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Uber gewisse Wechselbeziehungen zwischen Okologie und Evolution
in der Sphére des Parasitismus

Von

WOLFDIETRICH EICHLER')

Zusammenfassung

Der Begriff Okologie war in den letzten Jahren verwiissert worden und wird hier auf seinen eigentlichen
Inhalt reduziert bzw. z. T. neu formuliert. Danach kann die Parasitologie auch kein Teilgebiet der Okologie
sein, sondern ist durchaus eigenstindig. Gerade der Parasitismus ist in vieler Hinsicht beispielhaft fiir die
Evolution. weshalb bedauert wird, daB er in den giingigen modernen Evolutionslehrbiichern striflich ver-
nachlissigt wird (z. B. bei MAYR, TIMOFEEFF-RESSOVSKY und andere, OSCHE, LOTHER). Unter anderem im-
poniert aber in der Evolution des Parasitismus vor allem die deutliche Verflochtenheit zwischen den
Wirten und ihren Parasiten (mit stdndigen Anpassungsreaktionen an ihre gesamte Umwelt). Aus diesem
Komplex wird iiber den gegenwirtigen Erkenntnisstand folgender beider Aspekte berichtet, die gleichzeitig
niher beleuchtet werden: 1. die Kleinsystematik (die Hospitosubspezieskonzeption wird theoretisch inter-
pretiert; die Untergattungskategorie in der Mallophagensystematik wird verteidigt); 2. die parasitophyleti-
schen Regeln (mit Beispielen dafiir, daB sich heute dieses Prinzip allgemein durchsetzt; doch haben die
verschiedenen Regeln unterschiedliche Gewichtigkeit). Speziell werden die kiirzlich von Bozkov aufgestellten
Regeln I und Il iiber Lebenszyklen von Trematoden im Okosystem diskutiert. Aus dem Bereich parasitischer
Arthropoden werden vier neue Regeln formuliert (Gruninsche, Breevsche, Dogielsche, Samsifidksche).
AbschlieBend wird noch auf die Rolle der Immunitdtsmechanismen bei diesen Phdnomenen hingewiesen.

Die Erkenntnis von der Bedeutung und Notwendigkeit des Umweltschutzes als vital fiir
die Zukunft der Menschheit ist eine der vordergriindigsten Komponenten, die Einflufl auf
die Gedankenwelt des modernen Menschen gewonnen haben. Der Mahnruf von RACHEL
CARSON war gewiB nicht der erste — der erstaunte Historiker wird manches schon bei
FRIEDRICH ENGELS finden (vgl. EICHLER 1973u), und auch DEMOLL sollte nicht vergessen
werden — aber die CARSON hat revolutionierend wie wenig andere gewirkt. Man mdchte
heute fast von einer Umweltschutzmode sprechen, wenn das Anliegen nicht zu ernst
wire, um als ,,Mode** disqualifiziert zu werden. Eine wirkliche Mode aber ist es im Gefolge
des Umweltschutzgedankens geworden, die Wiederentdeckung der Bedeutung der Oko-

-logie (an deren Notwendigkeit wohl kaum ein Biologe jemals gezweifelt haben dirfte)
aufzublasen und jedes Forschungsanliegen aus der gesamten Biosphire als ,,Okologle
zu interpretieren. Das geht dann mitunter so weit, dal Umweltschutzbeflissene als ,,Okolo-
gisten® bezeichnet werden. Es tite gut, sich bei dieser Sachlage wenigstens im strengen Wis-
senschaftsbereich auf die Definition der Okologie wie folgt zu besinnen (nach E. HAECKEL
1886): ,,Okologie ist die Wissenschaft von den Wechselbeziehungen zwischen Organismen
und ihrer Umwelt.** B

Der meiner Meinung nach heute angebrachten engeren Fassung des Begriffs Okologie
entspricht vielleicht am ehesten die folgende (Ergebnis eines Gedankenaustauschs mit

1) Dem Andenken an den verdienstvollen Entomologen und Okologen CARL LINDROTH gewidmet, mit dem
Verfasser anldBlich seiner 6kologischen Studienreise nach Schweden 1968 in Lund einen fruchtbaren Gedan-
ken- und Meinungsaustausch pflegen durfte.




190 W. EICHLER

A. PaLissa, dem ich dafiir besonders danke): ,,Okologie ist die Lehre von den Okosystemen
und erforscht die Regulierungsvorginge im System Population-Umwelt.*

Man wiirde aber gut daran tun, eine solche Definition noch durch einen Zusatz etwa wie
folgt zu erweitern:

.. .. sofern der Schwerpunkt der jeweiligen Fragestellung sich nicht zur Physiologie,
Morphologie, Ethologie, Tiergeographie, Parasitologie oder anderen eigenstindigen Ge-
bieten verlagert.*

Denn die Disziplinen der Biologie sind selbstverstidndlich nicht scharf voneinander abzu-
grenzen, und im weiteren Sinne spielt die Umwelt tiberall mit. Es wére aber klug, von 6kolo-
gischen Einfliissen nur dort zu sprechen, wo eine unmittelbare Wechselbeziehung der echten
Umwelt (im Sinne von Milieu) klar auf der Hand liegt; und die scharfe Trennung der Fest-
stellung von Fakten von ihrer Interpretation hat noch nie geschadet.

Aus diesermn Grunde muf ich mich sowohl als Okologe wie als Parasitologe mit Entschie-
denheit dagegen wehren, wenn versucht wird, die Parasitologie etwa der Okologie unterzu-
ordnen. Gewil} gibt es wenige Erscheinungen tierischen Lebens, bei denen der Einflu8 der
Umwelt auf die Organismen und ihre Evolution so augenfillig ist wie beim Parasitismus.
Aber die Parasitologie hat durch so viele eigene Momente — gerade z. B. durch die Ver-
lagerung der Umweltkomponente auf den Wirt (also ein mit dem Parasiten in einzigartiger
Weise verbundenes zweites Lebewesen), aber auch ihre praktische Bedeutung, ihre Tradi-
tion und ihre Methodik — eine ausgepriagte Eigengesetzlichkeit, die ihren Status als selb-
stindige Disziplin der Biologie unanfechtbar machen. (Wir brauchen dann gar nicht so weit
zu gehen wie PAvLOVSKIT mit seiner Forderung, der Parasitologie als Teilgebiet der Biologie
den gleichen Rang wie der Zoologie und der Botanik einzurdumen.)

Selbstverstindlich kann aber die Parasitologie auch nicht etwa der Mikrobiologie unter-
geordnet werden. Dafiir wiirden weder manche praktischen Grinde ausreichen (die zwar fiir
eine engere Zusammenarbeit dieser beiden Disziplinen sprechen) noch die zweifellos ge-
gebenen Gemeinsamkeiten in der immunologischen Betrachtungsweise. Denn auch fiir den
Parasiten ist die unmittelbare lebende Umwelt eben der Wirtsorganismus. Und die immuno-
logische Reaktionsfihigkeit dieser lebenden Umwelt ,,Wirt* ist ein beachtliches Attribut,
das in der Umwelt freilebender Organismen vollig fehlt (Kassai 1979).

Hierdurch wird wiederum deutlich (was aber schlieBlich immer unbestritten gewesen
war), dal3 eben der Parasitismus eine Lebensform besonderer Qualitit ist, dem die Wirt-
Parasit-Beziehung eine sonst nirgends gegebene Eigenartigkeit verleiht. Es ist ndmlich
von jeher der besondere Schliissel zum Verstdndnis biologischer Wechselbeziehungen ge-
wesen, dall man sich fiir seine Fragestellung ein dafiir besonders geeignetes Objekt aus-
sucht. Wenn man also die Einfliisse der Umwelt auf den Organismus untersuchen mochte
und dazu auBer der Durchfithrung von Experimenten auch das Studium der Natur heranzie-
hen will, dann empfiehlt es sich, gerade die Erscheinungen des Parasitismus aufmerksam zu
studieren: denn die Parasiten demonstrieren eine erstaunlich vielschichtige Palette von
Anpassungen als Antwortreaktionen auf die Umwelt — der sich hierbei sowohl als Wirts-
organismus prisentieren kann wie als Biotop des Wirtes (Nest; Weide; Gelege).

Was aber hier fiir den Parasitismus als fundamentales Forschungsbeispiel der Reaktion
auf die Umwelt eines tierischen Organismus angeschnitten wurde, gilt in noch viel stirkerem
MaBe fiir die Beispielhaftigkeit des Parasitismus fiir die Evolution. Wenn es
stimmt, daB} 40 % aller Tierarten Parasiten sind (allein die Anzahl der verschiedenen Vogel-
mallophagenarten {ibersteigt bei weitem diejenige der existierenden Vogelarten), dann
miissen sich unter den parasitischen Verhéltnissen eine Reihe von wertvollen, sogar reiz-
vollen Beispielen finden, die den Evolutionsgedanken auf neue Art stiitzen und unsere
Vorstellungen von der Vielseitigkeit des Evolutionsgeschehens bereichern.

Diese Tatsache ist an sich nicht neu und Fakten tiber Besonderheiten der Entstehung von
Parasitismen und ihrer Entwicklung sind oft als Beispiele zur Erlduterung des Evolutions-
geschehens zitiert worden. Um so erstaunlicher ist es, daB die modernsten Werke iiber Evo-
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lutionsprobleme — so sehr sie sich bemiihen, die Evolutionsgesetzméfigkeiten in ihrer
Vielfalt aufzuzeigen und darzulegen — kaum Notiz vom Parasitismus nehmen ; und wenn,
dann allenfalls nur am Rande streifend.

Das wird ganz deutlich bei Mayr 1967, der zwar an verschiedenen Stellen | Parasiten™ kurz erwéhnt (in
der Regel mit dem Hinweis, auch bei Parasiten finde man diese oder jene Erscheinung — manchmal auch
,,besonders bei Parasiten*), sich sonst aber in seiner Behandlung des Parasitismus auf das Hospitosubspezies-
konzept beschrinkt. Letzteres ist allerdings theoretisch gut dargestellt und auch mehrfach erwdhnt.
Zwei Beispiele: S. 279: ,,Im Falle von Parasitismus, bei dem der wesentliche rdumliche Faktor die Ver-
teilung auf verschiedenen Wirtsarten ist, vertritt di¢ Verbreitung des Wirtes den Platz des geographischen
Arcals, und die meisten Unterarten sind Wirtsrassen.” S. 367: ,,Die Population eines jeden Wirtes ist ein
riumliches Isolat.* Konkrete Beispiele fehlen allerdings, obwohl die Mallophagen ausdriicklich erwdhnt wer-
den; das potentielle Beispiel der Menschenlduse wird nicht klar herausgearbeitet.

Andererseits vermiBt man die vielen sonstigen Aspekte, wo der Parasitismus zum Verstindnis der Evolu-
tion betriigt. Die in diesem Zusammenhang bedeutungsvolle Parasitophylese (Synphylogenese im Wirt-Parasit-
Verhiiltnis) fehlt vollig., Zwar wird (S. 476) die . Parallel-Evolution® dargestellt; aber eben nicht im
parasitologischen Sinne!s

FFast noch erstaunlicher ist es, die gleiche Liicke auch bei TIMOFEEFF-RESSOVSKY & c. wiederzufinden —
auch hier kommt der Parasitismus vollig zu kurz, und es hitte wohl sicher das Phdnomen der Hospitosubspe-
zies diskutiert werden diirfen, weil dies in den Rahmen der Diskussion der Artbildung gehort htte.

Oscur kann sich zwar darauf berufen, daB seine Darstellung der Evolution nicht die gleiche Breite
etfalbt wie die beiden vorgenannten Biicher. Aber im Gegensatz zu den Autoren dieser beiden Werke
ist OSCHE ja selbst urspriinglich Parasitologe gewesen und hat selbst an parasitologischen Beispielen zum Fort-
schritt der Evolutionskunde beigetragen. Da ist es um so erstaunlicher, daB auch er den Parasitismus
stielmiitterlich behandelt, wenn er die GesetzmiBigkeiten der Evolution an Beispielen verdeutlicht. Bei
ciner Rezension dieses Buches kam ich daher (zusammen mit B, H. J. EicHLER) zu folgender Einschitzung:
. Auch die Parasitologie wird als eines der Wissenschaftsgebiete, die fiir das moderne Evolutionsverstdndnis
unerliBlich sind, angeschnitten. . . . Die Darstellung der Okotypen der Mallophagen einer Wirtsvogelart ent-
sprechend der verschiedenen besiedelten Nischen ist allerdings der einzige konkrete Beitrag aus der Parasito-
Jogic: das erscheint aber den Rezensenten fiir den Beitrag der Parasitologie zur Evolutionslehre denn doch
clwas zu spértich . . .**

LoTHER macht in diesem Kreise keine Ausnahme (im Sachregister ist kein Stichwort zu Parasiten
enthalten). Aber hier ist es vielleicht noch leichter zu verstehen, denn er setzt sich vornehmlich mit der
Buchliteratur auseinander — und wenn diese, wie oben gezeigt, den Parasitismus vernachldssigt, darf man nicht
gerade bei LOTHER mehr darliber erwarten.

Diese Beispiele mogen geniigen, um eine gewisse Vernachldssigung des Parasitismus auf-
zuzeigen, die beim heutigen Wiedererstarken des Interesses an der Evolutionslehre festzu-
stellen ist. Andererseits konnte man der Parasitologie selbst nicht den Vorwurf machen, sie
habe sich nicht auch mit Evolutionsfragen befaBt. GewiBl kann hier nicht der Raum sein,
alle Aspekte aus diesem Bereich zu beleuchten; deshalb greife ich zwei sspezielle Kom-
plexes heraus, auf denen ich selbst gearbeitet und zur Entwicklung von tragfdhigen Konzep-
tionen beigetragen habe (wobei ich ausdriicklich betonen mochte, wie unentbehrlich ich
dabei den Gedankenaustausch mit Kollegen empfand und die Kenntnis vieler im Ergebnis
oft paralleler Arbeiten anderer Parasitologen). In beiden Bereichen erschienen uns die Mallo-
phagen als hervorragende Beispicle einer vorrangig evolutionistisch betonten Wirt-Parasit-
Bezichung, so daB meine nachfolgenden Ausfiihrungen in manchen Einzelfragen auf diesen
Spezialfall eines Parasitismus eingeengt aufzufassen sind; das heiBt keineswegs die Be-
schrinkung der Giiltigkeit der gewonnenen Erkenntnisse nur auf Mallophagen — aber in
anderen Parasitengruppen brockelt oft dies oder jenes davon ab bzw. es sind diese oder jene
Besonderheiten dieser anderen Parasitengruppen mit zu beriicksichtigen.

Der erste dieser ,,speziellen Komplexe® ist die Konzeption der unteren systematischen
Kategorien, woflir als Basis die Ubertragung der geographischen Differenzierung frei-
lebender Tiere auf die wirtliche bei Mallophagen dient. Das fithrt konsequenterweise zur
Konzeption der Hospitosubspezies fiir ,,subspezifisch® verschiedene wirtsspezifische
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Formen aus nahe verwandten Wirten (im Idealfalle Vogelarten der gleichen Vogelgattung).
(Von ganz anderer Warte aus ist {ibrigens kiirzlich auch Haus (1977) zu Uberlegungen ge-
kommen, die der Theorie der Hospitosubspezieskonzeption entsprechen.)

Es darf natiirlich nicht ibersehen werden, daB bei freilebenden Tieren in einem geographi-
schen Areal geringe morphologische Unterschiede zwischen den Populationen (hier Demen)
verschiedener Subareale nachzuweisen sind und die Endglieder einer klinalen Variation
deutlich auffallen. Das hat mit Recht dazu gefiihrt, daB man mit der Anerkennung geogra-
phischer Unterarten heute vorsichtiger geworden ist als man es in den vergangenen Jahz-
zehnten oft war. Wenn aber bei Mallophagen verschiedener Wirtsherkiinfte auch recht
subtile morphologische Unterschiede mit dem ,,Areal verschiedener Wirtsarten gekoppelt
sind, dann muf? der verantwortungsbewuflte Taxonom die Formen auch nomenklatorisch
trennen: denn es sind Isolate, die verschiedenen Evolutionslinien entsprechen. (In diesem
Sinne sehe ich in manchen in den letzten Jahren versuchten Synonymisierungen von Mallo-
phagenformen durch Autoren mit mehr determinationstaxonomischer als evolutionskund-
licher Ausgangsbasis keinen Gewinn fiir die Parasitologie.)

Die Artabgrenzung bei Mallophagen steht und fillt mehr oder weniger mit der
Anerkennung oder Negierung des Hospitosubspezieskonzepts. Die Gattungskategoric
bietet auch bei Mallophagen die gleichen prinzipiellen Schwierigkeiten wie bei anderen
Insekten. Dagegen wire noch einiges zur Kategorie der Untergattung zu sagen: sie
erscheint ZEOTORZYCKA und mir niitzlich als Hilfsmittel der evolutionskundlichen Erkennt-
nis in der Mallophagenforschung, und wir wenden sie sowohl allopatrisch wie sympatrisch
an. Uns erscheint fiir die Anerkennung der Untergattung bei Parasiten folgender Rahmen
empfohlen werden zu konnen (EICHLER & ZLOTORZYCKA 1971, S. 30; vgl. auch EICHLER
1979): ,,Morphologisch nur schwach abgrenzbare Artengruppen innerhalb einer Gattung
sollten in denjenigen Fillen als Untergattungen anerkannt werden, wo es sich entweder um
allohospitale Gruppen handelt, die systematischen Wirtsgruppen entsprechen, oder um
synhospitale Gruppen mit durchgdwgiger Verbreitung.*

Es ist mir bekannt, dal es unterschiedliche Auffassungen gibt, ob Untergattungen iiberhaupt benannt
werden soliten; manche Autoren wollen sie nur als Artengruppen gelten lassen, andere zu Gattungen
erheben. Entscheidend ist die Erkenntnis, daff die darin eingeordneten Arten in irgend einer Weise eine
Gruppe bilden — mdglichst natiirlich erkennbar als phylogenetisch zusammengehérig auszuweisen sind.
Kritiker diirfen anzweifeln, ob diese Annahme (von der der Autor der Untergattung selbstverstindlich
liberzeugt war) richtig ist, oder ob ein Irrtum vorliegt. Zwei Einwiinde, wie sie CLAY 1977 z. B. (als Beispiel
genommen) gegen die Ug. Eichlerius ZrOTORZYCKA anfiihrt, beruhen jedoch m. E. auf methodischen Feh-
lern: erstens das Argument ,,there seems no advantage for this arrangement® (das ist in dieser Aussage
nur eine subjektive, persdnliche Meinung, aber keine wissenschaftliche Begriindung); zweitens das Argument,
der Autor habe Arten hinzugezdhlt, die gar nicht hineingehdéren (das kann ein wertvoller wissenschaft-
licher Hinweis sein; aber es ist iiberhaupt kein Argument gegen das Taxon an sich, hochstens gegen seine
bisherige Umgrenzung; wenn der Revisor hier kritisieren darf, dann an der Interpretation des Beschrei-
bers, aber mit diesen Argumenten nicht an den Fakten, die den Beschreiber zu seiner Interpretation
fihrten).

Der zweite der heute von mir hier diskutierte ,,spezielle Komplex** sind die verschie-
denen ,,parasitologischen‘ Regeln, die sich in erster Linie in den Bezichungen zwischen
den Vogelmallophagen und ihren Wirten abzeichnen und die in der historischen Parallel-
entwicklung von Parasiten und Wirten (ihrer Synphylogenese) wurzeln.

Zahlreiche Publikationen der letzten Jahre zeigen, daB sich das zugrundeliegende allgemeine Prinzip der
Ko-Evolution in den verschiedensten Parasitengruppen nachweisen 1iBt. Ich nenne hierzu aus jiingster
Zeit ASHLOCK 1979, der weitere aufschluBreiche Beispiele iiber die Synphylogenese von Wirten und
Parasiten referiert, so die von RaMiREZ nachgewiesene erstaunliche Koevolution von Feigen (Ficus) und ihren
Bestdubern (Agaonidae), so iiberzeugend demonstrierend, daf dieses allgemeine biologische Prinzip iiber
den Parasitismus hinaus auch fiir andere in enger Wechselbeziehung stehende Organismen gelten muf3 — und
so unversehens in die eigentliche Okologie tibergreift.
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Die verschiedenen in den letzten Jahren aufgestellten Regeln sind in ihrer Wertigkeit
oft sehr unterschiedlich, deshalb z. T. miverstanden oder in ihrer erkenntnistheoretischen
Bedeutung fehleingeschétzt worden. Aus diesem Grunde habe ich kiirzlich versucht (EicH-
LER 1978 H, 1980 W), sie aus dieser Sicht neu zu ordnen.

In diesem Zusammenhang ist zunichst wichtig, zwischen den echten parasitophyleti-
schen Regeln und anderen fiir Parasiten relevante GesetzmaBigkeiten zu unterscheiden,
die sich nicht unmittelbar aus der phylogenetischen Parallelentwicklung zwischen Wirten
und Parasiten ableiten lassen. Beispielsweise wiirde ich zu letzteren die Bozkovsche und
die Janickische Regel einordnen. Aber noch deutlicher wird die Schwergewichtsverlagerung
weg von der Synphylogenese im engeren Sinne auf die kologische Komponente bei den
socben von Bozkov (1980) bei Trematoden gefundenen beiden »-Regeln beziiglich der
Lebenszyklen der Trematoden im Okosystem* (deren etwaige Anwendbarkeit auch noch
auf andere Helminthen zu priifen wire):

Regel 10 Jde weiter der Lebenszyklus eines Trematoden in seiner primiren Evolution fortgeschritten ist,
um so proBer ist die Beteiligung der tierischen Komponente des Okosystems am Lebenszyklus.
Parallel dazu vermindert sich am héufigsten der unmittelbare EinfluB der nichtlebenden Kom-
ponente des Okosystems auf den Ablauf des Lebenszyklus.*

Regel 10 Bei der iiberwicgenden Mehrzahl sekundir evoluierter Lebenszykien von Trematoden tritt, im
Vergleich mit dem Ausgangszyklus, folgendes ein: a) entweder eine Verminderung des unmittel-
baren Einflusses der nichtlebenden Komponente des Okosystems auf den Zyklusablauf’; b) oder eine
Verminderung der Beteiligung der tierischen Komponente des Okosystems am Lebenszyklus;
¢) oder, am hiiufigsten, beides.*

Gewily steht auch bei diesen beiden Lebenszyklusregeln die Evolution im Vordergrund,
und Bozxov begriindet sie ja auch ausdriicklich hinsichtlich der priméren und sekundiren
Lvolution der Lebenszyklen der Trematoden: wobei bei der priméren Evolution eine
Komplikation des Lebenszyklus eintritt (da sich nacheinander neue obligate Wirte ein-
schlieBlen), withrend bei der sekundiren Evolution eine Vereinfachung erfolgt (da
manche Stadien, Phasen oder einige fiir den Ausgangszyklus obligate Wirte — und in vielen
Fitllen sogar sowohl Stadien, Phasen wie auch Wirte ausfallen); aber BoZkov bezieht diese
Livolution der Lebenszyklen der Trematoden expressis verbis ,.im Okosystem*. Hier fehlt
also die Bezugnahme auf die Parallelentwicklung zwischen Parasit und Wirt, stattdessen
steht hier das Okosystem im Vordergrund, die 6kologische Wechselbeziehung ist also vor-
dergriindig.

Dicse Problematik der unterschiedlichen Wertigkeit und Wechselbeziehungen der ver-
schiedenen, parasitologischen Regeln habe ich kiirzlich (1980 W) ausfiihrlich diskutiert und
dabei auch Veranlassung gefunden, die parasitophyletischen Regeln im engeren Sinne
in zwei Gruppen zu ordnen: die ,,Regelgruppe der Parallelentwicklung® (mit Fahrenholz-
scher, Szidatscher und Timmermannscher Regel) und die .»Regelgruppe der Entfaltung*
(Ezichlersche, Janiszewskasche und Ziotorzyckasche Regel). Bei dieser Ordnung der ,,para-
sitophyletischen Beziehungen® fillt dem Evolutionsforscher in Analogie zur Munroeschen
Regel die Abhiingigkeit des Parasitenspiegels von der Populationsbasis der Wirte auf, wenn
man dic ,,populative Kapazitit der Wirte** in Analogie zum Areal setzt [diese Analogie der
ArealgrifBie bei freilebenden Tieren mit den Bestandszahlen der Wirtspopulation habe ich
u. a. auch an Hand ciner evolutionistischen Diskussion iiber die Darwinfinken betont
(Brenar 1978 H)J; dann erkennt man die fundamentale Bedeutung der Janiszewskaschen
Repel (die beiden zuletzt genannten Regeln in der Definition von EICHLER 1980 W).

In gewissem Sinne nur spezielle Ableitungen von diesem allgemeinen Prinzip sind drei
weitere Regeln, die ich im folgenden auf der Grundlage der Analyse dieser Zusammen-
hiinge bei oestroiden Dipteren durch GRUNIN 1966 vorstellen und benennen méchte
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I. Als Gruninsche Regel benenne ich die GesetzméBigkeit, dafl gewisse Pa rasiten-
gruppen iiberhaupt nur bei solchen Wirtstieren vorkommen, deren Kopfzahl relativ hoch
ist.

GRUNIN hat diese Zusammenhinge (1966, S. 28, Abs. II) dargestellt und erldutert, daB solche Parasiten
wie die Rachenbremsen [auch die Dasselfliegen] ausschlieBlich bei pflanzenfressenden Sdugetieren vorkom-
men, die eine sehr hohe Individuenzahl aufweisen (also den Herdentieren). Bei selteneren Pflanzenfresserm
und bei den karnivoren Sdugetieren, die jeweils eine nur geringe Kopfzahl besitzen, fehien dann dicse
Parasiten — weil ihnen die Voraussetzung fiir die Arterhaltung fehlt, weil hier der Wirt eine so geringe Indi-
viduendichte aufweist, daB der aktiv suchende Parasit Schwierigkeiten hat, iiberhaupt ein Wirtsindividuum zu
finden. Damit hingt auch zusammen, daB beispielsweise iiberhaupt die Bekidmpfung der Oestriden so
schwierig ist, weil der Mensch durch die Tierzucht eine hohe Kopfzahl von Haustieren férdert, und
gerade eine so hohe Kopfzahl dann z. B. die Entwicklung der Rachenbremsen begiinstigt!

GrUNIN stellt seine Uberlegungen an im Zusammenhang damit, weshalb manche Tierarten von Oestriden
befallen sind, und andere Arten keine Parasiten aus dieser Familie besitzen. Dies sind stammesgeschichtliche
Erwigungen, die eine plausible Erkldrung fiir dieses Phinomen liefern. Die GesetzmiBigkeit an sich, dic in der
Gruninschen Regel zunichst fiir die stammesgeschichtlichen Verhilitnisse relevant ist, .belastet aber auch dic
industriemaBige Tierproduktion, bei der es zu einer Massierung von Individuen der gleichen Art kommt
wodurch jetzt die Ausbreitung mancher Parasiten erheblich beglinstigt wird.

II. Als Breevsche Regel bezeichne ich die GesetzmaBigkeit, daB, wenn die Individuen-
zahl eines Wirtes direkt abnimmt, dann auch diejenige des Parasiten abnimmt (wobei
aber der letztere Vorgang rascher als der erstere vor sich geht).

Ich bezeichne diese parasitologische GesetzméiBigkeit als Breevsche Regel im Gedenken an Konstantin
Ivanovi¢ BREEv, der 1978 verstorben ist. Sie ist zwar nicht von BREEV formuliert worden, sondern von
GruNIN (1966, S. 27—28) im Zusammenhang mit Rachenbremsen diskutiert worden. Aber BREEV hatlic
sich in Zusammenhang mit seinen Versuchen zur Bekdmpfung der Rinderdasselfliegen sehr eingehend mit
den mathematischen Grundlagen der Populationsdynamik dieser Parasiten bei Reduktion ihrer Populations-
dichte befaBt, woraus sich die Verbindung mit BREEV bei der Benennung dieser GesetzmiBigkeit ab-
leitet.

I11. Als Dogielsche Regel bezeichne ich die parasitologische GesetzméiBigkeit, dal
ein Wirtswechsel durch einen spezifischen Parasiten vor dem Aussterben bzw. bei zahlen-
miBiger Abnahme des Wirtes nicht moglich ist, sondern (im Gegenteil) nur bei einer
hohen Individuenzahl der Wirtsart méglich ist.

Diese GesetzmiBigkeit findet sich bei DoGigr 1948 beschrieben (lide GRUNIN 1966, S. 28, Abs. I). Aus ihr
ergibt sich auch (was durch die Analyse zahlreicher Funde, z. B. von OQestriden an ihnen sonst fremden
Wirtstierarten, bestitigt wird), daB alle soiche Fille des Vorkommens bei einem Fremdwirt gerade bei einer
hohen Kopfzahl des eigentlichen und iiblichen Wirtes beobachtet werden. Als Zufallswirte bzw. Fremd-
wirte erweisen sich dann immer Tiere oder Menschen, die sich in der unmittelbaren Nahe des echten Wirtes
aufhalten. Durch die hohe Kopfzahl des echten Wirtes wird eine hohe Populationszahl des Parasiten cr-
moglicht und dieser greift dann auch (infolge seines Bevélkerungsdruckes) gelegentlich fremde Wirte an.

Eine weitere (IV.) neue Regel, die ich an dieser Stelle einfithren mochte, gehodrt dagegen
unverkennbar in die Regelgruppe der Parallelentwicklung, obwohl bei ihr einige Momente
diesen unmittelbaren evolutionistischen Bezug zu verdecken scheinen und z. T. sogar
den Verdacht einer geographischen versus wirtlichen Verbreitung nihren konnten. Es
handelt sich um die hiermit von mir als Sam§ifidksche Regel benannte GesetzméBigkeit,
daB bei der Anwendung der parasitophyletischen Regeln auf die Parasitenformen innerhalb
einer Wirtsgattung grundsitzlich die eventuell unterschiedlichen Evolutionsgeschwindigkei-
ten der verschiedenen Wirtsarten von Bedeutung sind.

SAMSINAK spricht von ,,der Zeit, in welcher verschiedene neue Formen der einzelnen Wirtsarten enl-
stehen* und ist zu seiner Erkenntnis beim Studium kiferparasitischer Milben gelangt (vgl. EicHLer
1978 H, S. 442, Fn. 1).

Auf eine ganz dhnliche Erscheinung hat auch Cray kiirzlich (1976, basierend auf Cray 1963) hin-
gewiesen, indem sie betont, daf manche Fille scheinbar geographisch determinierter Verbreitung von
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Mallophagen in Wirklichkeit wirtlicher Verbreitung entsprechen: indem nédmlich die Wirte der einen Region
eng miteinander verwandt sind, da sie in diesem Gebiet von einem gemeinsamen Ahnen abstammen. Als
Beispiel fiithrt sie an, dall Trinoton aculeatum auf den Dendrocygna-Arten viduata, bicolor und autumnalis vor-
komme (Neue Welt), wihrend die Dendrocygna-Arten aus der Alten Welt javanica, arcuata und eytoni
jede ihre eigene Trinoton-Art besitze. Dieser Verbreitungsmodus sei als wirtliche Verbreitung so zu deuten,
daB} die Differenzierung der Parasitenarten von der Zeit und der Divergenz der Wirte abhinge: also ganz
im Sinne der Samsifidkschen Regel! — Dieses Beispiel bliebe fiir die SamSifiaksche Regel auch dann erhalten,
wenn sich herausstellen sollte, dafl sich die neuweltliche Trinoton-,,Art aculeatum aus nach den Wirten
unterschiedlichen Hospitosubspezies zusammensetzte! (Dal CLAY 1976 diese Frage {ibergeht, ist ein methodi-
scher Mangel ihrer Argumentation).

Es steht fest, dal} dic geographische Verbreitung der Mallophagen bisher un-
geniigend beachtet wurde — u. a. eine Folge der tiberhaupt noch ungeniigenden Erforschung
der Mallophagen, bei der aber immer (und dies verdientermaBen) die Wirtsspezifitit im
Vordergrund des Interesses stand. Es ist sehr verdienstvoll, dal Cray 1976 in ihrer
gewissenhaften Studie auf die mit der geographischen Verbreitung verkniipften Aspekte hin-
gewiesen hat. In dhnlicher Weise ist auch die Entwicklungsgeschwindigkeit bisher nur
sehr stiefmiitterlich beachtet worden; eben deshalb verspreche ich mir von der Aufstellung
der Samsifiakschen Regel auch einen wichtigen heuristischen Wert.

Natiirlich ist auch bei der SamSiniakschen Regel der umgekehrte Schlufl legitim: dafl auch
eben nach ihr auf dic Evolutionssituation der Wirte geschluBfolgert werden darf! Auch
die Samsinaksche Regel erlaubt also eine aviparasitologische Phyletodiagnostik.

Diese Moglichkeit des RiickschlieBens auf den Evolutionsweg der Wirte gehort ja gerade zu den Vorziigen
aller parasitophyletischen Regeln. Wie weit aber entsprechende Riickschliisse erlaubt sind, ist oft millver-
standen worden. Deshalb halte ich es doch fiir angebracht, in diesem Zusammenhang daran zu erinnern, dafl
kein ernsthafter Parasitologe jemals diese aviparasitologische Phyletodiagnostik als absoluten Beweis aufge-
faBBt wissen wollte, vielmehr nur als ein Kriterium, allerdings ein mitunter recht ernstzunehmendes. Das
1aBt sich durch das bisherige Schrifttum zu diesen Fragen in vielfaltiger Weise belegen.

Die Einwinde von HENNIG 1960 (zit. nach AsHLOock 1974: 93) gegen die Fahrenholzsche Regel
gehen deshalb an der Sache vorbei und sind — auch wenn scheinbar logisch aufgebaut — blofle
Spekulation, die nichts mit der Wirklichkeit zu tun haben (bzw. wenn einmal, dann als banale Selbstverstind-
lichkeit). Sie erinnern an den oft gehdrten Einwand einiger Zoologen, die ihnen unbekannte Beispiele fiir die
Synphylogenese gerne mit dem Schlagwort ,,Konvergenz** abtun wollen.

Wenn wir rickblickend auf die hier dargestellten und analysierten Wechselbeziehungen
ein Fazit ziehen wollen, so imponiert vor allem in der Evolution des Parasitismus die
deutliche Verflochtenheit der Parallelentwicklung zwischen den Wirten und ihren Parasiten
(der Synphylogenese als Spezialfall der Ko-Evolution) mit stdndigen Anpassungsreaktionen
der Parasiten an ihre gesamte Umwelt., So sehr nun die parasitophyletischen Regeln im
Detail von grofitem heuristischen Wert sein kénnen, so sehr sind sie letzten Endes doch
immer nur spezielle Auspriagungsformen der gleichen evolutiven Basis. Sie sind daher auch
theoretisch abzuleiten von unseren heutigen Modellvorstellungen des Evolutionsgesche-
hens, wie sie andererseits auf Grund der Fakten, die sie reprasentieren (und die ja jeweils die
Grundlage ihrer Aufstellung bildeten), die Evolutionstheorie stindig neu bestédtigen. Gerade
damit fithren sie uns erkenntnisméafBig zu einer Deutung des Wesens des Parasitismus
als eines kybernetischen Systems zwischen Wirt und Parasit, bei dem vom Beginn
seines Ubergangs zur parasitischen Lebensweise an die Aktivitit des Parasiten zu einer
Riickkoppelung von Seiten des Wirtes fithrt. Diese Riickkoppelung zwingt einerseits den
Parasiten zu verstidrkter Anpassung in Richtung auf die Einengung seiner Wirtsspezifitit,
wihrend sie gleichzeitig den Wirt von der Bedrohung durch andere, nicht-spezifische
Parasiten schiitzt. So reguliert sich ein biologisches Gleichgewicht in Form des Spezial-
falles der Wirt-Parasit-Beziehung ein, die sowohl dem Parasiten wic dem Wirt die Erhaltung
der Art ermoglicht.
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Die an den Verhiltnissen bei Mallophagen deutlich belegbare (Hospitosubspezies-K on-
zept!) — und auch bei anderen Ektoparasiten erkennbare — Evolution zur Ein-
engung der Wirtsspezifitit findet bei Endoparasiten ihre Bestitigung von einer ganz
anderen Warte aus, wie das Kassal kiirzlich (1979) dargestellt hat (wobei er sich hier
speziell auf die Erkenntnisse von DINEEN 1963a und DAMIAN 1964 bezieht). Im nicht-spe-
zifischen Wirt lassen die Immunmechanismen das Gleichgewicht zwischen Wirt uhd
Parasit zusammenbrechen: entweder zugunsten des Parasiten (dann wird dieser pathogen),
oder zugunsten des Wirtes (dann wird die Entwicklung des Parasiten entweder beein-
trichtigt oder vollkommen unterdriickt). Im spezifischen Wirt dagegen wirkt sich der
Immunmechanismus im Sinne einer Regelung des Wirt-Parasit-Gleichgewichtes
aus. Im Ergebnis seiner Analyse der immunologischen Reaktivitit des Wirtes als Umwelt-
faktor fiir den Parasiten gelangt Kassar 1979 schlieBlich zu der Formulierung, daB im
Verlauf der Synphylogenese die Immunreaktivitdt des Wirtes als ein stindiger Selektions-
faktor gewirkt hat.

Immunitédtsbeziehungen zwischen dem Wirtsorganismus und dem Parasiten spielen bei
Endoparasiten gewiB eine ganz entscheidende Rolle. Es wire aber falsch, anzunehmen, bei
Ektoparasiten fehlten sie: sie sind dort nur noch véllig ungeniigend erforscht!

Letzten Endes ist diese Evolution auf’Einenguﬁg der Wirtsspezifitit des Parasiten nur der Spezialfall der
allgemeinen Evolutionstendenz, daB3 ,,die Selektion auf engere Einpassung hinwirkt*, so daB sie ,,bei konstan-
tem Milieu die Nischenbreite verringern** wird (MAUERSBERGER 1978b nach EMLEN 1973).

:
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1) Hier sei auf den Anhang am SchluB hingewiesen, in dem unsere forschungsmethodische Konzeption
beziiglich der Mallophagen erldutert wird.

2) Die hier eingebaute Darstellung von Ass’ Verdiensten fiir die Erforschung der Synphylogenese hat in
diesem Sinne wissenschaftsgeschichtliche Bedeutung.



