auf andere gestoB3en. Dabei erwies sich auch eine weitere morphogene-
tische und biospelidologische Gliederung bzw. eine , biomorphologische
Gliederung® im Sinne von R. RIEDL (siche den folgenden Aufsatz)
dieser Kiistenhohlen erforderlich. Um die neugeprigten Termini mit in
der Speliologie schon gebriuchlichen abzustimmen, fand kiirzlich ein
kleines Symposion statt, an dem unter Vorsitz von W. KUHNELT
R. RIEDL, H. TRIMMEL, K. MAIS und der Verfasser teilnahmen.
Das Ergebnis wird im folgenden Beitrag seinen Niederschlag finden
und mit der Bedeutung dieser meeresbiologischen Forschungen fiir die
Speliologie auch die Fruchtbarkeit und Notwendigkeit wechselseitiger
Kontakte unterstreichen. Sie moégen und werden, wie ich hoffe, das
speliologische wie das meeresbiologische Wissen mehren helfen.
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Spelaologie und Meeresbiologie,
eine neue Briicke zwischen Forschungsgebieten
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[11 Die Beriihrungspunkte der beiden Disziplinen
1. Speliogenese, 2. Das Problem der Randh&hlen, 3. Der Wechsel der
Lebensriume, 4. Die Auswanderpforte, 5. Die inaktiven Meereshohlen.

IV Die neuen Termini
1. Die Ursache, 2. Die Abschnitte (a GrioBen, b Raumbildung, ¢ Litoral-
stufen, d Héhlentypen, e Glieder der Hohlensysteme, { Hohlenzustinde),
3. Die Abgrenzung der Termini.

V  Verzeichnis der zitierten Literatur

Briicken zwischen Forschungsgebieten kiénnen sich sowohl durch
die bloBe Vermehrung der Kenntnisse, als auch durch Fragestellungen,
welche an sich schon die alten Grenzen einer Disziplin iiberschreiten,
ergeben.

Bei der Vielseitigkeit der Spelidologie (von der Geomorphologie
bis zur Anthropologie) und der Meeresbiologie (von der maritimen
Meteorologie bis zur Biocoenoseforschung) nimmt es wunder, dal3 die
Briicke zwischen ihnen nicht lingst schon geschlagen wurde. Hitte
man doch voraussehen kénnen, daf3 sich allein im Gebiete der Kiisten-
Geomorphologie, der Karsthydrologie, der Paliontologie und Geologie,
der Okologie, der Genetik und der Evolutionsforschung Beriihrungs-
punkte ergeben miissen. Daf} sich aber eine solche Verbindung so lange
nicht ergab, ist ein wissenschaftsgeschichtlich interessanter Umstand.

I Uber den Mangel des Kontaktes

Einige Hinweise auf die Ursachen dieses Mangels glaube ich geben
zu konnen. Sie lassen sich aus den sehr unterschiedlichen Methoden
und den im Kerne auseinanderliegenden Zentralproblemen der beiden
Disziplinen verstehen.

1. Die Biospeldologie hat, wie das die groBen Zusam-
menfassungen zeigen (Kyrle 1923, Spandl 1926, Chappuis 1927, Thiene-
mann 1950, Vandel 1964), eine Zentralisierungstendenz entwickelt: Bei
der Weite und der schlechten Abgrenzbarkeit allein ihres Artenumfan-
ges eine kompensatorisch notwendige Erscheinung. Eine Beschriinkung
etwa auf die echten Speldobionten hatte man sich ebenso aufzuerlegen,
wie eine Konzentration auf die hohlenabhingigen Anpassungs- und
Vmbrelmngsbedmgungen Nur so ist es verstindlich, dall Vandel
(1964), zweifellos einer der hervorragendsten Biospeliologen, in seiner
groffen Zusammenfassung die Bedeutung der Meereshohlen fiir die
bmlogwche Héhlenkunde iiberhaupt in Abrede stellt. Nur eine einzige
Meereshohle (so fiihrt er auf Seite 16 aus) sei aufschlul3reich; es ist das
die in vieler Hinsicht schlecht bekannte ,.Jameo de Agua® auf Lanza-
rote. Sie birgt ndmlich fast unverdiinntes Meereswasser gleichermalien
wie eine blinde Galatheide, die wiederholt beachtet wurde (Kdlbel
1892, Fuchs 1894, Calman 1904, Harms 1921, Fage u. Monod 1936,
zit. in Spandl 1926, Jeannel 1943, Vandel 1964). Im iibrigen aber, so
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fiihrt Vandel aus, diirften die Meereshihlen das Interesse der Bio-
speliologen nicht mehr in Anspruch nehmen. Zur gleichen Zeit aber
haben sich Meereshéhlen bereits zu hunderten als biologisch aufschluf3-
reich erwiesen. Allein in Frankreich haben sich Drach, Laborel, Picard,
Péres, Vacelet, um nur die wichtigsten Autoren zu nennen, auf diesem
Gebiete verdient gemacht.

Tatsiichlich ist aber die gesamte marine Hohlenliteratur (worauf
noch zuriickzukommen ist), jedenfalls vom Standpunkte einer ,klassi-
schen Biospeldologie®, anscheinend ginzlich unergiebig geblieben. Sie
hat zuniichst fir die zentralen Fragestellungen dieses Gebietes kein
Material und noch weniger ein Problem geliefert. Reine Meeresfaunen
wurden beschrieben, kein Endemismus, keine spezielle Hoéhlenanpas-
sung wurde beobachtet. Das mochte nun um so befremdlicher er-
scheinen, als man schon seit Fuchs (1894) mit der Einwanderung von
Meeresformen in die Landhéhlengewiisser rechnete.

2. Die Meeresbiologie verwendet erst seit zwanzig Jah-
ren die Taucherei als wissenschaftliche Methode. Zwar hatten schon
die Klassiker der marinen Zoologie (Cavolini 1785, Milne Edwards
1845, Dohrn 1880, Berthold 1882 und Weismann 1883) Meereshishlen
tauchend besucht. Aber damals war die Fragestellung der Okologie,
die das Fach der Biologie heute so stark mit dem Milieu verbindet,
kaum entwickelt und der Einsatz wurde so gut wie vergessen. In den
beiden letzten Jahrzehnten hingegen ist eine groBBe Zahl von gezielten,
marindkologischen Arbeiten den Meereshohlen gewidmet worden. Thr
Problem bestand in der Wirkung der Schattenstandorte auf die Aus-
wahl, die Anordnung und das Verhalten einer aus dem durchsonnten
Felslitorale allgemein bekannten Fauna.

Diese Literaturgruppe fand ebensowenig Kontakt zur Speliolo-
gie. Diejenigen Abschnitte der unterseeischen Héhlen, die sich fiir den
Meeresbiologen als aufschluBreich erwiesen, iiberschreiten Eingangs-
abstinde von 5 bis 50 m kaum. Sie wiirden vom Landhéhlenkundler
simtlich zu den Eingangsbereichen geziithlt werden. Auch was die
GriéBBe der Hohlen betrifft, so erwiesen sich (wieder in einem Gegen-
satze) die gréfiten als am wenigsten L‘l'gl{f'blg In den submarinen Grof3-
und Riesenhéhlen ndmlich erreicht ein Gebiet seine maximale Aus-
dehnung, welches ich das .leere Viertel® genannt habe, (Riedl 1955,
1959 a und b), und das in fast allen Meereshihlen die tieferen Hinter-
griinde einnimmt. Es ist das eine Zone, die der ansonsten so auler-
ordentlich stark entwickelten Bestiinde sedentirer Organismen — und
damit auch der enormen Fiille deren Bewohnerschaft — giinzlich ent-
behrt. An seiner Grenze endet naturgemill das Interesse und der
Arbeitsaufwand der Meeresbiologen. Nur mit geomorphologischen und
hydrologischen Interessen ist man tiefer in das ,leere Viertel® der
unterseeischen GroBhohlen vorgedrungen (Corroy et al. 1958).

3. Wie aber zu zeigen sein wird, liegen die Beriihrungs-
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punkte von Meeresbiologie und Biospelidologie sowohl thematisch
als auch topographisch in einem Zwischengebiete, fiir welches sich keine
der beiden Disziplinen als kompetent empfand. Nun, wo Problem und
Ort der Berithrung allmihlich erhellten, darf man hoffen, daB sich
beide Gebiete dafiir kompetent erkliren werden.

Der Ort der Beriihrung ist an den Grenzen des ,leeren Vier-
tels“ der Seehohlen (der echten Meereshéhlen) und solcher Kiisten-
hiéhlen gegeben, die eben von der See abgeschniirt werden (die ich
»Randhohlen® nenne, wenn sie marine Endemismen aufweisen) oder
noch wichtige Zeugen dieser Abschniirung erkennen lassen, abgedriingte,
nicht aktive Randhohlen in einem weiteren Sinne und vergangene
Meereshohlen (aus der Gruppe der inaktiven Kiistenhohlen) schlecht-
hin. Das Problem der Berithrung besteht im Wandel der Lebens-
verhéltnisse (und zwar nicht nur der klimatischen, sondermn auch der
trophischen und edaphischen) von der marinen Hartbodengesellschaft
zum limnischen Hohlengewisser, in der Pridisposition bestimmter
mariner Lebensformen zur Auswanderung, in den Vorgingen der
Panmixie-Unterbrechung der Héhlen- und Litoralpopulationen, der Art-
bildung also, sowie in den nichstfolgenden Adaptations- und Ver-
breitungsschritten.

IT Die Lage der marinen Hdéhlenkunde

1. DerUmfang der Untersuchungen: In erster Linie
ist es die biologische Litoralforschung, die in der marinen Héhlenkunde
rasch vorangekommen ist. Im Laufe von zwei Jahrzehnten sind etwa
30 Autoren mit etwas iiber 100 Arbeiten hervorgetreten, in wel-
chen iiber rund 1000 Hé hlen und ihre Bewohnerschaft berichtet
wird. Dieser Literaturzuwachs ist selbst im Rahmen der Litoralforschung
unerwartet gewesen. Er erklirt sich aus der Faszination der Taucherei,
der Anschaulichkeit und aus dem Artenreichtum dieses marinen Lebens-
raumes. Anniihernd 1000 Arten kennen wir bisher allein aus den Héh-
len des Mediterran, ein Reichtum, der selbst von den Meereskundlern
nicht erwartet wurde. War man doch mit der Anschauung der Arten-
armut der Landhéhlen an diesen bisher so gut wie véllig unbekannten
Lebensraum herangetreten.

Viel Anregung zu dieser raschen Entwmklung hat die ,,Osterrei-
chische Tyrrhenia-Expedition 1952% gegeben, mit welcher
ich das Ziel verfolgte, eine gesamtfaunistische Erfassung zu versuchen.
Die Ergebnisse sind in den geplanten 18 Teilen (von E. Abel, Banse,
Czihak, Ernst, Pesta, Riedl, Ruffo, Riitzler, Russ, Starmiihiner und
Wieser) veroffentlicht worden. Zahlreiche N admntvrsudnm&,cn haben
sich angeschlossen. Von den nicht dsterreichischen F orschungsgruppen
ist in erster Linie die Schule P é r ¢ s (Marseille) und S a r a (Bari) mit
zahlreichen Arbeiten hervorgetreten. Im Zentrum des Interesses haben
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die Hohlen des Mediterran gestanden, welches bis dato von der Costa
Brava bis nach Israel, namentlich an der stark gegliederten Nordkiiste
mit iiber 100 Untersuchungsorten bedeckt ist.

2. Die Arbeitsrichtung: Der Aspekt der unterseeischen
Hohlenkunde hat, gegeniiber aller Voraussicht, eine unerwartete Wen-
dung genommen. Die Meereshohlen zeigen ein Lebensgedriinge,
das in der Natur kaum seinesgleichen hat. Das starke erste Glied der
Nahrungskette bilden sedentire Filtrierer, die beim vélligen Wegfall
der Raumkonkurrenz durch die Vegetationsbestinde und durch den
duBerst hohen Wasseraustausch zur Massenentwicklung kommen. Die
Schichten der Organismenbestinde, welche die Hohlenflichen bedecken,
erreichen dabei vielfach die Michtigkeit von einem halben Meter. In
diese Sedentarierbestinde mit iiber 200 Arten sind die erranten Klein-
organismen mit Hunderten von Arten biologisch eingebaut. Dieser
wesentliche Unterschied gegeniiber den Landhéhlen ist auf das tra-
gende Medium des Seewassers und seine Planktonfithrung zuriickzu-
fithren. Es steht némlich, soweit der Seegang und die Strémung in die
Hohlen hineinreichen, eine geradezu unerschépfliche Nahrungsreserve
zur Verfiigung. '

Der zweite grundlegende Unterschied gegeniiber den Landhohlen
wurde deutlich, als sich herausstellte, daB keine der 1000 Arten
Hohlenanpassungen im Sinne der ,klassischen Speliologie®
zeigte. In einigen Fillen wurde sogar eine verstirkte Auswahl augen-
tragender Formen beobachtet. Auch Pigmentschwund hat sich in Stand-
ortabhiingigkeit nur bei einigen Gruppen (Schwimmen und wenigen
Seescheiden) nachweisen lassen. Die Hohlenbestinde sind, entgegen
allen Erwartungen, sogar von einer ganz aullergewthnlichen Buntheit.
Dieser Mangel an Anpassungen an die Finsternis ist offenbar darauf
zuriickzufiihren, daB3 die Hohlenpopulationen ausgiebig mit jenen des
freien Litoralbezirkes in Verbindung stehen. Die weitaus griofite Zahl
der Arten besitzt nidmlich pelagische Larven, die sedentiren Formen
alle. Sie sind nun nicht nur auf dieses Verbreitungsmittel eingestellt
und angewiesen, sondern sie vermdégen auch aus Emihrungsgriinden
nur dort zu siedeln, wo die Wasserbewegung stark genug ist, gleich-
zeitig aller Nachkommenschaft die sichere Chance zu geben, wieder
verliBlich aus der Hohle zu entweichen. Die Verteilungsaussichten
lassen zudem errechnen, daf} von 5 Generationen 4 im freien Litorale
zugebracht werden diirften. Eine Anpassung an den Héhlenstandort
kann also so lange nicht zustande kommen, als keine einschneidende
Barriere die Verbreitung hindert.

8. Schon aus diesen beiden Beispielen ist zu entnehmen, dall die
Problematik der biologischen Seehthlenkunde iiberwiegend zur
Litoralforschung gehort. Vielfach hat es auch biologisch keinen Sinn,
von Hohlen zu sprechen, da auf tiefen Felswinden (etwa zwischen
der 30- und der 100-m-Isobathe) dieselben Faunen und Lebensbedin-
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gungen bestehen kénnen, wie in den Héhlen geringer Tiefe. Manche
franzosische Forscher sind auch dazu iibergegangen, lediglich von einer
Schattenfauna zu sprechen. Diese Auffassung ist insoferne berechtigt,
als die Meereshéhle in einer Tiefe, die nur mehr von 0,8 bis 0,5%0
des vollen Unterwasserlichtes erreicht wird (sobald sie in ein Gebiet
unzureichenden Wasseraustausches geriit), biologisch ihre Bedeutung
vollig verliert. Die Mehrzahl der Autoren ist aber beim Begriff der
Hohlen geblieben, was mir, wenn man das Gesamtgebiet der Speliolo-
gie im Auge behalten will, vorteilhafter erscheint.

Die nihere Kenntnis der Meereshohlen hat aus diesem Grunde
in erster Linie die Meeresforschung bereichert. Die wichtigsten Diszi-
plinen, die sich entwickelt haben, sind die folgenden: Zunichst war die
Frage zu beantworten, welche Lebensbedingungen gegeben sein miis-
sen, um die Tiergesellschaften der Hohlenbestinde, die eine grofe
Konstanz der Umweltsabhingigkeit zeigen, zusammenzufithren. Dar-
auf war zu untersuchen, welche Abhingigkeiten zwischen den Teilen
dieser Bestinde bestehen und auf welche Zusammenhinge trotz des
hohen Austausches die Stabilitit der Bestinde zuriickgeht. Besonders
die Geschlossenheit der Hohlen als Lebensraum hat AnlaB gegeben,
nach dem Grade der Selbstindigkeit und der Wechselwirkung mit
Nachbarlebensrdumen zu fragen. Wie man sieht, sind es 6kologische
Gesichtspunkte, Aber auch die Untersuchung des Standortverhaltens
der héheren Organismen, der Fische (E. Abel 1959), Krabben und
Tintenfische, also eine ethologische Fragestellung, hat begonnen, eine
Rolle zu spielen. Endlich ist man durch den intimen Milieukontakt
tiefer in das Wesen der Klimafaktoren eingedrungen und beginnt die
Vielheit der Wirkungen von Licht und Wasserbewegung zu analysieren.

Heute sind die unterseeischen Hohlen besser bekannt, als mancher
andere submarine Lebensraum. Und man hat — so paradox das klingt
— tiber den Umweg des am schlechtesten erreichbaren Lebensraumes
Dinge aufgesclﬂossen die mit der Speldologie nichts zu tun haben,
lingst aber in den iibrigen seichten Regionen des Litorals hitten er-
ledigt werden kénnen. Die Erforschung der unterseeischen Hohlen ist
zu einem Modellfall der modernen Litoralforschung geworden und gibt
Hoffnung, die ganz betrichtlichen Fortschritte, die in den Hohlen durch
die Notwendigkeit unmittelbarer Anschauung erzwungen wurden, nun
auch im freien Litorale anzustreben.

IIT Die Beriihrungspunkte der beiden Disziplinen

Wie untergeordnet die echten speldologischen Probleme und Mate-
rialien, verglichen mit jenen der Litoralforschung auch sein mégen, in
einer ganzen Reihe von Fragen hat sich die marine Hohlenkunde fiir
die Speliologie als einschligig erwiesen. Die wichtigsten von ihnen
seien hier kurz umrissen.
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1. Die Speldogenese: Die Organisation der Tierbestinde
nimmt auf die Raumbildung der Meereshihlen groBen Einflul. Raum-
erweiternde und raumverengende Wachstumsprozesse wirken in regel-
méfigen Abfolgen und in ganz bestimmter Anordnung gegenemander
An der Erweiterung sind die bohrenden Formen des ,Endolithion®
beteiligt, die sich aus Muscheln, Polychaeten und Poriferen zusammen-
setzen. Da es sich um Filtrierer handelt, die auf stindige Kommuni-
kation mit dem Medium angewiesen sind, werden sie von Krustenalgen
stark konkurrenziert. Wo diese fortfallen, ist ihre Wirkung am stirk-
sten. Da das die Dunkelstellen sind, nehmen sie systematischen Anteil
an der Hohlenbildung. AuBerhalb der inneren Brandungszone, nament-
lich der Geschiebebdden, kann ihre Leistung die der Erosion, im be-
sonderen die der Abrasion, weit iibertreffen. Das spielt eine Rolle fir
die Beurteilung der nicht aktiven Kiistenhohlen, der aus der See ge-
hobenen Héhlenformen.

2. Das Problem der Randhohlen. Unter den rund
1000 Meereshihlen, die untersucht worden sind, haben vielleicht 100
jene Verinderungen erkennen lassen, die mit dem Wechsel vom mari-
nen zum terrestrischen Bereiche einhergehen. Derlei geht meist mit
dem Verstiirzen von Eingingen, mit Hebungen oder mit beiden Er-
scheinungen Hand in Hand. Das Ergebm.s sind Faunenverschiebungen,
Anderungen der hydrodynamischen, in der Folge der trophischen und
edaphischen Bedingungen, reithenweiser Ausschlu3 von Arten und all-
mihliche AussiiBung. Der Charakter der Seehéhle geht verloren. Zu
einem bestimmten Zeitpunkt dieser Entwicklung treten biologisch ginz-
lich neue Erscheinungen auf. Es entstehen endemische Arten. Pigment-
verlust und Augenreduktlon sind die unmittelbare Folge. Diese Hihlen
mit rein marinen Endemismen direkter Abkunft, die
Brackwasser aufweisen und von der Hydrodynamik des Meeres nur
mehr die hydrostatischen Seespiegelschwankungen, geschwiicht, und in
der Phase verzigert, erkennen lassen, habe ich als (die aktiven) ,,Rand-
hohlen®“ zusammengefalt. Wir kennen ihrer bereits eine ganze Anzahl:
»I'Abisso”, ,,Buco dei Diavoli“ und ,la Zinsulusa® in Apulien, die
»Cavtat-Grotte” in Stiddalmatien, die ,Lete-Grotte® bei Bengasi, die
»Jameo de Agua®“ auf Lanzarote, ferner die , Devil’'s-Hole™ auf den
Kleinen Antillen, die ,,Moro-Castle-Grotte®™ auf Kuba, die ,,Nachumwi-
Ndogo®“ auf Sansibar und die ,,Numbu-H&hle®™ in Polynesien.

Nimmt man nurden morphologisch-hydrologischen
Teil meiner Definition, so steigt die Zahl der Randhéhlen betriichtlich
an. Viele von diesen sind zudem biologisch noch viéllig unerforscht, ja
selbst erst in den letzten Jahren entdeckt worden, so dal3 es wahrschein-
lich ist, daB die Zahl der Héhlen im Uberhang zwischen Meer und
Land auch in biologischer Hinsicht noch viel griofler sein wird.

Erweitert man die Definition dahingehend, daBl man von einer
nicht aktiven Randhéhle nur mehr die morphologischen
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und faunistischen Merkmale fordert, so hiufen sich diese Typen noch
viel betrichtlicher. Man findet sie zunichst in der Senke des Toten
Meeres, sowie reihenweise entlang alter Kiistenlinien, meist am Ge-
birgsfull, weit vom Meere abgedringt. Der Ubergang 146t sich Schritt
tiir Schritt verfolgen.

3. Der Wechsel der Lebensridume. Im reinen See-
hohlenbereich bilden die Planktonfiltrierer das erste und michtige Glied
in der Konsumentenkette der Hohlengesellschaften. Die erranten For-
men sind fast durchwegs in deren Zonierung eingestuft. Sobald der
Seegang von den Eingingen abgehalten wird, beginnen die groBen
Umstimmungen. Die Filtrierer werden abgedringt, die Nahrungszufuhr
vom Meere versiegt und die bislang vollig unbedeutenden Sti3wasser-
gerinnsel, die unter Umstinden etwas Detritus und Guano mitfiihren,
gewinnen an Bedeutung. Die Folge ist eine Auswahl von Arten, die
auffallenderweise einem sehr geschlossenen Bewegungstypus angehoren,
in der Hauptsache Mysidaceen, Garnelen und Grundfische, in Boden-
nihe schnellend schwimmende Formen einer recht einheitlichen Gro-
Bengruppe, vielfach mit Brutpflege. Sobald die Verbreitungsschranke
im Eingangsgebiete dicht genug geworden, die Mischung mit den Frei-
wasser-Populationen unterbunden ist, treten auch sogleich die erwiihn-
ten Erscheinungen der Art-Umwandlungen auf. Das liBt sich. wie die
morphologisch-klimatische Umstimmung, ebenso Schritt fiir Schritt be-
obachten. Ich kenne sogar Fille, wo bereits getrennte mit noch nicht
getrennten Arten durcheinanderstehen. Die Grotte ,Jla Zinsulusa® bei-
splelsweme hat endemische, pigmentlose Mysiden und Garmelen aufzu-
weisen, gleichzeitig aber einen Copepoden, der mit den Freiwasser-
populationen noch in Verbindung zu stehen scheint (jedenfalls unter-
scheidet er sich nicht von diesen).

4. Die Auswanderpforte Damit ist ein dritter Aus-
wanderweg aus dem Meere ins unterirdische SiiBwasser aufgedeckt.
Am langsten kennt man die indirekten Auswanderer, die tiber den Um-
weg des oberirdischen SiiBwassers, zumeist in extremen Klimaperioden
in die unterirdischen Gewiisser abgedringt wurden. Mit Remane und
Schulz (1935), sowie Delamare-Deboutteville (1960) ist der erste direkte
Auswanderweg, niamlich tiber das Kiistengrundwasser der Sandstrande,
klargeworden. Der zweite direkte Weg fiihrt iiber die Rand-
hohlen. Und nun ist es von Interesse festzustellen, dalBl es sich dabei
jeweils um ganz bestimmte Typen handelt.

Sind es im Falle der Kiistengrundwasser-Auswanderer winzige,
langgestreckte Sandliickenbewohner, so sind es im Kreise der Rand-
hohlen-Auswanderer suprademerse Errantier, makroskopische Bewoh-
ner der tiefen und der extrem schattigen Felslitoral-Streifen. Die Aus-
wahl der in Betracht kommenden Arten erfolgte lingst vor dem Errei-
chen der Schwellen. Sie wurden zuniichst in den benthischen Litoral-
Regionen vorsortiert, ferner nach trophischen und edaphischen An-
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erreichisc hler cl

passungen nachselektiert, bis dann fiir einige auch die Schwellenbedin-
gungen sich als ertriglich, ja als attraktiv erwiesen. Und noch zwei wei-
tere Zusammenhiinge haben sich angedeutet.

Einmal sind es die Wanderrichtungen. Wir besitzen kei-
nen Hinweis darauf, dal3 die Randhohlenschwelle fiir limnische Aus-
wanderer in Betracht kime und ich mul} ferner vermuten, dalB3 die
Randhéhlen wihrend mariner Regression biologisch aktiver sind als im
Laufe von Transgressionsvorgingen. Ein andermal haben sich Re-
likttypen unterscheiden lassen. Manche Randhéhlenbewohner sind
Felslitoralrelikte, Litoral- oder sogar Meeresrelikte, je nachdem die
Verwandten des Freiwassers aus dem Felslitoral, aus dem ganzen Lito-
ral verdringt wurden oder (wie etwa bei den Thermosbaenaceen) iiber-
haupt im Meere verschwunden sind. Dabei lassen sich auch die Ur-
sachen angeben, die in der offenen See zu den schrittweisen Katastro-
phen Katastrophen gefiithrt haben, Katastrophen, die im steten Kommen
und Gehen der Arten nicht auffielen, wiren nicht die lebenden Doku-
mente in den Hohlen erhalten geblieben.

5. Die inaktiven Meereshohlen. Die Zahl, jener
Landhéhlen, die einmal aktive Meereshohlen waren, ist wahrscheinlich
sehr grof3. Man wird sie iiberall dort erwarten diirfen, wo anstehende
Felsgebiete vom Meeresspiegel vergangener Meere beriihrt wurden. In
erster Linie ist an den Bereich der interglazialen Wasserspiegelhoch-
stinde und an die Ufer der Tertidrmeere zu denken.

Drei Kriterien kann man fiir ihre Bestimmung heranziehen. Grund-
verldBlich sind zuniichst die Lebensspuren im gewachsenen Fels.
Sie werden in Kalkgesteinen von den Formen des Endolithion als Bohr-
giange hinterlassen und konnen, sobald man ihre rezenten Formen
genau kennt, kaum eine Tiuschung zulassen. Die Erhaltungschancen
der endolithischen Lebensspuren sind im Hohlengebiete bedeutend gro-
Ber als im freien Litoral. Davon kann man sich an den Kiisten Apuliens
und des Tyrrhenischen Meeres leicht {iberzeugen. Diese Zeugen aus
der Hohlenwelt der Zwischeneiszeiten lassen vergangene Wasserstinde
nachgerade auf Meter genau bestimmen (z. B. Blanc 1942), wihrend
sie im freiliegenden Felsgebiete lingst iiberprigt sind (fraglich bleibt,
ob diese Erhaltungsbedingungen auch auf unsere Breiten {ibertragen
werden konnen). Thre, dem Meeresbiologen nunmehr bekannte, gesetz-
mifige Verteilung in der Hohle ist dabei von Wichtigkeit. Die Erhal-
tungsaussichten soll der Meereskundler wiederum von der Speliologie
erfahren.

Aus dem Tertidr sind die Zeugen erhaltener Meereshohlen (nach
dem ersten Kriterium) bereits viel spirlicher. Das ist um so merkwiirdi-
ger, als Bohrmuschelspuren aus dem Kliff des Torton im Wiener Bek-
ken (Kiihnelt 1931) ebensowenig eine Raritit darstellen, wie in der
Molasse Mitteldeutschlands (Trautwein 1960). Dennoch ist ein verlidf3-
liches Dokument tiberliefert. Im ,Schelmenloch®™ bei Baden (siidlich



Wien) ist eine in Triaskalken vertiefte Hohle bekannt (Calliano 1882),
die untriigliche Bohrmuschellgcher aus der Zeit des Torton-Meeres auf-
zuweisen hatte (Thenius 1962, O. Abel 1935: Ich selbst habe dieselben
nur mehr auBerhalb, doch in unmittelbarer Nihe dieser Hohle gefun-
den). Der Ansatz fiir die Erforschung auch sehr alter Meereshéhlen
wire also ebenso gegeben; und die Praxis diirfte empfehlen, von den
subfossilen Hohlen auszugehen, diejenigen der mediterranen Terrassen
(vgl. Valentin 1952) mit zunehmendem Alter anzuschlieffen, um schliel3-
lich auf eine Bearbeitung der beiden Mediterranstufen der mitteleuro-
piischen Tertiirmeere iberzugehen (vgl. z. B. Buday et al. 1965).

Ein zweites Kriterium kann sich auf deponierte Arten, seien es nun
Fossile oder Relikte, stiitzen. Doch ist dieses bereits ungleich
weniger verldBlich. Bei den Fossilen, soferne es sich nicht um Seden-
tarier handelt (z. B. Austern, Balaniden, Vermetiden, Serpuliden), deren
Gehiduse mit dem gewachsenen Fels verkittet geblieben sind, was be-
kanntlich nicht hidufig ist, bleibt ja stets zu priifen, ob es sich nicht um
sekundire Einbettungen (Thenius 1963) handelt. Hier greifen in der
Spelaologle Palidontologie und Meeresbiologie ineinander. Man mulf3
ja sowohl iiber die Einbettungsvorgiinge, als auch iiber die in Betracht
kommenden Arten Bescheid wissen. In den groBen Fossil-Listen, welche
beispielsweise Furreddu und Maxia (1964) fiir die Hohlen Sardiniens
zusammenstellen, stehen im Kreise der marinen Arten, wie ich nun
sehen kann, Formen der Meereshohlen und der Feinsedimentbéden
durcheinander. Letztere konnen nur sekundir eingebettet sein, etwa
wiahrend des Versinkens von Seehthlen im Sediment im Laufe aus-
greifender mariner Transgression. Erstere aber konnen priméir und
sekundir eingebettete Formen beinhalten.

Bei den Relikten wiederum ist zu iiberpriifen, ob der Aufenthalts-
raum noch der primire ist (der einer abgedriingten Randhéhle), oder
ob es nicht innerhalb des Lebensraumes der unterirdischen Gewiisser
zu weiteri Verschiebungen gekommen ist (z. B. Thienemann 1950). Er-
fahrungsgemil kann es allein durch die Verinderung der Grundwasser-
spiegel zu sehr weiten und ganz irrefithrenden Faunenanordnungen
kommen. Das Vorkommen indirekt eingewanderter limnischer Héhlen-
formen im gezeitenbeeinfluBten Brackwasser-Lakunensystem subfossiler
Korallenriffe ist das wohl jingste Beispiel (Mees 1962) auf diesem
Gebiete.

Das dritte Kriterium stiitzt sich auf die Héhlenmorpho-
logie. Wiewohl es, auch im Fachkreis der Geographen, umstritten
ist und, wie das zweite Kriterium, nur sehr bedingt als verldBlich gelten
kann, hat man sich doch in der Speliologie iiberwiegend, in Ermange-
lung der tibrigen Merkmale sogar ausschlieBlich, auf es gestiitzt. Wir
werden darum nicht selten mit sogenannten Brandungshéhlen inmitten
des Festlandes bekanntgemacht (z. B. Miillner 1925), die durchaus der
Uberpriifung bediirfen. Zwar haben sich schon mehrere Studien um die
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Klarlegung der mit der Entstehung von Brandungshéhlen korrelierten
Merkmale bemiiht (Davies 1950, Lacquantini 1952, Kasin 1953, Kyrle
1953 und Reinhard 1954, um einige jiingere Arbeiten zu nennen), aber
die so einfluBreichen, biologischen Raumbildungsgesetze sind ja noch
gar nicht bekannt gewesen. Auch hier ergibt sich wieder eine Verzah-
nung der Fachgebiete (vgl. Abs. II1/1).

IV  Die neuen Termini

Den Anlaf zu diesen Uberlegungen hat die rasche Entwidklung der marinen
Hohlenbiologie gegeben, der AbschluBl meines Bandes iiber die »Biologie der
Meereshhlen® (Riedl 1966): Im einzelnen cin \fm-traq iiber dieses Thema, zu wel-
chem mich die ,Zoologisch-Botanische Gesellschaft in Wien™ eingeladen hat, sowie
der Vorschlag von K. Ehrenberg, ein Gespriich im engeren Fachkreise durchzufiih-
ren., Dieses hat unter dem Vorsitz von W. Kiimelt und unter Teilnahme von
K. Ehrenberg, H. Trimmel, K. Mais und des Verfassers stattgefunden. Dabei wurde
je cine Darstellung des Kontaktes zwischen Meereshiologie und Speliologie durch
Ehrenberg (1966) und den Verfasser empfohlen. Mir fillt dabei noch die Aufgabe
zu, iiber die Fragen der Nomenklatur und deren Koordination von meinem Stand-
punktc aus zu referieren.

In der marinen Hohlenbiologie waren eine ganze Reihe Termini,
im Zusammenhange mit den neuen Ergebnissen, einzufithren. Der Zu-
wachs an Terminologie, so beunruhigend er oft zu wirken pflegt, ist ja
nicht nur unvermeidlich, sondemn in einer gut gefithrten Wissenschaft
sogar Ausdruck fiir die Vermehrung unserer Kenntnisse, die sich viel-
fach in einer Vermehrung der erkannten Beziehungen duBert.

l. Die Ursache des Zuwachses gerade an biomorphologi-
schen (Raumlonnvn und Héhlenleben verbindenden) Begriffen bildet
die, im marinen Bereiche offenbar viel engere, Beziehung zwischen
Héhlengestalten und Organismenverhalten. Allein die hydrodynami-
schen GesetzmiBigkeiten der die Hohlensysteme erfiillenden streichen-
den und schwingenden Wasserkorper, die allein von der Wasserbewe-
gung abhingigen, zu den .passiven Filtrierern® zu rechnenden seden-
tiren Organismen, sind schon von entscheidender Bedeutung. Das
schwere Medium als der einzige Tridger der Nahrungszufuhr, die ge-
staltende Wirkung der Organismen und vieles andere haben dazu An-
la3 gegeben (Riedl 1964 b). In einigen Bereichen kann man voraus-
sehen, daf3 die neuen Termini auf die Meeresbiologie werden be-
schriinkt bleiben kénnen. Im limnischen Héhlenbereiche diirften manche
(Spandl 1926, Thienemann 1950) unnoétig sein. Andere wiederum grei-
fen in den Bereich einer allgememen Biospeliologie heriiber.

2. Die Abschnitte nun, in welchen sich die neuen Termini
als notwendig erweisen, kann man in sechs Gruppen (a—f) gliedern.

a) Was die GroBen betrifft, so erwies sich ein modifiziertes
System als nétig. Die Untergrenze dessen, was sich noch ,befahren™
(betreten) liBt, wurde mit Kleinhihlen bezeichnet und mit einem Volu-
men von 1 Kubikmeter Inhalt begrenzt. Nach unten schlieB3en sich aber
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Kleinsthéhlen und Felslocher an, die dem Hohlenbereiche faunistisch
vollig entsprechen. Die Grenzen der Grofhéhlen und der Riesenhihlen
liegen aber in geringeren Dimensionen als in der terrestrischen Spelido-
logie. Die Werte sind im marinen Bereiche von den Austauschgroflen
des Wasserinhaltes, letzten Endes von den ,.Konsumationszeiten® be-
stimmt, welche sich aus dem Verhiltnis von Wasseraustausch und
Filterleistung der sedentiren Organismen ergeben.

b) Die biologische Raumbildung wird von den Sukzessions-
zustinden der Organismenbestinde bestimmt. Man kann eine biotische
Raumentstehung und Raumerweiterung durch die endolithische Perfo-
ration, die vom Niederbruch zermagter Raumflichen gefolgt wird, von
einer Raumverengung durch die Krustenaufwiichse unterscheiden. Es
kénnen auf diese Weise Durchbriiche entstehen, die primir nur auf
Organismentiitigkeit zuriickzufithren sind, Siulen, die letzten Endes

ausschlieBlich aus Organismen bestehen, sobald der Felskern aufge-
arbeitet ist. Unterscheidungen, die die Speliologie im terrestrischen Be-
reich entbehren konnte (Kyrle 1923), und auch spiterhin nicht iiber-
nommen hat (Kyrle 1953, Vandel 1964).

¢) Die Litoralstufen, in welche Meereshihlen gehoren, sind
nicht nur von der bathymetrischen Lage, sondern auch von den Exposi-
tionsverhiltnissen gegeniiber Licht und (mehr noch) ortlichen Seegangs-
verhiltnissen abhingig. Eulitorale Meereshihlen sind solche, deren Ein-
gangsgebiet vom Ruhewasserspiegel geschnitten wird. Der Brandungs-
bereich selbst, in welchem besondere Kriifte, Beanspruchungen und
Ernidhrungsbedingungen gegeben sind, lifit im marinen Bereich zwei
grundverschiedene Abschnitte unterscheiden. In ihren Gebieten ergeben
sich zwei faunistisch und bioklimatisch deutlich verschiedene Hohlen-
typen, nach der dufleren und der z'nne:en andung.szune, Im Sublito-
ralbereiche ist nach der Lage zur ,,2. kritischen Tiefe“ in Hohlen der
Schwingungs- und der Stromungszone, mit sehr ungleichen Faunen und
Formbildungen zu unterscheiden. Die Tiefenhohlen der Stromungszone
lassen noch einen weiteren Typ, nédmlich jene am Unterrand des Decli-
vium ausgliedern, in welchem die Einbettung und Verschiittung mit
Sediment beginnt (Riedl 1964 a).

d) Die Hohlentypen, welche sich aus der Abhiingigkeit der
so einschneidenden hydrodynamischen Verhiltnisse von der Héhlen-
gestalt ergeben, waren besonders unerwartet. Vier Haupttypen waren
zu unterscheiden; 1. je nachdem sie iiber nur einen Eingang verfiigen
oder iiber deren mehrere, soferne diese (nicht parallel liegen, sondern)
sich hydrodynamisch erginzen; 2. je nachdem ihre Hauptteile von der
Wasserlinie geschnitten werden, oder nicht. Die Bewohnerschaft und
die Wirkung auf die Raumbildung sind dadurch sehr verschieden.

Im untergetauchten Bereich sprechen wir in der NIBEJE‘hbiDl()giE
von Sackhdhlen (1) mit einem, von Durchgingen (2) mit zwei Eingin-
gen. Ersteren entsprechen im Eulitoralbereiche die Grotten (3), letz-
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teren die Tunnel (4). Die jeweils enge und weite Variante der vier
Typen wurde als Nische und Spalte (1), Arkade und Korridor (2), Bran-
dungskehle und Stollen (3), sowie Torbogen und Kanal (4) benannt.
Eine besondere Bedingung schaffen die Luftkuppeln und Luftseen an
den Decken. Erstere entstehen dort, wo Héhlen mit Eingéingen im Sub-
litoralbereiche unter Tag iiber den Ruhewasserspiegel aufsteigen, letz-
tere dort, wo dichte Decken in der inneren Brandungs- und der oberen
Schwingungszone die von der Brandung niedergerissene Luft depo-
nieren.

e) Die Glieder der H6hlensysteme setzen sich erfah-
rungsgemill aus den vier (oder 12) genannten Typen zusammen. So
kann eine Meereshohle als Grotte oder als Tunnel beginnen, sich iiber
verzweigte Kaniile, Arkaden und Korridore in Hallen mit Luftkuppeln
fortsetzen, in Stollen, Spalten und Sackhéhlen enden. Die Teile ver-
halten sich wie der nach ihnen bezeichnete Typ. Eine Hhlenhalle kann
somit eine Crotte, eine Sackhohle, ein Durchgang sein, usf. Ferner sind
innere und dufiere Brandungsterrassen zu unterscheiden, von welchen
letztere durch stete Benetzung des Supralitorales und die Einebnung
durch die endolithischen Blau- und Griinalgen, erstere durch Geschiebe
in der ,ersten kritischen Tiefe“ entstehen (die etwa dem 2,5fachen der
Hohe der Langzeit-Maxima des ortlichen Seeganges entspricht).

Auch die Abrasion in den Hoéhlen zeigt drei grundverschiedene
Formen. Die Staudruck-Abrasion kommt praktisch ohne Mithilfe von
Sediment zustande und fithrt zu allselhgen Erweiterungen. Die Schliff-
Abrasion wirkt hingegen zweifach in die Tiefe, einmal mit organoge-
nem, autochthonem Geschiebematerial, den Schelltriimmern der nieder-
brechenden Bestands-Teile, ein andermal mit Gesteinsmaterial, welches
hauptsichlich allochthon, von vorgelagerten, inneren Brandungsterras—
sen stammt. Die drei Wirkungen sind grundverschieden, sowohl hin-
sichtlich der Sukzessionsfolgen und der Anordnung der lebensfeind-
lichen Bezirke der Héhlen, als auch hinsichtlich der Art der Héhlen-
erweiterung. Einen besonderen Abschnitt bezeichnet das .leere Vier-
tel”, welches in den bestandsleeren Héhlenhintergriinden wiederum
sehr spezielle Bedingungen schatft. Eine Differenzierung des Abrasions-
begriffes (Kyrle 1923) wird also, wenn man damit bestimmte Veriinde-
rungen verstehen will, notig werden.

f) Die Hohlenzustidnde wiederum sind nach der Herkunft
und dem Genesezustand der Hohlen zu unterscheiden. Zunichst ist es
von Wichtigkeit, ob es sich um aktive Transgressions- oder Regressions-
héhlen handelt, je nach den bathymetrischen Verschiebungen, die den
sublitoralen Kiistenabschnitt beherrschen In den eulitoralen Regres-
sionshéhlen schlieBen die subfossilen Lebensspuren der Winde direkt
an den Rezentbereich und lassen sich meterweit in die Hohe der
Grottendicher verfolgen. Die aktiven Transgressionshohlen hingegen
versinken mit ihren aus der Abrasions- und Schwingungszone stammen-
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den Merkmalen in die Strémungszone und iiber die Decliviumgrenze
hinaus ins Sediment. Dabei kénnen aktive Regressionshohlen Trans-
gressionshéhlen gewesen sein und einen Fossilschatz heraufheben, der
aus dem Sedimentgebiete des Declivium stammt.

Vielfach ist mit dem Herausheben der Hoéhlen eine Abtrennung
vom Meere verbunden, die dem Zuriickweichen des Ruhewasserspiegels
vorauseilt: zumeist durch das Verstiirzen der Eingiinge oder das Heran-
treten der Decliviumgrenze. Sobald die hydrodynamischen Kriifte des
Seeganges nicht mehr durch die Einginge dringen, iindern sich die tro-
phischen und edaphischen Bedingungen fiir die Organismen und fiir
die Raumformung grundsitzlich. Soferne sie noch euryhaline Zustinde
und den vollen Gezeitengang zeigen, keine Endemismen und spezi-
fischen Hohlenanpassungen der Fauna, die Panmixie der Population
also durch das Eingangsgebiet noch nicht unterbrochen ist, nenne ich
sie (im Rahmen der aktiven Meereshihlen) die abgedringten Sce-
héhlen. Zum Unterschied von den echten Seehdhlen mit voller Pelagial-
kommunikation. Sobald der Gezeitendurchgang reduziert erscheint, Aus-
stifungen auftreten, Endemismen und Hohlenanpassungen, spreche ich
von Randhdihlen. Dabei lassen sich alle Stufen der Uberginge bestim-
men, wovon schon die Rede war. Erst wenn der Verschlull gegeniiber
der Meereseinwirkung vollstindig wird, der Wasserspiegel betriichtlich
iber jenen der See angehoben wird, treten die Bedingungen der Land-
hohlen zutage. Und es ist naheliegend, diese inaktiven Meereshihlen
(seien es nun abgedringte Randhéhlen oder vergangene Meereshéhlen
schlechterdings) wiederum nach der Kiistenferne und dem Alter der
Abdringung zu unterscheiden.

3. Die Abgrenzung der Termini gegen die bestehen-
den Begriffe ist, soweit nur irgend moglich, bereits beriicksichtigt wor-
den. Bis auf ganz wenige Namen ist die marine, biomorphologische
oder biogenetische Namengebung den bisher gebriuchlichen Bezeich-
nungen ausgewichen (die bereits erwihnte Sitzung hat ihrerseits dazu
beigetragen). Die gewohnten geomorphologischen Namen kénnen ja
auch im marinen Bereiche teilweise ihre Anwendung finden und unver-
indert bleiben; wiewohl sich auf den Gebieten der Raumerweiterung,
Raumerfiillung, der Konkretionen, selbst der allgemeinen Spelio-
genese, wahrscheinlich auch vom morphologischen Standpunkte aus
neue Termini als nétig erweisen werden. Fiir die maritime Hoéhlen-
biologie ist es auch nicht gleichgiiltig, ob eine wasserfiihrende Karst-
hshle im Abrasionsbereiche, durch Zuriickversetzung des Kliffs zur See-
hohle ercffnet wurde (wie das bei den meisten Riesen-Seehéhlen der
Fall ist), oder ob eine grof3e Seehihle Karstwasserliufe auf sich gezogen
hat usf.

Nur die Begriffe der Grotte und Randhohle sind vorbelastet. So
versteht man derzeit unter Grotte zumeist kiinstliche Hohlen (Trimmel
1965). Das lduft aber der Namengebung in den meisten Kiistenlindern
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derart entgegen, daB er fiir Seehohlen mit einem hydrodynamischen

Haupteingange und gleichzeitiger Luft- und Wasserfiithrung verwendet
werden mufBlte. Unter Randhéhle hingegen hat Kraus (1894) teils ver-
schiittete Schlinger am Rande von Karstwannen verstanden. Nach diesen
Erfahrungen wird es geraten sein, Seegrotten von Kunstgrotten, Meeres-
Randhéhlen von Karstwannen-Randhohlen zu unterscheiden und auch
bei weiteren Uberschneidungen durch Vor- oder Nachsitze die notige
Eindeutigkeit herzustellen.

V Die Literatur
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Die G. W. GeBmann-Doline auf der Tanneben
bei Peggau (Steiermark), Kataster-Nr.2836/6

Von Volker Weiflensteiner (Graz)

Erst jetzt, nach 75 Jahren, bekam der Landesverein fir Hohlen-
kunde in der Steiermark als Nachfolgeverein aller steirischen Hohlen-
vereine die bedeutsamen Tagebiicher von Adolf Mayer sen., um deren
Inhalt einem grofBlen Kreise interessierter Hohlenforscher zugiinglich
zu machen. Es sind dies drei Biicher mit zusammen 875 Seiten, in
denen Mayer in seiner gewissenhaften Art alles aufzeichnete, was in
der Hohlenforschung seit dem 9. August 1891 in der Steiermark ge-
schah. Bescheiden schreibt er ganz am Anfang: ,,...stelle ich dieses
Buch den geehrten Herren Professoren und Studierenden der heimat-
lichen Hohlenkunde zur Verfiigung, es soll ein kleiner Behelf sein fir
eventuelle wissenschaftliche Zwecke.”

Wer war dieser Adolf Mayer sen.? Dariiber kann man im Spe-
liologischen Jahrbuch 1926/27, Heft 1/2, S. 6 und 7, nachlesen. Ge-
boren am 23. Juni 1863 und von Beruf Landschaftsmaler, befaBite er
sich schon in frithen Jahren mit Héhlenforschung. Gerade er sollte dazu
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