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Mit 1 Abbildung im Text

Die Grundlage meiner folgenden Eroérterungen iiber den Massenwechsel der
Insekten bilden die Bioconosen, jene kleinsten Landschaftseinheiten, die schon
seit Jahrhunderten als ,,Kiefernwald®, ,,Erlenbruch®, ,,Flachmoor* usw. phy-
siognomisch gegeneinander abgegrenzt werden und — wie die Steine eines Mo-
saiks — die belebte Erdoberfliche zusammensetzen.

Zwischen diesen kleinsten Landschafteigenschaften, den Bioctnosen, und dem
Massenwechsel (der Populationsdynamik) der Organismenarten, besteht insofern
der engste Zusammenhang, als der Massenwechsel jeder Organismenart einen Teil
der dynamischen Struktur der betreffenden Biocoénose bildet, und die Massen-
wechsel-Vorgiinge aller zu einer Bioconose gehérenden Arten zusammen die dy-
namische Gesamtstruktur der Bioconose ergeben.

Die Erkenntnis des Zusammenhanges zwischen Bioconose und Massenwechsel
wurde schon bald nach dem Aufkommen der Bioconologie gewonnen. In der
Forstentomologie, in der sie am stiarksten FuB falte, resultiert daraus z. B. das
sogenannte ,,Mischwald-Problem*, welchem die Erfahrung zugrunde liegt, daB
das Artgleichgewicht von Forstschiddlingen in Mischwildern stabiler ist als in
Einarten-Wildern.

Um die Vertiefung unserer Erkenntnisse iiber den Zusammenhang zwischen
Bioconose und Massenwechsel haben sich vor allem FRIEDRICHS und SCHWERTD-
FEGER verdient gemacht. Trotz ihrer wertvollen Arbeiten befinden wir uns aber
auf diesem ebenso umfangreichen wie schwierigen Gebiete immer noch am An-
fang. Vor allem fehlen praktische Untersuchungen, die bewuBt zur Uberpriifung
und Weiterentwicklung des theoretischen Gebdudes angestellt wurden. Die ersten
Untersuchungen dieser Art wurden von FRIEDERICHS und Schiilern (1941, 1942)
sowie von ENGEL (1942) auf der Grundlage eines Vergleiches von Bioctnose-
Typen hinsichtlich des Massenwechsels ein- und derselben Insektenart durch-
gefiihrt. Seit 1950 bemiihe ich mich um die Fortsetzung dieser hoffnungsvollen An-
sitze in praktischer und theoretischer Hinsicht.
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Mit meinen heutigen Ausfithrungen méchte ich einen weiteren Beitrag zu diesem
Thema leisten und einige wesentliche Fragen im Zusammenhang von Bioconosen
und Magsenwechsel der Insekten erdrtern. Beginnen méchte ich mit einer Gegen-
iiberstellung der Probleme Individuum/Umwelt und Population/Umwelt,
um damit das Wesen der populationsdynamischen Forschung zu kennzeichnen;
und zwar méchte ich dies tun an Hand einer kurzen Auseinandersetzung mit der
1954 in der Deutschen Entomologischen Zeitschrift veroffentlichten Arbeit von
F. Pevus: ,,Auflosung der Begriffe ‘Biotop’ und ‘Biozénose’. In dieser Arbeit
wird die Existenz von Bioconosen bestritten, die Bioctnologie als gegenstandslos
erklirt und der Populationsdynamik ein m. E. unbefriedigender Platz zugewiesen.

Ich mochte betonen, daB es mir im Rahmen dieses Vortrages nicht um eine
Auseinandersetzung mit PEUS als solche geht, sondern dafl vielmehr die genannte,
sehr geistreiche, Arbeit, die zahlreiche neue, glinzend formulierte und meine volle
Zustimmung findende, Gesichtspunkte enthilt, mir die willkommene Gelegenheit
bot, meine in den vergangenen Jahren vorgetragene Auffassung vom Verhiltnis
zwischen Individuum und Population sowie zwischen Okologie und Bioctnologie
an Hand neuer Aspekte zu iiberpriifen und dabei zugleich die im Rahmen meines
heutigen Themas notwendige Darstellung dieses Verhiltnisses vorzunehmen.

Den Kernpunkt der von PEUS vertretenen Auffassung bildet die Forderung
nach Schaffung einer Okologie, die — wie der Autor sagt — ,,ganz allein in der
Schau auf das Tier betrieben wird und die frei ist — wie es an anderer Stelle
heiBt — ,,von anthropozentrischem und anthropogenem Beiwerk ‘. Dieses Beiwerk
wird in allen indirekt auf das Tier einwirkenden Faktoren erblickt, Faktoren,
welche dadurch, daB sie nicht direkt (d. h. nicht erstgradig) auf das Tier einwirken,
auch nicht zur ,,06kologischen Umwelt‘‘ des Tieres, die seiner ,,Merkwelt ent-
spricht, gehéren. Die indirekten Wirkungen seien zwar vorhanden, jedoch
der menschlichen Erkenntnis vorbehalten, und damit kein Objekt der Okologie
mehr, sondern der Physiographie und Geographie.

Ein Beispiel hierzu. Eine Kohlweilllingsraupe hungert, weil ihre élteren Art-
genossen, die aus frither abgelegten Eigelegen entstammen, bereits alle verfiigbare
Nahrung weggefressen haben.

Nach PrUs Auffassung hat den Okologen bei dem soeben genannten Zu-
sammenhang nur die Tatsache zu interessieren: die Raupe hungert. Das ist eine
direkte, erstgradige Umwelteinwirkung (Umweltfaktor: Nahrungsmangel). Die
Frage nach dem ‘Warum’?, also der Kausalzusammenhang, der iiber den Kahlfrafl
der dlteren Artgenossen (als zweitgradige Wirkung auf die hungernde Raupe) zu
der zeitlichen Ungleichheit der Eiablage (als drittgradige Wirkung auf die Raupe)
verliduft, bildet danach kein Objekt der Okologie mehr, sondern ein Objekt der
Physiographie oder Geographie.

Abgesehen davon, daBl — nach meiner Ansicht — die Verfolgung eines Kausal-
zusammenhangs, der sich auf ein Lebewesen bezieht, stets ein Objekt der Biologie
ist, glaube ich einen wesentlichen schwachen Punkt der genannten Auffassung
darin zu erkennen, daB diese ,,Merkwelt-Okologie‘, wie sie genannt werden kénnte,
sich nicht auf diejenige biologische Einheit beschriinkt, welche allein imstande ist
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zu ,,;merken‘’, also auf das Individuum, sondern sich auch auf die Population
erstreckt. Das halte ich jedoch fiir eine unzulissige Ausdehnung, denn — wie die
nihere Betrachtung zeigt — fiigt sich die Population/Umwelt-Forschung im
Gegensatz zur Individuum/Umwelt-Forschung nicht einer Beschrinkung auf die
direkten Umwelt-Einwirkungen oder mit anderen Worten: die Populations-
dynamik kann wicht okologisch im Sinne PEUS’ unter Ausschaltung der indirekten —
der menschlichen Erkenntnis vorbehaltenen — Zusammenhinge betrieben werden.

Das, was man ,,Population® nennt, ist ja an sich schon ein der menschlichen
Erkenntnis vorbehaltener Zusammenhang. Man sieht die ,,Population® nicht;
vielmehr mufl man Individuen von oft vollig verschiedenartiger Gestalt und
Lebensweise sowie verschiedenem zeitlichen und ortlichen Vorkommen erst
durch — nicht selten eingehende — Untersuchungen als zur Population ein- und
derselben Organismenart zugehorig feststellen. Selbst die Angehérigen eines be-
stimmten Entwicklungsstadiums einer bestimmten Generation einer Insektenart
kénnen auf Grund differierender Diapause-Linge in verschiedenen Jahren auf-
treten und zwar dann gleichzeitig mit Angehdérigen des gleichen Stadiums, aber
einer oder gar mehrerer anderer (schon folgender) Generationen. Worauf wirkt
hier nun ein direkter Umweltfaktor? auf das Individuum? oder auf das be-
treffende — tiber mehrere Jahre verteilte — Entwicklungsstadium? oder auf
die betreffende — gleichfalls iiber mehrere Jahre verteilte — Generation? oder
etwa auf eine zeitlos betrachtete Gesamt-Population?

Die Antwort auf diese Frage kann m. E. nur lauten: der Faktor wirkt direkt
auf ein Individuum und zugleich indirekt auf die Populationsdichte der betreffen-
den Generationen, das heillt: auf die Zahl der den Abschlul des Generations-
zyklus bildenden fortpflanzungsbereiten weiblichen Imagines.

Hierin kommt der Unterschied zwischen der 6kologischen und der biocéno-
logischen Betrachtungsweise einer Umwelt-Einwirkung zum Ausdruck: in der
Okologie gibt es nur eine, zugleich perzipierende als auch reagierende, Einheit,
den individuellen Organismus. Die Reaktion desselben kann sehr mannigfaltig
sein, z. B. in einer Ortsverinderung, einer Entwicklungsbeschleunigung, einer
Gewichtsabnahme usw. bestehen. In der Biocénologie dagegen ist der Re-
zeptor ein Individuum, der Reaktor aber die Populationsdichte der betreffenden
Generation. Eine vom Individuum rezerpierte direkte Umweltwirkung wird
transformiert in eine indirekte Wirkung auf die Populationsdichte, und die Re-
aktion besteht einzig und allein in einer Erhohung oder Senkung des Dichte-
Wertes. Die ungeziihlten direkten Einzelwirkungen auf die Individuen der ver-
schiedenen Entwicklungsstadien einer Population haben alle ihre spezifischen
indirekten Wirkungen auf die Populationsdichte, die sie im Sinne einer Erhchung
oder Senkung beeinflussen. Die Resultierende all dieser indirekten Wirkungen
ist dann die Populationsdichte, und es ist menschlicher Erkenntnis vorbehalten,
den indirekten EinfluB}, den eine irgendwo im Generations-Zyklus angreifende
direkte Einwirkung auf die Dichte hat, zu verfolgen.

Abgesehen von diesem Zusammenhang erscheint es mir aber auch unmoglich,
populationsdynamische Untersuchungen auf diejenigen Faktoren zu beschrinken,
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welche auf die Individuen einer Population direkt einwirken. Folgende zwei Bei-
spiele mogen das erlautern.

Als erstes sei angenommen, dafl die Populationsdichte einer Insektenart gegeniiber der-
jenigen der vorangegangenen Generation dadurch in die Hohe schnellte, dafl die in ihren
Larven sonst als Hauptparasit schmarotzende Schlupfwespenart infolge Hyperparasi-
tierung weitgehend ausfiel. Wo ist hier nun eine direkte Umwelt-Einwirkung? Sie fehlt
offensichtlich. Die Larven wurden nicht parasitiert. Was aber nicht geschieht, interessiert
den Okologen hier nicht, wohl aber den Bioconologen, der dieses Nicht-Geschehen als Ab-
weichung von der Norm zu erkennen hat. Er stellt fest: die Hyperparasitierung, also zwei-
fellos eine indirekte Wirkung auf die betrachtete Iusektenart, wirkte stark mortalitits-
senkend (gegeniiber dem langjahrigen Mittel) auf das Larvenstadium. Diese indirekte
Mortalitaitssenkung wirkte sich nun — auf abermals indirekte Weise — steigernd auf
die Dichte der kiinftigen weiblichen Imagines aus. :

Als zweites Beispiel sei die bekannte Doppelwirkung der Temperatur auf das Ei des
Apfelblutenstechers (Anthonomus pomorum L.) genannt. Der weibliche Riisselkifer
legt seine Eier in die Bliitenknospen des Apfelbaumes. Bei einer bestimmten Temperatur
offnet sich nun die Bliite eher als die Larve aus dem Ei schliipft; in diesem Falle fallt das
Ei aus der gedffneten Bliite und kommt um. Bei einer bestimmten tieferen Temperatur
dagegen gewinnt das Ei den Wettlauf: die Larve schliipft eher als sich die Bliite 6ffnet und
verhindert nun ihrerseits durch Benagen der Innenseite der Bliitenblitter deren Offnung,
wodurch ihre Weiterentwicklung gewahrleistet ist.

Die Wirkung der Temperatur auf das Ei ist hier also einmal eine direkte (die Entwick-
lung beschleunigende bzw. verlangsamende) und als solche ein Gegenstand der Okologie.
Zum anderen ist die Wirkung derselben Temperatur auf das dasselbe Ei eine indirekte (als
Mortalitdtsfaktor auf das Eistadium wirkende) und als solche ein Gegenstand der Biocono-
logie. Nur diese indirekte — iiber den Blitenoffnungs-Mechanismus verlaufende — Tem-
peraturwirkung auf das Ei ist fiir den Biocénologen und Massenwechsel-Forscher von Inter-
esse, obwohl diese indirekte Wirkung sich hier auf eine — im populationsdynamischen Sinne —
direkte Wirkung zuriickfithren 1aft, nimlich auf diejenige, welche letzten Endes den Tod
des einzelnen Eies (bzw. der gerade geschliipften Eilarve) unmittelbar und erstgradig ver-
ursachte. Erstgradig wirkte hier wohl der Nahrungsmangel, der die am Boden liegende,
frisch geschliipfte, Eilarve verhungern lie; zweitgradig wirkte wahrscheinlich der Wind,
der das in der Bliite lose liegende Ei zu Boden warf; als drittgradiger Mortalitatsfaktor
wirkte die Bliiten6ffnung, die das Ei dem Windstol aussetzte und ihrerseits wieder
bedingt wurde durch den viertgradig wirkenden Temperatur-Faktor. Nur letzterer inter-
essiert, wie gesagt, in dieser Kausalkette den Bioc6nologen, der in dieser viertgradigen Wir-
kung den fiir die Mortalitatsrate des Eistadiums entscheidenden Faktor erkennt, ja, bei
genauerer Betrachtung nicht einmal diesen Faktor an sich, sondern vielmehr die Tempe-
ratur/Entwicklungsdauer-Korrelation zwischen der Apfelbliite und dem Riisselkifer-Ei.

Damit glaube ich gezeigt zu haben, dafl fiir die populationsdynamische For-
schung eine Beschrinkung auf die direkt wirkenden Umweltfaktoren nicht mog-
lich ist, da8 somit die Forderung nach einer nur die direkten Umwelteinfliisse
beriicksichtigenden Okologie einerseits — und die Einbeziehung der Population
in diese Okologie andererseits — zwei sich widersprechende Dinge sind. Ich stimme
Prus darin zu, daB der alleinige Gegenstand der Okologie die Autikologie ist,
mochte jedoch hinzufiigen, daB hierbei unter ,, Autokologie” das Problem Indivi-
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duum [0kologische Umuwelt zu verstehen ist. Das Problem Population/biocénotische
Umwelt ist kein Gegenstand der Autokologie mehr, sondern ein Gegenstand der
Biocénologie.

Unter diesem Aspekt fillt auch eine von der Merkwelt des Tieres aus abge-
leitete Auffassung, es giibe keine Biocénosen, dahin. Zur Uberzeugung von der
Existenz der Bioconosen gelangt man nicht vom Individuum/Umwelt-Problem
aus, sondern nur vom Population /Umwelt-Problem. In der Verfolgung der Kausal-
ketten zeichnen sich immer wieder jene Korrelationskomplexe ab, die ich Bio-
conosen nannte und die deutlich genug ihre Existenz im Landschaftsbild beweisen.

So machte ich als Ausgangspunkt fiir meine weiteren Darlegungen zusammen-
fassen: Die belebte Erdoberfliche bildet ein Mosaik physiognomisch abgrenz-
barer kleinster Landschaftseinheiten, der Biocénosen. Der von Generation zu
Generation einer Organismenart vor sich gehende Wechsel in der Populations-
dichte, der sogenannte Massenwechsel, bildet die Grund-Komponente des kom-
plizierten dynamischen Beziehungsgefiiges der Bioc6nose. Die zentrale Aufgabe
der Bioconologie ist identisch mit der Aufgabe der Massenwechsel-Forschung; es ist:
die Analyse und Synthese dieser dynamischen Struktur mit dem Ziel der Typi-
sierung, also der Auffindung von GesetzmiBigkeiten.

Daf} gerade in der Bioconologie — gegeniiber den anderen biologischen Disziplinen —
das Auffinden von Gesetzmifigkeiten bisher nur in sehr geringem Umfang gelang, liegt an
der hier besonders grofien Kompliziertheit des Objektes. Darin etwa eine Notwendigkeit,
im Sinne einer prinzipiellen Unexaktheit der Bioconologie, zu erblicken, liegt kein Anlaf
vor. Auch die Bioconologie ist eine statistische Wissenschaft wie jede Naturwissenschaft
und birgt als solche die Voraussetzungen fiir ein objektives, exaktes Arbeiten in sich. Thre
besonderen Schwierigkeiten, die sich aus der Nicht-Reproduzierbarkeit der abiotisch-bio-
tischen Beziehungsabliufe ergeben, lassen sich durch eine besondere Vertiefung der ver-
gleichenden Untersuchung, mit der ich mich bereits an anderen Stellen beschaftigte (SCHWEN-
KE, 1952, 1954 1955), iiberwinden. Ich unterschied dabei drei Arten des biocénologisch-
populationsdynamischen Vergleichs: den Ortsvergleich (der die Population zur selben
Zeit in verschiedenen Bioconosetypen untersucht); er ist der wichtigste unter den drei
Vergleichs-Methoden — den Zeitvergleich (der die Population am selben Ort zu ver-
schiedenen Zeiten untersucht) und den Artenvergleich (welcher Populationen ver-
schiedener Organismenarten am selben Ort und zur selben Zeit untersucht). Der Wert dieser
vergleichenden Untersuchungen besteht darin, értliche, zeitliche oder artliche Unterschiede
in der Populationsdynamik aufzudecken und damit den Ansatzpunkt zu schaffen fir eine
exakte bioconologische Kausalforschung.

Zu welchen Typisierungen ist man nun bisher innerhalb des Zusammenhanges
Bioconose/Massenwechsel gelangt bzw. in welcher Richtung liegen hier die kiinf-
tigen Moglichkeiten ?

Als erstes und grundlegendes Ergebnis einer Typisierung sind die Biocénose-
typen selbst zu nennen. Schon der Laie abstrahierte aus physiognomisch gleichen
konkreten Einzelbestinden die Typen terrestrischer Biocénosen wie den ,,Fichten-
wald“, das ,,Erlenbruch oder das ,,Hochmoor, welche Begriffe ja Abstraktionen,
Typen, darstellen. Die wissenschaftlich-vergleichende Untersuchung bestétigte
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diese Ergebnisse und verfeinerte sie, indem sie z. B. innerhalb des Sammel-Typs
,,Fichtenwald‘ eine ganze Reihe von Fichtenwaldtypen unterschied, die sich durch
spezifische Kombinationen konstanter und dominanter Pflanzenarten auszeichnen.
Ich habe mich bereits an anderer Stelle (SCHWENKE, 1952, 1953 a) niher mit dem
Problem der Typisierung von Biocénosen befafit und mochte daher hier nicht
niher darauf eingehen.

Aus der Existenz der Biocénosetypen ist als niichstes nun notwendig die Exi-
stenz von Populationstypen fiir alle diejenigen Organismenarten zu folgern,
die nicht in ihrem Vorkommen an einen bestimmten Biocénosetyp gebunden sind ;
und das diirften zweifellos die meisten, wenn nicht alle, Organismenarten sein.
Unter ,,Populationstyp® ist hierbei die Gruppierung von Populationen gleicher
genetischer Struktur und damit gleichartiger Reaktionsnorm gegeniiber den Um-
weltfaktoren zu verstehen.

Zugrunde liegt dieser Folgerung die Uberlegung, die zugleich schon eine Er-
fahrung ist, daf eine in mehreren Bioconosetypen vorkommende Organismenart
in jedem dieser Typen verschiedenartigen Umweltwirkungen ausgesetzt ist. Es
kann nicht angenommen werden, daf3 dies ohne EinfluBl auf die genetische Struk-
tur der Population bleibt. Ich méchte vermuten, daf3 in vielen Fillen, wo man
,,Biotypen“ oder ,,6kologische Rassen‘ einer Organismenart unterschied, der-
artige bioconotische Unterschiede zugrunde liegen.

Die zeit- und orts-ungebunden betrachtete Gesamtpopulation einer Organis-
menart setzt sich danach zusammen aus vielen zeit- und ortsgebundenen, d. h.
an bioconotische Einheiten gebundenen, Teil-Populationen.

So umfaBt z. B. ein Flechten-Kiefernwaldbestand eine Teil-Population des Kiefern-
spanners, Bupalus piniarius L. In gleicher Weise, wie nun alle gleichartigen Flechten-
Kiefernwaldbestinde zusammen den Flechten-Kiefernwald-Typ bilden, bilden auch alle
gleichartigen Flechten-Kiefernwald-Teilpopulationen des Kiefernspanners einen — diesem
Waldtyp entsprechenden — Populationstyp, der wieder zusammen mit den Populations-
typen des Heidekraut-Kiefernwaldes, des Himbeer-Kiefernwaldes usw. die zeit- und orts-un-
gebunden betrachtete Gesamtpopulation von Bupalus piniarius ergibt.

Dieses Gebiet der bioconologischen Fundierung der Population, auf das ich
bereits an anderer Stelle (SCHWENKE, 1953b) aufmerksam machte, bildet ein
neues und weites Untersuchungsfeld. Auf dem soeben vergangenen 10. Internatio-
nalen Entomolgen-Kongre8 in Montreal wies auch GiLtarow, UdSSR, in einem
Diskussionsbeitrag zu einem populationsdynamischen Referat, auf die Notwendig-
keit einer derartigen bioconologischen Fassung des Populationsbegriffes hin.

Fiir die Massenwechsel-Forschung haben die Populationstypen hinsichtlich der
Unterscheidung genetisch bedingter, sogenannter endogener, Massenwechsel-Fak-
toren Bedeutung.

Die Bioconosetypen fithren, wie soeben schon angedeutet, auBer zur Typisierung
der Populationen zugleich zur Typisierung der Umwelt der Populationen oder, da
fiir diese Umwelt SCHWERDTFEGER (1941) den Namen ,,Gradocén préigte, zur
Typisierung der Gradoco6ne (Gradocoénosen).



112 W. SCHWENKE

Um iiber die Typisierungsmoglichkeiten innerhalb der Gradocone etwas aus-
sagen zu konnen, mul man sich zuerst iiber den Inhalt dieses — fiir die Massen-
wechsel-Forschung iiberaus wichtigen — Begriffes im klaren sein. Unter dem
Gradocon einer Organismenart ist (nach SCHWERDTFEGER) die Gesamtheit der
endogen und exogen, direkt und indirekt wirkenden Faktoren zu verstehen, welche
den Massenwechsel dieser Art regeln. Bei niherer Betrachtung zeigt sich, dafl man
damit den Gradocén-Begriff in zweierlei Fassung sinnvoll anwenden kann. Ein in

Abbildung 1 dargestelltes Schema des Massenwechsels einer Insektenart soll das
erlautern.

e
o

Abb. 1. Schema des intrazyklischen (z) und interzyklischen () Massenwechsels einer In-

sektenart. @ = Gradation; PD = Populationsdichte; mPD = mittlere Populationsdichte;

t = Zeit; e = Eistadium; [ = Larvenstadium; p = Puppenstadium; /—XI = Generation
I—XII

Den Ausgangspunkt der in Abbild‘ung 1 enthaltenen Massenwechsel-Kurve bildet die
Dichte der weiblichen Imagines einer Generation (d. h. also die Populationsdichte der
Generation schlechthin) der betreffenden Insektenart. Infolge der Eiablage der Weibchen
schnellt die Individuenzahl auf ihren Maximalwert im Eistadium (e). Von diesem Maximal-
wert fillt unter der Einwirkung der Umweltwiderstands-Faktoren die Individuenzahl
laufend (iiber die Larvenstadien ! und das Puppenstadium p) bis zu ihrem Minimalwert,
der bei den weiblichen Imagines der néchsten Generation (Generation II) erreicht wird.
Entsprechend geht es weiter in der II., III., IV. usw. Generation.
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Es ist somit ein doppelter ,,Wechsel der Masse (der Populationsdichte) erkenn-
bar, einmal innerhalb des Generationszyklus (von den weiblichen Imagines der
einen Generation zu den weiblichen Imagines der nichsten Generation); er heif3t,
nach SCHWERDTFEGER (1941): die intrazyklische Bevilkerungshewe-
gung, — und zweitens der Wechsel der Masse von Generation zu Generation, der
von SCHWERDTFEGER als ,,eigentlicher Massenwechsel“ bezeichnet wurde. Man
kann ihm auch — im Gegensatz zum intrazyklischen — den interzyklischen
Massenwechsel nennen.

Das Bild dieses doppelten Massenwechsels 1ifit aber gleichzeitig erkennen, daf3
die bewirkenden Faktoren beidemal diesselben sind. Es gibt keine besonderen
Faktoren fiir den intrazyklischen Massenwechsel, welche verschieden wiren von
den interzyklischen Massenwechselfaktoren. Der interzyklische Massenwechsel
ist vielmehr nur die Resultierende aus den intrazyklischen Massenwechsel-Ab-
laufen. Die Resultierende aus den interzyklischen Massenwechsel-Vorgingen
wieder ist das mittlere Populationsdichte-Niveau, das sogenannte Artgleich-
gewicht (in Abb. 1 als Punktlinie angedeutet).

Das interzyklische, im Prinzip unendlich verlaufende, Auf und Ab der Popu-
lationsdichte lif3t sich — wie die nihere Betrachtung zeigt — in einzelne Massen-
wechsel-Abschnitte (in Abb. 1 schraffiert) gliedern, wobei ein Abschnitt je-
weils den Anstieg bzw. Abfall der Dichte von einem Punkt in der Nihe des mitt-
leren Populationsdichte-Niveaus aus und die anschlieBende Riickkehr der Dichte
wieder hin zu einem Punkt in der Nihe dieses Niveaus umfaBt.

SteLrwaasc (1921) bezeichnete die Massenwechsel-Schritte von besonders grofler Am-
plitude als ,,Ubervermehrungen‘ oder — weil sie oft schrittweise verlaufen — als ,,Gra-
dationen’’ (von gradus = Schritt). Von diesem Namen wurden spater die Termini ,,Gra-
docon'’ fir die Populationsdichte-regelnde Umwelt sowie ,,Gradologie* fiir die Massen-
wechsellehre schlechthin, abgeleitet. Da nun einerseits diese Bezeichnungen (Gradocén und
Gradologie) generell fiir alle Massenwechsel-Schritte gelten und nicht nur fiir die sogenann-
ten ,,Ubervermehrungen“ — zum anderen die Grenze zwischen den sogenannten ,,iiber-
normalen‘ und ,,normalen’ Populationsdichte-Schwankungen rein subjektiver Natur ist
und keine wissenschaftliche Notwendigkeit bedeutet und zum dritten schlieBlich ein ge-
nerell fiir alle Massenwechsel-Abschnitte ohne Riicksicht auf die Grofle der Amplitude giil-
tiger Fachausdruck fehlt, schlug ich an anderer Stelle vor (ScEWENKE, 1952, 1954), den
Terminus Gradation in diesem generellen Sinne zu gebrauchen und kiinftig dort, wo not-
wendig, von ,kleinen” und ,,groBen‘ oder ,unschidlichen' und ,schadlichen Grada-
tionen zu sprechen.

Nach all dem kann man also ein Gradocon des intrazyklischen Massenwechsels
sowie ein Gradocon der Gradation (i. m. S.) unterscheiden, wobei das erstere sich
zum letzteren verhilt wie ein Teil zum Ganzen.

Nach dieser Klarlegung des Wesens des Gradocéns nunmehr zuriick zur Frage
der Typisierung.

Rein als Ordnungsprinzip, unabhéngig von den bioconologischen Belangen, stellte
SCHWERDTFEGER (1954) Massenwechseltypen der Insekten auf, indem er einen

,latenten®, einen ,,temporiren‘ und einen ,,permanenten‘ Typus unterschied.
8 Hannemann
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Beim latenten Typ tritt die Art stdndig in niedriger, unauffalliger Dichte auf; beim tem-
poraren Typ steigen niedrige Dichte-Werte zu zeitweise sehr hohen an — und beim per-
manenten Typ kommt die Art dauernd in hoher, auffilliger Dichte vor. Innerhalb des
temporaren Typs unterschied SCEWERDTFEGER nach der Dauer bzw. Héufigkeit der Gra-
dationen noch einige Untertypen.

Nach meiner Auffassung sind diese Typen nur im wirtschaftlichen Sinne brauch-
bar, dann, wenn eine bestimmte Schadensgrenze (z. B. Kahlfral) diesen Begriffen
objektiven Rang verleiht. In diesem Sinne spricht man dann von einem latenten
Massenwechseltyp bei einer wirtschaftlich indifferenten Insektenart — vom tem-
poraren Typ bei einer Schadinsektenart mit zeit- und ortsweise schédlichen Massen-
vermehrungen — und vom permanenten Typ bei einer als wirtschaftlicher Dauer-
schidling wirkenden Insektenart. In generellem Sinne kénnen wir diese Typen
nicht verwenden, da ohne den Gesichtspunkt des Schadens ihre objektive Unter-
scheidungsmoglichkeit dahinfillt.

Will man die Populationsdichte, die Gradations-Amplitude und -Lénge sowie
die Héufigkeit besonders groBler Gradationen fiir eine generelle gradologische
Typisierung verwenden, so kann man dies — auf der Grundlage einer tiber mog-
lichst viele Generationen verlaufenden Untersuchung — in folgenden zwei Schrit-
ten tun. Man ermittelt zuerst aus den einzelnen Populationsdichte-Werten der
untersuchten Generationen die mittleren Dichte. Bei gentigend grofer Generations-
zahl kann man den so erhaltenen Mittelwert als angendhertes mittleres Popu-
lationsdichte-Niveau der betreffenden Art betrachten. Nunmehr verwendet man
diesen Mittelwert zur Errechnung der genannten gradologischen Daten, und zwar
derart, dafl man jedes Ansteigen bzw. Abfallen der Dichte von diesem Mittelwert
aus einschlieBlich der Riickkehr in die Nihe dieses Mittelwertes als einen Massen-
wechsel-Abschnits (eine Gradation) betrachtet. Von den derart abgegrenzten
Gradationen ermittelt man sodann

1. die mittlere Gradations-Amplitude mit der mittleren und maximalen Abwei-
chung und

2. die mittlere Dauer einer Gradation (in Generationen) mit der mittleren und
maximalen -Abweichung.

Damit hétte man eine Grundlage zur objektiven und generellen Typisierung des
Massenwechsels der Insekten hinsichtlich der Populationsdichte sowie der Am-
plitude, Dauer und Haufigkeit der Gradationen.

Legt man derartigen Untersuchungen die Biocénosetypen zugrunde, so wird
man zweifellos finden, daf3 die unterschiedenen Massenwechsel-Typen einer Orga-
nismenart und die Bioconosetypen nicht unabhéngig voneinander sind.

Die soeben genannte Typisierung auf der Grundlage der Populationsdichte und
den aus ihr erkennbaren gradologischen Daten kénnte man als eine synthe-
tische Typisierung des Massenwechsels (der Gradocéne) bezeichnen, da ihr
die Resultierende aller Massenwechsel-Vorgiinge, eben die Populationsdichte, zu-
grunde liegt.
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Ebenso gut denkbar ist aber auch eine analytische Typisierung, die irgend-
einen vergleichbaren Teil der Massenwechsel-Struktur der Art (und damit der
Struktur der Bioconose) zur Typisierung heranzieht, z. B. Relationen zwischen
Wirt und Parasiten oder Relationen zwischen verschiedenen 6kologischen oder
systematischen Gruppen von Parasiten einer Insektenart. Ich mochte in den
Tabellen 1 bis 4 einige in den letzten Jahren erzielte Ergebnisse zeigen, welche in
dieser Richtung liegen. Es sei zuvor betont, dafl es sich bei ihnen nicht um aus-
gewihlte Ergebnisse handelt, sondern um alle, die mirin dieser Hinsicht vorliegen?).

Tabelle 1. Parasitierung von Anarta myrtilli L., 1955/56, in drei

Bioconosetypen (Kiefernwélder)

Bioconosetyp
Parasiten A (trocken) B (frisch) C (feucht)
1 2 1 2 1 2
aus Larven

Banchus volutatorius 1. —_ - 3 5 —  —
Microplitis ruricola LYLE ‘ 7 7 L7 7 — —
Euplectrus bicolor SWED. —_ - 6;8 6;9 6;4 9
Campylochaeta inepta Ma. — - 3 1 1 3
Actia tibialis R. D. ’ — - ; 2 2 1 —

aus Puppen \‘
Labrorychus tenuicornis GRAV. N 2 8 4 10 | 6 —
Wirts-Imagines 3 4 9 8 10 4
. Parasiten 30 38 33 35 11 10
Verhiltnis —— M —  — — = — =
Wirts-Imagines 10 10 | 10 10 10 10

Tabelle 2 Parasitierung von Mamestra persicariae L., 1955, in zwei

Bioconosetypen (Gérten)

Biocdnosetyp
Parasiten A (Sand) \ B (Schlick)
(aus Larven) 1 2 ‘ 1 2

Phryxe nemea Ma. 18 15 ;! 1 2

Enicospilus ramidulus STEPH. 2 3 7 6

Wirts-Imagines 39 40 \ 15 20

o Parasiten 9,1 4,5 5:3 4,0

Verhéltnis —— — | = ‘ -

Wirts-Imagines [ 10 10 | 10 10

. Tachiniden 90 50 ‘ 1,4 3,3

Verhiltnis —— - — - | .

Ichneumoniden : 10 10 ; 10 10

1) Nihere Angaben iiber die diesen Ergebnissen zugrunde liegenden Untersuchungen
machte ich in dem von mir auf dem 10. Internationalen Entomologen-Kongre8 in Mon-
treal, August 1956, gehaltenen Vortrag: ,,Local dependence of parasitic insects and its im-
portance for biological control.*

8%
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Tabelle 3 Parasitierung von Evetria resinella L., 1956, in zwei

Bioconosetypen (Kiefernwilder)

Bioconosetyp
Parasiten Flechten- Beerkraut-
(aus Puppen) Kiefernwald Kiefernwald
1 2 1 2

Actia crassicornis Ma. 4 2 ! 5 3
Glypta incisa GRAV. 26 17 l 4 7

Wirts-Imagines 68 24 73 52
_ Parasiten 44 19 | 12 1,9
Verhaltnis ——M—— — — - —
Wirts-Imagines 10 10 ‘ 10 10

. Tachiniden 1,5 1,2 12,5 4,3
Verhiltnis - —_— — —- - o
Ichneumoniden 10 10 10 10

Tabelle 4 Parasitierung von Acronycta aceris L., 1953 und 1955, in zwei biocénotischen
Standorttypen (Stadtinneres)

Prozentsatz der Parasitierung durch Compsilura concinnata Ma.

5 1953 | 1955
Einzeln stehende Biume in Héfen 1;2 2.2 1,2 2,9 35
Einige Baume zusammen in Straflen oder
Hofen 5,0 7,5 [ 5,5
Béume in Parkanlagen 15,56 24 4 \ 15,4 18,2 20,5

Aus den Tabellen geht hervor, da3 zur gleichen Zeit, bei ein- und derselben
Wirtsart, in verschiedenen Bioconosetypen die qualitativen und quantitativen,
zumindest die quantitativen, Parasitierungsverhiltnisse verschieden waren.
Selbstverstindlich reichen diese ersten Ergebnisse nicht aus, um Massenwechsel-
typen der betreffenden Wirtsarten danach aufzustellen; doch geben sie die Rich-
tung an. Die in Tabelle 4 enthaltenen Ergebnisse iiber die Acronycta aceris —
Parasitierung zeigen, dafl die Parasitierungs-Unterschiede — zumindest zum
Teil — zeitlich konstant sind, woraus sich eine Typisierungsmoglichkeit im
geannten analytischen Sinne ergibt.

Beide soeben genannten Typisierungen des Gradocons, die synthetische und die
analytische, haben ein Gemeinsames: sie sind ihrem Wesen nach statisch, d. h.
sie stehen mit der Aufzéhlung von Feindarten, der Errechnung von Mengenverhilt-
nissen, der Ermittlung von Gradations-Amplituden usw. auBBerhalb des Massen-
wechsel-Geschehens, auBlerhalb der dynamischen Betrachtung. Sie betreffen die
zeitlos betrachtete Struktur der Bioconose.

Ungleich schwieriger, aber wirtschaftlich weit wichtiger, erscheint das Problem
einer Typisierung innerhalb der anderen Seite der Massenwechsel-Struktur, der
dynamischen Seite. Die dynamische Typisierung des Gradocons wire eine
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Typisierung populationsdynamischer Abliufe etwa derart, daB man an Hand
einer derartigen Typisierung den Gang der Massenvermehrung einer Insektenart
in seinen wesentlichen Phasen voraussagen kénnte. So weit wir im Augenblick
auch von ihrer Verwirklichung entfernt zu sein scheinen, diirfen wir doch — aus
den bioconologischen Konzeptionen heraus — mit Sicherheit auf die Moglichkeit
auch einer dynamischen Typisierung des Gradocons schlieflen, und es ist das groe
Ziel der Bioconologie, in der Zukunft diese Erwartung zu erfiillen und damit den
Kampf gegen die Schadinsekten einen groBen Schritt weiterzubringen.
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