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weltgeschichte des Himalaya-Tibet Orogens

Joachim SCHMIDT

Vortrag anlésslich der Verleihung des Gerd Miiller-Motzfeld Preises durch die Gesellschaft fiir Angewandte Carabidologie anlésslich
ihrer 15. Jahrestagung, Fulda, 2.-4. Mérz 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 Prerosti-
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. ) 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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AbD. 1: Geographische Ubersicht 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 grofite zusammenhingende Hochgebirgsregion
der Erde, das sogenannte Hochasien (Abb. 1). Die-
se Gebirgsmasse hat einen erheblichen Einfluss auf
den Strahlungshaushalt der Erde und auf die atmo-
sphirische Zirkulation (z.B. KUTZBACH et al. 1989;
RAYMO & RUDDIMAN 1992; MOLNAR et al. 2010).
Deshalb sind detaillierte Kenntnisse iiber die Genese
des Gebirgssystems notwendig, um die Ursachen der
bedeutenden globalklimatischen Verinderungen im
Verlaufe des spiten Kinozoikums interpretieren zu
konnen, die zu einem nicht unerheblichen Teil auf
diese Orogenese zuriickzufithren sind. Hieraus lassen
sich nicht zuletzt auch Riickschliisse auf aktuelle und
zukiinftige Klimainderungen treffen.

Eine schier uniibersehbare Fiille geowissenschaft-
licher Literatur beschiftigt sich mit der Abfolge und
der Dynamik der kinozoischen Heraushebung der
verschiedenen Teile des Gebirgssystems, mit dem
Umfang der quartiren Vereisungen und den sich aus
diesen Prozessen ableitenden Umwelt- und Klima-
verinderungen. Dabei wird deutlich, dass bis heute
Problemstellungen von zum Teil erheblicher erd- und
klimageschichtlicher Relevanz kontrovers diskutiert
werden. In vielen wichtigen Details ungeniigend be-
antwortete Fragenkomplexe sind z.B. folgende:
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o Welche Ausdehnung erreichten Gletscher und
Kiltewiisten wihrend der quartiren Eiszeiten und
vor allem im letztglazialen Maximum (LGM)?
Wie stark war die maximale Temperaturabsen-
kung in verschiedenen Teilen Hochasiens?

e Wann und in welcher Reihenfolge wurden die
einzelnen Teile des HTO in signifikante Héhen
gehoben? Seit wann besitzen sie ihre aktuelle
Meereshohe?

Die Ursachen fiir die Kontroversen scheinen in den
besonderen Schwierigkeiten zu liegen, die sich bei der
Verwendung verschiedener ,,Klimaproxys (indirekte
Klimazeiger) und geowissenschaftlicher Verfahren
zur Bestimmung einer Palio-Erhebung in diesem
extremen und in seiner Genese aufergewdhnlichen
Hochgebirgskomplex ergeben. Somit sind alle Bei-
trige, die zu einer Verbesserung der Kenntnisse der
Palioumwelt Hochasiens fithren kénnen, von iiberre-
gionaler Bedeutung.

Der Vorlicgende Beitrag basiert auf meinem Vor-
trag zur 15. Jahrestagung der Gesellschaft firr Ange-
wandte Carabidologie (GAC) am 2. Mirz 2012 in
Fulda, welcher die Ergebnisse meiner kumulativen
Dissertation am Fachbereich Geographie der Univer-
sitit Marburg (SCHMIDT 2011) zusammenfasste. Ziel
dieser Arbeit war es, rezente Hochgebirgs-Laufkifer
mittels morphologisch und molekulargenetisch ba-
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sierter phylogenetischer und biogeographischer Ana-
lysen sowie mittels 6kologischer und verbreitungsbio-
logischer Grundlagenerhebungen als neue Palioum-
weltproxys fiir die Hochasienforschung zu etablieren.
Der Fokus lag dabei auf den cingangs erwihnten
zentralen geowissenschaftlichen Problemstellungen,
wobei Antworten zu folgenden drei konkreten Fragen
gefunden werden sollten:

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

o Wie stark war die LGM-Temperaturabsenkung in
Siid-Tibet?

o  Welche Riickschliisse lassen sich hinsichtlich Zeit-
maf$ und Abfolge der Hebung der einzelnen Teile
des HTO ziehen?

Zur Auseinandersetzung mit diesen Fragestellungen
stehen iiber 20 Jahre Erfahrungen aus eigenen Feld-
forschungen in Hochasien zur Verfigung, 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 Laufkifer-Material aus allen
internationalen Museen und Privatkollektionen mit
bedeutenden Hochasiensammlungen beriicksichti-
gt werden. Dies zusammengenommen lieferte die
Grundlage fiir zahlreiche Artengruppen-Revisionen
(Literaturiibersicht ist beim Autor zu erfragen), die
wiederum eine unerlissliche Basis fiir die biogeogra-
phischen Auswertungen darstellten. Molekulargene-
tische Analysen erfolgten 2007-2011 am Fachbereich
Biowissenschaften der Universitit Rostock an ausge-
wihlten Artengruppen zur detaillierten Erginzung
und kritischen Uberpriifung 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 Laufkiferstudien
zusammengefasst. Zur geographischen Orientierung
dient Abbildung 1. In die Diskussion fliefen 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-
kifer fir die Darstellung von Palioumweltszenarien
in den Hochgebirgen der warmtemperierten und tro-
pischen Regionen der Erde herausstellen.
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2 Laufkéfer als Paléoumwelt-
proxys der Hochgebirgsfor-

schung

Heute lebende Laufkifer sind fiir Fragestellungen der
Paldogeographie und Palidoklimaforschung in Hoch-
gebirgen ganz offensichtlich hervorragend geeignet.
Sie erfiillen alle grundlegenden Voraussetzungen, die
man an eine rezente Indikatorgruppe fiir einen der-
art komplexen und dynamischen Lebensraum stellen
muss (SCHMIDT 2011):

2.1 Flachendeckendes Vorkommen ver-
bunden mit hoher Diversitat

Laufkifer kommen auflerhalb dauerhaft eisbedeckter
Gebiete in allen Teilen des HTO vor. Sie sind in allen
Hohenstufen von den subtropischen Tilern bis in
das Hochalpin jeweils artenreich vertreten. Die welt-
weit hochsten Vorkommen von Kifern sind aus dem
Transhimalaya bekannt und werden durch Laufkifer
reprasentiert: In 5600 m Hohe wurden am Nyaingen-
tanglha Shan noch drei Arten gefunden (SCHMIDT
2009). Praktisch steht eine enorme Vielzahl von
unterschiedlich angepassten Arten fiir die Indikation

zur Verfiigung.

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

Keine Laufkiferart besiedelt alle Hohenstufen der
Himalaya-Abdachung. Im Ubergang von der un-
teren Montanstufe zum Hochmontan (Bergnebel-
wald) vollzieht sich bereits ein sehr scharfer Wech-
sel der Laufkiferfauna. Selbst die Laufkiferfauna
der Hochmontanstufe und jene der Alpinstufe sind
vertikal subzoniert. Die meisten Arten besitzen ein
Vertikalareal, welches nur einen Teil der tatsichlichen
vertikalen Erstreckung dieser Hohenstufen einnimmt.
Beriicksichtigt man die Griinde fiir die Ausbildung
vertikaler Arealgrenzen, zeigt sich deren enorme bi-
oindikative Bedeutung. So wie die nérdliche und
sudliche Verbreitung der Kiferarten primir durch
ihre jeweilige Toleranz gegeniiber einem bestimm-
ten Temperaturbereich begrenzt wird (LINDROTH
1949; CoorE 1986; ATKINSON et al. 1987), so
bestimmt dieser Faktor das Vertikalareal der Laufki-
fer im Hochgebirge entsprechend. Dabei sind aber
folgende wichtige Einschrinkungen zu beriicksich-
tigen: Erstens kann in der nordlichen Hemisphire
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nur die durchschnittliche Juli-Temperatur wegen der
isolierenden Wirkung der winterlichen Schneebede-
ckung und wegen der starken Temperaturvariabilitit
im Frithling und im Herbst eine Aussage iiber das
tatsichliche Wirmebediirfnis der Carabiden liefern
(LINDROTH 1949). Zweitens sind die effektiv auf
Laufkifer 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 tatsichlich besiedelter
Standorte einer Art innerhalb ihres potentiellen Ver-
tikalareals vorrangig durch die Faktoren Feuchte (vgl.
LINDROTH 1949; THIELE 1974) und Erreichbarkeit
limitiert (siche Ausfithrungen zur eingeschrinkcen
Ausbreitungsfahigkeit, unten).

2.3 Geringe Nahrungsspezialisierung

Laufkifer sind ganz tiberwiegend unspezialisierte
Riuber oder Aasfresser. Thre Verbreitung wird damit
kaum durch das Vorkommen bestimmter anderer
Arten von Organismen limitiert, die als Nahrung die-
nen, sondern viel stirker durch Faktoren des Stand-
ortklimas. Diese Grundvoraussetzung zur Verwen-
dung bestimmter Organismengruppen zur Rekon-
struktion von Paldoklimabedingungen wurde bereits
von HEBERDEY (1933) und ATKINSON et al. (1987)
formuliert.

2.4 Eingeschrénkte Ausbreitungsféhig-
keit

Passive Verbreitung tiber Vektoren spielt bei Lauf-
kifern im Hochgebirge kaum eine Rolle. Denkbar
ist dies nur sehr kleinrdumig, z.B. fiir tiberlebende
Individuen einer Talquerung bei Bergstiirzen und
Murenabgingen. Dagegen scheint es eine biologische
Regel zu sein, dass Entwicklungslinien der Laufkifer
im Verlaufe der Anpassung an den Hochgebirgsle-
bensraum obligatorische Flugunfihigkeit evolvieren.
Dabei kommt es sowohl zu einer Reduktion der Haut-
fliigel und der Flugmuskulatur als auch — und das ist
fir die biogeographische Analyse entscheidend - zu
einer unumkehrbaren Umgestaltung des Exoskelettes.
So werden die Metepisternen, welche wichtige An-
satzstellen der Flugmuskulatur sind, stark verkiirzel.

1 Dies ist leicht kenntlich und liefert in der morphologischen
Analyse den eindeutigen Hinweis auf die obligatorische Flug-
unfihigkeit einer Art. Im Unterschied dazu besitzen die zahl-
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Fehlendes Flugvermogen verursacht bei Hochgebirgs-
Laufkifern eine extreme Reduzierung der Fihigkeit
zur Ausbreitung. Arten bzw. Entwicklungslinien,
die auf obligatorisch fliigellose Vorfahren zuriickge-
hen, miissen ihre Areale somit ,zu Fuf3‘ erobern. Die
Vielzahl potentieller Barrieren im Hochgebirge (zu
hoch aufragende Gebirgskimme, zu tief hinab rei-
chende Schluchten, Gletscher, Kiltewiisten, trockene
Felsflanken und Schutthalden, reiflende Fliisse etc.)
stellt der Ausbreitung solcher Linien einen enormen
Raumwiderstand entgegen. Die heutige Lage des Are-
als einer obligatorisch fliigellosen Laufkiferart 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 hiufig als Angehorige von
Schwirmen geographisch vikariierender, allopatrisch
entstandener Arten bzw. Unterarten identifizieren
lassen (Neoendemiten-Schwirme sensu MARTENS
1993), liefern deshalb ein auf8erordentlich ergiebiges
Forschungsfeld fiir die historische Biogeographie und
molekulargenetische Phylogeographie.

2.5 Relativ guter faunistisch-é6kolo-
gischer und systematischer Bearbei-
tungsstand

Voraussetzung fir jede biogeographische Analyse
einer Fauna sind eingehende Kenntnisse dariiber,
welche Arten im betrachteten Gebiet vorkommen,
wie diese innerhalb des Gebietes und dariiber hinaus
verbreitet sind, welche Habitatanspriiche sie besitzen,
zu welchen Verwandtschaftsgruppen sie gehéren und
wie diese Verwandtschaftsgruppen insgesamt ver-
breitet sind. Ideal wiren eingehende phylogenetische
Kenntnisse zu den betrachteten Gruppen (Schwester-
taxa, Stammbiume). Letzteres kann fiir die Laufkifer
Hochasiens derzeit nur sehr eingeschrinke gelten.
Auch steht man hier immer noch einer groffen Zahl
unbeschriebener Arten und undefinierter Gruppen
gegeniiber. Dennoch gehoren Laufkifer zu den we-
nigen der besonders artenreichen Tiergruppen, deren
Systematik und faunistisch-6kologischer Kenntnis-
stand inzwischen so weit fortgeschritten ist, dass eine
biogeographische Bearbeitung der Fauna des HTO

moglich erscheint.

reichen fakultativ gefliigelten/ungefliigelten Arten der kalttem-
perierten und borealen Faunen lange Metepisternen!
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Abb. 2: Das ca. 2,4 Millionen km? umfassende tibetische LGM-Eisschild nach KUHLE (1982-2012, verandert 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 miissen lebensfeindliche Kaltewiisten gewesen sein und standen somit als Refugien (im Sinne der Nunataker-Theorie)
nicht zur Verfiigung. Im Siiden dringen méchtige Durchbruchstalgletscher (hier im Tal des Kali Gandaki) weit an die Stidabdachung 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.

Beriicksichtigt man vorrangig den zuletzt auf-
gefihrten Punkt, wiirden Hohere Pflanzen und
Moose (vgl. MIEHE 1991), Végel (WEIGOLD 2005;
MARTENS et al. 2011), Amphibien und Reptilien
(ScHLEICH & KASTLE 2002), Tagfalter (MANI
1986; SmiTH 1994) und Blatthornkifer der Tri-
bus Sericini (AHRENS 2004) vermutlich ebenfalls
ins Blickfeld riicken. Alle diese Gruppen verstoffen
jedoch gegen mindestens zwei der weiter oben auf-
gefiihrten Kriterien. Keine einzige dieser Gruppen er-
fille die Forderung nach einer stark eingeschrinkten
Ausbreitungsfihigkeit. Allein diese Tatsache macht
die Rekonstruktion von Arealen fritherer orogene-
tischer Phasen aus der heutigen Verbreitung der Ent-
wicklungslinien schwierig, wenn nicht gar unmoglich.
Vermutlich erfiillen gegenwirtig nur die Laufkifer
alle genannten Grundvoraussetzungen zur Bioindi-
kation der Paldogeographie und Palioklimatologie
Hochasiens gleichermafien gut.

3 Erkundung der eiszeitlichen
Vergletscherung Hochasiens
mit Hilfe lokalendemischer
Laufkafer

3.1 Ausgangslage und Hypothesen

Das Ausmafl der eiszeitlichen Vergletscherungen
Hochasiens ist bis heute heftig umstritten. Inzwischen
gehen die meisten Autoren in den Geowissenschaf-
ten davon aus, dass diec LGM-Gletscherbedeckung
iiber die exponierten Massive nicht wesentlich in das
Plateau hinein bzw. iiber die westlichen, siidlichen
und &stlichen Abdachungen hinaus ragte (siche Zu-
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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 michtigem Eisschildes, welches in Form eines Eis-
stromnetzwerkes weit nach Osttibet und an die Hi-
malaya-Siidabdachung gereicht haben soll (Abb. 2).
Nimmt man diese Auffassung als Ausgangspunke fiir
eine biogeographische Studie, so lassen sich folgende
Arbeitshypothesen formulieren:

Alle zentralen Teile Hochasiens unterlagen einer
ciszeitlichen Ausléschung der Fauna (tabula rasa)
und werden heute ausschliefllich von ausbreitungs-
starken Arten besiedelt, welche das LGM in der Pe-
ripherie des Gebirgssystems (siidliche und westliche
Abdachungen des Himalaya, Ostabdachung des Ti-
betischen Plateaus) iiberdauert haben. Dabei handelt
es sich weitgehend um fakultativ flugfihige Arten.
Unter den obligatorisch flugunfihigen Gruppen ha-
ben sich ausschliefllich besonders laufaktive Arten
(Gattung Carabus) im Verlauf des Holozins in Teile
des Plateaus hinein ausgebreitet. Alle anderen Arten
obligatorisch flugunfihiger Gruppen, vor allem die
kleinen semiedaphischen Arten (z.B. Trechus), kom-
men ausschlieflich in den peripheren Gebirgsziigen
vor.

Die Grundlagen zur Annahme dieser Hypothese
ergeben sich aus den Ergebnissen umfassender Studi-
en zu den Auswirkungen der Eiszeiten auf die Fauna
Europas (HoLpHAUS 1906, 1912, 1954; HEBERDEY
1933; LINDROTH 1931, 1935). Da die Diversitit der
Laufkiferarten und —gruppen im HTO unvergleich-
lich hoher ist als im gesamten nordlichen Europa
inklusive der Alpenregion, konnen von der biogeo-
graphischen Analyse der Laufkifer Hochasiens beson-
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Abb. 3: Fundorte von 45 Mikroareal-Endemiten der Gattung Trechus im zentralen Transhimalaya (jede Zahl entspricht einer Art, hinzugefiigte Buchstaben ver-
weisen auf verschiedene Unterarten einer Art). Die Areale aller Taxa sind so winzig, dass die hier verwendete punktformige Darstellung im gewéhlten Mafistab der
Realitdt nahe kommt. Fiir 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: Weifler Kreis: wrzecionkoi-Gruppe. WeifSes Oval: antonini-Gruppe. Weifles Recht-
eck: solhoeyi-Gruppe. Schwarzer Kreis: dacatraianus-Gruppe. Schwarze Raute: Setitrechus (nach Schmidt et al. 2011 ergénzt durch Ergebnisse der Feldkampagne

2011 und durch Daten aus DEUVE 2005).

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

3.2 Methode

Eine Untersuchung der Laufkifervorkommen im
Transhimalaya Zentral-Tibets stellt eine ideale Mog-
lichkeit dar, um die Eisschildhypothese zu iiberprii-
fen. Der Transhimalaya lag nach KuHLE (1982-2012)
inmitten des Eisschildes, aus welchem nur einzelne
Felsgrate oberhalb 5500 m Hohe hinausragten, die
unter den herrschenden Bedingungen des Eisschil-
des lebensfeindliche Kiltewiisten gewesen sein miis-
sen (Abb. 2). Zum Ausgangszeitpunke der Untersu-
chungen waren aus diesem Gebiet neben mehreren
Carabus-Arten (zusammengefasst in SCHUTZE &
KLEINFELD 2007) bereits Vorkommen sehr kleiner
ungefliigelter Laufkifer bekannt geworden, z.B. aus
der Amara-Untergattung Bradytulus (HIEKE 2003)
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und aus der Gattung Trechus (DEUVE 1996, 1997a,
2005). Die Eisschildhypothese erfordert fiir jede ein-
zelne dieser Arten eiszeitliche Refugien in den tiefen
Lagen des Yarlung Zhangbo Tales im Siidosten des
Plateaus, denn der kiirzeste Weg nach Siiden ist
sowohl durch den Tibetischen Himalaya als auch
durch den Hohen Himalaya tiberaus wirksam ver-
sperrt (Abb. 1). Die Spuren der nacheiszeitlichen
Ausbreitung dieser Arten von ihren hypothetischen
Refugien in Stidost-Tibet bis zu den heutigen Vor-
kommen in Zentral-Tibet miissen zwangsliufig durch
die Existenz weiterer Vorkommen in den zahllosen
hoch aufragenden Bergketten entlang des Yarlung
Zhangbo und sciner Seitenfliisse sichtbar werden.
Diese sind nimlich mit denselben hochmontanen,
subalpinen und hochalpinen Habitaten ausgestattet.
Auf Basis dieser Vorbetrachtungen wurde Sid- und
Zentral-Tibet in den Jahren 2007-2011 viermal auf-
gesucht und die Laufkiferfauna aller Hohenstufen in
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Abb. 4: Nord-Siid-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, verindert).
Die in dieses Schema eingefiigten Pfeile verwei-
sen auf potentielle Refugialgebiete der alpinen
Bodenfauna am Nyaingentanglha Shan, die sich
sowohl am Talboden als auch an den eisfreien
Bergflanken erstrecken konnten. Die klimatische
Schneegrenzlinie (ELA) lag nach dieser Darstel-
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verschiedenen Abschnitten des Transhimalaya und
Tibetischen Himalaya beiderseits des Yarlung Zhang-
bo insgesamt 15 Wochen lang eingehend kartiert.

3.3 Ergebnisse der Laufkéaferstudien
und Diskussion

Die Ergebnisse der Laufkiferkartierungen sind exem-
plarisch fiir den zentralen Teil des Transhimalaya und
fiir 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 beriicksichtigt). Fol-
gende Beobachtungen sind biogeographisch beson-
ders aufschlussreich:

Das Alpin im zentralen Transhimalaya einschliefi-
lich des Nyaingenthanglha Shan ist durch extremen
Lokalendemismus (Mikroareal-Endemismus) ge-
prigt. Die weitaus meisten semiedaphischen Trechus-
Arten sind endemisch in einzelnen Seitentilern der
verschiedenen Teilmassive, die jeweils nur wenige
Quadratkilometer Fliche einnehmen. Nur fiir sehr
wenige Arten lielen sich Areale nachweisen, die sich
iiber mehrere unmittelbar angrenzende Seitentiler
erstrecken. Damit besitzt keine einzige dieser Arten
ein Areal, das sich tber 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 Flusstiler
und deren Bergflanken vom Yarlung Tsangpo nach
Norden zum Nyainqentanglha Shan ausdehnt. Al-
le untergeordneten Talsysteme bzw. die separierten
Bergziige besitzen eine jeweils eigene Ausstattung an
Mikroareal-Endemiten.

Die Ergebnisse lassen vermuten, dass noch sehr
viele weitere, bislang unentdeckte Mikroareal-Ende-
miten semiedaphischer Zrechus im zentralen Transhi-
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malaya existieren. Grof8e Teile dieses Gebirgssystems
sind erst grob durchsucht. Wihrend der Gelinde-
arbeiten 2007-2011 erbrachte nahezu jede Unter-
suchung eines Seitentalsystems den Nachweis einer
oder mehrerer neuer Arten. Die scheinbaren Liicken
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.
Grofle Gebiete westlich des Nyaingentanglha Shan
und nordéstlich Lhasa sind noch ginzlich uner-
forscht. Ahnlich sind die Untersuchungsergebnisse
in allen anderen obligatorisch ungefliigelten Lauf-
kifergruppen auf dem Tibetischen Plateau, nur dass
der Grad des Lokalendemismus bei den semieda-
phischen Trechus am extremsten ausgeprigt ist. Dies
steht zweifellos im Zusammenhang mit den allgemein
héheren Standortanspriichen der im Liickensystem
feuchter Boden aktiven Trechus im Vergleich zu den
epedaphischen Laufkiferarten der alpinen Steppen.
Fiir letztere steht grundsitzlich mehr Fliche als po-
tentieller Lebensraum zur Verfiigung, was mogliche
Ausbreitungsbarrieren schmilert 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-
tungsschwerpunke in der subalpinen Stufe hat, lief§
sich mittels molekulargenetischer Untersuchungen
fiir den in Abb. 3 gezeigten Abschnitt des Transhima-
laya Lokalendemismus fiir einzelne Seitentalsysteme
nachweisen (Veréffentlichung in Vorbereitung).
Diese Datenlage spricht eindeutig gegen die Exi-
stenz eines LGM-Eisschildes iiber Hochasien. Der
Lokal- und Mikroareal-Endemismus flugunfihiger
Laufkifer macht eine umfassende Vergletscherung Ti-
bets ginzlich unwahrscheinlich. Selbst im Gebiet des
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zentralen Transhimalaya standen fur die alpinen Ar-
ten kaltzeitliche Refugien in der Nihe ihrer heutigen
Vorkommen zur Verfiigung. Die Vergletscherung er-
streckte sich in diesem Gebiet somit nicht iiber die je-
weiligen Teilmassive hinaus. Sollten LGM-Gletscher
in den Seitentilern einzelner Gebirgsabschnitte bis in
die Haupttiler hinab gereicht haben, dann waren die
dariiber liegenden Talflanken mindestens im unteren
Seitentalabschnitt eisfrei, lagen weit unterhalb der
klimatischen Schneegrenze und standen als alpiner
Lebensraum zur Verfiigung.

Damit stiitzen die Laufkiferbefunde die Ergeb-
nisse geomorphologischer Studien in Sidtibet von
LEHMKUHL et al. (2002), KLINGE & LEHMKUHL
(2004) und LEHMKUHL & OWEN (2005), die eine
wesentlich eingeschrinktere LGM-Vergletscherung
postulieren (vgl. Abb. 4). Die Tiler des Transhimalaya
waren nach Auffassung dieser Autoren weitgehend
cisfrei. Auch am exponierten Nyainqentanglha Shan
sollen eisfreie Flichen 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 Laufkiferstudien in die Ergebnisse
dieser geomorphologischen Arbeitsgruppe konflike-
frei libertragen. Demnach wire auch an der Nordab-
dachung des Nyainqentanglha Shan zum 4730 m iiber
dem Meeresspiegel gelegenen zentraltibetischen See
Namtso die LGM-Uberdauerung hochalpiner Arten
moglich gewesen. Die aktuelle Laufkifer-Datendichte
ist in diesem Gebiet fiir abschlielende biogeogra-
phische Schlussfolgerungen aber noch zu diinn. Es
sind drei Taxa bekannt geworden, fir die Lokalen-
demismus an der Nordabdachung dieses Gebirgszuges
angenommen wird (Taxa 7b, 8, 40 in Abb. 3). Da die
gegeniiberliegende Stidflanke des Nyaingentanglha
Shan am konkreten Gebirgsabschnitt aber nicht hin-
reichend genau untersucht werden konnte, bleibt
zunichst offen, ob diese Taxa nicht auch dort vor-
kommen. Eine nacheiszeitliche Arealerweiterung von
der Siid- an die Nordflanke kann derzeit noch nicht
ausgeschlossen werden. Diese Frage konnte relativ
einfach durch weitere Laufkifererkundungen im Ge-
biet geklart werden.

Inzwischen gibt es auch Laufkiferbefunde aus
dem Tibetischen und dem Hohen Himalaya, die bele-
gen, dass Ausdehnung und Michtigkeit der LGM-Ver-
gletscherung in diesen Teilen des Orogens wesentlich
geringer gewesen sind, als von KUHLE (1982-2012)
postuliert wurde (ScHMIDT 2007, 2009). Phylogeo-
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graphische Analysen bestitigen die Ergebnisse mor-
phologischer Studien und weisen nach, dass lokalen-
demische Haplotypen auch nérdlich des Himalaya-
Hauptkammes vorkommen (SCHMIDT et al. 2012).
Die bisherigen Ergebnisse biogeographischer Un-
tersuchungen in Tibet zeigen, dass artenreiche Ver-
wandtschaftsgruppen flugunfihiger Laufkifer aufSer-
ordentlich gut zur Kartierung der LGM-Vereisungs-
grenzen Hochasiens geeignet sind. Vermutlich ist es
auf dieser Basis méglich, die maximalen Eisrandlagen
in vielen Teilen des HTO durch Ausweisung der Lage
der LGM-Glazialrefugien mit hoher Genauigkeit
darzustellen. Damit wire die Biogeographie rezenter
Hochgebirgslaufkifer eine ideale Erginzung zur geo-
morphologischen Hochgebirgsforschung. Vorausset-
zung hierfiir sind natiirlich die genaue Kenntnis der
Lage der rezenten horizontalen und vertikalen Are-
algrenzen aller Taxa der untersuchten Gruppen sowie
ein adiquater Kenntnisstand der Systematik dieser
Gruppen. Dies ist bislang nur in Teilen erfiillt. Das ex-
emplarisch untersuchte Gebiet im Transhimalaya und
weitere Teile des Orogens sind immer noch nicht fli-
chendeckend erforscht, und grofie Teile Hochasiens
stellen noch ,;weifle Flecken® dar. Zusitzlich bietet die
Molekulargenetik die Moglichkeit, sowohl die mor-
phologischen Erhebungen zu iiberpriifen, als auch die
Verbreitung solcher Entwicklungslinien darzustellen,
die morphologisch nicht identifizierbar sind. Auf
dieser Basis konnte eine noch héhere Genauigkeit bei
der Ausweisung der LGM-Refugien erreicht werden.
Auflerdem deutet sich in den vorliegenden Resul-
taten bereits an, dass es mit Hilfe biogeographisch-
phylogenetischer Untersuchungen an rezenten Lauf-
kifern sogar méglich wire, Kenntnisse iiber die Ma-
ximalvergletscherung fritherer Eiszeiten des Quartirs
zu gewinnen. Morphologische Studien ergaben, dass
die semiedaphischen Trechus-Arten des Transhima-
laya zu mindestens fiinf verschiedenen Entwicklungs-
linien gehéren, die alle endemisch fiir dieses Gebirge
bzw. fiir Zentral-Tibet sind (SCHMIDT 2009, siche
auch Abb. 3). Basierend auf den Befunden zum
stammesgeschichtlichen Alter in anderen Laufkifer-
gruppen (zusammenfassend in HIEKE 1983; ELIAS
1994; CoorE 2004) ist es wahrscheinlich, dass die
Entstehung dieser Trechus-Linien bereits vor dem
Quartir begann. Ein solches Scenario schliefit eine
umfassende Plateauvergletscherung Tibets auch in
fritheren quartiren Vereisungsperioden aus. Sollte
es auf Basis molekulargenetisch gestiitzter phyloge-
netischer Studien moglich werden, Stammbaume zu
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erzeugen und die fir bestimmte Gebirgsabschnitte
endemischen Laufkifer-Kladen zu datieren, dann wi-
re fiir 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
for 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-AT) in den Geowissen-
schaften bislang nicht befriedigend gelost wurde. Tat-
sichlich scheint die Auseinandersetzung mit diesem
Thema aufgrund von Unsicherheiten mit den ver-
wendeten Paldoklima-Proxys in Hochasien mit noch
erheblich grofleren 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 Bewolkung abhingt, was zu lokaler
Entkopplung von Temperatur und ELA fithren kann
(Kaser & OsMASTON 2002). Als weitere Proxys
dienen z.B. Sauerstoffisotope in Eisbohrkernen und
interkristallinen Salzen, die Verbreitung von Dauer-
frostboden und damit verbundenen geomorpholo-
gischer Erscheinungsformen sowie Pollenanalysen aus
sedimentiren Ablagerungen (Ubersicht in SCHMIDT
et al. 2011). Verschiedene Klimamodelle verwenden
geomorphologische (BOHNER & LEHMKUHL 2005;
HEYMAN 2010) bzw. pollenanalytische Proxydaten
(L1u et al. 2002; ZHENG et al. 2004) zur Ableitung
der LGM-AT auf dem Tibetischen Plateau. Die mei-
sten Autoren liefern nur Jahresmittelwerte fiir die
LGM-AT (mit einer Spanne zwischen 0 und 10 K),
die in 6kologischer Sicht kaum aussagekriftig sind. In
cinem relativ kleinen Anteil der verfiigbaren Literatur
finden sich Temperaturszenarien fiir den LGM-Som-
mer, wobei die angegebenen AT-Werte eine Spanne
von 0 bis 6 K einnehmen (vgl. SCHMIDT et al. 2011).

Eine derart grofle Spanne der LGM-AT ermég-
licht keine Vorstellungen von den tatsichlichen Um-

Angewandte Carabidologie 10 (2013)

weltverhalenissen zum Zeitpunkt maximaler Abkiih-
lung auf dem Tibetischen Plateau. Szenarien von
0-1 K LGM-AT suggerieren, dass sich die Umweltbe-
dingungen im Vergleich zu heute kaum verindert ha-
ben. Sommertemperaturen, die 6 °C und mehr unter
dem heutigen Durchschnitt liegen, wiirden zu einer
Absenkung der alpinen Hohenstufe um mindestens
900 m gefiihrt haben, womit in weiten Teilen Tibets
auch an Standorten ohne Gletscherbedeckung eine le-
bensfeindliche Kiltewiiste existiert haben miisste. Di-
es hat seine Ursache in der topographischen Situation,
wobei grofie Teile des Plateaus in Hohen von 4500 m
und mehr gelegen sind. Mit Blick auf die Topogra-
phie um das Damxung-Becken am Nyaingentanglha
Shan (Abb. 3 und 5) wird beispielsweise deutlich,
dass die alpine Laufkiferfauna (Vertikalverbreitung
4800-5600 m) schon bei Sommertemperaturen von
5 °C unter dem heutigen Durchschnitt (entspriche
einer Hohenstufenabsenkung von 720-900 m) zum
grofen Teil auf die unteren Talabschnitte des Dolung
Chu und des Kyi Chu abgedringt worden wire. Bei
diesen Uberlegungen ist zu beriicksichtigen, dass
sich die generelle Topographie des betrachteten Ge-
bietes (Hohenlage, Exposition der Hanglagen) seit
dem letzten Hochglazial sicher nicht verindert hat.
Zudem existiert im Alpin keine Vegetationsdecke,
welche signifikante Abweichungen zwischen makro-
klimatischer und mikroklimatischer AT herbeifiihrt.
Die regionale Temperaturinderung des Makroklimas
muss sich also unmittelbar auf die alpine Bodenfauna
ausgewirkt und somit zu einer Verschiebung der verti-
kalen Arealgrenzen gefiihrt haben.

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

Da alpine Mikroareal-Endemiten der Laufkafer
auch in solchen Teilen des Gebirgssystems nachweis-
bar sind, deren minimale Talbodenhéhe iiber 4300 m
liegt, miissen diese Arten das LGM im betreffenden
Gebirgsteil iiberdauert haben, weshalb die LGM-AT
in Sudtibet 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), miis-
sen diese Arten wihrend der Kaltzeiten in die unteren
Abschnitte der Talsysteme verdringt worden sein. So-
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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 Méglichkeit zur Entwicklung einer
cinfachen Formel zur Ableitung der regionalen LGM-
AT (SCHMIDT et al. 2011):

AT =AA*Ir

Dabei entspricht AA der vertikalen Verschiebung der
Arealgrenzen seit dem LGM und Ir dem vertikalen
Temperaturgefille (lapse rate). Fiir letzteres wurden
fur den betrachteten Untersuchungsraum Werte von
0,55 K/100 m (Gippings 1980) bis 0,69 K/100 m
(Du et al. 2007) publiziert. Die vertikale Arealver-
schiebung seit dem LGM lisst sich fiir die einzelnen
Mikroareal-Endemiten theoretisch aus der Hohen-
differenz zwischen der rezenten oberen Arealgrenze
und dem Boden des Haupttales ableiten. Der so
ermittelte Wert entspriche der maximal méglichen
vertikalen Arealverschiebung des Endemiten bei Ab-
kithlung, denn jede weitere Temperaturabsenkung
hitte entweder ecine horizontale Arealverschiebung
(Verdringung aus dem Gebirgsabschnitt) oder ein
Aussterben zur Folge gehabt. Tatsichlich diirfte die-
ser Grenzwert aber hochstens in Einzelfillen erreicht
worden sein. Stattdessen ist davon auszugehen, dass
fiir eine lingerfristige Uberdauerung der Arten in ih-
ren LGM-Refugien eine gewisse vertikale Erstreckung
des Areals notwendig ist. Dies lasst sich auch aus den
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Abb. 5: Fundorte von fiinf im Transhimalaya bei
Yangpachem endemischen Arten der Amara-
Untergattung Bradytulus. Zur geographischen
Ubersicht sieche Abb. 3. Die Areale dieser Arten
umfassen mehrere Seitentaler und in den meisten
Fillen auch beide Seiten des Haupttals.
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rezenten Verbreitungsdaten ableiten. Beispielsweise
erstrecke sich das Areal von Trechus astrophilus (Nr.
12 in Abb. 3) im Budha Seitental am Nyaingen-
tanglha Shan nordlich Yangpachem von etwa 5100 m
bis 5600 m, jenes von 7. solboeyi (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 ausgedchntes
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, fiir diese Art somit der
Grenzwert der vertikalen Arealverschiebung erreicht
war, dann stand fiir 70 astrophilus noch das gesamte
temperaturbedingte 500 m-Vertikalareal zur Verfu-
gung. Die Verwendung der oberen rezenten Areal-
grenze zur Berechnung von AA verursacht somit in
den meisten Fillen zu hohe LGM-AT-Werte.

Eine andere Uberlegung fithrte zu der Annahme,
dass die untere rezente Arealgrenze der Mikroareal-
Endemiten zur Berechnung von AA realistischere
LGM-AT liefert: Arten, deren potentielle untere
Arealgrenze in Kaltzeiten im Bereich des Talbodens
oder sogar tiefer lag, sollten heute im Normalfall
beide Talseiten in grofleren Talabschnitten besiedeln,
da fiir sie die Ausbreitungsbarriere ,,Tal mit zu ho-
her Sommer-Bodentemperatur® voriibergehend nicht
existierte. Tatsichlich gibt es dafiir im betrachteten
Untersuchungsraum zahlreiche Hinweise. In Abb. 5
sind solche Tal-querenden Areale beispielhaft fiir fiinf
fliigellose Endemiten des Damxung-Beckens aus der
Amara-Untergattung Bradytulus eingezeichnet. Die
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rezente Untergrenze des Vertikalareals liegt bei diesen
Arten zwischen 4500 m und 4700 m und damit zwar
deutlich iiber dem Talboden, aber mindestens 100
m unter jener der Mikroareal-endemischen Trechus.
Letztere diirften 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 fiir die AA ist demzufolge ebenfalls
etwas zu hoch, diirfte der realen LGM-Arealverschie-
bung aber sehr nahe kommen.

Bei der Verwendung der rezenten unteren Are-
algrenze zur Berechnung von AA ist jedoch aus fol-
genden Griinden Vorsicht geboten: Mit Blick auf die
extrem ausbreitungsschwachen semiedaphischen Z7e-
chus ist es denkbar, dass trotz temporirer, potentiell
geeigneter Klimaverhilenisse am Talboden aufgrund
lokaler extremer geomorphologischer und/oder hy-
drodynamischer Bedingungen (z.B. talverschliefende

Gletscherstrome, reiflende Gletscherfliisse) eine Tal-
querung oder anderweitige horizontale Arealerweite-
rung unmdglich war. Eine Berechnung der AA liefert
dann zwangsliufig zu niedrige Werte. Folglich ist die
Ableitung der LGM-AT aus der rezenten Verbrei-
tungsgrenze einer einzelnen Art unzuliissig. Da im
Untersuchungsgebiet jedoch Verbreitungsdaten fiir
eine grofle Anzahl von Mikroareal-Endemiten zur
Verfiigung stehen, lisst sich eine realistische LGM-
AT aus der Wertespanne der fiir die einzelnen Arten
ermittelten AA ableiten.

4.3 Ergebnisse der Laufkéferstudien
und Diskussion

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

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

Taxon* Rezente Vertikal- Talboden AA [m] AT [K] AT [K]
verbreitung [m]** [m] (0,55K) (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)
1. folwarcznyi (18) 5000-5450 4500 500 2,8 3,4
1 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
1. yak shogulaensis (14¢) 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

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

aufgerundet.
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MIDT et al. 2011). Eine im Sommer 2011 durchge-
fithrte Exkursion in dasselbe Gebiet erbrachte die
Nachweise von zwei weiteren Mikroareal-Endemiten
und eine Bestitigung dieses Ergebnisses. Die Da-
ten wurden in Tabelle 1 zusammengefasst. Fiir das
Damxung-Becken in Sudtibet ergibt sich damit ein
Juli-LGM-AT Wert von 2,5-4,4 K bei einem Tem-
peraturgefille von 0,55K/100 m bzw. von 3,1-5,5
K bei einem Temperaturgefille von 0,69K/100 m.
Eine kritische Analyse der Verbreitungsdaten ermég-
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 wiirde die untere Arealgrenze
aller anderen Arten theoretisch unter Talbodenhohe
driicken. Dies sollte zumindest bei einem Teil der Ar-
ten zur horizontalen Arealerweiterung im Damxung-
Becken gefiihrt haben. Da das nicht der Fall war, muss
davon ausgegangen werden, dass die Juli-LGM- AT
geringer ausfiel und dass die untere Arealgrenze der
erwihnten drei Arten auch wihrend des LGM noch
relativ weit oberhalb des Talbodens lag. Damit sind
diese Arten fiir die Berechnung der LGM-AT nicht
geeignet. Durch Weglassen dieser Arten ergeben
sich korrigierte Juli-LGM-AT Werte von 2,5-3,6 K
(0,55K/100 m) und 3,1-4,5 K (0,69K/100 m).

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

Die Belastbarkeit unserer Ergebnisse konnten wir
bereits anhand von Verbreitungsdaten siidtibetischer
Reliktwilder nach molekulargenetischen Untersu-
chungen im Juniperus tibetica-Hybridkomplex (Tibet-
Wacholder) von OPGENOORTH et al. (2010) priifen.
Aus topographischen Griinden sind nur drei der
Populationen aussagekriftig. Diese liefern eine Wer-
tespanne fiir die Juli-LGM-AT von 2,6-4,1 K (Sch-
MIDT et al. 2011), welche die aus den T7echus-Daten
ermittelten Werte auffallend gut stiitzen.

Ein Vorteil der Hochgebirgs-Laufkifer in ihrer
Eigenschaft als Palioumwelt-Proxy ist es, dass die
abgeleitete Wertespanne der regionalen Juli-LGM-
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AT durch weitere Erkundungen verringert werden
kann. Hierfir gibt es zwei Griinde: Zum einen gibt
es zweifellos noch viele unentdeckte endemische Ar-
ten im Untersuchungsgebiet. Zum anderen bieten
molekulargenetische Untersuchungen die Maglich-
keit zur Identifikation morphologisch indifferenter,
lokaler Haplotypen. Ein weiterer Vorteil ergibt sich
aus der Moglichkeit zur Erstellung eines umfassenden
Netzes der regionalen LGM-AT fiir Hochasien. Die
Anwendbarkeit des neuen Proxy ist nicht an punktu-
elle Vorkommen von Lagerstitten gebunden sondern
tiberall dort gegeben, wo lokaler Endemimus aus-
geprigt ist. Damit lisst sich diese Methode auch in
anderen Hochgebirgen anwenden, die durch Lokalen-
demismus geprigt sind. Ein dritter Vorteil gegeniiber
anderen Proxys der LGM-Umweltforschung ergibt
sich aus der Tatsache, dass die Arbeit mit rezenten
Laufkiferarten keine Datierungsprobleme birgt. Die
aus den Verbreitungsdaten der Endemiten ermittelten
AT-Werte bezichen sich zwangsliufig auf den tiefsten
Temperaturpunke der letzten Kaltzeit im jeweiligen
Refugialgebiet und damit auf das LGM.

5 Carabidologische Beitrdge
zur Klérung 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 Lebensraume besitzen und
wann sie ihre aktuellen Meereshohen erreichten, ge-
hen so weit auseinander, dass eine historisch orien-
tierte biogeographische Analyse einer Artengruppe
oder Faunenkomponente fast unmoglich erscheint.
Um hieriiber einen Eindruck zu verschaffen, gebe ich
im Folgenden einen schr gerafften Uberblick durch
Auswahl einiger wichtiger Meinungen aus der grofien
Fiille der Literatur zu diesem Thema.

In jiingerer Zeit hidufen sich Publikationen, in
denen ecine signifikante Erhebung am Siidrand des
Orogens bereits in der Oberkreide und zu Beginn des
Kinozoikums, also bereits vor der Indo-Asiatischen
Kollision, postuliert wird (z.B. MURPHY et al. 1997:
3000-4000 m; Karp et al. 2007: “high-elevation
Lhasaplano”; MOLNAR et al. 2010: ca. 4000 m). An-
dere Autoren fanden Hinweise dafiir, dass Siidtibet in
dieser Epoche nahe dem Meeresspiegel lag (ZHANG
2000) oder iiber eine geringe Erhebung verfiigte

Angewandte Carabidologie 10 (2013)



(z.B. WANG 2004: < 1000 m; HETZEL et al. 2011:
< 1300-2300 m), bei welcher sich aufgrund der geo-
graphischen Lage keine hochmontanen Lebensraume
entwickeln konnten. Den Zeitpunkt der Plattenkolli-
sion datieren die meisten Geologen auf das Paldozin
— frithe Eozin (z.B. HARRISON et al. 1992; ROYDEN
et al. 2008; Molnar et al. 2010), ALI & AITCHISON
(2004) jedoch auf das Oligozin. Vor 40 Millionen
Jahren (Mittleres Eozin) sollen die siidlichen und
zentralen Teile des Plateaus bereits 5000 m aufgeragt
sein (WANG et al. 2008). MuLcH & CHAMBERLAIN
(2006) nehmen fiir diesen Zeitpunke eine Ergebung
von 4000 m wenigstens fiir Sudtibet, aber auch fir
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 Miozin begann.

Eine friihe, signifikante Erhebung Stid- und Zen-
tral-Tibets sowie des Tibetischen Himalaya wird vor
allem durch Analyseergebnisse von Sauerstoffisotop-
Konzentrationen in Kalksedimenten gestiitzt (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 dhnlichen Ergebnis und postulieren, dass Tibet
cine Erhebung von ca. 4000-6000 m seit 15 Millio-
nen Jahren besitzt. ZHOU et al. (2007) haben dieselbe
Palioflora mit anderen Methoden untersucht und
nehmen ihre Entstehung in einer H6he 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 Paldogen erfolgten, bis in alpine H6-
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 Sudtibet 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 Hoheangabe von <
2900-3400 m (die bereits oben genannten Geologen
SAYLOR et al. 2009 berechnen auf Basis von Sauer-
stoffisotopen-Analysen fiir das Gyirong-Becken eine
Erhebung von > 4000-4500 m scit ca. 9 Millionen
Jahren!). Untersuchungen der Sedimentation und
Fossilien der Terrassen des Gelben Flusses (Huang
Ho, Abb. 1) in Nordost-Tibet fithren L1 (1991) zu der
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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 Wildern in einem warm-
feuchten Klima in Siidwest-Tibet noch vor 100.000
Jahren. Diese Wilder hitten sich nur in einer deutlich
geringeren Hohe im Vergleich zu heute entwickeln
kénnen. ZHANG et al. (2000) fassen die Ergebnisse
verschiedener chinesischer Arbeitsgruppen zusam-
men und kommen zum Ergebnis, dass das Plateau
selbst zum Beginn des Holozins (10.000 Jahre) noch
300-700 m tiefer gelegen haben muss, als heute.

Hier kann keine Wertung iiber die Leistungs-
fihigkeit der verschiedenen geophysikalischen, ge-
omorphologischen, sedimentologischen und pala-
ontologischen Palioumwelt-Proxys vorgenommen
werden. Die geowissenschaftliche Literatur nimmt
dazu ausfiihrlich Stellung. Es besteht jedoch die be-
rechtigte Frage, ob die Biogeographie rezenter Or-
ganismen, statt auf tatsichliche Durchbriiche in den
Entscheidungen zu bislang widerspriichlichen geowis-
senschaftlichen Ergebnissen zu warten, nicht selbst
klarende Beitrige zur kinozoischen Hebungs- und
Umweltgeschichte des HTO leisten kann. Es er-
scheint doch offensichtlich, dass sehr unterschiedlich
entwickelte hochmontane und alpine Faunen erwar-
tet werden konnen, wenn ihnen Zeitriume von 40,
20 oder nur 2 Millionen Jahren zur Adaptation und
cigenstindigen Phylogenese zur Verfiigung standen.
Man muss sich nur vorstellen, dass der erstere Wert
etwa dem Alter der Baltischen Bernsteinfauna ent-
spricht, der letztere den Schitzungen fiir das Alter
vieler heute lebender Laufkiferarten (vgl. HIEKE
1983; Er1as 1994; Coork 2004). Diese einfachen
Uberlegungen bildeten den Ausgangspunkt fiir eine
kritische Auseinandersetzung mit der Genese der
Laufkiferfauna des HTO. Aufgrund der enormen
Arten- und Gruppendiversitit der Laufkifer und
des damit verbundenen hohen Aufwandes fiir die
taxonomische und phylogenetisch-systematische Ba-
sisarbeit sowie aufgrund der hohen Komplexitit des
Gebirgssystems kann die Aufgabenstellung natiirlich
erst in einigen vordergrﬁndigen Aspekten angerissen
werden.

5.2 Methode

Die Bearbeitung des Themas erfolgt in mehreren
aufeinander aufbauenden Schritten, wobei die basalen
Arbeitsabliufe durch die sich im Verlauf von weite-
ren Feldexkursionen und Revisionsarbeiten stindig
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verbessernde Datenbasis beibehalten werden, was zur
kontinuierlichen Erginzung bzw. Korrektur der wei-
teren Schritte fithrt:

a) Datensammlung zur horizontalen und vertikalen
Verbreitung sowie zur Habitatbindung aller hoch-
montanen und alpinen Laufkaferarten des HTO
(eigene Gelindeerhebungen, Daten aus Museums-
bestinden und Literatur).

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

Erstellung von molekulargenetischen Phylogeo-
graphien fiir ausgewihlte Artengruppen; Auswahl
der Gruppen nach dem Stand der phylogenetisch-
systematischen Vorkenntnisse und der Material-
verfligbarkeit.

Kalibrierung der molekularen Uhr: Auswertung
weltweiter Fossilbefunde und Suche nach weite-
ren Méglichkeiten zur Datierung der phylogene-
tischen Ereignisse in den verschiedenen Gruppen.
Entwicklung von Modellen der raum-zeitlichen
Arealgenese der jeweiligen Artengruppen und
Ableitung von Umwelt- und Hebungsszenarien.
In den meisten Gruppen konzentrieren sich die Ar-
beitsabliufe derzeit noch auf die basalen Schritte.
Inzwischen liegt eine phylogeographische Analyse
einer artenreichen Laufkifergruppe vor, die eine ge-
birgsgeschichtlich bedeutsame Hypothese iiber die
Herkunft der Bergwaldfauna des Hohen Himalaya

c)

testet (SCHMIDT et al. 2012). Ein Fortgang der Arbei-
ten ist an weitere Forschungsreisen sowie an zeit- und
geldaufwindige Laborarbeiten gebunden, was nur
im Rahmen eciner lingerfristigen Projektforderung
moglich ist.

5.3 Ergebnisse der Laufkéferstudien
und Diskussion

a) Es gibt vermutlich keine spitkreidezeitlichen
und friihkinozoischen, 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 frithe Ka-
nozoikum oder in die Oberkreide reicht, dann sollte
sich dieses Gebiet durch einen hohen Anteil an en-
demischen Laufkifergruppen mit supragenerischem
Rang auszeichnen. Solche Verhiltnisse sind z.B. fiir
Australien, Afrika, Siiddostasien und das siidliche Nor-
damerika auffillig. Die Laufkiferfauna Hochasiens
besitzt dagegen nur wenige endemische Gruppen
hoéheren taxonomischen Ranges. Typisch sind fiir das
Gebirgssystem schr 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. 6: Amphipazifisches Areal der Tribus Me-
triini (verdndert aus WRASE & SCHMIDT 2006).
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A - Kashmirobroscus
ortrudae Schmidt et al., 2013

B - Bembidion
(Thaumatoperyphus)
ajmonis Netolitzky, 1934

C - Nirmala marginalis
Straneo, 1987

D - Lepcha pygmaea
(Habu, 1973)
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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 grofenteils 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.

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

Eine Laufkifergruppe 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 nérdlichen
Hemisphire und ist mit fiinf schr 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) hilt es dagegen fiir wahrschein-
licher, dass es sich um eine Reliktlinie einer in den
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dlteren Berglandschaften Ostchinas ehemals weiter
verbreiteten Gruppe der Zolini handelt. Unabhin-
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 konnte also mit dem Alter der
hochmontanen Lebensriume in Osttibet korrelieren.
Dagegen liefert das Gesamtalter der Linie seit ihrer
Abspaltung von der heute noch lebenden siidhemi-
sphirischen Schwestergruppe keinen Hinweis auf
Gebirgsbildungsprozesse in Asien. Dies Beispiel zeigt,
dass eine Abschitzung des Alters des HTO aus phy-
logenetisch und geographisch derart stark isolierten
Palioendemiten unméglich ist.

Der einzige bislang verwertbare Hinweis zur osta-
siatischen Laufkifer-Biogeographie im Ubergang

55



A - Carabus (Meganebrius) scheibei
Eidam, 1937

B - Chaetobroscus kezukai
Dostal, 1984

C - Pterostichus (Ethira-clade)
gerdi Schmidt, 2009
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Abb. 8: Areale von drei im Himalaya endemischen Artengruppen, die durch starke Disjunktionen geprigt 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-Kdnozoikum ergibt sich aus der Entdeckung
von Sinometrius turnai Wrase & Schmidt 2006 (Tri-
bus Metriini) im Guanmian Shan im Westen der
chinesischen Provinz Hubei 6stlich 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 gefliigelten) Stammart einer der beiden rezenten
Linien (WRASE & SCHMIDT 2006). Die Autoren
nehmen die Entstehung der Metriini in Asien und
cine sckundire Ausbreitung in die sich seit der Spiten
Kreide auffaltenden Kordilleren an. Sollte im Uber-
gang Kreide-Kinozoikum ein Gebirge auch im Ge-
biet des heutigen Stid-Zentralasiens existiert haben
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(z.B. ,high-elevation Lhasaplano®, Kapp et al. 2007),
dann wiirden sich Vertreter dieser Tribus aufgrund
der grofleren geographischen Nihe vermutlich auch
dort ctabliert haben. Dass es im Gebiet des heutigen
HTO keine Metriini gibt lisst folgende alternative
Riickschliisse zu: Entweder es gab keine derart frithe
reliefreiche Festlandsentwicklung mit einer signifi-
kanten Erhebung vor der Indo-Asiatischen Kollision
(vgl. ZHANG 2000; WANG 2004), oder cin primires
Gebirgsareal wurde noch vor der Heraushebung des
eigentlichen HTO wieder eingeebnet. Nach den
vorliegenden Verbreitungsdaten der Laufkifer lasst
sich jedenfalls schlussfolgern, dass es im siidlichen
Zentralasien keine kontinuierliche Entwicklung einer
Bergwaldfauna seit der Spiten Kreide oder seit dem
frithen Kéanozoikums gegeben hat.
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Abb. 9: Beispiele fiir Areale osttibetischer Artengruppen: Carabus Subgenus Neoplesius Reitter, 1896 (ca. 20, oft polytypische Arten); Carabus Subgenus Rhigoca-
rabus Reitter, 1896 (32, oft polytypische Arten); Andrewesius Jedlicka, 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 griindet auf der Feststellung, dass
bestimmte Abschnitte des HTO durch Faunene-
lemente charakterisiert werden, die keine entwick-
lungsgeschichtlichen Beziige zu anderen Teilen des
Orogens aufweisen. Besonders deutlich wird dies
bei einer Analyse der Laufkiferfauna des Himalaya.
Es muss paradox erscheinen, dass es zahlreiche im
Himalaya endemische Artengruppen gibt, obwohl
sich die Gebirgslebensrdume in den unmittelbar an-
grenzenden Abschnitten des HTO kontinuierlich
fortsetzen (vgl. Abb. 1). Bei Hoheren Pflanzen und
bei flugfihigen oder anderweitig ausbreitungsstarken
Tierartengruppen (z.B. Schmetterlinge, Végel, Siu-
getiere), deren Areale sich stirker an den jeweiligen
okologischen Bedingungen ausrichten kénnen, treten
supraspezifische Endemismen im Himalaya zwar auch
auf, sie treten aber gegeniiber anderen Verbreitungs-
typen viel stirker in den Hintergrund. Fiir solche
Artengruppen finden die Lebensraume im Hohen Hi-
malaya eine kontinuierliche Fortsetzung in Osttibet
und umgekehrt; das gleiche gilt fiir die Lebensrdume
im Nordwesthimalaya, Hindukush und Pamir (vgl.
WEIGEL 1969; MEUSEL & SCHUBERT 1971; MANI
1974, 1986; MARTENS 1979, 1993; MIEHE 1991;
WEeIGOLD 2005). Das Einzugsgebiet des Indus am
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Nordwestrand des Himalaya und das des Brahmapu-
tra am Ostrand des Himalaya bilden fiir viele primir
fliigellose Laufkifer-Artengruppen jedoch eine Areal-
grenze. Auch ist das Gesamtareal vieler Artengruppen
auf nur kleine Himalaya-Abschnitte begrenzt (siche
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 aufgefithrten 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
au8erhalb Hochasiens besitzen. Thaumatoperyphus,
Chacetobroscus, Nirmala und Lepcha sind Beispiele
fiir Entwicklungslinien mit jeweils isolierter phylo-
genetischer Position innerhalb einer Grofigattung
(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 vorldufigen phylogeographischen
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Studie der Gattung Prerostichus an, dass diese eben-
falls nicht in Hochasien vorkommt.

Besonders krass zeigt sich die biogeographische
Eigenstindigkeit des Himalaya bei Betrachtung der
Verbreitungsverhiltnisse 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 westpaliarktische
(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 aufleror-
dentlich formenreichen Gattung fehlen im Hohen
Himalaya. Damit steht dieser Teil des HTO in einem
bemerkenswerten Kontrast zu den Verhiltnissen in
den unmittelbar angrenzenden Gebirgen. Es ist wohl
cines der auffilligsten 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 fliigellosen Laufkifern Hochasiens keine
besseren Laufer gibt! So stof$en die an Carabus-Arten
und —Artengruppen besonders reichhaltig ausgestat-
teten Gebirgsregionen Siidosttibets 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 iiber das Yarlung Zhangpo-Tal weiter nach Siiden
ausgedehnt und dringt mit einigen Unterarten iiber
die Transverstiler teilweise bis an den Hauptkamm
des Hohen Himalaya vor, ohne diesen aber zu tber-
schreiten (Abb. 9). Es gibt in der tibetischen Fauna
sehr viele Artengruppen der Laufkifer, die ihre siid-
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 Phi-
nomene lassen fiir die Hochmontanlebensriume am
Siidrand des HTO neben denen in Osttibet eine
primire eigenstindige Entwicklung vermuten. Dies
lasst sich am besten durch separate Hebungen der ver-
schiedenen Teile des Gebirgssystems erkliren. Die ur-
spriingliche Bergwaldfauna Siidtibets war vermutlich
durch eine +/- ausgedehnte tropische oder subtro-
pische Flach- oder Hiigellandlandschaft von anderen
Gebirgsregionen im Osten (Osttibet, Zentralchina,
Indochina) geographisch separiert (falls Osttibet zu
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diesem Zeitpunke tberhaupt schon entsprechend
angehoben war). Diese Hypothese wird durch den
geowissenschaftlichen Befund einer enormen Ver-
kiirzung der Nord-Siid-Erstreckung des HTO seit
der Indo-Asiatischen Plattenkollision gestiitzt, die
zwischen Himalaya und Qilian Shan bis zu 1400 km
betragen haben soll (YIN & HarrisoN 2000). Ein
von MULCH & CHAMBERLAIN (2006) prisentiertes
geologisches Modell, das die gemeinsame Anhebung
von Tibetischem Platecau und Teilen des Himalayas
postuliert und bereits im Oligozin zu einem ca.
4000 m aufragenden gemeinsamen Gebirgskomplex
mit Karakorum, Zentraltibet, Transhimalaya, Tibe-
tischem Himalaya und Teilen Osttibets gefiihrt haben
soll, muss dagegen zuriickgewiesen werden. Hieraus
wiirden andere Verbreitungsverhiltnisse der heute
lebenden Laufkifergruppen resultieren.

¢) Am Siidrand des HTO erreichte vermutlich
der zentrale Teil zuerst hochmontane Hohen. —
Zentral-Himalaya-Endemismus ist ein weiteres Para-
doxon in der Himalaya-Biogeographie der Laufkifer,
das bei Betrachtung der gegenwirtigen orographi-
schen Situation kaum erklirlich scheint. Ein typisches
Beispiel ist die Platynini-Gattung Lepcha Andrewes,
1930 (siche Abb. 7), doch gibt es zahlreiche weitere
Taxa mit einem dhnlichen Verbreitungsbild. Die Pte-
rostichini Gattung Nirmala Andrewes, 1930 gehort
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
Stranco, 1987) reprisentiert, 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-
kundir besiedelt. Fiir viele weitere Laufkifergruppen
gibt es solche Hinweise auf ein Entstehungszentrum
im zentralen Teil des siidlichen HTO und mit offen-
sichtlich sekundirer Arealausdehnung entlang der
Nordwest-Ost-Erstreckung des Gebirgssystems. Ver-
mutlich gehéren auch Laufkifergruppen mit bemer-
kenswerten Zentral-Himalaya/ Nordwest-Himalaya-
Disjunktarealen dazu, wie die Carabus-Untergattung
Meganebrius Kraatz, 1895 und das Monophylum
Ethira-Clade der Gattung Prerostichus (Abb. 8, vgl.
auch SCHMIDT et al. 2012). Solche Verbreitungs-
phinomene lassen sich erkliren, indem man, wie
im vorgehenden Abschnitt ausgefiihrt, die enorme
Nord-Stid-Verkiirzung des HTO im Verlauf der Oro-
genese berticksichtigt und dabei annimmt, dass sich
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die Indus-Yarlung Zhangbo-Furche nérdlich des Hi-
malaya (vgl. Abb. 1) allmihlich verschmilerte und
anhob. Auf diese Weise muss die Hochmontanfauna
des Transhimalaya genauso wie jene an der Nordab-
dachung des Tibetischen Himalaya allmahlich nach
Nordwesten (Indus-Tal) bzw. Osten (Brahmaputra-
Tal) aus Siidtibet heraus gedringt worden sein. Fau-
nenelemente mit einer derartigen Arealgeschichte
miissen heute zwangsliufig im Umfeld der geologisch
alten Transverstiler gehduft auftreten, z.B. in der
Kashmir-Region, wo der Indus den Gebirgskomplex
durchbricht. Eine solche Hiufung von endemischen
Linien im Einzugsgebiet des Indus, die sich teilweise
aus zentral-himalayanischen Gruppen ableiten, wird
bei einer Analyse der Himalaya-Laufkiferfauna sehr
deutlich (z.B. Ethira, vgl. SCHMIDT et al. 2012;
weitere Beispiele in Abb. 7 und 8). Die Hypothese
der Verdringung siidtibetischer Faunenelemente an
die Siiddabdachung des heutigen Hohen Himalaya als
eine Folge der kinozoischen Orogenese in diesem Teil
des HTO kann die beobachteten biogeographischen
Paradoxien ohne weitere Zusatzannahmen erkliren
(siehe auch Abschnitt e).

d) Die hochmontane Entwicklung am Siidrand des
HTO begann vermutlich im Frithen bis Mittleren
Miozin. — Wir haben eine phylogeographische Ana-
lyse des Prerostichus-Monophylums Ethira-Clade zam
Anlass genommen, erstmals eine Schitzung fir das
Alter einer im Himalaya endemischen Entwicklungs-
linie der Laufkiifer 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 beriick-
sichtigt 75 Populationen von 46 Arten und Unterar-
ten aus dem Erhira-Clade sowie zahlreiche potentielle
Auflengruppen aus der Gattung Prerostichus (43 Ar-
ten) und potentiell verwandten Gattungen der Tribus
Pterostichini (13 Arten). Dabei hat mein Kollege Lars
Opgenoorth (Universitit Marburg) den Informati-
onsgehalt in der Sekundirstruktur der 18S rRNA und
28S rRNA bei der Stammbaumberechnung beriick-
sichtigt (,doublet model® fiir die ,,stem“-Region der
rRNA nach SCHONIGER & VAN HAESELER 1999),
wodurch sich viele der basalen Verzweigungen besser
auflosen liefen, als dies in vorgehenden phylogene-
tischen Studien der Gattung Prerostichus méglich
war (SAsakawa & KusoTa 2005, WiLL & GILL
2008). Die Monophylie des zunichst morphologisch
definierten Ethira-Clades (= Ethira Andrewes, 1936
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+ Pseudethira Sciaky, 1996, SCHMIDT 2006) erhielt
in den phylogenetischen Analyseverfahren der DNA-
Sequenzdaten eine maximale Stiitzung. Leider ist die
Schwestergruppe dieses Himalaya-Endemiten noch
immer unbekannt.

Diese Phylogenie wurde einer Altersschitzung der
cladogenetischen Ereignisse zugrunde gelegt (ScH-
MIDT et al. 2012). Aufgrund grof8er Unsicherheiten
iiber das Zeitmaf in der Evolution ribosomaler Ge-
nsequenzen wurde die Berechnung auf Basis der Se-
quenzdaten des COI-Gens durchgefiihrt. 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 ANDUJAR et al. (2012). Deshalb
wurde die molekulare Uhr fiir 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 Prerostichus mit der Entwicklung hochmon-
taner Lebensraume in Europa unmittelbar verbunden
ist. Hochmontan-Wilder existieren in Europa seit ca.
15 Millionen Jahren (Ma1 1995). Da fiir die Analyse
Sequenzdaten von zwei Vertretern Euro—alpiner Pte-
rostichus zur Verfiigung standen, die sehr unterschied-
liche Entwicklungslinien innerhalb dieser Gruppe
reprisentieren (P fasciatopunctatus (Creutzer, 1799),
P, ebenus (Quensel, 1806)) wurde die Trennung dieser
Linien als der mogliche Zeitpunkt der Entwicklung
von hochmontanen Lebensrdumen in Europa festge-
legt. Die mit beiden Kalibrierungspunkten verbun-
denen Unsicherheiten wurden bei der Berechnung der
Divergenz-Zeitraume der Prerostichus-Linien bertick-
sichtigt (Details siche SCHMIDT et al. 2012).

Fiir 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 Lebensriume von borealen Faunenelementen
besiedelt wurde, dann diirfte dieser Zeitpunkt dem
der ersten Ethira-Cladogenese unmittelbar voraus-
gegangen sein. Dies ist durch folgende Beobachtung

59



euro-alpine Pterostichus

Abb. 10: Schematische Darstellung des Ergeb-

nisses einer Berechnung der Divergenzzeiten von

Pterostichus-COI-Haplotypen mittels Bayes'scher

Ethira clade

Pterostichus

Analyse (verandert nach SCHMIDT et al. 2012).
Der durch den Ethira-Clade reprisentierte Teil
des Baumes ist durch gréflere Strichstérken her-
vorgehoben. Zur besseren Ubersichtlichkeit sind
die 95%-Konfidenzintervalle des Knotenalters
(graue Balken) nur fiir den Ethira-Clade sowie
fiir jene Taxa ausgewiesen, die zur Kalibrierung
der molekularen Uhr dienten.
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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 Laufkifergruppen enorm
antreiben muss und vermutlich die Hauptursache fiir
die extreme Artenvielfalt im HTO ist. Die phylogeo-
graphische Analyse des Ethira-Clades liefert hierfiir
cindrucksvolle Belege (SCHMIDT et al. 2012): Jede
Bergkette an der Stidabdachung des Hohen Himalaya
weist fiir jede Art dieser Gruppe einen eigenen COI-
Haplotypus auf. Auf den Vikarianz-Endemismus und
die Bildung von Artenschwirmen in verschiedenen
Gruppen himalayanischer Bodenarthropoden hat be-
reits MARTENS (1993) cindrucksvoll hingewiesen.
Im subtropischen miozinen Alpenraum diirfte dies
nicht anders gewesen sein.

Auf Grundlage der Divergenzzeit-Berechnungen
im Ethira-Clade diirfte der Siiddrand des HTO eine
Hohe von ca. 2700-3200 m frithestens im Unteren
Oligozin, vermutlich aber erst im Frithen bis Mitt-
leren Miozin erreicht haben und damit erstmals
Hochmontan-Habitate zur Verfiigung gestellt haben.
Diese Hohe liegt 1000-1500 m tiber der heutigen un-
teren Arealgrenze aller Pseudethira-Arten im Zentral-
Himalaya. Diese Differenz ergibt sich aus der Tatsa-
che, dass das Klima im Frithen bis frithen Mittleren
Miozin im Durchschnitt noch bis zu 6 K wirmer
war als heute (BUBENZER & RADTKE 2007) und
dass der Siidrand des Orogens in siidlicheren Breiten
gelegen haben muss (SEARLE 1996; YIN & HARRI-
SON 2000; DECELLES et al. 2002). Setzt man kon-
tinuierliche weitere Hebung am Siidrand des HTO
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voraus, so passt die mittels Laufkiferdaten ermittelte
Zcitspanne 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 nordlich des heutigen
Hauptkammes vor 8—11 Millionen Jahren in Héhen
von ca. 4000-6000 m. Das bereits im Abschnitt b) zi-
tierte Modell von MuLcH & CHAMBERLAIN (2006),
wonach der Tibetische Himalaya mit Sudtibet eine
Hohe von ca. 4000 m schon im Eozin erreicht haben
soll, wird dagegen auch aus dieser Betrachtungsweise
der Laufkiferdatenlage unwahrscheinlich.

Das aus den Laufkiferdaten errechnete Zeitinter-
vall fir die beginnende Entwicklung einer Bergwald-
fauna am Stidrand des HTO ist eine erste, schr grobe
Anniherung und kann zukiinftig auf verschiedene
Art und Weise iberpriift bzw. eingeengt werden
(ScHMIDT et al. 2012). Erstens ist es moglich, die
Phylogenie der Gattung Prerostichus durch Einbezie-
hung weiterer Innen- und Auflengruppen-Taxa und
durch Hinzuzichung 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 letzelich
die Eckdaten fiir den Zeitraum, in welchem die Evolu-
tion dieses Himalaya-Endemits begann. Zweitens ist
es notwendig, die bestechenden Kalibrierungspunkte
abzusichern und weitere in den Stammbaum einzu-
figen. Dazu gehort eine umfassende phylogeogra-
phische Bearbeitung der Euro-alpinen Prerostichus
zur genauen Darstellung der basalen Cladogenese in
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dieser Gruppe. Dazu gehort auflerdem die Analyse
der verfigbaren Laufkiferfossilien auf phylogene-
tischer Basis. Die beste Grundlage liefert hierfiir der
Bernstein, da er in vielen Fillen eine Analyse von
stammesgeschichtlich wichtigen Merkmalen erlaubt.
Wegen der relativ groffen Anzahl von Laufkifer-
Inklusen ist vor allem der Baltische Bernstein relevant.
Auflerdem fillt dessen Entstehung mit den biogeogra-
phisch bedeutsamsten geologischen Ereignissen im
Kinozoikum zusammen oder geht ihnen unmittelbar
voraus. Viele der als Inklusen im Baltischen Bernstein
erhaltenen Arten diirften deshalb Vertreter rezenter
Gruppen sein. Leider ist der Bearbeitungsstand dieses
Fossilienbestandes sehr ungeniigend. Zwar gibt es
zahlreiche Nennungen rezenter Laufkifergattungen
aus verschiedenen Bernsteinsammlungen, so auch Pre-
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: ORTUNO & 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 iiberpriifen. 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 aulerdem
artenreich im Hochmontan vertreten.

¢) Der Hohe Himalaya ist vermutlich das jiingste
Gebirge am Siidrand des HTO. - Bereits im Ab-
schnitt ¢) wurde auf zwei Paradoxien in der Bioge-
ographie der Laufkifer des Hohen Himalaya hinge-
wiesen: Zentral-Himalaya-Endemismus und extreme
Arealdisjunktionen in primir fliigellosen Artengrup-
pen. Es ist praktisch unméglich, solche Areale mit
den klassischen Modellen der Faunengenese in diesem
Teil des HTO zu erkliren. Diese Modelle postulieren
eine kontinuierliche Besiedlung des Hohen Himalaya
ausgehend von den primiren Entstchungszentren 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 Laufkiferfauna haben, miissten
die verschiedenen anderen Faunenelemente den Ge-
birgsbogen des Hohen Himalaya von Ost nach West
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oder umgekehrt besiedelt haben. Gerade bei den
primir fligellosen Laufkifergruppen wiren deshalb
die urspriinglichen Arten entweder im Osten oder
im Westen des heutigen Gebirgssystems zu erwarten;
auch die Artenzahlen innerhalb der Gruppen diirf-
ten dieses Muster aufweisen. Tatsichlich sehen die
Arealbefunde in den meisten der primir fliigellosen
Laufkifergruppen des Himalaya aber anders aus; Bei-
spiele sind in den vorgehenden Abschnitten genannt
worden.

In der ersten Hilfte des vergangenen Jahrhun-
derts hat WEIGOLD (2005; postum verédffentlichtes
Manuskript) auf Basis umfangreicher Studien iiber
die Vogelwelt Hochasiens die Auffassung vertreten,
dass Tibet in eciner fritheren orogenetischen Phase
ein eigenstindiges 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
Laufkifer-Artengruppen fithrten ScumIDpT (2003,
2006) und SCHMIDT & HARTMANN (2009) zu der
Hypothese des ,tibetischen Elements in der Hima-
layafauna“. Diese besagt, dass es eine primire Ent-
wicklung der Artengruppen in Siidtibet (Tibetischer
Himalaya und/oder Transhimalaya) gab und dass
cine sekundire Diversifizierung nach Einwanderung
in den Hohen Himalaya erfolgte. Diese Hypothese
geht somit davon aus, dass der urspriingliche Stidrand
des HTO nicht durch den Hohen Himalaya son-
dern durch die unmittelbar nérdlich angrenzenden
Teile des Gebirgssystems gebildet wurde. Das heutige
Fehlen rezenter Vertreter der betreffenden Gruppen
in Sudtibet muss eine sekundire Erscheinung und
die Folge der gravierenden Umweltverinderungen
durch Hebung des Hohen Himalaya und die daraus
folgende Regenschattenwirkung sein (Monsunstau
an der Himalaya-Stidabdachung und Austrocknung
Siidtibets).

Diese Hypothese wurde mit der phylogeographi-
schen Analyse des Ethira-Clades aufgegriffen, und
ihre Grundannahmen wurden iiberpriift (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 weitriumigen Arealdisjunktionen zwischen ver-
wandten Linien des Clades wurden bestitigt. Eines
der wichtigsten biogeographischen Ergebnisse dieser
Studie ist, dass verwandte Entwicklungslinien nicht
auch geographisch benachbart sein miissen. Letzteres
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erwies sich eher als Ausnahme, was eine starke Stiit-
zung der Hypothese einer Siidtibet-Entstehung dieser
Himalaya-Laufkifer darstellt. Sollte der Ezhira-Clade
sich zunichst in Siidtibet differenziert haben und
dann mit verschiedenen Linien von Norden aus den
quer zu Tibet aufsteigenden Hohen Himalaya tiber
seine Transverstiler 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 hochsten 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 Laufkifern konnen
das Alter des Hohen Himalaya noch nicht entritseln.
Dennoch lisst sich zumindest jetzt schon ein relatives
Alter feststellen: Wenn der Siidrand des HTO zu-
nichst ohne den Hohen Himalaya im Unteren oder
Mittleren Miozin eine Héhe von ca. 3000 m erreicht
und eine Bergwaldfauna entwickelt hat (Abschnite d),
dann sind die Ketten des Hohen Himalaya vermutlich
erst im ausgehenden Miozin oder zu Beginn des Plio-
zins in vergleichbare Hohen angehoben worden, also
zu einem Zeitpunke, 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 primir fliigelloser Laufkifer
und ecine grofere Anzahl verschiedener gecigneter
Gene berticksichtigt, diirfte zu erheblich genaueren
Aussagen iiber die raumliche und zeitliche Abfolge
der Gebirgsbildung kommen.
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Mitgliedern fiir die Verleihung des Miiller-Motzfeld-
Preises 2012.

Zusammenfassung

Trotz der zweifellos hohen Bedeutung des Himalaya-

Tibet Orogens (HTO) fiir den Strahlungshaushalt

und die atmosphirische Zirkulation in der jiingeren

Erdgeschichte sind wesentliche geowissenschaftliche

Fragestellungen erst ungeniigend gelost und zum Teil

heftig umstritten. Hierzu gehoren die Fragen nach

dem Umfang der pleistozinen Vereisung, der regio-
nalen Temperaturabsenkung wihrend des letztglazi-
alen Maximums (LGM) und dem Ablauf der kinozo-
ischen Hebungsgeschichte. Der vorliegende Beitrag
verweist auf die besondere Eignung der Laufkifer
als Palioumwelt-Proxys in Hochgebirgen. Es werden

Moglichkeiten aufgezeigt, wie sich die Biogeographie

und Phylogenie der Laufkifer an der Ldsung der

offenen Fragen beteiligen kann, und erste Ergebnisse
werden vorgestellt.

1) Anhand einer Untersuchung der Verbreitungs-
verhiltnisse der semiedaphischen, fliigellosen
Trechus-Arten Tibets konnte nachgewiesen wer-
den, dass selbst die zentralen Teile des siidlichen
Plateaus durch Mikroareal-Endemismus geprigt
sind. Dadurch lisst sich die Bildung einer um-
fassenden, letztglazialen Plateauvergletscherung
ausschliefen und eine entsprechende Hypothese
aus der Geomorphologie zuriickweisen.

2) Aus den rezenten Arealgrenzen der alpinen Mi-
kroareal-Endemiten im zentralen Transhimalaya
und den lokalen geographischen Verhiltnissen
(Hohe des Talbodens) lisst sich die maximal
mogliche temperaturbedingte Arealabsenkung
ableiten. Hieraus kann die LGM-Temperaturab-
senkung berechnet werden, die mit ca. 3-4 K die
bisher aus der geowissenschaftlichen Literatur
verfiigbare Wertespanne erheblich eingrenzt.
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3) Die carabidologischen Beitrige zur Hebungsge-
schichte des HTO miissen aus der Entwicklungs-
geschichte der Laufkifer insgesamt abgeleitet
werden. Die enorme Diversitit der Laufkifer
dieses Gebietes erfordert einen hohen Aufwand
fir die feldbiologische Erkundung und fiir die
taxonomische und phylogenetische Basisarbeit.
Deshalb konnten bislang nur einzelne Teilaspekte
zu diesem interessanten Themenkomplex bearbei-
tet werden. Die vorldufigen Ergebnisse lassen sich
folgendermaflen zusammenfassen:

a) Die Hebung Tibets in hochmontane Hohen
begann vermutlich erst deutlich nach dem
Beginn des Kinozoikums, da keine spitkrei-
dezeitlichen und frithkinozoischen Faunene-
lemente mit entsprechenden Umweltansprii-
chen im HTO nachweisbar sind.

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

¢) Am Siidrand des HTO scheint nur der zen-
trale Teil ein eigenstindiges Entwicklungs-
zentrum gewesen zu sein. Vermutlich wurde
zuerst dieser Teil in hochmontane Hohen
gehoben.

d) Eine phylogeographische Analyse des im Hi-
malaya endemischen Erbira-Clades der Gat-
tung Prerostichus lisst unter Zugrundelegung
einer provisorischen Kalibrierung der mole-
kularen Uhr vermuten, dass die hochmontane
Entwicklung (ca. 3000 m NN) am Siidrand
des HTO im Frithen bis Mittleren Miozin
begann.

e) Die rezenten Verbreitungsverhilenisse der ver-
schiedenen Entwicklungslinien der im Hima-
laya endemischen Gruppen fiihren aufSerdem
zu der Hypothese ihres sidtibetischen Ur-
sprungs. Daraus ldsst sich ableiten, dass der
Hohe Himalaya jiinger ist, als die unmittelbar
nérdlich angrenzenden Gebirgsregionen des
HTO.

Die Ausweitung der phylogenetischen und biogeo-

graphischen Untersuchungen auf weitere Artengrup-

pen der Laufkifer, die Beriicksichtigung zusitzlicher

DNA-Abschnitte und die Auswertung des Fossilien-

bestandes zur Kalibrierung der molekularen Uhr sind

Angewandte Carabidologie 10 (2013)

die Voraussetzungen fiir weiterfithrende Beitrige der
Carabidologie zur Hebungs- und Umweltgeschichte
Hochasiens.
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