus um
eine eigene Art handelt, wenngleich weitere, insbesondere genetische Untersuchun-
gen zur Abkldrung des Artstatus erforderlich sind. Sympatrische Vorkommen entlang
der Kontaktzone in Nordspanien sind bisher nicht bekannt und die Verhéltnisse im
Mittleren Osten, wo beide Taxa moglicherweise sympatrisch auftreten, sind noch
nicht genauer untersucht. Insbesondere sind die Prdimaginalstadien von dort noch
nicht beschrieben worden.

Verbreitung:

Portugal, Spanien (mit Ausnahme des Nordens), Balearen (Mallorca, Menorca & Ibi-
za), Sardinien, Nordwestafrika (s. BOILLAT 2003). Hohenverbreitung vom Flachland
bis iiber 2700 m. Die Verbreitung in Asien, wo C. lyllus im Mittleren Osten zusam-
men oder in der Nachbarschaft zu C. pamphilus aufzutreten scheint, ist nicht genau
bekannt (Libanon, Kurdistan, Kopet-Dagh).

Phinologie:

Polyvoltin in 2-3 Generationen von Mirz bis Oktober. Die Raupen iiberwintern, wo-
bei die Raupen plastisch auf Umweltreize reagieren. In Zentralspanien wird Diapause
durch Tageslichtlingen unter 14 Stunden induziert. Bei milden Wintertemperaturen
macht ein Teil der diapausierenden Raupen fiinf anstelle von vier Larvalstadien durch
(GARCIA-BARROS 2006).

Okologie:

Habitat von C. lyllus sind grasige und hochstens locker bewaldete Stellen mit exten-
siver Nutzung wie Brachland, Obstgérten, aufgegebene Weiden oder Wegrinder. Die
Raupenfutterpflanzen in der Natur sind unbekannt; in der Zucht werden verschiedene
Griser (wie Poa und Festuca) gefressen.

Coenonympha thyrsis (FREYER, 1845): Abb. 57-60.

Hipparchia thyrsis FREYER, 1845. Neuere Beitr. 5 pl. 475 fig. 1. TL: Griechenland: Kreta
Coenonympha pamphilus cretica STANDFUSS, 1855. Stett. ent. Ztg. 16: 158

Verbreitung:

Vertreter von pamphilus auf der Insel Kreta, und von manchen Autoren (z.B.
HIGGINS & RILEY 1983) als Unterart zu letzterer gestellt. Dort weit verbreitet vom
Flachland bis in 1700 m Hohe.
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Phéinologie:

Die Generationenfolge ist noch unzureichend untersucht. Eine Generation fliegt je
nach Hohenlage von Anfang April bis Mitte Juli, eine partielle zweite Generation von
August bis September. Die meisten Eiraupen tibersommern, iiberwintern anschlie-
Bend und entwickeln sich erst im Winter weiter.

Okologie:

Hauptlebensraum von C. thyrsis ist die auf Kreta weit verbreitete mediterrane
Strauchheide mit geringem Baumbestand, sowie andere grasige Stellen, und die Art
fehlt nur in den intensiv genutzten Gebieten im Zentrum und Osten der Insel
(BOILLAT 1986). Die Falter saugen mit Vorliebe an Kopfthymian (Coridothymus ca-
pitatus). Die Eiablage erfolgt einzeln an verschiedenen Pflanzenteilen. Die Raupen-
futterpflanzen in der Natur sind bisher unbekannt. In Frage kommen beispielsweise
die auf Kreta dominierenden Gréser Poa bulbosa und Cynosurus echinatus. In der
Zucht lassen sich die Raupen (wie auch die meisten anderen Satyrinae) problemlos
mit Poa annua oder Poa pratensis fittern. BOILLAT (1986) beschreibt die Prdimagi-
nalstadien der Art. Die Eiraupen unterscheiden sich von allen anderen Coenonympha-
Arten mit Ausnahme von C. ly/lus durch die schwarze (und nicht griine) Kopfkapsel.

Coenonympha oedippus (FABRICIUS, 1787): Abb. 61-64.

Papilio oedippus FABRICIUS, 1787. Mantissa Insect. 2: 31. TL: Siid-Russland.
Papilio geticus ESPER, 1790. Schmett. pl. 102 f. 2.
Coenonympha oedipus monticola KOLAR, 1922. Verh. zool.-bot. Ges. Wien 71: 12.

Verbreitung:

Ehemals weitverbreitet von den Pyrenden durch die gesamte geméBigte Paldarktis bis
Japan. In Europa von den Pyrenden bis in die Alpen zwischen dem 43. und 48. Brei-
tengrad und von Polen bis zum Ural, zumeist im Flachland bis maximal 1300 m Ho6-
he.

Phinologie:
Monovoltin. Flugzeit Anfang Juni bis Ende Juli, in hoheren Lagen bis in den August.
Die halberwachsene Raupe liberwintert im 3. Stadium.

Okologie:

Die Habitatanspriiche von C. oedippus erscheinen auf den ersten Blick sehr undiffe-
renziert, denn die Art besiedelt sowohl Sumpf- und Feuchtwiesen mit Molinia als
auch verbuschte Trockenrasen, Waldsteppen und grasige Waldlichtungen (Weiden-
gebiische, Eichen-Birkenwilder, Buchenwilder) sowie Heideflichen am Rande von
Kiefernwildern. Entscheidender Habitatparameter scheint nicht der Feuchtegrad,
sondern das Vorhandensein langgrasiger und nicht bzw. nur sehr extensiv genutzter
Fldchen (maximal eine Mahd nicht vor Juli) in oder in der Ndhe von Wildern bzw.
Gebiischen zu sein, dhnlich Minois dryas, die an manchen Stellen gemeinsam mit C.
oedippus fliegt (BISCHOF 1968; HABELER 1972). Die Falter sind sehr stationdr und
verbleiben zumeist in einem Radius von 60-80 Metern. Bei Populationsstudien an
slowenischen Populationen stellte CELIK (2004) eine Populationsdichte von bis zu
140 Faltern/ha fest und eine geschitzte durchschnittliche Verbleibedauer von 0,42-
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0.81 Tagen. Zur Hauptflugzeit (Ende Juni bis Anfang Juli) ergaben Populationsschét-
zungen auf der 2,6 ha grolen Untersuchungsfliche bis zu 288 Falter pro Tag. Die
Gesamtpopulation bestand aus 850-900 Faltern und die maximale Verweildauer be-
trug 17 Tage bei den Médnnchen und 25 Tage bei den Weibchen.

Die Eier werden in 5-20 cm Hohe einzeln an die Futterpflanzen abgelegt. Hauptnah-
rungspflanzen der Raupe sind Molinia coerulea (LHONORE & LAGARDE 1999), Ca-
rex-Arten (C. flava, C. hostiana, C. panicea, C. distans; CELIK 2004), sowie weitere
Griaser wie Pseudoarrhenatherum longifolium (DIERKS 2006), Eriophorum angustifo-
lium und Deschampsia cespitosa (BINK 1992). Die Bedeutung von Schoenus nigri-
cans ist umstritten (LHONORE & LAGARDE 1999; DIERKS 2006). Eine Beschreibung
der Zucht findet sich bei GRADL (1945). Der einzige bisher bekannte Parasit von C.
oedippus ist Diolcogaster abdominalis NEES (Braconidae), eine bereits als Parasit von
C. tullia bekannte Brackwespe (DIERKS 2006).

6. Gefahrdung und Schutz

Die Gattung Coenonympha gehort sicher zu den Tiergruppen, die von der Umwand-
lung Europas in eine Kulturlandschaft profitiert hat, da diese zu einer Auflichtung der
Wailder und verstarkten Dominanz grasiger Standorte gefiihrt hat. Gleichzeitig reagie-
ren die meisten Arten sehr empfindlich auf eine Nutzungsintensivierung (wie Diin-
gung, haufigere und frithere Mahd, hohe Beweidungsdichte) bzw. vollige Nutzungs-
aufgabe (z.B. Aufgabe der Niederwaldbewirtschaftung), weshalb insbesondere die
Arten mit einem Verbreitungsschwerpunkt in Mitteleuropa inzwischen vielfach ge-
fahrdet sind. Obwohl einige Coenonympha-Arten in Europa zu den am stirksten be-
drohten Tagfalterarten gehoren und akut vom Aussterben bedroht sind, gibt es bis
heute nur in wenigen Lindern erste Ansitze fiir Schutzprogramme (z.B. in England
fiir C. tullia und in Frankreich fiir C. oedippus).

Coenonympha tullia (MULLER, 1764):

C. tullia ist in Europa gefihrdet (Gefdhrdungsstatus ,,vulnerable nach VAN SWAAY &
WARREN 1999), mit einem Riickgang von 20-50% in den vergangenen 25 Jahren.
Insbesondere in den Landern Mitteleuropas, wo die Art an Hochmoore gebunden ist,
ist sie stark zuriickgegangen (Niederlande, Belgien, Deutschland, Osterreich, Tsche-
chien) oder sogar bereits ausgestorben (Ungarn, Kroatien). Weniger dramatisch ist
die Situation noch in Ost- und Nordeuropa einschlielich der Britischen Inseln,
wenngleich die Populationen im mittleren und 6stlichen England bereits weitgehend
verschwunden sind (EALES 1999), was nicht auf Klimaverdnderungen zuriickzufiih-
ren ist (FRANCO et al. 2006). Hauptursache fiir den Riickgang ist die Trockenlegung
der Habitate zur agrarischen oder forstlichen Nutzung bzw. zur Torfgewinnung. In
Mitteleuropa kommt die Art inzwischen vielfach nur noch in weitrdumig isolierten
Kolonien vor. Obwohl die dort verbliebenen Populationen oft in Naturschutzgebieten
leben und aufgrund ihrer Standorttreue (maximale Flugdistanz meist unter 500 m)
und relativ hohen Individuendichte auch in kleinen Habitaten (bis 1 ha) relativ lange
iiberleben konnen, setzt sich der Riickgang der Art weiter fort. Neben schleichender
Entwertung der Habitate (z.B. durch Verbuschung teilweise trockengelegter Moore)
spielen dabei auch stochastische Effekte (Aussterben kleiner Populationen durch Wit-
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terungsextreme ohne Mdglichkeit der Wiederbesiedlung durch benachbarte Populati-
onen) eine Rolle. Auch in noch gut besiedelten Gebieten wie in Mittelschweden ge-
hort das Aussterben kleiner Populationen zur Metapopulationsdynamik dieser Art, so
dass geeignete Habitate zeitweise unbesiedelt sein konnen (EBENHARD 1995). Die
Berticksichtigung dieser Dynamik (z.B. im Rahmen von Biotopverbundkonzepten) ist
daher entscheidend fiir den langfristigen Schutz dieser Art. Auch die oftmals prakti-
zierte Naturschutzmafinahme der Wiederverndssung kann im Falle fehlender Aus-
weichflichen zum Ausléschen von Populationen fithren, da die Mortalitét iiberwin-
ternder Raupen bei Uberflutungen stark ansteigt (JOY & PULLIN 1999). Zum Schutz
dieser Art wurde in England ein Aktionsplan erarbeitet (BOURN & WARREN 1997),
dessen 10jdhrige Laufzeit in diesem Jahr zu Ende geht.

Coenonympha rhodopensis (ELWES, 1900):

Eine europaweite Gefiahrdung ist nicht erkennbar, die Populationen erscheinen stabil
(VAN SWAAY & WARREN 1999). Im Gegensatz zu C. tullia erscheinen die von C.
rhodopensis besiedelten Habitate als weniger gefidhrdet. Genauere Informationen lie-
gen aber nicht vor.

Coenonympha glycerion (BORKHAUSEN, 1788):

C. glycerion ist zwar europaweit nicht gefidhrdet, aber in vielen Gebieten Mitteleuro-
pas entlang der nordwestlichen Verbreitungsgrenze im Riickgang begriffen. Sie ist
hier nur in extensiv genutztem Grasland zu finden und reagiert empfindlich auf die
Eutrophierung ihrer Habitate. Nach Untersuchungen von ELLIGSEN et al. (1997) in
den Ostlichen Karpathen (Ukraine) meidet C. glycerion intensiv beweidete Flachen
und fliegt fast ausschlielich auf Nardus-Grassland, dass gar nicht oder nur méBig
(von Rindern) beweidet wird. Die hochsten Populationsdichten erreichte die Art auf
nicht mehr beweideten Flachen.

Coenonympha hero (LINNAEUS, 1761):

Diese Art ist in West- und Mitteleuropa vom Aussterben bedroht, in manchen Lén-
dern (Niederlande, Luxemburg, Danemark, Tschechien) bereits ausgestorben. Auch
in Nordeuropa im Riickgang begriffen (s. HANSEN (1993) zum Riickgang der Art in
Norwegen). In Polen nur noch im Nordosten und Siiden. Die starksten Populationen
finden sich derzeit noch in Russland und den baltischen Staaten. (Gefahrdungsstatus
in Europa: VU ,,vulnerable* = , gefdhrdet” nach VAN SWAAY & WARREN (1999) mit
einem Populationsriickgang von 20-50% in den letzten 25 Jahren). Die Griinde fiir
den Riickgang sind insbesondere durch Trockenlegungen und Aufforstungen der Ha-
bitate begriindet, sowie gednderte Nutzungsintensitit, entweder durch Intensivierung,
aber auch durch natiirliche Sukzession nach Aufgabe der Mittel- bzw. Niederwald-
Bewirtschaftung.

THUST et al. (2001) analysieren das Aussterben der Art in Thiiringen (Deutschland),
wo bis 1993 das letzte ostdeutsche Vorkommen auf einer wechselfeuchten Kohldis-
tel-Trollblumenwiese bei Arnstadt existierte. Obwohl das Habitat bereits 1986 unter
Naturschutz gestellt wurde und Pflegemalnahmen zum Schutz der Population durch-
gefithrt wurden, starb die Art dort aus unbekannten Griinden aus, vermutlich als lang-
fristige Folge der bereits in der zweiten Hélfte des 19. Jahrhunderts eingestellten Mit-
telwaldbewirtschaftung, die schon Ende des 19. Jahrhunderts zu einem starken Ein-
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bruch der Populationen gefiihrt hatte. Pflegemallnahmen durch Entbuschungen im
Schonbuch/Glemswald (Baden-Wiirttemberg) erwiesen sich dagegen nach MEIER
(2005) als erfolgreich, weil hierbei auf ausreichend groB3e Altgrasbestinde mit einer
Streuschicht geachtet wurde. PRETSCHER (2001) gibt eine Ubersicht der Vorkommen
in Deutschland. Danach ist C. hero in Deutschland weitrdumig ausgestorben, insbe-
sondere in den Mittelgebirgen. Intakte Populationen existieren nur noch in Sid-
deutschland in den Bundesldndern Baden-Wiirttemberg und Bayern. In den Nieder-
landen kam die Art besonders in Achterhoek und Siid-Limburg vor und verschwand
schon 1959, in Luxemburg 1917. In Danemark war die Art noch bis in die 1970er
Jahre in Sjaelland weit verbreitet und starb 1986 aus. In der Slowakei, wo die Art
lange als ausgestorben galt, wurde C. hero in der Hohen Tatra wiederentdeckt
(KULFAN 1993; VITAZ 1997).

Die verbliebenen kleinen und isolierten Populationen sind zudem durch Inzucht-
Effekte stark gefahrdet. Zwar sind die Falter von C. hero wenig mobil, aber in Meta-
populationen kommt es immer wieder zum Austausch von Individuen benachbarter
Populationen (CASSEL-LUNDHAGEN 2004; CASSEL-LUNDHAGEN & SJOGREN-GULVE
2007). CASSEL et al. (2001) konnten zeigen, dass die Schlupfrate der Eiraupen in
kleinen isolierten Populationen signifikant niedriger ist, was ein Zeichen fiir Inzucht-
Depression darstellt. Enzymelektrophoretische Studien an Populationen in Deutsch-
land (WIEMERS 1994, Abschnitt 3) und Schweden (CASSEL & TAMMARU 2003) haben
gezeigt, dass C. hero eine ungewohnlich geringe genetische Variabilitdt besitzt, die in
kleinen isolierten Populationen noch weiter reduziert wird. Diese geringe genetische
Variabilitit ist ein Zeichen fiir verringerte Anpassungsfahigkeit (z.B. bei Witterungs-
schwankungen) und daher ein zusdtzlicher Gefdhrdungsfaktor. Die Untersuchung von
Mikrosatelliten, die von CASSEL (2002) bei C. hero entwickelt worden sind, konnte
weitere interessante Aufschliisse zur Populationsgenetik bringen.

Coenonympha arcania (LINNAEUS, 1761):

Europaweit ist C. arcania nicht gefdhrdet, aber sie hat in vielen Gebieten Mitteleuro-
pas starke BestandseinbuBlen zu verzeichnen, insbesondere entlang der nordwestli-
chen Verbreitungsgrenze, wo C. arcania hauptsichlich auf Halbtrockenrasen ange-
wiesen ist. In den Niederlanden, wo sie vornehmlich in den Sandgebieten der Veluwe
vorkam, ist sie seit 1988 ausgestorben (VAN SWAAY 2006), in Dédnemark erlosch die
letzte Population 1996 nach einem drastischen Bestandsriickgang in den 90er Jahren.
Bestandszunahmen wie sie von WENZEL et al. (2006) auf Kalkhalbtrockenrasen in
Rheinland-Pfalz gefunden wurden, sind vermutlich nur kurzfristige Erscheinungen,
da Verbuschungen durch Nutzungsaufgabe der Art zwar kurzfristig niitzen, langfris-
tig aber zum Verschwinden des Habitats durch Wiederbewaldung fiihren.

Coenonympha gardetta (PRUNNER, 1798):
C. gardetta ist bislang in keinem Land ihres Vorkommens gefdhrdet.

Coenonympha leander (ESPER, 1784):
Aktuell erscheinen die Bestdnde der Art stabil und eine Gefdhrdung ist nicht erkenn-
bar; genauere Untersuchungen liegen jedoch nicht vor.
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Coenonympha dorus (ESPER, 1782):

Nicht gefdhrdet und meist hiufig im gesamten Verbreitungsgebiet, mit Ausnahme des
nordlichen Randes. In der Schweiz nicht bodenstindig. Bei alten Meldungen aus der
Schweiz handelt es sich um fragwiirdige Angaben oder Funde vagabundierender Ein-
zelfalter an der Verbreitungsgrenze bei Genf (GEIGER 1987).

Coenonympha corinna (HUBNER, 1804):
C. corinna ist in threm Verbreitungsgebiet eine der hdufigen Tagfalterarten und ist
derzeit nicht gefahrdet.

Coenonympha pamphilus (LINNAEUS, 1758):

C. pamphilus ist die am weitesten verbreitete und vielfach auch héufigste Coeno-
nympha in Europa und derzeit nicht gefdhrdet. Die Art meidet jedoch eutrophe
Standorte und ist in manchen intensiv landwirtschaftlich genutzten Gebieten Mittel-
europas regional zuriickgegangen, insbesondere in den Niederlanden.

Coenonympha lyllus (ESPER, 1805):
Eine Gefdhrdung dieser Art ist nicht erkennbar, wenngleich C. lyllus in intensiv be-
wirtschafteten Gebieten nur noch lokal passende Habitate vorfindet.

Coenonympha thyrsis (FREYER, 1845):
C. thyrsis gehort auf Kreta zu den hédufigen und weit verbreiteten Tagfaltern. Ein
Riickgang und damit eine Gefdhrdung ist derzeit nicht erkennbar.

Coenonympha oedippus (FABRICIUS, 1787):

C. oedippus 1ist heute in Europa durch die Zerstérung seines Lebensraumes, insbeson-
dere durch Trockenlegung und land- oder forstwirtschaftliche Nutzung stark zuriick-
gegangen und daher eine der am meisten gefdhrdeten Tagfalterarten (Status: CR ,,cri-
tically endangered” = ,,vom Aussterben bedroht“ nach VAN SWAAY & WARREN
(1999), Bestandsriickgang 80-100%). In Deutschland, der Slowakei und Bulgarien ist
die Art bereits ausgestorben und in den librigen Landern Mitteleuropas (wie Spanien,
der Schweiz, Liechtenstein, Osterreich, Slowenien, Ungarn und Polen) existieren nur
noch einzelne Populationen. Die meisten Populationen haben bisher noch in Siidwest-
Frankreich (Aquitanie) und in Norditalien iiberlebt. Den gravierenden Riickgang in
Frankreich wihrend der letzten Jahrzehnte dokumentieren LHONORE & LAGARDE
(1999). Die Griinde fiir den Riickgang sind noch kaum untersucht, aber die Art rea-
giert anscheinend empfindlich auf Eutrophierung ihrer Habitate, auf Nutzungsinten-
sivierung (z.B. zu frilhes Mihen) oder Aufgabe der Nutzung und natiirliche Sukzessi-
on. Angesichts des schnellen und andauernden Riickgangs der Populationen und der
zunehmenden Verinselung ist das Aussterben von C. oedippus in Europa ohne
Durchfiihrung gezielter Artenschutzprogramme nur noch eine Frage der Zeit.

7. Summary

According to the last revision by DAVENPORT (1941) the Holarctic butterfly genus Coenonympha
HUBNER, 1819 consists of 23 species, all but one of which occur in the Palaearctic region. The sys-
tematics, ecology and conservation of the 10 European species, some of which have been subdi-
vided into further species in recent decades, are dealt with in this paper.

One chapter presents unpublished data on the molecular genetics of several Coenonympha species
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focusing on Coenonympha glycerion. The analysis of allozyme data in this species shows that Span-
ish populations (iphioides STAUDINGER) are well differentiated genetically from nominotypical ones
but freely interbreed with them in the Pyrenees.

Following an identification key to the European Coenonympha species, an account of their sys-
tematics is given, and our knowledge on their distribution, phenology and ecology is summarized.
Although all larvae of Coenonympha feed on grasses, their habitat requirements vary greatly and
range from Mediterranean rocky steppes via light forest to subalpine grasslands. While some spe-
cies have a broad ecological tolerance and occur in many different grassland habitats, others are
confined to very specific habitats like moor.

The final chapter discusses the threat status of all species which also differs very much. Whereas
Coenonympha pamphilus is one of the most widespread and common butterflies of Europe, C.
oedippus 1s one of its most threatened. Declines are mostly due to changes in grassland and forest
management in recent decades. The exact reasons for the declines, however, are still not well under-
stood in most cases, and more research into the autecology and population ecology is urgently
needed.
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9. Anhang

Im folgenden zweiseitigen Anhang sind die Allelfrequenzen der vollstandig auswert-
baren nicht-monomorphen Allozym-Loci aller untersuchter Coenonympha-Arten (mit
Ausnahme derjenigen des C. arcania-Komplexes) aufgelistet. In der Zeile mit der
Enzymlocus-Bezeichnung ist in Klammern () die Anzahl der Tiere mit auswertbaren
Banden angegeben. Die Allele (exakter: die festgestellten Elektromorphen) sind mit
Buchstaben (A-K) gekennzeichnet. Thre Laufweiten sind der nachfolgenden Tab. 11
zu entnehmen.

Tab. 11. Allozymloci mit Laufweiten der festgestellten Elektromorphen (E) [in mm]

Allozym Struktur n(E) A B C D E F G H ] K
BDH dimer 10 0 4 7 18 29 36 43 -3 25 13
GOT-1 dimer 8 3 710 1314 1720 22-23 24-26 30-34 38

GOT-2 (-) dimer 7 3 9 20 28 33 15 18

IDH-1 dimer 4 20 24 30 37

IDH-2 (-) dimer 3 9 15 3

MDH-1 dimer 5 50 40 28 18 8

MDH-2 (-)  dimer 6 30 24 14 36 21 11

PGD (-) dimer 5 17 10 6 22 13

PGI dimer 9 7 17 25 35 2 13 20 47 42
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E 0.000
F 0.000
G 0.000
H 0.278
| 0.000
GOT-1* (9)
B 0.000
C 0.000
D 0.111
E 0.000
F 0.778
G 0.111
GOT-2* (7)
C 0.000
D 1.000
E 0.000
G 0.000
GPT-1* 4)
A 0.000
B 0.000
E 1.000
F 0.000
IDH-1* (8)
A 0.250

B 0.000
Cc 0.750
D 0.000

dorus
65

(5)
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0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
1.000
0.000

(5)
0.000
0.000
0.000
0.200
0.800
0.000

(6)
0.000
1.000
0.000
0.000

3)
0.000
0.000
1.000
0.000

(6)
0.083
0.000
0.917
0.000

66
(10)
0.000
0.100
0.000
0.000
0.000
0.000
0.900
0.000
(10)
0.050
0.100
0.200
0.000
0.250
0.400
(10)
0.000
1.000
0.000
0.000
(4)
0.000
0.000
1.000
0.000
(13)
0.000
0.000
1.000
0.000

29
(®)
0.000
0.000
0.300
0.400
0.000
0.300
0.000
0.000
(6)
0.000
0.000
0.000
0.000
0.917
0.083
(6)
0.000
0.917
0.083
0.000

0.000
0.000
0.000
0.000

(6)
0.000
0.833
0.167
0.000

30
(14)
0.000
0.000
0.464
0.286
0.000
0.250
0.000
0.000
(15)
0.000
0.000
0.000
0.000
1.000
0.000
()
0.000
1.000
0.000
0.000

0.000
0.000
0.000
0.000

(15)
0.000
0.733
0.267
0.000

32
(10)
0.000
0.000
0.750
0.150
0.000
0.100
0.000
0.000
(12)
0.000
0.000
0.000
0.000
1.000
0.000
(©)
0.000
1.000
0.000
0.000
0
0.000
0.000
0.000
0.000
(12)
0.000
0.792
0.208
0.000

glycerion

38
(9)
0.000
0.000
0.778
0.000
0.000
0.222
0.000
0.000
(9)
0.000
0.000
0.000
0.000
1.000
0.000
(6)
0.000
0.500
0.000
0.500
0
0.000
0.000
0.000
0.000
©)
0.000
0.500
0.500
0.000

65/67
(16)
0.000
0.000
0.969
0.031
0.000
0.000
0.000
0.000
(19)
0.000
0.000
0.000
0.026
0.868
0.105
(13)
0.000
0.808
0.192
0.000
0
0.000
0.000
0.000
0.000
(19)
0.079
0.053
0.868
0.000

68
(14)
0.000
0.000
0.929
0.000
0.000
0.071
0.000
0.000
(15)
0.000
0.000
0.000
0.033
0.867
0.100
(13)
0.000
1.000
0.000
0.000
0
0.000
0.000
0.000
0.000
(15)
0.000
0.133
0.867
0.000

69/70
(14)
0.000
0.000
0.964
0.000
0.000
0.036
0.000
0.000
(18)
0.000
0.000
0.000
0.000
0.944
0.056
(14)
0.000
0.893
0.000
0.107
0
0.000
0.000
0.000
0.000
(17)
0.000
0.206
0.794
0.000

86

()
0.000
0.000
0.900
0.000
0.000
0.000
0.100
0.000

(6)
0.000
0.000
0.000
0.000
1.000
0.000

(6)
0.000
0.833
0.000
0.167

0.000
0.000
0.000
0.000

(6)
0.000
0.250
0.750
0.000

hero
64
(13)
1.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
(13)
0.000
0.000
0.000
0.000
1.000
0.000
9)
1.000
0.000
0.000
0.000
3)
1.000
0.000
0.000
0.000
(13)
0.000
0.000
1.000
0.000

()
0.000
1.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

()
0.000
0.500
0.500
0.000
0.000
0.000

()
0.300
0.700
0.000
0.000

()
0.000
1.000
0.000
0.000

®)
0.000
0.000
0.500
0.500

20
(1)
0.000
1.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
(1)
0.000
0.000
1.000
0.000
0.000
0.000
(1)
0.000
1.000
0.000
0.000

0.000
0.000
0.000
0.000

(1)
0.000
0.000
1.000
0.000

pamphilus

23
(3)
0.000
0.833
0.000
0.000
0.167
0.000
0.000
0.000
(2)
0.000
0.000
0.500
0.500
0.000
0.000
0
0.000
0.000
0.000
0.000
0
0.000
0.000
0.000
0.000
@)
0.000
0.000
1.000
0.000

57
(2)
0.000
1.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
(2)
0.000
1.000
0.000
0.000
0
0.000
0.000
0.000
0.000
()
0.000
0.000
1.000
0.000

58

(6)
0.000
1.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

®)
0.000
0.500
0.000
0.000
0.500
0.000

(6)
0.000
1.000
0.000
0.000

(3)
0.000
1.000
0.000
0.000

(4)
0.000
0.000
1.000
0.000

63

0
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
(1)
0.000
0.000
1.000
0.000
0.000
0.000
0
0.000
0.000
0.000
0.000
0
0.000
0.000
0.000
0.000
(1)
0.000
0.000
1.000
0.000

64
@)
0.000
1.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
(1)
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
1.000
0
0.000
0.000
0.000
0.000
0
0.000
0.000
0.000
0.000
@)
0.000
0.000
1.000
0.000

tullia

46
3)
0.000
0.667
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.333
(6)
0.000
0.083
0.917
0.000
0.000
0.000
(4)
0.000
1.000
0.000
0.000
0
0.000
0.000
0.000
0.000
(6)
1.000
0.000
0.000
0.000

71
(14)
0.000
1.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
(14)
0.000
1.000
0.000
0.000
0.000
0.000
(13)
0.231
0.654
0.115
0.000
(8)
0.000
0.063
0.000
0.938
(14)
0.857
0.143
0.000
0.000
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IDH-2* (9)
A 1.000
B 0.000
MDH-1* 4)
B 0.375
C 0.625
D 0.000
E 0.000
MDH-2* (9)
A 1.000
B 0.000
C 0.000
D 0.000
E 0.000
F 0.000
PGD* (7)
A 1.000
B 0.000
C 0.000
D 0.000
E 0.000
PGI* (8)
A 0.000
B 0.625
C 0.000
D 0.000
F 0.313
G 0.063
H 0.000
|

0.000

dorus
65

(6)
0.833
0.167

2)
0.250
0.750
0.000
0.000

3)
1.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

(6)
0.000
0.000
0.167
0.000
0.833

(6)
0.333
0.500
0.083
0.000
0.000
0.083
0.000
0.000

66
(10)
0.550
0.450
()
0.300
0.700
0.000
0.000
(10)
1.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000
(13)
0.000
0.000
0.000
0.000
1.000
(14)
0.000
0.286
0.357
0.250
0.036
0.071
0.000
0.000

29
(6)

0.000

1.000

0.000
0.000
0.000
0.000

(1)
0.000
1.000
0.000
0.000
0.000
0.000

(6)
0.917
0.083
0.000
0.000
0.000

(6)
0.000
0.000
1.000
0.000
0.000
0.000
0.000
0.000

30
(7)
0.000
1.000
(7)
0.214
0.786
0.000
0.000
(8)
0.000
0.375
0.625
0.000
0.000
0.000
(9)
0.833
0.167
0.000
0.000
0.000
(15)
0.000
0.000
0.733
0.267
0.000
0.000
0.000
0.000

32
(8)
0.000
1.000
(4)
0.000
1.000
0.000
0.000
(6)
0.000
0.417
0.583
0.000
0.000
0.000
(8)
0.813
0.188
0.000
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