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1. Einleitung

Mit dem schon erschienenen ersten Teilabschnitt dieser Untersuchung (FRITZ, 1995a)
wurde die letzte grof3e Liicke bei der Bearbeitung der geographischen Variabilitit der Eu-
ropaischen Sumpfschildkrote, Emys orbicularis (LINNAEUS, 1758), geschlossen. E. orbi-
cularis besiedelt ein riesiges Areal, das sich von Nordafrika uber Europa bis zum Aralsee
erstreckt. Auch im mediterranen Bereich ist sie weit verbreitet und kommt auBler auf der
Iberischen Halbinsel auf den Balearen, Korsika, Sardinien, Sizilien, der Apenninen- und
der Balkan-Halbinsel sowie in Kleinasien vor. Thre Siidostgrenze erreicht sie nérdlich des
Elburs-Gebirges am Kaspischen Meer. Wie vor allem in den Beitrdgen der Reihe ,,Zur in-
nerartlichen Variabilitit von Emys orbicularis“ gezeigt wurde, ist die Europiische Sumpf-
schildkréte entgegen dlteren Ansichten eine subspezifisch stark differenzierte, polytypi-
sche Art mit derzeit elf anerkannten Unterarten. Einige wenige, weitere Subspezies warten
noch auf ihre formale Beschreibung (Tab. 1). Die groBte Formenvielfalt findet sich im Si-
den des Areales, am Mittelmeer und in Kleinasien (FRITZ, 1989, 1992, 1993a, b, 1994a,
1995a). In der vorliegenden Arbeit gilt es, die Ursachen fiir die Entstehung der rezenten
Unterarten und ihres komplizierten Verbreitungsbildes sowie die Beziehungen der Sub-
spezies zueinander zu hinterfragen.

2. Die rezenten Unterarten und Unterartengruppen und
ihre Verbreitung

Nach morphologischen Kriterien lassen sich die einzelnen Unterarten insgesamt funf ver-
schiedenen Gruppen zuordnen (FRITZ, 1995a). Diese kénnen nach der Form des Nuchal-
schildes und der Plastronféarbung in eine westliche und eine 6stliche Linie eingeteilt werden
(Tab. 1, vgl. auch Abb. 1-2). Die Unterscheidungsmerkmale zwischen den Subspezies bzw.
den Gruppen sind ohne weiteres durch den Vergleich von Einzeltieren oder zumindest an-
hand von Serien erkennbar und mit einfachen uni- oder multivariaten Methoden leicht
darzustellen (Abb. 13-14 in FRITZ, 1995a; Abb. 3-4 dieser Arbeit).
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Tab. 1: Unterarten, Unterartengruppen und Linien von Emys orbicularis und ihre Verbreitung.

Der westlichen Linie gehdren die occidentalis-Gruppe (ibero-maghrebinisches Verbrei-
tungsmuster) und die galloitalica-Gruppe (westmediterran-tyrrhenisches Verbreitungs-
muster) an. Die ostliche Linie setzt sich aus der orbicularis-Gruppe (pontisches Verbrei-
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Abb. 1: Form des Nuchalschildes bei den Unterarten der westlichen und der 6stlichen Linie
der Europdischen Sumpfschildkréte. oce - occidentalis (sensu lato); fjo - fritzjuergenobsti;
cap - capolongoi; lan - lanzai; gal - galloitalica; hel - hellenica; kur - kurae; ori - orientalis;
»E* - subsp. ,E“; orb - orbicularis; col - colchica; ,D* - subsp. ,,D“; lut - luteofusca. Das ver-
wendete Tiermaterial ist in FRITZ (1993b, 1994a, 1995a) aufgelistet. Bei kleinen Stichproben
sind die Individualwerte eingezeichnet.

tungsmuster), der hellenica-Gruppe (ostmediterranes Verbreitungsmuster) und der luteo-
fusca-Gruppe (endorheisches Zentralbecken von Anatolien) zusammen.

Bei der westlichen Linie sind die Seitennéhte des Nuchalschildes meist zueinander parallel
angeordnet, wihrend die 6stlichen Unterarten ein Nuchalschild mit in der Regel nach vorne
konvergierenden Nihten besitzen (Abb. 1; vgl. auch FRITZ, 1995a: Abb. 12, 40). Zudem
weisen die westlichen Formen ein gemeinsames Grundprinzip der Plastronzeichnung auf
(kompaktes schwarzes Zeichnungselement an der Distalnaht jedes Schildes). Darauf lassen
sich auch die teilweise einfarbig dunklen Plastra nordafrikanischer E. 0. occidentalis
zuriickfithren. Solche dunklen Farbungsvarianten entstehen ndmlich durch eine besonders
starke Ausdehnung der Distalflecke, so daf} sie verschmelzen und der Eindruck tiberwie-
gend dunkler Bauchpanzer zustande kommt.
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Abb. 2: Verbreitung der Unterartengruppen von Emys orbicularis. Intergradationsgebiete
sind durch sich tiberlagernde Schraffuren dargestellt. Der Status der Vorkommen in Siidita-
lien und Sizilien ist unsicher (vgl. Text).

. occidentalis-Gruppe

: galloitalica-Gruppe

: hellenica-Gruppe

: luteofusca-Gruppe

: orbicularis-Gruppe

: erloschene holozéane Vorkommen

Die Verbreitung der einzelnen Subspezies ergibt sich aus Tab. 1. Auf eine graphische Dar-
stellung wurde verzichtet, da insbesondere auf der Iberischen Halbinsel der Unterartstatus
vieler Populationen noch unklar ist.

—b U1 QO DD

Die occidentalis-Gruppe setzt sich von allen anderen Unterarten und somit auch von der
nahestehenden galloitalica-Gruppe durch die auffillig langen Gularschilder und die meist
kurzen Humeralschilder ab. Ein weniger klarer Unterschied zwischen den einzelnen Sub-
spezies der occidentalis- und der galloitalica-Gruppe besteht des weiteren in den Kopf-
proportionen: Die Unterarten der occidentalis-Gruppe zeichnen sich durch sehr grof3e und
massige Kopfe aus; in der galloitalica-Gruppe kénnen lediglich korsische Sumpfschildkro-
ten (E. o. lanzai) dhnlich groBe Kopfe besitzen. Unter Vorbehalt ist als weiteres Kennzei-
chen der occidentalis-Gruppe die eigenstindige Kopfzeichnung aus einem meist kontrast-
reich vermikulierten gelb-schwarzen Muster zu nennen. Bei den Subspezies der occiden-
talis-Gruppe handelt es sich um mittelgrofie Tiere, die eine Carapaxlange von 16 cm selten
uberschreiten. Der GréBenrekord liegt bei 17,2 ecm (GONZALEZ DE LA VEGA, 1988:
KELLER, personl. Mitt.).

Wihrend der Unterartstatus der meisten in Tab. 1 zusammengestellten Taxa auB3er Frage
steht, da sie durch mehr oder weniger grof3e Vermischungsgebiete mit anderen Subspezies
verbunden sind (FRITZ, 1989, 1992, 1993b, 1994a, 1995a; vgl. auch Abb. 2), existiert bei der
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occidentalis-Gruppe aufgrund ihres allopatrischen Vorkommens auf der Iberischen Halb-
insel kein Hinweis auf eine Intergradation mit einer Subspezies aus einer anderen Gruppe.
Ein Zufallsbefund aus einer Terrarienkreuzung eines E. o. fritzjuergenobsti-Weibchens (oc-
cidentalis-Gruppe) mit einer ostlichen Form kdnnte sogar auf eine genetische Differenzie-
rung hindeuten, die iber das Unterartniveau hinausreicht (FRITZ, 1995c¢). Speziell bei der
occidentalis-Gruppe besteht daher noch groler Forschungsbedarf hinsichtlich der Frage,
ob es sich bei ihr um eine eigene Art handelt. Genauso ist der taxonomische Status vieler
iberischer Vorkommen noch zu kldren. Nach noch unveroffentlichten Resultaten von
FRITZ, KELLER & BUDDE war der erste Versuch einer subspezifischen Gliederung der
occidentalis-Gruppe in zwei Unterarten (FRITZ, 1993a) zu vereinfachend. Andalusische
Sumpf{schildkroten weisen namlich deutliche Unterschiede zu nordafrikanischen und ost-
spanischen Tieren auf, wobhei allerdings auch bei ihnen die gruppencharakteristischen
Merkmale vorhanden sind. Damit ist das Modell einer auf der zentralen und westlichen
Iberischen Halbinsel und in Nordafrika verbreiteten Unterart E. o. occidentalis nicht mehr
haltbar. Man muB} vielmehr davon ausgehen, daB3 mindestens drei verschiedene Unterarten
existieren und dal} E. 0. occidentalis sensu stricto auf Nordafrika beschrankt ist (Tab. 1).

Auch hat sich die im ersten Teilabschnitt dieser Arbeit (FRITZ, 1995a) fir E. o. fritzjuer-
genobsti angenommene Vermittlerrolle zwischen der occidentalis- und der galloitalica-
Gruppe durch die neuen Befunde von FRITZ, KELLER & BUDDE als in dieser Form
nicht haltbar erwiesen. Iberische Sumpfschildkréten dhneln generell stiarker der galloita-
lica-Gruppe als nordafrikanische, was nicht erstaunlich ist, da in der Vergangenheit ein
Genflufi zwischen jenen Vorkommen durch die Pyrendenpforte langer moglich gewesen
sein muB. Offenbar neigen nur nordafrikanische Sumpfschildkréten zu sehr dunklen,
iberwiegend schwarzen Plastra sowie einer etwas variableren Nuchalform, was ich ur-
sprunglich auch fiir west- und zentraliberische Exemplare vermutet hatte.

Die galloitalica-Gruppe stellt einen morphologisch vergleichsweise einheitlichen Komplex
dar, dessen Verbreitung sich unter Einschluf3 von Korsika und Sardinien lings der Mittel-
meerkiiste von Stdfrankreich bis zum Golf von Policastro in Siiditalien erstreckt (Abb. 2).
Es handelt sich bei den drei Unterarten dieser Gruppe um kleine bis mittelgrofe Sumpf-
schildkréten, die meist unter 15 cm Panzerlinge bleiben. Die Inselpopulationen von Kor-
sika und Sardinien zeigen auffallige morphologische Unterschiede, die von Insel zu Insel
stirker ausgepragt sind, als wenn man eines der Inselvorkommen mit der Festlandsform
vergleicht. Bei der festldndischen E. o. galloitalica kommen, neben intermediéren Stiicken,
zwel extreme Phinotypen vor. Das eine Extrem stellen sehr hell gefarbte Tiere dar (macu-
losa-Morphe), das andere zumindest dorsal ausgesprochen dunkle, oft fast einfarbig
schwarze Stlicke (orbicularis-Morphe; Abb. 29 in FRITZ, 1995a). Diese Spannweite findet
sich zwar auch auf Korsika und Sardinien. Auf Sardinien dominieren aber die hellen Far-
bungen ganz klar, wihrend auf Korsika dunkle vorherrschen. Die korsische Unterart lan-
zai ist auBerdem deutlich groBkopfiger als die beiden anderen Subspezies (FRITZ, 1995a;
Abb. 3). Moglicherweise lassen sich zumindest die Farbungsunterschiede auf einen Gen-
drift-Effekt zurtickfithren. Es ist denkbar, daB sich, beglinstigt durch eine kleine Grinder-
population, auf Korsika und Sardinien jeweils ein anderer Phénotyp durchsetzte. Dem
Sachverhalt, dall zwar einerseits eine gréBere morphologische Ahnlichkeit zwischen den
korsischen, sardischen und festlandischen Sumpfschildkréten der galloitalica-Gruppe be-
steht als zwischen anderen Unterarten, dal3 aber andererseits auch merkliche morphologi-
sche Unterschiede zusammen mit der besonderen Verbreitungssituation der beiden Insel-
formen vorliegen, wurde dadurch Rechnung getragen, da3 ich alle drei Formen als Glieder
einer Megasubspezies aufgefafit habe (FRITZ, 1995a).

Bei der 6stlichen Linie fallt nur die Unterart luteofusca, der einzige Vertreter einer eigenen,
gleichnamigen Unterartengruppe, durch Proportionsverhiltnisse statistisch mit einer mit
den beiden westlichen Unterartengruppen vergleichbaren Trennschirfe ab, wihrend die
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Abb. 3 (links): Multivariate Darstellung von Proportionsunterschieden bei der westlichen Li-
nie von Emys orbicularis bei je zehn zufillig ausgewihlten Ménnchen pro Unterart. Die Ex-
emplare aus der occidentalis- (oce; Dreiecksymbole) bzw. aus der galloitalica-Gruppe (gal;
Kreissymbole) sind durch Polygonzige zusammengefalit. E. o. galloitalica: gefiillte, E. o. ca-
polongoi: halb gefiillte, E. 0. lanzai: offene Kreissymbole. E. 0. occidentalis (sensu lato): ge-
fidllte, E. o. fritzjuergenobsti: offene Dreiecksymbole. GuL/HumL: Intergular—Nahtlénge/% -
terhumeral-Nahtlinge, KL x KB/CL: Kopflange x Kopfbreite/Carapaxlinge.

Abb. 4 (rechts): Multivariate Darstellung von Proportionsunterschieden bei Miannchen der
ostlichen Linie von Emys orbicularis. Die Exemplare aus einer Unterartengruppe (orbicula-
7is - orb, Dreiecksymbole; hellenica - hel, Kreissymbole) sind auBler bei luteofusca (Stern-
chen, lut, n = 1) mit Polygonziigen zusammengefal3t. E. o. orbicularis: gefiillte Dreiecke, n =
12; E. o. colchica: offene Dreiecke, n =T7; E. orbicularis subsp. ,,D*: gefiilltes, kopfstehendes
Dreieck, n = 1; E. o. hellenica, offene Kreise, n = 45; E. o. orientalis, senkrecht halb gefiillte
Kreise, n = 7; E. o. kurae, gefiillte Kreise, n = 6; E. orbicularis subsp. ,,E¥, waagerecht halb
gefiillter Kreis, n = 1. Bei E. o. hellenica wurden Tiere aus dem balkanischen Verbreitungs-
teil (inkl. Neretva-Population), Kleinasien und krim-kaukasische Tiere verwendet. PL/AnL:
Plastronlinge/Interanal-Nahtlinge, CL/KL: Carapaxlinge/Kopflange. Auflistung des in
Abb. 3-4 verwendeten Tiermaterials siche FRITZ (1993b, 1994a, 1995a).

hellenica- und die orbicularis-Gruppe bei meBbaren Merkmalen eine wesentlich griBere
Uberlappung zeigen (Abb. 4). Beide unterscheiden sich jedoch durch Firbungs- und Zeich-
nungsmerkmale voneinander so klar, dafi eine Unterteilung in zwei Gruppen gerechtfertigt
ist.

Die hellenica-Gruppe mit den drei Subspezies hellenica, kurae und orientalis zeigt ein
hochgradig disjunktes, reliktidres ostmediterranes Verbreitungsmuster (Abb. 2). Moglicher-
weise gehéren zu dieser Gruppe auch die kaum bekannten Sumpfschildkréten aus dem
turkischen Cukurova-Delta (Cilicien; E. orbicularis subsp. ,E, FRITZ, 1993b). Sehr dhn-
liche Areale mit manchmal fast deckungsgleichen Disjunktionen findet man auch bei ande-
ren ostmediterranen Reptilien und Amphibien. Als Beispiele seien hier Pseudopus apodus
thracius, Lacerta trilineata und L. strigata, Typhlops vermicularis, Eryx jaculus, Elaphe
persica als transkaukasischer Vorposten von E. longissima, Elaphe situla, Hierophis cas-
pius, Malpolon monspessulanus insignitus, Vipera ammodytes und Triturus karelinii ge-
nannt. Die Unterarten der hellenica-Gruppe lassen sich als kleine bis mittelgrofie Sumpf-
schildkroten charakterisieren (Carapaxléange selten {iber 16 ¢m, meist deutlich darunter),
die immer eine gelbe Kehlfarbung besitzen und einen sehr ausgeprigten Sexualdichroma-
tismus zeigen. Die Naht zwischen den Analschildern ist bei ihnen in Relation zur Bauch-
panzerlange ziemlich lang, und sie weisen relativ massige Képfe auf, manche Populationen
neigen sogar zu einer ausgesprochenen Megacephalie (FRITZ, 1992, 19944, 1995a).
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Auf Sizilien und der Apenninen-Halbinsel stdlich des Golfes von Policastro kommen
Sumpfschildkréten vor, die durch ihren Gesamthabitus und den scharfen Sexualdichroma-
tismus an E. o. hellenica erinnern und die deutlich von E. o. galloitalica abweichen.” Aller-
dings hat sich meine optimistische Haltung (FRITZ, 1994a; FRITZ & OBST, 1995), dafi
diese Vorkommen mit E. o. hellenica zu identifizieren sind, nicht bestétigt. Die meisten siid-
italienischen Tiere setzen sich von E. o. hellenica namlich durch ihre noch hellere Farbung
und parallele Nuchalseitennihte ab, womit sie sich in diesen Merkmalen an E. o. galloita-
lica anlehnen. Unklar ist bislang jedoch, ob alle Vorkommen in Siiditalien und Sizilien der-
selben Form angehoren (FRITZ, 1995a). Die beiden einzigen aus Slidapulien bekannten
Adulti lassen sich kaum von E. o. hellenica unterscheiden, wahrend es sich bei den durch
Gebirgszige bzw. die Strafie von Messina recht deutlich isolierten Sumpfschildkréten in
Kalabrien und Sizilien um nahe verwandte, eigenstindige Formen bzw. eine Ubergangs-
zone zu E. o. galloitalica handeln konnte (vgl. FRITZ et al., 1993; FRITZ, 1995a).

Um die morphologische Nahe der siiditalienisch-sizilianischen Sumpfschildkréten zur bal-
kanischen Form zum Ausdruck zu bringen und um sie zugleich von E. o. galloitalica abzu-
setzen, sollten alle Vorkommen weiter unter der Sammelbezeichnung E. orbicularis cf. hel-
lenica gefuhrt werden, bis die taxonomischen Verhiltnisse geklirt werden kénnen. Einer
Unterartengruppe lassen sich diese Populationen aus naheliegenden Griinden bisher nicht
zuordnen. Wir werden unter 3.2. auf diese interessante Situation nochmals zu sprechen
kommen.

Die pontische orbicularis-Gruppe setzt sich aus drei Unterarten zusammen, wobei aller-
dings der Status der beiden wenig bekannten siidlichen Reliktformen colchica aus dem
Westkaukasus und der Osttiirkei sowie der namenlosen Subspezies ,D“ (FRITZ, 1993b;
tiirkisch-syrischer Grabenbruch) weiterer Untersuchungen bedarf. Alle zeichnen sich
durch eine sehr dunkle Farbung, mittelgrofie bis kleine Kopfe und eine kurze Interanalnaht
aus. Mit Ausnahme von E. orbicularis subsp. ,,D“, einer verzwergten Lokalform, handelt es
sich um stattliche bis grofie Sumpfschildkréten mit bis zu 20 cm, in Ausnahmeféllen sogar
bis zu 23 em Panzerlange. Altere Angaben noch groBerer Panzerlidngen fiir die Nominat-
form haben sich als nicht haltbar erwiesen (FRITZ, 1992, 1994a). Auch die mir neu bekannt
gewordene Nennung von 28,6 cm Carapaxlinge fir kabardino-balkarische E. o. orbicularis
in der Dissertation von SCHEBZUCHOWA (1969) ist falsch und beruht auf einem Druck-
fehler fiir 18,6 cm (SCHEBZUCHOWA, in litt. 11.IV.1995).

E. o. orbicularis intergradiert an vier verschiedenen Stellen mit anderen Unterarten aus
zwei verschiedenen Verwandtschaftsgruppen. In der Po-Ebene und auf der ostlichen Bal-
kan-Halbinsel mit dem Donaugebiet kommt es zu einer Vermischung mit E. o. hellenica, im
ostlichen und mittleren Kaukasusvorland mit E. o. kurae (hellenica-Gruppe). In Mittel- und
Westfrankreich intergradiert die Nominatform mit E. o. galloitalica aus der gleichnamigen
Unterartengruppe.

E. o. luteofusca ist der einzige Vertreter einer eigenstidndigen Unterartengruppe. Sie besitzt
eine Vielzahl selbstindiger Merkmale (KopfgroBe, Farbung, Panzerform alter Tiere,
FRITZ, 1989, 1993b; Abb. 4-5) und gehort zu den grofien Unterarten. Wahrscheinlich kann
sie dhnlich der Nominatform Panzerldngen um 20 ¢m erreichen. Welcher Form der ostli-
chen Linie E. o. luteofusca am néachsten steht, ist bislang noch unklar; vermutlich repré-
sentiert sie eine frithe Seitenlinie, die sich abgespalten hat, bevor sich die hellenica- und or-
bicularis-Gruppen differenzierten. Ihr Areal ist auf das endorheische Becken Zentralana-

UIn FRITZ (1995a) wurde aus Versehen ein Panzerpriparat von Lagonegro (SMF 32964,
Fundort 48) zu Fundortgruppe 4 (Suditalien + Sizilien) statt 3 (Siidfrankreich bis Golf von
Policastro) gestellt. Als Folge wurde es filschlich auch in der Materialliste von E. orbicu-
laris cf. hellenica aufgefiihrt. Gleichzeitig steht es aber - richtig - unter den Paratypen von
E. o. galloitalica und ist hier auch korrekt in die Statistiken eingeflossen.
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Abb. 5: Panzerquerschnitte in Caudalansicht bei Sumpfschildkréten der occidentalis-, gal-
loitalica-, hellenica- und orbicularis-Unterartengruppen (a) und Emys orbicularis luteofusca
(b, Altersform; schematisch). Juvenile und junge adulte E. o. luteofusca entsprechen (a).

toliens beschrinkt und in seinen Randbereichen bzw. im Gebiet des Flusses Kizihrmak in-
tergradiert E. o. luteofusca mit E. o. hellenica (hellenica-Gruppe) und E. o. colchica (orbicu-
laris-Gruppe), so daf klar ist, da} sie trotz der bedeutenden morphologischen Unter-
schiede nur eine Unterart von E. orbicularis darstellt (FRITZ, 1993b, 1994a).

3. Fossilbericht und Radiationszentren
3.1. Das Tertidr und der Ursprung der Gattung Emys in Eurasien

Eine ausfithrliche Ubersicht der Fossilgeschichte der Gattung Emys wurde in FRITZ
(1995b) gegeben. Danach lassen sich drei fossile Formen unterscheiden, die als Chronospe-
zies, als zeitlich aufeinander folgende Vorlaufer der rezenten Sumpfschildkréte, gelten
konnen: Emys tarashchuki (CHKHIKVADZE, 1980) aus dem Mittel- bis frithen Obermio-
zan von Kasachstan, Georgien und Osteuropa, E. sukhanovi CHKHIKVADZE, 1983 aus
dem Obermiozan Osteuropas und E. orbicularis antiqua KHOSATZKY, 1956 aus dem mitt-
leren Pliozén bis Villafranca von Ost- und Mitteleuropa. Mit E. o. antiqua nahe verwandte
Sumpfschildkréten kennt man aus dem Villafranca Italiens und Georgiens. Eine weitere
fossile Art, die pliozéne E. wermuthi MEYNARSKI, 1956 aus Polen, stellt méglicherweise
eine erloschene Seitenlinie dar. Der dlteste Nachweis liegt mit E. tarashchuki aus dem mitt-
leren Miozén Zentralasiens vor. Alle Fossilien aus Westasien, Ost- und Mitteleuropa sowie
dem Mediterrangebiet sind jiinger, so daf sie eine von Ost nach West gerichtete Ausbrei-
tung widerzuspiegeln scheinen. Tatséchlich sprechen fiir diese Annahme viele Argumente.
Der Fossilbericht ist jedoch zu lickenhaft, um sie substantiell zu untermauern, zumindest
widerlegt er sie aber nicht.

Mit an Sicherheit grenzender Wahrscheinlichkeit befand sich das priméare Radiationszen-
trum in Nordamerika, wie bei der gesamten Familie Emydidae sensu GAFFNEY & MEY-
LAN (1988), da mit Ausnahme der eurasiatischen Emys und einiger im Plio-Pleistozian auf
die Antillen und nach Mittel- und Siidamerika vorgedrungener Formen der Gattung Trach-
emys alle rezenten Emydiden auf die Nearktis beschriankt sind. Dies trifft auch auf die si-
cheren fossilen Vertreter zu. In Nordamerika leben mit den Gattungen Emydoidea, Terra-
pene und Clemmys noch heute die mit Emys nichstverwandten Taxa (= Unterfamilie Emy-
dinae sensu GAFFNEY & MEYLAN, 1988; vgl. Abb. 6). IThre Aufspaltung scheint im mitt-
leren Miozén ldngst abgeschlossen gewesen zu sein, da man aus dem Barstovian Nebras-
kas die am héchsten spezialisierte Gattung Terrapene neben einer Emys-Emydoidea-arti-
gen Form schon kennt (HUTCHISON, 1981; HOLMAN & CORNER, 1985; HOLMAN,
1987, 1995). Letztere wurde kiirzlich als eigene Art beschrieben (Emydoidea hutchisoni
HOLMAN, 1995), wobei dieses Taxon aber in einigen Merkmalen noch zwischen Emys und
Emydoidea steht.

Héchstwahrscheinlich im mittleren bis oberen Tertidr erreichte Emys dann von Nordame-
rika aus liber die Bering-Briicke den Fernen Osten (HUTCHISON, 1981; FRITZ, 1995b).
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Abb. 6: Kladogramm der Familie Emy-
2 didae sensu stricto nach GAFFNEY &

& - MEYLAN (1988). In Klammern sind ab

<% o &F QQS\ der Unterfamilie Emydinae die die
o0 o @*ﬁ &5 R Verwandtschaftsverhiltnisse begrin-
< o < R denden Synapomorphien angegeben.

1 - Familie Emydidae, 2 - Unterfamilie
Emydinae (Palatinum liegt aul3erhalb
der Kauflichen des Kiefers; posterio-
res Foramen des Palatinums wesent-
lich groBer als Foramen orbito-na-
sale); 3 - (Suprascapula vorhanden,
Hyo-Hypoplastralgelenk vorhanden),
4 - (zusitzliche Episcapula vorhan-
den). Im Unterschied zu diesem auf
morphologischen Merkmalen beru-
henden Verwandtschaftsmodell deutet
eine Analyse der Nukleotidsequenz ei-
nes 556 bp Segments des mitochon-
drialen 16S-rRNA Gens auf eine Para-
phylie der bisherigen Gattung Clemmys und einen monophyletischen Ursprung von Emys,
Emydoidea und Clemmys marmorate hin (BICKHAM et al., 1996).

Nach dem oligozénen Trockenfallen der Turgaj-Stral3e, die seit der Kreidezeit Europa von
Ostasien getrennt hatte (RUSSEL, 1975), konnte nérdlich der Paratethys die weitere Aus-
breitung nach Westen erfolgen. Die ostasiatischen Vorkommen miissen, genau wie die
nordamerikanischen, bald erloschen sein. Der auf dem Gebiet der alten Turgaj-Stralle ge-
legene élteste Fund von E. tarashchuki konnte aus der Zeit dieser nach Westen gerichteten
Arealverschiebung stammen, weitere Fossilbelege fehlen noch.

Alle rezenten Unterartengruppen lassen sich somit auf einen nérdlich der Paratethys ver-
breiteten, obertertiiren Vorldufer zurickfithren. Die orbicularis-Gruppe stammt von
Sumpfschildkréten ab, die bis zu der pleistozénen Klimaverschlechterung stindig in die-
sem Gebiet lebten. Ein pliozéner Vorfahre ist uns mit den vergleichsweise hiufigen Funden
von E. 0. antiqua gut bekannt (siehe FRITZ, 1995b). Die luteofusca- und hellenica-Gruppen
diirften auf nacheinander im Spiéttertidr tiber die Alpen-Dinariden-Bricke (,Sub-Alpine
Arch® von BERNOR, 1983 und anderen) auf die balkanisch-kleinasiatische Landmasse
vorgestoBBene Invasionswellen zuriickgehen (Abb. 7a; FRITZ, 1994a). Beide wurden durch
geographische Barrieren voneinander abgeschirmt, wofur in erster Linie die Auffaltung des
zoogeographisch wichtigen Westanatolischen Berglandes verantwortlich sein diirfte (vgl.
KOSSWIG, 1951, 1955, 1964, 1973; FRITZ, 1993b, 1994a; FRITZ & FREYTAG, 1993), mog-
licherweise aber auch obertertiire Meerestransgressionen im Bereich der Agiis (Abb. 7). E.
0. luteofusca 1Bt sich dabei mit dem stark differenzierten, alten européiischen Faunenele-
ment unter den anatolischen SiiBwasserfischen (und Evertebraten) analogisieren, auf des-
sen zoogeographische Bedeutung vor allem KOSSWIG (z.B. 1973) hingewiesen hat.
BANARESCU (1992) nimmt an, daf die Einwanderung dieser Formen, wie bei dem luteo-
fusca-Vorldufer, im Spattertiar stattfand.

Der messinisch-pliozane Zerfall der Paratethys in einzelne Binnenseen diirfte dann vom
Gebiet Griechenlands und der Westtlrkei ausgehend eine Radiation der hellenica-Gruppe
bzw. eines Vorlaufers iiber die Krim bis in den Transkaukasus ausgelst haben (Abb. 7b).
Die von CHKHIKVADZE (1983) erwihnte ,kleine Form® der Sumpfschildkréte aus dem
Akéagyl oder Apscheron von Georgien konnte einen solchen frithen transkaukasischen
Vertreter der hellenica-Gruppe darstellen. Mindestens ein siidwirts gerichteter Ausbrei-
tungsschub der orbicularis-Gruppe iiber die im Messin und Pliozdn mehrmals neu entste-
hende pontische Landbriicke fithrte dann wahrscheinlich zu einer Uberwanderung und
teilweisen Durchmischung mit den kaukasischen Vorkommen der hellenica-Verwandt-
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Abb. Ta: Obertertidfre Einwande-
rung des Emys-Vorlaufers nach Eu-
ropa und die spéter erfolgte Koloni-
sation der balkanisch-kleinasiati-
schen Halbinsel Giber die Alpen-Di-
nariden-Briicke (Pfeile). Sie fiihrte
durch zwei aufeinander folgende
Wellen zur Begriindung zunichst
von E. o. luteofusca in Kleinasien
und dann der hellenica-Gruppe in
weiter westlichen Gebieten. Zu-
grunde gelegt sind die Verhaltnisse
wihrend des Obermiozéns. Tem-
porare Meeresverbindungen gestri-
chelt.

Abb. 7b: Hypothetische endtertidre
Arealexpansionen der Vorlauferfor-
men der heutigen Unterartengrup-
pen. Die ungefihre Lage der Aus-
breitungszentren ist symbolisch dar-
gestellt. Mit der weitgehenden mes-
sinischen Austrocknung des Mittel-
meeres erreichte eine occidentalis-
artige Form (oc) Nordafrika. Durch
den wiederholten Zerfall der Parate-
thys in einzelne Binnenmeere im Messin und Pliozén kam es vermutlich zur Radiation der
Vorldufer der heutigen hellenica- (h) und orbicularis-Gruppen (or), die zur Begriindung der
transkaukasisch-siidkaspischen Taxa (hellenica-Gruppe) und der kolchisch-osttiirkischen
Vorkommen (orbicularis-Gruppe) fithrte. In Kleinasien ist der luteofusca-Vorlaufer (1) durch
die Barriere des Westanatolischen Berglandes (Balken) von der hellenica-Gruppe isoliert.
Die Verbreitung des galloitalica-Vorlaufers (g) ist vollig unklar. Vielleicht erreichte er schon
im Spattertiar die Apenninen-Halbinsel und Korsosardinien. Dargestellt sind die Verhalt-
nisse im Messin (vor 6,0-5,5 Mio. Jahren), d.h. bei den eingezeichneten Wasserflichen han-
delt es sich grofenteils um hypersaline Flachseen. Beide Karten unter Verwendung von Ab-
bildungen von ROGL & STEININGER (1983) und STEININGER et al. (1985).

schaft. Auf diesen orbicularis-Vorsto3 gehen aller Wahrscheinlichkeit nach die rezenten
Vorkommen von E. o. colchica im Westkaukasus und in der Osttirkei sowie die kleinwtich-
sigen schwarzen Sumpfschildkréten im tiurkisch-syrischen Grabenbruch-System (E. orbi-
cularis subsp. ,D“ FRITZ, 1993b) zuriick. Besonders E. o. colchica erscheint verdichtig,
aus einer derartigen, alten Intergradation entstanden zu sein. Mit den plio-pleistozinen
Anderungen der kleinasiatischen Landverhéltnisse waren dann mehrere Vorgénge verbun-
den: Im Agiisgebiet bestand im Spéttertidr meist eine Landverbindung, die den Siidbalkan
auf breiter Front mit Westanatolien verband, obwohl es seit dem oberen Tertir immer
wieder zu Meerestransgressionen kam, die zeitweilige Unterbrechungen bewirkten (ROGL
& STEININGER, 1983; BANARESCU, 1992). Die mit dem plio-pleistozinen Einbrechen
der Agiis einhergehende Transgression zerschnitt dann das im Oberpliozéin kontinuierli-
che Areal von E. o. hellenica - und zahlreicher anderer ostmediterraner Formen (vgl. z.B.
BANARESCU, 1992) - in ein stidbalkanisches und westtiirkisches Vorkommen. Teilweise
konnte allerdings diese Verbindung durch das glaziale Abfallen des Meeresspiegels wieder
aufleben. Dies verhinderte eine deutliche Differenzierung der west- bzw. ostagédischen Po-
pulation.

Andererseits wurde durch die Senkung des westlichen Kleinasiens die Barriere des West-
anatolischen Berglandes abgeschwicht. Dadurch konnte es zu einer Intergradation von
hellencia mit der prapleistozdn isolierten E. o. luteofusca im endorheischen Zentral-
becken kommen (FRITZ, 1993b). Die Anderung der hydrographischen Verhiltnisse im
anatolischen Hochland liel wahrscheinlich ungefahr zeitgleich auch die westkaukasischen
E. o. colchica-Vorkommen tber den pontischen Kizilirmak-Durchbruch mit E. o. luteofusca
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in Kontakt treten, was in der Nord- und Osttlirkei gleichfalls eine Vermischung nach sich
Z0g.

Leider erhalten wir vom Fossilbericht keinen Aufschlul}, wann Emys Westeuropa und das
Mittelmeergebiet erreichte. Die dortigen Funde stammen erst aus dem Villafranca oder
Pleistozin und sind auf jeden Fall als Zeugen einer lingst schon bestehenden Besiedlung
zu interpretieren. Ob die altesten Vertreter mit den ungefahr zeitgendssischen Sumpf-
schildkréten aus Mittel- und Osteuropa (E. o. antiqua) und der oben erwihnten kleinen
Sumpf{schildkrote aus dem Kaukasus identisch sind oder schon jeweils eigene Taxa repra-
sentieren, was wahrscheinlich erscheint, ist noch zu klaren (FRITZ, 1995b).

Im Endtertidar mul3 auf der Iberischen Halbinsel die occidentalis-Gruppe namlich schon
langst differenziert gewesen sein, da zumindest die meisten der heutigen Vorkommen in
Nordafrika zur occidentalis-Gruppe gehoren. Als Besiedlungsmdoglichkeit des Maghrebs
kommt nur die kurze Epoche des Messins (Endmiozén, vor ca. 6-7 Mio. Jahren) in Frage
(FRITZ, 1993a). Damals waren weite Teile des Mittelmeers trockengefallen und Iberien mit
Nordafrika tiber eine regelrechte Landbriicke im Bereich der StraB3e von Gibraltar verbun-
den (Abb. 7b). Gleichzeitig mit den E. orbicularis occidentalis-Vorfahren erreichte eine
Vielzahl anderer palaearktischer Faunenelemente Nordafrika (STEININGER et al., 1985;
BUSACK, 1986), wobei auch mit Korsosardinien und iiber Sizilien mit der Apenninen-
Halbinsel ein Faunenaustausch beschrankteren Ausmales stattfand. Es ist nicht ganz von
der Hand zu weisen, daf3 die morphologisch véllig isolierten Sumpfschildkréten aus dem
Gebiet von Algier (FRITZ, 1994b), die bestimmt nicht zur occidentalis-Gruppe gehdoren,
auf eine tiber die Tyrrhenis oder Sizilien nach Nordafrika fithrende Kolonisation zuriickge-
hen kénnten. Leider sind sie bislang nur durch zwei Exemplare bekannt, und es erscheint
voreilig, sie in zoogeographische Erwégungen mit einzubeziehen, bevor ihre Verwandt-
schaftsverhiltnisse geklirt sind.

Die Besiedlung Nordafrikas im Messin und die anschlieBende, erneute Offnung einer Mee-
resverbindung vom Atlantik zum Mittelmeer ist aber keinesfalls mit einer Isolation der
nordafrikanischen occidentalis-Vorfahren von den iberischen Sumpfschildkréten gleichzu-
setzen. Noch im Mittelpliozin (Unteres Roman/Unteres Akéagyl, vor etwa 3,5-3,0 Mio. Jah-
ren) gehorten Teile des heutigen Nordwestafrikas zur Iberischen Halbinsel, da die Meeres-
strafe siidlicher als heute verlief (ROGL & STEININGER, 1983: Tafel 14). Die nord-
afrikanischen Sumpfschildkréten (und andere aus Iberien eingewanderte Taxa im Magh-
reb) wurden somit nicht in der messinisch-pliozinen Ubergangsphase von den iberischen
Vorkommen abgeschnitten (vor 5,5 Mio. Jahren), sondern wesentlich spéter. Eine echte Iso-
lation kam wohl erst mit der Verlagerung der Meeresstrale in das Gebiet von Gibraltar zu-
stande, die irgendwann in der zweiten Hilfte des Pliozéns stattgefunden haben muf3.

Aufgrund klarer morphologischer Beziehungen ist von einer engen Verwandtschaft zwi-
schen der galloitalica- und der occidentalis-Gruppe auszugehen und somit von einem ge-
meinsamen Vorldufer. Es ist denkbar, daB sich die galloitalica- und die occidentalis-Gruppe
diesseits und jenseits der Pyrenden zunehmend differenzierten und daf3 die galloitalica-
Gruppe von den in Westeuropa nordostlich der Pyrenden verbliebenen Vorkommen ab-
stammt, deren Verbreitung erst sekundér durch die pleistozédnen Klimaverschlechterungen
auf ein reliktidres Areal auf der Apenninen-Halbinsel reduziert wurde. Zwangslaufig muf3
zwischen dem galloitalica-Vorlaufer und den dstlichen Vorkommen ein starkerer und lan-
ger bestehender GenfluB méglich gewesen sein, als zwischen den 6stlichen Populationen
und denen auf der Iberischen Halbinsel. Dadurch lieBe sich die - verglichen mit der occi-
dentalis-Gruppe - gréBere Ahnlichkeit der galloitalica-Formen mit der &stlichen Linie er-
klaren. Offen bleibt hierbei allerdings die Frage, wie es im Tertiér tiberhaupt zur Ausbil-
dung einer westlichen und einer dstlichen Form nérdlich der Paratethys kommen konnte.
Erwihnenswert ist immerhin, dal3 es fiir eine solche Ost-West-Differenzierung Parallelen
gibt. Beispielsweise ist dhnliches bei miozénen Saugetieren bekannt, was BERNOR (1983)
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veranlaBt hat, von einer eigenen westlichen zoogeographischen Provinz zu sprechen
(,,Western and Southern European Province®), welche die Iberische Halbinsel, Frankreich,
Korsika, Sardininien und die Apenninen-Halbinsel umfaBt. Moglicherweise haben hier die
alten Mittelgebirgsblocke eine gewisse Rolle als Klima-, Vegetations- und Faunenscheiden
gespielt. Genauso gut ist aber méglich, da3 die italienische Halbinsel der Entstehungs-
ort der galloitalica-Gruppe ist. Die Halbinsel, bzw. eine ihr vorausgegangene Inselkette,
konnte im oberen Tertidr mehrfach von Norden her iiber temporire Landverbindungen
erreicht werden (ROGL & STEININGER, 1983; STEININGER et al., 1385; vgl. auch
Abb. 7), wodurch hervorragende Voraussetzungen zur Besiedlung und Differenzierung
einer eigenen Form gegeben gewesen waren. Genauso wenig ist klar, wann Korsika und
Sardinien kolonisiert wurden. Fiir eine spite, pleistozéne Besiedlung von der Apenninen-
Halbinsel iiber die Elba-Briicke spricht die groe morphologische Ahnlichkeit der kor-
sischen und sardischen Inselformen zur Festlandsunterart. Jedoch ist zum jetzigen Zeit-
punkt ein grundlegend anderes Szenario keineswegs auszuschlieBen. Durch den Fund
eines nicht naher bestimmbaren Panzerfragmentes einer Wasserschildkréte aus dem
unteren Villafranca von Sardinien (ESU & KOTSAKIS, 1980) ist die Moglichkeit gegeben,
daB die dortigen Emys-Vorkommen ein sehr altes Relikt darstellen. Damit ist denkbar, daf3
sich der gesamte Vorgang wesentlich frither oder sogar in genau umgekehrter Richtung
vollzogen hat; die Apenninen-Halbinsel also von Korsika und Sardinien ausgehend tber
die Elba-Bricke besiedelt wurde. Im Extremfall kénnten die korso-sardischen Vorkom-
men auf eine Besiedlung noch vor dem spiéttertidren Losbrechen der tyrrhenischen Mikro-
platte vom slUdwesteuropidischen Festlandsblock oder auf eine Kolonisation iiber die
wiahrend der messinischen Salinitatskrise ausgebildeten Landbriicken zuriickzufithren
sein!

3.2. Das Quartér und der Einflu3 der pleistozénen Klima-Oszillationen

Nach dem im letzten Kapitel entwickelten Bild 148t sich die Aufspaltung in die westliche
und die 6stliche Linie und in die Unterartengruppen auf mehrere Radiationen im Jungter-
tiir zurtckfihren. Sieht man von den alten nordafrikanischen und anatolischen Isolaten
ab, diirfte die Ausbildung der einzelnen Unterarten dagegen erst im Pleistozén begonnen
haben.

Starker als alle vorausgegangenen Epochen ist das Pleistozén bekanntlich durch eine kli-
matische Abkuhlung gekennzeichnet, die unter schnellen und heftigen Wechseln von wir-
meren und kilteren Phasen verlief (z.B. SCHWARZBACH, 1988). In den Glazialen erlo-
schen wirmeliebende Formen oder wurden nach Siiden abgedréngt. Sie wurden durch von
Nordosten her nach Mittel- und Nordeuropa einwandernde Vertreter einer kilteliebenden
Fauna ersetzt, zu der im jlingeren Pleistozin das wollhaarige Mammut (Mammuthus pri-
migenius) und Nashorn (Coelodonta antiquitatis), Moschusochse (Ovibos moschatus),
Steppenbison (Bison priscus), Vielfrall (Gulo gulo) und Ren (Rangifer tarandus) gehorten.
In den Interglazialen konnten dann manche thermophile Formen verlorengegangenes Ter-
rain wiedererobern und erneut in die nérdlicheren Gebiete Eurasiens vordringen. Als Cha-
raktertiere dieser warmzeitlichen Tiergesellschaften sind z.B. Waldelefant (Palaeoloxodon
antiquus), Waldbison (Bison schoetensacki), laubfressende Nashornarten (Dicerorhinus
spp.) und FluBpferd (Hippopotamus sp.) zu nennen. Bemerkenswerterweise konnte selbst
letzteres wiederholt bis England vorstoBen (STUART, 1982), was auf sehr milde, ozeani-
sche Klimaverhiltnisse mit Wintern ohne strengen Frost hindeutet (KOENIGSWALD,
1988; SCHWARZBACH, 1988). Von diesem Wechselspiel klimatischer Gegensitze kiinden
die zahlreichen, einander ablésenden kalt- und warmzeitlichen Faunen der noérdlicheren
Gebiete Europas. Die Européische Sumpf{schildkrote wird dabei zurecht als Zeiger fiir zu-
mindest sommerwarme Klimabedingungen gewertet (z.B. KURCK, 1917; ISBERG, 1929;
VOGEL, 1933; DEGERBOL & KROG, 1951; ULLRICH, 1956, 1958; NOBIS, 1975;
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STUART, 1979, 1982; CHEYLAN, 1981; SCHWARZBACH, 1988). Die bei einigen Autoren
gerade durch die Sumpfschildkrote auf wenige Grad ,,geeichten” Schiatzungen fiir jahrliche
oder monatliche Mindesttemperaturen erscheinen allerdings tiberzogen. Die Art besitzt
zum einen eine gewisse, mikroklimatisch und edaphisch abhéngige Toleranz (Inkubation
der Gelege!), und auBerdem darf von der heutigen nordlichen Arealgrenze keine Tempera-
turadaption abgeleitet und auf pleistozéne Verhiltnisse libertragen werden. Rezente nord-
liche Vorkommen von E. o. orbicularis besitzen vielfiltige Anforderungen an einen intak-
ten Grofllebensraum, die in, Mitteleuropa in der nétigen Form schon seit Jahrhunderten
nicht mehr vorhanden sind. Wir sehen daher an der nérdlichen Arealgrenze einen stark
vom Menschen beeinfluiten Zustand vor uns, von dem keinesfalls auf ein oder zwei Grad
,genaue” Mindest-Temperaturanspriiche abgeleitet werden durfen (vgl. 3.3.)! Es ist daher
auch fragwiirdig, ob zumindest in heute sumpfschildkrétenfreien Gebieten Mitteleuropas
aus der Anwesenheit von Sumpfschildkrétenfossilien in einer bestimmten Lokalfauna der
Schlul} gezogen werden darf, daB3 etwas giinstigere Klimabedingungen als heute geherrscht
haben, wie es hiufig getan wird.

Fiir die holarktische Herpetofauna war das Pleistozén eine Epoche der Verarmung. Zahl-
reiche tertidre Formen verschwanden voéllig, das Areal anderer Arten wurde kaltzeitlich
stark zusammengestaucht (vgl. G. BOHME, 1991). In der Alten Welt wurden thermophile
Formen generell weitaus mehr beeintrichtigt als in der Nearktis, da die horizontale Strei-
chungsrichtung der eurasiatischen Hochgebirge den Riickzug nach Stiden wesentlich mehr
behinderte, als die prinzipiell in Nord-Stud-Richtung verlaufenden nordamerikanischen
Bergzige. Ein weiterer Faktor, der bei der Verarmung besonders in den mediterranen Re-
fugien eine Rolle gespielt haben diirfte, ist die Kleinheit vieler dieser Gebiete. Durch Ver-
inselungseffekte scheint die Artenvielfalt der dortigen Reliktfaunen wihrend des Pleisto-
zans mehr und mehr ausgedinnt worden zu sein, wie beispielsweise das Verschwinden von
Weichschildkroten der Familie Trionychidae im Postvillafranca und das pleistozine Erlo-
schen von Mauremys auf der Apenninen-Halbinsel und Sardinien zeigen (KOTSAKIS,
1980, 1982; CALOI et al., 1981).

In den nérdlicheren Gebieten Eurasiens wurde das Areal von E. orbicularis und anderer
thermophiler Arten durch das siidwirts gerichtete Vorricken der kalten Klimagiirtel
grofBflachig unbewohnbar. Da der Sumpfschildkrote durch die Hochgebirge in den meisten
Gebieten ein Ausweichen nach Siiden versperrt war, mufl man hier von einer echten gla-
zialen Ausléschungszone sprechen. In den kiltesten Glazialepochen waren selbst Siid-
westfrankreich und sogar der nordliche Teil der Pyrenden-Halbinsel von Kéltesteppen be-
deckt (FRENZEL, 1968). Wie auch aus dem wiirmzeitlichen Verlauf der Siidgrenze von
Permafrostboden bzw. langer jahreszeitlicher Gefrornis ersichtlich ist (Abb. 8), sind diese
Gebiete noch als Periglazialflichen zu betrachten. Damit scheiden sie, genauso wie die Do-
nautieflinder oder die heutige Donaumiindung (FRITZ & OBST, 1995), als Refugien aus.

Die Riickzugsgebiete der Sumpfschildkrote lagen am Mittelmeer, in Kleinasien sowie im
Kaukasusgebiet und am siidlichen Kaspischen Meer (Abb. 8). Im Pleistozin hatten diese
Regionen durch die glazialeustatischen Anderungen des Meeresspiegels teilweise eine an-
dere Gestalt, als sie uns vertraut ist. Abbildung 8 gibt eine Vorstellung der Kistenlinien-
verldufe wiahrend der hochglazialen Phasen mindestens der letzten drei Glaziale, die mit
sehr gro3en Meeresspiegel-Absenkungen verbunden waren. Meist werden dafiir Werte im
Bereich von 115-130 m angenommen (WOLDSTEDT, 1954; AZZAROLI, 1971; FRENZEL
et al., 1992); PFANNENSTIEL (1954) rechnet fiir die Mindel-Kaltzeit aber sogar mit 200 m.

Das einzige bedeutende und dauerhafte Riickzugsgebiet fir die Abkommlinge der ehema-
ligen nordparatethischen E. o. antiqua hat in der Gegend des Kaukasusvorlandes bestan-
den. Durch die weit dstliche Lage und die Nahe zum pontokaspischen Binnensee-System
besall diese Region ein sommerwarmes, vergleichsweise mildes Klima. Bei glazialen Tief-



44 Zool. Abh. Mus. Tierkd. Dresden 49, Nr. 3 (1996)

Abb. 8: Glaziale Arealverhaltnisse von Emys orbicularis (schematisch). Kombiniert nach

Angaben und Abbildungen in AZZAROLI (1971), B. SCHNEIDER (1971), P. MULLER

(1974), BRINKMANN (1976) und FRENZEL et al. (1992). Gletscherrand-Stauseen und de-

ren Entwisserungssysteme, Anderungen von FluBllaufen sowie die pleistozine Lage des

»Sakarya-Bosporus® (PFANNENSTIEL, 1944) blieben unbertiicksichtigt. Fiir pleistozéne

Hochstande des pontokaspischen Binnensee-Systems siehe LATTIN (1967).

1: Gletscher oder Inseln von ewiger oder langer jahreszeitlicher Gefrornis

2: ?L‘,’ldgrenze der Zone geschlossenen Permafrostbodens und langer jahreszeitlicher Ge-
rornis

3: Pleistozéne Seensysteme und Binnenmeere (1-3: letztglaziales Kaltemaximum)

4: Ungefahrer hochglazialer Kiistenlinienverlauf

Die approximative Lage der Refugien der einzelnen Unterartengruppen wird durch ver-

schiedene Schraffuren und Kennbuchstaben bezeichnet:

A: Unterarten der occidentalis-Gruppe

B: Unterarten der galloitalica-Gruppe

C: Unterarten der hellenica-Gruppe

D: luteofusca-Refugium

E: Unterarten der orbicularis-Gruppe

Die Pfeile symbolisieren den vermutlich hauptséchlich interglazialen und interstadialen

Genaustausch zwischen B und C bzw. C und D. Kaltzeitlich lebte iiber die Agdis in ver-

schiedenem Ausmal eine Verbindung zwischen den griechischen und westanatolischen Vor-

kommen wieder auf. Wahrscheinlich kam es auch zu einem Austausch zwischen den an den

trockengefallenen Golf von Iskenderun angrenzenden Isolaten in der Sudosttiirkei sowie

zwischen dem cilicischen und dem westanatolischen Vorkommen.

stinden des Schwarzen Meeres, wie wihrend des letzten Kiltemaximums der Wirm-Ver-
eisung (vgl. LATTIN, 1967; FRENZEL et al., 1992; Abb. 8), konnte sich die Sumpfschild-
krote wohl aber zeitweise nordlich des krim-kaukasischen Gebirgszuges und der Schwarz-
meerkiiste wesentlich weiter nach Westen ausdehnen. Dabei diirfte sie insbesondere in der
Néhe des Uferbereiches des damals weitgehend ausgesiiiten Schwarzen Meeres (LATTIN,
1967) geeignete Lebensriume gefunden haben, wéhrend grofie Teile der Stidukraine und
des Kaukasusvorlandes sehr trocken waren (FRENZEL et al., 1992). Auf der Krim mag
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wihrend solcher Phasen das Jaila-Gebirge eine effektive Barriere zum hellenica-Refugium
gebildet haben.

Wie das rezente, im Postglazial entstandene Verbreitungsbild in der Zusammenschau mit
den geographischen Gegebenheiten lehrt (siehe Abb. 2, Tab. 1 und letztes Kapitel), erfolg-
ten praktisch nur von diesem nordkaukasisch-nordeuxinischen Refugium aus die wieder-
holten warmzeitlichen Rekolonisierungen der nordlicheren Gebiete. Die weitaus meisten
Subspezies besiedeln dagegen noch heute Areale, die kaum oder nur wenig iiber ihre Re-
fugien hin ausgedehnt sind.

Die glazialen Areale waren aber nicht zwangslaufig kleiner als warmzeitliche, weswegen
der Name ,Refugium® oder ,Riickzugsgebiet” nicht in jedem Fall vollig zutreffend ist - was
auch fir andere thermophile Formen gilt. Beispielhaft sind hier die durch den kaltzeitlich
gesunkenen Meeresspiegel tiberhaupt erst bewohnbar gewordenen Fliachen, wie die nach
Siiden ausgedehnte Kustenregion der Po-Ebene oder die in verschiedenem Umfang immer
wieder auflebenden Landbriicken in der Agiis (Abb. 8). Dasselbe trifft aber auch auf
warmzeitlich zunehmend arider werdende und somit fur E. orbicularis immer schlechter
geeignete Gegenden zu. Hier sind Nordafrika und die stdlicheren mittelasiatischen Wii-
sten- und Halbwiistengebiete zu nennen. Es ist anzunehmen, daf} die alten nordafrikani-
schen Vorkommen gerade in den sich dort als Pluviale duBernden Kaltzeiten glinstigere
Lebensbedingungen als heute vorfanden. Damals existierte mit Sicherheit im Maghreb ein
kontinuierliches Areal der Sumpfschildkréte, das von Westmarokko bis Tunesien reichte.
Auch die heute weit abgelegenen Vorkommen von E. o. orientalis im Randbereich der
Kara-Kum in Turkmenien gehen wahrscheinlich auf ein im letzten Glazial (und frithen Ho-
lozén) viel weiter nach Osten ausgedehntes, geschlossenes Verbreitungsgebiet dieser Un-
terart zuriick, das erst durch das nacheiszeitlich trockener werdende Klima zerstiickelt
wurde. Auch bei den Vorkommen von Korsika und Sardinien erscheint eine wiederholte
kaltzeitliche Verbindung sicher. Um so rédtselhafter ist, daf3 es auf jeder Insel zur Ausbildung
von einer gut unterscheidbaren Form gekommen ist, genau wie es auch bei der gleichfalls
an Gewisser gebundenen Ringelnatter (Natrix natrix) und den Molchen der Gattung
FEuproctus der Fall ist.

Da sich mit Ausnahme der Ktstenlinien die Geographie Europas im Pleistozidn kaum mehr
énderte, blieb auch die Lage der Glazialrefugien fir die Sumpfschildkréte weitgehend kon-
stant (FRITZ, 1995b); allerdings waren die Riickzugsgebiete mit Sicherheit verschieden
stark ausgedehnt bzw. in unterschiedlich viele Kleinrefugien fraktioniert (vgl. fiir die Klein-
refugien auf der Apenninen-Halbinsel Abb. 15 in B. SCHNEIDER, 1971 und Abb. 110 in P.
MULLER, 1974). In milderen Epochen diirfte sich z.B. das nordwestitalienische Refugium
bis an die Céte d’Azur erstreckt haben, wihrend in kélteren Phasen ein Riickzug in weiter
sidliche Gebiete in Italien erfolgte. Auf die verschiedene Ausdehnung des nordkauka-
sischen Refugiums wurde oben schon hingewiesen.

Durch die véllige Isolation von Refugialpopulationen haben die Glaziale zu einer geneti-
schen Profilierung dieser und somit zur Ausbildung der heutigen Unterarten beigetragen.
Warmzeitliche Arealerweiterungen erlaubten sicher zumindest in beschrianktem Umfang
erneuten Genflull zwischen voriibergehend vollkommen allopatrischen Vorkommen. Dies
verhinderte bei einer genetisch sehr konservativen Art mit langsamer Generationsfolge,
wie E. orbicularis, zum einen eine Differenzierung bis zum Artniveau (vielleicht mit Aus-
nahme der occidentalis-Gruppe, vgl. FRITZ, 1995¢). Zum anderen war es fir die hybrido-
gene Entstehung anschliefend isolierter und sich verselbstindigender Vorkommen von
Bedeutung (siehe unten). Insbesondere das Areal der hellenica-Gruppe wurde durch das
stidwiirts gerichtete Vorriicken der kalten Klimazonen mehrfach zersplittert. Sieht man
von moglichen glazialen Kontakten im Agais-Raum und dem warmzeitlich immer wieder
bedeutend nach Norden expandierenden Areal auf dem Balkan ab, wurde wahrscheinlich
schon durch das erstmalige pleistozéne Zuriickdriangen in die Ruckzugsgebiete auf der
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stdlichen Krim, im Zentralkaukasus und am siidlichen Kaspischen Meer genau das dis-
junkte Verbreitungsmuster erzeugt, das wir heute kennen und auch bei anderen ostmedi-
terranen Amphibien und Reptilien wiederfinden. Hier seien stellvertretend die studdstli-
chen Vertreter der Lacerta viridis-Gruppe, Typhlops vermicularis, Elaphe situla, Vipera
ammodytes und Triturus karelinii genannt (fur weitere Arten siehe die Zusammenstellung
im zweiten Kapitel). Allerdings ist es wahrscheinlich, daf die rezenten Krim-Vorkommen
von E. o. hellenica auf einer pleistozénen (eemzeitlichen?) oder sogar erst postglazialen
Neukolonisation beruhen, da die Sumpfschildkréte in den kéltesten Glazialepochen in die-
sem Refugium vermutlich erlosch (FRITZ, 1994a).

Uber die weit nach Siiden vorgezogene Po-Ebene setzten wahrscheinlich in einer fritheren
Kaltzeit Sumpfschildkréten der hellenica-Gruppe vom Sidbalkan aus auf die siidliche
Apenninen-Halbinsel und Sizilien {iber. Dadurch erklart sich die groBle morphologische
Ahnlichkeit der heutigen siiditalienisch-sizilianischen Vorkommen mit der ostmediterranen
E. 0. hellenica, wobei diese und jene Vorkommen heute zweifellos - zumindest grofitenteils
- taxonomisch differenziert sind. Gleichzeitig mit Sizilien wurde das damals landfest ver-
bundene Malta erreicht, von wo die Sumpfschildkréte nur fossil (ADAMS, 1877), nicht je-
doch rezent bekannt ist. Die Verbindung zu den balkanischen Vorkommen erlosch wohl mit
einem warmzeitlichen Anstieg der Adria, und es ist unsicher, ob sie letztglazial nochmals
zustande kam.

In Stditalien und Sizilien dirfte sich diese ,ante-hellenica-Form* mit einem E. o. galloita-
lica nahestehenden Vorldufer vermischt haben, da dort heute auch gewisse Anklinge zu
dieser Unterart vorhanden sind (Nuchalform, bestimmte Farbungsmerkmale, siehe oben
und FRITZ, 1995a). Somit sind die rezenten Vorkommen als Abkémmlinge einer alten In-
tergradation zu betrachten. Theoretisch hatten sogar mehrere Vorkommen in dem durch
Gebirge, Meeresbuchten und -arme stark zergliederten Siiditalien Gelegenheit und ausrei-
chend Zeit, eine morphologische Selbsténdigkeit zu erwerben. Besonders das im Pleisto-
zan und Holozdn immer wieder durch die Strale von Messina vom italienischen Festland
isolierte Sizilien ist verdachtig, ein eigenes Taxon zu beherbergen, zumal eine ganze Reihe
von Endemismen von dieser Insel bekannt sind (vgl. z.B. W. BOHME, 1986; CALOI et al.,
1988; MADDALENA et al., 1990).

Gleichzeitig kann eine kaltzeitliche Isolation Siiditaliens vom westapenninischen Refugium
als nachgewiesen gelten. Dies wird zusitzlich zum heutigen Vorkommen verschiedener
Sumpfschildkrdten in diesen Gebieten auch durch zahlreiche weitere Reptilien und Am-
phibien nahegelegt, die in Siditalien und Sizilien durch eine andere Form als im Mittel-
und Nordwesten der Apenninen-Halbinsel vertreten sind (Tab. 2; vgl. auch B. SCHNEI-
DER, 1971). Die in Tabelle 2 zusammengestellten ostmediterranen Taxa unterstreichen
gleichzeitig die (auch) nach Osten weisenden faunistischen Beziehungen Siditaliens und
Siziliens, wenngleich das Vorkommen des Bogenfinger-Geckos Cyrtopodion kotschyi in
Apulien nach neuen Erkenntnissen auf eine Einschleppung zurtckgefiihrt werden muf3
(PICARIELLO & SCILLITANI, 1988).

Spiter, im frithen Postglazial oder vielleicht noch im Wiirm, erreichten zwar vom Stdbal-
kan aus erneut Sumpfschildkréten (E. o. hellenica) Ostitalien, zumindest die Po-Ebene. Es
mul} aber vorlaufig offenbleiben, ob es ihnen nochmals gelang, mit den siiditalienischen
Vorkommen in Verbindung zu treten. Immerhin kénnten die beiden im zweiten Kapitel und
in FRITZ (1995a) erwahnten, sehr hellenica-dhnlichen Belegstiicke aus Stidapulien auf eine
solche erneute Verbindung hindeuten. Sicher ist, dal} diese holozidne oder bestenfalls
wiirmzeitliche Welle in der Po-Ebene mit den aus Slowenien einwandernden E. o. orbicu-
laris in Kontakt kam und heute mit ihnen intergradiert. Der westliche Teil der Apenninen-
Halbinsel wurde dagegen bedeutend frither, vermutlich von Nordwesten her, von einer
Vorlauferform von E. o. galloitalica besiedelt.
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Nordwest- / Mittelwestitalien Suditalien / Sizilien

Triturus alpestris apuanus Triturus alpestris inexpectatus (Kalabrien)
Triturus vulgaris meridionalis Triturus italicus

Emys orbicularis galloitalica Emys orbicularis cf. hellenica™

Lacerta bilineata bilineata / fejervaryi Lacerta bilineata (oder viridis?) chloronota
Podarcis muralis brueggemanni / nigriventris Podarcis muralis breviceps (Kalabrien)
Podarcis sicula campestris Podarcis sicula sicula

Elaphe longissima longissima Elaphe longissima romana

Natrix natrix helvetica / lanzai Natrix natrix sicula (Sizilien) /calabra

(Kalabrien) /subspec. (Apulien)

Vipera aspis francisciredi Vipera aspis hugyi

Rana italica* Rana italica™

Elaphe (quatuorlineata) quatuorlineata™ Elaphe (quatuorlineata) quatuorlineata®
—_— Elaphe situla*

— (Cyrtopodion kotschyi*, eingeschleppt)

. Podarcis wagleriana*

Tab. 2: Vikarianz tyrrhenoapenninischer und slditalienisch-sizilianischer Amphibien und Reptilien
sowie ostmediterrane Faunenelemente unter den slditalienisch-sizilianischen Amphibien und
Reptilien (*). Zwei der ostmediterranen Arten konnten ihr Areal auf der Apenninen-Halbinsel
betrdchtlich nach Norden ausdehnen (Rana italica, Elaphe [q.] quatuorlineata). Podarcis
wagleriana wird hier unter den ostmediterranen Formen mit aufgefiihrt, da als ndchstverwandte
Taxa die balkanischen Podarcis melisellensis und P taurica betrachtet werden kénnen (W.
BOHME, 1986). Am Rande sei bemerkt, daf3 im Gegensatz zu der haufig geauBerten Ansicht
Siditalien und Sizilien nicht von der ostmediterranen Unterart der Griechischen Landschildkréte
(Testudo hermanni boettgeri), sondern genau wie Nordwest- und Mittelwestitalien von der
westmediterranen T. h. hermanni (friiher robertmertensi) bewohnt werden.

Die heutige Verbreitungssituation entstand also durch eine mehrfache Uberlagerung ver-
schieden alter Disjunktionen, von Radiations- und Vermischungsvorgangen, die schon im
Tertidr begannen und die nur ihren letzten Schliff im Pleistozén und Postglazial erhielten.
In den nérdlichen Arealteilen (West-, Mittel- und Osteuropa, Turkestan) liegen die Ver-
héltnisse am einfachsten, da es hier im Wirmglazial abermals zu einer vollstandigen Aus-
loschung gekommen ist. Folglich wurden diese Gebiete erst nacheiszeitlich wiederbesie-
delt, so dal3 keine taxonomischen Differenzierungen zu erwarten sind. Die Frage nach der
Unterartzugehorigkeit 146t sich hier also auf die Frage nach dem Ursprung der postglazia-
len Einwanderer reduzieren. Diesem Thema und der holozénen Arealdynamik ist das letzte
Kapitel gewidmet.

In den siidlichen Arealteilen sehen wir dagegen Gebiete mit einer erheblich alteren, konti-
nuierlichen Sumpfschildkroten-Besiedlung vor uns. Teilweise beherbergen sie seit dem
Spattertiar dort bestehende und relativ abgeschirmte Vorkommen, teilweise erst im Plei-
stozdn hybridogen entstandene Taxa. Darin ist die im Siiden des Areales von E. orbicula-
ris ungleich komplexere morphologische und taxonomische Situation begriindet.
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Abb. 9: Hauptrichtungen der post-
glazialen A)realexpansionen bei
Emys orbicularis galloitalica (g), E.
0. hellenica (h), E. 0. orbicularis (o)
und E. o. kurae (k). Die ungefihre
60° Lage der Refugien ist durch Sym-
bole angegeben, Von E. o. hellenica
wurde moglicherweise auf der Ost-
route die Krim erreicht; dieses Vor-
kommen konnte allerdings auch auf
. eine frithere pleistozdne Kolonisa-
40 tion zurlickgehen. Intergradations-
prozesse sind nicht berucksichtigt.
Fur Siiddeutschland bzw. das west-
liche Mitteleuropa siehe auch Abb.
131

3.3. Postglaziale Arealdynamik, insbesondere in Mitteleuropa

Das Areal von Emys orbicularis orbicularis erstreckt sich heute von Mecklenburg und
Brandenburg liber die groBen Flachlinder nérdlich der Sudeten und der Karpaten, des
Schwarzen Meeres und des Kaukasus-Gebirges ostwirts bis zum Aralsee (FRITZ, 1992,
1994a, 1995a; vgl. Abb. 2). Dieses gewaltige Verbreitungsgebiet ist auf eine postglaziale Ra-
diation aus einem Refugium in der Gegend des Kaukasusvorlandes zuriickzufithren (Abb.
8 und 9). Im ehemaligen Riickzugsgebiet kam es spater zu einer Intergradation mit E. 0. ku-
rae, die lings des Ostabfalls des GroBen Kaukasus nach Norden vordringen konnte
(FRITZ, 1994a). Der nach Westen gerichtete Ausbreitungsstrom der Nominatform wurde
durch die Karpaten zweigeteilt (FRITZ, 1992): Der nérdliche Teilstrom schob sich {iber die
erwihnten Flachlander westwirts, der stdliche folgte der Donau fluBaufwérts in Richtung
Mitteleuropa. Im Donaugebiet kam es spiiter zu einer Vermischung mit aus dem Agiisraum
zuwandernden E. o. hellenica. Ein wahrscheinlich auf Genintrogressionen beruhender Ein-
schlag von hellenica ist heute bis Ungarn bemerkbar. Im westlichen Save-Gebiet bei Agram
(Zagreb) sind aber, genauso wie in den donauferneren Gebieten Ungarns, reine Vorkom-
men der Nominatform erhalten geblieben (FRITZ, 1992; FRITZ & OBST, 1995).

In Mittel- und Westfrankreich und im Rhone-Becken existieren heute vom Verbreitungs-
gebiet der Nominatform vollig isolierte Intergradationszonen von E. o. orbicularis mit E. o.
galloitalica (Abb. 2; FRITZ, 1995a). Die Vorkommen in der mittelfranzésischen Brenne
sind sogar der Nominatform noch so &dhnlich, dal ich sie anhand nur weniger Stiicke
zunichst zu E. o. orbicularis gestellt hatte (FRITZ, 1992). Erst mit gro3eren Serien war ein
statistischer EinfluB3 von galloitalica nachweisbar (FRITZ, 1995a), der wiederum introgres-
siven Ursprungs sein dirfte.

Abbildung 10 gibt eine Zusammenstellung der subfossilen Sumpfschildkrétenfunde und
ausgewahlter, verlafilicher, historischer Nachweise fur Mitteleuropa und die angrenzenden
Gebiete. Im Norden bestitigt sich die aufgrund der rezenten Situation zu fordernde, ehe-
malige kontinuierliche Verbreitung, die durch Funde von Norddeutschland iiber die Nie-
derlande, Belgien und Siidengland bis in das Pariser Becken belegt ist.

Eine der disjunkten franzésischen Intergradationszonen, niamlich die im Rhone-Becken, ist
aber auch fiir Stiddeutschland ein eindeutiger Nachweis fiir ein im Postglazial voriiberge-
hend wesentlich weiter nach Westen ausgedehntes Areal von E. o. orbicularis. Es reichte
vom Oberlauf der Donau ausgehend tiber den Bodensee in die Oberrheinische Tiefebene
und das Rhein-Main-Gebiet und erstreckte sich Gber das Schweizer Mittelland bis zur
Rhone, wo die Vorkommen mit E. o. galloitalica zusammentrafen. Ein Fund eines rund 17
cm groBBen Panzers aus einer neolithischen Station in Liechtenstein zeigt, daB auch das Al-
penrheintal von E. o. orbicularis besiedelt war (HARTMANN-FRICK, 1959; Abb. 10, 11).
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Praboreal /ca.8500-8000 v. Chr.
Boreal /ca. 8000-6000 v. Chr.
Atlantikum / ca. 6000-3000 v, Chr.
Subboreal/ ca. 3000 -500 v. Chr.
Subatlantikum / ab 500 v. Chr.
Postglazial allgemein

+® &9 O 0P

romerzeitliche und-jingere
subrezente Funde; ausgewdhlte
historische Nachweise

Abb. 10: Postglaziale Sumpfschildkrotenfunde in Mitteleuropa und angrenzenden Gebieten.
Nahe zusammenliegende Fundorte wurden kombiniert, wobei besonders in Danemark und
Schonen zahlreiche datierte und undatierte Funde nicht mehr erscheinen. Fiir Niheres zur
Altersbestimmung und fiir Quellen sieche Anhang I. Historische Nachweise wurden nur dann
eingezeichnet, wenn sie mit einer hohen Wahrscheinlichkeit als autochthon gelten kénnen.

In Frankreich sind aullerhalb der mediterran geprigten Gebiete mehrere Funde eingetra-
gen, die als ,Tortue grecque”, ,Testudo graeca” oder einfach als ,Tortue® bzw. ,,Chélonien”
bestimmt wurden. T. graeca kommt in Frankreich autochthon tiberhaupt nicht vor, und im
Postglazial sind in den betreffenden Fillen nur Funde von Emys orbicularis zu erwarten, da
die beiden anderen in Frankreich verbreiteten Schildkrétenarten (Testudo hermanni, Mau-
remys leprosa) holozén ausschliefilich auf die Mittelmeerkiiste beschrinkt sind (vgl. CHEY-
LAN, 1981; BOUR, 1989).

Auch alle von mir untersuchten subfossilen Funde aus Siiddeutschland (inkl. des Rhein-
Main-Gebiets) und der Schweiz (siehe Anhang II} liegen von der Panzerlédnge her im Va-
riabilitdtsbereich der groBwiichsigen Nominatform, ebenso wie einige Literaturzitate mit
GroBenangaben. Gegeniiber der kleineren Unterart galloitalica sind sie merklich abgesetzt
{Abb. 12). Besonders hervorzuheben ist ein kompletter Plastron-Vorderlappen aus Moos-
seedorf bei Bern (Neolithikum), der von einem weiblichen Tier mit mindestens 18 ecm Pan-
zerlange stammt (Abb. 13). Dies iibertrifft selbst den Grofienrekord fir galloitalica von 16,5
cm (FRITZ, 1995a) klar, womit eindeutig das einstige, im Mittelland weit nach Westen vor-
geschobene Vorkommen der Nominatform belegt wird. Die vereinzelt an stiddeutschen
Moorfunden erhalten gebliebene Epidermis 1463t zudem die fiir E. o. orbicularis charakteri-
stische dunkle Farbung und Zeichnung gerade des Plastrons erkennen, so dal3 die Zu-
gehorigkeit zu dieser Unterart sicher ist. Es besteht daher nicht der geringste Hinweis auf
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Abb. 11: Hypothetische Verhalt-
nisse zur Zeit der maximalen
postglazialen Arealausdehnung
3 der Sumpfgchilgkréte il; Milttel-

\ \ D RN europa. orb = Emys orbicularis
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eine vergangene Besiedlung Siiddeutschlands und des Schweizer Mittellandes von Siid-
frankreich aus, also durch E. o. galloitalica, wie sie immer wieder aufgrund zoogeographi-
scher Spekulationen vermutet wurde (HECHT, 1929; PARENT, 1979; KINZELBACH,
1988). HECHT (1929) hielt selbst fiir die von ihm genannten, aber fragwiirdigen Rezent-
vorkommen im Seine-Marne-Gebiet, an der Maas und am Ober- und Niederrhein einen
solchen Ursprung far wahrscheinlich, und KINZELBACH (1988) glaubte sogar an eine von
Siidfrankreich bis zur westlichen Donau ausstrahlende Besiedlung! Tatséchlich jedoch
gehorten die langst erloschenen nacheiszeitlichen Vorkommen in Nordostfrankreich, den
Benelux-Landern und Nordwestdeutschland zum nérdlichen Ausbreitungsstrom von E. o.
orbicularis, und im heutigen Stiddeutschland und in der Schweiz erfolgte die Ausbreitung
(derselben Unterart!) genau umgekehrt wie von KINZELBACH angenommen - von der
Donau tiber den Bodensee in das Oberrheingebiet und {iber Hegau, Klettgau und Mittel-
land hin zur Rhone. Vielleicht standen die oberrheinischen Vorkommen allerdings tber die
Burgundische Pforte und die Saéne mit denen im Pariser Becken in Verbindung, was durch
die Verteilung der Postglazial-Funde denkbar ist (vgl. Abb. 11).

In den Mittelgebirgen, in Siiddeutschland und im Schweizer Mittelland wurden sicher
hauptséchlich die warmen FluBiniederungen bewohnt. Auf der Baar-Hochfliche (Std-
schwarzwald) sind von der Wasserscheide zwischen Donau und Neckar aber Funde aus 710
m Hohe bekannt (MEYER, 1835, 1837, 1867; SCHLENKER, 1908), die zeigen, dal3 zumin-
dest kurzfristig bei einem entsprechenden Mikroklima betrichtliche Héhen besiedelt wer-
den konnten. Daher besteht eine gewisse Wahrscheinlichkeit, daf3 sich im Gebiet der deut-
schen Mittelgebirge die durch die Karpaten und Sudeten iiber viele hundert Kilometer des
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Abb. 12: Verteilung der Carapaxlangen bei rezenten Emys orbicularis orbicularis, subfossi-
len Sumpfschildkréten aus Siiddeutschland (Baden-Wirttemberg, Bayern, Rhein-Main-
Gebiet), dem Schweizer Mittelland und Liechtenstein und E. o. galloitalica. Rezente Sumpf{-
schildkroten: siehe Materialliste in FRITZ (1995a); bei der Nominatform wurden zusétzlich
37 MeBwerte von lebenden Tieren aus Polen und Brandenburg von PAEPKE und
SCHNEEWEISS hinzugenommen. Die Gréf3enangaben fiir subfossile Tiere (siehe Anhang
II) beruhen nur auf solchen Sticken, die eine auf rund 1 cm genaue Einschiatzung der Pan-
zerlange erlauben. Grundsétzlich wurden dabei die Mindest- und nicht die Héchstwerte ein-
gezeichnet. Ergiinzend fanden funf GréBenangaben bzw. extrapolierte MeBwerte von maQ3-
stabsgetreuen Abbildungen aus folgenden Arbeiten Verwendung: HARTMANN-FRICK
(1959), GUYAN (1971), SCHLEICH (1980), STAMPFLI (1983), KOKABI & WAHL (1988).
Moglicherweise befinden sich unter den kleineren subfossilen Tieren mit unbestimmbarem
Geschlecht noch nicht ausgewachsene Exemplare.

nach Westen fuhrenden Ausbreitungsweges voneinander getrennten stdlichen und nérdli-
chen Teilstrome von E. o. orbicularis wieder vereinigten. Diese Vermutung wird insbeson-
dere durch die zahlreichen Funde im Unstrut-Gebiet, bei Erfurt und Gotha (KURCK, 1917;
OSCHMANN, 1966; TEICHERT, 1974, 1987; BARTHEL & COTT, 1977; KARL, 1984, 1994;
BARTHEL, 1987), in der Werra-Gegend bei Meiningen (KARL, 1984, 1994) und den Nach-
weis im frinkischen Veldensteiner Forst bei Pegnitz (WESSELY, 1975) nahegelegt (vgl.
Abb. 11). Ein Austausch zwischen der Siid- und der Nordpopulation ist aulerdem auch
iiber den Mittelrhein und die Mahrische Pforte, also an der Wasserscheide zwischen March
und Oder, vorstellbar. Da der klimatisch begiinstigte stidliche Ausbreitungsstrom Mitteleu-
ropa, namentlich die Tieflinder Ungarns, der Slowakei und Méhrens, frither erreicht ha-
ben durfte, ist sogar moglich, dal3 gerade durch die Mihrische Pforte ein Ausldufer nach
Norden vordrang, der noch vor der nérdlichen Hauptwelle zur Besiedlung der im Norden
der Mittelgebirge gelegenen Flachlinder beigetragen haben koénnte.

Insgesamt zeigt sich aber, daBl fur Mitteleuropa und die anderen nordlichen Gebiete nur die
Besiedlung durch die Nominatform von Bedeutung war. Schlie3t man von der Lage der In-
tergradationszonen zurtick, vermochte sich E. o. galloitalica postglazial offenbar nur in den
mediterran oder warm-atlantisch geprigten Gebieten Sudfrankreichs (Mittelmeerkiiste,
stidliches Rhonebecken, Pyrendenvorland) auszudehnen (Abb. 9, 11). Durch die subfossilen
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Abb. 13: Plastron-Vorderlap-
pen einer weiblichen Emys
orbicularis orbicularis aus
einer neolithischen Siedlung
bei Moosseedorf nahe Bern
(Schweiz; Naturhistorisches
Museum Bern).
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Funde (Abb. 10) wird sehr schon die Verbreitungsliicke im Languedoc gefiillt, die heute die
Intergradationszone an der Atlantikkiiste von den erst in der Camargue beginnenden Vor-
kommen von galloitalica trennt (Abb. 2). Diese Disjunktion ist vermutlich eine Folge der
mittelalterlichen Abholzung der dortigen Waldbestdnde und der anschlieBenden Degrada-
tion zur wasserarmen Garrigue (vgl. WALTER, 1968: 57 ff.). Ubrigens liegen auch im Lan-
guedoc die wenigen veroffentlichten GroBenangaben fiir subfossile Panzer (Umgebung von
Narbonne, vier Exemplare mit 10-13 cm, HELENA, 1925) im Variabilitidtsbereich der ,,rich-
tigen” Unterart, in diesem Fall also von galloitalica.

Eine dhnliche Unfihigkeit, sich {iber die mediterranen oder warm-ozeanisch gepriagten
Klimagebiete auszudehnen, ist auch bei anderen Unterarten festzustellen. Dieses wenig ex-
pansive Verhalten erklart sich wahrscheinlich aus zwei Griinden: (1) verminderte Ausbrei-
tungsmoglichkeiten durch geographische Barrieren (Gebirgszige, Meeresarme), also Fak-
toren, die in diesen Gebieten teilweise schon vor dem Quartir auf den Genfluf3 einschran-
kend wirkten, und (2) durch eine spitestens im Glazialrefugium erfolgte Adaption an milde,
maritime Klimabedingungen, wodurch in kontinentaleren Regionen eine Ausbreitung ver-
hindert wurde.

Eine solche Anpassung zeigen beispielsweise die iberischen Formen (occidentalis-
Gruppe). Selbst fur die nicht allzu weit landeinwérts gelegene spanische Provinz Badajoz
(siidliche Extremadura) spricht namlich SILVA RUBIO (1993) von einer engen Bindung an
mediterrane Habitate. Daher mufl man davon ausgehen, dal3 von den glazial schildkréten-
freien Gebieten im Landesinneren der Iberischen Halbinsel nur die mikroklimatisch geeig-
neten Regionen wiederbesiedelt werden konnten. Ahnliches trifft auch auf die Unterarten
galloitalica, hellenica und kurae zu. Sie konnten im Postglazial ihr Vorkommensgebiet im
wesentlichen nur langs der Kisten des Mittelmeeres bzw. des stidlichen Kaspischen Mee-
res erweitern, wobei sie grundséitzlich auf milde, maritime Klimaregionen beschriankt blie-
ben. So kommen auf der Balkan-Halbinsel, im westlichen Kleinasien und auf der siidlichen
Krim reinrassige Vorkommen von E. o. hellenica nur in den mediterranen Bereichen vor
(FRITZ, 1992). Von Montenegro sidwarts herrschen aber offenbar schon wieder subopti-
male Bedingungen, da dort die in weiten Teilen des Verbreitungsgebietes syntop lebende
Bachschildkrote (Mauremys caspica rivulata) dominiert.

Bei E. 0. hellenica 1463t sich die postglaziale Ausbreitung dhnlich gut wie bei galloitalica und
der Nominatform rekonstruieren. Die vom siidbalkanischen Refugium nach Norden stre-
bende Population von E. o. hellenica wurde durch die balkanischen Gebirge in zwei Aste
gegabelt (Abb. 9). Der éstliche, sich entlang der Agéis und der westlichen Schwarzmeerkii-
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ste nach Norden schiebende Auslidufer mischte sich mit der von Nordosten in das Donau-
gebiet eingewanderten Population von E. o. orbicularis, wobei in diesem Vermischungs-
prozeB im Agiis-Raum vielleicht auch préawiirmglaziale Reliktvorkommen einer ilteren,
gleichartigen Intergradation mit aufgingen. Ein geringer, wahrscheinlich introgressiver
Einflul von hellenica ist an den Donau-Nebenfliissen Pruth und Sereth selbst noch nérd-
lich des Karpatenbogens feststellbar. Gleichfalls introgressive Einfliisse von hellenica sind
heute in den meisten Teilen des Donau-Gebietes vorhanden (FRITZ & OBST, 1995). Der
westliche Ausbreitungsstrom von E. o. hellenica drang iiber Westalbanien und Dalmatien in
die Po-Ebene vor. Dort geriet er in eine Sackgasse, da nach Norden durch die Alpen das
weitere Vordringen versperrt war. Siidlich der Ostalpen wanderten zwar von der Save her
E. 0. orbicularis in die Po-Ebene ein und bildeten dort eine zweite Intergradationszone mit
hellenica (Abb. 9, 11). Eine Ausbreitung von E. o. hellenica von der Po-Ebene aus nach
Osten, in Richtung Save und Donau, fand jedoch niemals statt, da bei Agram (Zagreb) Re-
liktvorkommen phinotypisch eindeutiger E. o. orbicularis bestehen (FRITZ, 1992; FRITZ
& OBST, 1995). Diese Reliktvorkommen weisen darauf hin, da3 die Verbindung zur Save
abgerissen sein muf3, bevor von der Po-Ebene aus ein introgressiver Einflull von hellenica
wirksam werden konnte. Andererseits wurde offenbar das westliche Save-Gebiet bislang
noch nicht durch den donauaufwirts ausstrahlenden hellenica-Einflufl erreicht, obwohl
hier eindeutig noch ein Genflufl méglich ist.

E. o. orbicularis besitzt eine mehr kontinentale Anpassung als die mediterranen Taxa, die
ihrem pontischen Verbreitungsbild entspricht. Allerdings scheint die Nominatform nicht
allzu streng an ein Kontinentalklima gebunden zu sein, wie blithende Vorkommen dieser
Unterart im ostlichen Mitteleuropa aus noch nicht allzu ferner historischer Zeit zeigen
(FRITZ & GUNTHER, im Druck). Ihr Glazialrefugium diirfte in den Auen der Waldstep-
penzone des Kaukasusvorlandes gelegen und sich zeitweise bis in die Siidukraine erstreckt
haben. Durch die Nihe des Schwarzen und des Kaspischen Meeres und die mehrmalige
pleistozédne Flutung der Manytsch-Niederung herrschte dort wohl ein breites Spektrum
verschiedener Mikroklimata. Zumindest in der Nahe der grofien Wasseransammlungen
waren die vorherrschend kontinentalen Bedingungen sicher stark in Richtung auf ein aus-
geglicheneres Lokalklima abgepuffert. Auch die vor allem im letzten Interglazial (Eem)
wesentlich ozeanischeren, milden Bedingungen in Europa kénnten noch ihren Teil zu der
groBeren o6kologischen Flexibilitit beigetragen haben.

Die nach Westen gerichtete, postglaziale Arealexpansion von E. o. orbicularis ist im Unter-
schied zum 6stlichen Auslaufer durch zahlreiche subfossile Funde gut dokumentiert (Abb.
10). Allerdings muf} man sich vor Augen halten, dal3 Fundhiufungen nicht zwingend den
Rickschluf3 auf besonders dichte, vergangene Vorkommen erlauben, sondern genauso
Ausdruck guter Erhaltungsbedingungen (z.B. in Mooren) oder intensiver Forschungstitig-
keit sein konnen. Aus naheliegenden Grinden sind Fundliicken, wie in Litauen, Pommern,
vielen Abschnitten des mittleren und unteren Donauraumes oder in manchen Teilen
Frankreichs keineswegs mit Besiedlungsliicken gleichzusetzen. Trotz dieser Einschrin-
kungen kénnen aus der Karte einige wertvolle Schlisse zur Arealdynamik gezogen wer-
den: E. o. orbicularis hatte im Boreal Mitteleuropa, Danemark und Studschweden bereits
besiedelt. Die Zuwanderung muf} sich also ausgesprochen rasch, einhergehend mit der
plétzlichen Erwidrmung im Postglazial, vollzogen haben. Vermutlich diirfte sie irgendwann
am Beginn oder sogar noch kurz vor der Frithen Warmezeit eingesetzt haben. Den einzi-
gen noch dem Praboreal zugeschriebenen Nachweis in Mitteleuropa, einen Panzerfund aus
dem Spéatmagdalénien der Risliberghohle bei Oensingen, Kanton Solothurn, Schweiz
(STAMPFLI, 1983), halte ich allerdings fiir verdéchtig, in eine éltere Fundschicht geraten zu
sein. Ungefihr gleichalte Stiicke aus Siidfrankreich gehoren sicher zu E. o. galloitalica.

Im Norden wurde das Maximalareal sehr schnell, ndmlich schon im Boreal, mit Vorkom-
men im Gebiet von Ostergotland (Schweden) erreicht. Dorthin war die Sumpfschildkréte
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uber Jitland, Funen, Lolland, Falster, Seeland und Schonen aus dem Gebiet des heutigen
Schleswig-Holsteins eingewandert. Bornholm mul} allerdings unabhéngig von Mecklen-
burg oder Pommern aus besiedelt worden sein, da zu Schonen und zu den anderen déni-
schen Inseln keine direkte Verbindung bestand (LATTIN, 1967). Der einzige Fund aus
Oland ist unsicheren Alters, stammt aber wahrscheinlich aus der Endphase des Boreals
oder dem fritheren Atlantikum. Sicher datierte Funde kennen wir ab dem Atlantikum nur
noch aus Schonen und Danemark, wobei aus Schonen nur mehr sehr wenige Sticke be-
kannt sind (KURCK, 1917; ISBERG, 1929; DEGERBG@L & KROG, 1951). Im ¢stlichen Bal-
tikum kam die Sumpfschildkrote allerdings noch in der Jungsteinzeit, genauer im Subbo-
real, in Stidestland vor (PAAWER, 1958; MURRAY, 1970). Am Ubergang vom Subboreal
zum Subatlantikum erloschen dann die Vorkommen in Ddanemark und Schonen, was mit
einer gravierenden Klimainderung, hin zu kithl-ozeanischen Bedingungen, erklart wird
(KURCK, 1917; ISBERG, 1929; DEGERB@L & KROG, 1951). Es ist wahrscheinlich, daf§
die Art spatestens jetzt auch in Slidengland ausstarb, von wo sie durch einige wenige Funde
aus dem Atlantikum belegt ist (STUART, 1979, 1982). Vermutlich ri3 gleichzeitig die Ver-
bindung zwischen den mittelfranzdsischen und den 6stlichen Populationen ab, die vorher
iiber Nordwestdeutschland, die Niederlande, Belgien und das Pariser Becken bestanden
hatte. Im 6stlichen Norddeutschen Flachland existierten dagegen bis in die jingste Vergan-
genheit gute Vorkommen, die tiber das heutige Polen, WeiBlrufiland und die Ukraine An-
schluB nach Osten besaBen (vgl. FRITZ & GUNTHER, im Druck). In Stiddeutschland und
im Schweizer Mittelland konnte sich die Art zwar lokal mindestens bis in das 17. oder 18.
Jahrhundert halten (FATIO, 1872; LAUTERBORN, 1903, 1911; KINZELBACH, 1988). Es
darf aber bezweifelt werden, daB3 nach dem Beginn des Subatlantikums ein bedeutend lan-
gerer Genaustausch mit den Vorkommen im Rhone-Gebiet bestand. Wann die Verbindung
langs der Donau nach Osten unterbrochen wurde, ist unklar; sicherlich geschah dies jedoch
auch in préhistorischer Zeit.

Im frithen Postglazial fand E. 0. orbicularis im sommerwarmen Ost- und Mitteleuropa her-
vorragende Lebens- und Ausbreitungsbedingungen, die durch die offenen Vegetationsfor-
men und den groflen, durch das Abtauen der Gletschermassen bedingten Wasserreichtum
begiinstigt waren. In Stidskandinavien verschlechterten sich jedoch bereits mit dem aus-
klingenden Boreal die Bedingungen fiir die Schildkréte merklich, so da3 die nérdlichen
Vorkommen in Ostergotland und Oland ausstarben. Bestimmt wirkten sich hier, wie {iber-
haupt in Kustennahe, die mit den Regressionen und Transgressionen der Ostsee und dem
Anstieg der Nordsee verbundenen Klimadnderungen wesentlich starker aus als im Bin-
nenland. Fiir Danemark, Schweden und den gesamten baltischen Bereich darf daher, ge-
nauso wie fur die Gebiete in Nordseendhe, eine langfristige klimatische Ozeanisierung im
Postglazial als gesichert gelten, wenngleich nach neueren Ansichten (FRENZEL, 1978) das
Ausmall der nacheiszeitlichen Klimaschwankungen bislang wohl eher iiberbewertet
wurde. Eine entscheidende und oft verkannte Rolle spielte mit Sicherheit fur alle Sumpf-
schildkréten-Vorkommen auch die natiirliche Grundsukzession. Sie fithrte bekanntlich von
der offenen, waldsteppenartigen Vegetationsdecke des frithen Postglazials iber geschlos-
sene Lichtholzwélder zu Schattholzbestanden, wodurch sich zunehmend ungtinstigere In-
kubationsbedingungen fiir die Gelege der Sumpfschildkréte ergaben. Offenbar wurde der
stidwiarts gerichtete Riickzug der Schildkréte dann am Ubergang vom Subboreal zum Sub-
atlantikum nochmals forciert, sei dies nun Folge einer Klimaverschlechterung per se oder
bedingt durch die nunmehr abgeschlossene Ausbildung von Schattholzwéldern. Fiir diese
Phase ist in Mitteleuropa auch der Einflufl des Menschen nicht zu unterschatzen. FREN-
ZEL (1983) hat darauf hingewiesen, dal} in Stiddeutschland schon im Neolithikum und in
der Bronzezeit bedeutende menschliche Umweltbeeintrichtigungen bestanden (die sich ei-
sen- und romerzeitlich in etwas geringerem Umfang nochmals wiederholten): Gerade in
Flufinihe sind Rodungen mit einem geschatzten Flachenanteil von 40-50 % des ursprung-
lichen Waldbestandes wahrscheinlich, die unter anderem tiefgreifende Erosionsvorginge
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an den fluBbegleitenden Hangstrukturen nach sich zogen. Die urspriinglich recht trockenen
FluBiterrassen vernafiten dadurch zunehmend, was neben einer Vermoorung sicher zu ei-
nem Verlust zahlreicher geeigneter Eiablageplétze fiir die Schildkrote fiihrte. Ob allerdings
aus der postneolithischen Nachweisliicke zwischen Bodensee und Neusiedler See und im
Rhein-Main-Gebiet auf ein frithes vollstindiges Erléschen der dortigen Vorkommen ge-
schlossen werden darf, ist fraglich. Indizien, wie die Funde einzelner, eindeutig zur Nomi-
natform gehoriger Sumpfschildkréten im 19. und 20. Jahrhundert, deuten auf ein wesent-
lich lingeres Persistieren der Art zumindest im Bereich des Bodensees und Oberschwa-
bens hin (KREUSER, 1899; LAMPERT, 1909: Belegstiick im Staatlichen Museum fiir Na-
turkunde, Stuttgart; HAAS, 1958, 1965; BUDDE, 1995; FRITZ, 1995d). In dieselbe Rich-
tung gehen auch weitere Nachweise aus dem 19. Jahrhundert fiir Oberschwaben (LAM-
PERT, 1909) sowie fir das Enkheimer Ried bei Frankfurt a. M. (MERTENS, 1947).

Da auf jeden Fall klar ist, daB} nach der Eisenzeit (Beginn des Subatlantikums) keine langer
anhaltenden, gleichgerichteten Klimainderungen mehr stattfanden (SCHWARZBACH,
1988; FRENZEL et al., 1989) und die Ausbildung der Schattholzwilder bereits vollzogen
war, mulite sich langst eine einigermallen konstante Verbreitungssituation eingependelt
haben. Tatsachlich verschwand die Sumpfschildkréte aber selbst seit spatromischer Zeit
noch aus vielen Gebieten ihrer mitteleuropaischen Heimat (vgl. Abb. 2 mit den historischen
Nachweisen in Abb. 10; KINZELBACH, 1988), ein Prozel3, der seit ein- oder zweihundert
Jahren auch in anderen Arealteilen zu beobachten ist. Beispielsweise berichtet noch
LOWIS (1884) von Vorkommen in Kurland (siidliches Lettland), wihrend heute im Balti-
kum die nordlichste Population in Siidlitauen lebt (SNIESCHKUS, persénl. Mitt.).” In Po-
len (MEYNARSKI, 1966; JUSZCZYK, 1987; ZEMANEK, 1989, 1991) und Ostdeutschland
(SCHIEMENZ & GUNTHER, 1994; FRITZ & GUNTHER, im Druck) sind im Vergleich
zum 19. und sogar frihen 20. Jahrhundert nur noch Verbreitungsinseln bestehen geblie-
ben. In Schlesien erloschen nach ZEMANEK (1991) seit Beginn des 20. Jahrhunderts 75 %
der Vorkommen! Dieser rasante Schwund 145t sich eindeutig nicht allein mit klimatischen
Ursachen erklidren, wie es manchmal versucht wird.

Nach dem Boreal herrschten in vielen Teilen Mittel- und Nordeuropas zwar nur noch sub-
optimale Bedingungen fiir die Sumpfschildkréte, die sich, abgesehen von kurzfristigen
oder lokalen Besserungen, bis zum Beginn des Subatlantikums weiter verschlechtert ha-
ben durften. Die Art vermochte diese Situation aber in manchen Gebieten durch die Nut-
zung xerothermer Sonderstandorte zur Eiablage zu kompensieren. Wir wissen von rezen-
ten polnischen Vorkommen, dafl die Weibchen im Frithjahr zur Eiablage geeignete
Trockenrasengesellschaften, z.B. auf siidexponierten Sanddiinen oder Endmorinen, auf
manchmal mehrere Tage dauernden, kilometerlangen Uberlandwanderungen ansteuern.
In unginstigen Jahren unterbleibt dennoch der Schlupf von. Jungtieren, wobei dies nicht
nur von den sommerlichen Temperaturen abhéngt. Genauso wichtig ist eine geschlossene
Schneedecke im Winter, die das Erfrieren der in der Nistgrube verbleibenden Schliipflinge
oder Embryonen verhindert (MEYNARSKI, 1966; ZEMANEK, 1988, 1989, 1991; MEY-
NARSKI, JABLONSKI, persénl. Mitt.). Zieht man noch in Betracht, da3 70-90 % der Ge-
lege Pradatoren zum Opfer fallen kénnen (vgl. flir Mittelfrankreich: SERVAN, 1986; fiir
Polen: ZEMANEK, 1989, 1992 und JABELONSKI, 1992; fiir das Donaudelta: KOTENKO &
FEDORCHENKQO, 1993) und daB die zunachst wahrscheinlich pfiitzenbewohnenden Jung-
tiere nach dem Schlupf auch noch flache Wasserstellen in unmittelbarer Nahe des Nestes
benétigen, liegt auf der Hand, daB das Uberleben einer Population letztendlich nur durch
die hohe Lebensspanne der Alttiere garantiert wird. Durch diese Konstellation erweist sich

2 Die Angabe erloschener estnischer Vorkommen bei TALVI (1992) beruht genauso auf ei-
nem Irrtum, wie auf der Verbreitungskarte von BANNIKOW et al. (1977) der rezente
Fundort in Siidestland (vgl. LOWIS, 1884; CONWENTZ, 1910; GREVE, 1910; KAURI,
1946; PAAWER, 1958).



56 Zool. Abh. Mus. Tierkd. Dresden 49, Nr. 3 (19986)

die Schildkréte in Mitteleuropa als héchst empfindliche Art, die schnell mit Bestandsriick-
giangen auf direkte und indirekte Beeintrichtigungen durch den Menschen reagiert. In Ge-
genden mit geeigneten Eiablageorten konnte die Art trotzdem gute Bestandsdichten erhal-
ten, die so hoch waren, dal3 sie beispielsweise im 17. und 18. Jahrhundert aus Brandenburg
und Posen den gewerbsmifBigen Export von Sumpfschildkréten als Fastenspeise in katho-
lische Gebiete erlaubten (z.B. J.G. SCHNEIDER, 1783; FRITZ & GUNTHER, im Druck).
Regionen ohne giinstige Xerothermstandorte, wie das noch heute nahezu unberiihrte
Biebrza- und Narew-Gebiet in Ostpolen, diirften dagegen schon immer fast schildkréten-
frei gewesen sein (MEYNARSKI, JABLONSKI, personl. Mitt.).

Das Aussterben der Sumpfschildkréte in Mitteleuropa ist somit mit Sicherheit als Syner-
gismus aus suboptimalen Umweltbedingungen und zusétzlichen Beeintriachtigungen durch
die wachsende menschliche Bevolkerung zu verstehen, wobei den Vorkommen im westli-
chen Teil Mitteleuropas durch die von KINZELBACH (1988) besonders betonte direkte
Verfolgung zu Speisezwecken wahrscheinlich nur noch der letzte Todesstol3 versetzt
wurde. Diesem Faktor diirfte in der ostlichen Norddeutschen Tiefebene eine gro3ere Be-
deutung zugekommen sein (vgl. FRITZ & GUNTHER, im Druck), da hier bei einer erheb-
lich geringeren menschlichen Populationsdichte aufgrund des Wasserreichtums eine we-
sentlich gréfere Zahl an geeigneten Lebensrdumen zur Verfiigung stand, wihrend die Art
in Siiddeutschland und den benachbarten Gebieten hauptsichlich auf die schon frith vom
Menschen bewohnten und verdnderten FluBniederungen beschrankt gewesen war.

Es fugt sich gut in dieses Extinktionsmodell sich gegenseitig potenzierender Faktoren, daf}
in Siiddeutschland schon aus neolithisch-frithmetallzeitlicher, eisenzeitlicher und spatro-
mischer Zeit gravierende 6kologische Schiden an FluBauen und aus deren Umgebung be-
kannt sind, namentlich an den Flufiterrassen, also von den bevorzugten Lebensraumen
und Eiablageorten der Sumpfschildkrote. Historiker sprechen neuerdings sogar von einer
landwirtschaftlich bedingten, dkologischen Katastrophe, die wahrscheinlich ganz entschei-
dend am Limesfall beteiligt war (KUHNEN, 1992). Die neolithisch-bronzezeitlichen und ei-
senzeitlichen Schaden dirften sogar noch nachhaltiger gewesen sein (FRENZEL, 1983).
Demnach ist es nicht weiter erstaunlich, dali die Schildkrétenvorkommen hier viel eher
ausdiinnten und schliefllich verschwanden, als in den viel dinner besiedelten, klimatisch
aber eher schlechter geeigneten Gebieten der ostlichen Norddeutschen Tiefebene. Dort
wiederholt sich seit wenigen Jahrhunderten dieser Aussterbeprozef3, der in Siiddeutsch-
land schon wesentlich frither stattfand, und wir erleben heute wohl nur noch die letzte
Phase mit (vgl. FRITZ & GUNTHER, im Druck).

Zusammenfassung

Die fiinf im ersten Teilabschnitt dieser Arbeit (FRITZ, 1995a) definierten Unterartengrup-
pen von Emys orbicularis werden nochmals charakterisiert. Die occidentalis- und die gal-
loitalica-Gruppe sowie die orbicularis-, hellenica- und luteofusca-Gruppen bilden zwei
iibergeordnete Verwandtschaftskategorien, die als westliche bzw. dstliche Linie bezeichnet
werden. Die Vorfahren von E. orbicularis erreichten Eurasien im mittleren bis oberen Ter-
tidr von Nordamerika aus iiber die Bering-Briicke. Die Entstehung der heutigen Linien
und Unterartengruppen wird auf obertertidre Radiations- und Differenzierungsprozesse
zuriickgefiihrt, die von einem Gebiet nordlich der Paratethys ausgingen. Am Ende des Ter-
tidirs mull zumindest die occidentalis-Gruppe langst ausdifferenziert gewesen sein, da die
Verbindung zu den nordafrikanischen Vorkommen aus dieser Verwandtschaftsgruppe
schon im Pliozéin abgerissen ist. Spitestens im Villafranca diirfte auch die Differenzierung
der anderen Gruppen abgeschlossen gewesen sein, wahrscheinlich aber schon deutlich
frither.

Die einzelnen Unterarten bildeten sich im wesentlichen dagegen erst wiahrend des Pleisto-
zans heraus, begiinstigt durch die mit den Klimaoszillationen verbundenen Arealfluktua-
tionen. Dabei wird neben der genetischen Differenzierung von alten Reliktisolaten aus-
driicklich die Moglichkeit der hybridogenen Unterartentstehung aus kaltzeitlich isolierten
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warmzeitlichen Intergradationszonen eingeriaumt. Mitteleuropa und die anderen nordliche-
ren Teile Eurasiens sind, was die Sumpfschildkroten-Bevolkerung angeht, vollstandige
glaziale Ausléschungszonen. Diese Gebiete wurden jeweils warmzeitlich, also auch im
Postglazial, neu besiedelt. Die siidlichen Arealteile stellen dagegen Regionen mit einer er-
heblich ilteren kontinuierlichen Schildkrétenbesiedlung dar. Teilweise beherbergen sie
schon seit dem Spittertiar dort bestehende und durch geographische Barrieren relativ ab-
geschirmte Vorkommen, teilweise aber auch erst im Pleistozén hybridogen entstandene
Taxa. Darin ist die im Siiden des Areales von E. orbicularis ungleicK komplexere morpho-
logische und taxonomische Situation begriindet.

Die warmzeitlichen Rekolonisationen der nordlichen Gebiete scheinen stets gleichartig ab-
gelaufen zu sein, vorgegeben durch klimatische und geomorphologische Bedingungen. Fiir
das Holozin sind die Vorginge in Mitteleuropa anhand guter subfossiler Befunde und der
aktuellen Verbreitung sehr genau rekonstruierbar. Von dem héchstwahrscheinlich im Kau-
kasusvorland gelegenen Riickzugsgebiet ausgehend wurde Mitteleuropa von E. orbicularis
orbicularis auf zwei verschiedenen Routen erreicht. Die eine fithrte tber die Flachlander
nordlich des Schwarzen Meeres, der Karpaten und der Mittelgebirge, die andere entlang
der Donau. Vom Bodenseegebiet aus wurde die Oberrheinische Tiefebene und das Schwei-
zer Mittelland erreicht. In Westfrankreich sowie im Rhone-Gebiet traf die Nominatform auf
die aus dem apenninischen Refugium ausbrechende Unterart E. o. galloitalica, was die
Ausbildung von Intergradationszonen nach sich zog. Diese wurden durch sekundéare Dis-
junktionen im Bereich Nordwesteuropas und in Stiddeutschland bzw. in der Schweiz vom
ostlichen Areal von E. o. orbicularis abgeschnitten. Weitere nacheiszeitliche Vermischungs-
zonen von E. o. orbicularis liegen im Kaukasusvorland (mit E. o. kurae) sowie in der Po-
Ebene bzw. im Donaugebiet (mit E. 0. hellenica). Der Einflul von E. o. hellenica kam im
Donauraum erst sekundér, von Siidosten her, nach einer bereits abgeschlossenen Erstbe-
siedlung durch die Nominatform, zum Tragen. Ahnliche Verhaltnisse liegen heute in Mit-
telfrankreich vor. Hier ist bei einer gleichfalls stark orbicularis-dhnlichen Population ein
leichter Einschlag von E. o. galloitalica vorhanden.

Abschliefend werden die heutigen Arealregressionen der Sumpfschildkrote in Mittel- und
Nordeuropa analysiert. Sie miissen als Synergismus aus suboptimalen Umweltbedingun-
gen und direkten und indirekten Beeintriachtigungen durch den Menschen verstanden wer-
den, die in Mitteleuropa in bedeutendem Umfang schon seit dem Neolithikum bestehen.
Daher diirfen vom aktuellen oder historischen Verlauf der Verbreitungs-Nordgrenze der
Art keine Riickschlisse auf natiirliche Mindest-Temperaturanspriiche abgeleitet oder gar
Riickschlisse auf klimatische Gegebenheiten in fritheren holozénen Epochen oder élteren
Warmzeiten gezogen werden.

Summary

On the intraspecific variation of Emys orbicularis (LINNAEUS, 1758)
5b. Intraspecific hierarchy and zoogeography
(Reptilia: Testudines: Emydidae)

Supplementary to the first part of this study (FRITZ, 1995a), the five subspecies groups of
Emys orbicularis are characterized. The closely related occidentalis and galloitalica sub-
species groups are combined in a western line, opposed to the eastern line, formed by the
orbicularis, hellenica, and luteofusca groups. The ancestors of E. orbicularis reached
Eurasia most probably in mid or upper Tertiary times from North America across the Be-
ring Bridge. After a westwards directed range shift, the lines and subspecies groups diffe-
rentiated, probably due to radiations from a first centre north of the former Paratethys Sea
in the upper Tertiary. The differentiation of the occidentalis group must have taken place
prior to the formation of the Recent Strait of Gibraltar (Pliocene) because the North Afri-
can pond turtles belong to this subspecies group. Probably the differentiation of the other
groups was completed by the Villafranca at the latest.

In contrast, as a general rule, the individual subspecies originated during the Pleistocene.
This process was favoured by the range fluctuations connected with the climatic oscillations
of this period. Besides genetic differentiation of old relicts, the differentiation of isolated
interglacial intergradation zones is regarded as one possibility for the origin of Recent sub-
species (hybridogenetic formation). Central Europe and other northern parts of Eurasia are
zones of complete glacial extinction. In thermal periods they were repopulated repeatedly.
Unlike these areas, the more southern parts of the species’ range are regions with a ve
much older pond turtle population. Some of these regions are bearing more or less isolated,
continuous populations since late Tertiary times. Others house taxa of Pleistocene hybri-
dogenetic origin. This figure is congruent with the higher subspecific and morphologic
diversity in the southern parts of the range.
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All thermal recolonisations of the northern regions seem to follow the same pattern, deter-
mined by climatic and geomorphologic factors. Taking the good subfossil record and the
well known current distribution into account, the postglacial recolonisation process is
reconstructed. From the glacial refuge, most probablfy in the Precaucasus, Central Europe
was reached by E. orbicularis orbicularis via two different routes. One way lead over the
lowlands north of the Black Sea, the Carpathians, and the Mittelgebirge, the other followed
the course of the Danube. From the Lake Constance area, the Upper Rhine Plain and the
Swiss Mittelland was reached. In West France and in the Rhone Basin, E. 0. orbicularis met
with E. o. galloitalica which expanded its area from the glacial refuge on the western Italian
eninsula. This resulted in an intergradation of both subspecies in these areas. Later, the
ench intergradation zones were cut off from the range of E. o. orbicularis by secondary
disjunctions in Northwest Europe, southern Germany, and in Switzerland.
Additional postglacial intergradation zones of E. o. orbicularis are in the Precaucasus (with
E. o. kurae) and in the Po Plain and the Danube Lowlands (with E. o. hellenica). The
Danube area was populated first from pure E. o. orbicularis populations. The Recent
influence of E. o. hellenica, today reaching into Hungary, has an introgressive character.
A similar situation is observed in Central France, where a slight introgressive influence of
E. 0. galloitalica to an overall orbicularis like population is statistically demonstrable.
The present area regressions of the pond turtle in Central and North Europe are a syner-
gistic effect caused by suboptimal environmental conditions and direct and indirect distur-
bances by man. In Central Europe these disturbances have existed to a considerable extent
since neolithic times. Hence, it is impossible to draw any inference on minimal climatic
requirements or past climatic conditions in certain areas gom the current or historic nor-
thern distribution limit.

Peszwome

O BHYTPUBHIOBOI H3MEHYHBOCTH G010THOMH Yepenaxu, Emys orbicularis (LINNAETUS, 1758)
56. BuyTpuBnjoBas uepapxus n 3ooreorpadpus
(Reptilia: Testudines: Emydidae)

B jiononnenue k neppoit yactn gannoro uccaeposanns (FRITZ, 1995a) naeres xapakTepucTHKA THTH
nosuaoseix rpynn Emys orbicularis. Bauskue nogsuiossie rpyuiisl occidentalis u galloitalica 06b-
CIHHAIOTCH B 3alafHYI0 JUHHIO, TOIla KakK B BOCTOUHYIO BXOJAT rpynnsl orbicularis, hellenica n
luteofusca. Ipenku E. orbicularis gocturnu Epasuu, 1o Beell BEPOATHOCTH, B CEPEIHHE 0 KOHIA
TperuuHoro nepuona us Cepeproi Amepukn yepes bepunruitckuit mocr. [Mocne cmemenus apeana Ha
3anay gudpepeHIUpOBANICL THHUE | TMOABUIOBLIC TPYIIILI, BEPOATHO, B CBSI3W ¢ pagmamicit ot
TICPBOIO [EHTPa K BOCTOKY oT [lapareruca B KOHUE TPETHYHOTO neproja. [JuddepeHumuanns rpynb
occidentalis fomkHa Oblia IMETE MECTO 10 POPMHPOBAHUS COBpeMeHHOTO [ HOpanTapcKoro npojnsa
(nanouen), T.K. ceBepoapuKaHCcKiHe OONOTHLIE YEPEHaXH OTHOCATCH K 9TOH MOABHJOBOH IpyMIe.
BeposaTHo, nudhepeHimanis ocTanbHbIX FPYI 3aBEPIHHIACL HE 1103Ke BUTA(PPAHKCKOTO BPEMEHH.
OrjenbHbIe NOABUABL, HAPOTHB, O(HOPMUPOBATHCE B LIENOM B ILICHCTOLEHE. DTOMY NPOLEeccy Cnocod-
CTBOBANH KoneOaHMs apeana, CBA3aHHBIC ¢ KolcOaHHsIMM KAMMaTa B 3TOT nepHol. [ToMHMO rexe-
THYeCKO# Jnddepennanun cTapbix penKToB, nddepeHManus H30IHPORAHABIX MEKTETHHKOBBIX
30H HHTEPrpajlallHi pacCMaTPUBAETCs KAK BOZMOXHOCTD /1715 (DOPMHPOBAHHS COBPEMEHHBIX TOJBHIOB
(ru6puporennoe hopmuposanue). Llenrpansnas EBpona n ipyrue ceBepHbie yactu EBpasuu sBmioTcs
30HAMM MOJHOTO HCUE3HOBEHHA JICJHUKA. B Temibie nepuoasl OHK 3acesiInch IOBTOPHO. B otinune
ot 3Tux obnacreii, Gonee KXKHBIE YaCTH BUOBOTO apeasa 3acesieHkl 60Nee CTApbIMH NONMYIALHAMA
GonotHol uepenaxu. HekoTopbie U3 3THX PerHoHOB cofepxkat Ooliee WM MeHee H30MHPOBAHHBIE
HNONYJISLUMA C KOHLA TPETHYHOrO nepuojia. Jpyrme MECTHhIC TAKCOHbI MMEIOT THOPHIOTeHHOC
METCTONEHOBOE TIPOMCXOXKICHEE. 3Ta KapTHHA COOTBETCTBYET (0Jiee BLICOKOMY IIOJIBHIOBOMbBI i
MOpGONOrHUECKOMY PasHO0OPa3Hio B KOXKHBIX HACTAX apeald.

Bee pekononuzaluuu B TeIUlble NEPHOJLI B CEBEPHBLIX PErHOHAX HMEIH, IMOBHIHMOMY, CXOJHBINA
XapakTep, onpefeIsBIIAACS KIMMaTHICCKUMH 1 reoMopdonornueckumn dakropamu. [punumast B0
BHUMAHHE XOPOIIO COXpaHHBIIHECA CyO(OCCHNLHLIE OCTATKH M XOPOILO H3BECTHOE COBPEMEHHOC
PacnpoCTpaHEeHUe, MPHBOGUTCA PEKOHCTPYKIMS IIPOLECCCa IOIENeIHHKOBON pekonoHusaunu. M3
JIeJHHKOBBIX pediyrues, Haubomee sepostuo B Ipeakaskasne, E. orbicularis orbicularis jocrurna
Lentpanbuoit EBpons! 1ByMs pa3nmuuneiMi nyTaMu. OfuH nyTh IekKal 4epe3 PaBHHHLL K CEBEPY OT
Yepuoro mops, Kapnars! u CpejHerepMaHcKie ropot, Apyroit - uepes gonuny Qynas. B MIseiuapuio
yepenaxu nonand ot osepa Koncranna wepes ponuny Bepxuero Pedina. B samagnon ®paHuum u
Gacceitde Poubl E. 0. orbicularis Berperunacs ¢ E. 0. galloitalica, kotopas pacimmpuna cBoit apear u3
JCHUKOBBIX pedyrues Ha 3anaje ANCHHHHCKOro nonyoctposa. B pesynasrare mpousomna weTEp-
rpajauusi 000OUX NOJBHAOB B 3THX MecTHOCTAX. [Todxe dpanuy3ckue 30HBI HHTeprpajanun GbuIn
OTpe3eHbl 0T OCHOBHOTO apeana E. o. orbicularis BropudsbiMu Au3bionkiusMu B Cepepo-Bocrounoit
Espone, 10xuoi Fepmanuy i llsednapuy. [loniuuTenbHbIe 30HbI MOCNENEHIKOBON HHTEPrpajalHi
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E. 0. orbicularis pacnonoxensl B [Ipenkapkasse (¢ E. 0. kurae) u B nonune 1o u na papaunax J1yHas
(c E. 0. hellenica). Crauyana jonuna [Iynas Guina 3aceneHa YyncTeiMu nomyasumamu E. o. orbicularis.
Henasnee pnusnme E. o. hellenica, nocruraromen cerojiis BeHrpuu, mMeeT HHTPOrPECCHBHBIN
xapakrep. Cerogas cutyauus Hadmogaercs B Llenrpannoit ®panunn, rae cnadoe HHTPOTPECCHBHOE
pnusinne E. o. galloitalica wa orbicularis B nenom Kak HONYJASUHK [POJEMOHCTPHPOBAHO
crarncruyeckn. CoBpeMeHHbIe cOKpatleHns apeana donotHoi yepenaxn B Llenrpansnon u Cepepron
Espone 006ycnoBIensl CHHEPIHYCCKHM BIMAHUEM CyOONTHMANLHBIX YCIOBHA CPEJibl, HENOCPEICTBCH-
HBIX W OIIOCPEIOBAHHLIX OTPHIIATENLHLIX BO3eHcTBnl yenoseka. B LlenTpannoit Eppone sty Hapy-
IIeHHsl MMCIOT BaKHOE 3HAYCHHE Ha4yMHAs ¢ HeonuTa. Takum o0pa3oM, HEBO3MOXKHO OLEGHHUTH
MHAHHMalbHbIE TPEOOBAHUS K KNHMATY WK NPEXHNE KIAMAaTHYCCKHE YCIOBHS B HCKOTOPBIX 00/1acTsiX
COBPEMEHHOI0 HIH NPOLLIOTO MPEJe/lOR PACIPOCTPAHEHHS BU/lA HA CEBepe.
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Anhang I

Verzeichnis der bei Abbildung 10 verwendeten Quellen (geordnet nach Landern):

Belgien: KURCK (1917), PARENT (1979), SCHOEP (1943); Dénemark: DEGERBOL &
KROG (1951); Deutschland: BARTHEL (1987), BARTHEL & COTT (1977), BEHRENS
(1964), BOESSNECK (1956), BOESSNECK & SCHAFFER (1985), BROCKMULLER
(1876), BUSCH (1985), DEICHMULLER & STAESCHE (1974), DURIGEN (1897), EMMEL
(1936), FISCHER (1923), GEHL et al. (1961), HAAS (1958), JUNG & SCHLEICH (1981),
KARL (1984, 1994), KILIAN (1844), KINZELBACH (1988), KONIG-WARTHAUSEN (1895),
KOKABI & WAHL (1988), KREFFT (1955), KURCK (1917), LAUTERBORN (1903, 1911),
MANIA & TOEPFER (1973), MERTENS (1947), MEYER (1835, 1837, 1844, 1867), MOHR
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Tab. 3: Parallelisierungsschema spét- und postglazialer Klimaphasen sowie archdologischer und
vegetationsgeschichtlicher Epochen in Mitteleuropa als Grundlage zu Abbildung 10 (vereinfacht
und abgeéndert nach EHRENDORFER, 1983).

(1927, 1928), H.-H. MULLER (1964), NEUMANN (1990), NOBIS (1975), OSCHMANN
(1966), OTT-LUY (1988), PETERS (1977), PFANNHAUSER (1980), SCHECK (1977),
SCHLEICH (1980), SCHLENKER (1908), SCHMIDLE (1910), SCHMIDT-PAULY (1980),
STRIEGLER (1991), TEICHERT (1974, 1975, 1987), TROLTSCH (1902), VOGEL (1929,
1930, 1933, 1955), WENZ (1911), WESSELY (1975); England: STUART (1979, 1982); Est-
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land: MURRAY (1970), PAAWER (1958); Frankreich: ASTRE (1951), BAILLOUD (1964),
BAUDOIN (1909), BOCQUET (1969), BOURDIER (1962), BURNEZ et al. (1962),
CHAUVET & LIEVRE (1877), CHEYLAN (1973, 1981), CHEYLAN & CQURTIN (1976),
COLLIN DE L'HORTET (1992), COURTIN (1974), COURTIN et al. (1972), DARTEVELLE
& BOUR (unpubl., persénl. Mitt.), DECHELETTE (1908), DILLMANN (1975), GEDDES
(1980), HELENA (1924, 1925), KURCK (1917), LEGUAY (1867), LOUIS (1953), MAZAURIC
et al. (1903), MIQUEL (1894), PACCARD (1954, 1956, 1957, 1963), PARENT (1982), POU-
LAIN (1965, 1973, 1978), TARDIEU (1949); Italien: DRIESCH (unpubl., persénl. Mitt.),
KOTSAKIS (1981), PORTIS (1887); Jugoslawien (Serbien): BOKONYI (1974, 1977); Lett-
land: MURRAY (1970); Liechtenstein: HARTMANN-FRICK (1959); Niederlande: KERK-
HOFF (1987), MAREN & WIINGAARDEN-BAKKER (1972); Osterreich: GESSNER
(1669), unpubliziertes Material im Naturhistorischen Museum Wien (NMW 8, 12, 13, ex
Collectio JEITTELES, 1875); Polen: BOGUCKI (1982), BRAUN (1907), CONWENTZ
(1909, 1910), DAHMS (1906), EWALD (1913), KRYSIAK (1950, 1955, 1956, 1959), KUBASIE-
WICZ & GAWLIKOWSKI (1961), LUBICZ-NIEZABITOWSKI (1936), ME.YNARSKI (1971),
MURRAY (1970), PAX (1921), SMIELOWSKI (1981), SYCH (1964); Rumanien: HAIMOVICI
(1979); Schweden: HANSTROM (1962), ISBERG (1929), KURCK (1917); Schweiz:
BECKER & JOHANSSON (1981), DRIESCH & BOESSNECK (1975), EIBL (1974), FATIO
(1872), GESSNER (1563, 1669), GOLDI (1914), GUYAN (1971), MURRAY (1970), REI-
NERTH (1926), RUTIMEYER (1860, 1862), STAMPFLI (1983), SULZBERGER (1921, 1924);
Slowakei: AMBROS (1969), SKUTIL (1960); Slowenien: DECHELETTE (1908), SIEBEN-
ROCK (1916); Tschechien: SKUTIL (1960); Ukraine: PIDOPLICKO (1956), TARASCUK
(1971); Ungarn: BOKONYT (1959, 1974), DELY (1952, 1965), MURRAY (1970).

Wenn notig, erfolgte die Beurteilung des Alters von Funden aus archiologischen Ausgra-
bungen nach dem als Tabelle 3 wiedergegebenen, groben Parallelisierungsschema archéo-
logischer und vegetationsgeschichtlicher Epochen. War als Alter nur ,neolithisch® angege-
ben, wurden die Funde grundsitzlich bewertet, als ob sie aus dem Atlantikum stammten,
da die Jungsteinzeit eine wesentlich lingere Periode des Atlantikums als des Subboreals
umfafBlt. Im Einzelfall mégen sich daraus zwar Ungenauigkeiten ergeben haben, genauso
wie aus der zwangsliufig subjektiven zeitlichen Einstufung von Funden aus dem Uber-
gangsbereich vegetationsgeschichtlicher Phasen und der z.T. noch unklaren zeitlichen Ein-
ordnung mancher neolithischer Kulturen. Insgesamt kommt jedoch zweifellos ein recht zu-
verlassiges Gesamtbild zustande.

Bei den Niederlanden blieb ein von NETTEN (1979) erwihnter und bei KINZELBACH
(1988) zitierter angeblicher Fund aus dem Postglazial von Tegelen (Limburg) unberiick-
sichtigt, da es sich offenbar um eine Verwechslung mit einem wesentlich dlteren Stiick aus
dem Altpleistozan handelt (vgl. SCHREUDER, 1946). Auch die mit ,Ancylus-Zeit* (ca.
7000-5000 v. Chr.) angegebene Datierung fiir Voorschoten (Zuid-Holland) bei KINZEL-
BACH ist falsch. Die dortigen Funde stammen aus dem Subboreal (Kultur von Vlaardin-
gen, ca. 2140 + 50 v. Chr.,, MAREN & WIJNGAARDEN-BAKKER, 1972).

Weitere, im Osten an die Karte (Abb. 10) anschlieBende Funde finden sich in: BOESS-
NECK & DRIESCH (1979), CHKHIKVADZE (1983), HAIMOVICI (1974, 1979), KHO-
SATZKY (1946), MURRAY (1970), NEPRINA (1987), PIDOPLICKO (1956), SCHLEICH &
W. BOHME (1994), TARASCUK (1971), TATARINOW (1973, 1981), TRINGHAM (1969) und
WINDOLF & SCHLEICH (1994).

Anhang II

Untersuchte subfossile Sumpfschildkréten (in Klammern ist jeweils die Mindestindividuen-
zahl, MIZ, angegeben):

Hessisches Landesmuseum Darmstadt:

Enkheimer Ried bei Frankfurt a. M. (MIZ = 14):

HLMD-V 3662a, nahezu kompletter Carapax von groBem Tier;

HLMD-V 3662b, nahezu komplettes Plastron von @, gehért nicht zu HLMD-V 3662a;
HLMD-V 4041-42, 40774, linke Plastronhilfte von &, paBt nicht zu HLMD-V 4046, 4048,
4077b;

HLMD-V 4043, 4052, fast vollstindiges Plastron von &, gehort wahrscheinlich zu HLMD-
V 3662a;

HLMD-V 4044, linke Héilfte eines Plastron-Vorderlappens von @;
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HLMD-V 4045, 4077b, Carapaxfragment und Xiphiplastron;

HLMD-V 4046, 4048, rechte Plastronhalfte von o

HLMD-V 4047, 4076, 4078-80, 4083-87, stark fragmentarischer Carapax von sehr groflem

Tier;

HLMD-V 4049, 4051, fragmentarischer Carapax von sehr grofem Tier;

HLMD-V 4050, kleineres Carapaxfragment von sehr groffem Tier;

HLMD-V 4053-54, Plastron-Hinterlappen von grofiem J;

HLMD-V 4055, 4069, 4074-75, 4081-82, 4088-90, stark fragmentarischer Carapax von
rof3erem Tier;

HLMD-V 4056-65, 10 Peripheralia;

HLMD-V 4066, kleines Carapaxfragment von sehr groBem Tier;

HLMD-V 4067, Carapaxfragment von kleinerem Tier;

HLMD-V 4070, Hyoplastron von J';

HLMD-V 4071, rechtes Xiphiplastron;

HLMD-V 4072, Carapaxfragment von groBerem Tier;

HLMD-V 4073, Carapaxfragment.

Institut fiir Palaeoanatomie, Domestikationsforschung und Geschichte der Tiermedizin,
Miinchen (ohne Nummern):

Pestenacker (Landkreis Landsberg, Bayern, MIZ = 5, darunter je ein sicheres & und 9):
zahlreiche Knochen- und Panzerfragmente, darunter ein ziemlich kompletter Panzer und
die linke Halfte eines Plastron-Hinterlappens (drei groBere oder grof3e und zwei kleinere
Exemplare);

Unfriedshausen (Landkreis Landsberg, Bayern, MIZ = 1):

Plastronfragmente von grollerem Tier.

Naturhistorisches Museum Bern (ehemalige UHLMANN-Sammlung, ohne Nummern):
Moosseedorf bei Bern (MIZ = 1):
3 Wirbelkdrper, 5 fragmentarische Pleuralia, 1 Plastron-Vorderlappen von groiem Q.

Senckenberg-Museum, Frankfurt a. M. (Paldontologische Sammlung):

Enkheimer Ried bei Frankfurt a. M. (MIZ = 4):

SMF-R 289, fragmentarischer Carapax, Plastron-Vorderlappen, rechtes Hypoplastron und
Xiphiplastronfragment;

SMF-R 290, Plastron von gro3em Tier;

SMF-R 291-292, fast kompletter Carapax mit teilweise erhaltener Epidermis und fragmen-
tarisches Plastron von grofierem Tier (hier festgelegter Lectotypus von Emys turfa
MEYER, 1835, siche Tafel V, Fig. 1-4 in MEYER, 1837);

SMF-R 294, nahezu intakter Schidel von groBem Tier, Linge ca. 44 mm, Breite 27,4 mm;
SMF-R 295, fragmentarischer Carapax (Paralectotypus von Emys turfa MEYER, 1835,
siehe Tafel V, Fig. 5 in MEYER, 1837);

SMF-R 487, Carapaxfragment.

Staatliches Museum fiir Naturkunde Stuttgart (Paliontologische Sammlung):

Neolithische Siedlung Ehrenstein bei Ulm (MIZ = 1):

SMNS 59765, fragmentarischer, fast kompletter Panzer, leg. Prof. Dr. PARET Herbst 1952;

('II‘\?ﬁ'f?moog bei Baltringen, ehemalige Sammlung KONIG-WARTHAUSEN, gefunden 1893
Z=1):

SMNS 59766, fragmentarischer Carapax, fast komplettes Plastron, 2 Wirbel und Scapula

von d';

Dirrheim (Bad Dirrheim), postglazialer Torf, leg. ALTHAUS, ehemalige Sammlung AL-

BERTI 1862 (MIZ = 9):

SMNS ohne Nummern, zahlreiche kleine Panzerfragmente, Knochen und gut erhaltene,

lose Panzerepidermis;

SMNS 57523, Plastron von & mit teilweise erhaltener Epidermis;

SMNS 58043, fast intakter Panzer von groflem @ mit teilweise erhaltener Epidermis;

SMNS 58044, ziemlich kompletter Panzer von groflem &,

SMNS 58045, ziemlich kompletter Carapax, Skeletteile;

SMNS 58046, Plastron von &'

SMNS 58047, ziemlich kompletter Carapax;

SMNS 58048, Carapax von kleinerem Tier;

SMNS 58049, fragmentarischer Panzer von kleinerem Tier mit teilweise erhaltener Epi-

dermis.



