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Ein Beitrag zum Verstindnis der Kiferfauna des himalayanischen Raums,
ihrer Herkunft und Ausbreitung (Cicindelidae und Carabidae, Col.). 2. Teil

Von Karl MANDL, Wien

Carabus LINNE

Die folgende Gruppe betrifft wieder die Carabidae, sogar aus der gleichen Unterfamilie,
den Carabinae, nimlich die Vertreter der Gattung Carabus L. Sie stellen mit Abstand das
beliebteste Sammelobjekt der Ordnung Coleoptera dar und sind daher bestens erforscht.
Bis 1960, dem ungefihren Zeitpunkt der Offnung Nepals fiir wissenschaftliche und alpini-
stische Expeditionen in gréfilerem Mafstab, war ungefihr ein halbes Dutzend Taxa aus
" diesem Genus aus dem himalayanischen Raum bekannt, in den folgenden 25 Jahren kam
etwa die zehnfache Anzahl hinzu. Trotzdem sind bis heute weder ihre Herkunft, noch ihr
Alter, ihre Ausbreitungsgeschichte, ihre Verbreitung und ihre verwandtschaftlichen Bezie-
hungen zu anderen Carabus-Gruppen zusammenhidngend geschildert worden. Sie stehen
zum Teil in falschen Subgenera.

Als junges Faltengebirge, das erst im Eozén, also vor rund 60 Millionen Jahren zu ent-

“stehen begann, mufl der Himalaya von irgendwoher mit Carabus- Arten besiedelt worden
sein. Von Siiden kam sicher keine Art; dort gibt und gab es niemals Biotope fiir sie. Auch
direkt aus dem Osten konnte aus den gleichen Griinden keine Einwanderung erfolgen. Aus
dem Nordosten, also aus dem tibetischen Raum, wire eine solche denkbar, allerdings erst,
als der Himalaya bereits so hoch aufgefaltet war, da} ein Uberwechsein aus dem tibetischen
Raum méglich war (iiber 4000 m); sie erfolgte auch tatsidchlich, doch sind die Einfalls-
pforten spirlich und die Artenzahl ist auf fiinf beschriankt. Damit ist die Vielzahl der hima-
layanischen Carabus-Arten nicht zu erkldren. Somit verbleibt allein der Nordwesten als
jener geographische Raum, in dem die Urform der spidteren himalayanischen Arten gelebt
haben muf. Zu diesem geographischen Aspekt kommen noch phylogenetische und taxo-
nomische hinzu. :

Zunichst zu den osthimalayanischen Formen. Fiir die ersten drei zwischen 1831 und 1921
entdeckten Arten aus diesem Raum wurde nach lingerem hin und her die Untergattung
Meganebrius KRAATZ geschaffen. Die eine Art, indicus FAIRMAIRE, wurde in Sikkim ent-
deckt, die zweite, everesti ANDREWES, unweit der Nordgrenze Nepals auf tibetischem Ge-
biet und nur die dritte Art, wallichi HOPE, wurde aus Nepal beschrieben, wie sich spiter
herausstellte, aus der Umgebung von Kathmandu. 1832 wurde eine vierte Carabus- Art von
FAIRMAIRE aus der indischen Grenzprovinz zu Tibet, Almora, als wagae beschrieben, zu
der 1921 eine fiinfte Art sanchari ANDREWES kam, die BREUNING spiter zu einer Sub-
spezies des wagae degradierte. Sie stellt ein von wagae weit entferntes Isolat dar (in Sikkim
lebend) und ist voraussichtlich eine bona species. Beide Taxa gehdren zum Subgenus
Pagocarabus MORAWITZ, zu dem in BREUNINGs Monographie 10 Arten angefiihrt werden
und ich fiinf weitere beschrieben habe. Sie stammen alle, mit Ausnahme der erstgenannten
zwei, aus Tibet oder dem benachbarten Grenzraum der chinesischen Provinzen Szetschuan
und Yiinnan. Alle iibrigen fiir Caraben aus Nepal vergebenen ca 50 Namen gehdren zu Ar-
.ten oder Unterarten der Subgenera Meganebrius und Parameganebrius MANDL, von denen
18 als Arten zu betrachten sind. Zwei Taxa sind allerdings aus diesem Genus wieder her-
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auszunehmen: cavifrons (MANDL), der nach einem toten & ohne Genitalorgan beschrieben
und provisorisch zu Meganebrius gestellt wurde, und arunensis (HEINERTZ). Ersterer ge-
hért zu dem Carabus-Subgenus Tropidocarabus (Imaibius pro parte), fiir letzteren wurde
das Subgenus Makalubius MANDL geschaffen (1985).

Im nepalischen Teilgebiet des Himalaya leben somit Arten von nur fiinf Carabus-Subgenera,
von denen aber zwei nicht der himalayanischen Subregion angehdren. Die beiderseits des
Flusses knapp hinter dem Durchbruch des Arun durch den Makalu-Gebirgsstock lebende
Spezies arunensis ist tibetischer Herkunft (MANDL 1985). Sie ist zunédchst verwandt mit
dem phylogenetisch dltesten Carabus-Subgenus Apotomopterus und kam wahrscheinlich
auf dem gleichen Weg wie Cychropsis in den Himalayaraum. Sie ist dort zwar ein Fremd-
ling und breitet sich nicht weiter aus, im Gebiet des Arundurchbruchs lebt sie aber im
gleichen Raum wie die ungemein weitverbreiteten Arten Parameganebrius pseudoharmandi
MANDL und Meganebrius nepalensis MANDL und kann deshalb als himalayanische Art
angesehen werden. . .

Die beiden anderen Carabus-Arten gehoren zum Subgenus Pagocarabus. Sie leben im
Grenzgebiet Nepals zu Tibet, nicht unter 4300 m, in der trockenen Hochsteppe der Nord-
seite des Gebirges, wihrend die im geographisch gleichen Gebiet lebende Meganebrius- Art
quinlani MANDL, im Wald auf der Siidseite lebt, in einer Héhe von 2300 bis 4200 m, also
nicht syntop mit Pagocarabus wagae FAIRMAIRE (so der Name dieser Art); das Subgenus
Pagocarabus ist somiti keine der himalayanischen Subregion angeh6rende Gruppe; ihre
Arten, es sind etwa 15. bekannt, leben vornehmlich in Tibet und reichen ostwirts bis in
die Hochsteppen Szetschuans und Yinnans, nordwirts bis in die Mongolei (In-Schan).

Nun zu den weitaus Zahlreicheren Carabus-Arten aus dem West-Himalaya bzw. Hindu-
kusch. Die westhimalayanischen Carabus-Arten gehdren in ihrer iiberwiegenden Masse
einer Gruppe an, die sich durch eine bemerkénswerte Eigenschaft, einen nach unten plat-
tenartig verbreiterten Kinnzahn, auszeichnet. Die gleiche Eigenschaft zeigt nur noch eine
zweite, kleine Gruppe aus dem dem Hindukusch benachbarten Raum Kopet Dagh-Elburs.
Letztere steht heute im Subgenus Megodontus. Es liegt daher nahe, fiir beide Gruppen die
gleiche Herkunft anzunehmen, die Procrustogenici. Deren Entwicklungszentrum ist Zen-
tralasien. Damit ist die Herkunft der Imaibii (so der Gruppenname der mit der geschilder-
ten Kinnzahnplatte ausgezeichneten Carabi) geklart.

Als nach dem Beginn der ersten Auffaltung des Himalaya im Eozidn Millionen Jahre spiter
die Bewaldung der Siidwestabdachung Biotope fiir Caraben schuf, erfolgte die Abspaltung
der Imaibii von den sich in allgemein siidwestlicher Richtung ausbreitenden Megodonti
-und synchron mit der fortschreitenden Bewaldung deren Ausbreitung in siidéstlicher Rich-
tung. Sie erreichten den westlichsten Teil West-Nepals. Auf dem Weg vom Hindukusch
bis Nepal erfolgte eine nahezu explosive Evolution, eine Aufspaltung in zahlreiche Arten
und Unterarten, die man, um sie glaubhaft zusammenfassen zu kénnen, in vier Subgenera
einordnen muf.

In Westnepal endet die Ausbreitung der Imaibii und es erfolgt eine Reduktion der Kinn-
zahnplatte zu einer nach unten vorstehenden Leiste, die aber bald bei weiterer Ausbreitung
nach Zentral- und Ost-Nepal vollends verschwindet. Es entstanden die Meganebrii. Im
Khumbu-Himal, westlich des Everestgebiets, evoluiert diese Untergattung unter Bildung
eines beim & mit tiefen Gruben und mit roten Borsten versehenen Prosternalfortsatzes
weiter zu einer neuen Untergattung Parameganebrius MANDL. Die Herkunft beider Unter-

" gattungen ist also offensichtlich: Sie entstammen den Imaibii s.l. und gehéren somit als
Sektionen zu Procrustes und nicht zu Oreocarabus, wo sie bis jetzt standen. Damit ist auch
die stammesgeschichtliche Verwandtschaft der Meganebrii mit den Imaibii erwiesen.

Das Alter abzuschidtzen ist natiirlich schwierig. Die Abspaltung der Ur-Megodonti diirfte
ins untere Miozin reichen, die Ausbreitung der Imaibii mit dem oberen Miozin beendet
gewesen sein. In dieser Epoche wird daher der Beginn der Ausbreitung der Meganebrii
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stattgefunden haben, wihrend die Bildung der Parameganebrii sicher nicht iiber das Pliozdn
hinausreicht, vermutlich erst im Quartéar stattfand.

Auch aus dem Hindukusch sind zwei Carabus- Arten bekannt geworden, die nicht den dort
scheinbar allein siedelnden Imaibii s.l. angehdren: Trachycarabus delerei MANDL (1955
und 1973) sowie Trachycarabus lalandei LEDOUX (1977). Von letzterem ist Lebensraum
und Biotop genau bekannt. Er kommt in der alpinen Steppe zwischen 3200 und 4000 m
vor. Trachycarabus ist eine in Asien und Europa mit Dutzenden Arten weit verbreitete
Untergattung, die mit den genannten zwei Arten in den himalayanischen Raum eindringen
konnte, als dieser so hoch aufgefaltet war, daf® ein Uberwechseln aus dem tibetischen
Hochland ermdglicht wurde. Die beiden Trachycaraben sind daher genau so wenig ein
Bestandteil der himalayanischen Fauna wie die beiden Pagocarabus-Arten, sie sind Ein-
dringlinge in die Randzone.

Mit dieser ausfiihrlichen Analyse sei die Besprechung der markantesten Kéfergruppe des
himalayanischen Raums abgeschlossen und das Ergebnis kurz zusammengefat. Das Hima-
layagebirge vom Hindukusch bis zu den Gebirgsziigen in Sikkim ist in seiner gesamten Er-
streckung mit einer Linge von rund 1500 km nur von einer einzigen Gruppe von mitei-
nander aufs engste verwandten Carabus- Arten besiedelt, die sich vermutlich aus Popula-
tionen einer einzigen Urart ableiten lassen. Diese Urform gehdrte mit Sicherheit den Pro-
crustogenici an, wahrscheinlich aber bereits den Prae-Megodonti, die im Grofiraum des
Kopet Dagh in zwei Aste aufspalteten, in die Megodonti und die Imaibii. Erstere breiteten
sich westwirts bis zum Atlantik, letztere ostwirts bis Sikkim aus, wenn man die Meganebrii
als Deszendenten der Imaibii mit einbezieht.

Uber Evolution, Ausbreitung und Taxonomie dieser Gruppen habe ich in mehreren Publi-
kationen ausfiihrlich berichtet, so daf’ sich eine Wiederholung an dieser Stelle eriibrigt
(MANDL 1982 und zweimal 1985). Es sind blo vier Gruppen aus einer einzigen Kifer-
familie, die hier besprochen wurden, doch hat jede einzelne Gruppe ihre spezielle, von den
anderen vollig verschiedene Herkunfts- und Ausbreitungsgeschichte. Es ist voraussehbar,
daf} sich bei den Hunderten, ja Tausenden von Carabidenarten, aber auch bei anderen
Familien dieser Ordnung ebenso interessante, vielleicht noch iliberraschendere Ergebnisse
einstellen werden. Eine Arbeit tiber die Familie Tenebrionidae analysiert. die. Fang-
ergebnisse allerdings nur aus dem Westhimalaya in dhnlicher Weise und kommt zu bemer-
kenswerten Schlufifolgerungen (SCHAWALLER 1977). Weitere Arbeiten werden folgen.

Cicindela LINNE

Zum AbschluB sei als weiteres Beispiel iiber Herkunft und Ausbreitung von Kifergruppen
im himalayanischen Raum die Gattung Cicindela aus der Familie der Cicindelidae gewihlt.
Zu dieser Gattung gehéren Arten, die zu den besten Fliegern zihlen, aber auch solche; die
die Fliigel verloren haben, dafiir aber durch ihre langen Beine zu denbesten Liufern gehdren.
Eine zusammenfassende Publikation i{iber die himalayanischen Arten dieser Familie exi-
stiert noch nicht, doch entnehme ich aus einer in Vorbereitung befindlichen Checklist
iiber die Cicindela-Arten des indischen Subkontinents (ACCIAVATTI, Carnegie-Museum,
Pittsbourgh), dafl zwischen 20 und 30 Arten im Gebiet des Himalaya leben diirften. Woher
kamen diese Arten? Entstanden sind sie sicher nicht an Ort und Stelle, dazu ist dieses
Faltengebirge viel zu jung.

Die Sandlaufkifer, wie sie auch genannt werden, haben ihr Entwicklungszentrum zweifel-
los in Afrika, im Kernstiick des ehemaligen Gondwanakontinents, das den hdchsten Pro:
zéntsatz der Genera dieser Familie beherbergt, darunter die primitivsten Gattungen, was
eindeutig am Bau des minnlichen Genitalorgans ablesbar ist (MANDL 1954). Die phylo-
genetisch jiingste Gattung ist die Gattung Cicindela L., die aber noch in Afrika entstanden
ist und sich bereits dort so rasch ausgebreitet hat, daf sie noch simtliche Platten vor deren
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A‘bdrift besiedelt hat, somit auch die Indische Platte, mit der einzelne Gruppen dieser
Grofgattung* nach Festland-Asien kamen.

Im himalayanischen Raum lebt eine stattliche Anzahl von Arten der Familie Cicindelidae,
nicht nur aus der Gattung Cicindela, sondern vor allem auch aus der Gattung Collyris. Der
grofite Teil von ihnen ist aus Indien oder aus dem indomalaischen Raum gekommen und
der Weg in das Gebirgsmassiv kann nur entlang der Fliisse gefiihrt haben, wobei Meeresho-
hen bis zu 3000 m erreicht wurden. Jene Art, die diese Spitzenleistung erbracht hat, dro-
micoides CHAUDOIR, soll der Gegenstand der folgenden Betrachtung sein.

Cicindela dromicoides lebt auf den Pfaden entlang der Fliisse, mit Vorliebe auch auf den
im Frithsommer ausgetrockneten Reisfeldern. Sie lduft dort nahrungssuchend geschiftig hin
und her, fliegt aber nicht. Sie ist flugunfihig, eine bei Cicindela eher seltene Eigenschaft,
die an den stark abfallenden Schultern bereits dufierlich zu erkennen ist. Bei W.HORN
steht sie mit zwei anderen, nahe verwandten Arten aus dem gleichen Grofiraum in der
Gruppe VII(12) im Weltkatalog (1926), weit entfernt von der germanica -Gruppe VII(16)
(Cylindera). RIVALIER aber. stellt dromicoides in sein Genus (jetzt wieder Subgenus) Cy-
lindera. W.HORN sieht also keine, RIVALIER hingegen unmittelbare Verwandtschaft ZwWi-
schen dromicoides und germanica. Wer hat recht?

Die Antwort gibt der Versuch, Herkunftsland und Ausbreitungsweg der beiden Arten fest-
zustellen. Beide Arten sind sicher afrikanischer Herkunft, doch unmittelbar verwandte
Formen hat heute keine der beiden Arten in Afrika. Der Ausbreitungsweg der Art dro-
micoides ist aus dem heutigen Verbreitungsbild ersichtlich: Siidlichstes Indien (Provinz
Madras), Bombay, Provinz Chutia-Nagpur. Endpunkte: Simla (Himachal-Pradesh) und
diverse Orte in Ost-Nepal. Cic. dromicoides ist also von Siiden her (mit der indischen Plat-
te) bis zur Siidabdachung so ziemlich des gesamten Himalaya-Gebirges und in den hima-
layanischen Raum selbst eingedrungen.

Cic. germanica hatte ihre Urform sicher auch in Afrika, aber weit nordlicher als dromicoides
und gelangte entlang der Ostkiiste bis nach Syrien, von wo aus sie ganz Europa und den
Nahen Osten besiedelte und weitere Formen bildend (kirilowi, descendens) iiber den Mitt-
leren Osten bis zum Fernen Osten. Sie besiedelte die Randgebiete der innerasiatischen
Steppen und Wiisten, bevorzugt also ganz andere Biotope und kam siidwérts bis Kaschmir
(Pahalgam) (kmlowz descendens, KORELL 1984) bzw. Gllglt und Pir Panjal (W.HORN
1926:169).

Trotzdem sich beide Arten in Nordwest-Indien einander rdumlich recht nahe kommen,
haben sie nichts miteinander zu tun. Die Einwanderung der germanica-Formen kirilowi
und descendens in den himalayanischen Raum erfolgte aus dem sekundiren Evolutions-
zentrum in Nordostasien, die der Cicindela dromicoides hingegen aus dem primiren Evo-
. lutionszentrum in Afrika. Cicindela germanica ist die Typusart des Subgenus Cylindera, in
welches Cicindela dromicoides infolge ihrer grundsitzlich verschiedenen geographischen
und damit auch phylogenetischen Herkunft nicht gestellt werden kann. Bei Beachtung
dieser Tatsachen hitte dieser Irrtum in der systematischen Stellung der beiden Taxa ver-
mieden werden kdnnen.

*Die Gattung Cicindela L. wurde von E. RIVALIER zwischen 1950 und 1963 [Rev. Frang. d’Ent.
XVII (4), XXI (4), XXIV (4), XXVIII (3) und XXX (1)] in 55 Genera mit zusitzlich weiteren 22 Sub-
genera buchstiblich zerstiickelt. Nicht alle Entomologen haben diese Zerstiickelung anerkannt und
1982 wurden die RIVALIERschen Genera der nearktischen Region zu Subgenera abgewertet und die
Subgenera als Synonyma eingezogen (BOYD, H.B. & Ass., 1982. Checklist of Cicindelidae. The Tiger
Beetles. Plexus Publishing Inc. Mariton, New Jersey). Die Titel der RIVALIERschen Publikationen
werden, weil fir die vorliegende Studie nur indirekt relevant, im Literaturverzeichnis nicht angefiihrt.
Das Gleiche gilt fir BOYDs Checklist. Diese Niedrigerstellung der RIVALIERschen Kategorien hat
zwangsweise die gleiche Behandlung seiner Genera und Subgenera auch aller anderen Regionen zur
Folge.
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Als letztes Beispiel sei noch das Verbreitungsgebiet einer zweiten Cicindela- Art, sexpunc-
tata F. besprochen, deren ausgesprochen sejunkte Verbreitung kein Bearbeiter der Familie
bisher zu erkliren vermochte. Gerade dieser Art hat SCHILDER in seiner Biotaxonomie
1952) ein eigenes Kapitel gewidmet, ohne zu einer positiven Aussage kommen zu konnen.
Cicindela sexpunctata ist eine der hiufigsten Arten der orientalischen Region, die von
Ceylon bis zu den Philippinen lebt, und dann wieder in Afrika vom Gebiet des oberen Nils
bis Senegal, nicht aber in den ostafrikanischen Gebieten, etwa in Arabien, wo sie zweifel-
los leben konnte, trotzdem aber nicht vorkommt. Bis iiber die Mitte dieses Jahrhunderts
hinaus wurden alle Populationen der beiden Regionen zu einer einzigen, monotypischen
Art gestellt. Dann habe ich (1954) nachgewiesen, dafy dennoch ein zwar unbedeutender,
aber konstanter Unterschied zwischen allen afrikanischen und allen orientalischen Popu-
lationen besteht. Er betrifft die Lage des mittleren der drei Punkte auf jeder Fliigeldecke,
der bei allen orientalischen Individuen genau im gleichen Abstand zu den beiden dufieren
Punkten liegt, bei allen afrikanischen jedoch vom unteren Punkt um ein Geringes (etwa
0,5 mm) weiter entfernt ist als vom oberen. Aufgrund dieses Merkmals habe ich die Ge-
samtheit der afrikanischen Populationen als ssp. sexsignata (BUQUET i.l.) abgetrennt
(1954). BASILEWSKY (1962) hat an Hand eines sehr umfangreichen Materials die Tatsache
des Unterschieds bestitigt und die Berechtigung der Schaffung einer eigenen Subspezies
anerkannt.

Die Erklirung auch dieses Verbreitungsbildes ist nur aufgrund der Kontinentalverschie-
bungslehre leicht zu bewerkstelligen. Diese selbst ist heute ein gesichertes Kapitel der Geo-
physik, bestens untermauert durch die in den letzten 60er Jahren entwickelte Plattentek-
tonik. Es ist also nicht verwunderlich, wenn vor diesem Zeitpunkt die absonder.li_bhsten
Erkliarungsversuche fur derartige, absurd erscheinende Verbreitungsbilder publiziert wur-
den, oder, was ich personlich fiir richtiger halte, es wurden iliberhaupt keine Erkliarungs-
versuche angestellt, wie es zum Beispiel RIVALIER tat.

Trotzdem soll das, was dieser brillante Autor iiber das Thema Cicindela sexpunctata schrieb,
genauer beleuchtet werden. Entgegen der Auffassung W.HORNs (1926:280), der diese Art
in seine XXX.Gruppe stellt, verlegt sie RIVALIER in sein ,,Genus** Calochroa (1958:331),
das ist bei W.HORN die Gruppe XXVIII, und das trotz des auffilligen Verbreitungsbildes,
das er folgendermafien beschreibt (iibersetzt aus dem Franzésischen): ,, . . . Diese Gattung
(Calochroa) ist ausschlieflich indomalaisch. Eine einzige Art mit sehr grofier Verbreitung
in der gesamten indomalaischen Region hat das tropische Afrika vom oberen Nil bis Sene-
gal erreicht * (wortlich: ,, ... est venu peupler I’Afrique tropicale . . .*). Daraus geht ein-
deutig hervor, dafl er der Ansicht war, die Art hitte Afrika vom indomalaischen Raum
aus besiedelt. In Wirklichkeit ist aber das Gegenteil zutreffend: Die Art hat sich in Afrika
entwickelt und ist, wie heute angenommen werden muf}, mit der Indischen Platte nach
Asien gelangt und hat sich von Ceylon aus iiber den gesamten Siiden dieses Kontinents
ausgebreitet. Dabei erfolgte auch eine Evolution, dufierlich nur erkennbar an der nunmehr
symmetrisch angeordneten Zeichnung.

Interessant an diesem Fall ist die Konformitét mit der Chlaenius- Artengruppe canariensis-
seminitidus - dureli. Sie ist sicherlich nicht einmalig, sondern wird sich viele Male nachwei-
sen lassen, nachdem nun ein Prototyp dieses Verbreitungsbildes vorliegt (Abb.9).

Zusammenfassung

Die Umstinde seiner Entstehung und die vielseitigen Moglichkeiten seiner Besiedlung liefien es angezeigt
erscheinen, das Gesamtgebiet des Himalaya zu einer eigenen, der ,,Himalayanischen Subregion‘, zusam-
menzufassen. Da an deren Besiedlung nicht nur orientalische und paldarktische, sondern mit Indien
auch dthiopische Faunenelemente in grofer Zahl einwanderten, ist die Herkunft einzelner Formen nicht
immer leicht ersichtlich. Als Folge konnen sich falsche Vorstellungen iiber deren Stellung im System
einstellen. Das an einigen Beispielen darzulegen, ist Aufgabe und Inhalt der vorstehenden Studie.
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Abb.9. Oberes Bild: Heutige Verbreitung der Art Cicindela sexpunctata F.; A= ssp.sexsignata MANDL;
B =ssp.sexpunctata F. s.str. — Unteres Bild: C=Wahrscheinliche Verbreitung der Urform der Art Ci-
cindela sexpaunctata F. vor etwa 150 Millionen Jahren (Jura).
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