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Die Verbreitung der Gattungen Trechus und Pachydesus in den
Gebirgen Zentral- und Ostafrikas (Coleoptera, Carabidae,
Trechinae)

Gernot Geginat

Zusammenfassung

Trechus und Pachydesus (Carabidae, Trechidae) besetzen in den ost- und zentral-
afrikanischen Gebirge identische dkologische Nischen, zeigen aber ein streng vika-
riierendes Verbreitungsmuster. Da die afroalpinen Habitate von Trechus und Pa-
chydesus ein geologisches Alter zwischen 0,5 und 5 Mio. Jahren besitzen, miissen
beide Gattungen rezente Elemente der ost- bzw. zentralafrikanischen Fauna dar-
stellen. Das vikariierende Verbreitungsmuster kann daher nicht als Folge allopatri-
scher Artbildung angesehen werden. Hier wird ein Modell vorgestellt, in dem die
vikariierende Verbreitung von Trechus und Pachydesus unabhingig von hypotheti-
schen Konkurrenzmechanismen auf geologische und klimatologische Ereignisse
zuriickgefiihrt wird.

Summary

In the east and central African highlands Trechus and Pachydesus (Carabidae,
Trechidae) occupy identical ecological niches, but nevertheless the distribution of
both genera is strictly vicariant. The geological age of the afroalpin habitats of 7re-
chus and Pachydesus in central and east Africa dates between 0.5 and 5 million
years. Thus, because both genera represent recent faunistic elements the vicariant
distribution pattern of Trechus and Pachydesus can not be the result of allopatric
speciation. Therefore a model is proposed which avoids the assumption of competi-
tion for ecological niches and explains the vicariant distribution of Trechus and Pa-
chydesus as the consequence of geological and climatological events.

1. Einleitung

Die Kenntnis der afroalpinen Coleopteren beruht auf Untersuchungen, die in der
ersten Hilfte des 20. Jahrhunderts von franzosischen und belgischen Entomologen
unternommen wurden (Ubersicht bei LeLeup 1964). Von JeanneL wurde Wegeners
Kontinentalverschiebungstheorie zur Erkldrung der rezenten Verbreitung zahlrei-
cher Koleopterengruppen herangezogen (JEanneL 1946). Die auffallende vikariie-
rende Verbreitung von Trechus Clairv. und Pachydesus Motsch. wurde wiederholt
bemerkt, konnte jedoch nicht erklirt werden (JEANNEL 1942, JEanneL 1960, Basi-
LEWSKY 1962). Trechus und Pachydesus stellen rezent eingewanderte Elemente dar,
deren heutige ost- und zentralafrikanischen Lebensrdaume geologisch auBlerordent-
lich jung sind. Auf dieser Grundlage soll im Folgenden die Besiedlungsgeschichte
von Trechus und Pachydesus in Ost- und Zentralafrika rekonstruiert werden.
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2. Material

Material des Musée Royale d'Afrique Centrale Tervuren (MRAC, P. BASILEWsKY),
des Musée de L'Histoire Naturelle Paris (T. Deuve) und des British Museum of Na-
tural History London (S. Hwe) wurde beriicksichtigt Mein Dank gilt den genannten
Herren und insbesondere P. Basiewsky, der mir das sehr reichhaltige Material des
MRAC zur Verfiigung stellte. Vom Autor wurden wiederholt Aufsammlungen in

den Bergen Ost- und Zentralafrikas durchgefiihrt.
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Abb. 1: Verbreitung von Trechus und Pachydesus in den Gebirgen Ost- und Zen-
tralafrikas. In Klammern ist die Zahl der vorhandenen Trechus- bzw.
Pachydesus-Arten angegeben (Trechus/Pachydesus). Mt. Meru (2/1) be-
deutet, daB von dort zwei 7rechus- und eine Pachydesus-Art bekannt sind.

3. Verbreitung von Pachydesus und Trechus in Zentral- und Ostafrika

Die Verbreitung beider Gattungen in Ost- und Zentralafrika ist in Abbildung 1 dar-
gestellt, die ost- und zentralafrikanischen Arten von Trechus und Pachydesus sind
in den Tabellen 1 und 2 aufgelistet. Weitere Arten von Trechus und Pachydesus
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kommen im Hochland von Athiopien sowie in den nordafrikanischen Gebirgen be-

ziehungsweise der Kapprovinz vor.

Tab. 1: Die ost- und zentralafrikanischen Arten der Gattung Pachydesus (nach

JeanngL 1960, sowie eigene Beobachtungen).

Gruppe Arten Verbreitung  Biotop
P. alluaudi- alluaudi Jeannel Ruwenzori 2500-3000m
Gruppe edwardsi Jeannel
fletcheri Jeannel
rotundatus Jeannel
n.sp
bucculentus Alluaud  Ruwenzori 4000m
P. celisi- celisi Jeannel Ruwenzori 2500-3000m
Gruppe
P. burgeoni- burgeoni Alluaud Ruwenzori 4000m
Gruppe robustus Alluaud Ruwenzori 3000-4000m
n.sp. Ruwenzori 3200m
P. rufipes- rufipes Boh. Kapberge, 2000-3000m
Gruppe Rhodesien,
Mt Mer,
Mau,
Athiopien
gravis Per. Kapberge 1000m
leleupi Jeannel Mt. Oldeani 2700m
kilimanus Jeannel Kilimanjaro 2700-4600m
kenyensis Jeannel Mt Kenya >4000m
kinangopinus Jeannel  Aberdares 2700m
unisetosus Jeannel
chappuisi Jeannel
altipeta Jeannel Aberdares 3700m
ruwenzoricus Alluaud Ruwenzori >4200m

4. Okologie von Trechus und Pachydesus in den Gebirgen Ost- und Zentralafrikas

Die Areale von Trechus und Pachydesus treffen im Bereich der ostafrikanischen
Vulkane aufeinander. Trechus und Pachydesus besiedeln hier weitgehend identi-
sche Biotope, kommen aber in der Regel nicht sympatrisch vor. Die Arten leben
edaphisch und werden durch das Aussieben feuchter Bodenstreu oder unter Steinen
aufgefunden. Trechus und Pachydesus besitzen einen dhnlichen Habitus und lassen
konvergente Entwicklungstendenzen erkennen, z.B. auffallend groBe Formen in
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alpinen Lagen oberhalb 4000m (7. chappuisi, P. bucculentus) oder Anpassung an
endogene Lebensweise (T oligophthalmus, P. n.sp.).

Tab. 2: Die ost- und zentralafrikanischen Arten der Gattung Trechus (nach JEanngL
1954, sowie eigene Beobachtungen). '

Gruppe Arten Verbreitung Hohenstufe

UG. Trechus s.str

T. chappuisi- chappuisi Jeannel Mt Elgon 3900-4000m

Gruppe arambourgi Jeannel 3100-4000m

T. elgonicus- elgonicus Jeannel Mt Elgon 3900-4000m

Gruppe amblus Jeannel 3500m
stenoderus Jeannel 3500m

UG. Elgonotrechus Jeannel 1954

T. phaeocerus-  phaeocerus Jeannel Mt Elgon 3100-3800m

Gruppe hylonomus Jeannel 3000m
cyclomus Jeannel 2500m
amblygonus Jeannel 3500-3900m
melrius Jeannel 3500m

T. oodes- oodes Jeannel Mt Elgon 3700-4100m

Gruppe enoplus Jeannel 3700-4100m
enoploides Jeannel 3840m

T. cryobius- cryobius Jeannel Mt. Elgon 3900m

Gruppe promeces Jeannel 3900m

T. lampros- lampros Jeannel Mt. Elgon 3000-4000m

Gruppe oligophthalmus Jeannel 3500m
nannus Jeannel 3500-3900m
compsus Jeannel 3900-4000m

UG. Eigonophyes Jeannel 1954

T. leleupi- leleupi Jeannel 1954 Mt. Elgon 3800-4000m

Gruppe

UG. Meruitrechus Jeannel 1960

T. sjoestedti- sjoestedti Alluaud Mt. Meru 3000-3900m

Gruppe basilewskyi Jeannel 2700m

5. Trechus und Pachydesus in Afrika

Die Verwandtschaft von Trechus und Pachydesus fiihrt zu den Wurzeln der Uber-
familie Trechidae zuriick. Pachydesus gehort zu den Trechodinae, Trechus hinge-
gen zu den Trechinae (CasaLe und Laneyrie 1982). Die heutige Verbreitung der
Trechodinae (Siidamerika, Australien, Neuseeland, Indien, Afrika) 148t vermuten,
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daB Formen dieser Gruppe den fritheren Siidkontinent Gondwanaland besiedelten
und spiter auf dessen Bruchstiicke verteilt wurden (JEANNEL 1946). Pachydesus
selbst ist auf den afrikanischen Kontinent (einschlieflich Madagaskar) mit zahlrei-
chen Arten im Bereich der Kapgebirge beschriankt (JEanneL 1960, JeanneL 1964,
CasaLe und LaneyrE 1982). Das Kapgebirge entstand durch Auffaltung beim Aus-
einanderbrechen des Siidkontinents und stellt das iltesten Gebirge Afrikas dar
(Cirrrorp 1970). Nur hier konnte eine, an geméiBigte Temperaturen und reichliche
Niederschlidge angepaBte Insektenfauna ein dauerhaftes Refugium finden (Kmvgpom
1989).

Die holarktische Gattung Trechus mit zahlreichen Arten in den Gebirgen Europas,
Asiens und Nordamerikas erreichte nach dem Schluf der Parathetys vor ca. 15-20
Millionen Jahren den afrikanischen Kontinent und besiedelte die nordafrikanischen
Gebirge (JEANNEL 1926-1930, JEANNEL 1946).

6. Geologische und klimatologische Ereignisse

Die siid- und nordafrikanischen Gebirge waren noch vor 20 Millionen Jahren durch
die "groBe afrikanische Ebene" getrennt. Diese Ebene zeichnete sich durch ein
gleichmiBiges Oberflichenrelief und eine mit dem Abstand zum Aquator zunch-
mende Trockenheit aus. Das Kapgebirge im Siiden, sowie die nordafrikanischen
Randgebirge besaBen hingegen Bereiche mit stabilem feucht-gemiBigtem Klima
(KmepoMm 1989).

Gegen Ende des Tertidrs wurde das Relief durch plattentektonische Verschiebun-
gen und Faltungen und damit einhergehende vulkanische Titigkeit grundlegend
verdndert. Mit der Ausbildung der afrikanischen Grabensysteme ging eine allge-
meine Aufwélbung im oOstlichen Afrika von den Kapbergen Siidafrikas bis zum
ostafrikanischen Hochland und weiter zum &4thiopischen Hochland einher. Falten-
gebirge (Ruwenzori) und einzelne Vulkanberge (Mt. Elgon, Mt. Meru, Mt. Kenya,
Kilimanjaro) erreichten eine Héhe von iiber 4000m (Crrrrorp 1970, King 1970).
Das geologische Alter der verschiedenen Bergmassive ist unterschiedlich. Das Ru-
wenzori stellt die dlteste und der Kilimanjaro die jiingste Bergregion dar. Angaben
zur Geologie Afrikas sind in Tabelle 3 zusammengefaiit

Diese Reliefverdnderungen lieBen Korridore entstechen, durch die unter giinstigen
klimatischen Verhéltnissen Arten aus den geméBigten Standorten der Randgebirge
nach Zentralafrika vordringen konnten. Neben den geologischen Verinderungen
erméglichten Klimaschwankungen, d.h. Pluviale und Interpluviale, parallel zu den
Eis- und Warmzeiten der nordlichen Halbkugel die Ausbreitung feuchtigkeitsbe-
diirftiger Tier- und Pflanzengesellschaften (Moreau 1963). Fiir die letzten 500000
Jahre sind Klimaschwankungen z.B. am Ruwenzori und Kilimanjaro durch Glet-
scherspuren dokumentiert (Osmaston 1989) die klimatischen Verhiltnisse Afrikas
in noch weiter zuriickliegender Zeit sind jedoch weitgehend unbekannt Die Zuord-
nung von Kaltzeiten zu Perioden gesteigerter Humiditit (Pluviale) bzw. Ariditit
(Interpluviale) ist unklar, was eine absolute zeitliche Zuordnung der paliokli-

93



matischen Verhiltnisse in Afrika zusétzlich erschwert (ScuwarzeacH 1974, NiLssoN
1983) .

Tab. 3: Geologische Ereignisse in Afrika wihrend der letzten 200 Millionen Jahre
(nach Crrrorp 1970, King 1970, StanieY 1989).

Zeit (Mio Jahre) geologische Ereignisse

0.5-1 Mt. Kenya, Mt. Oldeani, Aberdares, Kilimanjaro

2-5 Mt. Elgon, Mt. Meru

5-8 Ruwenzori

10-20 ausgedehnte Hebungsvorginge in Ostafrika und Athiopien
Entstehung der afrikanischen Grabenbriiche

20-15 Eurasia und Afrika kollidieren, Schlufl der Paratethis

20-30 nordafrikanische Faltengebirge entstehen (Atlas)

100-200 Gondwanaland bricht auseinander Kapgebirge entsteht

7. Die Besiedlung der Gebirge Ost- und Zentralafrikas durch 7rechus und
Pachydesus

Wie kommt nun das heutige Verbreitungsmuster von 7rechus und Pachydesus im
Bereich der Ost- und Zentralafrikanischen Gebirge zustande?

Einzelne Massive werden entweder von Trechus oder Pachydesus besiedelt Nur
am Mt. Meru konnte P. rufipes, die einzige makroptere und am weitesten verbreite-
te Art der Gattung zusammen mit 7. sjoestedti beobachtet werden (BasweEwsky
1962). Dieses Verbreitungsmuster kann nicht durch Vikarianz, als Folge einer allo-
patrische Artbildung erklart werden, da Trechus und Pachydesus ihren Lebensraum
erst sekundir besiedelt haben und nicht als nahe verwandte Schwesterngruppen an-
gesehen werden konnen.

Fiir die folgende Rekonstruktion wird davon ausgegangen, da die ost- und zentral-
afrikanischen Gebirge in Ausbreitungsschiiben besiedelt wurden, die unter klima-
tisch giinstigen Bedingungen (Pluviale) stattfanden. Es wird angenommen, daf} die
geologisch dlteren Gebirge (Ruwenzori, Mt. Elgon), die sich durch eine hohe Ar-
tenzahl auszeichnen, friiher besiedelt wurden als die artenarmen jungen Vulkanber-
ge. Bemerkenswert erscheint die auBerordentlich hohe Artenzahl der Gattung Tre-
chus am Mt. Elgon. Separationsmechanismen im Zusammenhang mit erruptiver
vulkanischer Tatigkeit mégen hier eine Rolle gespielt haben (Machapo 1976).

Das Ruwenzori, als dltestes zentralafrikanisches Gebirge wurde von Pachydesus
besiedelt, als die ostafrikanischen Vulkane noch nicht bestanden bzw. noch keinen
geeigneten Lebensraum boten. In einer spéteren Trockenperiode wurde die Popula-
tion separiert. In den Refugien divergierte die Entwicklung der separierten Popula-
tionen; es kam zur allopatrischen Speziation.

In einem der Pluviale, neich Entstehung der alten Vulkane Mt. Elgon und Mt. Me-
ru, aber noch vor Entstechung der jungen Vulkane Mt. Kenya, Mt. Oldeani,
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Kilimanjaro (und Aberdares) breitete sich Trechus vom é&thiopischen Hochland
nach Ostafrika aus. Mt. Elgon und Mt. Meru wurden besiedelt. Im folgenden Inter-
pluvial wurden die Griinderpopulationen des Mt. Elgon wiederum separiert, in ei-
ner adaptiven Radiation wurden zahlreiche 6kologische Nischen besiedelt

Nach der Entstehung der geologisch jungen Vulkane (Mt. Kenya, Mt. Kilimanjaro,
Mt. Oldeani), breitete sich eine Art der P. rufipes-Gruppe aus. Mt. Kenya, Mt. Ol-
deani, Kilimanjaro Aberdares, Mt. Meru und Ruwenzori wurden besiedelt.

8. Folgerungen

Das vorgestellte Modell macht Annahmen iiber das Alter der Trechus- bzw.
Pachydesus-Populationen im ost- und zentralafrikanischen Verbreitungsgebiet.
Diese Annahmen kénnen mit geeigneten Methoden, z.B. Bestimmung von Poly-
morphismen auf Gen- oder Enzymebene, iberpriift werden. Demnach sollte z.B.
der Polymorphismus innerhalb der P. rufipes-Gruppe geringer sein als in der P.
alluaudi- oder der P. robustus-Gruppe.

Das Vorkommen einer makropteren Pachydesus-Art ist sehr bemerkenswert. Die
Pachydesus-Arten besiedeln stabile, separierte Areale, wobei eine Arealerweiterung
in den meisten Fillen erfolglos sein wird. Es liegen also Bedingungen vor, unter
denen flugfihige Individuen keinen Selektionsvorteil haben und daher ein apterer
Phinotyp selektioniert wird (Den Boer 1980). Der makroptere Phinotypus von P.
rufipes 1aBt sich am ehesten mit der Annahme erkléren, daB es sich hier um eine in
Ausbreitung begriffenen Art handelt. Bei P. rufipes konnte es sich demnach um die
jiingste Adventivart der Gattung Pachydesus handeln. Die einzelnen Populationen
dieser ausgesprochen disjunkt verbreiteten Art (s. Tabelle 1) wurden verschiedenen
Subspezies zugeordnet (Baswewsky 1962). Da von diesen bisher nur die Typusse-
rien bekannt sind, muB sich die Konstanz der beschriebenen Merkmale noch erwei-
sen. Distinkte morphologische Differenzierungen sind bei einer in Ausbreitung be-
griffenen Art jedenfalls nicht zu erwarten.

P. rufipes kommt am Mt. Meru gemeinsam mit 7. sjoestedti vor. Bei eigenen Auf-
sammlungen am Mt. Meru konnten - im Gegensatz zu der Beobachtung von Bast-
Lewsky und Leisur, die beide Arten vergesellschaftet beobachteten (Baswewsky
1962) - zwar Trechus zahlreich festgestellt werden, nicht jedoch P. rufipes. Ob hier
eine zeitliche Separation beider Arten vorliegt, oder aber P. rufipes als Adventivart
am Mt. Meru nur zeitweise auftritt, bleibt offen.
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