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ABSTRACT: Habitat structure and distribution structure. This paper offers a discussion of 
the following approaches which are considered important for an understanding of the struc- 
ture of marine benthic communities. 1. P a t t e r n s  o f  h o r i z o n t a l  d i s t r i b u t i o n .  By 
applying statistical methods, e. g. the calculation of a coefficient of dispersion, the pattern of 
horizontal distribution of species within a habitat can be represented more realistically than 
by the usual schematic illustrations. Particularly the distribution patterns of closely related, 
apparently sympatric, species should yield information concerning the "fragmentation" of a 
habitat into niches. 2. M e i o f a u n a a n d M a c r o f a u n a. The meiofauna should be included 
in community classifications. This might conceivably throw some additional light on Tivoli- 
soN's "parallel level bottom community" concept. 3. T h e "s p e c i f i c a r e a o f a c t i v i t y". 
By calculating for dominant species or feeding types the ratio: surface area of substrate per 
dry weight of animal, we arrive at an expression which is ecologically a more meaningful 
measure of population density than, for example, specimens per mL It can be shown that this 
"specific area of activity" is indirectly related to the weight and probably proportional to the 
rate of metabolism of the animals. The area of activity also provides a measure of the food 
potential of the habitat. In the few habitats investigated, predators occupied a weight specific 
area about four times as large as that occupied by deposit-feeders. 4. P a t t e r n s o f v e r t i -  
c a 1 d i s t r i b u t i o n. By means of core samples which are sectioned and studied quantita- 
tively, it can be shown that different species of nematodes, polychaetes and other small animals 
may have their zones of maximum abundance in different layers of the substrate. The redox 
potential of the substrate is likely to be one of the factors governing the total number of 
specimens in each layer. 5. P h y s i o l o g i c a l  i n v e s t i g a t i o n s ,  even simple measurements 
of oxygen consumption, can lead to important conclusions regarding the various modes of 
feeding and metabolism employed by different, or even seemingly similar, feeding types. 
Thus, amongst nematodes, deposit feeder species with low, medium and high Qo~ can be 
distinguished. 

E I N L E I T U N G  

Wie in al len WissenschafLen wolIen wi r  uns in der Meeresbiologie aus Indiz ien  ein 
Bild tiber die Wirklichkeit  machen. Es entspricht der N a t u r  des Lebensraumes, daf~ 
diese Ind iz ien  oft besonders iiickenhaft sind. 

Bei der Erforschung der Besiedlung subli toraler B/Sden verschaffen wi t  uns die 
ersten Da ten  durch Aufsammlungen  mit  Bodengreifern, Dredgen oder Stof~r/Shren. Wi r  
analysieren das Substrat  - meist allerdings auf  recht grobe Weise - ,  z~hlen, wiegen 

1 Herrn Professor Dr. A. REMANt~ zum 65. Geburtstag. 
-~ Contribution No. 1444 from the Woods Hole Oceanographic Institution. 
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Abb. 1: a Schema der Mellita-Tellina-Gemeinschaf~ bei Fort Myers, Florida. Die dargestelhe 
Fl~iche repr~isentiert 2 m ~ (aus McNuLTY, WOXK & Moo~E 1962). b Umzeichnung des in a 
dargestelhen Schemas unter der Annahme eines stark aggregierten Verteilungsmodus fi~r 

Mellita quinquiesperforata und Ophiophragmus wurdemannii 
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und bestimmen die Tiere. Das Bild der Wirklichkeit, das auf Grund dieser Indizien 
entworfen wird, hat meist die in Abbildung la dargestelhe Form. Es kann nun keinem 
ZweifeI unterliegen, dat~ dieses Bild die wahre Struktur einer benthischen Lebens- 
gemeinscha~ nut sehr ungenau vermitteh. Ich m~Schte in meinem Vortrag kurz einige 
M~Sglichkeiten aufzeigen, auf welche Weise wit unser Wissen tiber diese Struktur ver- 
tiefen k~Snnen. 

HORIZONTALE STRUKTUR 

Verteilungsmuster 

Die Annahme, dat~ die Organismen immer so sch6n regelm~t~ig tiber den Meeres- 
boden verteitt sind, wie Abbildung la - und fast alte anderen ver6ffentlichten Abbil- 
dungen dieser Art - vermuten Iassen, ist nafiirlich ungerechtfertigt. Wird innerhalb 
eines begrenzten Areals eine Anzahl yon Proben genommen, damn zeigen die h~iufi- 
geren Tierarten entweder ein regelm~it~iges oder ein zuf~illiges oder ein aggregiertes 
Verteilungsmuster. Die Art des Musters l~it~t sida durch verschiedene ,Dispersions- 
koeffizienten" ausdrticken, deren einfachster dann verwendet werden kann, wenn als 
Null-Hypothese eine Poisson-Verteilung der Individuen angenommen wird. Da bei 

der Poisson-Verteilung der Quotient aus Varianz und Mittelwert 1 wird ( s~ N 1), 
X 

kann die Abweichung yon diesem Weft als Ausdruck des Verteilungsmnsters angesehen 
werden. Je st~irker aggregiert die jeweilige Art, desto h 8 h e r, je regelm~if~iger verteilt, 

desto g e r i n g e r  wird der Dispersionskoeffizient s~ sein (HoLME 1953, JONES 1961). 
X 

Als Ergebnis einer derartigen Analyse h~itten wir dann etwa Abbildung la in lb um- 
zuzeichnen. 

Besonders instruktiv ist es, wenn wir die Verteilung nahe verwandter, also vor 
allem congenerischer Arten in einem begrenzten Biotop untersuchen. Ihre Dispersions- 
koeffizienten und der Grad, in dem die Anwesenheit e i n e r  Art die der a n d e r e n  
Arten ausschliei~t bzw. nlcht ausschlieflt, l~if~t Riickschltisse auf die Feinstruktur des 
Biotops zu. 

In Abbildung 2 ist die prozentuale H~iufigkeit yon je drei congenerischen Nema- 
todenarten in mehreren Stof~r~hrenproben yon 10 cm 2 Querschnitt aus benachbarten 
Substraten verschiedener Zusammensetzung angegeben (WIEsEI~ 1960a). Es ist deutllch, 
dat~ zwischen den drei Odontophora-Arten des Sandes nur wenig Konkurrenz besteht. 
Die Arten O. pugilator und O. papusi kommen fast gleichh~iufig nebeneinander vor, 
w~ihrend sich die Sabatiera-Arten des Schtammes, S. hilarula und S. ornata, auszu- 
schlleflen s&einen. Dementsprechend sind die Dispersionskoeffizienten der Sabatiera- 
Arten htSher als die der Odontophora-Arten. Falls wit das ,,Exklusionsprinzip" yon 
GAUSE (1934) akzeptieren, mtissen wir den Schluf~ ziehen, dai~ der Sandbiotop hete- 
rogener als der Schlammbiotop ist und dai~ die beiden h~iufigeren Odontophora-Arten 
verschiedene Nischen dieses Biotops besiedeln. Die faunistische Analyse hat uns damlt 
auf die Existenz dieser Nischen gefi~hrt. 
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Abb. 2: Prozentueller Anteii yon je drei congeneris&en Nematodenarten an den Nematoden- 
faunen zweier Biotope in Buzzards Bay, Massachusetts, USA. (Nach WIESZl~ 1960a) 

Makro- und Meiofauna 

Mit der Erw~ihnung der Nematoden haben wir eine Klasse mariner Bodentiere 
eingefiJhrt, die bei der Charakteristik von Lebensgemeinschaften nur selten beriJcksich- 
tlgt wird: die Kleinfauna, die wir in Anschlug an MAr.Z (1942) ,,Meiofauna" nennen. 

Es gibt natiirlich keinen Grund, warum eine Bioc/Snose nicht auch durch ihre domi- 
nanten Meiofauna-Arten charakterisiert werden kann, ja, es ist zu erwarten, dai~ die 
Meiofauna auf Grund ihrer grot~en Zahl und geringen GrSl~e manchmal ein £eineres 
Schema der Biotopstruktur und damit eine bessere Charakteristik der Siedlungsstruktur 
zul~igt, als das unter ausschliei~Iicher Beriicksichtigung der Makrofauna mSglich w~ire. 
Hinweise darauf finden sich bereits in den Pionierarbeiten yon REMANE und seiner 
Schule (REMAN~ 1940, Gm~LACH 1953) fiber die Besiedlung litoraler Biotope. 

Die parallele Untersuchung yon Makrofauna und Meio~auna einer Lokalit~it, wie 
sie yon SAND~r.S (1960) und WIEs~r, (1960a)in den Weichb6den der Buzzards Bay 
(USA) durchgefiJhrt wurde, kann in Form eines summarischen Diagramms dargesteltt 
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Abb. 3: Schema der Makrofauna- und der Meiofauna-Gemeinschat{ im sublitoralen Schlamm 
yon Buzzards Bay, Massachusetts, unter der Annahme aggregierter Verteilung yon Nephthys, 
Nucula und den dominierenden Nematodenarten. Die Ausschnitte repr~isentieren bei der 

Makrofauna 50 cm 2, bei der Meiofauna 1 cm 2. (Na& SAND~}tS 1960, WIES~R 1960a) 

werden (Abb. 3). Das ,,Makrofauna-Bild" wird in diesem Fatt durch den Polychaeten 
Nephthys incisa und die Muschel Nucula proxima beherrscht, das ,,Meiofauna-Bild" 
durch Nematoden, vor allem TerscheIIingia communis und Sabatiera-Arten sowie 
dutch die zwar nicht sehr zahlrei&en, aber konstant vorkommenden Kinorhynchen 
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Trachydemus mainensis und Pycnophyes frequens. H~itten die Meiofaunaforscher st~ir- 
keres Gewicht im Rat der Meeresbiologen, dann wi~rden sie vielleicht darauf bestehen, 
obige faunistische Konstellation als die Nephthys incisa-Nucula proxima-Terschellin- 
gia communis-Trachydemus mainensis-Gemeinschait zu bezeichnen. Wenn nun auch 
eine derartige Uberbtirdung der biozSnotischen Nomenklatur nicht gerade wiinschens- 
weft ist, so kSnnen wit aus der Einbeziehung der Meiofauna doch eine Erweiterung 
unserer Kennmisse i~ber die Strukturen mariner Lebensgemeinscha~en erwarten. Von 
besonderem Interesse wird es sein zu erfahren, wie sich in angeblich ,,parallelen" 
Lebensgemeinschaf~en im Sinne yon THORSON (1957 und friiher) die Meiofauna-Kom- 
ponenten verhaIten. Falls die geographische Verbreitung der Meiofauna - tiber die wir 
ja noch vieI zu wenig wissen - etwas anderen Gesetzen folgt als die der Makrofauna, 
dann kSnnte es Tiergemeinschaften geben, die auf Grund ihrer Makrofaunakomponen- 
ten als ,,parallel", auf Grund ihrer Meiofaunakomponenten jedoch als ,,nicht-parallei" 
angesprochen werden miillten. 

Das ,,spezifische Aktivit~itsareal" 

Die Meiofauna eines marinen Biotops iibertriflt die Makrofauna zahlenm~iffig im 
allgemeinen um das 50- bis 100fache (WI~ssR 1960b), andererseits ist die Makrofauna 
meist um wesentlich mehr als zwei Zehnerpotenzen schwerer als die Meiofauna. Aus 
diesen Verhiilmiszahlen Iassen sich die echten Besiedlungsdichten der verschiedenen 
Faunenkomponenten einer Bioz~Snose bereits absch~itzen. Wird die besiedelte Fl{iche 
durch die Biomasse einer der domlnierenden Arten dividiert, dann erhalten wir eine 
Mai~zahl, die angibt, wieviel Bodenfl~iche yon jener Tierart pro Gewichtseinheit bean- 
sprucht wird. Diese Zahi nenne ich das ,spezifische Aktivit~itsareal". Ein Vergleich 
zwischen den Aktivit~itsarealen der dominierenden Arten und Ern~ihrungstypen kann 
zu Einsichten sowohl in die Struktur der Biotope, als auch in die tDkologie der ver- 
glichenen Arten fiihren. 

In Abbildungen 4 und 5 ist das Material dreier Untersuchungen verwertet wor- 
den: Erstens der yon SANDERS, GOiSDSMIT, MILLS & HAMVSON (1962, Probe B, da in 
dieser die Dominanz wohldefinierter Ern~ihrungstypen am ausgesprochensten war) in 
den Wattgebieten yon Barnstable, Massachusetts, USA; zweitens der yon SANDERS 
(1960) und WI~sEt~ (1960a) im schlammigen Sublitoral yon Buzzards Bay; drittens 
der yon DAWSON & JON~S (unpubl.) in den sublitoralen Sandb~Sden yon Redondo 
Beach, California, USA. Die Daten der letzteren Untersuchung sind mir yon mei- 
nen Freunden CAROLYN DAWSON und GILBERT F. JONES in dankenswerter Weise 
zur Verfiigung gestellt worden. In allen drei Eillen waren die Indivlduenzahlen pro 
Fl~icheneinheit und die Trockengewichte der wichtigsten Arten bekannt. Ich errechnete 
daraus, wieviel mm 2 Bodenfliiche yon einem ~g Trockengewicht der jeweiligen Art 
(oder des jeweiligen Ern~ihrungstyps) beansprucht wird, und trug den erhaltenen Wert 
in einem doppeltlogarithmischen Koordinatensystem gegen das absolute KSrperge- 
wicht der Arten ein. In Abbildung 4 wurden die dominierenden Sinkstofffresser der 
drei Untersuchungsgebiete miteinander verglichen, und zwar in Barnstable Ostracoden, 
Streblospio benedicti und eine Gruppe etwa gleich grof~er Polychaeten, die Eteone 
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heteropoda, Lumbrinereis tenuis und Heteromastus filiformis umfaf~t, in Buzzards Bay 
Nematoden, Nucula proxima und Nephthys incisa, in Redondo Bea& Nematoden 
und die dort sehr zahlrei&en kleinen Polychaeten (vor allem Prionospio pygmaeus, 
Magelona sacculata, Tharyx sp.). Ftir alle Gebiete gilt, dat~ das spezifische Aktivit~its- 
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Abb. 4: Doppettlogarithmische Darstellung des spezifischen Aktivitgtsareals (ram ~ Substrat 
pro #g Tier) im Verh~ilmis zum Tro&engewicht der Tiere, unter Verwendung der Daten dreier 
Untersuchungen (s. Text). Die Regressionsgeraden sind na& dem Augenmafl eingezei&net 

areal um so gr/~i~er ist, je kleiner die Tiere sind. Das heif~t, die relative Siedlungsdichte 
der Meiofauna ist geringer als die der Makrofauna. Die Beziehung zwischen Akti- 
vit~itsareal und KgSrpergewicht l~ii~t sich ann~iherungsweise durch eine Gleichung yon 
der Form 

y = a . x  b 
beschreiben, wobei y das Aktivit~tsareal, x das K/Srpergewi&t, a und b Konstante 
darstellen. Eine analoge exponentielle Beziehung besteht zwischen dem K/Srpergewi&t 
und der relativen Stoffwe&selintensit~it yon Tieren (z. B. ZimTHEN 1953). Die in Ab- 
bildung 4 eingetragenen Regressionsgeraden fiir die Beziehung Aktivit~itsareal/K/Srper- 
gewicht haben die Koeffizienten b = -0,28, -0,34 und -0,41. Diese Werte streuen 
um den Koeffizienten des ,,Oberfl~ichengesetzes" (-0,34) und fiigen sich damit gut in 
den fiir die Stoffwe&selregression wirbelloser Tiere ermittelten Bereich ein. Es ist somit 
m~Sglich, daf~ das spezifische Aktivit~itsareal ein Ausdru& der Stoffwechselintensit~it 
der jeweiligen Tierart ist. Falts diese Interpretation zutrii~, dann miii~te das Aktivi- 
t~itsareal auch yore Nahrungspotential des jeweitigen Biotops abh~ingen, denn je nah- 
rungs~irmer ein Substrat, eine desto gr~Si~ere Fl~iche miissen die Tiere bestreichen, um 
ihre Nahrungsbediirfnisse zu befriedigen. Dies wird dur& Abbildung 4 bestiitigt, da 
die Sedimentfresser des an organischen Substanzen armen sublitoralen Sandbiotops yon 
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Redondo Beach ein 3-5mal so groi~es Aktivit~itsareal beanspruchen als die Sediment- 
fresser des sublitoralen Schlammbiotops von Buzzards Bay und diese wieder ein 4-5real 
so grot~es Areal als die Sedimentfresser des litoralen Schlammwatts yon Barnstable, 
das sicher das nahrungsreichste der drei untersuchten Biotope repr~isentiert. Diese Be- 
ziehung ist nattirlich nichts anderes ais ein Ausdruck der seit den Arbeiten PrTrxsrNs 
oi~mals untersuchten Beziehung zwischen der Biomasse der Fauna und dem Gehalt des 
Biotops an organischer Substanz. Wenn nun auch das Aktivit~itsareal eine brauchbare 
Mat~zahl zur Charakterisierung der Beziehungen zwischen Organismen und Lebens- 
raum sein diirhe, so ist doch vor einigen Fehlerm6glichkeiten und Unsicherheiten zu 
warnen. Folgende seien erw~ihnt: 

1. Die Aktivit~it der Tiere erstreckt sich natiirlich nicht nur iiber die Fl~iche des 
Substrates, sondern auch in die T ie fe .  Man miit~te also eigentlich yon einem Aktivi- 
t~i tsvolumen sprechen. Diese dritte Dimension wurde hier jedoch vernachliissigt. 
Durch sie wiirde der Unterschied zwischen Nematoden und Polychaeten wahrschein- 
lich noch deutlicher werden, da Nematoden tiefer in das Substrat eindringen als Poly- 
chaeten und die rneisten anderen Tiere (Moor, r 1931, WI~SER & KANWISI-IrR 1961). 

2. Bei einem Vergleich wie dem in Abbildung 4 angestellten, mug vorausgesetzt 
werden, daf~ zwischen den verschiedenen faunistischen Gruppen keine interspezifischen 
Beziehungen bestehen. Bei Nahrungskonkurrenz wiirde das Aktivit~itsareal einer Art 
natiirlich nicht mehr deren Nahrungsbediirfnissen, sondern viel eher dem auf sie wir- 
kenden Konkurrenzdru& proportional sein. Aus diesem Grund dtirfen auch nur stark 
dominierende Arten oder Ern~dhrungstypen als Ganzheit miteinander verglichen wer- 
den. Allerdings wurde yon HAIr, STON (1959) wahrscheinlich gemacht, daig zwischen den 
grSt~eren taxonomischen Gruppen elnes Biotops sowieso keine Nahrungskonkurrenz 
besteht. 

Ein Vergleich verschiedener Erniihrungstypen, niimlich Sinkstofffresser und R~iu- 
ber, wurde in Abbildung 5 versucht. Als R~iuber wurden bei Nematoden die Gattungen 
Sphaerolaimus, Halichoanolaimus und Siphonolaimus aufgefaf~t, da unter allen Nema- 
toden nut bei den ersten beiden Gattungen h~iufig tierische Reste im Darm zu finden 
sind, wiihrend fiir die Vertreter yon Siphonolaimus ziemlich sicher ist, dai~ sie tierische 
Beute mit ihrem Speer anstechen. Vertreter anderer Gattungen mit starker Mund- 
h/Shlenbewaffnung k6nnen nicht - wie yon mir friiher versucht wurde (WirsEl~ 1953) - 
ohne weiteres als Ri/uber bezeichnet werden. Sie sind wahrscheinlich omnivor, aber 
vorwiegend Sinkstofffresser, worauf schon einmal hingewiesen wurde (WI~s~R 1960a). 
Dies steht in 121bereinstimmung mit den Verh~iltnissen bei Polychaeten (SANDrr, S 1960, 
SANDERS et al. 1962). Ftir das Makrofaunamaterial yon Buzzards Bay wurden die 
h~iufigeren Arten nach Tabelle 4 bei SANDrRS (1960) in Sinkstofffresser und R~iuber 
getrennt. Das etwas unerwartete Ergebnis ist, dat~ zwischen den Aktivit~itsarealen yon 
Sinkstofffressern und R~dubern, unabh~ingig yon der GrSt~e und absoluten H~iufigkeit 
der Tiere, ein ziemlich konstantes Verhiiltnis besteht, indem die R~iuber stets ein etwa 
4mal so groges Areal wie die Sinkstofffresser beanspruchen. 

Die Einfachheit dleser Beziehung mag durch die geringe Zahl der verwerteten 
Untersuchungen blot~ vorget~iuscht sein, andererseits besteht die M~Sglichkeit, daft durch 
sie ein zusiitzliches Licht auf die Strukturen mariner Tiergemeinschaf~en geworfen 
wird. Die Hauptschwierigkeit bei der Aufstellung yon Nahrungsschemata dtirt~e darin 



Biotopstruktur und Besiedlungsstruktur 367 

bestehen, dat~ es nicht immer leicht ist, eine bestimmte Art zweifelsfrei einem bestimm- 
ten Ern~ihrungstypus einzuordnen. Hierauf haben vor altem SANDERS et al. (1962) 
hingewiesen. 

_Khnlichen Beziehungen k6nnte auch in anderen Lebensr~iumen nachgespiirt wer- 
den, und da wir - wie uns die Philosophen immer zureden - alle Probleme auch ,sub 
specie hominis' betrachten sollen, sei in Abbildung 5 das spezifische Aktivit{itsareal fiir 
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Abb. 5: Doppeltlogarithmische Darstellung des spezifischen Aktivit~itsareals im Verhiiltnis zum 
Tro&engewicht der Tiere fiir Sinkstofffresser (volle Kreise) und R~iuber (offene Kreise) aus 
zwei Untersu&ungen (s. Text). Die Daten fiir den Menschen beruhen auf Angaben yon 

GABo~ (1963). 

zwei menschliche Ern~ihrungstypen, den nomadischen J~iger und den A&erbauer, ein- 
getragen, wobei als Berechnungsgrundlagen die yon GABOR (1963) gemachten Annah- 
men dienten. 

Aus der Berechnung der Aktivit~itsareale geht hervor, dalg sich der Mens& den 
fiir Nematoden, Poly&aeten und andere Wirbellose geltenden Gesetze nicht fiigt - 
woraus man alles MSgli&e ableiten kSnnte. I& verzichte jedoch auf eine weitere Dis- 
kussion der zweifellos interessanten Implikationen dieser Umstimmigkeit, da sie un- 
weigerlich zu Mif~verst~indnissen Anlag geben wtirde. 

VERTIKALE STRUKTUR 

Die Fauna mariner B6den ist in der Horizontalen zweifellos nicht gleichm~it~ig 
verteilt. Es erhebt sich die Frage, ob nicht manchmal auch eine vertikale Strukmrierung 
auftritt, indem verschiedene Arten in vers&iedenen Tiefen des Substrates ihre Zonen 
maximaler H~tufigkeit besitzen. Mehrere schSne BeispMe fiir die Existenz derartiger 
Schichtungen linden sich in den Arbeiten yon R~NAtm-D~YSE¢ (1959, 1961) fiir Liik- 
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Abb. 6: Die Vertikalverteilung (in Prozent der jeweiligen Nematodenpopulation) dominie- 
render Nematodenarten in zwei Proben yon Sapelo Island, Georgia, USA (TEAL & WI~SrR, 
unpubliziert), sowie der Nematoden (Mittelwert aus 5 Proben) und der Polychaeten (Mittel- 
r~ eft aus 23 Proben) yon Redondo Beach, California, USA (DAwsoN & JoNrs, unpubliziert). 

Aui~erdem sind dargestellt die Individuenzahlen pro Fl~icheneinheit (ausgezogene Linie) und 
- in den Sapelo-Proben - die Sauerstoff-Zehrung einzelner Tiefenzonen (gestri&eIte Linie). 
Die Ziffern in den schwarzen S~iulen charakterisieren die verschiedenen Arten, die in sp~iteren 

Arbeiten bekanntgemacht werden 

kenbewohner des Gezeitengebietes. Fiir die Makrofauna yon Buzzards Bay gibt SAN- 
I)~RS (1960) an, dat~ sich yon den beiden dominierenden Polychaeten Ninoe nigripes 
yore ilockigen Detritus der obersten Substratschicht ern~ihrt, w~ihrend Nephthys incisa 
tiefere Schichten bevorzugt. 

Diesen F~llen yon Vertikalzonierung im marinen Substrat k~Snnen einige weitere 
Beispiele hinzugef[igt werden. Sie betreffen Nematoden in einem Salzmarschgebiet auf 
Sapelo Island, Georgia (T~'AL & WIES~IL unpubliziert), sowie Nematoden und Poly- 
chaeten aus den schon erw~ihnten Proben yon Redondo Beach, California (DAxCSON & 
JONES, unpubliziert). Die Bestimmung der Polychaeten in Ietzterem Material wurde 
yon C. DAWSON unter Anleitung yon Dr. OLGA HAr~TMAN durchgefiihrt - der auch an 
dieser Stelle herzlichster Dank gesagt sei. 

Abbildung 6 macht deutlich, dat~ sowohl Nematoden- wie Polychaetenarten ihre 
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Abb. 7: Prozentuelle Vertikalverteilung dreier charakteristischer Nematodenarten in verschie- 
denen Proben des Salzmarschgebietes yon Sapelo Island. FLit jede Art sind die Proben so 
angeordnet, daf~ ganz links die meern~ichste, ganz rechts die landn~ichste Probe zu finden ist. 

(Nach TrAL & WIES~R, unpubliziert) 

Verbreitungsmaxima in verschiedenen Tiefenzonen des Substrates haben k~Snnen. Be- 
sonders instruktiv ist das Material aus Redondo Beach, in dem vier Arten der Nema- 
todengattung Theristus mit relativer H~iufigkeit vorkamen; zwei Arten waren auf die 
obersten 2 cm beschriinkt (Nr. 1, 2 in Abb. 6, links unten), eine Art kam in den ober- 
sten 6 cm vor (Nr. 4), w~ihrend die vierte Art (Nr. 6) erst ab 3 cm auftrat und gegen 
die Tiefe an relativer H~iufigkeit zunahm. 

Vorl~iufig haben wir no& keine wirkliche Handhabe, um derartige Muster der 
Vertikalverteilung mit Umweltsfaktoren in Beziehung setzen zu k~Snnen. Bei der 
q u a n t i t a t i v e n Verteilung der Fauna diirEen Sauerstoffgehalt und Redoxpotential 
des Bodens eine betr~ichttiche Rolle spielen. So stehen uns fiir die in Abbildung 6 dar- 
gestellten Proben yon Sapelo parallele Messungen der O2-Zehrung verschiedener Tie- 
fenschichten des Bodens durch T~AL & KAI~vIs~rR (1961, Tab. 1) zur Verftigung. 
Die O2-Zehrung wurde definiert als der Sauerstoff, den eine quantative Bodenprobe 
in den ersten 15 Minuten nach Beginn aktiver Durchmischung verbraucht. Je grislier 
diese Zehrung, desto h~Sher muB der Vorrat an reduzierten Verbindungen in der jewei- 
ligen Tiefenzone gewesen sein. Es zeigt sich, dat~ die Individuenzahlen der Nematoden 
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in den beiden Proben 16 und 21 etwa der O2-Zehrung parallel verlaufen. Besonders 
deutlich ist dies in Probe 21, wo zwis&en 2 und 4 cm Tide sowohl die Individuenzahl 
geringer als au& die O2-Zehrung gr~t~er waren als in 4-5 cm Tiefe. 

Au& in Sandb~den kann eine Beziehung zwis&en Individuenreichtum und Sauer- 
stoffgehalt des Lti&enwassers vermutet werden, da selbst im Gezeitengebiet in mehr 
als 5 cm Tide fast anaerobe Bedingungen herrs&en k6nnen (GORDON 1960). 

Der S&lug, daig Tiere, die in vers&iedenen Tiefenzonen des Meeresbodens ihre 
Verbreitungsmaxima besitzen, an verschiedene Sauerstoff-Werte des Mediums angepat~t 
sein miissen, s&eint zwingend, bedarf jedo& der experimentellen Si&erung. Anderer- 
seits mug vermutet werden, dag bloge Messungen der Toleranz anaerober Bedingun- 
gen die wahren Ursa&en fiir die Vertikalverteilung yon Bodentieren nur hb&st un- 
vollkommen darstellen k~nnen. Zweifellos spMen au& andere Faktoren eine Rolle. 
Dies deutet Abbildung 7 an, in der die Vertikalverteilung einiger h~ufigerer Nema- 
todenarten in verschiedenen Proben des Marschgebietes yon Sapelo Island dargestellt 
ist. Innerhalb jeder Art entspri&t die Anordnung der Proben der Linie Meer~Land, 
wobei ganz links die meern~ichste, ganz re&ts die tandn~chste Probe zu finden ist. Jede 
der dargestellten drei Arten ist in Meern~ihe auf tiefere Substrats&ichten beschriinkt, 
konzentriert si& jedoch gegen das Land zu immer st~irker auf die Oberfl~i&ens&ichten. 
Es liegen keine Anzei&en vor, dag diese Verschiebungen auf parallele Anderungen im 
Sauerstoff-Gehalt des Bodens zurti&gefiihrt werden k6nnten. 

Die Vertikalzonierung mariner Bodentiere h~ingt ni&t nur yon r~iumlich ver- 
s&iedenen Faktoren ab, sondern au& yon zeitli& verschiedenen. Zu diesem sehr inter- 
essanten Problem babe ich ni&ts Eigenes beizutragen, m~Schte abet auf die yon 
RENAuD-DEBYSER (1961) SO sch6ne analysierten gezeitenabhiingigen und jahreszeit- 
lichen Ver~inderungen in der Vertikalverteilung einiger litoraler Sandliickenbewohner 
hinweisen. 

TROPHISCHE STRUKTUR 

In den Abbildungen 4 und 5 wurde der Ern~ihrungstyp der Sinkstofffresser als 
funktionelle Einheit aufgefagt. Dies ist in gewisser Hinsicht bere&tigt, denn das 
lo&ere Sediment mit seinen organischen Bestandteilen stellt in manchen Biotopen sicher 
ein umfassendes Nahrungsreservoir fiir einen Grogteil der zugehgrigen Fauna dar 
(DARNELL 1961, HARRINGTON & HARRINGTON 1961, SANDERS et al. 1962). Anderer- 
seits beweist die Tatsache, daf~ zahlreiche Arten yon ein und derselben Nahrungsquelle 
zehren, no& ni&t, dag der Ern~ihrungstyp des Sinkstofffressers ni&t weiter differen- 
ziert werden k~Snne. So m~Sgen verschiedene Arten an verschiedene Komponenten oder 
an verschiedene Partikelgr6gen der Sinkstoffe angepat~t sein, sie mggen ihre Nahrung 
auf verschiedene Weise erwerben, oder sie m6gen zu verschiedenen Zeiten fressen. Der- 
artige Differenzierungen in der Erniihrungsweise lassen sich durch Darminhaltsunter- 
suchungen, Fiitterungs- und Haltungsexperimente, Stoffwechseluntersuchungen usw. 
belegen. Bei hinrei&ender Kennmis mtigten wir imstande sein, ein detailliertes Bild 
yon der ,,trophischen Struktur" (WI~sER 1962) einer Lebensgemeins&a~ zu entwerfen. 

Besonders vielverspre&end in dieser Hinsicht dart~en Stoffwechseluntersuchungen 



Biotopstruktur und Besiedlungsstruktur 371 

: i 
o 

: Ao i 
: y i " . ,  

o a  " i,,. 

• A i . . ~  • .. 
o ! . 

/ 
..-" ® e  A '  

• ,11 D! , . . .  

:ml ..m 
'. m[~ ' .  D.  

............ x-..... 

" " . . .  × ×; 

I 0  ZO 30 40 50 60 

Abb. 8: Sauerstoffverbrauch und K6rpergewicht der wichtigsten Nematodenarten yon Pen- 
eanze Point, einer kleinen Salzmarsch bei Woods Hole, Massachusetts, USA. Die schwerste Art 
ist ein Riuber, alle anderen sind als Sinkstofffresser oder Epistratfresser aufzufassen. Jedes 
Symbol repr~isentiert die Messung eines Einzehieres mit dem Cartesianischen Taucher. (Nach 

WIESER & KANWISHER 1961) 

an den dominierenden Formen einer Tiergemeinschaflc sein. Schon die Messung des 
Qo2 macht Mar, dai~ sich unter den Sedimentfressern, etwa der Nematodenfauna, eines 
Biotops Arten mit sehr unterschiedlichem Energieverbrauch, dementsprechend wohI 
auch mit sehr unterschiedlichen Anforderungen an den Lebensraum, finden. In den 
Abbildungen 8 und 9 ist der Qoz der wichtigsten Nematodenarten in zwei Salzmarsch- 
gebieten der amerikanischen Ostkiiste dargestellt. In jedem Gebiet kommt eine r~iube- 
rische Gattung vor (Halichoanolaimus in Woods Hole, Sphaerolaimus in Sapelo), 
repr~sentiert durch relativ groi~e Tiere mit niederem Qo2. Alle anderen in Abbildun- 
gen 8 und 9 vertretenen Arten wiegen zwischen 2 und 25 (Woods Hole) und 2 und 12 
(Sapelo) #g und sind entweder Sinkstoff- oder Epistratfresser. Es lassen sich Arten mit 
hohem, mittlerem und niederem Sauerstoffverbrauch unterscheiden. Die Stoffwechsel- 
intensidit ist weitgehend mit der Ausbildung der Mundh~Shle korreliert, indem Arten 
mit groger Mundh/Shle einen hohen, Arten mit kleiner Mundh~Shle einen niederen Qo2 
aufweisen (WIrs~r. & KANWISH~R I961). Dieses Prinzip gilt ftir beide untersuchte 
Lokalit~iten, obwohl sich die Nematodenfauna aus jeweils verschiedenen Arten, teil- 
weise auch aus verschiedenen Gattungen zusammensetzt. 
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Abb. 9: Wie Abbildung 8, aber aus einer Salzmarsch auf Sapelo Island, (Aeorgia. (Na& TEAL 
& WIrsER, unpubtiziert) 

Eine derartige Aufteilung des Nahrungsraumes in ,,Nischen", die durch physiolo- 
gische Eigenschai°ten der Fauna definierbar sind, tr~gt zweifellos zur besseren Aus- 
niitzung der Nahrung sowie zur gr6f~eren Stabilit~it der gesamten Bioz6nose bei. 
"~_hnli&es gilt nattirl{ch auch fiir die Makrofauna, nur datq bei dieser das Prinzip der 
Nahrungsspezialisation viel leichter als bei Nematoden durch direkte Beoba&tung und 
Untersu&ung des Darminhaltes bewiesen werden kann (SANDERS et al. 1962). Aber es 
diJrRe sicher sein, da~ auch in diesem Fall detaillierte Stoffwechseluntersuchungen wei- 
tere Einsi&ten in die Anpassungen dcr Fauna an die Nahrungssituation ihres Leben> 
raumes vermitteln wiirden. 

SCHLUSSBETRACHTUNG UND ZUSAMMENFASSUNG 

Damit habe ich einige M6glichkeiten aufgezeigt, wie wir uns zusiitzliche Kennt- 
nisse iJber die Einfiigung der Tiere in den Lebensraum des marinen Substrates ver- 
schaffen kSnnen. Eine Verfeinerung der Aufsammtungste&nik, die Anwendung stati- 
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stischer Methoden sowie eine Ausdehnung unserer Untersuchungen auf eine m6gtichst 
grof~e Zahl morphologischer und physiologischer Eigenheiten der Tiere muf~ zu einer 
parallelen Verfeinerung unserer Vorstellungen yon den Strukturen mariner Lebens- 
gemeinschaiten fiihren. 

Wit mtissen uns nun allerdings die Frage stellen, ob dieser erh6hten Einsicht in 
die Besiedlungsstruktur auch eine erh6hte Einsicht in die Biotopstruktur entspricht. 
Oder anders ausgedriickt: Lassen sich die 8kologisch wichtigen Faktoren mariner Sub- 
strate soweit differenzieren, dai~ die Biotopstruktur mit der nachweisbaren Besied- 
lungsstruktur zur Deckung gebracht werden kann? 

Die Antwort hierauf ist, dat~ ein derartiges Aufeinanderbeziehen yon Biotop- und 
Besiedlungsmustern bis jetzt nur auf h6chst unvollkommene Weise mSglich ist. Unsere 
Einsid~ten in die Eigenheiten der marinen Fauna diirften trotz aller Miingel den Ein- 
sichten in die Lebensbedingungen mariner Biotope noch immer tiberlegen sein. Wohl 
ist es richtig, daf~ die Verteilung der Fauna ganz allgemein mit der Natur des Sub- 
strates, dem Sauerstoffgehah des Mediums, der Salinit~t, Temperatur, Tiefe oder Licht- 
intensit~t verkniipflc werden kann, aber durch welche Faktorenkombinationen das ge- 
naue Verteilungsmuster einer Lebensgemeinschaf~ yon Fall zu Fall bedingt wird, ist 
nur h6chst beil~iufig darstellbar. Am grSt~ten ist unsere Unwissenheit wohl in bezug 
auf die genaue Verteilung und Zusammensetzung der Nahrungsquellen der verschiede- 
nen Tiere. Hinzu kommt, daf~ die Besiedlungsstruktur eines Biotops nattirlich nicht 
blot~ yon physiographischen, sondern auch yon blotogischen Faktoren abh~ngt, und um 
diese absch~tzen zu k~Snnen, mtil~ten wir in das Dickicht der Funktionsanalyse inter- 
organismischer Beziehungen treten. 

Es ist also der Schlui~ zu ziehen, dai~ die Erforschung mariner Lebensgemein- 
schat~en noch mitten in ihrer deskriptiven Phase stedit. Wir k6nnen nur hoffen, dai~ sich 
die Zahl der durchschaubaren 5kologischen Korrelationen mit der Zeit so vermehren 
wird, dat~ schliei~lich doch einmaI detaitlierte, umwehsgerechte Bilder yon den Struk- 
turen mariner Lebensgemeinschat~en entworfen werden kSnnen. 
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Diskussion im Anschlufl an den Vortrag WIESEr, 

KR/2GER: Der Gedanke einer doppellogarithmischen Darstellung yon Besiedlungsdichten er- 
scheint mir sehr gut. Die allometriscbe Funktion l~iBt sich, wie ich gezeigt habe, aus der yon 
mir vorgeschlagenen Wachstumsfunktion ableiten. An& die Besiedlung eines Biotops ist in 
gewissem Sinne ein WachstumsprozeB, so dab es wahrscheinlic~ ist, dab sic den gleichen mathe- 
matischen Funktionen folgt wie das organische Wachstum. I& m6ehte vermuten, dab es sich bei 
meiner Wachstumsformel um einen mathematischen Ausdruck des FlieBgewichts handelt, das 
auch bei der Besiedlung eines Biotops vorliegt. 

RE•ANE: Unsere beiden Vortr~ige tiber ein zum Tell ~ihnliches Thema waren total verschieden 
im Aufbau. Das beruht, glaube ich, auf einem Generationsunters&ied. I& begrfiBe es, dab eine 
neue Generation auf neuen Wegen den ganz gleichen Problemen zu Leibe geht. Ich bekenne 
allerdings, dab ida viellei&t etwas in meiner Forschung gehemmt war durch einen Ausspruch 
meines Mathematik-Lehrers. Er sagte: ,,Die Mathematisierung wissenschaftlicher Ergebnisse ist 
das Endziel der Forschung, abet wehe, wenn sie mathematisiert, bevor die Komponenten 
genau erforscht sind." Das hat auf mic~ etwas hemmend gewirkt, so dab Sic mir viellei&t 
gestatten, wenn ich in einiger Beziehung wieder als Skeptiker auftrete. Wenn Sie die Tiefen- 
verteilung gegeben haben und die Proben mit der StogrShre genomrnen sind, dann bekommen 
Sie natfirlich die Tiefe des Flu&traums, aber wohl nicht unbedingt auch die Tiefe des Lebens- 
raumes. 

Wlss~R: Die Untersuchungen mit Stof~r~Shren sind der momentan beste Weg, fiber die Vertikal- 
verteiIung der Tiere im Meeresboden Aufs&lug zu erhalten. Sie fiihren zu eindeutigen Ver- 
teilungsmustern; ob diese Muster nun Unterschiede in der ,,Fluchtdistanz" der Tiere oder 
irgendwelche andere Variable wiedergeben, ist erst sekund~ir yon Bedeutung und muf~ ermittelt 
werden. Diese Form der Quanfifizierung ist ja nichts anderes als ein etwas genaueres statisd- 
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sches Instrument als das yon Ihnen selbst zur Feststellung yon Korrelationen verwendete. Erst 
auf Grund der Einsi&t in derartige Korrelationen k/Snnen wir zu /Skologischen Schliissen 
kommen. Hier kann yon einer unzul~issigen ,,Mathematisierung" der Biologie noch nicht die 
Rede sein. 

REMANZ: Noch etwas anderes: Es tauchten in Ihrem Vortrag bestimmte Ausdriicke auf, die 
einen als ,Allgemein-Ctkologe" etwas st6ren. In der Pflanzensoziologie existiert ja schon eine 
ganze Reihe Ausdriicke, die wir vielleicht iibernehmen k/Snnten. Gerade was die Verteilung 
yon Organismen anbetriflt, hat die Pflanzensoziologie eine ganze Reihe brauchbarer Begriffe 
eingefiihrt. 

WiEset~: Der Ausdruck Disperionskoeffizient stammt ja aus der Pflanzensoziologie. 

REMANE: Ja, aber es kommen dann solche Ausdrticke, die gleich slnd und doch verschieden, wie 
Aktivit~it. Bakteriologen haben die Aktlvit~it im Sinne yon Sauerstoffzehrung verwandt, 
LandSkologen - das kann Herr HEYD~MAN, N best~itigen - haben wieder andere Definitionen. 
Sie erw~ihnten das Exklusionsprinzip. Nach welchem Autor? 

Wmsm~: Nach GAUSE. Das ist wirklich nur ein Schlagwort. Es wird in der Literatur manchmal 
so gefiihrt. 

R~MAN~: Viele Dinge werden hundertmal und mehr unabh~ingig entde&t und oflcmals mit 
vers&iedenen Namen belegt. In der Limnotogie arbeitet man s&on seit langem mit dem 
Monars&en Prinzip, das yon der Tatsache ausgeht, dat~ n~ichstverwandte Arten verschiedene 
Nischen oder Lebensr~iume besiedeln. Das entspr~iche ungef~ihr dem Exklusionsprinzip. 

WIESER: Genau. 

REMA~: Das Prinzip der Nische und der Exklusion hat LINN~US vor nunmehr tiber 200 Jah- 
ren s&on genau ausgearbeitet. Es gilt aber, wle wit heute wissen, nicht fiir alle F~ille. Denn 
Konkurrenz zwischen benachbarten Arten tritt nut in roll besledelten Gebieten ein. Wenn 
zwei n~ichstverwandte Arten ihren Lebensraum nicht volI ausfiillen, kSnnen sie durchaus in 
demselben Lebensraum ohne Nis&enbildung koexistieren. 

WIESER: Der wichtigste Einwand gegen das ,,Exklusionsprinzip" ist wohl der, dag es so leicht 
in Form eines Zirkelschlusses verwendet werden kann - und auch verwendet wird. Finder man 
nahe verwandte Arten im selben Biotop, dann wird gesagt, diese Koexistenz sei nut eine 
scheinbare, in Wirklichkeit lebten die verschiedenen Arten in verschiedenen ,Nis&en" des 
Biotops, da ihnen ja die Koexistenz auf Grund des Exklusionsprinzips verwehrt sei. Hier wird 
also als Pr~imisse eingefiihrt, was erst in der Konklusion herauskommen soll. 

REMA~: Aber meine Kritik begann mit der Korrelation und den S&Iiissen aus der Korre- 
lation. Nicht bei Zahlen an und for si& beginnt es, sondern da beginnt es. Wenn man Korre- 
Iationen aufstellt, so sind sie eine angegebene Tatsache. Aber wenn man S&lasse aus diesen 
Korrelationen zieht, da beginnt es gefghrlich zu werden. 

WmSER: I& babe ja selbst ein Beispiel gegeben, wie die Interpretation yon festgestetlten 
Korrelationen zu Irrt~imern fiihren kann, indem ich das ,Aktivitgtsareal" mens&li&er Er- 
nghrungstypen errechnete und andeutete, dag aus einer kritiklosen Verwertung dieser Zahlen- 
angaben sicherli& vSllig falsche Schliisse gezogen werden kSnnten. 

KR/2CE~ (zu ReMANe): Die mathematische Darstellung irgendwel&er biologis&er Gegeben- 
heiten setzt gar keine Deutung voraus. Wenn Sie gesagt haben, dag man richtige Ans~itze 
ma&en mug, dann ist das ohne Zweifel korrekt. Abet die Mathematik, wie sie Herr WI~seR 
hier auf seine Probleme anwendet und wie i& sie anzuwenden versu&e, beschrgnkt si& zu- 
n~ichst einmal darauf, das Zahlenmaterial, das uns vorliegt, in mathematisch einwandfreier 
Weise darzustellen. Es zeigt sich dabei immer wieder, daft wir bei biologis&en Vorg~ingen 
nicht mehr mit dem Einmaleins auskommen, sondern dag wit es mit ExponentiaI-Funktionen 
zu tun haben und daher mit Logarithmen arbeiten mtissen. In vielen F~illen errei&t man ein 
wesentlich klareres Bild, wenn man an die Stelle der linearen Werte Logarithmen einsetzt. Ich 
hSre das Scharren Herrn CAswxs; i& pers/inlich gehSre ja au& zur alten Generation, aber die 
Zukunt~ geh6rt Herrn WIES~t~ und den anderen jiingeren Kollegen. 
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REMANr: Wir sehen hier, wie die Sprache zu Miflverst~indnissen fiihrt. Die mathematische 
Formulierung verfiihrt viele Leute, hierin das Endresultat des wissenschafdichen Ergebnisses 
zu sehen, zumal wenn die Korrelationen, die ja ohne weiteres Tatsachen, also nicht bestreitbar 
sind, eben nun biologisch interpretiert werden. Ich erinnere an die v. BrR'rALANFFXschen Wachs- 
tumskurven, die ein Idealfall sind, wo man sofort so und so viele F~lle konstatieren kann, in 
denen sle nicht passen. 

KR~OER: Haben Sie schon real mit den v. BnRTA~AN;FYschen Formeln gearbeitet? 
RrMANE: Ich habe v. BE~TA~ANFrY gehgrt. 

KROGEX: Ich pers~Snlich babe nun verschiedene Beispiele durchgerechnet und kann nur sagen, 
dag die v. BER'rALA~FFY-Formel ganz hervorragend geeignet ist, die Zahlenreihen, wie wir 
sie in der Beobachtung des Wachstums bekommen, wiederzugeben. Ich babe eine Konkurrenz- 
formel aufgestellt, aber die v. BERTA~A~FFYsche Formel ist ebenso gut geeignet. 


