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Vom Sandliickensystem zur Riesenhdhle:
Subterranbiologie in Osterreich

From sand fissures to cave systems - subterrainean biology in Austria
ERHARD CHRISTIAN

Kurzfassung: Die Biospeldologie entwickelt sich zu einer allgemeinen Subterranbiologie. Der in den
diversen unterirdischen Biotopen vorherrschende Gestalttyp der stenotopen Arten korrespondiert mit
den rdumlichen Gegebenheiten. Luftgefiillte Hohlraumsysteme in grobklastischen Sedimenten und
lichtlose Abschnitte ,klassischer* Héhlen kénnen durch das Auftreten (oft identischer) troglomorpher
Arten ein ahnliches Lebensformspektrum aufweisen. Die Charakterarten der terrestrischen Kies-
und Sandlucken gehéren hingegen dem euedaphisch-interstitiellen Lebensformtyp an.
Schlagworte: Biospeléologie, milieu souterrain superficiel, Windréhre, Mesopsammon, Troglomor-
phie, Osterreich

Abstract: Biospeleology develops towards a general subterranean biology. The predominant mor-
phological life-form of stenotopic species corresponds with the spatial conditions of the respective
underground biotopes. Due to the presence of (often identical) troglomorphic species, air-filled cavity
systems within coarsely clastic sediments and dark parts of ,classical‘ caves can exhibit a similar
life-form spectrum. Characteristic species of terrestrial gravel and sand pores, however, belong to
the euedaphic-interstitial life-form.

Keywords: biospeleologgy, milieu souterrain superficiel, wind-tube, mesopsammon, troglomorphy,
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1. Einleitung

Hohlen - fur den Menschen befahrbare natiirliche Gesteinshohlrdume — wurden erst mit
der Entdeckung eines blinden und pigmentlosen Kafers mit langen Fuhlern, spinnenarti-
gen Beinen und einem aufgeblasen wirkenden Hinterleib als ,Lebensrdume” erkannt.
Das Jahr 1831, in dem diese Art aus der Verwandtschaft der Aaskafer (Leptodirus ho-
chenwartii ScHMIDT) in der Adelsberger Grotte entdeckt wurde, kann als Geburtsjahr
jener biologischen Disziplin angesehen werden, die viel spater, als sie ihre erste Blite
bereits hinter sich hatte, als Biospeldologie bezeichnet wurde.

Bis zum ersten Weltkrieg waren 6sterreichische Forscher an der Entwicklung dieses
Wissenschaftszweiges fuhrend beteiligt, lag doch der fir seine Hdhlen weltberihmte
Karst, die Landschaft zwischen Laibach, Rijeka und Triest, auf dem Gebiet der dsterrei-
chischen Reichshélfte. Schon 1854 unterschied der Wiener Zoologe Rudolf SCHINER die
Hoéhlentiere nach dem Grad ihrer Bindung an die ,unterirdischen Grotten“, fiihrte die
Begriffe , Troglophilen“ und ,Troglobien“ ein und schuf damit die Grundlagen einer 6ko-
logischen Klassifikation, die bald Uber die Héhlenzoologie hinaus Verwendung fand
(-xen, -phil, -biont). SCHINER wuBte bereits, da3 Troglobien gelegentlich tiber Tag ange-
troffen werden, ,wenn ausserordentliche Umsténde [...] deren Vorkommen am Tages-
lichte“ bewirken. Derartige Beobachtungen sollten in den folgenden hundert Jahren im-
mer wieder Diskussionen Uber den ,eigentlichen” Lebensraum der unterirdischen Tiere
anregen: sind sie an jene Hohlrdume angepaBt, die wir nach der eingangs erwahnten
anthropozentrischen Definition als Hohlen akzeptieren, oder bewohnen sie eher enge
Klufte und Schichtfugen, die, an den Dimensionen der Tiere gemessen, durchaus
,Hohlen“ darstellen kénnen?

Mit der Entdeckung des ,milieu souterrain superficiel* (MSS) haben JUBERTHIE et al.
(1980) unsere Hypothesen uber die Biotopbindung und die Ausbreitungsméglichkeit von
Hohlenarthropoden wesentlich beeinfluBt. Im Spaltensystem des Muttergesteins, unmit-
telbar unter der tiefsten Bodenschicht, fanden sie an mehreren Untersuchungsstellen in
den Pyrenéaen Diplopoden-, Catopiden- und Carabiden-Arten, die zuvor nur aus Hohlen
bekannt waren und auch aufgrund morphologischer Merkmale als Troglobionten galten.
Besonders wichtig fur die Interpretation von Verbreitungsbildern war die Erkenntnis, daf3
dieser Lebensraum auch in nicht verkarstungsfahigem Gestein ausgebildet sein kann.
AnschlieBende Untersuchungen -~ auch in Osterreich — zeigten, daB MSS-Biotope in
unterschiedlichen Spaltensystemen und grobklastischen Sedimenten weit verbreitet sind.

Etwa zur selben Zeit wurde das terrestrische Mesopsammal als eigenstandiger Le-
bensraum erkannt. Vor allem unter den Milben und Collembolen fanden sich stenotope
Sandlickenbewohner, die das Mesopsammon von der Lebensgemeinschaft reifer Béden
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differenzieren. Die Biospelaologie erweitert sich durch diese neuen Forschungsfelder zu
einer umfassenden Subterranbiologie, die sich der Tierwelt der Gesteinshohlrdume aller
GroBenklassen widmet und die Fauna angrenzender und &hnlicher Lebensrdume — ins-
besondere die Bodenfauna — in den Vergleich einbezieht.

Abbildung 1. Der ausgepréagt troglomorphe Gestalttyp. Links Neobisium aueri (Pseudoscorpionida:
Neobisiidae; Kérperlange [KL, ohne Anhdnge] 3,6 mm), rechts Arctaphaenops anguli-
pennis (Coleoptera: Carabidae; KL 5,1 mm).

2. Ergebnisse und Diskussion
2.1. Die markantesten Troglobionten der sterreichischen Héhlen

Bis in die zwanziger Jahre nahm man an, daB nérdlich der Drau — also im gesamten
nordostalpinen Gebiet Osterreichs — ,echte” Hohlentiere fehlen. HOLDHAUS (1906) hatte
die Absenz von Blindkéfern in den Nord- und Zentralalpen auf die Wirkung der Eiszeit
zurGckgefuhrt und damit die richtige Erklarung fur einen nicht ganz richtigen Befund
gegeben. Tatsachlich ist die Troglobionten-Fauna im pleistozédn devastierten Raum
nérdlich der biogeographisch so entscheidenden ,Drau-Grenze" arm im Vergleich zu den
Sudalpen und dem Dinarischen Gebirge. Der Fund des blinden Laufkéfers Arcta-
phaenops angulipennis (MEIXNER, 1925) (Abb. 1) in der Koppenbriillerh6hle (Dachstein)
zeigte jedoch, daB auch in den Hoéhlen der Nordostalpen das Uberdauern der Kalt-
zeit(en) an Ort und Stelle prinzipiell méglich war. Die Gattung Arctaphaenops erwies sich
in der Folge als endemisch im &stlichen Teil der Nérdlichen Kalkalpen. Von den zehn
beschriebenen nominellen Arten blieben nach der Revision von DAFFNER (1993) neben
A. angulipennis angulipennis (und der ssp. styriacus WINKLER, 1933) nur A. muellneri
ScHMID, 1972 und A. gaisbergeri FISCHHUBER, 1983 aufrecht.

Die Vielfalt von Hohlenlaufkafern stidlich der (von HoLDHAUS 1954 etwas modifizierten)
,Drau-Grenze“ offenbart sich auf dsterreichischem Gebiet durch sechs Taxa der in Slo-
wenien sehr artenreichen Gattung Anophthalmus (A. bernhaueri GANGLBAUER, 1895; A.
mariae SCHATZMAYR, 1904; A. gobanzi gobanzi GANGLBAUER, 1911; A. gobanzi obirensis
JEANNEL, 1926; A. ajdovskanus fodinae MANDL, 1940; A. ajdovskanus mixanigi DAFFNER,
1985) sowie durch Orotrechus carinthiacus MANDL, 1940, O. haraldi DAFFNER, 1990, und
Aphaenopidius treulandi (MULLER, 1909). Trogiobionte Catopiden (Bathysciinae) wurden
aus den Nordalpen bisher nicht bekannt (wohl aber die terricole, blinde Bathiysciola sil-
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vestris (MOTSCHOULSKY, 1856) vom SchloBberg bei Wildon, Steiermark; die Art iber-
schreitet also die Drau-Linie und somit das geschlossene Areal der Gebirgswald-Blind-
kafer (KreissL 1972). In Karnten, siidlich dieser Faunengrenze, leben die Hohlen-Bathy-
sciinen Aphaobius milleri (in den ssp. brevicornis MANDL, 1940, winkleri MANDL, 1944,
und hoelzeli MANDL, 1957) und Lotharia angulicollis MANDL, 1940. Auch bei den Bathy-
sciinen nimmt die Diversitat gegen Siidosten zu: aus Slowenien sind ca. 50, aus Bosni-
en-Herzegowina ca. 150 subterrane Arten bekannt.

Die Pseudoskorpione illustrieren noch besser, da3 HOLDHAUS’ These im Kern richtig
ist. Den zahlreichen obligaten Héhlenbewohnern im siidalpin-dinarischen Raum steht
eine einzige troglobionte Art in den Nérdlichen Kalkalpen gegeniber: Neobisium
(Blothrus) aueri BEIER, 1962 (Abb. 1). DaB dieser hochspezialisierte Endemit des Toten
Gebirges postglazial eingewandert wére, ist duBerst unwahrscheinlich. Viel eher handelt
es sich um eine Reliktart einer alten Hohlenfauna, die zumindest die Oberwiirm-Verei-
sung in der Tiefe des machtigen Karststockes lberlebt hat.

An Pseudoskorpionen und Laufkafern erkennt man besonders klar ein Ensemble von
Merkmalen, das den typischen Habitus eines Héhlentieres vom Erscheinungsbild einer
oberirdisch lebenden Art unterscheidet (naturlich gibt es auch intermediare Gestaltty-
pen). ,Troglomorpher“ Habitus — Reduktion der Augen, der Sklerotisierung und der Pig-
mente sowie die Verlangerung der Kérperanhange — ist ein Kennzeichen vieler héhlen-
bewohnender Populationen und Arten, und starker ausgepragte Troglomorphie ist in den
meisten Fallen mit einer engeren Bindung an den Lebensraum Hoéhle verbunden. Un-
stimmigkeiten ergeben sich durch dhnlichen Selektionsdruck in anderen Lebensraumen
(was zu troglomorph anmutenden Arten z. B. in der Tiefsee fiihrt), aber auch durch Un-
terschiede im ,Alter”, in gruppentypischen Préadispositionen und in der Evolutionsge-
schwindigkeit der Hohlentiere. Im Modellfall zeigen sich troglomorphe Zige bereits in
dauerhaften Subterranpopulationen von Arten, die auch Uber Tag auftreten: bei den
sogenannten Eutroglophilen. Sobald eine Population den Genaustausch mit oberirdi-
schen Individuen abgebrochen und somit den Status einer eigenstandigen, troglobionten
Art erreicht hat, kann sich die Troglomorphie Schritt fur Schritt verstarken. Ausgepragte
Troglomorphie ist ein starkes Indiz fur troglobionte Lebensweise, Troglobionten mussen
aber nicht ausgepragt troglomorph sein (unter solchen Inkongruenzen leiden wohl alle
Lebensform-Typologien). In manchen Verwandtschaftsgruppen unterscheiden sich die
Troglobionten von ihren oberirdischen Verwandten ganz spektakular, in anderen weniger
deutlich. So zeigen innerhalb der Collembolen héhlenbewohnende Entomobryiden
(Pseudosinella-Arten) ein troglomorphes Erscheinungsbild, dessen Auspragungsgrad
treffsicher auf die Biotopbindung schlieBen laBt. Die dsterreichischen Hohlen-Onychiuri-
den unterscheiden sich hingegen habituell kaum von bodenbewohnenden Arten. Sie sind
im Durchschnitt blo3 etwas gréBer und mit langeren Klauen an den Laufbeinen ausge-
stattet; Blindheit und Pigmentlosigkeit haben schon ihre edaphischen Ahnen in die Héhle
mitgebracht. .

Ausgepragt troglomorphe Pseudoskorpione und Laufkafer (Abb. 1) wurden in Oster-
reich bisher nur in Héhlen und Stollen in verkarstungsfahigen Gesteinen gefunden. Die
Vermutung liegt nahe, daB Tiere dieses Gestalttyps an unterirdische Biotope mit ,Raum
im UberfluB“ angepaft sind. Ihr Vorkommen ist aber sicher nicht auf Hohlen, die nach
den Dimensionen des menschlichen Korpers definiert sind, beschrankt. Zumindest in
den Sudlichen Kalkalpen Kérntens sind troglomorphe Laufkafer in Blockhalden und
Grobschutt-Manteln durchaus zu erwarten, wenn die Sedimentliicken relativ gerdumig
und mit dem Artenreservoir im Bergesinneren wegsam verbunden sind (oder einige Zeit
verbunden waren), und héhlendhnliche klimatische und trophische Verhaltnisse herr-
schen.

2.2, Die Tierwelt ésterreichischer MSS-Biotope

Von gelegentlichen, meist auf eine bestimmte Tiergruppe zielenden Aufsammlungen
abgesehen, liegen aus Osterreich derzeit nur Daten Uber engporige MSS-Biotope vor.
Die bekannteste und botanisch wie zoologisch am griindlichsten untersuchte Lokalitét ist
der ,Eiskeller‘, ein extrazonaler Permafrostboden auf der Matzen bei Ferlach, Karnten, in
1.100 m Seehohe. Dabei handelt es sich um ein ganzjahrig eisfuhrendes Windréhren-
system in einem Hangschuttmantel Gber Wettersteinkalk. HOLZEL (1963) erbeutete im
Eiskeller ein Exemplar des troglobionten Bathysciinen Aphaobius milleri brevicornis und
inspirierte damit die erste Osterreichische MSS-Studie, die nicht zuletzt durch den Ein-
satz von Besiedelungsfallen eine Uberraschend reiche ,Hohlenfauna“ ergab (CHRISTIAN
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1985, 1987). Der als selten angesehene Aphaobius war selbst in unbekdderten Fallen in
betrachtlicher Menge (9-43 Individuen) vertreten. Ein bislang unbekannter Collembole,
Onychiurus mildneri CHRISTIAN, 1985, wurde auf Grund seiner ungewdhnlichen GréBe —
er erreicht fast 4 mm Koérperlange — als troglobiont eingestuft. Spatere Nachweise in
nahegelegenen Hoéhlen und Stollen rechtfertigten diese Zuordnung. Die zénologische
Ahnlichkeit mit Hohlengesellschaften wird durch den Pseudoskorpion Neobisium her-
manni BEIER, 1938, und die Collembolen Pseudosinella duodecimpunctata DENIS, 1931,
und Onychiurus vornatscheri STACH, 1946, unterstrichen.

Die Haufung eutroglophiler und troglobionter Arten im MSS des Matzen-Eiskellers darf
nicht darliber hinwegtauschen, daf3 charakteristische Troglobionten benachbarter Héhlen
fehlen, insbesondere die hoch troglomorphen Laufkafer Anophthalmus ajdovskanus
fodinae und Orotrechus carinthiacus. Eine mégliche Erklarung bietet der geringe mittlere
Porendurchmesser, der Subterrantiere mit gréBerem Raumanspruch ausschlieBen
kénnte. Die maBige Troglomorphie der in Abb. 2 gezeigten Arten ist fiir viele Bewohner
des Eiskellers kennzeichnend.

Abbildung 2. Der maBig troglomorphe Gestalttyp. Links Neobisium hermanni (Pseudoscorpionida:
Neobisiidae; KL 2,5 mm), rechts Aphaobius milleri brevicornis (Coleoptera: Catopi-
dae; KL 2,5 mm).

Ahnliche Ergebnisse brachte die Untersuchung von zwei Windréhrensystemen in Nie-
derdsterreich (CHRISTIAN 1993). Auch hier hatte die MSS-Fauna einige Arten mit der
Héhlentierwelt der Umgebung gemeinsam, wenngleich kommune Bodencollembolen
starker in Erscheinung traten. Mit der bereits vom Eiskeller bekannten Pseudosinella
duodecimpunctata und den Hypogastruriden Bonetogastrura spelicola (GisIN, 1964) und
B. cavicola (BORNER, 1901) wurden maBig troglomorphe Collembolen nachgewiesen. Die
letztgenannte Art ist evolutionsbiologisch besonders interessant, da sie, an der Tro-
glomorphie gemessen, in verschiedenen Subterranpopulationen ,auf dem Weg zum
Hohlentier mehr oder weniger weit vorangekommen ist. in manchen ostésterreichischen
Hohlen haben fast alle Tiere die maximale Augenzahl, acht Einzelommatidien pro Kopf-
seite. In anderen  Populationen zeigt ein gewisser Prozentanteil reduzierte Ommati-
dienzahlen, wobei oft asymmetrische Augenfelder zu beobachten sind (CHRISTIAN 1994).
Eng benachbarte Hohlenpopulationen kdnnen unterschiedliche Troglomorphie aufweisen
(was auf eine genetische Barriere hinweist), dennoch zeichnet sich ein geographisches
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Muster ab: die numerische Augenreduktion ist im Alpeninneren weiter fortgeschritten als
am Ostrand.

2.3. Das terrestrische Mesopsammal und andere interstitelle Lebensraume

Der Faktor Raum (bt in extrem engporigen subterranen Hohlraumsystemen gestaltpré-
genden Selektionsdruck aus, im Vergleich zu Héhlenbiotopen allerdings mit geanderten
Vorzeichen. Unter den luftatmenden Bewohnern der Feinkies- und Sandliicken zeigen
nur einige der allerkleinsten einen gedrungenen Kérperbau. Die Gbrigen ,interstitiellen”
Tiere, vor allem gewisse Milben, Springschwénze und Kurzfligelkafer, ndhern sich, oft in
erstaunlicher Weise, der Wurmgestalt. Ohne die Porenarchitektur wesentlich zu ver-
andern, schlangeln sie sich durch die vernetzten Hohlrdume, und selbst manche Arthro-
poden kdnnen sich peristaltisch durch die Substratliicken bewegen. Lichtmangel fihrte
auch bei den interstitiellen Arten zu Augen- und Pigmentreduktion, der Kérperumrif3
spiegelt aber die rdumliche Beengtheit des Milieus wider. Kontrar zu den Verhaltnissen
in GroBBhohlen sind hier schlank zylindrische, biegsame Kérper mit méglichst kurzen An-
hangen im Vorteil (und entsprechend haufig). Sandbewohnende Arten sind in der Regel
0,5-0,8 mm lang, der entscheidende maximale Querschnittsdurchmesser betragt aber
meist weniger als 70 Mikrometer. Typische Kieslickenbewohner (iberschreiten bei ahnli-
chem Léangen-Breiten-Verhéltnis gelegentlich 2 mm Koérperlange. Sie leben besonders
haufig ripicol im Ufersubstrat von FlieBgewéassern (z. B. zahlreiche Arten der Staphylini-
den-Gattungen Thinobius und Atheta).

In tieferen Bodenschichten wohnen ganz &hnlich gebaute Kleinarthropoden, die nach
ihrem Lebensraum zum ,Euedaphon” und nach ihrer schlangelnden Fortbewegung zum
.serpenten Edaphon“ gezahlt werden. Stellt man den blinden Staphyliniden Gynotyphlus
perpusillus piffli (SCHEERPELTZ, 1959), der euedaphisch im schuttdurchsetzten Boden des
Wiener Leopoldsberges lebt, neben den blinden Collembolen Micranurophorus musci
BERNARD, 1977, der in Europa reife Béden scheut und interstitiell in Sandakkumulationen
auftritt (Abb. 3), so hat man analoge Gestalten vor sich. Die mikrophthalmen oder blin-
den, meist bleichen, wurmférmigen Kleinarthropoden des Bodens und die der fein-
klastischen mineralischen Sedimente kdnnen folglich zum ,euedaphisch-interstitiellen“
Lebensformtyp zusammengefaBt werden. In rohen Sanden erreicht dieser Gestalttyp
eine wesentlich héhere Arten- und Individuendominanz als in entwickelten Béden, aller-
dings bei geringerer Arten- und Individuendichte. Extremformen scheinen auf Feinsande
beschrankt zu sein (z. B. die bizarr langgestreckte, fadendinne Milbe Gordialycus tuze-
tae COINEAU et al., 1976, die mit den Fundorten Frankreich und Siidafrika ein Beispiel fiir
das grof3e Verbreitungsgebiet vieler Sandlickenbewohner bietet).

Obwohl die terrestrischen Substratlickenschléngler den Lebensformtyp mit euedaphi-
schen Arten teilen, gehdren sie zu Lebensgemeinschaften, die sich durch exklusive
Arten von den Bodenzénosen unterscheiden. Die Gesellschaft der ripicolen Kieslicken-
bewohner ist dank friiher coleopterologischer Untersuchungen seit langem bekannt.
Junger ist die Erkenntnis, daB es auch stenotope Sandlickenbewohner (Psammobion-
ten) unter den luftatmenden Tieren gibt, so daB mit Recht von einem terrestrischen Me-
sopsammon gesprochen werden kann (THIBAUD & CHRISTIAN 1991). Diese Z6nose wird
von Collembolen dominiert.

Mesopsammale Springschwénze haben in der Regel ein groBes Verbreitungsgebiet.
Bei Micranurophorus musci scheint regionale Stenotopie vorzuliegen, da die in Europa
psammobionte Art in Nordamerika aus entwickelten Béden und Moosen bekannt wurde.
Sanddunen der Meereskiste und binnenlandische Sande sind faunistisch ahnlich: ver-
meintlich thalasso-psammobionte (also auf Klstensande beschrankte) Arten wie
Scaphaphorura arenaria (PETERSEN, 1965) fanden sich spéater auch in kontinentalen
Sandakkumulationen. Weder die mineralische Zusammensetzung noch die Herkunft des
Sandes (z. B. FluB- oder Treibsand) bestimmt das Vorkommen der Psammobionten. Von
entscheidender Bedeutung sind hingegen KorngréBenverteilung und Bodenentwicklung,
da mit steigendem Kies- oder Schluff/Ton-Anteil und mit fortschreitender Sukzession die
psammobionten Collembolen zuriicktreten. Die Praferenz fir ein Substrat, das man
gleichermaBen als Lockergestein wie als Rohboden auffassen kann, macht das terrestri-
sche Mesopsammon zum Gegenstand beider Forschungsrichtungen, der Boden- und
der Subterranbiologie.
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Abbildung 3. Der euedaphisch-inter-
stitielle Gestalttyp. Links
Micranurophorus musci
(Collembola: Isotomidae,
KL 0,4 mm), rechts Gyno-
typhlus perpusillus  piffli
(Coleoptera: Staphylini-
dae; KL 1,0 mm).
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