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Biogeographisch-phylogenetische Untersuchungen 
an Hochgebirgslaufkäfern zur Erkundung der Um-
weltgeschichte des Himalaya-Tibet Orogens

Joachim Schmidt

Vortrag anlässlich der Verleihung des Gerd Müller-Motzfeld Preises durch die Gesellschaft für Angewandte Carabidologie anlässlich 
ihrer 15. Jahrestagung, Fulda, 2.-4. März 2012

Abstract: The influence of the Himalayan-Tibetan orogen (HTO) on the global radiation budget and pla-
netary circulation is evident. However, controversy surrounds some geoscientific questions of supra-regional 
importance, e.g., the extension of Pleistocene glaciers, the last glaciation maximum (LGM) temperature de-
pression, and the timing of the uplift of certain parts of the HTO to significant heights. The presented paper 
points to the particular suitability of ground beetles as paleo-environmental proxies in the high mountains. 
It demonstrates possibilities and discusses how biogeography and phylogeny of ground beetles can actively 
participate in resolving issues and problems of geosciences relating to the HTO. Results of previous studies 
and work in hand are summarized: 1) Based on local endemism in the semi-edaphic Trechus ground beetle 
fauna of southern central Tibet, the LGM ice sheet hypothesis could be rejected. 2) Using the extensive 
ecological and vertical distributional data sets from these endemics, an LGM summer temperature depres-
sion of 3-4 K could be calculated for southern central Tibet. This new approach made it possible to narrow 
down the range significantly compared to the values of 0-6 K reported in the literature. 3) Carabidological 
contributions to the HTO uplift history are at a preliminary stage. Due to the enormous diversity of species 
and species groups of ground beetles in the HTO, involving a huge amount of effort in taxonomy, phylogeny, 
systematics, and last but not least in field work activities, and given the high complexity of the mountain 
system from a geological viewpoint, only some partial aspects regarding this important topic could be wor-
ked out up to now. The preliminary results in carabidology are summarized as follows: a) No evidence has 
been found for Cretaceous or Paleogene elements in the ground beetle fauna of the HTO. It has thus been 
concluded that the uplift of the Tibet Plateau began after the early Cenozoic. b) Different centres of early 
evolution of the ground beetle fauna were identified for the southern margin of the HTO as well as for 
adjacent parts of the mountain system. It is therefore likely that the uplift of the plateau was predated by the 
uplift of the separate parts of the HTO. c) Along the southern margin of the HTO the central portion was 
probably an independent centre of evolution which subsequently influenced the adjacent mountain regions. 
Therefore, high altitude environments seem to have developed earlier in the southern central HTO than in 
the easterly and westerly adjacent parts of the mountain system. d) Based on a phylogeographical analysis 
and a preliminary molecular-clock calibration of the Himalayan endemic Ethira clade of the genus Pterosti-
chus, the development of high montane forests (which stand at an altitude of up to approx. 3000 m) on the 
southern margin of the HTO dates back to the early to middle Miocene. e) Recent distributional patterns 
of several evolutionary lineages of ground beetles lead to the hypothesis of Tibetan origin of a significant 
part of the Himalayan fauna. If this hypothesis is supported by further investigations, it must inevitably be 
concluded that the High Himalaya was uplifted at a later date than the northerly adjacent Tibetan Himala-
ya. An extension of the phylogenetic and biogeographical investigations to include additional ground beetle 
species groups, the consideration of additional DNA segments in the phylogeographical analyses, and the 
examination of available fossil data in order to calibrate the molecular clock of the relevant species groups are 
prerequisites for more detailed contributions of carabidology to the orogenesis and environmental history 
of High Asia.
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Abb. 1: Geographische Übersicht zum Forschungsgebiet Hochasien mit der Lage der wichtigsten Abschnitte des Gebirgskomplexes.

1 Einleitung
Das Himalaya-Tibet Orogen (HTO) und die un-
mittelbar angrenzenden Gebirge bilden mit Abstand 
die größte zusammenhängende Hochgebirgsregion 
der Erde, das sogenannte Hochasien (Abb.  1). Die-
se Gebirgsmasse hat einen erheblichen Einfluss auf 
den Strahlungshaushalt der Erde und auf die atmo-
sphärische Zirkulation (z.B. Kutzbach et al. 1989; 
Raymo & Ruddiman 1992; Molnar et al. 2010). 
Deshalb sind detaillierte Kenntnisse über die Genese 
des Gebirgssystems notwendig, um die Ursachen der 
bedeutenden globalklimatischen Veränderungen im 
Verlaufe des späten Känozoikums interpretieren zu 
können, die zu einem nicht unerheblichen Teil auf 
diese Orogenese zurückzuführen sind. Hieraus lassen 
sich nicht zuletzt auch Rückschlüsse auf aktuelle und 
zukünftige Klimaänderungen treffen.

Eine schier unübersehbare Fülle geowissenschaft-
licher Literatur beschäftigt sich mit der Abfolge und 
der Dynamik der känozoischen Heraushebung der 
verschiedenen Teile des Gebirgssystems, mit dem 
Umfang der quartären Vereisungen und den sich aus 
diesen Prozessen ableitenden Umwelt- und Klima-
veränderungen. Dabei wird deutlich, dass bis heute 
Problemstellungen von zum Teil erheblicher erd- und 
klimageschichtlicher Relevanz kontrovers diskutiert 
werden. In vielen wichtigen Details ungenügend be-
antwortete Fragenkomplexe sind z.B. folgende:

•	 Welche Ausdehnung erreichten Gletscher und 
Kältewüsten während der quartären Eiszeiten und 
vor allem im letztglazialen Maximum (LGM)? 
Wie stark war die maximale Temperaturabsen-
kung in verschiedenen Teilen Hochasiens?

•	 Wann und in welcher Reihenfolge wurden die 
einzelnen Teile des HTO in signifikante Höhen 
gehoben? Seit wann besitzen sie ihre aktuelle 
Meereshöhe?

Die Ursachen für die Kontroversen scheinen in den 
besonderen Schwierigkeiten zu liegen, die sich bei der 
Verwendung verschiedener „Klimaproxys“ (indirekte 
Klimazeiger) und geowissenschaftlicher Verfahren 
zur Bestimmung einer Paläo-Erhebung in diesem 
extremen und in seiner Genese außergewöhnlichen 
Hochgebirgskomplex ergeben. Somit sind alle Bei-
träge, die zu einer Verbesserung der Kenntnisse der 
Paläoumwelt Hochasiens führen können, von überre-
gionaler Bedeutung.

Der vorliegende Beitrag basiert auf meinem Vor-
trag zur 15. Jahrestagung der Gesellschaft für Ange-
wandte Carabidologie (GAC) am 2. März 2012 in 
Fulda, welcher die Ergebnisse meiner kumulativen 
Dissertation am Fachbereich Geographie der Univer-
sität Marburg (Schmidt 2011) zusammenfasste. Ziel 
dieser Arbeit war es, rezente Hochgebirgs-Laufkäfer 
mittels morphologisch und molekulargenetisch ba-
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sierter phylogenetischer und biogeographischer Ana-
lysen sowie mittels ökologischer und verbreitungsbio-
logischer Grundlagenerhebungen als neue Paläoum-
weltproxys für die Hochasienforschung zu etablieren. 
Der Fokus lag dabei auf den eingangs erwähnten 
zentralen geowissenschaftlichen Problemstellungen, 
wobei Antworten zu folgenden drei konkreten Fragen 
gefunden werden sollten:

•	 Welche Aussagen lassen sich zu den Grenzen der 
LGM-Vereisung auf dem Tibetischen Plateau und 
im Himalaya treffen?

•	 Wie stark war die LGM-Temperaturabsenkung in 
Süd-Tibet?

•	 Welche Rückschlüsse lassen sich hinsichtlich Zeit-
maß und Abfolge der Hebung der einzelnen Teile 
des HTO ziehen?

Zur Auseinandersetzung mit diesen Fragestellungen 
stehen über 20 Jahre Erfahrungen aus eigenen Feld-
forschungen in Hochasien zur Verfügung, die im 
Pamir-Gebirge (1989–90) begannen und im Nepal-
Himalaya (1992–2012) und Tibet (2007–2011) kon-
tinuierlich fortgesetzt wurden. Desweiteren konnte 
in diesem Zeitraum das Laufkäfer-Material aus allen 
internationalen Museen und Privatkollektionen mit 
bedeutenden Hochasiensammlungen berücksichti-
gt werden. Dies zusammengenommen lieferte die 
Grundlage für zahlreiche Artengruppen-Revisionen 
(Literaturübersicht ist beim Autor zu erfragen), die 
wiederum eine unerlässliche Basis für die biogeogra-
phischen Auswertungen darstellten. Molekulargene-
tische Analysen erfolgten 2007–2011 am Fachbereich 
Biowissenschaften der Universität Rostock an ausge-
wählten Artengruppen zur detaillierten Ergänzung 
und kritischen Überprüfung der Ergebnisse der ta-
xonomisch wesentlich breiter angelegten morpholo-
gischen Untersuchungen.

Im Folgenden werden die genannten Fragestel-
lungen in einem jeweils eigenen Kapitel kurz auf-
gegriffen und die Ergebnisse der Laufkäferstudien 
zusammengefasst. Zur geographischen Orientierung 
dient Abbildung 1. In die Diskussion fließen auch 
neue Erkenntnisse ein, die aus der weiteren intensiven 
Auseinandersetzung mit dem Thema seit der Erarbei-
tung meiner Dissertation resultieren. Zuvor erscheint 
es aber notwendig auf jene Eigenschaften explizit 
hinzuweisen, welche die besondere Eignung der Lauf-
käfer für die Darstellung von Paläoumweltszenarien 
in den Hochgebirgen der warmtemperierten und tro-
pischen Regionen der Erde herausstellen.

2	 Laufkäfer als Paläoumwelt-
proxys der Hochgebirgsfor-
schung

Heute lebende Laufkäfer sind für Fragestellungen der 
Paläogeographie und Paläoklimaforschung in Hoch-
gebirgen ganz offensichtlich hervorragend geeignet. 
Sie erfüllen alle grundlegenden Voraussetzungen, die 
man an eine rezente Indikatorgruppe für einen der-
art komplexen und dynamischen Lebensraum stellen 
muss (Schmidt 2011):

2.1	Flächendeckendes Vorkommen ver-
bunden mit hoher Diversität

Laufkäfer kommen außerhalb dauerhaft eisbedeckter 
Gebiete in allen Teilen des HTO vor. Sie sind in allen 
Höhenstufen von den subtropischen Tälern bis in 
das Hochalpin jeweils artenreich vertreten. Die welt-
weit höchsten Vorkommen von Käfern sind aus dem 
Transhimalaya bekannt und werden durch Laufkäfer 
repräsentiert: In 5600 m Höhe wurden am Nyainqen-
tanglha Shan noch drei Arten gefunden (Schmidt 
2009). Praktisch steht eine enorme Vielzahl von 
unterschiedlich angepassten Arten für die Indikation 
zur Verfügung.

2.2	Enge Begrenzung des artspezi-
fischen, temperaturbedingten Verti-
kalareals

Keine Laufkäferart besiedelt alle Höhenstufen der 
Himalaya-Abdachung. Im Übergang von der un-
teren Montanstufe zum Hochmontan (Bergnebel-
wald) vollzieht sich bereits ein sehr scharfer Wech-
sel der Laufkäferfauna. Selbst die Laufkäferfauna 
der Hochmontanstufe und jene der Alpinstufe sind 
vertikal subzoniert. Die meisten Arten besitzen ein 
Vertikalareal, welches nur einen Teil der tatsächlichen 
vertikalen Erstreckung dieser Höhenstufen einnimmt. 
Berücksichtigt man die Gründe für die Ausbildung 
vertikaler Arealgrenzen, zeigt sich deren enorme bi-
oindikative Bedeutung. So wie die nördliche und 
südliche Verbreitung der Käferarten primär durch 
ihre jeweilige Toleranz gegenüber einem bestimm-
ten Temperaturbereich begrenzt wird (Lindroth 
1949; Coope 1986; Atkinson et al. 1987), so 
bestimmt dieser Faktor das Vertikalareal der Laufkä-
fer im Hochgebirge entsprechend. Dabei sind aber 
folgende wichtige Einschränkungen zu berücksich-
tigen: Erstens kann in der nördlichen Hemisphäre 
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nur die durchschnittliche Juli-Temperatur wegen der 
isolierenden Wirkung der winterlichen Schneebede-
ckung und wegen der starken Temperaturvariabilität 
im Frühling und im Herbst eine Aussage über das 
tatsächliche Wärmebedürfnis der Carabiden liefern 
(Lindroth 1949). Zweitens sind die effektiv auf 
Laufkäfer wirkenden Faktoren immer mikroklima-
tischer Natur (Lindroth 1949), womit der To-
pographie und der Vegetationsbedeckung eine be-
deutende temperaturbeeinflussende Rolle zukommt. 
Letztlich wird die Verteilung tatsächlich besiedelter 
Standorte einer Art innerhalb ihres potentiellen Ver-
tikalareals vorrangig durch die Faktoren Feuchte (vgl. 
Lindroth 1949; Thiele 1974) und Erreichbarkeit 
limitiert (siehe Ausführungen zur eingeschränkten 
Ausbreitungsfähigkeit, unten).

2.3	Geringe Nahrungsspezialisierung

Laufkäfer sind ganz überwiegend unspezialisierte 
Räuber oder Aasfresser. Ihre Verbreitung wird damit 
kaum durch das Vorkommen bestimmter anderer 
Arten von Organismen limitiert, die als Nahrung die-
nen, sondern viel stärker durch Faktoren des Stand-
ortklimas. Diese Grundvoraussetzung zur Verwen-
dung bestimmter Organismengruppen zur Rekon-
struktion von Paläoklimabedingungen wurde bereits 
von Heberdey (1933) und Atkinson et al. (1987) 
formuliert.

2.4	Eingeschränkte Ausbreitungsfähig-
keit

Passive Verbreitung über Vektoren spielt bei Lauf-
käfern im Hochgebirge kaum eine Rolle. Denkbar 
ist dies nur sehr kleinräumig, z.B. für überlebende 
Individuen einer Talquerung bei Bergstürzen und 
Murenabgängen. Dagegen scheint es eine biologische 
Regel zu sein, dass Entwicklungslinien der Laufkäfer 
im Verlaufe der Anpassung an den Hochgebirgsle-
bensraum obligatorische Flugunfähigkeit evolvieren. 
Dabei kommt es sowohl zu einer Reduktion der Haut-
flügel und der Flugmuskulatur als auch – und das ist 
für die biogeographische Analyse entscheidend –  zu 
einer unumkehrbaren Umgestaltung des Exoskelettes. 
So werden die Metepisternen, welche wichtige An-
satzstellen der Flugmuskulatur sind, stark verkürzt1. 
1 Dies ist leicht kenntlich und liefert in der morphologischen 
Analyse den eindeutigen Hinweis auf die obligatorische Flug-
unfähigkeit einer Art. Im Unterschied dazu besitzen die zahl-

Fehlendes Flugvermögen verursacht bei Hochgebirgs-
Laufkäfern eine extreme Reduzierung der Fähigkeit 
zur Ausbreitung. Arten bzw. Entwicklungslinien, 
die auf obligatorisch flügellose Vorfahren zurückge-
hen, müssen ihre Areale somit ‚zu Fuß‘ erobern. Die 
Vielzahl potentieller Barrieren im Hochgebirge (zu 
hoch aufragende Gebirgskämme, zu tief hinab rei-
chende Schluchten, Gletscher, Kältewüsten, trockene 
Felsflanken und Schutthalden, reißende Flüsse etc.) 
stellt der Ausbreitung solcher Linien einen enormen 
Raumwiderstand entgegen. Die heutige Lage des Are-
als einer obligatorisch flügellosen Laufkäferart oder 
–gruppe steht somit immer in einem engen Zusam-
menhang mit der geomorphologischen und klima-
tischen Entwicklung des von ihr besiedelten Gebirges. 
Die enorme Vielzahl lokaler Endemiten im Himalaya 
und in Tibet, die sich häufig als Angehörige von 
Schwärmen geographisch vikariierender, allopatrisch 
entstandener Arten bzw. Unterarten identifizieren 
lassen (Neoendemiten-Schwärme sensu Martens 
1993), liefern deshalb ein außerordentlich ergiebiges 
Forschungsfeld für die historische Biogeographie und 
molekulargenetische Phylogeographie.

2.5	Relativ guter faunistisch-ökolo-
gischer und systematischer Bearbei-
tungsstand

Voraussetzung für jede biogeographische Analyse 
einer Fauna sind eingehende Kenntnisse darüber, 
welche Arten im betrachteten Gebiet vorkommen, 
wie diese innerhalb des Gebietes und darüber hinaus 
verbreitet sind, welche Habitatansprüche sie besitzen, 
zu welchen Verwandtschaftsgruppen sie gehören und 
wie diese Verwandtschaftsgruppen insgesamt ver-
breitet sind. Ideal wären eingehende phylogenetische 
Kenntnisse zu den betrachteten Gruppen (Schwester-
taxa, Stammbäume). Letzteres kann für die Laufkäfer 
Hochasiens derzeit nur sehr eingeschränkt gelten. 
Auch steht man hier immer noch einer großen Zahl 
unbeschriebener Arten und undefinierter Gruppen 
gegenüber. Dennoch gehören Laufkäfer zu den we-
nigen der besonders artenreichen Tiergruppen, deren 
Systematik und faunistisch-ökologischer Kenntnis-
stand inzwischen so weit fortgeschritten ist, dass eine 
biogeographische Bearbeitung der Fauna des HTO 
möglich erscheint.
reichen fakultativ geflügelten/ungeflügelten Arten der kalttem-
perierten und borealen Faunen lange Metepisternen!
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Abb. 2: Das ca. 2,4 Millionen km2 umfassende tibetische LGM-Eisschild nach KUHLE (1982-2012, verändert aus KUHLE & ROESRATH 1990) im Profil Takla 
Makan – westlicher Zentral-Himalaya. Nur einzelne > 5500 m hohe Gipfel des Transhimalaya und > 6000 m hohe Gipfel des Tibetischen Himalaya ragen aus dem 
geschlossenen Eisschild hervor; diese Felsen müssen lebensfeindliche Kältewüsten gewesen sein und standen somit als Refugien (im Sinne der Nunataker-Theorie) 
nicht zur Verfügung. Im Süden dringen mächtige Durchbruchstalgletscher (hier im Tal des Kali Gandaki) weit an die Südabdachung des Himalaya vor. Die gestrichel-
te Linie deutet den vermuteten Verlauf der klimatischen LGM-Schneegrenzlinie an. Der umrahmte Bereich des Transhimalaya dient der geographischen Zuordnung 
des in Abb. 3 dargestellten Untersuchungsgebietes.

Berücksichtigt man vorrangig den zuletzt auf-
geführten Punkt, würden Höhere Pflanzen und 
Moose (vgl. Miehe 1991), Vögel (Weigold 2005; 
Martens et al. 2011), Amphibien und Reptilien 
(Schleich & Kästle 2002), Tagfalter (Mani 
1986; Smith 1994) und Blatthornkäfer der Tri-
bus Sericini (Ahrens 2004) vermutlich ebenfalls 
ins Blickfeld rücken. Alle diese Gruppen verstoßen 
jedoch gegen mindestens zwei der weiter oben auf-
geführten Kriterien. Keine einzige dieser Gruppen er-
füllt die Forderung nach einer stark eingeschränkten 
Ausbreitungsfähigkeit. Allein diese Tatsache macht 
die Rekonstruktion von Arealen früherer orogene-
tischer Phasen aus der heutigen Verbreitung der Ent-
wicklungslinien schwierig, wenn nicht gar unmöglich. 
Vermutlich erfüllen gegenwärtig nur die Laufkäfer 
alle genannten Grundvoraussetzungen zur Bioindi-
kation der Paläogeographie und Paläoklimatologie 
Hochasiens gleichermaßen gut.

3	 Erkundung der eiszeitlichen 
Vergletscherung Hochasiens 
mit Hilfe lokalendemischer 
Laufkäfer

3.1	Ausgangslage und Hypothesen
Das Ausmaß der eiszeitlichen Vergletscherungen 
Hochasiens ist bis heute heftig umstritten. Inzwischen 
gehen die meisten Autoren in den Geowissenschaf-
ten davon aus, dass die LGM-Gletscherbedeckung 
über die exponierten Massive nicht wesentlich in das 
Plateau hinein bzw. über die westlichen, südlichen 
und östlichen Abdachungen hinaus ragte (siehe Zu-

sammenfassung in Owen et al. 2008). Ganz im Ge-
gensatz dazu postuliert Kuhle (diverse Arbeiten 
seit 1982, zuletzt 2012) eine umfassende Plateauver-
gletscherung mit der Ausbildung eines bis zu 2000 
m mächtigem Eisschildes, welches in Form eines Eis-
stromnetzwerkes weit nach Osttibet und an die Hi-
malaya-Südabdachung gereicht haben soll (Abb.  2). 
Nimmt man diese Auffassung als Ausgangspunkt für 
eine biogeographische Studie, so lassen sich folgende 
Arbeitshypothesen formulieren:

Alle zentralen Teile Hochasiens unterlagen einer 
eiszeitlichen Auslöschung der Fauna (tabula rasa) 
und werden heute ausschließlich von ausbreitungs-
starken Arten besiedelt, welche das LGM in der Pe-
ripherie des Gebirgssystems (südliche und westliche 
Abdachungen des Himalaya, Ostabdachung des Ti-
betischen Plateaus) überdauert haben. Dabei handelt 
es sich weitgehend um fakultativ flugfähige Arten. 
Unter den obligatorisch flugunfähigen Gruppen ha-
ben sich ausschließlich besonders laufaktive Arten 
(Gattung Carabus) im Verlauf des Holozäns in Teile 
des Plateaus hinein ausgebreitet. Alle anderen Arten 
obligatorisch flugunfähiger Gruppen, vor allem die 
kleinen semiedaphischen Arten (z.B. Trechus), kom-
men ausschließlich in den peripheren Gebirgszügen 
vor.

Die Grundlagen zur Annahme dieser Hypothese 
ergeben sich aus den Ergebnissen umfassender Studi-
en zu den Auswirkungen der Eiszeiten auf die Fauna 
Europas (Holdhaus 1906, 1912, 1954; Heberdey 
1933; Lindroth 1931, 1935). Da die Diversität der 
Laufkäferarten und –gruppen im HTO unvergleich-
lich höher ist als im gesamten nördlichen Europa 
inklusive der Alpenregion, können von der biogeo-
graphischen Analyse der Laufkäfer Hochasiens beson-
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Abb. 3: Fundorte von 45 Mikroareal-Endemiten der Gattung Trechus im zentralen Transhimalaya (jede Zahl entspricht einer Art, hinzugefügte Buchstaben ver-
weisen auf verschiedene Unterarten einer Art). Die Areale aller Taxa sind so winzig, dass die hier verwendete punktförmige Darstellung im gewählten Maßstab der 
Realität nahe kommt. Für nur drei der Taxa (2, 13, 14a) konnten je zwei nahe beieinander liegende Vorkommen in verschiedenen Seitentalsystemen nachgewiesen 
werden. Die verschiedenen Zeichen kennzeichnen separate Entwicklungslinien: Weißer Kreis: wrzecionkoi-Gruppe. Weißes Oval: antonini-Gruppe. Weißes Recht-
eck: solhoeyi-Gruppe. Schwarzer Kreis: dacatraianus-Gruppe. Schwarze Raute: Setitrechus (nach Schmidt et al. 2011 ergänzt durch Ergebnisse der Feldkampagne 
2011 und durch Daten aus DEUVE 2005).

ders aussagekräftige Ergebnisse zur Ausdehnung der 
LGM-Vergletscherung erwartet werden.

3.2	Methode

Eine Untersuchung der Laufkäfervorkommen im 
Transhimalaya Zentral-Tibets stellt eine ideale Mög-
lichkeit dar, um die Eisschildhypothese zu überprü-
fen. Der Transhimalaya lag nach Kuhle (1982-2012) 
inmitten des Eisschildes, aus welchem nur einzelne 
Felsgrate oberhalb 5500 m Höhe hinausragten, die 
unter den herrschenden Bedingungen des Eisschil-
des lebensfeindliche Kältewüsten gewesen sein müs-
sen (Abb.  2). Zum Ausgangszeitpunkt der Untersu-
chungen waren aus diesem Gebiet neben mehreren 
Carabus-Arten (zusammengefasst in Schütze & 
Kleinfeld 2007) bereits Vorkommen sehr kleiner 
ungeflügelter Laufkäfer bekannt geworden, z.B. aus 
der Amara-Untergattung Bradytulus (Hieke 2003) 

und aus der Gattung Trechus (Deuve 1996, 1997a, 
2005). Die Eisschildhypothese erfordert für jede ein-
zelne dieser Arten eiszeitliche Refugien in den tiefen 
Lagen des Yarlung Zhangbo Tales im Südosten des 
Plateaus, denn der kürzeste Weg nach Süden ist 
sowohl durch den Tibetischen Himalaya als auch 
durch den Hohen Himalaya überaus wirksam ver-
sperrt (Abb.  1). Die Spuren der nacheiszeitlichen 
Ausbreitung dieser Arten von ihren hypothetischen 
Refugien in Südost-Tibet bis zu den heutigen Vor-
kommen in Zentral-Tibet müssen zwangsläufig durch 
die Existenz weiterer Vorkommen in den zahllosen 
hoch aufragenden Bergketten entlang des Yarlung 
Zhangbo und seiner Seitenflüsse sichtbar werden. 
Diese sind nämlich mit denselben hochmontanen, 
subalpinen und hochalpinen Habitaten ausgestattet. 
Auf Basis dieser Vorbetrachtungen wurde Süd- und 
Zentral-Tibet in den Jahren 2007–2011 viermal auf-
gesucht und die Laufkäferfauna aller Höhenstufen in 
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Abb. 4: Nord-Süd-Querschnitt durch das Ti-
betische Plateau zwischen Amdo und dem Yar-
lung Zhangbo-Tal mit Darstellung der aktuellen 
(schwarz) und der LGM-Vergletscherung (grau) 
nach LEHMKUHL & OWEN (2005, verändert). 
Die in dieses Schema eingefügten Pfeile verwei-
sen auf potentielle Refugialgebiete der alpinen 
Bodenfauna am Nyainqentanglha Shan, die sich 
sowohl am Talboden als auch an den eisfreien 
Bergflanken erstrecken konnten. Die klimatische 
Schneegrenzlinie (ELA) lag nach dieser Darstel-
lung auch im LGM deutlich über 5000 m Hö-
he. Demnach wäre auch an der Nordflanke des 
Nyainqentanglha Shan die LGM-Überdauerung 
einzelner hochalpiner Arten wahrscheinlich.

verschiedenen Abschnitten des Transhimalaya und 
Tibetischen Himalaya beiderseits des Yarlung Zhang-
bo insgesamt 15 Wochen lang eingehend kartiert.

3.3	Ergebnisse der Laufkäferstudien 
und Diskussion

Die Ergebnisse der Laufkäferkartierungen sind exem-
plarisch für den zentralen Teil des Transhimalaya und 
für die hochalpinen semiedaphischen Trechus-Arten 
dieses Gebietes in Abb.  3 dargestellt (die Arten der 
Trechus thibetanus-Gruppe sensu Schmidt 2009 
sind in dieser Darstellung nicht berücksichtigt).  Fol-
gende Beobachtungen sind biogeographisch beson-
ders aufschlussreich:

Das Alpin im zentralen Transhimalaya einschließ-
lich des Nyainqenthanglha Shan ist durch extremen 
Lokalendemismus (Mikroareal-Endemismus) ge-
prägt. Die weitaus meisten semiedaphischen Trechus-
Arten sind endemisch in einzelnen Seitentälern der 
verschiedenen Teilmassive, die jeweils nur wenige 
Quadratkilometer Fläche einnehmen. Nur für sehr 
wenige Arten ließen sich Areale nachweisen, die sich 
über mehrere unmittelbar angrenzende Seitentäler 
erstrecken. Damit besitzt keine einzige dieser Arten 
ein Areal, das sich über beide Talseiten des Yarlung 
Tsangpo erstreckt. Auch gibt es keine einzige se-
miedaphische Trechus-Art, deren Areal sich entlang 
des Kyi Chu, Dolung Chu oder anderer Flusstäler 
und deren Bergflanken vom Yarlung Tsangpo nach 
Norden zum Nyainqentanglha Shan ausdehnt. Al-
le untergeordneten Talsysteme bzw. die separierten 
Bergzüge besitzen eine jeweils eigene Ausstattung an 
Mikroareal-Endemiten.

Die Ergebnisse lassen vermuten, dass noch sehr 
viele weitere, bislang unentdeckte Mikroareal-Ende-
miten semiedaphischer Trechus im zentralen Transhi-

malaya existieren. Große Teile dieses Gebirgssystems 
sind erst grob durchsucht. Während der Gelände-
arbeiten 2007–2011 erbrachte nahezu jede Unter-
suchung eines Seitentalsystems den Nachweis einer 
oder mehrerer neuer Arten. Die scheinbaren Lücken 
in der Trechus-Verbreitung, wie sie z.B. aus Abb.  3 
hervorgehen, sind somit noch unerforschte Gebirgs-
abschnitte und deshalb mit hoher Wahrscheinlichkeit 
durch weitere, bislang unbekannte Arten besetzt. 
Große Gebiete westlich des Nyainqentanglha Shan 
und nordöstlich Lhasa sind noch gänzlich uner-
forscht. Ähnlich sind die Untersuchungsergebnisse 
in allen anderen obligatorisch ungeflügelten Lauf-
käfergruppen auf dem Tibetischen Plateau, nur dass 
der Grad des Lokalendemismus bei den semieda-
phischen Trechus am extremsten ausgeprägt ist. Dies 
steht zweifellos im Zusammenhang mit den allgemein 
höheren Standortansprüchen der im Lückensystem 
feuchter Böden aktiven Trechus im Vergleich zu den 
epedaphischen Laufkäferarten der alpinen Steppen. 
Für letztere steht grundsätzlich mehr Fläche als po-
tentieller Lebensraum zur Verfügung, was mögliche 
Ausbreitungsbarrieren schmälert oder deren Wirkung 
mildert. Aber selbst in der Gattung Carabus, die im 
Transhimalaya und im Tibetischen Himalaya mit 
der Untergattung Neoplesius Reitter, 1896 vertreten 
ist und die in diesem Gebiet ihren zonalen Verbrei-
tungsschwerpunkt in der subalpinen Stufe hat, ließ 
sich mittels molekulargenetischer Untersuchungen 
für den in Abb. 3 gezeigten Abschnitt des Transhima-
laya Lokalendemismus für einzelne Seitentalsysteme 
nachweisen (Veröffentlichung in Vorbereitung).

Diese Datenlage spricht eindeutig gegen die Exi-
stenz eines LGM-Eisschildes über Hochasien. Der 
Lokal- und Mikroareal-Endemismus flugunfähiger 
Laufkäfer macht eine umfassende Vergletscherung Ti-
bets gänzlich unwahrscheinlich. Selbst im Gebiet des 
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zentralen Transhimalaya standen für die alpinen Ar-
ten kaltzeitliche Refugien in der Nähe ihrer heutigen 
Vorkommen zur Verfügung. Die Vergletscherung er-
streckte sich in diesem Gebiet somit nicht über die je-
weiligen Teilmassive hinaus. Sollten LGM-Gletscher 
in den Seitentälern einzelner Gebirgsabschnitte bis in 
die Haupttäler hinab gereicht haben, dann waren die 
darüber liegenden Talflanken mindestens im unteren 
Seitentalabschnitt eisfrei, lagen weit unterhalb der 
klimatischen Schneegrenze und standen als alpiner 
Lebensraum zur Verfügung.

Damit stützen die Laufkäferbefunde die Ergeb-
nisse geomorphologischer Studien in Südtibet von 
Lehmkuhl et al. (2002), Klinge & Lehmkuhl 
(2004) und Lehmkuhl & Owen (2005), die eine 
wesentlich eingeschränktere LGM-Vergletscherung 
postulieren (vgl. Abb. 4). Die Täler des Transhimalaya 
waren nach Auffassung dieser Autoren weitgehend 
eisfrei. Auch am exponierten Nyainqentanglha Shan 
sollen eisfreie Flächen am Talboden und an den Berg-
flanken existiert haben, die weit unterhalb der klima-
tischen Schneegrenzlinie lagen. Die LGM-Refugien 
der Alpinfauna lassen sich nach den vorliegenden 
Ergebnissen der Laufkäferstudien in die Ergebnisse 
dieser geomorphologischen Arbeitsgruppe konflikt-
frei übertragen. Demnach wäre auch an der Nordab-
dachung des Nyainqentanglha Shan zum 4730 m über 
dem Meeresspiegel gelegenen zentraltibetischen See 
Namtso die LGM-Überdauerung hochalpiner Arten 
möglich gewesen. Die aktuelle Laufkäfer-Datendichte 
ist in diesem Gebiet für abschließende biogeogra-
phische Schlussfolgerungen aber noch zu dünn. Es 
sind drei Taxa bekannt geworden, für die Lokalen-
demismus an der Nordabdachung dieses Gebirgszuges 
angenommen wird (Taxa 7b, 8, 40 in Abb. 3). Da die 
gegenüberliegende Südflanke des Nyainqentanglha 
Shan am konkreten Gebirgsabschnitt aber nicht hin-
reichend genau untersucht werden konnte, bleibt 
zunächst offen, ob diese Taxa nicht auch dort vor-
kommen. Eine nacheiszeitliche Arealerweiterung von 
der Süd- an die Nordflanke kann derzeit noch nicht 
ausgeschlossen werden. Diese Frage könnte relativ 
einfach durch weitere Laufkäfererkundungen im Ge-
biet geklärt werden.

Inzwischen gibt es auch Laufkäferbefunde aus 
dem Tibetischen und dem Hohen Himalaya, die bele-
gen, dass Ausdehnung und Mächtigkeit der LGM-Ver-
gletscherung in diesen Teilen des Orogens wesentlich 
geringer gewesen sind, als von Kuhle (1982–2012) 
postuliert wurde (Schmidt 2007, 2009). Phylogeo-

graphische Analysen bestätigen die Ergebnisse mor-
phologischer Studien und weisen nach, dass lokalen-
demische Haplotypen auch nördlich des Himalaya-
Hauptkammes vorkommen (Schmidt et al. 2012).

Die bisherigen Ergebnisse biogeographischer Un-
tersuchungen in Tibet zeigen, dass artenreiche Ver-
wandtschaftsgruppen flugunfähiger Laufkäfer außer-
ordentlich gut zur Kartierung der LGM-Vereisungs-
grenzen Hochasiens geeignet sind. Vermutlich ist es 
auf dieser Basis möglich, die maximalen Eisrandlagen 
in vielen Teilen des HTO durch Ausweisung der Lage 
der LGM-Glazialrefugien mit hoher Genauigkeit 
darzustellen. Damit wäre die Biogeographie rezenter 
Hochgebirgslaufkäfer eine ideale Ergänzung zur geo-
morphologischen Hochgebirgsforschung. Vorausset-
zung hierfür sind natürlich die genaue Kenntnis der 
Lage der rezenten horizontalen und vertikalen Are-
algrenzen aller Taxa der untersuchten Gruppen sowie 
ein adäquater Kenntnisstand der Systematik dieser 
Gruppen. Dies ist bislang nur in Teilen erfüllt. Das ex-
emplarisch untersuchte Gebiet im Transhimalaya und 
weitere Teile des Orogens sind immer noch nicht flä-
chendeckend erforscht, und große Teile Hochasiens 
stellen noch „weiße Flecken“ dar. Zusätzlich bietet die 
Molekulargenetik die Möglichkeit, sowohl die mor-
phologischen Erhebungen zu überprüfen, als auch die 
Verbreitung solcher Entwicklungslinien darzustellen, 
die morphologisch nicht identifizierbar sind. Auf 
dieser Basis könnte eine noch höhere Genauigkeit bei 
der Ausweisung der LGM-Refugien erreicht werden.

Außerdem deutet sich in den vorliegenden Resul-
taten bereits an, dass es mit Hilfe biogeographisch-
phylogenetischer Untersuchungen an rezenten Lauf-
käfern sogar möglich wäre, Kenntnisse über die Ma-
ximalvergletscherung früherer Eiszeiten des Quartärs 
zu gewinnen. Morphologische Studien ergaben, dass 
die semiedaphischen Trechus-Arten des Transhima-
laya zu mindestens fünf verschiedenen Entwicklungs-
linien gehören, die alle endemisch für dieses Gebirge 
bzw. für Zentral-Tibet sind (Schmidt 2009, siehe 
auch Abb.  3). Basierend auf den Befunden zum 
stammesgeschichtlichen Alter in anderen Laufkäfer-
gruppen (zusammenfassend in Hieke 1983; Elias 
1994; Coope 2004) ist es wahrscheinlich, dass die 
Entstehung dieser Trechus-Linien bereits vor dem 
Quartär begann. Ein solches Scenario schließt eine 
umfassende Plateauvergletscherung Tibets auch in 
früheren quartären Vereisungsperioden aus. Sollte 
es auf Basis molekulargenetisch gestützter phyloge-
netischer Studien möglich werden, Stammbäume zu 
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erzeugen und die für bestimmte Gebirgsabschnitte 
endemischen Laufkäfer-Kladen zu datieren, dann wä-
re für solche Fragestellungen ein ideales Handwerks-
zeug geschaffen. Dieses Projekt steht im Fokus der 
weiteren eigenen Forschungsarbeiten zur Klima- und 
Umweltgeschichte in Hochasien.

4	 Angewandte Carabidologie 
für die Bestimmung der LGM-
Temperaturabsenkung

4.1	Ausgangslage und Hypothesen

Wegen der erheblichen Differenzen in den Auffas-
sungen verschiedener Autoren zur letztglazialen Ma-
ximalvereisung Hochasiens verwundert es nicht, dass 
auch die Frage nach der regionalen und lokalen LGM-
Temperaturabsenkung (LGM-ΔT) in den Geowissen-
schaften bislang nicht befriedigend gelöst wurde. Tat-
sächlich scheint die Auseinandersetzung mit diesem 
Thema aufgrund von Unsicherheiten mit den ver-
wendeten Paläoklima-Proxys in Hochasien mit noch 
erheblich größeren Schwierigkeiten behaftet zu sein. 
Beispielsweise wird die in vielen Arbeiten verwendete 
Lage der klimatischen Schneegrenzlinie (ELA) als 
Temperaturzeiger von anderen Autoren abgelehnt, da 
diese in tropischen Gebirgen ebenfalls stark vom Nie-
derschlag und der Bewölkung abhängt, was zu lokaler 
Entkopplung von Temperatur und ELA führen kann 
(Kaser & Osmaston 2002). Als weitere Proxys 
dienen z.B. Sauerstoffisotope in Eisbohrkernen und 
interkristallinen Salzen, die Verbreitung von Dauer-
frostböden und damit verbundenen geomorpholo-
gischer Erscheinungsformen sowie Pollenanalysen aus 
sedimentären Ablagerungen (Übersicht in Schmidt 
et al. 2011). Verschiedene Klimamodelle verwenden 
geomorphologische (Böhner & Lehmkuhl 2005; 
Heyman 2010) bzw. pollenanalytische Proxydaten 
(Liu et al. 2002; Zheng et al. 2004) zur Ableitung 
der LGM-ΔT auf dem Tibetischen Plateau. Die mei-
sten Autoren liefern nur Jahresmittelwerte für die 
LGM-ΔT (mit einer Spanne zwischen 0 und 10 K), 
die in ökologischer Sicht kaum aussagekräftig sind. In 
einem relativ kleinen Anteil der verfügbaren Literatur 
finden sich Temperaturszenarien für den LGM-Som-
mer, wobei die angegebenen ΔT-Werte eine Spanne 
von 0 bis 6 K einnehmen (vgl. Schmidt et al. 2011).

Eine derart große Spanne der LGM-ΔT ermög-
licht keine Vorstellungen von den tatsächlichen Um-

weltverhältnissen zum Zeitpunkt maximaler Abküh-
lung auf dem Tibetischen Plateau. Szenarien von 
0-1 K LGM-ΔT suggerieren, dass sich die Umweltbe-
dingungen im Vergleich zu heute kaum verändert ha-
ben. Sommertemperaturen, die 6 °C und mehr unter 
dem heutigen Durchschnitt liegen, würden zu einer 
Absenkung der alpinen Höhenstufe um mindestens 
900 m geführt haben, womit in weiten Teilen Tibets 
auch an Standorten ohne Gletscherbedeckung eine le-
bensfeindliche Kältewüste existiert haben müsste. Di-
es hat seine Ursache in der topographischen Situation, 
wobei große Teile des Plateaus in Höhen von 4500 m 
und mehr gelegen sind. Mit Blick auf die Topogra-
phie um das Damxung-Becken am Nyainqentanglha 
Shan (Abb.  3 und 5) wird beispielsweise deutlich, 
dass die alpine Laufkäferfauna (Vertikalverbreitung 
4800–5600 m) schon bei Sommertemperaturen von 
5  °C unter dem heutigen Durchschnitt (entspräche 
einer Höhenstufenabsenkung von 720–900 m) zum 
großen Teil auf die unteren Talabschnitte des Dolung 
Chu und des Kyi Chu abgedrängt worden wäre. Bei 
diesen Überlegungen ist zu berücksichtigen, dass 
sich die generelle Topographie des betrachteten Ge-
bietes (Höhenlage, Exposition der Hanglagen) seit 
dem letzten Hochglazial sicher nicht verändert hat. 
Zudem existiert im Alpin keine Vegetationsdecke, 
welche signifikante Abweichungen zwischen makro-
klimatischer und mikroklimatischer ΔT herbeiführt. 
Die regionale Temperaturänderung des Makroklimas 
muss sich also unmittelbar auf die alpine Bodenfauna 
ausgewirkt und somit zu einer Verschiebung der verti-
kalen Arealgrenzen geführt haben. 

Diese Ausgangslage führte mit Blick auf die in 
Kapitel 3 zusammengefassten Ergebnisse zur Lage der 
LGM-Refugien der Laufkäfer sowie unter Berück-
sichtigung bislang unpublizierter Daten zur Verbrei-
tung der Laufkäfer Tibets zu folgenden Arbeitshy-
pothesen:

Da alpine Mikroareal-Endemiten der Laufkäfer 
auch in solchen Teilen des Gebirgssystems nachweis-
bar sind, deren minimale Talbodenhöhe über 4300 m 
liegt, müssen diese Arten das LGM im betreffenden 
Gebirgsteil überdauert haben, weshalb die LGM-ΔT 
in Südtibet unter 5 K lag. Da es in diesen Gebirgstei-
len aber keine Mikroareal-Endemiten mit Bindung 
an die Subalpinstufe gibt, sondern nur Lokal- und 
Regionalendemiten mit +/- ausgedehnten Arealen in 
einzelnen oder mehreren Talsystemen (Abb. 5), müs-
sen diese Arten während der Kaltzeiten in die unteren 
Abschnitte der Talsysteme verdrängt worden sein. So-
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Abb. 5: Fundorte von fünf im Transhimalaya bei 
Yangpachem endemischen Arten der Amara-
Untergattung Bradytulus. Zur geographischen 
Übersicht siehe Abb. 3. Die Areale dieser Arten 
umfassen mehrere Seitentäler und in den meisten 
Fällen auch beide Seiten des Haupttals.

mit lag die LGM-ΔT in Südtibet signifikant über 0 K.

4.2	Methode

Die besondere topographische Situation auf dem 
Tibetischen Plateau und eine umfassende Kartie-
rung und Revision der Trechus-Arten dieses Gebietes 
(Schmidt 2009 und Ergebnisse der Feldkampagne 
2011) boten die Möglichkeit zur Entwicklung einer 
einfachen Formel zur Ableitung der regionalen LGM-
ΔT (Schmidt et al. 2011):

ΔT = ΔA * lr
Dabei entspricht ΔA der vertikalen Verschiebung der 
Arealgrenzen seit dem LGM und lr dem vertikalen 
Temperaturgefälle (lapse rate). Für letzteres wurden 
für den betrachteten Untersuchungsraum Werte von 
0,55 K/100 m (Giddings 1980) bis 0,69 K/100 m 
(Du et al. 2007) publiziert. Die vertikale Arealver-
schiebung seit dem LGM lässt sich für die einzelnen 
Mikroareal-Endemiten theoretisch aus der Höhen-
differenz zwischen der rezenten oberen Arealgrenze 
und dem Boden des Haupttales ableiten. Der so 
ermittelte Wert entspräche der maximal möglichen 
vertikalen Arealverschiebung des Endemiten bei Ab-
kühlung, denn jede weitere Temperaturabsenkung 
hätte entweder eine horizontale Arealverschiebung 
(Verdrängung aus dem Gebirgsabschnitt) oder ein 
Aussterben zur Folge gehabt. Tatsächlich dürfte die-
ser Grenzwert aber höchstens in Einzelfällen erreicht 
worden sein. Stattdessen ist davon auszugehen, dass 
für eine längerfristige Überdauerung der Arten in ih-
ren LGM-Refugien eine gewisse vertikale Erstreckung 
des Areals notwendig ist. Dies lässt sich auch aus den 

rezenten Verbreitungsdaten ableiten. Beispielsweise 
erstreckt sich das Areal von Trechus astrophilus (Nr. 
12 in Abb.  3) im Budha Seitental am Nyainqen-
tanglha Shan nördlich Yangpachem von etwa 5100 m 
bis 5600 m, jenes von T. solhoeyi (Nr. 14a in Abb. 3) 
im selben Tal von etwa 4800 m bis 5100 m. Das en-
demische Vorkommen dieser Mikroareal-Endemiten 
im selben Seitental des oberen Dolung Chu zeigt, 
dass T. astrophilus auch im LGM ein ausgedehntes 
Vertikalareal besessen haben muss, das wohl kaum 
von seiner heutigen Dimension abwich. Selbst wenn 
die Temperaturabsenkung so stark war, dass die obere 
Arealgrenze von T. solhoeyi im Bereich des Talbodens 
bei Yangpachem (4300 m) lag, für diese Art somit der 
Grenzwert der vertikalen Arealverschiebung erreicht 
war, dann stand für T. astrophilus noch das gesamte 
temperaturbedingte 500 m-Vertikalareal zur Verfü-
gung. Die Verwendung der oberen rezenten Areal-
grenze zur Berechnung von ΔA verursacht somit in 
den meisten Fällen zu hohe LGM-ΔT-Werte.

Eine andere Überlegung führte zu der Annahme, 
dass die untere rezente Arealgrenze der Mikroareal-
Endemiten zur Berechnung von ΔA realistischere 
LGM-ΔT liefert: Arten, deren potentielle untere 
Arealgrenze in Kaltzeiten im Bereich des Talbodens 
oder sogar tiefer lag, sollten heute im Normalfall 
beide Talseiten in größeren Talabschnitten besiedeln, 
da für sie die Ausbreitungsbarriere „Tal mit zu ho-
her Sommer-Bodentemperatur“ vorübergehend nicht 
existierte. Tatsächlich gibt es dafür im betrachteten 
Untersuchungsraum zahlreiche Hinweise. In Abb.  5 
sind solche Tal-querenden Areale beispielhaft für fünf 
flügellose Endemiten des Damxung-Beckens aus der 
Amara-Untergattung Bradytulus eingezeichnet. Die 
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Taxon* Rezente Vertikal- 
verbreitung [m]**

Talboden 
[m]

ΔA [m] ΔT [K]

(0,55K)

ΔT [K]

(0,69K)
Trechus astrophilus (12) 5100-5600 4300 800 (4,4) (5,5)
T. bastropi (36) 5000-5350 4500 500 2,8 3,4
T. budhaensis (13) 5000-5400 4300 700 (3,8) (4,8)
T. folwarcznyi (18) 5000-5450 4500 500 2,8 3,4
T. rarus (17) 5000-5200 4500 500 2,8 3,4
T. religious (10) 5100-5500 4600 500 2,8 3,4
T. solhoeyi (35) 4800-5100 4300 500 2,8 3,4
T. yak shogulaensis (14c) 5000-5400 4500 500 2,8 3,4
T. yak ssp. n. (14b) 5000-5300 4500 500 2,8 3,4
T. yak yak (14a) 5000-5300 4300 700 (3,8) (4,8)
T. yeti (16) 5100-5300 4500 600 3,3 4,1
Trechus sp. n. 1 (9) 4900-5350 4450 450 2,5 3,1
Trechus sp. n. 2 (38) 5000-5350 4450 550 3,0 3,8
Trechus sp. n. 3 (24) 4950-5350 4300 650 3,6 4,5
Trechus sp. n. 4 (22) 4950-5400 4350 600 3,3 4,1
Trechus sp. n. 5 (37) 5000-5500 4500 500 2,8 3,4
Trechus sp. n. 6 (21) 4950-5400 4500 450 2,5 3,1
Trechus sp. n. 7 (15) 5000-5300 4500 500 2,8 3,4
Trechus sp. n. 8 (34) 4950-5100 4300 650 3,6 4,5
Trechus sp. n. 9 (11) 4900-5350 4400 500 2,8 3,4
Trechus sp. n. 10 (23) 4850-5150 4300 550 3,0 3,8

Tab. 1: Berechnung der maximal möglichen vertikalen Arealverschiebung ΔA und der letztglazialen maximalen Juli-Temperaturabsenkung LGM-ΔT aus der Ver-
tikalverbreitung von 21 Mikroareal-Endemiten nach SCHMIDT et al. (2011) ergänzt durch Daten der Feldkampagne 2011. Es wurden nur die Arten des zentralen 
Nyainqentanglha Shan berücksichtigt. Zur Berechnung der LGM-ΔT wurde die in der Literatur für den Untersuchungsraum publizierte Wertespanne von 0,55 K/100 
m (Giddings 1980) bis 0,69 K/100 m (Du et al. 2007) berücksichtigt. In Klammern gesetzte Werte liefern unrealistisch hohe ΔT (siehe Text).

* Den Taxa in Klammern beigefügte Zahlen entsprechen denen in der Verbreitungskarte der Abb. 3.
** Zur Angleichung an die im Gelände erreichbare Genauigkeit wurde die untere festgestellte Arealgrenze auf 50 m nach unten abgerundet, die obere entsprechend 
aufgerundet.

rezente Untergrenze des Vertikalareals liegt bei diesen 
Arten zwischen 4500 m und 4700 m und damit zwar 
deutlich über dem Talboden, aber mindestens 100 
m unter jener der Mikroareal-endemischen Trechus. 
Letztere dürften im Gegensatz zu den genannten Bra-
dytulus mit ihrer unteren Arealgrenze den Talboden 
also nie erreicht haben. Der aus der rezenten unteren 
Arealgrenze der Trechus-Mikroareal-Endemiten er-
rechnete Wert für die ΔA ist demzufolge ebenfalls 
etwas zu hoch, dürfte der realen LGM-Arealverschie-
bung aber sehr nahe kommen.

Bei der Verwendung der rezenten unteren Are-
algrenze zur Berechnung von ΔA ist jedoch aus fol-
genden Gründen Vorsicht geboten: Mit Blick auf die 
extrem ausbreitungsschwachen semiedaphischen Tre-
chus ist es denkbar, dass trotz temporärer, potentiell 
geeigneter Klimaverhältnisse am Talboden aufgrund 
lokaler extremer geomorphologischer und/oder hy-
drodynamischer Bedingungen (z.B. talverschließende 

Gletscherströme, reißende Gletscherflüsse) eine Tal-
querung oder anderweitige horizontale Arealerweite-
rung unmöglich war. Eine Berechnung der ΔA liefert 
dann zwangsläufig zu niedrige Werte. Folglich ist die 
Ableitung der LGM-ΔT aus der rezenten Verbrei-
tungsgrenze einer einzelnen Art unzulässig. Da im 
Untersuchungsgebiet jedoch Verbreitungsdaten für 
eine große Anzahl von Mikroareal-Endemiten zur 
Verfügung stehen, lässt sich eine realistische LGM-
ΔT aus der Wertespanne der für die einzelnen Arten 
ermittelten ΔA ableiten.

4.3	Ergebnisse der Laufkäferstudien 
und Diskussion

Aus den Verbreitungsdaten von 19 Mikroareal-Ende-
miten der Gattung Trechus am zentralen Nyainqen-
tanglha Shan wurde eine maximal mögliche vertikale 
Arealverschiebungen von 450–800 m ermittelt (Sch-

©Gesellschaft für Angewandte Carabidologie e.V. download www.laufkaefer.de



52 Angewandte Carabidologie 10 (2013)

midt et al. 2011). Eine im Sommer 2011 durchge-
führte Exkursion in dasselbe Gebiet erbrachte die 
Nachweise von zwei weiteren Mikroareal-Endemiten 
und eine Bestätigung dieses Ergebnisses. Die Da-
ten wurden in Tabelle 1 zusammengefasst. Für das 
Damxung-Becken in Südtibet ergibt sich damit ein 
Juli-LGM-ΔT Wert von 2,5–4,4 K bei einem Tem-
peraturgefälle von 0,55K/100 m bzw. von 3,1–5,5 
K bei einem Temperaturgefälle von 0,69K/100 m. 
Eine kritische Analyse der Verbreitungsdaten ermög-
licht eine weitere Eingrenzung der errechneten Wer-
tespanne. Bei drei der insgesamt 21 Taxa ist eine 
vertikale Arealverschiebung von mindestens 700 m 
erforderlich, damit deren untere Arealgrenze den Bo-
den des Haupttals erreicht. Die daraus abzuleitende 
Temperaturabsenkung würde die untere Arealgrenze 
aller anderen Arten theoretisch unter Talbodenhöhe 
drücken. Dies sollte zumindest bei einem Teil der Ar-
ten zur horizontalen Arealerweiterung im Damxung-
Becken geführt haben. Da das nicht der Fall war, muss 
davon ausgegangen werden, dass die Juli-LGM- ΔT 
geringer ausfiel und dass die untere Arealgrenze der 
erwähnten drei Arten auch während des LGM noch 
relativ weit oberhalb des Talbodens lag. Damit sind 
diese Arten für die Berechnung der LGM-ΔT nicht 
geeignet. Durch Weglassen dieser Arten ergeben 
sich korrigierte Juli-LGM-ΔT Werte von 2,5–3,6 K 
(0,55K/100 m) und 3,1–4,5 K (0,69K/100 m). 

Mit diesen Laufkäfer-basierten Berechnungen 
konnte die aus der Literatur ermittelte Wertespanne 
von 0–6 K für die Juli- LGM-ΔT erheblich einge-
grenzt werden. Die verbliebene Ungenauigkeit ist 
kaum größer als jene, die durch die abweichenden 
Literaturangaben zum physikalischen Parameter re-
gionales Temperaturgefälle erzeugt werden. Hieraus 
ergibt sich eine Aufgabenstellung für die Klimato-
logie, denn ähnliche Probleme treten im gesamten 
Gebirgssystem auf.

Die Belastbarkeit unserer Ergebnisse konnten wir 
bereits anhand von Verbreitungsdaten südtibetischer 
Reliktwälder nach molekulargenetischen Untersu-
chungen im Juniperus tibetica-Hybridkomplex (Tibet-
Wacholder) von Opgenoorth et al. (2010) prüfen. 
Aus topographischen Gründen sind nur drei der 
Populationen aussagekräftig. Diese liefern eine Wer-
tespanne für die Juli-LGM-ΔT von 2,6–4,1 K (Sch-
midt et al. 2011), welche die aus den Trechus-Daten 
ermittelten Werte auffallend gut stützen.

Ein Vorteil der Hochgebirgs-Laufkäfer in ihrer 
Eigenschaft als Paläoumwelt-Proxy ist es, dass die 
abgeleitete Wertespanne der regionalen Juli-LGM-

ΔT durch weitere Erkundungen verringert werden 
kann. Hierfür gibt es zwei Gründe: Zum einen gibt 
es zweifellos noch viele unentdeckte endemische Ar-
ten im Untersuchungsgebiet. Zum anderen bieten 
molekulargenetische Untersuchungen die Möglich-
keit zur Identifikation morphologisch indifferenter, 
lokaler Haplotypen. Ein weiterer Vorteil ergibt sich 
aus der Möglichkeit zur Erstellung eines umfassenden 
Netzes der regionalen LGM-ΔT für Hochasien. Die 
Anwendbarkeit des neuen Proxy ist nicht an punktu-
elle Vorkommen von Lagerstätten gebunden sondern 
überall dort gegeben, wo lokaler Endemimus aus-
geprägt ist. Damit lässt sich diese Methode auch in 
anderen Hochgebirgen anwenden, die durch Lokalen-
demismus geprägt sind. Ein dritter Vorteil gegenüber 
anderen Proxys der LGM-Umweltforschung ergibt 
sich aus der Tatsache, dass die Arbeit mit rezenten 
Laufkäferarten keine Datierungsprobleme birgt. Die 
aus den Verbreitungsdaten der Endemiten ermittelten 
ΔT-Werte beziehen sich zwangsläufig auf den tiefsten 
Temperaturpunkt der letzten Kaltzeit im jeweiligen 
Refugialgebiet und damit auf das LGM.

5	 Carabidologische Beiträge 
zur Klärung der Hebungsge-
schichte Hochasiens

5.1	Ausgangslage

Die Antworten der Geowissenschaften auf die Fra-
gen, seit wann die einzelnen Abschnitte des HTO 
hochmontane und alpine Lebensräume besitzen und 
wann sie ihre aktuellen Meereshöhen erreichten, ge-
hen so weit auseinander, dass eine historisch orien-
tierte biogeographische  Analyse einer Artengruppe 
oder Faunenkomponente fast unmöglich erscheint. 
Um hierüber einen Eindruck zu verschaffen, gebe ich 
im Folgenden einen sehr gerafften Überblick durch 
Auswahl einiger wichtiger Meinungen aus der großen 
Fülle der Literatur zu diesem Thema.

In jüngerer Zeit häufen sich Publikationen, in 
denen eine signifikante Erhebung am Südrand des 
Orogens bereits in der Oberkreide und zu Beginn des 
Känozoikums, also bereits vor der Indo-Asiatischen 
Kollision, postuliert wird (z.B. Murphy et al. 1997: 
3000-4000 m; Kapp et al. 2007: “high-elevation 
Lhasaplano”; Molnar et al. 2010: ca. 4000 m). An-
dere Autoren fanden Hinweise dafür, dass Südtibet in 
dieser Epoche nahe dem Meeresspiegel lag (Zhang 
2000) oder über eine geringe Erhebung verfügte 
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(z.B. Wang 2004: < 1000 m; Hetzel et al. 2011: 
< 1300–2300 m), bei welcher sich aufgrund der geo-
graphischen Lage keine hochmontanen Lebensräume 
entwickeln konnten. Den Zeitpunkt der Plattenkolli-
sion datieren die meisten Geologen auf das Paläozän 
– frühe Eozän (z.B. Harrison et al. 1992; Royden 
et al. 2008; Molnar et al. 2010), Ali & Aitchison 
(2004) jedoch auf das Oligozän. Vor 40 Millionen 
Jahren (Mittleres Eozän) sollen die südlichen und 
zentralen Teile des Plateaus bereits 5000 m aufgeragt 
sein (Wang et al. 2008). Mulch & Chamberlain 
(2006) nehmen für diesen Zeitpunkt eine Ergebung 
von 4000 m wenigstens für Südtibet, aber auch für 
den Tibetischen Himalaya an. Letzterer war nach 
Wang et al. (2008) jedoch Teil einer separaten Erhe-
bung, die zusammen mit dem Hohen Himalaya erst 
im Miozän begann.

Eine frühe, signifikante Erhebung Süd- und Zen-
tral-Tibets sowie des Tibetischen Himalaya wird vor 
allem durch Analyseergebnisse von Sauerstoffisotop-
Konzentrationen in Kalksedimenten gestützt (z.B. 
Garzione et al. 2000; Rowley et al. 2001; Currie 
et al. 2005; Rowley & Currie 2006; Saylor et al. 
2009). Spicer et al. (2003) kommen auf Basis einer 
Analyse fossiler Pflanzenreste im Transhimalaya zu 
einem ähnlichen Ergebnis und postulieren, dass Tibet 
eine Erhebung von ca. 4000–6000 m seit 15 Millio-
nen Jahren besitzt. Zhou et al. (2007) haben dieselbe 
Paläoflora mit anderen Methoden untersucht und 
nehmen ihre Entstehung in einer Höhe von maximal 
3000 m an. Derart unterschiedliche Interpretationen 
von Daten aus denselben Sedimentationsgebieten des 
HTO finden sich auch an anderer Stelle.

Im besonders starken Kontrast zu den Szenarien 
einer bereits im Paläogen erfolgten, bis in alpine Hö-
hen reichenden Hebung Tibets stehen die Ergebnisse 
mehrerer chinesischer Arbeitsgruppen. Beispielsweise 
postuliert Chen (1981) auf der Basis von 7 Millionen 
Jahre alten Hipparion-Fossilien im Gyirong-Becken 
in Südtibet eine subtropische Fauna und eine Erhe-
bung dieses Gebirgsabschnittes von nur 700–1000 
m. Wang et al. (2006) liefern nach Kohlenstoffiso-
topen-Analysen im Zahnschmelz fossiler Herbivore 
aus derselben Ablagerung eine Höheangabe von < 
2900–3400 m (die bereits oben genannten Geologen 
Saylor et al. 2009 berechnen auf Basis von Sauer-
stoffisotopen-Analysen für das Gyirong-Becken eine 
Erhebung von > 4000–4500 m seit ca. 9 Millionen 
Jahren!). Untersuchungen der Sedimentation und 
Fossilien der Terrassen des Gelben Flusses (Huang 
Ho, Abb. 1) in Nordost-Tibet führen Li (1991) zu der 

Annahme, dass die Erhebung des Plateaus vor 2 Mil-
lionen Jahren weniger als 2000 m betrug. Auf Basis 
von palynologischen Befunden postulieren Xu et al. 
(2009) das Auftreten von Wäldern in einem warm-
feuchten Klima in Südwest-Tibet noch vor 100.000 
Jahren. Diese Wälder hätten sich nur in einer deutlich 
geringeren Höhe im Vergleich zu heute entwickeln 
können. Zhang et al. (2000) fassen die Ergebnisse 
verschiedener chinesischer Arbeitsgruppen zusam-
men und kommen zum Ergebnis, dass das Plateau 
selbst zum Beginn des Holozäns (10.000 Jahre) noch 
300–700 m tiefer gelegen haben muss, als heute.

Hier kann keine Wertung über die Leistungs-
fähigkeit der verschiedenen geophysikalischen, ge-
omorphologischen, sedimentologischen und palä-
ontologischen Paläoumwelt-Proxys vorgenommen 
werden. Die geowissenschaftliche Literatur nimmt 
dazu ausführlich Stellung. Es besteht jedoch die be-
rechtigte Frage, ob die Biogeographie rezenter Or-
ganismen, statt auf tatsächliche Durchbrüche in den 
Entscheidungen zu bislang widersprüchlichen geowis-
senschaftlichen Ergebnissen zu warten, nicht selbst 
klärende Beiträge zur känozoischen Hebungs- und 
Umweltgeschichte des HTO leisten kann. Es er-
scheint doch offensichtlich, dass sehr unterschiedlich 
entwickelte hochmontane und alpine Faunen erwar-
tet werden können, wenn ihnen Zeiträume von 40, 
20 oder nur 2 Millionen Jahren zur Adaptation und 
eigenständigen Phylogenese zur Verfügung standen. 
Man muss sich nur vorstellen, dass der erstere Wert 
etwa dem Alter der Baltischen Bernsteinfauna ent-
spricht, der letztere den Schätzungen für das Alter 
vieler heute lebender Laufkäferarten (vgl. Hieke 
1983; Elias 1994; Coope 2004). Diese einfachen 
Überlegungen bildeten den Ausgangspunkt für eine 
kritische Auseinandersetzung mit der Genese der 
Laufkäferfauna des HTO. Aufgrund der enormen 
Arten- und Gruppendiversität der Laufkäfer und 
des damit verbundenen hohen Aufwandes für die 
taxonomische und phylogenetisch-systematische Ba-
sisarbeit sowie aufgrund der hohen Komplexität des 
Gebirgssystems kann die Aufgabenstellung natürlich 
erst in einigen vordergründigen Aspekten angerissen 
werden. 

5.2	Methode

Die Bearbeitung des Themas erfolgt in mehreren 
aufeinander aufbauenden Schritten, wobei die basalen 
Arbeitsabläufe durch die sich im Verlauf von weite-
ren Feldexkursionen und Revisionsarbeiten ständig 
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Abb. 6: Amphipazifisches Areal der Tribus Me-
triini (verändert aus WRASE & SCHMIDT 2006). 
Die zwei Arten der Gattung Metrius Eschscholtz, 
1829 leben in den Nordamerikanischen Kordil-
leren, die monotypische Gattung Sinometrius 
WRASE & SCHMIDT, 2006 im zentralchine-
sischen Guanmian Shan östlich des Himalaya-
Tibet Orogens (schattierte Fläche).

verbessernde Datenbasis beibehalten werden, was zur 
kontinuierlichen Ergänzung bzw. Korrektur der wei-
teren Schritte führt:
a)	 Datensammlung zur horizontalen und vertikalen 

Verbreitung sowie zur Habitatbindung aller hoch-
montanen und alpinen Laufkäferarten des HTO 
(eigene Geländeerhebungen, Daten aus Museums-
beständen und Literatur).

b)	 Beschreibung der neuen Taxa und Erarbeitung 
phylogenetisch-systematischer Artengruppen-Re-
visionen auf morphologischer Basis.

c)	 Erstellung von molekulargenetischen Phylogeo-
graphien für ausgewählte Artengruppen; Auswahl 
der Gruppen nach dem Stand der phylogenetisch-
systematischen Vorkenntnisse und der Material-
verfügbarkeit.

d)	 Kalibrierung der molekularen Uhr: Auswertung 
weltweiter Fossilbefunde und Suche nach weite-
ren Möglichkeiten zur Datierung der phylogene-
tischen Ereignisse in den verschiedenen Gruppen.

e)	 Entwicklung von Modellen der raum-zeitlichen 
Arealgenese der jeweiligen Artengruppen und 
Ableitung von Umwelt- und Hebungsszenarien.

In den meisten Gruppen konzentrieren sich die Ar-
beitsabläufe derzeit noch auf die basalen Schritte. 
Inzwischen liegt eine phylogeographische Analyse 
einer artenreichen Laufkäfergruppe vor, die eine ge-
birgsgeschichtlich bedeutsame Hypothese über die 
Herkunft der Bergwaldfauna des Hohen Himalaya 

testet (Schmidt et al. 2012). Ein Fortgang der Arbei-
ten ist an weitere Forschungsreisen sowie an zeit- und 
geldaufwändige Laborarbeiten gebunden, was nur 
im Rahmen einer längerfristigen Projektförderung 
möglich ist.

5.3	Ergebnisse der Laufkäferstudien 
und Diskussion

a) Es gibt vermutlich keine spätkreidezeitlichen 
und frühkänozoischen, montanen Faunenelemente 
im HTO. – Diese Aussage beruht auf dem Eindruck 
einer relativ „jungen“ Gebirgsfauna des HTO. Wenn 
die terrestrische Entwicklung eines in niederen Breiten 
gelegenen, reliefreichen Gebietes bis in das frühe Kä-
nozoikum oder in die Oberkreide reicht, dann sollte 
sich dieses Gebiet durch einen hohen Anteil an en-
demischen Laufkäfergruppen mit supragenerischem 
Rang auszeichnen. Solche Verhältnisse sind z.B. für 
Australien, Afrika, Südostasien und das südliche Nor-
damerika auffällig. Die Laufkäferfauna Hochasiens 
besitzt dagegen nur wenige endemische Gruppen 
höheren taxonomischen Ranges. Typisch sind für das 
Gebirgssystem sehr artenreiche endemische Gruppen, 
die als Subgenera zu holarktischen Gattungen gestellt 
werden. Es gibt aber auch endemische Gattungen, vor 
allem aus der Tribus Platynini und Patrobini, die eine 
enge Beziehung zur Ostasiatischen Fauna aufweisen 
und deren phylogenetisches Alter vielleicht nicht 
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Abb. 7: Areale von vier im Himalaya endemischen Artengruppen. Sterne: Gattung Kashmirobroscus SCHMIDT, WRASE & SCIAKY, 2013 (Broscini) mit zwei 
Arten im Nordwest-Himalaya; Rauten: Untergattung Thaumatoperyphus Netolitzky, 1935 der Gattung Bembidion mit zwei Unterarten im Nordwest-Himalaya; 
Punktlinie: Gattung Lepcha Andrewes, 1930 (Platynini) mit ca. 30 großenteils noch unbeschriebenen Arten im Zentral- und Osthimalaya; schraffierte Gebiete: 
Gattung Nirmala Andrewes, 1930 (Pterostichini) mit sechs (drei davon unbeschriebenen) Arten im Zentral-Himalaya und N. marginalis Straneo, 1987 im Osthi-
malaya und im angrenzenden Gaoligongshan.

höher ist, als das mancher infragenerischen Linie. 
Letztlich liefert die Zuordnung einer Gruppe zu einer 
taxonomischen Rangstufe keine Aussage zum tatsäch-
lichen phylogenetischen Alter.

Eine Laufkäfergruppe in Hochasien, der sicher 
ein hohes phylogenetisches Alter bescheinigt werden 
kann, ist Sinozolus Deuve, 1997. Die Gattung ist der 
einzige Vertreter der Tribus Zolini in der nördlichen 
Hemisphäre und ist mit fünf sehr nah verwandten, 
streng allopatrisch verbreiteten, hochmontanen Arten 
am Ostrand des Plateaus in den chinesischen Provin-
zen Sichuan und Gansu verbreitet (Belousov & Ka-
bak 2005). Deuve (1997b) vermutet eine seit dem 
Jura isolierte Entwicklung von Sinozolus auf einer 
Tibetischen Platte nach deren Abriss von Gondwana. 
Schmidt (2011) hält es dagegen für wahrschein-
licher, dass es sich um eine Reliktlinie einer in den 

älteren Berglandschaften Ostchinas ehemals weiter 
verbreiteten Gruppe der Zolini handelt. Unabhän-
gig davon, welches Szenario letztlich zutrifft, die 
heutigen Arten konnten erst infolge geographischer 
Vikarianz im Zuge der Hebung und Gebirgsdiffe-
renzierung evolvieren. Der Beginn dieser terminalen 
Sinozolus-Kladogenese könnte also mit dem Alter der 
hochmontanen Lebensräume in Osttibet korrelieren. 
Dagegen liefert das Gesamtalter der Linie seit ihrer 
Abspaltung von der heute noch lebenden südhemi-
sphärischen Schwestergruppe keinen Hinweis auf 
Gebirgsbildungsprozesse in Asien. Dies Beispiel zeigt, 
dass eine Abschätzung des Alters des HTO aus phy-
logenetisch und geographisch derart stark isolierten 
Paläoendemiten unmöglich ist.

Der einzige bislang verwertbare Hinweis zur osta-
siatischen Laufkäfer-Biogeographie im Übergang 
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Abb. 8: Areale von drei im Himalaya endemischen Artengruppen, die durch starke Disjunktionen geprägt sind. Schraffierte Gebiete: Carabus-Untergattung 
Meganebrius Kraatz, 1895 mit 20 Arten im Nepal-Himalaya und zwei Arten im Nordwest-Himalaya; Sterne: Gattung Chaetobroscus Semenov, 1900 (Broscini) mit 
drei teilweise polytypischen Arten im Nordwest-Himalaya und C. bhutanensis Morvan, 1980 im Osthimalaya; Punktlinie: Ethira-Clade der Gattung Pterostichus 
mit 10 Arten und Unterarten der Untergattung Ethira Andrewes, 1936 im Nordwest-Himalaya und 78 Arten und Unterarten der Untergattung Pseudethira Sciaky, 
1996 im Zentral- und Osthimalaya mit dem angrenzenden Gaoligongshan.

Kreide-Känozoikum ergibt sich aus der Entdeckung 
von Sinometrius turnai Wrase & Schmidt 2006 (Tri-
bus Metriini) im Guanmian Shan im Westen der 
chinesischen Provinz Hubei östlich des Tibetischen 
Plateaus. Die Schwestergruppe Metrius Eschscholtz, 
1829 lebt mit zwei Arten in den Kordilleren im 
Westen Nordamerikas (Abb. 6). Die Tribus Metriini 
entstand wahrscheinlich bereits in der Kreidezeit; 
das heutige Disjunktareal ist das Resultat einer Area-
lexpansion der ausbreitungsstarken (sehr wahrschein-
lich geflügelten) Stammart einer der beiden rezenten 
Linien (Wrase & Schmidt 2006). Die Autoren 
nehmen die Entstehung der Metriini in Asien und 
eine sekundäre Ausbreitung in die sich seit der Späten 
Kreide auffaltenden Kordilleren an. Sollte im Über-
gang Kreide-Känozoikum ein Gebirge auch im Ge-
biet des heutigen Süd-Zentralasiens existiert haben 

(z.B. „high-elevation Lhasaplano“, Kapp et al. 2007), 
dann würden sich Vertreter dieser Tribus aufgrund 
der größeren geographischen Nähe vermutlich auch 
dort etabliert haben. Dass es im Gebiet des heutigen 
HTO keine Metriini gibt lässt folgende alternative 
Rückschlüsse zu: Entweder es gab keine derart frühe 
reliefreiche Festlandsentwicklung mit einer signifi-
kanten Erhebung vor der Indo-Asiatischen Kollision 
(vgl. Zhang 2000; Wang 2004), oder ein primäres 
Gebirgsareal wurde noch vor der Heraushebung des 
eigentlichen HTO wieder eingeebnet. Nach den 
vorliegenden Verbreitungsdaten der Laufkäfer lässt 
sich jedenfalls schlussfolgern, dass es im südlichen 
Zentralasien keine kontinuierliche Entwicklung einer 
Bergwaldfauna seit der Späten Kreide oder seit dem 
frühen Känozoikums gegeben hat.
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Abb. 9: Beispiele für Areale osttibetischer Artengruppen: Carabus Subgenus Neoplesius Reitter, 1896 (ca. 20, oft polytypische Arten); Carabus Subgenus Rhigoca-
rabus Reitter, 1896 (32, oft polytypische Arten); Andrewesius Jedlička, 1932 (Tribus Platynini, ca. 35, teilweise noch unbeschriebene Arten); Pterostichus Subgenus 
Morphohaptoderus Tschitscherine, 1898 (26 Arten); Pterostichus Subgenus Pseudohaptoderus Tschitscherine, 1888 (drei, teilweise polytypische Arten).

b) Der Plateau-Anhebung ging vermutlich eine 
separate Hebung einzelner Gebirgsteile voraus. – 
Diese Aussage gründet auf der Feststellung, dass 
bestimmte Abschnitte des HTO durch Faunene-
lemente charakterisiert werden, die keine entwick-
lungsgeschichtlichen Bezüge zu anderen Teilen des 
Orogens aufweisen. Besonders deutlich wird dies 
bei einer Analyse der Laufkäferfauna des Himalaya. 
Es muss paradox erscheinen, dass es zahlreiche im 
Himalaya endemische Artengruppen gibt, obwohl 
sich die Gebirgslebensräume in den unmittelbar an-
grenzenden Abschnitten des HTO kontinuierlich 
fortsetzen (vgl. Abb.  1). Bei Höheren Pflanzen und 
bei flugfähigen oder anderweitig ausbreitungsstarken 
Tierartengruppen (z.B. Schmetterlinge, Vögel, Säu-
getiere), deren Areale sich stärker an den jeweiligen 
ökologischen Bedingungen ausrichten können, treten 
supraspezifische Endemismen im Himalaya zwar auch 
auf, sie treten aber gegenüber anderen Verbreitungs-
typen viel stärker in den Hintergrund. Für solche 
Artengruppen finden die Lebensräume im Hohen Hi-
malaya eine kontinuierliche Fortsetzung in Osttibet 
und umgekehrt; das gleiche gilt für die Lebensräume 
im Nordwesthimalaya, Hindukush und Pamir (vgl. 
Weigel 1969; Meusel & Schubert 1971; Mani 
1974, 1986; Martens 1979, 1993; Miehe 1991; 
Weigold 2005). Das Einzugsgebiet des Indus am 

Nordwestrand des Himalaya und das des Brahmapu-
tra am Ostrand des Himalaya bilden für viele primär 
flügellose Laufkäfer-Artengruppen jedoch eine Areal-
grenze. Auch ist das Gesamtareal vieler Artengruppen 
auf nur kleine Himalaya-Abschnitte begrenzt (siehe 
Beispiele in Abbildung 7 und 8).

Aus biogeographischer Sicht ist es besonders in-
teressant, dass die Schwestergruppen aller der in den 
Abb. 7 und 8 beispielhaft aufgeführten Taxa (und vie-
ler weiterer Himalaya-Endemiten) entweder gar nicht 
in den unmittelbar angrenzenden Gebirgsregionen 
Mittelasiens, Osttibets oder Indochinas vorkommen, 
oder als weiter verbreitete, nicht an das Hochmon-
tan gebundene Taxa einen bedeutenden Arealanteil 
außerhalb Hochasiens besitzen. Thaumatoperyphus, 
Chaetobroscus, Nirmala und Lepcha sind Beispiele 
für Entwicklungslinien mit jeweils isolierter phylo-
genetischer Position innerhalb einer Großgattung 
(Bembidion), Subtribus (Broscina) bzw. Tribus (Pte-
rostichini, Platynini). Das in einem kleinen Gebirgs-
abschnitt am Indus-Durchbruch endemische Taxon 
Kashmirobroscus (Abb.  7) wurde als Schwestergrup-
pe der sinopazifisch verbreiteten Broscini-Gattung 
Eobroscus identifiziert (Schmidt et al. 2013). Die 
Schwestergruppe des besonders artenreichen Ethira-
Clades (Abb.  8) ist zwar noch unklar, jedoch deutet 
sich auf Basis einer vorläufigen phylogeographischen 
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Studie der Gattung Pterostichus an, dass diese eben-
falls nicht in Hochasien vorkommt.

Besonders krass zeigt sich die biogeographische 
Eigenständigkeit des Himalaya bei Betrachtung der 
Verbreitungsverhältnisse in der Gattung Carabus. 
So wurde Meganebrius (Abb.  8) im Rahmen einer 
umfassenden molekulargenetischen Analyse als eine 
terminale Linie der Latipalpi-Gruppe identifiziert 
(Deuve et al. 2012), womit eine westpaläarktische 
(altmediterrane) Herkunft des Anzestors dieser Un-
tergattung sicher ist. Dieselbe Studie belegt auch die 
altmediterrane Abstammung der zweiten, im Hi-
malaya endemischen Carabus-Untergattung Imaibius 
Bates, 1889. Andere Artengruppen dieser außeror-
dentlich formenreichen Gattung fehlen im Hohen 
Himalaya. Damit steht dieser Teil des HTO in einem 
bemerkenswerten Kontrast zu den Verhältnissen in 
den unmittelbar angrenzenden Gebirgen. Es ist wohl 
eines der auffälligsten Paradoxien in der Himalaya-
Tibet Biogeographie, dass die enorme Vielfalt an 
Carabus-Entwicklungslinien gar keinen Einfluss auf 
die Himalaya-Fauna gehabt hat, und dies, obwohl es 
unter den flügellosen Laufkäfern Hochasiens keine 
besseren Läufer gibt! So stoßen die an Carabus-Arten 
und –Artengruppen besonders reichhaltig ausgestat-
teten Gebirgsregionen Südosttibets in breiter Front 
an den Osthimalaya. Dennoch hat keine dieser Taxa 
Arealanteile im Hohen Himalaya. Einzig die polyty-
pische, tibetische Art C. wagae Fairmaire, 1882 aus 
der Untergattung Neoplesius Reitter, 1896 hat ihr Are-
al über das Yarlung Zhangpo-Tal weiter nach Süden 
ausgedehnt und dringt mit einigen Unterarten über 
die Transverstäler teilweise bis an den Hauptkamm 
des Hohen Himalaya vor, ohne diesen aber zu über-
schreiten (Abb.  9). Es gibt in der tibetischen Fauna 
sehr viele Artengruppen der Laufkäfer, die ihre süd-
westliche Arealgrenze im Einzugsgebiet des Yarlung 
Zhangbo bzw. Brahmaputra oder den angrenzenden 
Gebirgen haben, also praktisch in „Sichtweite“ zum 
Hohen Himalaya leben (Beispiele in Abb. 9).

Die hier beschriebenen biogeographischen Phä-
nomene lassen für die Hochmontanlebensräume am 
Südrand des HTO neben denen in Osttibet eine 
primäre eigenständige Entwicklung vermuten. Dies 
lässt sich am besten durch separate Hebungen der ver-
schiedenen Teile des Gebirgssystems erklären. Die ur-
sprüngliche Bergwaldfauna Südtibets war vermutlich 
durch eine +/- ausgedehnte tropische oder subtro-
pische Flach- oder Hügellandlandschaft von anderen 
Gebirgsregionen im Osten (Osttibet, Zentralchina, 
Indochina) geographisch separiert (falls Osttibet zu 

diesem Zeitpunkt überhaupt schon entsprechend 
angehoben war). Diese Hypothese wird durch den 
geowissenschaftlichen Befund einer enormen Ver-
kürzung der Nord-Süd-Erstreckung des HTO seit 
der Indo-Asiatischen Plattenkollision gestützt, die 
zwischen Himalaya und Qilian Shan bis zu 1400 km 
betragen haben soll (Yin & Harrison 2000). Ein 
von Mulch & Chamberlain (2006) präsentiertes 
geologisches Modell, das die gemeinsame Anhebung 
von Tibetischem Plateau und Teilen des Himalayas 
postuliert und bereits im Oligozän zu einem ca. 
4000 m aufragenden gemeinsamen Gebirgskomplex 
mit Karakorum, Zentraltibet, Transhimalaya, Tibe-
tischem Himalaya und Teilen Osttibets geführt haben 
soll, muss dagegen zurückgewiesen werden. Hieraus 
würden andere Verbreitungsverhältnisse der heute 
lebenden Laufkäfergruppen resultieren.
c) Am Südrand des HTO erreichte vermutlich 
der zentrale Teil zuerst hochmontane Höhen. – 
Zentral-Himalaya-Endemismus ist ein weiteres Para-
doxon in der Himalaya-Biogeographie der Laufkäfer, 
das bei Betrachtung der gegenwärtigen orographi-
schen Situation kaum erklärlich scheint. Ein typisches 
Beispiel ist die Platynini-Gattung Lepcha Andrewes, 
1930 (siehe Abb.  7), doch gibt es zahlreiche weitere 
Taxa mit einem ähnlichen Verbreitungsbild. Die Pte-
rostichini Gattung Nirmala Andrewes, 1930 gehört 
ebenso dazu, obwohl dieses Taxon auch im gesamten 
Osthimalaya und im angrenzenden Gaoligongshan 
vertreten ist (Abb.  7). Dieser Ostteil des Gattungs-
areals wird jedoch nur durch eine Art (N. marginalis 
Straneo, 1987) repräsentiert, welche die Schwesterart 
(oder Unterart) der in Sikkim-Ostnepal endemischen 
N. odelli Andrewes, 1930 ist. Alle anderen sechs Arten 
der Gattung kommen nur im Zentral-Himalaya vor. 
Der Osthimalaya wurde von dieser Gruppe also se-
kundär besiedelt. Für viele weitere Laufkäfergruppen 
gibt es solche Hinweise auf ein Entstehungszentrum 
im zentralen Teil des südlichen HTO und mit offen-
sichtlich sekundärer Arealausdehnung entlang der 
Nordwest-Ost-Erstreckung des Gebirgssystems. Ver-
mutlich gehören auch Laufkäfergruppen mit bemer-
kenswerten Zentral-Himalaya/ Nordwest-Himalaya-
Disjunktarealen dazu, wie die Carabus-Untergattung 
Meganebrius Kraatz, 1895 und das Monophylum 
Ethira-Clade der Gattung Pterostichus (Abb.  8, vgl. 
auch Schmidt et al. 2012). Solche Verbreitungs-
phänomene lassen sich erklären, indem man, wie 
im vorgehenden Abschnitt ausgeführt, die enorme 
Nord-Süd-Verkürzung des HTO im Verlauf der Oro-
genese berücksichtigt und dabei annimmt, dass sich 
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die Indus-Yarlung Zhangbo-Furche nördlich des Hi-
malaya (vgl. Abb.  1) allmählich verschmälerte und 
anhob. Auf diese Weise muss die Hochmontanfauna 
des Transhimalaya genauso wie jene an der Nordab-
dachung des Tibetischen Himalaya allmählich nach 
Nordwesten (Indus-Tal) bzw. Osten (Brahmaputra-
Tal) aus Südtibet heraus gedrängt worden sein. Fau-
nenelemente mit einer derartigen Arealgeschichte 
müssen heute zwangsläufig im Umfeld der geologisch 
alten Transverstäler gehäuft auftreten, z.B. in der 
Kashmir-Region, wo der Indus den Gebirgskomplex 
durchbricht. Eine solche Häufung von endemischen 
Linien im Einzugsgebiet des Indus, die sich teilweise 
aus zentral-himalayanischen Gruppen ableiten, wird 
bei einer Analyse der Himalaya-Laufkäferfauna sehr 
deutlich (z.B. Ethira, vgl. Schmidt et al. 2012; 
weitere Beispiele in Abb.  7 und 8). Die Hypothese 
der Verdrängung südtibetischer Faunenelemente an 
die Südabdachung des heutigen Hohen Himalaya als 
eine Folge der känozoischen Orogenese in diesem Teil 
des HTO kann die beobachteten biogeographischen 
Paradoxien ohne weitere Zusatzannahmen erklären 
(siehe auch Abschnitt e).
d) Die hochmontane Entwicklung am Südrand des 
HTO begann vermutlich im Frühen bis Mittleren 
Miozän. – Wir haben eine phylogeographische Ana-
lyse des Pterostichus-Monophylums Ethira-Clade zum 
Anlass genommen, erstmals eine Schätzung für das 
Alter einer im Himalaya endemischen Entwicklungs-
linie der Laufkäfer zu liefern (Schmidt et al. 2012). 
Die Analyse basiert auf einem ca. 1440 Basenpaaren 
(bp) langen Abschnitt des mitochondrialen COI-
Gens und 2 Abschnitten der kerngenomischen ribo-
somalen DNA (1920–1980 bp des 18S rRNA-Gens 
und 1020–1080 bp des 28S rRNA-Gens). Sie berück-
sichtigt 75 Populationen von 46 Arten und Unterar-
ten aus dem Ethira-Clade sowie zahlreiche potentielle 
Außengruppen aus der Gattung Pterostichus (43 Ar-
ten) und potentiell verwandten Gattungen der Tribus 
Pterostichini (13 Arten). Dabei hat mein Kollege Lars 
Opgenoorth (Universität Marburg) den Informati-
onsgehalt in der Sekundärstruktur der 18S rRNA und 
28S rRNA bei der Stammbaumberechnung berück-
sichtigt („doublet model“ für die „stem“-Region der 
rRNA nach Schöniger & van Haeseler 1999), 
wodurch sich viele der basalen Verzweigungen besser 
auflösen ließen, als dies in vorgehenden phylogene-
tischen Studien der Gattung Pterostichus möglich 
war (Sasakawa & Kubota 2005, Will & Gill 
2008). Die Monophylie des zunächst morphologisch 
definierten Ethira-Clades (= Ethira Andrewes, 1936 

+ Pseudethira Sciaky, 1996, Schmidt 2006) erhielt 
in den phylogenetischen Analyseverfahren der DNA-
Sequenzdaten eine maximale Stützung. Leider ist die 
Schwestergruppe dieses Himalaya-Endemiten noch 
immer unbekannt.

Diese Phylogenie wurde einer Altersschätzung der 
cladogenetischen Ereignisse zugrunde gelegt (Sch-
midt et al. 2012). Aufgrund großer Unsicherheiten 
über das Zeitmaß in der Evolution ribosomaler Ge-
nsequenzen wurde die Berechnung auf Basis der Se-
quenzdaten des COI-Gens durchgeführt. Aber auch 
die Angaben zur Geschwindigkeit der Sequenzevolu-
tion mitochondrialer Gene schwanken in der Litera-
tur erheblich, z.B. 0.0152 Mutationen/ Millionen Jah-
re pro Linie bei Trechus der Kanarischen Inseln nach 
Contreras-Diaz et al. (2007), 0.0046 im Tribus 
Sphodrini nach Ruiz et al. (2009), 0.0108–0.0162 
bei Carabus nach Andújar et al. (2012). Deshalb 
wurde die molekulare Uhr für Pterostichus an zwei 
Knoten im Stammbaum kalibriert (Abb. 10): Erstens 
ist Pterostichus aus dem Baltischen Bernstein bekannt 
(Klebs 1910, Weitschat & Wichard 1998), 
womit sich ein Mindestalter der Gattung von 35-42 
Millionen Jahre ergibt (Poinar 1992, Kaplan et 
al. 1977 zitiert in Perkovsky et al. 2007). Zweitens 
wurde die Euro-alpine Orogenese zugrunde gelegt. 
Wir gehen davon aus, dass die Evolution der Euro-
alpinen Pterostichus mit der Entwicklung hochmon-
taner Lebensräume in Europa unmittelbar verbunden 
ist. Hochmontan-Wälder existieren in Europa seit ca. 
15 Millionen Jahren (Mai 1995). Da für die Analyse 
Sequenzdaten von zwei Vertretern Euro-alpiner Pte-
rostichus zur Verfügung standen, die sehr unterschied-
liche Entwicklungslinien innerhalb dieser Gruppe 
repräsentieren (P. fasciatopunctatus (Creutzer, 1799), 
P. ebenus (Quensel, 1806)) wurde die Trennung dieser 
Linien als der mögliche Zeitpunkt der Entwicklung 
von hochmontanen Lebensräumen in Europa festge-
legt. Die mit beiden Kalibrierungspunkten verbun-
denen Unsicherheiten wurden bei der Berechnung der 
Divergenz-Zeiträume der Pterostichus-Linien berück-
sichtigt (Details siehe Schmidt et al. 2012).

Für das erste cladogenetische Ereignis im Hi-
malaya-Endemiten Ethira-Clade konnte auf diese 
Weise ein Alter von 12–26 Millionen Jahren ermittelt 
werden (Abb. 10). Wenn man davon ausgeht, dass das 
HTO ab dem Zeitpunkt der Entwicklung hochmon-
taner Lebensräume von borealen Faunenelementen 
besiedelt wurde, dann dürfte dieser Zeitpunkt dem 
der ersten Ethira-Cladogenese unmittelbar voraus-
gegangen sein. Dies ist durch folgende Beobachtung 
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Abb. 10: Schematische Darstellung des Ergeb-
nisses einer Berechnung der Divergenzzeiten von 
Pterostichus-COI-Haplotypen mittels Bayes‘scher 
Analyse (verändert nach SCHMIDT et al. 2012). 
Der durch den Ethira-Clade repräsentierte Teil 
des Baumes ist durch größere Strichstärken her-
vorgehoben. Zur besseren Übersichtlichkeit sind 
die 95%-Konfidenzintervalle des Knotenalters 
(graue Balken) nur für den Ethira-Clade sowie 
für jene Taxa ausgewiesen, die zur Kalibrierung 
der molekularen Uhr dienten.

wahrscheinlich: Hochmontan-Habitate liegen in tro-
pischen oder subtropischen Gebirgen nie als geschlos-
senes Band vor, sondern sind durch Zertalung +/- 
stark geographisch separiert, was die Cladogenese in 
den ausbreitungsschwachen Laufkäfergruppen enorm 
antreiben muss und vermutlich die Hauptursache für 
die extreme Artenvielfalt im HTO ist. Die phylogeo-
graphische Analyse des Ethira-Clades liefert hierfür 
eindrucksvolle Belege (Schmidt et al. 2012): Jede 
Bergkette an der Südabdachung des Hohen Himalaya 
weist für jede Art dieser Gruppe einen eigenen COI-
Haplotypus auf. Auf den Vikarianz-Endemismus und 
die Bildung von Artenschwärmen in verschiedenen 
Gruppen himalayanischer Bodenarthropoden hat be-
reits Martens (1993) eindrucksvoll hingewiesen. 
Im subtropischen miozänen Alpenraum dürfte dies 
nicht anders gewesen sein.

Auf Grundlage der Divergenzzeit-Berechnungen 
im Ethira-Clade dürfte der Südrand des HTO eine 
Höhe von ca. 2700–3200 m frühestens im Unteren 
Oligozän, vermutlich aber erst im Frühen bis Mitt-
leren Miozän erreicht haben und damit erstmals 
Hochmontan-Habitate zur Verfügung gestellt haben. 
Diese Höhe liegt 1000–1500 m über der heutigen un-
teren Arealgrenze aller Pseudethira-Arten im Zentral-
Himalaya. Diese Differenz ergibt sich aus der Tatsa-
che, dass das Klima im Frühen bis frühen Mittleren 
Miozän im Durchschnitt noch bis zu 6 K wärmer 
war als heute (Bubenzer & Radtke 2007) und 
dass der Südrand des Orogens in südlicheren Breiten 
gelegen haben muss (Searle 1996; Yin & Harri-
son 2000; DeCelles et al. 2002). Setzt man kon-
tinuierliche weitere Hebung am Südrand des HTO 

voraus, so passt die mittels Laufkäferdaten ermittelte 
Zeitspanne der Entwicklung der Bergwaldfauna zu 
den Ergebnissen der Sauerstoffisotop-Analysen in 
Kalksedimenten (Garzione et al. 2000; Rowley 
et al. 2001; Saylor et al. 2009). Nach diesen Auto-
ren lagen Teile des Himalaya nördlich des heutigen 
Hauptkammes vor 8–11 Millionen Jahren in Höhen 
von ca. 4000–6000 m. Das bereits im Abschnitt b) zi-
tierte Modell von Mulch & Chamberlain (2006), 
wonach der Tibetische Himalaya mit Südtibet eine 
Höhe von ca. 4000 m schon im Eozän erreicht haben 
soll, wird dagegen auch aus dieser Betrachtungsweise 
der Laufkäferdatenlage unwahrscheinlich.

Das aus den Laufkäferdaten errechnete Zeitinter-
vall für die beginnende Entwicklung einer Bergwald-
fauna am Südrand des HTO ist eine erste, sehr grobe 
Annäherung und kann zukünftig auf verschiedene 
Art und Weise überprüft bzw. eingeengt werden 
(Schmidt et al. 2012). Erstens ist es möglich, die 
Phylogenie der Gattung Pterostichus durch Einbezie-
hung weiterer Innen- und Außengruppen-Taxa und 
durch Hinzuziehung weiterer Gene in die moleku-
laren Analysen genauer darzustellen. Das Auffinden 
der rezenten Schwestergruppe des Ethira-Clades und 
die sichere Darstellung des ersten cladogenetischen 
Ereignisses im Ethira-Stammbaum liefern letztlich 
die Eckdaten für den Zeitraum, in welchem die Evolu-
tion dieses Himalaya-Endemits begann. Zweitens ist 
es notwendig, die bestehenden Kalibrierungspunkte 
abzusichern und weitere in den Stammbaum einzu-
fügen. Dazu gehört eine umfassende phylogeogra-
phische Bearbeitung der Euro-alpinen Pterostichus 
zur genauen Darstellung der basalen Cladogenese in 
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dieser Gruppe. Dazu gehört außerdem die Analyse 
der verfügbaren Laufkäferfossilien auf phylogene-
tischer Basis. Die beste Grundlage liefert hierfür der 
Bernstein, da er in vielen Fällen eine Analyse von 
stammesgeschichtlich wichtigen Merkmalen erlaubt. 
Wegen der relativ großen Anzahl von Laufkäfer-
Inklusen ist vor allem der Baltische Bernstein relevant. 
Außerdem fällt dessen Entstehung mit den biogeogra-
phisch bedeutsamsten geologischen Ereignissen im 
Känozoikum zusammen oder geht ihnen unmittelbar 
voraus. Viele der als Inklusen im Baltischen Bernstein 
erhaltenen Arten dürften deshalb Vertreter rezenter 
Gruppen sein. Leider ist der Bearbeitungsstand dieses 
Fossilienbestandes sehr ungenügend. Zwar gibt es 
zahlreiche Nennungen rezenter Laufkäfergattungen 
aus verschiedenen Bernsteinsammlungen, so auch Pte-
rostichus (Keilbach 1982), doch wurden nur wenige 
der Inklusen auf phylogenetischer Basis hinreichend 
kritisch analysiert, so dass ihre Einordnung in rezente 
Gattungen als gerechtfertigt erscheint (Protopaussus 
aus dem Dominikanischen Bernstein: Nagel 1997; 
Bembidion und Calathus aus dem Baltischen Bern-
stein: Ortuño & Arillo 2009, 2010). Drittens 
ist eine Erweiterung der phylogeographischen Un-
tersuchungen auf andere im Himalaya endemische 
Gruppen notwendig, um die am Ethira-Clade ent-
wickelten Hypothesen zu überprüfen. Auf diese Wei-
se kann auch die im Fossilienbestand akkumulierte 
Information besser ausgenutzt werden. Z.B. haben 
alle drei oben genannten, sicher aus Bernsteininklusen 
identifizierten Gattungen rezente Vertreter im Gebiet 
des HTO, Bembidion und Calathus sind außerdem 
artenreich im Hochmontan vertreten.
e) Der Hohe Himalaya ist vermutlich das jüngste 
Gebirge am Südrand des HTO. – Bereits im Ab-
schnitt c) wurde auf zwei Paradoxien in der Bioge-
ographie der Laufkäfer des Hohen Himalaya hinge-
wiesen: Zentral-Himalaya-Endemismus und extreme 
Arealdisjunktionen in primär flügellosen Artengrup-
pen. Es ist praktisch unmöglich, solche Areale mit 
den klassischen Modellen der Faunengenese in diesem 
Teil des HTO zu erklären. Diese Modelle postulieren 
eine kontinuierliche Besiedlung des Hohen Himalaya 
ausgehend von den primären Entstehungszentren der 
Artengruppen in Mittel- und Zentralasien, Westchina 
(Osttibet), Indochina und dem tropischen Indien 
(Mani 1974; Martens 1993). Abgesehen von den 
tropisch-indischen Taxa, die ohnehin keine Vertreter 
in der hochmontanen Laufkäferfauna haben, müssten 
die verschiedenen anderen Faunenelemente den Ge-
birgsbogen des Hohen Himalaya von Ost nach West 

oder umgekehrt besiedelt haben. Gerade bei den 
primär flügellosen Laufkäfergruppen wären deshalb 
die ursprünglichen Arten entweder im Osten oder 
im Westen des heutigen Gebirgssystems zu erwarten; 
auch die Artenzahlen innerhalb der Gruppen dürf-
ten dieses Muster aufweisen. Tatsächlich sehen die 
Arealbefunde in den meisten der primär flügellosen 
Laufkäfergruppen des Himalaya aber anders aus; Bei-
spiele sind in den vorgehenden Abschnitten genannt 
worden.

In der ersten Hälfte des vergangenen Jahrhun-
derts hat Weigold (2005; postum veröffentlichtes 
Manuskript) auf Basis umfangreicher Studien über 
die Vogelwelt Hochasiens die Auffassung vertreten, 
dass Tibet in einer früheren orogenetischen Phase 
ein eigenständiges Entwicklungszentrum dargestellt 
hat. Hieraus soll sich ein Teil der heutigen Fauna des 
Himalaya und Osttibets ableiten. Die Frage nach der 
Herkunft der in Teilen des Hohen Himalaya (manch-
mal in eng begrenzten Bergregionen) endemischen 
Laufkäfer-Artengruppen führten Schmidt (2003, 
2006) und Schmidt & Hartmann (2009) zu der 
Hypothese des „tibetischen Elements in der Hima-
layafauna“. Diese besagt, dass es eine primäre Ent-
wicklung der Artengruppen in Südtibet (Tibetischer 
Himalaya und/oder Transhimalaya) gab und dass 
eine sekundäre Diversifizierung nach Einwanderung 
in den Hohen Himalaya erfolgte. Diese Hypothese 
geht somit davon aus, dass der ursprüngliche Südrand 
des HTO nicht durch den Hohen Himalaya son-
dern durch die unmittelbar nördlich angrenzenden 
Teile des Gebirgssystems gebildet wurde. Das heutige 
Fehlen rezenter Vertreter der betreffenden Gruppen 
in Südtibet muss eine sekundäre Erscheinung und 
die Folge der gravierenden Umweltveränderungen 
durch Hebung des Hohen Himalaya und die daraus 
folgende Regenschattenwirkung sein (Monsunstau 
an der Himalaya-Südabdachung und Austrocknung 
Südtibets).

Diese Hypothese wurde mit der phylogeographi-
schen Analyse des Ethira-Clades aufgegriffen, und 
ihre Grundannahmen wurden überprüft (Schmidt 
et al. 2012). Die Monophylie der Gruppe, der Ende-
mismus aller Entwicklungslinien des Clades in jeweils 
kleinen Abschnitten des Gebirges, der Endemismus 
basaler Linien im zentralen Teil des Himalaya sowie 
die weiträumigen Arealdisjunktionen zwischen ver-
wandten Linien des Clades wurden bestätigt. Eines 
der wichtigsten biogeographischen Ergebnisse dieser 
Studie ist, dass verwandte Entwicklungslinien nicht 
auch geographisch benachbart sein müssen. Letzteres 
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erwies sich eher als Ausnahme, was eine starke Stüt-
zung der Hypothese einer Südtibet-Entstehung dieser 
Himalaya-Laufkäfer darstellt. Sollte der Ethira-Clade 
sich zunächst in Südtibet differenziert haben und 
dann mit verschiedenen Linien von Norden aus den 
quer zu Tibet aufsteigenden Hohen Himalaya über 
seine Transverstäler besiedelt haben, dann sollten 
Arealdisjunktionen in diesen Linien die Regel sein. 
Und genau das ist nach den vorliegenden Untersu-
chungen der Fall (Schmidt et al. 2012).

Mit Blick auf die scheinbar enormen Schwierig-
keiten der Geowissenschaften, die Frage nach dem 
Alter dieses höchsten Gebirges der Welt zu beantwor-
ten, schreiben die Geologen Mulch & Chamber-
lain (2006) im Wissenschaftsjournal „Nature“: „The 
elevation history of Everest and the High Himalayan 
peaks has yet to be unraveled“. Die bisherigen biogeo-
graphischen Untersuchungen an Laufkäfern können 
das Alter des Hohen Himalaya noch nicht enträtseln. 
Dennoch lässt sich zumindest jetzt schon ein relatives 
Alter feststellen: Wenn der Südrand des HTO zu-
nächst ohne den Hohen Himalaya im Unteren oder 
Mittleren Miozän eine Höhe von ca. 3000 m erreicht 
und eine Bergwaldfauna entwickelt hat (Abschnitt d), 
dann sind die Ketten des Hohen Himalaya vermutlich 
erst im ausgehenden Miozän oder zu Beginn des Plio-
zäns in vergleichbare Höhen angehoben worden, also 
zu einem Zeitpunkt, als alle rezenten, heute entlang 
des Hohen Himalaya disjunkt verbreiteten Linien des 
Ethira-Clade bereits entwickelt waren (vgl. Abb. 10). 
Eine umfassendere phylogeographische Analyse, die 
weitere Artengruppen primär flügelloser Laufkäfer 
und eine größere Anzahl verschiedener geeigneter 
Gene berücksichtigt, dürfte zu erheblich genaueren 
Aussagen über die räumliche und zeitliche Abfolge 
der Gebirgsbildung kommen.
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Zusammenfassung
Trotz der zweifellos hohen Bedeutung des Himalaya-
Tibet Orogens (HTO) für den Strahlungshaushalt 
und die atmosphärische Zirkulation in der jüngeren 
Erdgeschichte sind wesentliche geowissenschaftliche 
Fragestellungen erst ungenügend gelöst und zum Teil 
heftig umstritten. Hierzu gehören die Fragen nach 
dem Umfang der pleistozänen Vereisung, der regio-
nalen Temperaturabsenkung während des letztglazi-
alen Maximums (LGM) und dem Ablauf der känozo-
ischen Hebungsgeschichte. Der vorliegende Beitrag 
verweist auf die besondere Eignung der Laufkäfer 
als Paläoumwelt-Proxys in Hochgebirgen. Es werden 
Möglichkeiten aufgezeigt, wie sich die Biogeographie 
und Phylogenie der Laufkäfer an der Lösung der 
offenen Fragen beteiligen kann, und erste Ergebnisse 
werden vorgestellt.
1)	 Anhand einer Untersuchung der Verbreitungs-

verhältnisse der semiedaphischen, flügellosen 
Trechus-Arten Tibets konnte nachgewiesen wer-
den, dass selbst die zentralen Teile des südlichen 
Plateaus durch Mikroareal-Endemismus geprägt 
sind. Dadurch lässt sich die Bildung einer um-
fassenden, letztglazialen Plateauvergletscherung 
ausschließen und eine entsprechende Hypothese 
aus der Geomorphologie zurückweisen.

2)	 Aus den rezenten Arealgrenzen der alpinen Mi-
kroareal-Endemiten im zentralen Transhimalaya 
und den lokalen geographischen Verhältnissen 
(Höhe des Talbodens) lässt sich die maximal 
mögliche temperaturbedingte Arealabsenkung 
ableiten. Hieraus kann die LGM-Temperaturab-
senkung berechnet werden, die mit ca. 3-4 K die 
bisher aus der geowissenschaftlichen Literatur 
verfügbare Wertespanne erheblich eingrenzt.
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3)	 Die carabidologischen Beiträge zur Hebungsge-
schichte des HTO müssen aus der Entwicklungs-
geschichte der Laufkäfer insgesamt abgeleitet 
werden. Die enorme Diversität der Laufkäfer 
dieses Gebietes erfordert einen hohen Aufwand 
für die feldbiologische Erkundung und für die 
taxonomische und phylogenetische Basisarbeit. 
Deshalb konnten bislang nur einzelne Teilaspekte 
zu diesem interessanten Themenkomplex bearbei-
tet werden. Die vorläufigen Ergebnisse lassen sich 
folgendermaßen zusammenfassen:
a)	 Die Hebung Tibets in hochmontane Höhen 

begann vermutlich erst deutlich nach dem 
Beginn des Känozoikums, da keine spätkrei-
dezeitlichen und frühkänozoischen Faunene-
lemente mit entsprechenden Umweltansprü-
chen im HTO nachweisbar sind.

b)	 Da sich verschiedene primäre Entwicklungs-
zentren der Laufkäferfauna im Gebiet des 
HTO identifizieren lassen, ging der Plateau-
Anhebung wahrscheinlich eine separate He-
bung einzelner Abschnitte des Gebirgssystems 
voraus.

c)	 Am Südrand des HTO scheint nur der zen-
trale Teil ein eigenständiges Entwicklungs-
zentrum gewesen zu sein. Vermutlich wurde 
zuerst dieser Teil in hochmontane Höhen 
gehoben.

d)	 Eine phylogeographische Analyse des im Hi-
malaya endemischen Ethira-Clades der Gat-
tung Pterostichus lässt unter Zugrundelegung 
einer provisorischen Kalibrierung der mole-
kularen Uhr vermuten, dass die hochmontane 
Entwicklung (ca.  3000 m  NN) am Südrand 
des HTO im Frühen bis Mittleren Miozän 
begann.

e)	 Die rezenten Verbreitungsverhältnisse der ver-
schiedenen Entwicklungslinien der im Hima-
laya endemischen Gruppen führen außerdem 
zu der Hypothese ihres südtibetischen Ur-
sprungs. Daraus lässt sich ableiten, dass der 
Hohe Himalaya jünger ist, als die unmittelbar 
nördlich angrenzenden Gebirgsregionen des 
HTO.

Die Ausweitung der phylogenetischen und biogeo-
graphischen Untersuchungen auf weitere Artengrup-
pen der Laufkäfer, die Berücksichtigung zusätzlicher 
DNA-Abschnitte und die Auswertung des Fossilien-
bestandes zur Kalibrierung der molekularen Uhr sind 

die Voraussetzungen für weiterführende Beiträge der 
Carabidologie zur Hebungs- und Umweltgeschichte 
Hochasiens.
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