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

Die Vorstellungen iiber die Biozonosen entwickelten sich unter dem Ein-
fluB von Darwins Lehre. Die potentielle Fahigkeit zur Vermehrung in der
geometrischen Progression der unter dem Einflu der Umgebung sich ver-
sndernden Lebewesen, der Kampf ums Dasein, natiirliche Auslese und, als
Folge, das Uberleben der am besten zur Existenz in den gegebenen Bedin-
gungen angepaBten Organismen — das sind jene Faktoren, die, dem Dar-
winismus gem#B, den Evolutionsprozel, die phylogenetische Entwicklung
der Organismen bestimmen. Dieselben Faktoren bestimmen auch den Ver-
lauf eines anderen biologischen Prozesses an der Oberfliche unseres Pla-
neten: die Bildung von Biozénosen, von deren Entwicklung die Aktivitit
und der Charakter der ganzen Biosphére abhéngig ist.

Die Struktur jeder Biozonose hiingt auch von der Fiahigkeit einzelner
Arten zur Vermehrung und zum Uberleben in gegebenen Bedingungen ab,
vom Grade, in dem die konkreten Bedingungen eines Biotops den Ansprii-
chen einzelner Arten entsprechen, was die quantitativen Verhéltnisse der
einzelnen Arten bestimmt. Also hidngt auch das Werden der Biozonose von
den Resultaten des Kampfes ums Dasein, vom Uberleben der am besten an-
gepaBten Arten, ab. Erklirt man durch die natiirliche Auslese das ,,Uber-
leben der am besten Angepafiten, das zur Differenzierung und Evolution
einer Art fiihrt, so zieht man vor allem die Verhéltnisse und Beziehungen
innerhalb der Art, die intraspezifische Konkurrenz, in Betracht.

Wenn man aber das Uberleben der am besten AngepaBten und die Aus-
lese in bezug auf die Biozonose-Bildung studiert, entstehen hauptséchlich

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

Die Richtung der natiirlichen Auslese findet in den konkreten vorhan-
denen Bedingungen ihren priméren Ausdruck in der Richtung der 6kolo-
gischen Sukzession; die Struktur der Biozénose, die Zahlenverhéltnisse ihrer
Mitglieder geben eine Vorstellung iiber die Ergebnisse des ,,Kampfes ums
Dasein‘ zwischen den Arten im konkreten Teile der ,,l.ebensarena‘.

Die grundsitzlichen GesetzméiBigkeiten der natiirlichen Auslese kann
man bei den ¢kologischen Studien, bei Untersuchung der Bildung und Struk-
tur der Lebensgemeinschaften verfolgen.

Es ist zu erwéhnen, daB Ca. DarwiN den ,,Kampf ums Dasein‘‘ an Bei-
spielen der Anderungen des Biozénosenbestandes und ihrer Regulation
illustrierte, ohne natiirlich diese viel spiter entstandenen Fachausdriicke
zu gebrauchen.

Jede Biozonose entwickelt sich. Diese Entwicklung kann man als eine
besondere Form der Selbstentwicklung beurteilen, da jede Biozonose in
Folge der Tatigkeit der sie bildenden Organismen solche Verédnderungen in
ithrem Milieu hervorruft, die schlieBlich eine weitere Existenz von einzelnen
Komponenten der Biozonose und damit auch der Biozénose, als eines
Ganzen, verhindern.

Nicht nur der EinfluB der Umwelt auf die Organismen, sondern auch
die Gegenwirkung, der umwandelnde Einflufl der Organismen auf ihr Milieu,
wurde von den hervorragenden russischen Naturforschern W. W. Doxu-
rscEAJEW, W. I. VERNADSKY, G. F. Morosow, G. N. WyssoTsky u. a. er-
forscht.

Diese Vorstellungen iiber die einander beeinflussende, von einander ab-
hingige Einheit der Organismen-Komplexe und ihres Standortes haben die
vollendetste Ausfithrung im Begriff ,,Biogeozonose‘ von V. N. SukaTscHEW
gefunden. Dieser Begriff entspricht teilweise dem Begriffe ,,Holocoen** von
K. Frieperices und ,,Okosystem‘* von TANSLEY.

Als Folge der Lebenstétigkeit der Organismen, die irgendeine konkrete
Biozonose bilden, findet eine ununterbrochene Verdnderung des Arten-
bestandes und des Verhéltnisses der Individuenzahlen statt, d. h. eine Ver-
gnderung der Biozonose selbst, eine Sukzession, die durch solche Verinde-
rungen der Umwelt bewirkt wird, die die Organismen selbst hervorrufen.
Manche weit bekannten Beispiele sind von den Forstwissenschaftlern ver-
offentlicht worden.

So unterdriickt der Schatten von lichtbeanspruchenden Béumen ihren
eigenen Nachwuchs, was zu ihrer Verdrangung durch umbrophile Arten
fithrt. In Zirbelwéldern Sibiriens fithrt der Nadelverlust durch Dendrolimus
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sibiricus = Raupen zur Vernichtung der Zirbelkiefer, welche den Nadel-
verlust nicht iiberstehen kann und zur Verdridngung der Zirbelkiefer durch
die Larche, deren Nadeln auch nach vollem Verlust wiederwachsen. Es ist
selbstverstidndlich, daB in solchen Fillen die von der Zirbelkiefer abhéngigen
Tierarten auch zu Grunde gehen.

Das Aussterben von Arten, die die gegebene Lebensgemeinschaft bilden,
findet nicht als unmittelbare Folge der ,,Ubervolkerung‘ statt, wie man
ofters annimmt, sondern als Folge der Sukzession, die durch die Lebenstétig-
keit der ganzen Biozonose hervorgerufen wird.

Biozonosen als gesetzméBige, geschichtlich bedingte Komplexe von ein-
ander beeinflussenden Organismen sind rédumlich begrenzt. Die Bedingun-
gen, die Lebensanspriichen einzelner Arten und der ganzen Biozonose ent-
sprechen, deren Mitglieder diese Arten sind, sind nicht nur vom Rahmen des
geographischen Areals begrenzt. Die Anpassung jeder Art und der ganzen
Biozonose an bestimmte Lebensbedingungen und an ihre Schwankungen
innerhalb bestimmter Grenzen bedingt natiirlich die moglichen Areals-
grenzen. Doch konnen weder einzelne Arten, noch die von ihnen gebildeten

'Biozonosen an den ersten besten Standorten innerhalb des Areals existieren,
was von konkreten klimatischen, lithologischen u. a. Bedingungen abhéngt.

In bezug auf eine beliebige Art ist die Folgerung richtig, da8 die Lokali-
taten 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 &hnlichen, zur Kreuzung
untereinander fahigen Organismen, die die gleichen Anspriiche 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
Anh#ufungen 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 kolo-
gische Grundeinheit der Art. Jede Art ist nur dort zu treffen, wo die ihren
Anspriichen 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 wihrend 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 fiir die anderen Arten
giinstig, die diesen Standort ebenfalls bewohnen und gewthnlich mitein-
ander eng und gesetzmaBig verbunden sind. Diese Bedingungen und Bezie-
hungen beeinflussen in erster Linie die Populationsdichte und die Verhalt-
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 Biozénose angehoren. Die Grenzen der konkreten Biogeozénose,
der eine Art angehort, sind gewdhnlich auch die Grenzen der Population
dieser Art (GrILAROV, 1954).

Uber die Biozonosen sagt J. Bavoca mit Recht, daB sie rdumlich be-
grenzt sind. Dabei ist nicht zu vergessem, dafl die Biozonosengrenzen, wie
alle Grenzen in der Natur, relativ und beweglich sind, was auch FriepricHs
(1958) betont.

Das charakteristische Merkmal von Biozénosen ist ihre Wiederholbarkeit
mit dhnlichen Verhéltnissen von Individuenzahlen in denjenigen Lokali-
tdten, in denen die den Forderungen der dominierenden Pflanzen- und Tier-
formen entsprechenden Bedingungen vorhanden sind.

In letzter Instanz wandelt aber jede Biozonose ihre Umweltbedingungen
in solchem Grade um, daB die weitere Existenz dieser Biozonose mit dem
gegebenen Verhiltnis der Komponenten unméglich wird. So entsteht eine
Sukzession, die sich zuerst in den Anderungen der Populationsdichte ein-
zelner Arten und dann in immer weitergehender Ersetzung einzelner Kom-
ponenten duBert. Als Musterbeispiel kann man sich des Mikroorganismen-
wechsels bei der Weintraubensaftgdrung erinnern.

Die Hefen schaffen, indem sie sich vermehren und den Zucker in Alko-
hol umwandeln, das Milieu, das ihr weiteres Dasein ausschlieBt, aber fiir
die Essighakterien sehr giinstig ist. Die Essighakterien veréndern, indem
sie Spiritus in Essigséure verarbeiten, ihrerseits das Milieu, so daB die
weitere Entwicklung von Bakterien unmoglich wird; es entstehen fiir die
Schimmelpilze giinstige Bedingungen usw.

Das Uberwachsen, die Versumpfung und Austrocknung von Teichen und
-anderen Gewéssern bietet ein alltdgliches Beispiel einer Sukzession. Es ist
selbstverstindlich, daf die Existenz der typischen wasserbewohnenden
Organismen nach dem Austrocknen von Gewéssern ausgeschlossen ist. Jene
Organismen, die zu irgendeiner konkreten Biozonose gehéren, miissen im
Laufe der Sukzession, bei den Grundverdnderungen der ganzen Biogeozonose
entweder aussterben oder in neue Standorte iibersiedeln, in denen die Be-
dingungen eine weitere Existenz von Individuen der gegebenen Art ermog-
lichen. Darum ist die Ausbreitung!), d. h. eine aktive oder passive Fort-
bewegung der Individuen der gegebenen Art (ungeachtet des Entwicklungs-
stadiums) iiber die Rdume, in denen die Bedingungen den Anspriichen dieser
Art nicht entsprechen, in diejenigen Standorte, in denen die Bedingungen
ihren Forderungen entsprechen, als eine der wichtigsten Lebensfunktionen
einer Art zu betrachten (GaiLarov, 1945; ANDREWARTHA & BircH, 1954).
Der Verfasser hat auch gezeigt, daB die Evolutionsrichtung von Tiergruppen,
der Charakter der Ontogenese, von dem Verbreitungstypus abhingt: die

1) Im Sinne des englischen ,,dispersal®.
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aktive Verbreitung fiihrt zur progressiven Evolution, zur Aromorphose
(sensu SEwerTzoFF, 1931), die passive zur regressiven, zur Riickbildung
(GriLAROV, 1945, 1957).

Infolge der durch die Sukzession bedingten Veranderungen ist nicht nur
die Existenz gegebener Arten in irgendeiner Biozonose, sondern auch das
Dasein der ganzen Biozonose selbst in der Zeit begrenzt, was in der Defi-
nition dieses Begriffes zum Ausdruck kommt (Bavocn, 1958).

Die Analyse der Eigenschaften der Art und der Biozonose zeigt, daB die
Population die natiirliche Einheit der 6kologischen Struktur ebenso der Art
wie auch der Biozonose bildet. Die Population stellt die Gesamtheit von
Individuen einer gegebenen Art dar, die Mitglieder konkreter Biozonosen
sind (GrIinArov, 1954, 58). Solche Beleuchtung des Begriffes ,,Population
erlaubt den Schluf} zu ziehen, daf die Charakteristik einer Art sich aus den
Charakteristiken einzelner Populationen, die in verschiedenen konkreten
Biozonosen eingeschlossen sind, gestaltet, wihrend man die Charakteristik
jeder konkreten Biozonose aus den Charakteristiken der sie bildenden Po-
pulationen verschiedener Arten erhélt.

Obgleich der Fachausdruck ,,Population® in den gegenwértigen biolo-
gischen Schriften allgemein gebraucht worden ist und sogar solche Rich-
tungen der Biologie, wie ,,Populationsgenetik®, ,,Populationsékologie* oder
,,Populationstaxonomie‘ entstanden sind, gibt es bis jetzt keine einheitliche
Definition dieses Terminus.

So hilt z. B. Crarcx (1954) die Population fiir die Gesamtheit von
Organismen, die einen gegebenen Raum bewohnen: er glaubt, daB die Popu-
lation auch aus Individuen verschiedener Arten bestehen kann. Also nimmt
er einen ganz undeutlichen Sinn dieses Begriffes an, wie es Prarn, 1937,
vorgeschlagen hat und ArLeE et al., 1950, auch annehmen. W. TiscHLER,
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 frither (1954) betont, daB der Begriff ,, Population‘ in der Oko-
logie und in der Vererbungslehre nicht eindeutig sei. Das bemerkt auch
J. BarocH, der die Population als eine konkrete im Raume und in der Zeit
abgegrenzte Gesamtheit von Individuen (einer Art) betrachtet. E.Mavr
(1957) ist der Meinung, daB man manche biologischen Erscheinungen nicht
begreifen kann, ohne die Gruppierung der Individuen in Populationen und
der Populationen in Arten anzunehmen. Dazu mochte ich auch mit Recht
hinzufiigen — ,,ohne die Gruppierung der Populationen in Biozoénosen‘.

AxprEWARTHA & Birom (1954) sind der Konzeption der Population von
Mavr sehr nahe. Das alles zeigt, daB wir jetzt dem einheitlichen Begriff der
,,Population‘‘ ndher sind, als wir vor 10—20 Jahren waren.

Aus allem oben Gesagten folgt, daBl jede Population einer Art irgendeine
konkrete Biozonose (oder einigen benachbarten konkreten Biozonosen,
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wenn eine Art plastisch ist) angehort und bei grundsatzlichenVeréinderungen
dieser konkreten Biozonosen (infolge der Sukzession) in den Forderungen
der Art nicht entsprechende Bedingungen geraten kann.

Die Population erhalt sich in der sich 4ndernden Biozénose, solange die
Umweltsbedingungen wenigstens einem Teile der Individuen entsprechen.
Im Verlauf der Sukzession, bei der die Existenzbedingungen einer Art sich
verdndern, findet eine natiirliche Auslese in der heterogenen Population
statt, deren Richtung durch den Sukzessionsverlauf bestimmt wird.

Der Grad der ¢kologischen Plastizitét 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
wihrend der Sukzessionsdnderungen der Biozoénose. Da die Sukzession in
jeder konkreten Biozonose rascher verlauft als der ProzeB der Anpassung
der sie bildenden Arten zu den wichtigsten Anderungen der Umweltbedin-
gungen (z. B. der Wechsel von Baumarten im Walde und die Anpassung von
oligophagen Forstschédlingen an neue Nahrpflanzen), stirbt der gréBte Teil
von weniger plastischen Vertretern der Population jeder Art aus und ist
weder mehr von Bedeutung fiir die weitere Evolution der Art, noch fiir die
Bildung neuer konkreter Biozonosen. Ein Teil der Individuen der Popula-
tion gerdt 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 verkniipften Gene-
rationen unter den Bedingungen, die denen der Ausgangspopulation dhnlich
sind.

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

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

Die Verbreitung von Vertretern der Population einer Art iiber die Grenze
des von der Population besiedelten konkreten Biotops fordert auch die Ein-
heit von amphimiktischen Arten (Gminarov, 1945, Mayr, 1957, ANDRE-
warRTHA & Bircm, 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.

Fiir die Evolutionstheorie sind die Anpassungen an die Veridnderungen
in der Sukzessionsrichtung von groBem Interesse. Nur in seltenen Fillen,
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in denen die Sukzession sehr langsam verlduft, kann man die Formverédnde-
rungen als unmittelbare Folge einer einzigen Sukzession beobachten.

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

Nachdem auf dem gegenwirtigem Karakum-Territorium das Meer aus-
getrocknet war, entstanden die von A. Bropsky beschriebenen neuen Arten
von grund- und bodenwasserbewohnenden Foraminiferen, die zu denselben
Gattungen gehoren, die im Meer verbreitet sind. Auf dhnliche Weise ent-
stand die bodenbewohnende Form von Tubifex, nach dem der Federsee ent-
wassert worden war (Harwms, 1934). Ebenso kann man den Ursprung der
anholozyklischen Wurzellduse der Fordea-Gruppe erklaren, die ihren Le-
benszyklus im Zusammenhang mit dem Verschwinden ihrer Hauptnéhr-
pflanzen wihrend der Eiszeit verdndert haben. Gewdhnlich finden solche
Anpassungen zu neuen Bedingungen bei rasch verlaufenden Sukzessionen im
Laufe einer Sukzession nicht statt. Da aber verschiedene Populationen ge-
gebener Art in 8hnlichen konkreten Biozénosen leben,in denen die Sukzession
gesetzmaBig in dhnlicher Richtung verlauft, unterwerfen sich mehrere nach
einander folgende Generationen den &hnlichen Umweltsinderungen. Als
Folge kann jener Teil der Populationen durch die natiirliche Auslese ausge-
wihlt worden sein,in dem Anpassungenin der Richtung derSukzessionsveran-
derungen ausgeprdgt sind. Auf diese Weise kann eine Differenzierung der
Art im Laufe mehrerer dhnlicher Sukzessionen stattfinden, die von der
Sukzessionsrichtung bestimmt wird.

So kann man z. B. den Ursprung mancher Bodentiere von den benthi-
schen SiiBwasserformen erkldren. So entstanden die Chironomiden mit
terrestrischen Larven, wahrscheinlich auch die Enchytraeidae, moglich auch
die Erdnematoden u. a. Da die Austrocknung von SiiBgewéssern ofter als
solche von Meeresteilen stattfindet und da der allgemeine Charakter der
Austrocknung von Binnengewéssern anders ist (die Binnengewésser trocknen
rasch aus; bei der Austrocknung von litoralen Teilen des Meeres, die lang-
sam stattfindet, konnen die Wasserbewohner dem Wasser folgen) sind unter
der Bodenfauna die Vertreter von SiiBwasserabkémmlingen viel dfter zu
finden, als die Derivata der Meeresfauna. Diese Tatsache hat W. KtrNELT
(1958) bemerkt, doch unerklart gelassen.

Die stiandige Entwicklung, die Sukzession, ist eine allgemeine Eigen-
schaft der Biozonosen. Mehr oder weniger bestandig konnen umfangreichere
Biozénosen nur sein, wenn in ihren einzelnen Raum-Synusien sténdige
Verdnderungen stattfinden, z. B. am Lande in der Mikrokomplexitét der
Pflanzendecke. So existiert die Steppenvegetation als Ganzes unbestimmt
lang dauernd gerade infolge jener lokalen Zerstérungen der Pflanzendecke,
die von der Aktivitit anderer Komponenten der Steppenbiozénose hervor-
gerufen sind. Es sind die Angaben iiber die Rolle vom Huftierweiden fiir
die Siidukrainischen Steppen (Parscrossky, 1917) ebenso wie spéatere Unter-
suchungen iiber die Rolle des NagetierfraBes (Formosov & Voronov, 1939)
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zu erwédhnen. Wenn das Weiden von Nage- oder Huftieren aufhort, ent-
wickeln sich manche fiir die unbearbeiteten Brachboden eigenen Unkrauter
anstatt der Steppengréser. Fiir die Bewahrung des allgemeinen Typus der
Steppenvegetation sind die Sukzessionen der Vegetation in einzelnen Synu-
sien sehr wichtig, némlich dort, wo der Boden durch die Grabtatigkeit
von Steppennagetieren aufgelockert ist: mit den Erdhaufen von Nagetieren
sind spezifische Pflanzen-Mikroassoziationen verbunden (GuivLarov, 1951
LawreNko & Junatow, 1952).

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

Die gesetzm&Big gerichteten Biozonosendnderungen, die Sukzessionen,
sind jene stindig wirkenden Faktoren, die auf die Populationen einzelner
Arten einwirken und die Richtung der natiirlichen Auslese beeinflussen.

GroBere Verdnderungen der Lebensbedingungen, des Lebensraums,
fiilhren zu bedeutenden Anderungen in dem Biozénosebestand. Die Ande-
rungen der Biozonose, die man durch den Vergleich von iiberlebenden
und untergehenden Organismen entdecken und bewerten kann, spiegeln
die Richtung der natiirlichen Auslese wider. H. Franz, 1952, versucht,
die Charakteristiken der Biozonosen mit der Geschichte des Standorts zu
verkniipfen. Er ist der Meinung, daB: 1) je mannigfaltiger die Bedingungen
im gegebenen Biotop sind, desto artenreicher die Biozonose ist; 2) je stérker
die Bedingungen vom Optimum fiir die Mehrzahl von Arten abweichen,
desto artenérmer die Biozonose ist; doch sind die Arten fiir die gegebene
Biozonose desto typischer und desto hoher ist ihre Individuenzahl. Auch
je grundsétzlicher und o6fter die Milieuverdnderungen am gegebenen Orte
in der Vergangenheit waren, desto artenirmer ist die Biozonose. Also
spiegeln die Besonderheiten der Biozénose sowohl die gegenwirtigen Be-
dingungen als auch die Geschichte ihrer Bildung wider, indem sie von der
Héarte der Auslese zeugen.

Man kann sich die Richtung der natiirlichen Auslese am besten vor-
stellen, wenn die Biozonosenédnderungen nach leicht faBbaren Faktoren in
registrierbaren Bedingungen stattfinden.

Besonderes Interesse bieten jene Anderungen, die mit der landwirt-
schaftlichen Téatigkeit verbunden sind, die die Lebensbedingungen aller
Komponenten der Biozonose grundsétzlich verandert. Die landwirtschaft-
liche Tatigkeit des Menschen, wenn man sie im Lichte der evolutioniren
Biozonologie betrachtet, stellt einen neuen, fiir den gegebenen Biotop
zusatzlichen Auslesefaktor dar. So stellt z. B. das Beweiden einen Faktor
der Elimination fiir die freBbaren Pflanzen und umgekehrt fiir die ungenieB-
baren einen indirekt giinstigen Faktor dar. In der Mischgras-Federgras-
Steppe fiihrt 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-Gestriipp unter
dem EinfluB des Beweidens in Zentral-Amerika und in Australien zu
erwahnen. Das Viehweiden fordert auch die Vermehrung von verschiedenen
Scatophagen. :

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

In der Richtung der Anpassung von Kulturpflanzen an die Bedingungen
ihrer Ziichtung wirkt nicht nur die kiinstliche Auslese des Menschen, der
jene Formen auswéhlt, die den wirtschaftlich wichtigen Merkmalen nach
auf die Ackerbaubedingungen giinstig reagieren, sondern auch die natiirliche
Auslese. Uber die Richtung solcher natiirlichen Auslese kann man nach den
konvergent entstehenden adaptiven Merkmalen der begleitenden Unkréiuter
Schliisse ziehen (ZiNeer, 1909 u. a.).

Aber das Aufackern des Bodens bietet fiir alle Pflanzenarten, die nicht
vom Menschen geziichtet oder geschiitzt worden sind, ebenso wie auch fiir
die Tiere, einen zusétzlichen Faktor natiirlicher Auslese. Die Besonderheit
und Richtung dieser Auslese kann man in Betracht ziehen, wenn man die
Agrarbiozénosen und die natiirlichen Lebensgemeinschaften in bezug auf
die Mitglieder, die von den Verdnderungen der Pflanzendecke abhéngig sind,
vergleicht.

Besonders interessante Ergebnisse bekommt man, wenn die Analyse der
Biozonosen von ganz neuen Kulturpflanzungen (z. B. der Kautschukpflanzen
im geméBigten Klima oder der Steppenwaldstreifen) durchgefiihrt worden
ist (GHiLAROV, 1947 ; 1956).

Obwohl die Okologen zuerst die ZweckméBigkeit und sogar die Mog-
lichkeit biozénotischer Studien in den Kulturlandschaften ablehnten
(SEELFORD, 1914), ist jetzt die Vorstellung iiber die ,,sekundiren®, , kiinst-
lichen oder ,,Agrarbiozénosen® in der Literatur eingefithrt (FRIEDERICHS,
1930, 1953, 1957; Bey-Bienko, 1939; TiscHLER, 1954, 1959; BaroeH, 1955,
1958).

Um die Biozoénosen zu charakterisieren, zu vergleichen und zu bewerten,
geniigt es auch, irgendeinen Teil von Biozénosekomponenten auszunutzen,
was Barocr (1958) mit Recht betont hat.

DaB die Gesamtheit von Lebewesen der Felder als Lebensgemeinschaften
zu betrachten ist, beweist vor allem die Konstanz ihres Artenbestands.
Das wurde zuerst von Bey-Biexko (1939) in den Transwolga-Landern an
den Insekten in Weizenfeldern gezeigt; spater wurden dhnliche Beobachtun-
gen in Deutschland durchgefiihrt (Boness, 1958; TiscHLER, 1954 u. a.).

Auf den Weizenfeldern in Osteuropa und Nord-Amerika bilden sich
ghnliche, von den vikariierenden, dkologisch &hnlichen oder systematisch
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nahen, Arten zusammengesetzte Komplexe phytophager Insekten, was die
parallele Bildung von Agrarbiozénosen in beiden Kontinenten beweist
(GrILAROV, 1943).

Ahnliche Wechsel der Ausgangskomponente in der energetischen Kette
der Biozonose — der Pflanzendecke (Phytozonose) — rufen konvergente
Anderungen bei allen anderen Mitgliedern der Lebensgememsohaf’c (primar
der Phytophagen) hervor, intensive Vermehrung einiger Gruppen regel-
méBige Anderung der Ausleserlchtung Die,,Agrobiozénose ist ein treffen-
der Begriff; die Anwendung des Terminus ,,Biozonose* 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 konnen in solchen Bedingungen nur die Insektenarten iiberleben,
die an solche harten Umweltveranderungen angepaBt sind. TiscuLER, 1958,
zeigt fiir Mitteleuropa, dal die Mehrzahl der Insektenarten, die auf Feldern
gemein sind, dort in der Natur zu beobachten ist, wo ausgeprédgte raumliche
und zeitliche Verdnderungen der Lebensbedingungen stattfinden.

Das bedeutet, daBl die Arten, die an irgendwelche harte Umweltsver-
dnderungen angepaﬁt sind (z. B. Uberschwemmung, Austrocknung), auch
an harte Anderungen anderer Faktoren sich adaptieren kénnen (in unserem
Falle an die Bodenbearbeitung und den Fruchtwechsel). Charakteristisch
fiir die Insektengemeinschaften von Kulturfeldern ist, daB eine ganze Reihe
von Arten, die sich von angebauten Pflanzen ernéhren kénnen, zu Schid-
lingen von wirtschaftlicher Bedeutung werden. Wenn irgend eine Art als ein
wirtschaftlich wichtiger Schédling 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 Schédlinge, Polyphagen mit hohem
Grad von Valenz in bezug auf die Néhrpflanzen, die an Vertretern verschie-
dener Pflanzengruppen sich ernihren konnen und verschiedene Kulturen
in den Feldfruchtfolgen schidigen. Zur zweiten Gruppe gehéren die Oligo-
phagen, die in Threr Nahrungswahl auf eine enge systematische Pflanzen-
gruppe (Familie oder Gattung) begrenzt sind, die nur eine oder wenige
Feldkulturen befallen, sogenannte spezialisierte Schadlinge. Solche Oligo-
phagen miissen, um Schadlinge zu werden, morphologisch, physiologisch
und phénologisch an die Kulturpflanze angepaBt sein und die allgemeinen
Bedingungen der Felder ertragen (GHiLarov, 1947).

Die Analyse der Entstehung von Komplexen von Schadinsekten auf
dem Feld hat gezeigt, daBl unter dem EinfluB des Wechsels der Pflanzen-
decke in den Fruchtfolgen die natiirliche Auslese unter den Phytophagen
in zwei Hauptrichtungen geht. Beim Fruchtwechsel iiberleben die plasti-
schen Polyphagen ungeachtet ihres Ausbreitungsvermogens, z. B. die Boden-
bewohner, wihrend unter den Oligophagen nur solche mit kurzem Ent-
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wicklungszyklus und mit groBer Ausbreitungsféhigkeit iiberleben (GaILAROV,
1945).

Die Dauer des Lebenszyklus ist im letzten Falle darum wichtig, weil
alle Feldschiadlinge in dem Larvenstadium wenig beweglich sind und nur
schwaches Ausbreitungsvermogen besitzen: die Ausbreitung wird von den
Vollkerfen verwirklicht (GriLaRrOV, 1945).

Die Fahigkeit zur Ausbreitung, zur Migration, im Falle ungiinstiger
Verdnderungen der Bedingungen im Biotop, der von Populationen der
gegebenen Art besiedelt ist, stellt die Anpassung dar, welche die ungeniigende
Plastizitdt einer Art in bezug auf variierende wichtige Umweltfaktoren
kompensiert (im Falle der Fruchtfolgen ungeniigende Plastizitat beziiglich
des Wechsels der Pflanzendecke). Die Analyse der Bildung von Agrobio-
zonosen und das Studium der biologisch wichtigsten Merkmale der Insekten,
die sich in Kulturlandschaften vermehren, erlauben, die GesetzméBigkeiten
der natiirlichen Auslese aufzudecken, die sich in erster Linie in den Ande-
rungen der Populationsdichte Wldersplegeln

Diese Analyse zeigt, daB bei der Anderung irgendeines Faktors die Aus-
lese nicht nur die unmittelbar mit diesem Faktor verbundenen Merkmale
betrifft (in unserem Falle Wechsel der Pflanzendecke — Plastizitit beziig-
lich Nahrpflanzen), sondern auch Merkmale, die mit dem variierenden
Faktor nicht unmittelbar verbunden sind (Ausbreitungsvermogen).

Es ist zu erwéhnen, daBl der Grad der Fahigkeit zur Ausbreitung, der
unter gewissen Bedingungen die schwache Nahrungsplastizitdt kompen-
siert, unter anderen Umsténden ungeniigend sein kann.

Der Getreideblattkéfer (Anisoplia austriaca) iiberflog in den Wirtschaf-
ten der Einzelbauern von alten zu neuen Weizenfeldern sehr leicht und war
ein Massenschidling. Doch ist das Uberfliegen von Feld zu Feld fiir diesen
Kafer unter den Bedingungen von sozialistischen Landgiitern 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 grofe Rolle.

Noch entschiedener war der EinfluB der Felddimensionen auf die Popu-
lationsdichte von ungefliigelten Oligophagen, wie z. B. Dorcadion spp. Die
Ausbreitungsfihigkeit fordert das Uberleben der Population unter sich
verindernden Bedingungen, da sie die Moglichkeit steigert, daB Vertreter
der gegebenen Art in neue, den Artanspriichen 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 fiihren. Eine solche Anpassung sind Ent-
wicklungspausen oder eine Unterbrechung der Lebenstétigkeit. Die Aus-
breitung sichert die ununterbrochene Lebenstétigkeit der Art im neuen
Biotop. Die Diapause und andere Formen der Ruhe sichern die weitere
Lebenstétigkeit der Art in demselben Biotop nach der Riickkehr der fiir
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die Art giinstigen Bedingungen. Also ist die Diapause in 6kologischer
Hinsicht als ,,Ausbreitung in der Zeit‘* zu betrachten.

Beide Anpassungen — Ausbreitungsvermogen und verschiedene Ana-
biose- und Diapause-Formen — kompensieren die ungeniigende Plastizitat
der Art unter den variierenden Umweltbedingungen. N

Sie erlauben gewissen Teilen der Population den EinfluB von pessimalen
Umweltbedingungen (wie abiotische, z. B. Wassermangel, und biotische,
z. B. Feinde, Nahrungsmangel) zu vermeiden. Die Fahigkeit zur langdauern-
den Ruhe ist umgekehrt korrelativ mit der Plastizitat des Organismus in
den aktiven Perioden verbunden. Die mehr eurybionten Schidlinge (auch
in bezug auf die Nahrung) gehen seltener in Diapause als stenobionte.
So ist die Diapause fiir solche Oligophagen, wie Hessenfliege, Zuckerriiben-
derbriiBler, Kartoffelkifer u.a. typisch. Wenn aber der variierende, die
Tatigkeit 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 fiir die Art giinstige Bedingungen zu
gelangen, schliefen einander nicht aus. So ist beispielsweise die Ausbreitung
von niederen Organismen gerade im anabiotischen Zustand (Zysten, Dia-
sporen usw.) gut bekannt.

Die Umweltverdnderungen, diein 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
erklért worden sind (die Plastizitit, die Ausbreitungsfihigkeit, der Ruhezu-
stand), auch in der Natur zu beobachten.

Die gesetzméBigen Biozénosendnderungen infolge der natiirlichen Aus-
lese verandern ihrerseits die Richtung der Auslese, was zu den Artenver-
dnderungen fithrt. Bei den Untersuchungen der Wechselbezichungen
zwischen Organismen und Umgebung zieht man gewthnlich nur die Organis-
menénderungen unter dem EinfluB des Milieus in Betracht. Die andere,
meistens vernachlassigte Seite dieser Zusammenhénge, die Anderung der
Umgebung unter dem EinfluB von Organismen, die wiederum zu Verande-
rungen der Organismen fiihrt, ist nicht weniger wichtig. Die Evolution,
die Phylogenese, findet in den Biozonosen statt. Das Studium der Gesetz-
mafigkeiten der Biozénoseninderungen ist der Weg zur Aufdeckung der
allgemeinen Richtungen der natiirlichen Auslese. Die Agrobiozénosen sind
als experimentelle Biozonosen zu betrachten (TiscrrEr, 1960), bei deren
Studium die Grundprobleme der Biozonologie ihre Losung finden.

Zusammenfassung
1. Die Bildung von Biozonosen sowie die Artenbildung werden durch die natiirliche
Auslese bestimmt.
2. Die Population (die Gesamtheit von Individuen der gegebenen Art, die der gege-
benen konkreten Biozonose angehort) stellt die grundlegende Struktureinheit sowohl
der Art als auch der Biozonose dar.
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3. Die natiirliche Auslese findet ihren primédren Ausdruck in der Sukzession, in der
Artenfolge in Biozonosen, die vor allem durch die Aktivitat der Biozénose selbst hervor-
gerufen wird.

4. Bei Anderung der Standortsbedingungen in der Biozonose, die bei der Sukzession
beobachtet wird (falls diese Anderung die okologische Plastizitit von Individuen der
gegebenen Artpopulation tbersteigt), stirbt die Population entweder aus (seltener
verdndert sie sich stark, indem sie sich den Sukzessionsverdnderungen anpaBt) oder
tiberlebt infolge der Migration eines Teils von Individuen in neue Orte, an denen die
Bedingungen den Anforderungen dieser Population entsprechen. Die Ausbreitungs-
fahigkeit gleicht also die unzureichende Plastizitat der Art aus.

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

6. Die Auslesebesonderheiten bei natiirlichen Sukzessionen der Biozonosen koénnen
im Vergleich mit Feldfruchtfolgen erforscht werden.

Summary

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. Atrapid 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.

Peswome

I. ®opmupoBaHue OHOIEHO30B, KaK M BHA000pa3oBaHUE HATPABIAITCA
€CTEeCTBEHHBIM 0TGOPOM.

2. Tlomyasanusa (COBOKYIIHOCTH oco0ell MAHHOTO BUOA, BXONANAA B IAHHBIH
KOHKPETHBII OMOIleHO03) NPEJCTaBIsAeT 0CHOBHYIO €IMHUILY CTPYKTYPHI KaK BHUJA,
Tak 1 OMoIeHo3a.

3. EcrecTBeHHBII 0T6GOpD HAXOOWT IIEPBUYHOE BHIPAyKEHNE B CYKIECCUH, B
cMeHe BHIOB B OMOIIEH03aX, KOTOPAasA BHI3BIBAETCA, IIPEHKIE BCETO, IEATEIbHOCTHIO
camMoro 6moreHosa.

4. Ilpu U3MeHEHUAX YCIOBUM }KU3HU B OMOIeHO03€e, HAGIIONAEMBIX IPU CYKIIeC-
CUSX, €CJIM 9TU W3MEHEHUs IIPEBBINAIOT SKOJOTHYECKYI0 INIACTUYHOCTL 0co0eit
TOMYJAANUN TAHHOTO BUJA, NOTYIANUA J100 BHIMUPAET (peyKe CUIbHO MEHSETCH
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B HaIpaBJeHUH IIPUCIOCOOJIEHUSA K CYKIIECCHOHHBIM W3MeHeHWsAM), Jubo coxpa-
HAeTCcA, 6Jaromaps MUTPaIuy 4acTu ocoleil B HOBBIe MecTa, I/le YCIOBUA 0TBEYA0T
TpeboBaHUAM 9TOMU momyasanuu. TakuMm o6pasoM, CII0COGHOCTh K PACCEIIEHUI0 KOM-
TeHCUPYyeT HeJOCTaTOYHYIO IJIaCTUYHOCTh BUA.

5. Ilpu peskuX CMeHaX paCTUTEJIIbHOTO IIOKPOBA B IIOJIEBEIX CeBOOGOpOTax
cpeqy BpelHBIX HACEKOMEIX BBDKHMBAIOT IoJu@aru, a U3 oaurodaroB TOJbKO BUIBI
C KOPOTKUM ITMKJIOM Pas3BUTUA M BEICOKOY CIIOCOOHOCTBHIO K PACCEIIEHUIO.

6. IToseBble CeBOOOOPOTHI MOTYT CIYMRUTDL MOMAENBIO IJIsI M3y4eHWs 0COGEH-
HOCTell 0T00pa IIPU €CTECTBEHHBIX CYKIECCUAX OMOIIEHO30B.
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