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Einige Probleme der zeitgenössischen Biozönologie 
und ihre Lösung bei agrarentomologischen Studien1)

M e r k u r i j  S. Ghilarov

Institut für Morphologie der Tiere 
der Akademie der Wissenschaften der UdSSR .

Moskau, UdSSR

Die heutige Entwicklungsetappe der Biologie, ihre Zusammenhänge mit 
der Praxis und mit angrenzenden Wissenschaften (Bodenkunde, Geographie, 
Biogeochemie u. a.) fordern synthetische Studien der Lebensgemeinschaften, 
der Biozönosen.

Die Vorstellungen über die Biozönosen entwickelten sich unter dem Ein
fluß von Darwins Lehre. Die potentielle Fähigkeit zur Vermehrung in der 
geometrischen Progression der unter dem Einfluß der Umgebung sich ver
ändernden Lebewesen, der Kampf ums Dasein, natürliche Auslese und, als 
Folge, das Überleben der am besten zur Existenz in den gegebenen Bedin
gungen angepaßten Organismen — das sind jene Faktoren, die, dem Dar
winismus gemäß, den Evolutionsprozeß, die phylogenetische Entwicklung 
der Organismen bestimmen. Dieselben Faktoren bestimmen auch den Ver
lauf eines anderen biologischen Prozesses an der Oberfläche unseres Pla
neten: die Bildung von Biozönosen, von deren Entwicklung die Aktivität 
und der Charakter der ganzen Biosphäre abhängig ist.

Die Struktur jeder Biozönose hängt auch von der Fähigkeit einzelner 
Arten zur Vermehrung und zum Überleben in gegebenen Bedingungen ab, 
vom Grade, in dem die konkreten Bedingungen eines Biotops den Ansprü
chen einzelner Arten entsprechen, was die quantitativen Verhältnisse der 
einzelnen Arten bestimmt. Also hängt auch das Werden der Biozönose von 
den Resultaten des Kampfes ums Dasein, vom Überleben der am besten an
gepaßten Arten, ab. Erklärt man durch die natürliche Auslese das „Über
leben der am besten Angepaßten“, das zur Differenzierung und Evolution 
einer Art führt, so zieht man vor allem die Verhältnisse und Beziehungen 
innerhalb der Art, die intraspezifische Konkurrenz, in Betracht.

Wenn man aber das Überleben der am besten Angepaßten und die Aus
lese in bezug auf die Biozönose-Bildung studiert, entstehen hauptsächlich

1) „Vortrag auf der Wissenschaftlichen Pflanzenschutzkonferenz der Ungarischen 
Akademie der Wissenschaften am 19. Juli 1960.
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die Probleme des Überbleibens der Vertreter der am besten angepaßten 
Arten; also handelt es sich um den Kampf ums Dasein unter verschiedenen 
Arten, um die interspezifischen Beziehungen. Die Ähnlichkeit von Faktoren, 
die ebenso die Richtung des Evolutionsprozesses wie auch die Struktur der 
Biozönose in jedem konkreten Biotop bestimmen, ist offensichtlich, obwohl 
sie bisher bei der Betrachtung vernachlässigt wurde.

Die Richtung der natürlichen Auslese findet in den konkreten vorhan
denen Bedingungen ihren primären Ausdruck in der Richtung der ökolo
gischen Sukzession; die Struktur der Biozönose, die Zahlenverhältnisse ihrer 
Mitglieder geben eine Vorstellung über die Ergebnisse des „Kampfes ums 
Dasein“ zwischen den Arten im konkreten Teile der „Lebensarena“.

Die grundsätzlichen Gesetzmäßigkeiten der natürlichen Auslese kann 
man bei den ökologischen Studien, bei Untersuchung der Bildung und Struk
tur der Lebensgemeinschaften verfolgen.

Es ist zu erwähnen, daß Ch . D a r w i n  den „Kampf ums Dasein“ an Bei
spielen der Änderungen des Biozönosenbestandes und ihrer Regulation 
illustrierte, ohne natürlich diese viel später entstandenen Fachausdrücke 
zu gebrauchen.

Jede Biozönose entwickelt sich. Diese Entwicklung kann man als eine 
besondere Form der Selbstentwicklung beurteilen, da jede Biozönose in 
Folge der Tätigkeit der sie bildenden Organismen solche Veränderungen in 
ihrem Milieu hervorruft, die schließlich eine weitere Existenz von einzelnen 
Komponenten der Biozönose und damit auch der Biozönose, als eines 
Ganzen, verhindern.

Nicht nur der Einfluß der Umwelt auf die Organismen, sondern auch 
die Gegenwirkung, der umwandelnde Einfluß der Organismen auf ihr Milieu, 
wurde von den hervorragenden russischen Naturforschern W . W . D o k u - 
t s c h a j e w , W .  I. V e r n a d s k y , G. F. Morosow, G. N. W y s s o t s k y  u . a. er
forscht.

Diese Vorstellungen über die einander beeinflussende, von einander ab
hängige Einheit der Organismen-Komplexe und ihres Standortes haben die 
vollendetste Ausführung im Begriff „Biogeozönose“ von V. N. S u k a t s c h e w  
gefunden. Dieser Begriff entspricht teilweise dem Begriffe „Holocoen“ von 
K. F r i e d e r i c h s  und „Ökosystem“ von T a n s l e y .

Als Folge der Lebenstätigkeit der Organismen, die irgendeine konkrete 
Biozönose bilden, findet eine ununterbrochene Veränderung des Arten
bestandes und des Verhältnisses der Individuenzahlen statt, d. h. eine Ver
änderung der Biozönose selbst, eine Sukzession, die durch solche Verände
rungen der Umwelt bewirkt wird, die die Organismen selbst hervorrufen. 
Manche weit bekannten Beispiele sind von den Forstwissenschaftlern ver
öffentlicht worden.

So unterdrückt der Schatten von lichtbeanspruchenden Bäumen ihren 
eigenen Nachwuchs, was zu ihrer Verdrängung durch umbrophile Arten 
führt. In Zirbelwäldern Sibiriens führt der Nadelverlust durch Dendrolimus
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sibiricus =  Raupen zur Vernichtung der Zirbelkiefer, welche den Nadel
verlust nicht überstehen kann und zur Verdrängung der Zirbelkiefer durch 
die Lärche, deren Nadeln auch nach vollem Verlust wiederwachsen. Es ist 
selbstverständlich, daß in solchen Fällen die von der Zirbelkiefer abhängigen 
Tierarten auch zu Grunde gehen.

Das Aussterben von Arten, die die gegebene Lebensgemeinschaft bilden, 
findet nicht als unmittelbare Folge der „Übervölkerung“ statt, wie man 
öfters annimmt, sondern als Folge der Sukzession, die durch die Lebenstätig
keit der ganzen Biozönose hervorgerufen wird.

Biozönosen als gesetzmäßige, geschichtlich bedingte Komplexe von ein
ander beeinflussenden Organismen sind räumlich begrenzt. Die Bedingun
gen, die Lebensansprüchen einzelner Arten und der ganzen Biozönose ent
sprechen, deren Mitglieder diese Arten sind, sind nicht nur vom Rahmen des 
geographischen Areals begrenzt. Die Anpassung jeder Art und der ganzen 
Biozönose an bestimmte Lebensbedingungen und an ihre Schwankungen 
innerhalb bestimmter Grenzen bedingt natürlich die möglichen Areals
grenzen. Doch können weder einzelne Arten, noch die von ihnen gebildeten 
Biozönosen an den ersten besten Standorten innerhalb des Areals existieren, 
was von konkreten klimatischen, lithologischen u. a. Bedingungen abhängt.

In bezug auf eine beliebige Art ist die Folgerung richtig, daß die Lokali
täten und Standorte innerhalb des Areals, in denen die Art existieren kann, 
mit solchen, in denen ihr Dasein ausgeschlossen ist, sich abwechseln.

Die Art, als die Gesamtheit der morphologisch ähnlichen, zur Kreuzung 
untereinander fähigen Organismen, die die gleichen Ansprüche an die Um
gebung haben, ist immer fleckenartig verbreitet. Die Gesamtheit der Indi
viduen einer beliebigen Art ist immer in einzelne mehr oder weniger dichte 
Anhäufungen zerstreut, die man als Populationen bezeichnet. Innerhalb, 
der Population ist in der Natur die Kreuzung wahrscheinlicher und leichter 
realisiert, als unter den Vertretern verschiedener Populationen derselben 
Art. Die Population ist die konkrete Form der Existenz einer Art: die ökolo
gische Grundeinheit der Art. Jede Art ist nur dort zu treffen, wo die ihren 
Ansprüchen entsprechenden Umweltsbedingungen vorhanden sind, die von 
der Stammesgeschichte diese Art bedingt werden. Die abiotischen Umwelt
faktoren (Klima usw.) stellen die Ausgangsglieder in der Kette solcher Be
dingungen dar.

Jede Art entstand aber während ihrer Stammesgeschichte nicht von den 
anderen Arten isoliert, sondern im engsten Zusammenhang mit anderen 
Arten. Darum sind jene Bedingungen in einem gegebenen konkreten Stand
ort, die den Forderungen einer Art entsprechen, auch für die anderen Arten 
günstig, die diesen Standort ebenfalls bewohnen und gewöhnlich mitein
ander eng und gesetzmäßig verbunden sind. Diese Bedingungen und Bezie
hungen beeinflussen in erster Linie die Populationsdichte und die Verhält
nisse der Individuenzahlen verschiedener Arten.

16*
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An jedem konkreten Standorte, in jedem Biotop, stellt darum die Popu
lation einer Art die Gesamtheit aller Individuen dieser Art dar, die einer be
stimmten Biozönose angehören. Die Grenzen der konkreten Biogeozönose, 
der eine Art angehört, sind gewöhnlich auch die Grenzen der Population 
dieser Art (Ghilarov , 1954).

Über die Biozönosen sagt J. B a l o g h  mit Recht, daß sie räumlich be
grenzt sind. Dabei ist nicht zu vergessen, daß die Biozönosengrenzen, wie 
alle Grenzen in der Natur, relativ und beweglich sind, was auch F r ie d r ic h s  
(1958) betont.

Das charakteristische Merkmal von Biozönosen ist ihre Wiederholbarkeit 
mit ähnlichen Verhältnissen von Individuenzahlen in denjenigen Lokali
täten, in denen die den Forderungen der dominierenden Pflanzen- und Tier
formen entsprechenden Bedingungen vorhanden sind.

In letzter Instanz wandelt aber jede Biozönose ihre Umweltbedingungen 
in solchem Grade um, daß die weitere Existenz dieser Biozönose mit dem 
gegebenen Verhältnis der Komponenten unmöglich wird. So entsteht eine 
Sukzession, die sich zuerst in den Änderungen der Populationsdichte ein
zelner Arten und dann in immer weitergehender Ersetzung einzelner Kom
ponenten äußert. Als Musterbeispiel kann man sich des Mikroorganismen
wechsels bei der Weintraubensaftgärung erinnern.

Die Hefen schaffen, indem sie sich vermehren und den Zucker in Alko
hol umwandeln, das Milieu, das ihr weiteres Dasein ausschließt, aber für 
die Essigbakterien sehr günstig ist. Die Essigbakterien verändern, indem 
sie Spiritus in Essigsäure verarbeiten, ihrerseits das Milieu, so daß die 
weitere Entwicklung von Bakterien unmöglich wird; es entstehen für die 
Schimmelpilze günstige Bedingungen usw.

Das Überwachsen, die Versumpfung und Austrocknung von Teichen und 
anderen Gewässern bietet ein alltägliches Beispiel einer Sukzession. Es ist 
selbstverständlich, daß die Existenz der typischen wasserbewohnenden 
Organismen nach dem Austrocknen von Gewässern ausgeschlossen ist. Jene 
Organismen, die zu irgendeiner konkreten Biozönose gehören, müssen im 
Laufe der Sukzession, bei den Grundveränderungen der ganzen Biogeozönose 
entweder aussterben oder in neue Standorte übersiedeln, in denen die Be
dingungen eine weitere Existenz von Individuen der gegebenen Art ermög
lichen. Darum ist die Ausbreitung1), d. h. eine aktive oder passive Fort
bewegung der Individuen der gegebenen Art (ungeachtet des Entwicklungs
stadiums) über die Räume, in denen die Bedingungen den Ansprüchen dieser 
Art nicht entsprechen, in diejenigen Standorte, in denen die Bedingungen 
ihren Forderungen entsprechen, als eine der wichtigsten Lebensfunktionen 
einer Art zu betrachten (Gh ilarov , 1945; A n d r e w a r t h a  & B ir c h , 1954). 
Der Verfasser hat auch gezeigt, daß die Evolutionsrichtung von Tiergruppen, 
der Charakter der Ontogenese, von dem Verbreitungstypus abhängt: die

9 Im Sinne des englischen „dispersal“.
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aktive Verbreitung führt zur progressiven Evolution, zur Aromorphose 
(sensu S e w e r t z o f f , 1931), die passive zur regressiven, zur Rückbildung 
(G h ilar ov , 1945, 1957).

Infolge der durch die Sukzession bedingten Veränderungen ist nicht nur 
die Existenz gegebener Arten in irgendeiner Biozönose, sondern auch das 
Dasein der ganzen Biozönose selbst in der Zeit begrenzt, was in der Defi
nition dieses Begriffes zum Ausdruck kommt ( B a l o g h , 1958).

Die Analyse der Eigenschaften der Art und der Biozönose zeigt, daß die 
Population die natürliche Einheit der ökologischen Struktur ebenso der Art 
wie auch der Biozönose bildet. Die Population stellt die Gesamtheit von 
Individuen einer gegebenen Art dar, die Mitglieder konkreter Biozönosen 
sind (Gh ilar ov , 1954, 58). Solche Beleuchtung des Begriffes „Population“ 
erlaubt den Schluß zu ziehen, daß die Charakteristik einer Art sich aus den 
Charakteristiken einzelner Populationen, die in verschiedenen konkreten 
Biozönosen eingeschlossen sind, gestaltet, während man die Charakteristik 
jeder konkreten Biozönose aus den Charakteristiken der sie bildenden Po
pulationen verschiedener Arten erhält.

Obgleich der Fachausdruck „Population“ in den gegenwärtigen biolo
gischen Schriften allgemein gebraucht worden ist und sogar solche Rich
tungen der Biologie, wie „Populationsgenetik“, „Populationsökologie“ oder 
„Populationstaxonomie“ entstanden sind, gibt es bis jetzt keine einheitliche 
Definition dieses Terminus.

So hält z. B. Cla rok  (1954) die Population für die Gesamtheit von 
Organismen, die einen gegebenen Raum bewohnen: er glaubt, daß die Popu
lation auch aus Individuen verschiedener Arten bestehen kann. Also nimmt 
er einen ganz undeutlichen Sinn dieses Begriffes a n , wie es P e a r l , 1937, 
vorgeschlagen hat und A l l e e  et ab, 1950, auch annehmen. W. T i s c h l e r , 
1955, bestimmt die Population als die Gesamtheit der Individuen einer Art, 
die ein gegebenes Biotop besiedeln und in ihrer Generationsreihe genetisch 
ununterbrochen sind. Seine Auffassung ist der meinigen sehr nahe.

Ich habe früher (1954) betont, daß der Begriff „Population“ in der Öko
logie und in der Vererbungslehre nicht eindeutig sei. Das bemerkt auch 
J. B alogh , der die Population als eine konkrete im Raume und in der Zeit 
abgegrenzte Gesamtheit von Individuen (einer Art) betrachtet. E. M a y r  
(1957) ist der Meinung, daß man manche biologischen Erscheinungen nicht 
begreifen kann, ohne die Gruppierung der Individuen in Populationen und 
der Populationen in Arten anzunehmen. Dazu möchte ich auch mit Recht 
hinzufügen — „ohne die Gruppierung der Populationen in Biozönosen“.

A n d r e w a r t h a  & B irch  (1954) sind der Konzeption der Population von 
M a y r  sehr nahe. Das alles zeigt, daß wir jetzt dem einheitlichen Begriff der 
„Population“ näher sind, als wir vor 10—20 Jahren waren.

Aus allem oben Gesagten folgt, daß jede Population einer Art irgendeine 
konkrete Biozönose (oder einigen benachbarten konkreten Biozönosen,
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wenn eine Art plastisch ist) angehört und bei grundsätzlichenVeränderungen 
dieser konkreten Biozönosen (infolge der Sukzession) in den Forderungen 
der Art nicht entsprechende Bedingungen geraten kann.

Die Population erhält sich in der sich ändernden Biozönose, solange die 
Umweltsbedingungen wenigstens einem Teile der Individuen entsprechen. 
Im Verlauf der Sukzession, bei der die Existenzbedingungen einer Art sich 
verändern, findet eine natürliche Auslese in der heterogenen Population 
statt, deren Richtung durch den Sukzessionsverlauf bestimmt wird.

Der Grad der ökologischen Plastizität einer Art, der Eurybiose-Grad, 
bestimmt die Mannigfaltigkeit von Biotopen, in denen die Art auftritt, und 
auch die Zeitdauer der Existenz dieser Art in einem konkreten Standorte 
während der Sukzessionsänderungen der Biozönose. Da die Sukzession in 
jeder konkreten Biozönose rascher verläuft als der Prozeß der Anpassung 
der sie bildenden Arten zu den wichtigsten Änderungen der Umweltbedin
gungen (z. B. der Wechsel von Baumarten im Walde und die Anpassung von 
oligophagen Forstschädlingen an neue Nährpflanzen), stirbt der größte Teil 
von weniger plastischen Vertretern der Population jeder Art aus und ist 
weder mehr von Bedeutung für die weitere Evolution der Art, noch für die 
Bildung neuer konkreter Biozönosen. Ein Teil der Individuen der Popula
tion gerät im Laufe der Verbreitung in neue, den Forderungen der Art ent
sprechende Bedingungen und versichert auf diese Weise das weitere Dasein 
der Art in der Form von neuen, genetisch mit einander verknüpften Gene
rationen unter den Bedingungen, die denen der Ausgangspopulation ähnlich 
sind.

Darin besteht die konservative (in . phylogenetischer Hinsicht) Rolle 
der Verbreitungsfunktion: dank der Verbreitung, wird die ökologische Sta
bilisierung einer Art erreicht.

Je strenger und enger die Ansprüche einer Art in bezug auf irgendwelche 
begrenzenden Umweltsfaktoren sind, desto wichtiger ist die Bedeutung der 
Verbreitungsfunktion für das Überbleiben dieser Art.

Die Verbreitung von Vertretern der Population einer Art über die Grenze 
des von der Population besiedelten konkreten Biotops fördert auch die Ein
heit von amphimiktischen Arten (Gh il a r o v , 1945, M a y r , 1957, A n d r e 
w a r t h a  & B ir c h , 1954).

Doch ist die Verbreitung auch ein progressiver Faktor der phylogene
tischen Entwicklung. Die sich verbreitenden und sich erzeugenden Indivi
duen geraten immer in neue Bedingungen, die von den Ausgangsbedingun
gen irgendwie notwendig verschieden sind, die anders sind, als jene, in wel
chen die Population sich entwickelt hat. Also hat die Verbreitungsfunktion 
in phylogenetischer Hinsicht gleichzeitig progressive und konservative Be
deutung.

Für die Evolutionstheorie sind die Anpassungen an die Veränderungen 
in der Sukzessionsrichtung von großem Interesse. Nur in seltenen Fällen,
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in denen die Sukzession sehr langsam verläuft, kann man die Formverände
rungen als unmittelbare Folge einer einzigen Sukzession beobachten.

So ist wahrscheinlich die Süßwasserform von Idothea entomon im Laufe 
der langsamen Entsalzung des Ladoga-Sees entstanden.

Nachdem auf dem gegenwärtigem Karakum-Territorium das Meer aus
getrocknet war, entstanden die von A. B r o d s k y  beschriebenen neuen Arten 
von grund- und bodenwasserbewohnenden Foraminiferen, die zu denselben 
Gattungen gehören, die im Meer verbreitet sind. Auf ähnliche Weise ent
stand die bodenbewohnende Form von Tubifex, nach dem der Federsee ent
wässert worden war ( H a rm s , 1934). Ebenso kann man den Ursprung der 
anholozyklischen Wurzelläuse der Fordea-Gruppe erklären, die ihren Le
benszyklus im Zusammenhang mit dem Verschwinden ihrer Hauptnähr
pflanzen während der Eiszeit verändert haben. Gewöhnlich finden solche 
Anpassungen zu neuen Bedingungen hei rasch verlaufenden Sukzessionen im 
Laufe einer Sukzession nicht statt. Da aber verschiedene Populationen ge
gebener Art in ähnlichen konkreten Biozönosen leben, in denen die Sukzession 
gesetzmäßig in ähnlicher Bichtung verläuft, unterwerfen sich mehrere nach 
einander folgende Generationen den ähnlichen Umweltsänderungen. Als 
Folge kann jener Teil der Populationen durch die natürliche Auslese ausge
wählt worden sein, in dem Anpassungenin der Richtung der Sukzessionsverän
derungen ausgeprägt sind. Auf diese Weise kann eine Differenzierung der 
Art im Laufe mehrerer ähnlicher Sukzessionen stattfinden, die von der 
Sukzessionsrichtung bestimmt wird.

So kann man z. B. den Ursprung mancher Bodentiere von den benthi- 
schen Süßwasserformen erklären. So entstanden die Chironomiden mit 
terrestrischen Larven, wahrscheinlich auch die Enchytraeidae, möglich auch 
die Erdnematoden u. a. Da die Austrocknung von Süßgewässern öfter als 
solche von Meeresteilen stattfindet und da der allgemeine Charakter der 
Austrocknung von Binnengewässern anders ist (die Binnengewässer trocknen 
rasch aus; bei der Austrocknung von litoralen Teilen des Meeres, die lang
sam stattfindet, können die Wasserbewohner dem Wasser folgen) sind unter 
der Bodenfauna die Vertreter von Süßwasserabkömmlingen viel öfter zu 
finden, als die Derivata der Meeresfauna. Diese Tatsache hat W. K ü h n e l t  
(1958) bemerkt, doch unerklärt gelassen.

Die ständige Entwicklung, die Sukzession, ist eine allgemeine Eigen
schaft der Biozönosen. Mehr oder weniger beständig können umfangreichere 
Biozönosen nur sein, wenn in ihren einzelnen Raum-Synusien ständige 
Veränderungen stattfinden, z. B. am Lande in der Mikrokomplexität der 
Pflanzendecke. So existiert die Steppenvegetation als Ganzes unbestimmt 
lang dauernd gerade infolge jener lokalen Zerstörungen der Pflanzendecke, 
die von der Aktivität anderer Komponenten der Steppenbiozönose hervor
gerufen sind. Es sind die Angaben über die Rolle vom Huftierweiden für 
die Südukrainischen Steppen ( P a t s c h o s s k y , 1917) ebenso wie spätere Unter
suchungen über die Rolle des Nagetierfraßes ( F ormosov & V oronov, 1939)
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zu erwähnen. Wenn das Weiden von N age- oder Huftieren aufhört, ent
wickeln sich manche für die unbearbeiteten Brachböden eigenen Unkräuter 
anstatt der Steppengräser. Für die Bewahrung des allgemeinen Typus der 
Steppenvegetation sind die Sukzessionen der Vegetation in einzelnen Synu- 
sien sehr wichtig, nämlich dort, wo der Boden durch die Grabtätigkeit 
von Steppennagetieren aufgelockert ist: m it den Erdhaufen von Nagetieren 
sind spezifische Pflanzen-Mikroassoziationen verbunden (Ghilarov, 1951; 
Lawrbnko & JüNATOW, 1952).

An einzelnen Stellen gehen in der Steppe etwa allmählichen Fruchtfolgen 
ähnliche Sukzessionen vor sich. Infolge dieser Sukzession verändern sich 
die Bedingungen an jeder Stelle, aber die Steppe sieht als Ganzes wie eine 
relativ einheitliche mikrokomplexe Pflanzenflur aus.

Die gesetzmäßig gerichteten Biozönosenänderungen, die Sukzessionen, 
sind jene ständig wirkenden Faktoren, die auf die Populationen einzelner 
Arten einwirken und die Richtung der natürlichen Auslese beeinflussen.

Größere Veränderungen der Lebensbedingungen, des Lebensraums, 
führen zu bedeutenden Änderungen in dem Biozönosebestand. Die Ände
rungen der Biozönose, die man durch den Vergleich von überlebenden 
und untergehenden Organismen entdecken und bewerten kann, spiegeln 
die Richtung der natürlichen Auslese wider. H. Franz, 1952, versucht, 
die Charakteristiken der Biozönosen mit der Geschichte des Standorts zu 
verknüpfen. Er ist der Meinung, daß: 1) je  mannigfaltiger die Bedingungen 
im gegebenen Biotop sind, desto artenreicher die Biozönose ist; 2) je stärker 
die Bedingungen vom Optimum für die Mehrzahl von Arten abweichen, 
desto artenärmer die Biozönose ist; doch sind die Arten für die gegebene 
Biozönose desto typischer und desto höher ist ihre Individuenzahl. Auch 
je grundsätzlicher und öfter die Milieuveränderungen am gegebenen Orte 
in der Vergangenheit waren, desto artenärmer ist die Biozönose. Also 
spiegeln die Besonderheiten der Biozönose sowohl die gegenwärtigen Be
dingungen als auch die Geschichte ihrer Bildung wider, indem sie von der 
Härte der Auslese zeugen.

Man kann sich die Richtung der natürlichen Auslese am besten vor
stellen, wenn die Biozönosenänderungen nach leicht faßbaren Faktoren in 
registrierbaren Bedingungen stattfinden.

Besonderes Interesse bieten jene Änderungen, die mit der landwirt
schaftlichen Tätigkeit verbunden sind, die die Lebensbedingungen aller 
Komponenten der Biozönose grundsätzlich verändert. Die landwirtschaft
liche Tätigkeit des Menschen, wenn man sie im Lichte der evolutionären 
Biozönologie betrachtet, stellt einen neuen, für den gegebenen Biotop 
zusätzlichen Auslesefaktor dar. So stellt z. B. das Beweiden einen Faktor 
der Elimination für die freßbaren Pflanzen und umgekehrt für die ungenieß
baren einen indirekt günstigen Faktor dar. In der Mischgras-Federgras
Steppe führt das Beweiden zur Entwicklung der Artemisieto-Libanotisotum-
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Assoziation und bei besonders starkem Beweiden neben den Menschen- 
ansiedlungen zum Gedeihen der Disteln.

Als analoges Beispiel ist die Verbreitung von Kakteen-Gestrüpp unter 
dem Einfluß des Beweidens in Zentral-Amerika und in Australien zu 
erwähnen. Das Viehweiden fördert auch die Vermehrung von verschiedenen 
Scatophagen. ■

Noch tiefer sind jene Änderungen der Pflanzendecke, die vom Ackerbau 
bewirkt sind. Beim Umbrechen des Neulandes wird die natürliche Pflanzen
decke durch solche ersetzt, die praktisch aus einer Pflanzen-Art (die Mehr
zahl von Feldkulturen) oder aus wenigen Arten (Futter-Gräser) besteht.

In der Richtung der Anpassung von Kulturpflanzen an die Bedingungen 
ihrer Züchtung wirkt nicht nur die künstliche Auslese des Menschen, der 
jene Formen auswählt, die den wirtschaftlich wichtigen Merkmalen nach 
auf die Ackerbaubedingungen günstig reagieren, sondern auch die natürliche 
Auslese. Über die Richtung solcher natürlichen Auslese kann man nach den 
konvergent entstehenden adaptiven Merkmalen der begleitenden Unkräuter 
Schlüsse ziehen (Z i n g e r , 1909 u. a.).

Aber das Aufackern des Bodens bietet für alle Pflanzenarten, die nicht 
vom Menschen gezüchtet oder geschützt worden sind, ebenso wie auch für 
die Tiere, einen zusätzlichen Faktor natürlicher Auslese. Die Besonderheit 
und Richtung dieser Auslese kann man in Betracht ziehen, wenn man die 
Agrarbiozönosen und die natürlichen Lebensgemeinschaften in bezug auf 
die Mitglieder, die von den Veränderungen der Pflanzendecke abhängig sind, 
vergleicht.

Besonders interessante Ergebnisse bekommt man, wenn die Analyse der 
Biozönosen von ganz neuen Kulturpflanzungen (z. B. der Kautschukpflanzen 
im gemäßigten Klima oder der Steppenwaldstreifen) durchgeführt worden 
ist (G hil arov , 1947; 1956).

Obwohl die Ökologen zuerst die Zweckmäßigkeit und sogar die Mög
lichkeit biozönotischer Studien in den Kulturlandschaften ablehnten 
(Sh e l f o r d , 1914), ist jetzt die Vorstellung über die ,,sekundären“, „künst
lichen“ oder „Agrarbiozönosen“ in der Literatur eingeführt ( F r i e d e r i c h s , 
1930, 1953, 1957; B e y - B i e n k o , 1939; T i s c h l e r , 1954, 1959; B alogh , 1955, 
1958).

Um die Biozönosen zu charakterisieren, zu vergleichen und zu bewerten, 
genügt es auch, irgendeinen Teil von Biozönosekomponenten auszunutzen, 
was B alogh (1958) mit Recht betont hat.

Daß die Gesamtheit von Lebewesen der Felder als Lebensgemeinschaften 
zu betrachten ist, beweist vor allem die Konstanz ihres Artenbestands. 
Das wurde zuerst von B e y - B ie n k o  (1939) in den Transwolga-Ländern an 
den Insekten in Weizenfeldern gezeigt; später wurden ähnliche Beobachtun
gen in Deutschland durchgeführt ( B o n e s s , 1958; T i s c h l e r , 1954 u. a.).

Auf den Weizenfeldern in Osteuropa und Nord-Amerika bilden sich 
ähnliche, von den vikariierenden, ökologisch ähnlichen oder systematisch
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nahen, Arten zusammengesetzte Komplexe phytophager Insekten, was die 
parallele Bildung von Agrarbiozönosen in beiden Kontinenten beweist 
(Gh il a r o v , 1943).

Ähnliche Wechsel der Ausgangskomponente in der energetischen Kette 
der Biozönose — der Pflanzendecke (Phytozönose) — rufen konvergente 
Änderungen bei allen anderen Mitgliedern der Lebensgemeinschaft (primär 
der Phytophagen) hervor, intensive Vermehrung einiger Gruppen, regel
mäßige Änderung der Ausleserichtung. Die ,,Agrobiozönose“ ist ein treffen
der Begriff; die Anwendung des Terminus „Biozönose“ auf die Gesamtheit 
von Organismen, die die Kulturpflanzenfelder bewohnen, ist vollkommen 
berechtigt.

Der Feldackerbau ist infolge der Bodenbearbeitung und des Frucht
wechsels mit kardinalen Umsetzungen der Pflanzendecke verbunden. 
Darum können in solchen Bedingungen nur die Insektenarten überleben, 
die an solche harten Umweltveränderungen angepaßt sind. T i s c h l e r , 1958 ,  
zeigt für Mitteleuropa, daß die Mehrzahl der Insektenarten, die auf Feldern 
gemein sind, dort in der Natur zu beobachten ist, wo ausgeprägte räumliche 
und zeitliche Veränderungen der Lebensbedingungen stattfinden.

Das bedeutet, daß die Arten, die an irgendwelche harte Umweltsver
änderungen angepaßt sind (z. B. Überschwemmung, Austrocknung), auch 
an harte Änderungen anderer Faktoren sich adaptieren können (in unserem 
Falle an die Bodenbearbeitung und den Fruchtwechsel). Charakteristisch 
für die Insektengemeinschaften von Kulturfeldern ist, daß eine ganze Reihe 
von Arten, die sich von angebauten Pflanzen ernähren können, zu Schäd
lingen von wirtschaftlicher Bedeutung werden. Wenn irgend eine Art als ein 
wirtschaftlich wichtiger Schädling auftritt, dann ist diese Art unter den 
Bedingungen der gegebenen Feldkultur zahlreich. Im heutigen Feldbau 
kann man zwei wichtige Schadinsektengruppen unterscheiden. Die erste 
Gruppe bilden nicht spezialisierte Schädlinge, Polyphagen mit hohem 
Grad von Valenz in bezug auf die Nährpflanzen, die an Vertretern verschie
dener Pflanzengruppen sich ernähren können und verschiedene Kulturen 
in den Feldfruchtfolgen schädigen. Zur zweiten Gruppe gehören die Oligo- 
phagen, die in Ihrer Nahrungswahl auf eine enge systematische Pflanzen
gruppe (Familie oder Gattung) begrenzt sind, die nur eine oder wenige 
Feldkulturen befallen, sogenannte spezialisierte Schädlinge. Solche Oligo- 
phagen müssen, um Schädlinge zu werden, morphologisch, physiologisch 
und phänologisch an die Kulturpflanze angepaßt sein und die allgemeinen 
Bedingungen der Felder ertragen (Gh ila r o v , 1947).

Die Analyse der Entstehung von Komplexen von Schadinsekten auf 
dem Feld hat gezeigt, daß unter dem Einfluß des Wechsels der Pflanzen
decke in den Fruchtfolgen die natürliche Auslese unter den Phytophagen 
in zwei Hauptrichtungen geht. Beim Fruchtwechsel überleben die plasti
schen Polyphagen ungeachtet ihres Ausbreitungsvermögens, z. B. die Boden
bewohner, während unter den Oligophagen nur solche mit kurzem Ent-
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wicklüngszyklus und m it großer Ausbreitungsfähigkeit überleben (Gh ila r o v , 
1945).

Die Dauer des Lebenszyklus ist im letzten Falle darum wichtig, weil 
alle Feldschädlinge in dem Larvenstadium wenig beweglich sind und nur 
schwaches Aushreitungsvermögen besitzen: die Ausbreitung wird von den 
Yollkerfen verwirklicht (Gh ilar ov , 1945).

Die Fähigkeit zur Ausbreitung, zur Migration, im Falle ungünstiger 
Veränderungen der Bedingungen im Biotop, der von Populationen der 
gegebenen Art besiedelt ist, stellt die Anpassung dar, welche die ungenügende 
Plastizität einer Art in bezug auf variierende wichtige Umweltfaktoren 
kompensiert (im Falle der Fruchtfolgen ungenügende Plastizität bezüglich 
des Wechsels der Pflanzendecke). Die Analyse der Bildung von Agrobio- 
zönosen und das Studium der biologisch wichtigsten Merkmale der Insekten, 
die sich in Kulturlandschaften vermehren, erlauben, die Gesetzmäßigkeiten 
der natürlichen Auslese aufzudecken, die sich in erster Linie in den Ände
rungen der Populationsdichte widerspiegeln. .

Diese Analyse zeigt, daß bei der Änderung irgendeines Faktors die Aus
lese nicht nur die unmittelbar mit diesem Faktor verbundenen Merkmale 
betrifft (in unserem Falle Wechsel der Pflanzendecke — Plastizität bezüg
lich Nährpflanzen), sondern auch Merkmale, die mit dem variierenden 
Faktor nicht unmittelbar verbunden sind (Ausbreitungsvermögen).

Es ist zu erwähnen, daß der Grad der Fähigkeit zur Ausbreitung, der 
unter gewissen Bedingungen die schwache Nahrungsplastizität kompen
siert, unter anderen Umständen ungenügend sein kann.

Der Getreideblattkäfer (Anisoplia austriaca) überflog in den Wirtschaf
ten der Einzelbauern von alten zu neuen Weizenfeldern sehr leicht und war 
ein Massenschädling. Doch ist das Überfliegen von Feld zu Feld für diesen 
Käfer unter den Bedingungen von sozialistischen Landgütern mit riesigen 
Feldern schwierig. Darum nahm seine Populationsdichte merklich ab. 
Unter den Ursachen dieser Abnahme spielen die ausgedehnten Dimensionen 
der Felder in der Steppenzone eine große Rolle.

Noch entschiedener war der Einfluß der Felddimensionen auf die Popu
lationsdichte von ungeflügelten Oligophagen, wie z. B. Dorcadion spp. Die 
Ausbreitungsfähigkeit fördert das Überleben der Population unter sich 
verändernden Bedingungen, da sie die Möglichkeit steigert, daß Vertreter 
der gegebenen Art in neue, den Artansprüchen entsprechende Biotope 
gelangen.

An jenen Orten, an denen die Lebensbedingungen mehr oder weniger 
stark variieren, sind auch andere Anpassungen bei den Insekten zu beobach
ten, die zu demselben Resultat führen. Eine solche Anpassung sind Ent
wicklungspausen oder eine Unterbrechung der Lebenstätigkeit. Die Aus
breitung sichert die ununterbrochene Lebenstätigkeit der Art im neuen 
Biotop. Die Diapause und andere Formen der Ruhe sichern die weitere 
Lebenstätigkeit der Art in demselben Biotop nach der Rückkehr der für
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die Art günstigen Bedingungen. Also ist die Diapause in ökologischer 
Hinsicht als „Ausbreitung in der Zeit“ zu betrachten.

Beide Anpassungen — Ausbreitungsvermögen und verschiedene Ana- 
biose- und Diapause-Formen — kompensieren die ungenügende Plastizität 
der Art unter den variierenden Umweltbedingungen. »

Sie erlauben gewissen Teilen der Population den Einfluß von pessimalen 
Umweltbedingungen (wie abiotische, z. B . Wassermangel, und biotische, 
z. B. Feinde, Nahrungsmangel) zu vermeiden. Die Fähigkeit zur langdauern
den Ruhe ist umgekehrt korrelativ mit der Plastizität des Organismus in 
den aktiven Perioden verbunden. Die mehr eurybionten Schädlinge (auch 
in bezug auf die Nahrung) gehen seltener in Diapause als stenobionte. 
So ist die Diapause für solche Oligophagen, wie Hessenfliege, Zuckerrüben
derbrüßler, Kartoffelkäfer u. a. typisch. Wenn aber der variierende, die 
Tätigkeit begrenzende Faktor nicht der Pflanzenwechsel, sondern z. B. 
Feuchtigkeitsgrad ist, kann die Diapause auch bei den Polyphagen auf
treten (z. B. Heuschreckeneier).

Beide Typen von Anpassungen in für die Art günstige Bedingungen zu 
gelangen, schließen einander nicht aus. So ist beispielsweise die Ausbreitung 
von niederen Organismen gerade im anabiotischen Zustand (Zysten, Dia
sporen usw.) gut bekannt.

Die Umweltveränderungen, die in den Fruchtfolgen stattfinden, kommen, 
obwohl langsamer, bei der Sukzession der Pflanzendecke in der Natur vor. 
Darum sind jene Ausleserichtungen, die bei der Analyse des Modellbeispiels 
erklärt worden sind (die Plastizität, die Ausbreitungsfähigkeit, der Ruhezu
stand), auch in der Natur zu beobachten.

Die gesetzmäßigen Biozönosenänderungen infolge der natürlichen Aus
lese verändern ihrerseits die Richtung der Auslese, was zu den Artenver
änderungen führt. Bei den Untersuchungen der Wechselbeziehungen 
zwischen Organismen und Umgebung zieht man gewöhnlich nur die Organis
menänderungen unter dem Einfluß des Milieus in Betracht. Die andere, 
meistens vernachlässigte Seite dieser Zusammenhänge, die Änderung der 
Umgebung unter dem Einfluß von Organismen, die wiederum zu Verände
rungen der Organismen führt, ist nicht weniger wichtig. Die Evolution, 
die Phylogenese, findet in den Biozönosen statt. Das Studium der Gesetz
mäßigkeiten der Biozönosenänderungen ist der Weg zur Aufdeckung der 
allgemeinen Richtungen der natürlichen Auslese. Die Agrobiozönosen sind 
als experimentelle Biozönosen zu betrachten (T i s c h l e r , 1960),  bei deren 
Studium die Grundprobleme der Biozönologie ihre Lösung finden.

Z usam m enfassung
1. Die Bildung von Biozönosen sowie die Artenbildung werden durch die natürliche 

Auslese bestimmt.
2. Die Population (die Gesamtheit von Individuen der gegebenen Art, die der gege

benen konkreten Biozönose angehört) stellt die grundlegende Struktureinheit sowohl 
der Art als auch der Biozönose dar.
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3. Die natürliche Auslese findet ihren primären Ausdruck in der Sukzession, in der 
Artenfolge in Biozönosen, die vor allem durch die Aktivität der Biozönose selbst hervor
gerufen wird.

4. Bei Änderung der Standortsbedingungen in der Biozönose, die bei der Sukzession 
beobachtet wird (falls diese Änderung die ökologische Plastizität von Individuen der 
gegebenen Artpopulation übersteigt), stirbt die Population entweder aus (seltener 
verändert sie sich stark, indem sie sich den Sukzessionsveränderungen anpaßt) oder 
überlebt infolge der Migration eines Teils von Individuen in neue Orte, an denen die 
Bedingungen den Anforderungen dieser Population entsprechen. Die Ausbreitungs
fähigkeit gleicht also die unzureichende Plastizität der Art aus.

5. Bei jähem Wechsel der Pflanzendecke in Feldfruchtfolgen überleben polyphage 
Schadinsekten und von den Oligophagen nur die Arten mit kurzdauerndem Lebenszyklus 
und hoher Ausbreitungsfähigkeit. Die Auslese erfolgt also sowohl nach Eigenschaften, 
die mit verändernden Faktoren unmittelbar verbunden sind (Wechsel der Pflanzendecke 
— Grad der Polyphagie), als auch nach den Eigenschaften, die mit solchen Faktoren nur 
indirekt verbunden sind (Verbreitungsfähigkeit).

6. Die Auslesebesonderheiten bei natürlichen Sukzessionen der Biozönosen können 
im Vergleich mit Feldfruchtfolgen erforscht werden.

Sum m ary
1. The formation of bioceonoses is determined by natural selection as like as the 

evolution of species.
2. The population (the totality of individuals of a given species belonging to a given 

concret biocoenosis) is the fundamental structural unit of both the species and the 
biocoenosis.

3. Natural selection primary appears as succession, i. e. succession of species in bio- 
coenoses, which is induced above all by the activity of the biocoenosis itself.

4. By changes of local conditions in the biocoenosis observed in the course of succession 
the population becomes either extinct if these changes exceed the ecologic plasticity of a 
given population (rarely the population becomes severely modified by adaption to the 
changes in succession) or the population survives by migration of a part of the individuals 
to new places where the conditions correspond the demand of this population. By 
this way the insufficient plasticity of a species is compensated by the dispersal capacity.

5. At rapid changes in vegetation by rotation of crops among injurious insects only 
the polyphagous ones and oligophagous species with short life cycle and high dispersal 
capacity will survive. Selection takes place as to qualities which are closely connected 
with changing factors (changes in vegetation — degree of polyphagy) and also as to 
qualities which are only indirectly connected with those factors (ability te dispersal).

6. Selection peculiarities in natural successions of biocoenoses can be studied by 
comparison with rotation of crops.

Pe3K>Me
1 .  O o p M H p o B a H H e  0 H o p e H 0 3 0 B ,  K a K  h  B H j ] ;o o 6 p a 3 0 B a H H e  H a n p a B j iH iO T C H  

eC T eC T B eH H B IM  O T Ö O pO M .
2 .  IIonyjiHpHH (coBOKynHocTb ocodeü naHHoro Bupa, Bxopam aa b paHHBifi 

KOHKpeTHBiit 6nou;eH’o3) npeflCTaBjiaeT ocHOBHyio epuHHpy CTpyKTypbi Kan BHpa, 
TaK h 6nopeH03a.

3 .  EcTecTBeHHHH oTdop HaxoaHT nepBHUHoe BBipaatemie b cyKpeccmi, b 
CMeHe bhaob b 6nou;eH03ax, KOTopaa BBi3BiBaeTca, npenipe Bcero, peaTejiBHOCTBio 
caivtoro 6non;eH03a.

4 . IIpn H3MeHeHHHX ycjioBHH >kh3hh B 6Hou;eH03e, HadjiropaeMBix npn cynpec- 
CHHX, eCJIH 3TH H3MeHeHHH npeBBIIIiaiOT 3KOJIOrHUeCKyiO nJiaCTHUHOCTB ocodeft 
nonyjiapHH aaim oro Bnjj;a, nonyjiapua jihöo BBiMHpaeT (peiKe chjibho MeHaeTca
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B HanpaBJieHHH npucnocoöjieH HH  k cyKpeccuoHHbiM H3MeHemiHM), jihöo co x p a- 
HneTCH, S jiaroßapH  M H rpapm i nacTH ocoöefiB  HOBbie M eera, r a e  ycjioBHH OTBenaiOT 
TpeÖOBaHHHM 3T0H nonyjm pH H . TaKHM 0Öpa30M, CnOCOÖHOCTB K paCCeJieHHK) KOM- 
neH cnpyeT HejipcTaTouHyio miacTHUHOCTb BHua.

5. ITpn pe3KHX CMeriax paeraTejibHoro nonpoBa b nojieBBix ceßooöopoTax 
cpe^H Bpe^Hbix HacenoMbix BbiJKHBaiOT nojiH(|)arH, a H3 ojinrofjmroB tojilko bhhh 
C KOpOTKHM PHKJIOM pa3BHTHH H BbICOKOH CIIOCOÖHOCTbK) K paCCeJieHHK).

6. EfojieBbie ceBooöopoTbi MoryT cjiyjKHTb MOßejibio rjih n3yneHHH ocoßeH- 
HOCTeii OTÖopa npn ectectbeHhhx cynpeccHax 6nopeH030B.
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