2. Die Moglichkeit, daB3 die éltesten vorhandenen Héhlenriume zu
verschiedenen Zeiten von verschiedenen Gerinnen in verschiedenen Rich-
tungen benutzt wurden. Hier wiire die Moglichkeit gegeben, daB3 der
heute hichste Einstieg vom Minotaurusgang her und das oberste Rohren-
system zum heutigen Siphon einmal in siidwestlicher Richtung wasser-
fithrend gewesen sind.

AbschlieBend sei wieder darauf verwiesen, dall es grundsitzlich in
der Stellung der Canyons zu den iibrigen Hohlenriumen zwei Méglich-
keiten gibt.

1. Die in der Dachstein-Mammuthohle beobachtete Erscheinung,
dal} die Canyons jiinger als die anderen Hohlenriume sind und daher
beim Anschneiden der iilteren Hohlrdume sowohl horizontal, als auch
vertikal umgelenkt werden.

2. Die z. B. fiir die Lechnerweidhohle typische Anlage, bei welcher
die Canyons das genetische Grundgeriist des gesamten Hohlensystems
bilden und auch gleichzeitig damit die #ltesten Héhlenriume darstellen.
An diese gliedern sich bei der Kreuzung der Canyons mit bewegten tek-
tonischen Flichen oft bedeutende Inkasionsriume.

Résumé

Des observations faites dans la Dachstein-Mammuthéhle ont montrées qu'il y a
en principe deux types de ,.canyons“ dans le karst souterrain alpin. Quelquesfois
(type: Lechnerweidhéhle), les canyons sont les premiers éléments dans la génése d’une
grotte karstique et sans doute plus anciens que les salles et galeries. D’autre part,
il y a des systémes de canyons (type: Dachstein-Mammuthéhle) qui sont sans doute
plus jeune qu'un réseau de salles et de galeries bien développé et qui sont un
élément génétique tout a fait indépendant de celui-ci.

Rezente und fossile Hohlenfaunen - Eine vergleichende
Betrachtung

Von Kurt Ehrenberg (Wien)

Wenn wir den Begriff ,, Hohlenfaunen™ einerseits auf alles in Hoh-
len anzutreffende tierische Leben ausdehnen, d. h. den dauernden und
regelmifigen Héhlenbewohnern auch die nur fallweisen hinzuzihlen,
anderseits ihn hinsichtlich der fossilen dahin einschrinken, dafl wir dar-
unter nur den Faunenbestand richtiger Héhlen, mithin fast ausnahmslos
pleistozénen Alters, nicht aber den bis in das Alttertidr zuriickreichen-
den von oft zugleich Hohlenruinen darstellenden Spalten verstehen,
ergeben sich bei einem Vergleich kaum zu iibersehende Unterschiede.

Einmal solche hinsichtlich Zeitlage und Zeitdauer. Rezente Héhlen-
faunen gehoren der geologischen Jetztzeit, dem Holoziin, an, fossile der
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geologischen Vorzeit. Jene sind aber nicht nur jiinger als diese, sondern
entstammen blofl den letzten 10 000 bis 12 000 Jahren, wiihrend diese
sich iiber Jahrmillionen verteilen, auch wenn wir hier bloB3, wie erwihnt,
die den holozdnen unmittelbar vorangegangenen pleistozinen ins Auge
fassen, nach unseren gegenwirtigen Vorstellungen iiber einen Zeitraum
von ein bis zwei Jahrmillionen. Kann man die rezenten Hohlenfaunen in
erd- und lebensgeschichtlicher Sicht noch als zeitgleich oder synchron
betrachten, so muBl man, weil das Pleistoziin (Eiszeitalter) zeitlich ver-
schiedene und unterscheidbare Abschnitte umfal3t, bei seinen Hoéhlen-
faunen mit einer zumindest teilweisen Heterochronie rechnen.

Ein weiterer Unterschied betrifft die systematische Stellung der
Faunenelemente. In den rezenten Héhlenfaunen pflegen die Vertreter der
verschiedenen Klassen, Ordnungen usw. von Wirbellosen bei weitem
jene der Wirbeltiere zu iiberwiegen, wenn man von Sonderfillen wie den
Fledermaushohlen in wirmeren und warmen Klimazonen oder jenen
stidamerikanischen Hohlen absieht, die zu Tausenden von Fettvogeln
(Steatornis caripensis) besiedelt werden. In den fossilen, fast stets pleisto-
zinen Hohlenfaunen sind Reste von Wirbellosen in der Regel selten,
hingegen Reste von Wirbeltieren dominierend, solche von Siugern oft
massenhaft und mitunter vielerlei Arten, Gattungen, Familien und Ord-
nungen belegend vertreten.

Nicht minder weitgehend scheinen auch die Unterschiede in okolo-
gischer Beziehung. Die rezenten Hohlenfaunen umfassen einerseits auf
die Eingangsregion, anderseits auf die Innenriiume beschrinkte Formen,
ferner aquatische, amphibiotische wie terrestrische Elemente, wobei be-
sonders im letzten Falle neben Ubiquisten auch Bewohner mannigfacher
Klein- und Kleinstbiotope wie etwa auf und im Boden Lebende, Lapidi-,
Humi-, Muscicole, Guanobionten, hyporrheische Formen, Klein- und
Kleinstspaltenbewohner unterschieden werden kénnen. In den fossilen
Hohlenfaunen sind Bewohner der Eingangsregion und der Innenrdume
kaum auseinanderzuhalten, treten die aquatischen und amphibiotischen
Elemente gegeniiber den terrestrischen stark — im allgemeinen wohl viel
stirker als in den rezenten — zuriick, und eine analoge Aufgliederung
der terrestrischen ist kaum mdéglich, man kann héchstens zwischen ganz
auf und teilweise (in Bauen) im Boden lebenden unterscheiden.

Anders verhilt es sich endlich bei den jetzt- und vorzeitlichen Spe-
liofaunen bzw. deren Elementen mit dem Maf3 der Bindung an die
Hohle als Lebensraum. Wenn wir die diesbeziiglichen Differenzen zwi-
schen Bewohnern der Eingangsregion und der Innenriume, d. h. den
Chasmato- und Antroformen im Sinne H. STROUHALs (1, S. 60), wie
jene zwischen aquatischen, amphibiotischen und terrestrischen Spelio-
formen ausklammernd, blof8 die Gesamtheit der Faunenelemente in aus-
schlieBliche und dauernde, in zeitweilige und regelmiBige Hohlen-
bewohner sowie in gelegentliche Hiohlengiste, also in Anlehnung an
O. STERBA (2, S. 110) in Speléobionten, Spelidophile und Spelioxene
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gliedern, so lassen sich, entsprechend eingehende Beobachtungen und
Untersuchungen vorausgesetzt, heute in den Hohlen wohl meist Ver-
treter aller dieser drei Gruppen nachweisen. Hingegen diirften, soweit
ich sehen kann, aus den fossilen Héhlenfaunen Speldobionten im obigen
Sinne bis nun iiberhaupt nicht, vielmehr bloB Speldophile und Speldoxene
belegbar sein.

Die Unterschiede zwischen jetzt- und vorzeitlichen Hohlenfaunen
scheinen — das muBl nach dem Gesagten kaum noch begriindet wer-
den — immerhin recht weit- und tiefgehende zu sein. Thre Feststellung
erzwingt formlich das Suchen nach Verstindnis und Erklarung. Man
kann sie, so diinkt mich, zu einem guten Teil in den folgenden Um-
stinden finden.

Solche diirfen schon in den eingangs erwihnten zeitlichen Dif-
ferenzen erblickt werden. Deren eine, das unterschiedliche geologische
Alter, schlieBt die Identitit jetzt- und vorzeitlicher Hshlenfaunen a priori
aus; auch im Pleistozin, auf das wir uns beziiglich der fossilen be-
schrinken, war ja der Tierbestand iiberhaupt, nicht nur in Héhlen, ein
anderer als heute. Allerdings darf anderseits nicht iibersehen werden,
daf in erd- und lebensgeschichtlicher Sicht der faunistische Unterschied
zwischen Holozin und Pleistozin doch als relativ gering erscheint. Wie
geohistorisch das Holozéin zwar graduell, aber nicht prinzipiell vom
Pleistozin abweicht, so daB es auch als dessen bis nun letzte (warme)
Phase aufgefalt werden kann (8, S. 1), ist auch biohistorisch seine Fauna
weniger durch das Auftreten neuer Typen, als durch das Verschwinden
pleistoziiner Formen gekennzeichnet, einen ProzeB, der sich iibrigens
durch das ganze Holoziin bis in unsere Tage fortsetzt, wo er als frag-
wiirdiges Ergebnis unserer Zivilisation zur fortschreitenden Verarmung
vor allem der Landtierwelt hinfiihrt. Dieser Formenschwund mag be-
sonders fiir das Zuriicktreten der GroBtiere, speziell Sduger, in den
rezenten gegeniiber den fossilen Hohlenfaunen mitverantwortlich sein,
weil es eben z. B. Biren in der gleichen Haufigkeit und gleich weiten,
geschlossenen Verbreitung wie im Pleistoziin heute nicht mehr gibt.

Wie die unterschiedliche Zeitlage kann aber auch die ungleiche Zeit-
dauer samt der Synchronie im einen und der wenigstens partiellen
Heterochronie im anderen Falle fiir die faunistischen Differenzen nicht
belanglos sein. Wenngleich die in den Héhlen als Fossillagerstiitten
tiberlieferten Sedimente nur selten das ganze Pleistozin, als Regel
vielmehr blof einzelne seiner Abschnitte, meist den letzten, das Jung-
pleistoziin, reprisentieren, umfassen sie doch gewdhnlich einen weit
lingeren Zeitraum als das Holoziin. Daher verteilt sich die oft so be-
trichtliche Menge der in diesen Ablagerungen enthaltenen Fossilfunde
auf eine Folge von zahlreichen Generationen bzw. Populationen. Von
den Tausenden Hohlenbiren etwa, die uns aus der Drachenhéhle bei
Mixnitz in der Steiermark durch Knochen und Zihne belegt sind, diirften
nur wenige jeweils gleichzeitig in der Héhle gehaust haben.



Die fossilen Hohlensedimente lassen aber nicht nur durch die Zeit-
spanne, welche sie belegen, die pleistoziine Besiedlungsdichte in den
Hohlen sicher als zu grofl und damit als zu sehr von der rezenten ver-
schieden erscheinen. Da sie fast ausnahmslos terrestrische sind, kénnen
sie kaum aquatische und amphibiotische Faunenelemente iiberliefern.
Auch das meist weitgehende Zuriicktreten von + stark an das Wasser
gebundenen Formen in den pleistozinen gegeniiber den holozinen
Hohlenfaunen mag daher zu einem guten Teile bloB vorgetiuscht sein.

Neben den zeitlichen und sedimentéren Verhiltnissen wird man
zwecks Verstindnis und Erklirung der Unterschiede zwischen rezenten
und fossilen Hohlenfaunen vor allem auch zu erwiigen haben, daB und
inwieweit die Hohle als Lebensraum im Pleistozin von der Gegenwart
abweichende Zustinde geboten haben diirfte. Im Hinblick auf den
mehrfachen Wechsel von kilteren und wirmeren bzw. feuchteren und
trockeneren Phasen im Laufe des Eiszeitalters wird man mit Verschie-
bungen und Anderungen in den &kologischen Bedingungen auch der
Hohlen sicher zu rechnen haben. Vor allem dort, wo wihrend der
Glaziale bzw. Stadiale Gletscher bis an Hohlen heranriickten, werden
Auswirkungen auf deren 6kologische Verhiltnisse und damit auf deren
Faunenbestand, besonders auf stenotherme und wirmebediirftige Wir-
bellose zu gewirtigen sein. Gleichwohl wird man anderseits nicht ver-
gessen diirfen, da eben Héhlen wie heute auch im Pleistozin gegentiber
dem Freiland vielfach statischere, von den AufBentemperaturen nur ab-
geschwicht beeinflufte Klimaverhiltnisse aufgewiesen haben werden,
wie auch Lichtmangel, hohe Luftfeuchtigkeit und relativ geringe Luft-
bewegung zu den generellen, wenngleich nach Morphologie und Lage
graduell unterschiedlichen Kennzeichen des Hohlenbiotops gehort haben
werden. Ob dieser Eigenschaften pflegt man ja Hohlen geradezu als
Refugialriume anzusehen — und gewisse, schwer anders denn als
Reliktvorkommen deutbare altertiimliche Kleintierformen, wie sie etwa
aus verschiedenen Arthropodengruppen heute in Héhlen anzutreffen
sind, werden bekanntlich dahin interpretiert, daB3 solche Formen eben
und nur in Héhlen das Eiszeitalter zu iiberdauern vermochten. So wird
man alles in allem zwar gewil mit Anderungen in den Lebensbedin-
gungen innerhalb von Hohlen im Verlaufe des Pleistozéins und durch
sie bedingten im Faunenbestande, aber doch nur mit solchen von be-
grenztem Ausmalle zu rechnen haben.

Alle bis nun erwihnten Umstidnde, die zeitlichen Differenzen, die
fast ausschlieBlich terrestrische Natur der pleistozinen Hohlensedimente
und die unterschiedlichen Biotopverhiltnisse, lassen zwar die eingangs
aufgezihlten Verschiedenheiten zwischen rezenten und fossilen Hohlen-
faunen in mancher Bezichung an Ausmal reduzieren, aber fiir die so
tiefgreifenden im Mengenverhiltnis zwischen Evertebraten und Ver-
tebraten wird man sie weder allein noch auch nur in erster Linie ver-
antwortlich machen konnen. Hierfiir diirfte, um es gleich vorwegzu-
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nehmen, den beiden noch zu nennenden Umstinden die Hauptrolle
zukommen.

Den jetztzeitlichen Faunenbestand von Héhlen kénnen wir durch
Beobachtungen und Aufsammlungen an Ort und Stelle feststellen. Je
eingehender und linger wir das tun, um so vollstindiger werden wir
jenen Bestand zu erfassen, wie auf Speldobionten, -phile und -xene auf-
zugliedern, umsomehr auch bestimmte Beziehungen und Bindungen zu
Klein- und Kleinstbiotopen klarzulegen vermégen, wozu noch Experi-
mente in Héhlen wie in Laboratorien manches beizutragen imstande
sein werden.

An fossilen Faunenbestinden von Hohlen kénnen wir weder Experi-
mente vornehmen, noch durch Beobachtungen der lebenden Tiere Auf-
schliisse iiber allfillige Beziehungen und Bindungen zu Klein- und
Kleinstbiotopen gewinnen; wir kénnen vielmehr zunichst blof3 das auf-
sammeln bzw. ausgraben, was uns von toten Tieren iiberliefert ist, und
das sind in der Regel, da die Weichteile auch in der Vorzeit nach dem
Tode meist rasch der Zerstérung und Zersetzung anheimfielen, nur Hart-
teile, also Knochen, Zihne, Kalk- oder Kieselgehiiuse usw., gelegentlich
allerdings vermehrt durch als BiB- bzw. Nagespuren und Koprolithen,
als Fihrten und Schliffe am Boden und an Wiinden, als Giinge und
Baue in Lockersedimenten iiberlieferte sogenannte Lebensspuren, deren
sorgfiltige Analyse uns oft weitgehende Einsichten in Lebensweise und
Lebensgewohnheiten ihrer Erzeuger zu geben vermag.

Es scheint mir, daB aus dieser Erhaltungsauslese das Dominieren
skeletttragender Wirbeltiere und das Zuriicktreten der zumeist erhal-
tungsfihiger Kalk- oder Kieselskelettbildungen entbehrenden Wirbel-
losen zu einem wesentlichen Teile resultieren wird. Man wird daher aus
dem fossil iiberlieferten Faunenbestand keineswegs schlieBen diirfen,
daf3 es im Pleistoziin Wirbellose ohne erhaltbare Hartteile in den Hhlen
nicht gegeben hiitte und damit auch keineswegs, dal damals Spelio-
bionten nicht existiert hiitten. Vieles spricht vielmehr dafiir — nicht nur
die heutigen Reliktformen und gewisse zoogeographische Verhiltnisse
allein —, daB wir den durch die erwiihnten guten Fossilanwiirter oder
Fossilanten dokumentierten Faunenbestand durch solche Kleintiere aus
verschiedenen Evertebratengruppen ergiinzen miissen, wenn wir uns
ein moglichst vollstindiges Bild vom Leben in Héhlen wihrend des
Pleistoziins zu machen versuchen wollen. Auch wenn man sich die gegen-
seitigen Beziechungen der pleistoziinen Héhlenbewohner vergegenwiirti-
gen will, wird man nicht vergessen diirfen, daf} eben jene nicht iiber-
lieferten Elemente dabei — man denke doch nur an Parasitismus, Kom-
mensalismus usw. — auch eine gewisse Rolle gespielt haben werden.

Mit diesem Hinweis auf die gegenseitigen Bezichungen komme ich
zum letzten, m. E. gleich der Erhaltungsauslese hinsichtlich der unter-
schiedlichen Zusammensetzung rezenter und fossiler Héhlenfaunen
wesentlichen Umstand. Alle Tiere, welche heute dauernd oder vor-
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iibergehend gleichzeitig in einer Héhle leben und zusammen deren
rezenten Faunenbestand ausmachen, sind Glieder einer Lebensgemein-
schaft oder Biocénose. Was uns an fossilem Faunengehalt iberliefert ist,
ist kein lebendes, sondern nur totes Material. Es reprisentiert zuniichst
nur eine Totengesellschaft oder besser Grabgemeinschaft, eine Thanato-
oder Taphoctnose wie der Palidontologe sagt; ja, wenn die Sediment-
schichten verschiedene (voneinander getrennte, allenfalls auch in der
faunistischen Zusammensetzung abweichende) Fossillagen umfassen,
deren mehrere. In diesem Fossilgehalt kénnen aber nicht nur Speldo-
phile und Speldoxene vertreten sein — daB3 Spelidobionten als Fossilien
kaum in Frage kommen, wurde schon erwiithnt —, sondern auch Formen,
die sich nie lebend in Hohlen aufhielten, sondern die, bzw. von denen
Teile etwa als Beute durch Héhlenbewohner eingebracht, vielleicht auch
durch Wasser oder Wind in Héhlen verfrachtet wurden. Gewi3 gibt es
auch heute in Hohlen eingeschleppte Beute und Reste sonstiger hohlen-
fremder Tiere; doch sind solche, weil eben nur tot in Hhlen anzutreffen,
meist ohne besondere Schwierigkeit und langwierige Untersuchungen
auszusondern. Bei fossilen Hohlenfaunen bedarf es dagegen oft einer
sehr eingehenden (auch fiir andere Aussagen, z. B. iber ganzjihrige oder
saisonweise Besiedlung, iiber Altersaufbau der einzelnen Art-Populatio-
nen usw. unerlidBlichen) Analyse des gesamten Vorkommens, um fest-
stellen zu kénnen, welche Reste von lebend in der Hohle gewesenen
Tieren, von in ihrer unmittelbaren Umgebung beheimateten oder aus
entfernteren, anderen Lebensriumen stammen, welche also als auto-,
parauto- oder gar als allochthon (4, S. 793 ff.) einzustufen sind.

Wo immer nun derartige Analysen fossiler Héhlenfaunen durch-
gefiihrt worden sind, hatten sie bei aller Vielfalt im einzelnen doch im
Grundsitzlichen das gleiche Ergebnis. Man kann es in folgende Punkte
zusammenfassen:

1. Unter den uns durch Reste iiberlieferten Faunenelementen
pleistozéiner Héhlenablagerungen, die teilweise auch durch hinterlassene
Lebensspuren als Spelidophile oder wenigstens Spelioxene bezeugt wer-
den, stehen riuberische Carnivoren, wie GroBkatzen, Hyiinen, Wlfe,
Fiichse, Marder und Allesfresser, oder Omnivoren, die, wie Dachse, be-
sonders aber Biaren und der eiszeitliche Mensch, neben verschieden reich-
licher Planzenkost auch Fleisch und Aas nicht verschmiht haben diirften,
an erster Stelle.

2. Ebenfalls als regelmiBige bis gelegentliche pleistozine Héhlen-
bewohner diirfen Raubvigel, besonders Eulen, betrachtet werden, da
die Kleintierreste aus sogenannten Nagetierschichten ihrer artlichen Zu-
sammensetzung nach aus deren Gewdllen herzuleiten sind. Auch insec-
tivore Chiropteren (= Fledermiiuse) wird man zu den pleistoziinen
Speldophilen rechnen kénnen. Thre tiberaus zarten und hinfilligen Ske-
letteile sind in vielen Héhlen, wenn auch nur spirlich, fossil tiberliefert.
Mitunter mégen sie indessen recht zahlreich und an der Bildung der
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Hohlenphosphate — die Phosphaterde wurde bekanntlich auch Chirop-
terit genannt (5, S. 182 u. a.) — durch ihren Guano beteiligt gewesen
sein.

3. Der Anteil reiner Planzenfresser oder Herbivoren, die, wie z. B.
Murmeltiere durch Baue mit Kratz-, Nagespuren und Losung, d. h. durch
Lebensspuren oder auf andere Weise als Hohlenbewohner ausweisbar
sind, ist sehr gering. Die meisten der an Zahl recht unterschiedlichen, bald
nur wenige, bald auch etliche Arten vor allem von Ungulaten belegenden
Herbivorenreste miissen vielmehr auf eingebrachte Beute bezogen
werden.

Wihrend also die Erhaltungsauslese fossile Hohlenfaunen als for-
menirmer vortiuscht, hat die Beimengung héhlenfremder Elemente in
den Grabgemeinschaften eine gerade gegenteilige Wirkung. Beide Um-
stinde, der Wegfall der meisten kaum fossilisationsfihigen Wirbellosen
samt allen Spelidobionten, die Einschleppung von vorwiegend gute Fos-
silanten darstellenden Wirbeltieren als Beute, miissen sich dahin sum-
miert haben, daf3 der gewiBB vorhandene Unterschied der fossilen von
rezenten Hohlenfaunen weit grofer erscheint, als er tatsdchlich war.
Sowohl was die systematische Zusammensetzung der pleistozinen Hoh-
lenfaunen und ihre Aufgliederung in Speldobionten, -phile und- xene
angeht, wie was die kologischen Verhiltnisse in den Héhlen wiihrend
des Pleistoziins betrifft, wird man weit weniger mit grundlegenden als
mit bloB graduellen Abweichungen von der Jetztzeit zu rechnen haben.
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Aus der Arbeit des Bundesdenkmalamies:
Ein never Palpigradenfund in Osterreich

Von Karl Mais (Wien)

In der Monchsbergtropfsteinhdhle (Moénchsberg, Stadt Salzburg)
konnte am 22. Dezember 1970 ein lebendes weibliches Exemplar von
Koenenia austriaca HANSEN (Palpigrada) beobachtet und eingefangen
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