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Die Waldsteppen des pannonischen Raumes
aus biogeographischer Sicht

Z. VARGA, Debrecen

B106EOGRAPHIC ASPECTS OF THE PANNONIAN FOREST-STEPPE

ABSTRACT. The Pannonian forest-steppe is a complex of mosalc-landscapes with a - mostly edaphically influenced -
poyclimax-swarm (cf. tab.1). The "kampfzone" between forest an grassland mosalcs Is characterlzed by forest-margin
communities showing a mixture of sub-mediterranean and continental influences. In these communities In some cases
the polycormon-bullding specles, In other ones the tall perennial (e.g. umbelliferous) herbs predominate.

The whole late- and postglacial faunal history of the Carpathian basin serve with a great number of evidences on the
essential continuity of the forest-steppe character. This fact supports the "more-than-two"-phases theory on the origin
of steppe elements. The forest-steppe Is characterized by a high-grade heterogeneity, consisting of several faunal
types, both arboreal (e.g. the elements of Anatolian-E-Balcanic xerophilous oak-scrub-forests, the species of the sub-
mediterranean pubescent oak forests, the elements of tall-grass meadow-steppes) and non-arboreal (e.g. eremial and
xeromontaneous elements, resp.) ones. The xeromontaneous elements occur now as dysharmonical relicts, inhabiting the
non-forested mosalcs (e.g. dolomit-grasslands) of the Pannonian forest-steppe. The comparative biogeogaphic-
phylogenetic analyse of this species-group gives us the possibility of a deeper foundation of the "Osmatra"-theory on
the origin of the Pannonian forest-steppe.

1. EINFURRUNG - Was Ist die klimazonale Gesellschaft, als "Idealfall"
for das nattrliche Endstadium der Vegetationsent-
wicklung elnes Gebletes (wenn es dort keine Expo-

1.1 Kliimax versus klimazonale Gesellschaft sition, keine meso- bzw. mikroklimatische Hetero-

genitat, keine edaphischen Besonderheiten usw. g&-
In der geobotanischen Literatur werden die Begriffe

9
Kllmax bzw. klimazonale Gesellschaft oft - wohl mit d

gewisser Vereinfachung - als Synonyme betrachtet Aus diesen beliden Fragestellungen sieht man, daf8 sle
(vgl. ZOLYOMI 1958). "Allerdings 148t sich die Mono- verschiedene Referenzgrundlagen haben. Die erste
klimax-Theorie zumindest In Mittel- und Stdosteuropa Frage bezieht sich auf einen konkreten Vorgang unter
nirgends beweisen" (HORVAT et al. 1974, S.3), was bestimmten Bedingungen, und als Antwort gilt immer
aber eine notwendige Voraussetzung fur die Gleich- auch elne gewlisse konkrete Gesellschaft, die melstens
stellung beider Begriffe wire. Zur Begriffserklarung Im Assozlationsrang angegeben wird. Diese Fragestel-
sind zwei verschiedene Fragestellungen separat zu lung Ist also z6nologisch ausgerichtet. Die zwelte
behandeln: Fragestellung enthilt einen hoheren Grad der begriff-
» lichen Abstraktlon. Als thre Referenzgrundlage gilt
- Was Ist Klimax, als elne relatlv stablle Schlufphase eine naturrumliche Elnheit. In diesem Sinn werden in
einer konkreten Sukzessionsreihe (vgl. WHITTAKER der geobotanischen Literatur (vgl. HORVAT 1962: 143
1853; BRAUN-BLANQUET 1964; ELLENBERG 1973: (f.) Bezelchnungen wle Quercion farnetto-, Fagion
16-18, wo neben der oft vorausgesetzten Kopplung illyricum-"Wohnraume" oder Acerl-Quercion-Zone

der Diversitéit, Stabilitiit und Produktivitst auch das s (HORVAT et al. 1974) angefohrt.

mogliche gegenliufige Veﬁunlten der Diversitat und .

Stabilitat diskutlert wird)? ‘ Letzters Frage )48t sich als blogeographisch be-
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zeichnen, well In den naturriumlichen Einhelten In
der Regel elne gewlsse zonologische Heterogenitéit
herrscht, auch hinsichtlich der Klimax-Stufe der Suk-

zesslon.

1.2 Waldsteppe oder Mosaiklandschaft?

Es ist allgemeln bekannt, daf die gurtelformige An-
ordnung der Boden- und Vegetationszonen, die im rie-
sigen osteuropdischen Raum fast ungestdrt zum Aus-
druck kommt, in Mittel- und Sadeuropa durch das
wechselhafte Rellef fn  eine Relhe individueller
Landschaften zerfallt (TELEKI 1936; KADAR 1965,
1975; KONDRACKI 1966). Dementsprechend Ist Im
Karpatenbecken keine elnheitliche Waldsteppenzone
mehr vorhanden, sondern eine Reihe der "Individual-
formen" der Waldsteppe, die landschaftseigene und -
bedingte Besonderheiten aufweisen (z.B. Differenzen
in der Gestelnsunterlage, in den edaphischen Bedin-
gungen, unterschledliche Intensitt der mediterranen
bzw. kontinentalen Klimaeinflasse usw.), Selbst far die
groBe ungarlsche Tlefebene (pannonische Ebene; s.Abb.
1), die sich in mehrere Landschaften untergliedern
1agt (PECSI & SOMOGYI 1967; PECSI et al. 1971),
findet dieses Prinzlp selne Gultigkeit. Es gibt hier
keine Ubergangszone zwischen Wald und Steppe mehr,
sondern es handelt sich um eine gewlisse Art der Mo-
salklandschaft, dle - zonologisch gesehen - mehrere
Elnhelten umfa8t (vgl. WENDELBERGER 1956: 78-84)
und in welcher eln steter Wechsel, elne gegenseltige
Dynamik des Trockenrasen- bzw. Geholzanteils statt-
findet (JAKUCS 1972). Als Klimaxgesellschaft kann in
elner solchen Waldsteppen-Mosalklandschaft - im Prin-
zlp - elne bestlmmte Wald-Assozlation (eln "Steppen-
Hochwald" im Sinne von WENDELBERGER 1956) gel-
ten. Gewlisse, ziemlich stablle und melistens arten-
reiche Trockenrasen (z.B. dle krauterreichen Step-
penwlesen, wle die zum Salvio-Festucetum rupicolae
gehdrenden LoBsteppen) konnen aber unter bestimmten
Bedingungen auch als lokale "SchluB"-Phasen der Suk-
zession angesehen werden, was dle Beurtellung der
Kllmax-Frage 1in erheblichem MaB erschwert. Als
Belsplel dient dle Diskusston daraber, ob das "Chryso-
pogonetum danublale” von Horvat elne "richtige" Kli-
max sel, oder eine sog. "Dauergesellschaft". Nur kurz
sel hler noch darauf hingewlesen, dafl dlese Gesell-
schaften auch menschlich beelnfluBte Degradations-
stadlen (wie die sog. "Hudewalder", vgl. WENDELBER-
GER 1959:; 84-85; bzw. dle Lof-, Szlk- und Sandwei-
den, z.B. Cynodonti-Poetum angustlfoli'ae, Achilleo-
Festucetum pseudovinae, Potentillo-Festucetum pseu-
dovinae usw.) haben, die heute gegenuber den natdrli-
chen oder mindestens naturnahen Gesellschaften den
weltaus groBeren Raum elnnehmen (Tab.1).
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Dafl dlese gleichfalls als substratbedingt geltenden
Klimax-Hochwilder der Tlefebene eher elnen meso-
philen Charakter haben, wle dle Convallario-Quer-
cetum-Bestdinde der Sandgeblete Kisknsdg und
Nylrseg (von KERNER, 1863, "Kecskemét'er Land-
hohe" bzw. "Debrecziner Landhthe" genannt und als
urspringliches Waldgeblet gekennzelchnet; vgl. auch
SO0, 1959), oder aber mehr offene Geholze mlt er-
heblichem Trockenrasenanteil bilden, wie z.B. dle
Festuco rupicolae-Quercetum-Bestdnde ebendort oder
dle  Junipero-Populetum  albae-Steppenwalder  des
kalkrelchen Sangebletes Kisklinsadg, kann vielféltige
und nlcht immer anthropogene Ursachen haben. Be-
deutsam sind z.B. die Tiefe des Grundwasserniveaus,
das Vorhandensein oder Fehlen der sog. "Kovarvany"-
Schichten (= periodische Akkumulation der eifsenhal-
tigen Bodenkollolde im Waldboden auf Sandsubstrat,
d.h. sog. Liesegangsche Ringe, vgl. STEFANOVITS
1975; 188 und 203) des Sandbodens, dle Exposition der

Sanddunen usw.

2. Z6NoLOGISCHE DUALITAT UND ABGRENZUNG
DER PANNONISCHEN WALDSTEPPEN-WALDER
(1N BEITRAG ZUR MANTEL-SAUM-FRAGE)

Alle dret Haupttypen der Klimaxwalder der Tlefebene
besitzen, wie oben am Belsplel der Walder auf Sand
gezelgt, einen meso- und einen xerophilen Flogel. Al-
lerdlngs unterscheldet man die mesophilen und xe-
rothermen Gesellschaften bel den Lo8- und Szik-Ei-
chenwaldern nur als Subassoziationen, wahrend den
belden Eilchenwaldgesellschaften auf Sand schon der

Assozlationsrang zuerkannt wird.

Fragt man nach der moglichen Ursache dieser Duali-
tat der Tiefland-Hochwalder, so muf man daran den-
ken, daB die mesophilen Eichenwilder urspringlich
stets in unmittelbarem Kontakt mit den Hartholzauen
(Fraxino pannonicae-Quercetum roboris) standen. Da-
durch 148t sich auch die auffallende Erscheinung er-
kldren, daB In den mesophilen Subassoziatlonen der
LoB- und Szik-Elchenwilder (Aceri tatarici-Quercetum
galietosum schultesil bzw. Asteri sedifolli-Quercetum
polygonatetosum latifolll) und auch In den humiden
Sand-Eichenwildern (Convallario-Quercetum  roboris)
elne Relhe mit den Hartholzauen gemeinsamer Arten
In groBer Stetigkeit vorkommt (Rhamnus cathar-
tica, Cornus sanguinea, Brachypodium sil-
vaticum, Corydalis bulbosa, Circaea lute-
tiana, Geum urbanum, Galium schultesii,
Ficaria verna, Polygonatum latifolium usw.,
sogar Fraxinus angustifolia ssp. pannonica,
vgl. ZOLYOMI 1967, Tab. IV).
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Abb. 1: Ubersichtskarte des Karpatenbeckens bzw. des pannonischen Raumes.
Tab. 1: Wichtige Vegetationseinheiten des Pannonischen Waldsteppen-Komplexes
K1limax-Hochwald Subklimax-"Steppenwald" "Quasi-Klimax" anthropogene
"klimazonale" Vegetation: Aceri-Quercion Dauergesellschaft Weidegesellschaft

Kalkarmes Sand- Convallario- Festuco (rupicolae)- Festuco vaginatae- Potentillo arenariae

gebiet (Nyirség) Quercetum roboris Quercetum roboris Corynephoretum Festucetum pseud-
tibiscense tibiscense tibiscense ovinae tibiscense

Kalkreiches Sand-  Convallario- Festuco (rupicolae}- Astragalo- Potentillo arenariae

gebiet (Kisktnsag)

Quercetum roboris
danubiale

Quercetum danubiale bzw.

Festucetum rupicolae

Junipero-Populetum albae danubiale

Festucetum pseud-
ovinae danubiale

LoBricken (am Vor-
raum des Nordli-
chen Mittelgebir-
ges

Aceri tatarico-
Quercetum roboris

hungaricum subass.

Aceri tatarico-
Quercetum roboris
hungaricum subass.

Salvio (nemorosae-
nutantis) - Festuce-
tum rupicolae

Cynodonti-Poetum
angustifoliae

Szik (Solonetz) -
Gebiete &stlich
vom Tisza

Asteri sedifolii-
Quercetum brachy-
podietosum et
peucedanetosum

Asteri sedifolii-
Quercetum roboris
festucetosum
pseudaovinae

Peucedano-
Asteretum sedifolii

Achilleo- und
Artemisio-Festucetum
pseudovinae

Zusammengestellt nach SO0 (diverse Arbeiten), WENDELBERGER 1954,1959, ZOLYOMI 1957, 1958 u.a.




well slch an der Stelle der ehemallgen Hartholzauen
heutzutage groBtentells humide bzw. mesophile Wiesen
(Mollnletum, Alopecuretum pratensis, Arrhenathe-
retum) beflnden, gelten dlese melstens als Nachbar-
gesellschaften der Uberreste der mesophilen Klimax-
walder, wo die Abgrenzung des Waldes nicht durch
elnen typischen Waldsteppensaum erfolgt. Elne ty-
pische Ausblldung des Waldsteppensaumes Ist frellich
dort zu erwarten und zu beobachten, wo eine gegen-
seltige Dynamik des Steppenwaldes mit dem Trocken-
rasen stattfindet, also wo eln Kampfgorte! - meistens
aus "aggressiven” polycormonblldenden  Pflanzen
(PENZES 1960; JAKUCS 1969, 1972) ~ zustande-
kommt. Dleses st besonders deutlich an den Randern
der trockeneren Bestinde der LoBsteppenwalder der

Fall, wo sich elne regelrechte Haufung der subkonti-

nentalen Waldsteppenarten (vorwiegend dle "subpon-

tischen” Elemente sensu MEUSEL 1943; WALTER
1954; WALTER & STRAKA 1970) beobachten laBt
(z.B. Anemone sylvestris, Trifolium &al-
pestre, T. montanum, Lychnis coronaria,
Nepeta pannonica, Phlomis tuberosa, Dic-
tamnus albus usw.). In solchen Saumgesellschaften
splelen auch dle Iris-Arten manchmal eine besonde-
re Rolle, wobei man fast von elner nZsnovikarlanz"
dleser Arten sprechen kann (Tab.2). EIn entspre-
chendes Phanomen zeigt sich bel den Arten der Gat-
tung Peucedanum (Tab.3).

Im Saum der Flaumelchenbuschwalder und der xero-
theren Felswalder erscheinen neben den typlschen
polycormonbtldenden Waldsteppenpflanzen (z.B.
Astragalus glyciphyllus, Cynanchum vince-
toxicum, Coronilla varia, Geranium sangui-

neum, Inula hirta, Dorycnium herbaceum,

Tab. 2: Die Rolle der Iris-Arten in den Saumge

Teucrium chamaedrys usw.) auch dle charakte-
ristischen Doldengewachse (Peucedanum cervaria,
Bupleurum falcatum, B. longifolium, Laser
trilobum, Laserpitium latifolium, Liba-
notis pyrenaica) In groBerer Anzahl.

Andere Verhaltnisse herrschen am Saum der Alkall-
(Szik-Steppenwdlder, wo - vielleicht als letzte Vor-
posten der kontinentalen, Intrazonalen doldenge-
wachsreichen Hochstaudenwlesen - der Hochstauden-
charakter die Physiognomle der Gesellschaft be-
stimmt. In der floristischen Kompositlon der dortlgen
Saumgesellschaft, dle aber auch als elgene Waldstep-
penwlesen—Assozlation (Peucedano-Asteretum sedifolil)
groBere Flachen elnnimmt, erscheinen neben den cha-
rakteristischen Waldsteppenarten {Doronicum
hungaricum, Aster linosyris, Peucedanum
cervaria) auch jene, die eher far einen Wiesen-
charakter sprechen (Iris spuria, Peucedanum
officinale, Aster punctatus, vielleicht auch
Artemisia pontica). Dleser Umstand wird noch
dadurch  unterstrichen, daf dlese  Gesellschaft
regelmaBig mit Mahwlesenbestanden (Alopecuretum
pratensls) und sogar mit Rohrichten durchwebt Ist.
Diese schelnbar  nattrlichen, Hochstaudenwlesen-
shnlichen Lichtungen des Szik-Eichenwaldes entstehen
hochstwahrscheinlich durch eln lokales Waldsterben,
welches Infolge des Zusammenwirkens des hohen
Grundwassernlveaus -bzw.  der Kahlfra8-Tatlgkeit
einiger Lepidopterenlarven (v.a. Lymantria dispar,
Euproctis chrysorrhoea, Tortrix viridana)
zustande kommt. Der recht unausgeglichene Was-
serhaushalt dieser Lichtungen kommt auch darln zum
Ausdruck, da8 in den kleinraumigen, flachen, durch

die perlodische seichte Wasserbedeckung bzw. nach-

sellschaften

Iris sibirica Nyirs'eg (NO-Tell der Tiefebene, kalkarmes sandgebiet): waldrinder der

xiihl-kontinentalen mesophilen
Hartholzauen (Fraxino pannon

sen (Molinion).

Iris spuria Tiszantl (O0-Teil der

hochstaudenreichen Lichtun
yésztd, Hencida), auch nac
Borsod, Hajdl-Bihar, Békés,

icae-Ulmetum),

ungarischen
gen der Alkali-Steppenwilder (Chat, Margita,
h der Rodung der urspriinglichen Widlder (Kom.
auch in den Nachbargebieten in Rumdnien).

Eichenwdlder Convallario-Quercetum) und
Saumgesellschaften von Moorwie-

Tiefebene): am Rand und auf den

Iris variegata Xerothermische Waldsteppengesellschaften, z.B. Saum kalkholder Eichen-
wilder (Orno-Lithospermo-Quercetum, Corno-Quercetum) und L&8-Steppenwdlder

(Aceri tatarici-Quercetum),

in lockeren Flaumeichenbuschwildern (Cotino-

bzw. Ceraso-Quercetum pubescentis) und Fels-Buschgesellschaften (Spi-
raeetum) usw. Nach SCO (1973) aine typische waldsteppenpflanze.

Iris aphylla

Rinder und lichte Stellen der S
ssp. hungarica cetum tibiscense) sekunddr auc

and-Steppenwdlder (Festuco ruplcolae-Quer-
h in lichten Robinienwdldern auf

urspring-

lichen Festuco-Quercetum-Standorten im NO-Teil der Tiefebene, auf kalk-

armem Sand: Nylrség.

Im Tokaj-Zempléner Gebirge am
dodalmaticae-Ceraso-Quercetun)
nanae). Mipig azidofrequent, ty
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Rande des Andesit-Buschwaldes
und des
pische waldsteppenpflanze nach SO0 {1973).

(Festuco pseu-
zwergmandelgestriipps (Amygdaletum




/" rab. 3: Dle Rolle der Peucedanum-Arten in den Saumgesellschaften

Peucedanum

Peucedanunm

Peucedanum

| Peucedanum

Peucedanum

Auch

kleinraumige,
Bestande auftreten.

am Rand der

palustre

oreoselinum

cervaria

alsaticum

officinale

folgende starke Evaporation versalzten Mulden sogar
fragmentarische Artemisio-Festucetum-

Sand-Stieleichenwalder

NO-Tell der ungarischen Tiefebene (Nylrség, Bereg-Szatmirer Ebene):
Saum und Lichtungen der Hartholzauen (Fraxino pannonicae-Quercetum
roboris) und Erlen-Eschen-Moorwdlder (Fraxino pann,~Alnetum); auch
auf den Moorwiesen und Sumpfwiesen, besonders, wenn diese im Zusam-
menhang mit den vorigen Waldgesellschaften stehen.

NO-Tell der wungarischen Tiefebene (Nylrség, O vom Tisza); auch
Sand-Gebiete Transdanubiens: Saumgesellschaften der lichten,
trockenen Sand-Eichenwdlder, sekunddr auch Robinien- und F8hren-
widlder; im Mittelgebirge am Rand der xerothermen Eichenwilder (z.B.

Corno-Quercetum).

Im Mittelgebirge bzw. an den Rindern der Tiefebene: am Rande der
xerothermen Eichenwidlder, auch am Rand der LOB-Steppenwilder (Aceri
tatarici-Quercetum); auch im lichten Wald bzw. im offenen Trocken-
rasen (Festucion rupicolae).

Im Mittelgebirge und an den Rindern der Tiefebene (z.B. auf
Losriicken, auf mit L&B bedeckten Weinbergen usw.): am Rand der xe-
rothermen Eichenwdlder bzw. L&R-Steppenwidlder (Kerecsend) und Alka-

li-Steppenwdlder (Ohat, Margita), auch im offenen Trockenrasen.
Waldsteppenart.
Besonders im O-Teil der Tiefebene, weniger an den R&ndern des

Mittelgebirges: auf den Rindern und Lichtungen der L&B- und Alkali-
Steppenwidlder, assoziationsbildend (mit Aster .sedifolius, die auch
nach Waldrodung lange erhalten bleibt); seltener auch am Rande der
Hartholzauen (Fraxino pannonicae-Quercetum, Bereg-Szatmarer Ebene,
am NO-Rand der ungarischen Tiefebene).

daB -
gleichfalls als Ausdruck eines kontinentalen Geprages

Zum Vergleich kann man noch erwahnen,

- In vieler Hinslcht ahnliche Verhaltnlsse auch an den
Dolinenrandern der Karstplateaus des Bokk-Gebirges
(Con- und des

Gomor-Tornaer Karstgebletes

vallario-Quercetum, Festuco rupicolae-Quercetum)

findet man eine Saumgesellschaft mit Ubergangs-
charakter, wo neben den hochwiichsigen Arten (Peu-
cedanum oreoselinum, P, arenarium, Selinum
carvifolia, Silene otites, Lychnis corona-
ria; auf kalkarmem Sand auch Viscaria vulga-
polycor-

monbildende Pflanzen (Geranium sanguineum, Ja-

ris) auch mehrere charakteristische
sione montana, Thymus ssp., Polygonatum odo-
ratum, Iris aphylla ssp. hungarica) bzw. Ele-
Sand-Trockenrasen (Dianthus

mente der ponte-~

derae, Tunica prolifera, Berteroa incana,

Onosma arenaria usw.) vorhanden sind.

Far solche Gesellschaften gilt als charakteristisch,

daB sle auch nach Waldrodung lange fortbestehen
kénnen. So findet man fragmentarische Peucedano-
Asteretum-Bestinde auch in den waldlosen Teilen der
Borsoder Ebene, Im no¢rdlichen Teil von Hortob&gy und
in elnem schmalen Streifen am ¢stlichen Rsnd des
(z.B.

Timisoara/Ruménien);

pannonischen Raumes in der Umgebung von

Temesvar - wahrend die oben

erwihnte Sand-Waldsaumgesellschaft im Sandgeblet
von Nyirség fast (iberall am Rand der Robinienan-
pflanzungen auf Festuco-Quercetum-Standorten ver-

breitet ist.

herrschen. Die Haselgebusch-Gesellschaften, die sich
dort an den felsigen, flachgrandigen Randern der Do-
linen erstrecken, galten urspringlich offensichtlich als
Saumgesellschaften der Tllio~Fraxinetum-Felswalder
(Bukk-Plateau) bzw. der extrem flachgrandigen Varian-
te der Eichen-Halnbuchenwalder (Gomor-Tornaer
Karst, die dort elne Anzahl der Felswald-Charakter-
arten und subkontlnentalen Waldsteppenpflanzen beher-
bergt: Querco-Carpinetum waldsteinietosum JAKUCS
& JURKO 1967). Zum Haselgebasch gesellen sich auf
dem Buokk-Plateau, Im Fagion subcarpathicum-{monta-
num-)-Berelch elnerseits elne Hochstaudengesellschaft
der montanen Buchenwalder (dominant bzw. charakte-
ristisch: Aconitum variegatum ssp. gracile, A.
moldavicum, Astrantia

major, Polygonatum

verticillatum; auch mit 0ppigen BestaAnden von
Iris sibirica), andererseits aber auch ein Gartel

aus verschiedenen, 2.T, mehr nordlichen (z.B. Dra-

cocephalum ruyschilana), groltentells aber aus

stidlich~kontinentalen {(subpontischen) Waldsteppen-
pflanzen (4nemone sylvestris, Geranium san-
Libanotis

Inula

guineum, pyrenaica,

hirtas,

Bupleurum
longifolium,
Iris

Veronica teu-
Auf dem Plateau
(Gomor-Tornaer)

Qberwlegt -~ seiner niedrigeren Hohe entsprechend -

crium, variegata usw.).

des  N-ungarischen Karstgebletes

(93]

{N-Ungarn) -

Y]
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/ycho mehr ein pannonischer Waldsteppencharakter.
garpatlsche Elemente sind Jedoch auch vorhanden.
Diese Saumgesellschaften sind auch faunistisch von
groBter Wichtigkelt. An sie scheint namlich elne
Reihe zoogeographisch wichtiger Arten bzw. Sub-
gpezles gebunden zu seln, wle Pholidoptera
transsylvanica (Orthoptera: Tettigonoldea, N-ung.
Karst), bzw. Aricia artaxerxes 1ssekutzi,
Maculinea alcon curlosa, Mellicta brito-
martis confulgens (Lepldoptera, Bukk-Geb. und
N-ung. Karst), Photedes captiuncula delatti-
ni, Chersotis fimbriola ssp., Schizostege
treitschkei ssp. (Lepldoptera, N-ung. Karst). Dle
zOnosystematische Gliederung dleser Waldsaum- bzw.
Waldsteppengesellschaften st noch ungelost, ihre
Bedeutung lst Jedoch - sowohl vegetations- und
faunengeschlichtlich, als auch In der rezenten Dynamik

der Vegetation - nicht zu unterschatzen.

3. RKUMLICHE ANORDNUNG DER LETZTEN
NATURLICHEN VEGETATION IN DER
PANNONISCHEN TIEFEBENE

Fragt man nach der letzten kllmazonalen Vegetatlon
der pannonischen Tiefebene, so kann man darauf nur
eine zlemlich slmple und keinesfalls neue Antwort ge-
ben: eine gewisse Art der Waldsteppe mit Aceri-Quer-
clon-Waldern (ZOLYOMI 1958, 1964; HORVAT et al
1974), wo elgentlich eln ganzer Schwarm von Pflan-
zengesellschaften ("Kllmax-Schwarm" nach Taxen, vgl.
auch ZOLYOMI 1964) - den felneren standortlichen
Differenzen entsprechend - als Klimax gelten kann.

Wirft man einen Blick auf dle hydrographische oder
bodenkundliche Karte der Tiefebene, auf der dle
Zustinde mnoch vor den durchgrelfenden Flufregu-
llerungen des letzten Jahrhunderts dargestellt sind,
mit den riesigen Uberschwemmungsgebleten der Tlef-
landsflosse und mit den schier endlosen Labyrinthen
der ehemallgen Sumpfgeblete, so 1agt sich wlederum
nur eln - viellelcht auf den ersten Blick paradoxer -
SchluB zlehen: Es handelt sich hier um ein Geblet, In
dem in den jewelligen postglazialen { aber auch spat-
glazlalen ) Kllmaphasen die entsprechenden klimazo-
nalen Gesellschaften keinen allzu groBen Raum finden
konnten, sondern es gab durchgehend elne Mosatkland-
schaft von Ubergangsklima (z.B wihrend der Warm-
Stadlalen: Kaltesteppe-Tundra-Taiga mit Schwankungen
nach allen drei Hauptrichtungen, s. unten), bedingt
durch eine geographische Grenzlage, In der die eda-
phischen Elnflisse besonders pragnant zum Ausdruck

kommen.

Setzt man z.B. eine "kllmatlsche Steppe" In der

fraheren Postglazlalperiode ("Haselzelt") des panno-
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nischen Raumes voraus, so durften dle ausgedehnten
Verlandungsgesellschaften, dle Sampfe und Sumpfwle-
sen, dle azonalen Walder der Uberschwemmungsgeble-
te, dle edaphlschen Walder der Sandgeblete oder sogar
die Moorwalder und Hartholzauen auch in dlegser Zelt
kelnesfalls gefehlt haben. Die Frage, ob elne solche
Mosalklandschaft besser als "kllmatlsche Steppe" oder
"waldsteppe"  aufzufassen  sel (vgl.  Diskusslon:
ZOLYOMI 1958, 1964 vs. WENDELBERGER 1954,
1959), hat eher hypothetlschen Charakter.

Sogar Im Faunenbild der kalt-kontinentalen Warm-
Phasen (besonders Wirm 1/2-3 und Warm III) laBt sich
dle Koexistenz der tundralen (Lagopus, Microtus
gregalis, M. nivalis, Dicrostonyx, Rangifer,
Gulo), der Kaltesteppen-(41lactaga, Cricetulus,
Ochotona) und der kalteresistenten Waldelemente
(Lyrurus, Castor, Talpa, Alces, Mustela er-
minea usw.) beobachten (JANOSSY 1979; KORDOS
1977a, b ; KRETZOI 1953, 1969, 1977; HIR 1982}
Dieselbe Tendenz kennzeichnet noch das An-
fangsstadium ("Bajoter Phase") des Holozans, aber in
allmahlich abnehmendem Mafe ("Koros"-Stadium) mit
elner raschen Erwérmung des trocken-kontinentalen
Klimas und mit einer starkeren reglonalen Faunen-
differenzierung (JANOSSY 1960; KORDOS 1977a, b).
Dle Charakterarten des Plelstozans verschwinden erst
in der nichsten Phase ("Bakk", mit Ausnahme einiger
Rellkte, wie Microtus oeconomus), wahrend dle
Koexlstenz der Steppen- und Waldelemente sich - mit
gewissen, charakteristischen Schwankungen - Im gan-

zen Holozan nachwelsen 1aBt.

Vom Mosaikcharakter der Landschaften des pannoni-
schen Beckens ergibt sich eine Lehre auch for die
Anthropogeographie: In dlesem Raum gab es nie eln
zusammenhangendes Steppengeblet, wohl aber einen
nArchipelag" der potentiellen Weldegebiete far dle
Nomadenvolker, wodurch die mehrmalige, simultane
Koexistenz mehrerer ethnischer Einhelten in einem
relativ klelnen, aber kologisch mannigfaltigen Raum
beganstigt wurde. Ein solcher "Welden-Archipel”
muBte auch for solche, in einem pluralistischen Bund
der Stamme lebenden Volker, wie es dle Magyaren
wahrend der Zeit der Landnahme waren, geelgnete
Bedingungen schaffen. Es {st zweifellos bemerkens-
wert, daB erst im Zusammenhang mit dem Ausbil-
dungsprozef einer zentralislerten Feudalmonarchle - in
der Arpadenzelt - dle frither unbesledelten und unbe-
bauten Trennungsgeblete ("Mesgye", plur.: "Mesgyek")
in dle Nutzung - als konigliche Landgater - elnbezo-

gen wurden.
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4, CHOROLOGISCHE TYPEN DER WALDSTEPPEN-
UND STEPPENELEMENTE DES PANNONISCHEN
RAUMES. VERSUCH EINER VERALLGEMEI-
NERUNG DER “USMATRA"-THEORIE

Uber Vorkommen und Geschichte der Steppenelemen-
te bzw. Rellkte Im pannonischen Raum Ist schon
zlemlich vlel geschrieben worden (- elne Auswahl
bekannter, z.T. viel zitlerter Arbelten: BOROS 1926,
1958; DOMIN 1931; HUBL 1975, 1979; HORVAT 1959,
1962; HORVAT et al. 1974; SOO 1926, 1929, 1940,
1953; WENDELBERGER 1948, 1954, 1955, 1956;
ZOLYOMI 1953, 1958 bzw. DUDICH 1957; FRANZ
1936, 1939; KASZAB 1961; KOVACS 1953; MOCZAR
1948, 1953; SOOS 1943, 1958; SZENT-IVANYI 1937,
1938; VARGA 1963-64, 1975a, 1977; VAGVOLGYI
1953).

Sowohl der Ubergangscharakter als auch die raumliche
Heterogenitat der Waldsteppe bietet far die Aus-
bildung und Erhaltung eines hohen Grades an Arten-
mannigfaltigkelt eine gonstige Voraussetzung (fluk-
tulerende Koexistenz der verschiedenen Wald- und
Steppenelemente). Das Vorhandensein verschiedener
Faunenkreise 1a8t sich - zwar in unterschiedlichen
Anteilen wahrend der verschiedenen Klimaphasen bzw.
In den einzelnen Reglonalfaunen - praktisch In der
ganzen Nachelszeltperiode einwandfrel nachweisen
(JANOSSY 1960; KORDOS 1977a, b). AuBerdem wird
geographische  Grenzlage des Kar-
patenbeckens das Zusammentreffen verschiedener
Migroelemente (sensu WALTER 1954; WALTER &
STRAKA 1970) bekannterwelse beg@nstigt.

So gllt der pannonische Waldsteppenraum als Uber-
schneldungsgeblet von Floren- und Faunentypen un-
terschiedlicher Provenienz bzw. Elnwanderungsalters.
Diese Feststellungen gelten sowohl far die an Wald
als auch far die an offene Formationen gebundenen
Arten. Es Ist oberraschend, wie hoch dle Anzahl sol-
cher eigentlicher Waldarten ist, die in den (ursprang-
lich) geschlossenen Waldgebleten Mittel-, West- und
Osteuropas nicht mehr vorkommen, sondern eindeutig
an dle lockeren, waldsteppenartigen, oft buschwald-
artigen Formationen gebunden zu sein scheinen. Die
Beispiele in dlesem Tell der Arbeit stammen groSten-
tells aus melnem speziellen Forschungsgeblet (Lepi-
doptera),

4.1 Arten der anatolischen Elchenbuschwalder

Dle erste Gruppe bllden dle In SO-Europa zweifellos
reliktartigen Spezies der anatolischen Eichen-Busch-
walder, dle auch In der Balkanhalblnse! auf einige
engbegrenzte Tellgeblete (z.B. Schluchttdler in Ju-

goslawlsch- und Bulgarisch-Mazedonlen, S-Grlechen-
land: Umgb. Delphl, Zentral- und Sud-Peloponnes)
beschrankt sind (z.B. Dichonia pinkeri Kobes,
Agrochola vautierl Dufay bzw, lactiflora
Drdt.,, A, thurneri Brsn.,, A. gratiosa Stgr., 4.
rupicapra Stgr.). Dle Vertreter dieser Artengruppe
erreichen Im pannonischen Raum entweder nur die
stdliche Porta des Beckens (Umgb. Elsernes Tor,
Orsova-Herkulesbad, Banater  Gebirge: Peridea
korbi Stgr.,, Xylena lunifera Warr.) oder in ge-
wissen Fallen dringen sle bls an dle saodlichen
Abhinge des
Mittelgebirges vor (Orthosia schmidtii Didsz,,
Kovacs;

s.Abb.2). Als lhre Ostgrenze kann man mit groBer

transdanublschen und norddstllchen

Brachionycha syriaca decipulae
Wahrscheinlichkelt Armenlen (Nachwelse von Xylena
lunifera, Dichonia pinkeri, Brachionycha
syriaca: VARGA 1983) bzw. NW-Irak und Iran

(RONKAY & VARGA 1984b) angeben.

4.2 Arten der Flaumeichen-Buschwalder

Eine andere, gewlssermaBen starker nach SO-Mittel-
europa vorgerlckte Gruppe (vgl. Abb.3) besteht aus
den Arten der Flaumeichen-Buschwalder, welche an
Flaumeiche gebunden zu sein schelnen oder dlese
Futterpflanze préferieren (Thecophora fovea Tr.,
Erannis ankeraria Stgr. bzw. Ocneria rubea
Hb.,, Phalera

aeruginea Esp,, Dryobotodes monochroma Esp.,

bucephaloides Tr., Dichonia

Polyploca ruficollis F., Ennomos quercarius
Hb. usw.). Andere Arten haben solche Futterpflanzen,
die als Leitarten der Flaumelichenbuschwilder gelten
(Jolana jolas O
Eutelia adulatrix Hb.: Cotinus coggygria;

Colutea arborescens;
Pyrrhia purpurina Tr.: Dictamnus albus). Sle
erreichen in der Mehrzahl der Falle den westlichen-
nordwestllchen Rand des pannonischen Beckens und
haben M"klassische" Fundorte am Ostlichen Bruchrand
der Alpen ("Thermenlinie"), im Leitha-Gebirge oder
auf den Halnburger Bergen. Es ist anzunehmen, da8
auch dlese Gruppe faunengeschichtlich alt Ist, well
ein transadriatischer Zusammenhang in der Verbrel-
tung mehrerer dleser Gruppe zugehdrigen Arten
(Orrhodiella ragusae Fallla, Pseudoxestia
apfelbecki Rbl, Erannis ankeraria Stgr.s
Thecophora fovea Tr.) nachzuweisen ist. Dle bel-
den erstgenannten Arten kommen Qbrigens heute Im

Karpatenbecken nicht mehr vor.

4.3 Aslatische (Wald-)Steppenarten

Dle Anzahl jener Arten, dle tm gesamten asiatischen

Steppengeblet und 1in pannonischen Raum verbreitet
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Abb. 2:

Verbreltung von zwel Noctldae-Arten (Lepidoptera); man erkennt einen Zusammenhang zwlschen' der
anatollschen Buschwaldformation und den pannonischen Waldsteppen; Drelecke: Brachyonycha syriaca,

schwarze Krelse: Orthosia schmidtii.
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Abb. 3:
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Dle Verbreitung von vier Lepidopteren-Arten des pontomediterranen Faunenkreises, dle elne #hnliche
nordliche bzw. nordwestliche Grenze ihrer Verbreitung bzw. Exklaven In SW-Europa haben. Zwel von lhnen
(Brenthis hecate, Nymphalidae: kontinuierliche Arealgrenze, Verbreltung schrafflert; Thersamonia
thersamon, Lycaenidae Arealgrenze mit unterbrochener Linle, Exklaven: schwarze Quadrate) sind an
Trockenrasen, zwel weitere (Uropus uwlmi, Notodontidae: punktierte  Arealgrenze; Phalera
bucephaloides, Notodontldae: Punkt-Strich-Arealgrenze, Verbreitungsgeblet punktlert) an xerotherme El-
chenwillder gebunden. Thecophora fovea (Lep.: Noctuldae) hat wahrscheinlich auch eine pontomediterrane,
wohl unvollkommen bekannte Verbreitung, sle scheint zlemlich eng an dle Flaum-Eiche (Quercus pubes-
cens) gebunden zu sein (schwarze Drelecke). 2



/‘,/;;'Td (Abb.4), 1ist sehr grof. Dle grofite Artenmannig-
,-'/ faltigkeit 1st In der collin-submontanen Stufe
g (Querclon petraeae-cerris) des transdanublschen und
nord¢stlichen Mittelgeblrges zu verzelchnen. Eline
Aufzahlung dieser Arten wtrde den Rahmen dleser
Arbelt sprengen. Eine groflere Bedeutung kann man
ihnen auch far die Faunenzusammensetzung In den
waldsteppenartigen Warmtrockengebleten Mltteleuropas
belmessen (z.B. Trockengeblete von Bshmen, Mahren,
S~ und O-Polen, Milttel- und O-Deutschland), wo aber
dle anspruchsvolleren Leitarten der Waldsteppe (wie
die Mitglleder der vorigen beiden Artengruppen) feh-

len.

Die Gruppe jener Arten, dle an dle Trockenrasen
gebunden sind bzw. als "Steppenelemente" gelten, ist
vielleicht {n noch starkerem MafBe heterogen (vgl. 5.4-
5.7). Dlese umfaBt einerseits die sich den offenen
Formatlonen anschlieBenden Arten der arborealen Fau-
nenkrelse (z.B. holo- und pontomediterran, kaspisch,
turkestanisch, s-siblrlsch, vgl. LATTIN 1967), anderer-
selts dle Mitglleder jener Faunenkreise, dle sich den
nicht arborealen (eremlalen und xeromontanen;
VARGA 1975b, 1977) chorologischen Zentren zuordnen

lassen.

4.4 Arten der mediterranen Trockenrasen

Die an die Trockenrasen gebundenen Arten der i{.w.S.
mediterranen Faunenkrelse sind Im engen Sinne zwar
kelne "Steppenarten", kommen aber oft in steppen-
artigen offenen bzw. waldsteppenartigen Mosaikblo-
topen vor. Auflerem dringen sie welt in das Geblet
der SO-europaischen Steppenzone vor, wo sie elner-
selts mit den, an die offenen Rasenformationen ge-
bundenen Arten des kaspischen Faunenkrelses, ande-
rerseits aber auch mit den expansiven Vertretern der
turano-eremialen Fauna zusammentreffen. Sie gehoren
eigentlich zu demselben Ausbreltungstyp, wle die
Leitarten der Flaumelchenbuschwilder bzw. der xero-
thermischen Eichenwalder, aber sie konnten sich we-
sentlich welter ausbrelten, und sle welsen In gewissen
Fallen Reliktstandorte in W- und N-Deutschland (Kai-
serstuhl, Rhein-Mosel-Gebiet, Ltineburger Heide) oder
sogar auf Nord- und Ostseeinseln (Gotland, Oland)
bzw. In S-Skandinavien auf. Als Beispiele jener Arten,
die Exklaven im westlichen oder nordlichen Mitteleu-
ropa, melstens auf edaphlsch entsprechenden Trocken-
rasen- oder Felsenrasenstandorten haben, konnen die
folgenden angefithrt werden: Arethusana arethusa,
Chazara briseis, Hipparchia statilinus, I,
alcyone, Euxoa vitta, Dichagyris (Yigoga)
forcipula, D.(Y.) signifera, D.(Y.) ni-
grescens, Hadena irregularis, ., magnolii,

Sideridis evidens, Polymixis flavicincta,

P. xanthomista, Ammoconia senex, Cucullila
xeranthemi, C. dracunculi, C. tanaceti,
Gnophos furvatus, Synopsia sociaria, Pha-
siane coarctaria usw, Sle kommen zusammen mit
elnigen stenochoren Arten, wle Pieris (Artogeia)
ergane (Dolomit-Felsenrasen des zentralen Telles des
transdanubischen Mittelgebirges), P.(A.) wmannii
(Bukk-Geb.), Agrodiaetus admetus (Kalk- und Do-
lomlt-Trockenrasen, sehr lokal und zerstreut Im
ganzen Mittelgebirge), Cupido osiris (Kalk- und
Dolomlt-Trockenrasen, sehr lokal Im  nordlichen
Mittelgebirge), Calophasia platyptera (Trans-
danublsches Mittelgeblrge), Polymixis rufocincta
(In elner endemischen Subspezles: isolata Ronkay &
Uherkovich, 1Im Villanyer Inselgebirge), Cucullia
formosa (Villanyar Inselgebirge, Mecsek) - mit
wenigen Ausnahmen (wle H. alcyone, A. senex) -
auch Im pannonischen Raum vor, Gewisse Arten aus
dieser Gruppe sind nicht auf die sndexponierten,
xerothermen Abhingen des Mlttelgebirges beschrankt,
sondern sie kommen auch auf dem kalkreichen Sand-
geblet des Kliskinsag (Donau-Tisza-Zwischenstromland)
vor: Hyponephele lupina, Arctia festiva,
Hadena silenes, H. magnolii, H. irregu-
laris, Sterrha serilceata usw. Besonders der
Artenbestand der Dolomlt-Gertlihinge und jener des
kalkreichen Sandgebletes (offene Sand-Trockenrasen)
zeigt elne auffallende Ahnlichkelt (auch In floristi-
scher Hinsicht).

4.5 Kaspische und kaspisch-turkestanische Arten

Die Vertreter des kaspischen bzw. kaspisch-turkesta-
nischen Faunenkreises (die sog. "sudrussischen Step-
penarten” der #4lteren Literatur, vgl. REBEL 1931)
konnten sich In der Regel weniger nach Mitteleuropa
ausbreiten. Sle dringen auch auf den Mittelmeer-
Halblnseln nicht weit nach Saden bzw. In SO-Europa
kaum weiter als In das Karpatenbecken vor. Sie sind
aber oft welt nach Osten verbreitet, sle erreichen die
Mongolei, die danurischen Steppen bzw. In elnzelnen
Fallen (*¥) auch Japam: Colias chrysotheme, Me-
lanargia russiae, Mamesta aliena¥, Oxytri-
pia orbiculosa* (Abb.5), Heliothis ononis,
Lygephila (=Eccrita) 1ludicra. Einige Arten
aus dieser Gruppe gelten Im Karpatenbecken vor-
wiegend als Sandbewohner: Plebejides sephirus,
Conisania leineri, Cucullia balsamitae,
Cryphia fraudatricula, Oxycesta geographi-
ca, Adthetis furvula; ws8hrend andere Arten als
gemeinsame Arten der Hang- und L&B-Plakorsteppen
zu erwdhnen sind: Ocnogyna parasits, Euxoa
hastifera, k. distinguenda, Perigrapha 1i-
cinctum, Chondrosoma fiduciaria. Gewlsse Ver-

treter dieser Gruppe sind im Karpatenbecken auf das
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Abb. 4: Zwel charakteristische Steppenarten, deren Verbreltung zlemllch gut mit der Step
gelten wahrschelnlich als polyzentrische (kasplsch-stdsibirisch), expansive Arten:

fragrans (Hymenoptera, Apoldea), schrafflertes Areal - Muste
Steppen-Iltis).

penzone zusammenfallt. Sle
schwarze Krelse - Bombus

la eversmanni (Mammalla, Mustelidae,

Abb. 5:  Verbreitung .von Oxytrip

ia orbiculosa (Lepldoptera: Noctuldae) ein
kletnwichsige Iris-Arten

(Iris pumila—arenaria-cruppe) gebunden lIst; Reli

er rellktartigen Steppenart, die an

ktstandorte auch auBerhalb
der Steppenzone, elnige (z.B. Im Karpatenbecken) sind erloschen.
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serossicum” der Geobotaniker, d.h. auf dle kon-
ynentalen  Steppenstandorte des  transsylvanischen
Beckens beschrankt, wle Pseudophilotes bavius,

Agrotis trifurca, Muschamplia cribrellum,

4.6 Eremiale Arten

Die Feststellung, daB sogar dle nlederschlagsarmsten
Telle des pannonlschen Beckens keine echt ariden
(eremialen) Geblete sind, wird auch dadurch unter-
strichen, daB die Eremialarten diesem Raum weit-
gehend fehlen. Nur wenige Arten - melstens als eige-
ne Subspezies oder sogar als futterpflanzenspe-
zlalislerte Neoendemiten - kommen auf edaphlschen
Spezlalstandorten  unserer  Alkallsteppen  ("Szik"-
Trockenrasen bzw. Halbwiisten) vor: Saragossa
porosa kenderesiensis, Discestra dianthi
hungarica, Narraga tessularia kasyil, Holco-
phora statices, Scrobipalpa semadensis,
Stenodes obliquana, Agdistis intermedia,
Coleophora peisoniella usw. Als Hauptausbrei-
tungsperiode der turano-eremlialen Elemente konnen -
unseres Erachtens -~ dle kalt-trockenen Spatgla-
zlalphasen und nur in begrenztem MaB elne post-
glaziale Steppenperfode ("Haselzeit", Boreal) vor-
ausgesetzt werden. Mit elner sekundiren Ausbreitung
auf den Weldegebleten der historischen Perlode kann
man lediglich bel wenigen Arten rechnen (Narraga
tessularia, Disestra dianthi). Dle Lelitarten
der "Kultursteppe" der Tlefebene sind namlich kelne
Eremialelemente, sondern eurydzische, expansive
Xerophilarten aus verschledenen arborealen Faunen-
krelsen (Pontia daplidice, Heliothis ma-
ritima, Protoschinia scutosa, Porphyrinia
respersa, Agrotis crassa, Discestra trifo-

1ii usw.),

4.7 Xeromontanarten

Die folgende, zwar nicht besonders artenreiche, aber
faunengeschichtlich sehr bedeutsame Gruppe der
Kennarten der Trockenrasen besteht aus den SOg.
Xeromontanarten {Abb.6-8), d.h. aus jenen Arten, die
sich den chorologischen Kerngebleten der ariden-
seminariden Hochgebirge zuordnen lassen (VARGA
1975a, b, 1977).

In der westlichen Palaarktis gelten vor allem die
sommertrockenen Hochgebirge des Mittelmeerraumes
(Atlas-Geblirge: Dichagyris (Subg. Yigoga) atlan-
tis, Chersotis kacem, Ch. rungsi, Euxoa aoi-
mouna, Rhyacia cervantes pseudolatens, Rh.
boursini, Xestia dyris, Paramathes picata

usw.; Slerra Nevada bzw. Sierra de Gredos: Di-

chagyris renigera funestissima, Chersotis
anatolica, Rhyacia cervantes, Apamea alpi-
gena, A. platinea reisseri, Fuxoa nevaden-
g1s usw.; Massive von Mittel- und Std-Grlechenland,
z.B. Pindos, Tymphristos, Parnassos, Chelmos usw.:
Euxoa decora macedonica, Chersotis helle-
nica, Ch. capnistis ssp,, Ch., laeta leon-
hardi und achaiana, Ch., anatolica, Ch. ele-~
gans, Yigoga gracilis aetoliae, Hadena cla-
ra, H. urumovi, H. drenovskyi usw.) bzw. ge-
wlsse Inneralpine Trockengeblete (in den franzosischen
Alpen: Heterophysa dumetorum, Apamea alpi-
gena, Chersotls elegans, Ch. alpestris, Ch,
oreina, Yigoga celsicola, Hadena clara; Im
Wallls bzw. Im Oberen Inntal: Chersotis al-
pestris, Ch. oreina, Ch. andereggii, Con-
isania leineri poelli, Heliophobus kited
usw.) als relatlv am relchsten an solchen Elementen,
Nur wenige Arten dieser Gruppe haben zerstieute
Blotope an edaphlsch entsprechenden Stellen des
mitteleuropdischen Raumes (Euxoa decora, E,
birivia, Rhyacia latens, Heliophobus kitfi,
Apamea platinea), andere kommen hauptsachlich
oberhalb der Waldgrenze vor, bzw. sle "kopleren" In
elnigen Fallen dle arktisch-alpine Disjunktion der
Oreotundralarten (Rhycia helvetina, Ochro-
pleura musiva bzw., Standfussiana lucernea,
Rhyacia grisescens, Hadena caesia, vgl.
VARGA 1975b),

Im pannonischen Raum bzw. Im angrenzenden Tell des
sttd-¢stlichen Mitteleuropas kommen die Xeromon-
tanarten elnerseits auf den dealplnen Randgebieten
des Beckens ("Thermenlinie": Euxoa birivia. E.
decora, Ochropleura musiva, Polia serrati-
linea, z.T. auch In den Kleinen Karpaten und Im
Kleinen Fatra), andererseits auf den Karstplateaus.der
Inneren Kalkzone der NW-Karpaten (dle sog. "Geme-
riden™ S-slovakisches und n-ungarisches Karstgebiet:
Euxoa birivia, E. decora, E, recussa, Och-
ropleura musiva, Rhyacia latens, Rh. gri-
sescens, Chersotis fimbriola ssp., Apamea
platinea usw.) und auf gewlssen Dolomit-Odland-
flachen des Transdanublschen Mittelgebirges (Cher-
sotils fimbriola, Euxoa decora, Apamea pla-
tinea, Gnophos intermedius, Phyllometra
culminaria, Lignyoptera fumidaria), ferner
auch In der Kalkzone (vor allem in den rellktreichen
Schluchten) der transsylvanischen Karpaten vor
(Rhyacia grisescens, Xestia ashworthii,
Standfussiana lucernea, Hadena caesia, Pan-

chrysia v-argenteum usw.),

Mit Blick auf dle Xeromontanfauna SO-Europas sollte
man noch den sehr engen Zusammenhang zwischen

den Geblrgsfaunen der sudlichen Balkanhalbinsel und
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Abb. 6: Die Verbreltung von zwel Arten der Noctuiden-Gattung Dichagyris (Lepldoptera), als Belsplel for

Xeromontanelemente. Dichagyris vallesiaca (schwarze Punkte, nachstverwandte allopatrische Arten:
Schwarze Kreise) hat ausschlieBlich eine xeromontane Verbreitung, mit Reliktvorkommen in den SW-Alpen;
Dichagyris squalorum (punktierte Flachen) Ist auch In bestimmten Gebleten der SO-europaischen
Steppen verbreitet.

Abb, 7: Verbreitung solcher "Kaltesteppenarten" xeromontanen Ursprungs, dle - an dle Verbreltung der arktlsch- bzw.
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boreo-alpinen Arten erlnnernd - auch ndrdliche Tellareale haben, 1, Aeropedellus variegatus
(varlegatus (Orthoptera: Acrldotden): schwarze Krelse; 2, Synchloe <callidice (Lep.: Pleridae):
schrafflerte Flachen; 3, Rhyacia grisescens (Lep.: Notuldae):-dicht punktlerte Flachen.
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Abb. 8: Verbreitung einer holomediterranen (schwarze Punkte: Chersotis fimbriola,Lept.: Noctuldae) bzw. einer
pontomediterranen (Ch. laeta RbL, Lep.: Noctuidae) Xeromontanart, an edaphisch waldfrele Trockenrasen-
standorte gebunden, im Mittelmeergeblet meistens oberhalb von 1000-1500m. Die beiden nachstverwandten
Arten haben eine breite Uberlappung der Areale in der sodlichen Balkanhalbinsel bzw. In Kleinasien. Belde
Arten sind sehr stark In Subspezies zergliedert, fast Jede lokale Populatlonsgruppe ("deme") hat einen Sub-

spezies-Charakter,

Kleinaslens hervorheben (4griades pyrenaicus
dardanus, Collias libanotica heldreichii,
Hipparchia mamurra bzw. graeca, Pseudocha-
zara geyeri, Fuxoa hilaris, Hadena dreno-
vskyi, H. urumovi, Yigoga gracilis, Cherso-
tis elegans, Ch. anatolica, Ch., laeta, Ch.
capnistis usw.), was zwelfellos - In Anbetracht des
plattentektonischen Zusammenhanges der sadlichen
Balkanhalbinsel mit Anatolien - auf das relativ hohe
Alter dieser zoogeographischen Gruppe hinweist. Ge-
wisse xeromontane Elemente konnten schon in der
praglazialen Gebirgsfauna von Europa vorhanden ge-
wesen sein. Die Jungere, vor allem dle postglaziale
Vegetationsgeschichte Mitteleuropas mufB aber for die-
se Artengruppe als zilemlich ungtnstig gelten. Weil
der BewaldungsprozeB ausgehend von den stdlich der
Pyrenden, Alpen und Karpaten llegenden Arborealre-
fuglen ziemlich rasch und synchron vor sich gegangen
Ist, hat sich ftr eine jungere Ausbreltung der Xero-

montan-Arten besonders wahrend der Spatglazialphasen

und in den mit dem Praboreal ausklingenden Frahpost-
glazialphasen am ehesten elne Gelegenhelt geboten,
Eine Haufung der Relikte aus diesen Phasen sieht
man z.B. auf den sog. dealpinen Standorten, wo neben
den dealpinen Hellophyten auch xeromontane Lepldop-
teren vorkommen. Well elne, den Xeromontan-Arten
entsprechende zonale Vegetationsstufe sowohl dem
groBten Tell der postglazialen Vegetattonsgeschlchte
Mitteleuropas, als auch der rezenten Vegetation welt-
gehend fehlte bzw. fehlt, sind diese Arten for keine
bestimmte Hohenstufe charakteristisch (im Gegensatz
zu den alplnen Arten), sondern sle konnen in beliebl-
ger Hohe vorkommen, wo dle mikroklimatischen und
edaphischen Faktoren (s.1.) klelnraumig gegen elne
Bewaldungssukzession wirken und elne waldfrele
Dauergesellschaft  konservieren (z.B. Felsenrasen,
Schutthalden,  Gerollhange,  Dolomit-Odlandflachen,

Lawinenbahnen usw.). So gelten die Xeromontanarten

In Mltteleuropa und auch Im Karpatenbecken als SOg,
"dysharmonische" Rellkte (sensu UDVARDY 1969), und
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qen auch for gewlsse Trockenrasentypen des
/a,,;gchen Raumes charakteristlsch sein.

gine generische Revislon der artenreichen Lepidop-
teren-Gattungen der Xeromontanfauna Qberzeugt uns,
daB es Immer elne groBere Anzahl stenochorer Arten
gibt, die sich {n bestimmten Reglonen (Kerngeblete)
haufen und welche streng an dle xeromontanen Le-
bensrdume gebunden sind. Thnen lassen sich einige
"erfolgreichere” Arten gegentberstellen, dle sich In
des Eremlal oder sommertrockene Arboreal (Mittel-
meergeblet, Steppen- bzw. Waldsteppenzone) ausbrei-
ten konnten. Wahrend dle meisten Arten der paldark-
tischen (bzw. z.T. holarktischen) Noctulden-Gattungen
Euxoa, Dichagyrls, Chersotis, Rhyacia, Pa-
rexarnis, Protexarnis, Eugnorisma usw. in den
W- und zentralaslatischen Hochgebirgen lokalisiert
sind, erwiesen sich andere Vertreter dleser Gattungen
als Steppen- bzw. Waldsteppenarten. Ahnliche Znge
der Artenmannigfaltigkeitsvertellung bzw. Ausbrei-
tungsgeschichte lassen sich auch bel mehreren Satyr!-
dae- {Hipparchia, Chazaré, Pseudochazara, Ka-
netisa, Karanasa, Paralasa) und Lycaenidae-Ge-

nera (Agrodiaetus, Polyommatus) feststellen.

Diese Zusammenhange sprechen zweifellos daftr, da8
ein nicht unbedeutender Teil der sog. "Steppenfauna"
einen xeromontanen Ursprung hat. Im Laufe der Evo-
lution bzw. der Ausbildung der Artenmannlgfaltigkeit
xeromontaner Genera konnten sich gewisse, mehr an-
passungsfahige und expansive Arten aus fhrem ur-
spranglichen Verbreitungsgeblet In den rlesigen Le-
bensrdumen der ariden-semiariden Hochgebirge auf dle
zonalen Steppen ausbreiten. Dadurch besitzt die sog.
"Osm&tra"-Theorle, welche f@r einen kleineren Raum
(Karpatenbecken bzw. Sadost-Mitteleuropa) elne re-
lative Urspringlichkeit der Hangsteppen gegentober den
jangeren Plakorsteppen postullert, einen wesentlich
tieferen phylogenetischen Hintergrund und auch eine
welter gefafte blogeographische Gultigkeit.

ZUSAMMENFASSUNG

1. Elnfohrend werden dle Begriffe Klimax bzw. kli-
mazonale Gesellschaft in lhrem loglschen Inhalt (kon-
kretes Endstadium elner Sukzesslonsrelhe als zono-
logische Einheit vs, "Idealfall* der Vegetationsent-
wicklung for elne naturrfiumliche, d.h. blogeographi-

sche Elnheit) konsequent unterschieden.

2. Dle Waldsteppe des pannonischen Raumes wird hier
- aus blogeographischer Sicht - als eine Art der
Mosalklandschaft aufgefafit, In der elne Heterogenitat
der Klimax-Stadien herrscht.
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3, Neben dem typlschen Waldsteppensaum gibt es
auch eine Relhe der Saumgesellschaften vom Hoch-
staudensaumcharakter, In welchen hochwachsige Dol-
denpflanzen elne bedeutende Rolle spielen. Sogar in
der montanen-subkarpatischen Stufe efniger Karstpla-
teaus des nordostlichen Mittelgebirges (Bukk-Gebirge,
N-ungarisches Karst) befinden sich am Rande der
Karstdolinen Waldsteppen-Saumgesellschaften von kaohl-

kontinentalem Charakter.

4, Der Waldsteppencharakter - mit einer ausgespro-
chenen Mischfauna von unterschledlichen Antellen der
verschiedenen Faunenkreise - zieht sich durch die
ganze  jungplelstozane-holozdne  Vegetatlons-  und

Faunengeschichte des pannonischen Raumes hindurch.

5. Dle zoogeographischen Elemente der Waldsteppen
bzw. Trockenrasen des pannonischen Raumes welsen
auch Im rezenten Stadlum einen hohen Grad choro-
logische Heterogenitat auf. So scheint uns eher eine
"Mehrphasentheorie” der Steppenelemente des pannoni-

schen Raumes annehmbar zu sein,

6. Elne vergleichende chorologisch-phylogenetische
Analyse mehrerer artenreicher Lepidopteren-Genera
der ariden-semiariden Hochgeblrge der Paldarktls be-
welst das hohe Alter der sog. Xeromontanelemente,
deren expansive Vertreter sich auch iIn den Steppen-
bzw. Waldsteppenlebensraumen auszubreiten vermoch-
ten. Diese Tatsache bletet die Moglichkelt zur Verall-
gemeinerung der sog, "Osméatra"-Theorie hinsichtlich
zeitlicher und raumlicher Dimensionen.
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