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Von LUDWIG ß ECK 

Mit 6 Abbi ldungen lind I Tabelle 

Mitteleuropäische Laubwälder stellen in unserer vom Menschen geprägten Ku lturlandschaft 
weitgehend naturnahe, nur wenig direkt bcc influßtc Ökosys teme dar. D üngung, Hcrbizid- oder 
sonstiger Pestizideinsatz spielen keine oder nur eine untergeordnete Rolle, und trotz jahrhunderte­
!:tnger fo rscwirrschafrli cher Nutzung enrspricht dic artcnmäß ige Z usa mmensetzullg des Baum­
bes tandes viel fach den n:l turräum lichell Gegebenheiten. 

Dies gilt insbesondere für den Sauerhumus- odcr Moder-Buchellwald (Luzulo-Fagetum), der auf 
nährstofT- und basen armen Böden weiter Teile der deutschen Mittelgebirge eine artenarme Klimax­
gesell schaft bildet . Ein solcher Moder-Buchenwald aufBull(sandstein im nördl ichen Schwarzwald­
vorl and bei Etclingen, 15 km südlich Karl sruhe, ist Gegenstan d unserer U ntersuchungen. Die klima­
t ischen Bedingungen in 310 bis 340 m über NN sind gekennzeichnet durch ein Jah resmittel der 
Lufttemperatu r von 8,3 oe und eine mitt lere jährliche Niederschlagsmenge von 1040 m m in den 

J ahren 1977 bis 1984. Wei tere Angaben zu Klima, Slreuproduktion und Bodellst reu finden sich be i 
BECK und M ITTMANN (1982). 

D ie NährstofTverso rgung eines solchen Waldes beruht ganz überwiegend auf dem intemen Kreis­
la ufzwischen Primärprod uktion pflanzlicher Biomasse durch Photosynthese, dem Abste rben eines 
T eil s dieser Biomasse, der sich als ßestandesabfall am Boden sammelt und der durch Abbau bis zur 
Remineralisierung wieder der Primärproduktioll zur Ve rftigung gestell t wi rd . Der Abbau der 
Bodcll streu stellt das zentra le Bindeglied im Stoffilaushalt eines solchen Buchenwaldes dar. Dieser 
Abbau ist das Ergebnis einer Vidzahlmiwin:lIlder vernetzter boden bio logischer Prozesse, an denen 
3 große Gruppen von Organismcn betei ligt sind : Dakteriell und Pilze, zlisam mengefaßt als Mikro­
fl ora , und die Bodentiere. 

Anhand weniger Beispiele so ll hi er versucht werden, ein Bild von der Struktur und Funktion der 
Bodenfau na im unte rsuchten Buchellwa ld zu entwerfen. 
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Abb. I Größ(1lkbn en der withugslen lJodemiergruppen im Moder·lJuch(1l\v:l.ld bei Elrl ingen mir der Z:l.hl der don gefunden(11 
Anen. 

Die Bodenf.lulJa seezt sich aus einer Vielzahl VOll Arten zusammen, die nach Körpergröße, Kör­
perbau und Lebensweise ein wei tes Spektrulll um fassen. das VO ll deli Protozoen bis zu den Säuge­
tieren reicht (Abb. I). Entsprechend vielf.i lti g und differenziert müssen die Methoden sein , wiIJ man 
die Bodenfauna qua li tati v und q1l31ltit3riv erf.lssen. Grundsätzlich gilt j edoch, daß jede Methode­
selbst die fiir eine T iergruppe bestan gepaß te - ih r spezifisches Spektrum an Arten mit einer metho­
den typischen Effekti vüät erbringt. Im Wissen um diese grundsätzli che Unvoll komlllenheit all er 
Methoden ist es berechtigt, fiir ökologische Fragestellungen Methoden auszuwäh len, di e mit ver­
tretbarem Aufwand möglichst viele Arten erf.1ssell . Voraussetzung ist allerdings eine Prüfung der 
Effektivität und Repräsentanz, um abschätzen zu können, wie vollst:indig einzelne Gru ppen und 
ArteIl erfaßt we rden lind w ie weit d ie Sticllprobell re prä sentativ fiir d ic untersuchte Fläche sind. Für 
die Makrofauna ist eine der cinf.lchstcll und ergiebigsten Methodcn eine Handaus lese der 8 0den­
streu definier ter Flächen, die man mittels eines Stechrahmells abgrenzt und die von uns deshalb 
Quadratproben genannt werden. Die Prüfung diese r Methode ergab im un tersuchten ßuchenwald­
boden eine glue Effektivität und Repräsentanz (FR ANKE. FRIEHE lind BEC K, in Vorb.). D ie Q uad rat­
proben lidern auch das AusgangsmaLCrial fiir wei tere Allsieselllerhoden. w ie eine modi fizierte 
Berlese- Merhode zur Erfassung der Meso-Anhropodenfa una und eine Aufschlällll1lungsmcthode 
fiir di e Enchyträen und vor allem fiir die zur Mikrofauna überleitenden Nematoden. 

Die QlIadratprobcn wcrden zlIn :i c1l st nach leicht ul1lcrscheidbarell Tiergruppen ausgelesen und 
ausgezählt. Auf diesem groben Niveau der Tierunterscheidung erhält Illan bereits einige Auf­
schlüsse über die Struk tur der ßodcnfaun a lind deren Änderun g in dcr Zeit. Dies sei am Beispiel der 
Abundallzelltw icklung der Dipterenlarvcn lind der großen Enchynäcll. die man bei der Handaus­
lese findet, erläutert (Abb. 2): 
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Abb.2 AbllmbnzcmwickJung der Diple renbrven~ lind EnehYlTlcnpopublionen in der Bodenstrell des Modcr-Buchenw~ldes bei 
Enl ingclI. Methode: J·bnd~\lslese ~ Il S Q uadruprohen von I/J ml; Werte korrigit"Tt mit dem gruppenspezifischen ElTekli " il~tsweTl 
l1 ach FMANI<lI. FJlII!,U! und ß ECK (111 Vorb.). Angegeben sind die Einzclweru: der monatl ichen Proben und Minclwerle rur Som mer­
und Wil1lerhalbjahre: die Miuclwetle wurdell nichl nach Kllenderll1onalen. 50ndern nach dem Prinzip größlmöglicher Differenz 
zwischell aufeinanderfolgenden Minclwerlen gebildet (in Anlehnung III BI:CK 1983). 

Zu Beginn unserer Umersuchungen im Wimer 1976/77 ergabcn die Quadratproben außcrordent­
lieh hohe Abundanzzahlen fiir Dipterenlarven li nd nur wenige große Enchyträen. In den darauf­
fo lgenden Jahren entwickelten sich die Abundanzzahlen gegenEiufig, und erst ab Wintcr 198 1/82 
schien sich wieder eine größere Diptcrengesell schaft aufzubauen. Das naßkalte Frühjahr 1983, 
verbunden mit dem trockcn-heißen Sommer 1983, brachte einen totalen Zusammenbruch sowohl 
der Dipteren als auch dcr Enchyn:ien, von dem sich be ide erst im Winter 1984/85 zu erholen 
begannen. 

Die Tatsache. daß beide Gruppen zur gleichcn Jahreszeit , näm lich im Winter, an gleichcr Stel le im 
Bodenprofil , nämlich in der unteren L- und oberen F-Schicht, auftreten und außerdem noch ähn­
liche saprophage Ernährungsweise haben, legt den Verdacht nahe, daß es sich bei der gegenläufigen 
Populationsenrwicklung um einen Fall direkter Konkurrenz handelt. 

Wir vCTmuten, daß die langjährige D ynamik. deren Periodcndauer - fa ll s überhaupt eine regcl­
hafte Periodik zugrunde liegt -unbekannt ist, durch die beweglicheren Dipteren ausgelöst wird. Da­
nach müßten bei weiterer Zunahme der Dipterenlarven die Ellchyträenzahlen zurückgehen. Bislang 
paßt die gleichze itige Zunahme beider Gruppen durchaus in dieses Bi ld, denn gerade bei direkter 
Konkurrenz müssen die Enchyträen Ill Ü einer gewisscn Verzögerung reagieren. Das Jah r 1983 hat 
nun offensichtlich die Populationsentwicklung beider GruppeIl unterbrochen, so daß wir auf eine 
besse re Untermauerung ull se rer Hypothese weiter warten müssen. 

Cenauere Informationen über die Struktur der Bodenfauna erhä lt Illall j edoch nur, wenn Illall 
über das Niveau der Tiergruppcl1 hinaus möglichst bis zur Art vordringt. Auch das ebell gezeigte 
Beispiel ist l1ur deshalb gut interpretierbar, weil es sich in Wirklichkeit fast um ein 2- Arten-System 
handelt: I mmer dann, wenn deutliche (Winter-) Maxima zu erkennen sind, dominieren bei den Dip­
terenb rven 1 bis 2 Sciariden-Arten und bei den Enchyträell der große Mest/lcltytrac/lsglm ,d/lloSlls zu 
jeweils übe r 80 %. 
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Am Beispiel der Collembolcn läßt sich vc rdeutl ichen, daß dem Auf und Ab der Abunda nzent­
wicklung sehr un te rschiedliche Entwicklungsmuster der einzelnen Arten zugrunde liegen , die dic 
Schwingungen der Abundanzkurve der gesamten Zönose sowohl verstärken als auch dämpfen 
können (Abb. 3): 
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Abb. 3 I'opublionsenlwicklung und Vertihlverleilung der Collelllbolm-Arfell OnYl/riurus ':luadrioct/lalus (links), Folsomid 
,/udJriocul"'d (Mine) und Mrsaphonml llldlJ'Orhatla (rechIS). Oben iSI fii r jede i>o pllbtion und Probcdie Anuhl der Individuen pro kg 
Troekel1sllbstr~1 dHgestcllt, baogen auf die G rößcnkbssen ;n 0,1- bl:w. O,OS-mm-Schriuen Körpcrlänge: UllIen ist die prOl:mlUlle 
Verteilung luf L-, F_ und li-Schicht der BodclIsu eu darges tellt (nach KOGLIN \lud B~CK 1983, l llS HECK 1983). 
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Aus der Größen ve rteilung der Individuen dreier Collem bolen-Arten in den Populationen aufein­
anderfo lgender Proben läßt sich leicht ablesen , daß O,ly(hil4n1s quarlrioceUaws einen kla r erkennba ren 
univolcinen Entwicklungszyklus hat. Die Populationen der absolut dominierenden, kleineren 
Fo/somia qltadrioCII /(I/(! und die der noch kleineren J\lfesapllOnlrtl macrocllaeta zeigen dagegen zu jeder 

J ahreszeit die gle iche Größenverteilung und lassen damit auf eine ullsynchronisierte Aufeinander­
folge von mehreren, wahrscheinlich mindestens zwei Generationen pro Jahr bei diesen Arten 
schließen. 

Sicher nicht zuf.i ll ig ist dabei die Korrelation mit der Ve rtikal verteilung dieser 3 Arten: Abge­
sehen von der gene rellen Tendenz, im Winter im Streup rofil nach oben zu wandern , ist Otlyc1lillnlS 
qlladriocellafUs diejenige der 3 Arten, die am weitesten oben in der Bodellstreu lebt, wäh rend Mesa­
phOn/ra macroclweta die H-Schicht am stä rksten besiedelt. 

Will man über die Ana lyse der Struktur der Bodenfauna hinaus zu deren Funktion und Leis tung 
vordringen, IllUß man weitere Parameter in die U ntersuchungen mit einbeziehen. Die Le istung der 
Bodenriere läß t sich grundsätzlich messen als respiratorischer O;rUmsatz; da die Leistung der 
Bodemiere zumindest beim Abbau ganz überwiegend aufihrer Fraßaktivität beruht, kön nen außer­
dem Funcrwahl- li nd -verwertungsversllche Aufschluß gebell . Der Zugang zu den Lcisrungspara­
metern fUhrt nur über die systematische Ebene der Art, da - in diametralem Gegensatz zu den 
liblichen Meßverf.'l hren flir die Mikroflo ra - summarische Messungen wegen der ext remen 
Unterschiede der Bodcl1 cicr-Arten in Größe, Bau und Lebensweise nicht möglich sind. Die Aus­
s:.gemöglichkeitcn von Futterwahl-und - verwertllngsversllchen se ien am Beispiel der Oribatiden,. 
der dominanteIl Milbengruppe im Buchellwald, dargestellt (Abb. 4). 
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Abb. " Ge~icht5Sp«ifi sche r:raßleis.lUng (Konsumtion/Körpergewicht) einiger Oribltiden in Abhangigkdt YOIII Körpergewicht 
(LcbcndgeWl~ht). OITene Kreise: Mlkrophytophlge. ofTene Q uadrlte: Nichtsp«il liucn, Ix:idc Ix:i Fütterung mit l'ill.hyphcn; 
5ehwarzc Kreise: Mlkroph)'tOllhagc, sehwlrzc QUldnte: NichupnillistclI. Ix:idc bei Füttenmg mit IjihrigclII Buehcnllub (nleh 
MITIMA NN 1980. 1983). 
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Die Oribatiden unseres Buchenwaldes lassen sich überwiegend zwei hauptsächlichen Ernäh­
rLIn gs typcn zuordnen: den MakrophytophageIl, die zcllulose- und ligninreiche, energiearmc Nah­
rung zu sich nehmen, und den Mikrophytophagen, die eiweiß- und energiereichere Nahrung in 
Form von PiIzhyphen, wahrschein lich auch Aas, fressen und außerdem im Verdacht stehen, wahl­
weise als echte Zoophage aufzut reten. 

Setzt man die tägliche Konsumtion der untersuchten Oribatiden-Arren in Beziehung zum Kör­
pergewicht, dann wird offenbar, (1) daß Makrophytophage erheblich mehr an Nahrung zu sich 
neh men müssen als Mikrophytophage, um ihren Energiebedarf zu decken, (2) daß der Energie­
bedarf mit ab nehmender Körpergröße exponentiel l ansteigt und (3) daß dies wahrscheinlich der 
Grund dafiir ist, daß unterhalb einer Körpergröße von etwa 30 JLIl1 die meisten Oribatiden mikro­
phytophag sind,j a, daß die Erschließung de r mengen mäßig reichlich vorhandenen NahrungsqueJle 
"wenig zersetztes Laub und I-I olz" aus energetischen Gründcn erst ab einer gewissen Körpergröße 
möglich ist , was sich wiederum mit der Tatsache deckt, daß dic jungtiere der Phti raca ridcll , die al s 
Adulte ausges prochene I-I olzfresser sein können, encrgiercichere Pil znah rung bevorzugen. 

Die Glieder der Ernährungs- und Energiebilanz 
K=A+F 

(K = Konsumtion, A = Assimilation und F = Exkretion als Faeces) sind rur jeweil s einen großen 
und kleinen Vertreter der bei den Haupterniihrungs typen und einen N ichrspezialisten oder Pan­
phytophagen in Tab. I zusammengestell t. Daraus läßt sich erkennen, welch unterschiedliche Funk­
tionen nah verwandten ß odemieren, hier den O ribatiden-Arrcn im besonderen, beim St reu abbau 
zukom men: 

M:lkrophytophage haben eine niedrige Assimilacionsra te, nutzen also die aufgenommene 
N :lhrung nur zu einem geringen Prozentsatz alls im Gegensatz zu den Mikrophytoph:lgen, deren 
Ass imibtionsrate (1st doppelt so hoch ist. Makrophytoph:lgc seelI en in Form ihrer rebriv großen 
Faeceslllengen mechanisch gut au (bereitete und bei der D:lrmp:lssagc wahrschein li ch auch mikro­
biologisch entsprechend beimpfte Nahrung flir koprophage Folgezersetzer zur Verfiigung. Ocr 
Mineralgeha lt der Nahrung oder der Gehalt an einzelnen Elementen ka nn ein Überschuß- oder 
Mangc1angebot darstellen; die Wirkung des Tierfraßes kann dies zu mindest vorübergehend noch 
po tenzieren, da die Tiere die Ausscheidung einzelner Mineraleje nach Angebot zu steuern vermö­
gen, wie am Asche- und besonders :\111 Calciumgehalt von Futter und Faeces deu tlich wird. Dadurch 
kön ncn gerade Mikrophytophage fii r Elemelltumlagerungen in der Bodenstreu sorgen. ganz 
abgesehen VOll ih re r Bedeutung fiir die Optimierung des Pilzwachstllllls durch Beweidung der Pilz­
hyphen. 

T3b. 1 Milliere Konsumtion, A~simiblion und Eges tion einiger Orib~liden-A rlo.;n des Modcr-Buchenw~lde5 bei Füllo.;rung mil 
Ijihrigem ItOlbuchenbub oder nicludelerminierletl Pibhyphen, :angegeben in J.lS h:tw. 11101 pro Individuum und T3g bei 10 ~c. 
Außerdem iSI der Geh:all der Nahrung und der Faeces ~II A.sche ('" Miner.r.lgeh:ah) und C:alciulIl in 'Yo 3ufgcfUhn. A11e Wetle, :auch d:as 
Körpergewichl de r Tiere, bc::tieho.;n sich :aufTrod:ensubSI:an:t (nach MITTMANN 1980, 1983). 

Tier e e A Ale F Asche e, 

"" lIIal % mol .. 
FUl!er: Ito lbuchenbub 6,4 0,4 

M:akrophYlOphage 
Phtiri>ta'*'l p(~l' I)<; ", 250 72 ~) 178 7,7 0,2 
RhYJMriliaduplir.Jl<l " 12 55 " " " 6,8 0,2 
NichlSpczblisl 
Nml".,s Ji/l'ls/riJ 28 " 76 " 2J 5. 6,3 0,2 

FUlle, : Pil:thyphrn 15.4 8,2 

Mikroph)'loph~ge 
D"m:uuJspec. 27 1 16 75 )<; 48 39 27,0 13,8 
Oppirlli> spec. 1,6 3,5 " 10 57 7 25,6 17,5 
NichLSpc":ti:alist 
NOlhn/J 1i1"lJI'1J 28 " 65 30 46 35 22,6 11,5 
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Ocr cmscbeidendc Schritt zur Beurteilung von Funktion und Leistung der Bodenbiozönose 
insgesamt besteht darin , di e za hlreichen Infornurio nen :mr dem Arrnivcau anhand systematischer 
und/oder ökologischer Gruppen zusammcl1 Zl1fasscn . Dies sei 3m Beispiel der Nematoden verdeu t­
licht (Abb. 5). 
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Abb.5 Abundam:cntwkkhmg der NCIJ1:tlOdcIlzonosc des Modcr- Buch':Il\\llldcs bei Enlingcn von Mai 1978 bis März 1980 sowie 
Bio ma$sc. Obcrfl:ichc und Ü;rVcrhf3llch fiirdasJahr 1979/80. Die Wen<: der Bio massc und ObcrnächcbcruhclI :lurdcrVcrmcssullg 
jedes dnzdncll Individuums der Zönosc, die des OrVcrbrauchcs auf Umrechnungen von litcnturdatcn nach Kö rperoberftiche 
und mittlerer Mon:ustCIllPCrllllr: die in ihrer Aktivität selnvcr cin7.Uschätzendcn Anhydrobiose-Stadien sind punktiert angegeben 
(n3ch ZELL 1985). 

Die Ncmaroden mit insgesamt 85 Arten zeigen eine :lusgesprochene jahreszeitliche Abundanz­
d yn:l1l1ik mit cincm M:lxilllum im Wi nter VO ll J:l nuar b is März. Berechnct l1l:ln über die Messung 
von Länge und Brcite j edes einzelnen Individuums jeder Art die Biomasse d er Ncmatodellzönose­
:lUS arbeitszeitlichen Gründen konnte dies nur fiir das Jahr 1979/80 durchgeflihrt werden -, dann 
ve rschiebt sich das absolute Maximu m vo m März auf dcn J:lIll1:lr; hi erin wird der g roße Anteil an 
Jung ti ercn in der Märzprobe deutlich. 

Berechnet man weiterhin über die Körperoberfläche - näherungswe ise w ird ein Zylinder mit 
zwei Kegeln an den Endcn zugrunde gelegt - und mitrcls experimenteller D atcn aus der' Literatur 
schli eßlich den OTUmsatz, dann erg ibt sich die verblüffende Fesmellung , daß aus den beträcht­
lichen Abundanzschw ankun ge n ein nahezu g leicJlIl1äßiger Energieulllsatz der Nematodc l1zönose 
im J:lhres:lblauf resulti ert. well n nun die Unsicherh eit in der Beurtei lung der Aktivität der 
Anhydrobiosestadien einmal beiseite läßt. Die ni edrige Indi vid uellzah l im SOllllller wird durch den 
höheren UmS:lCZ infolge de r höheren Umgebungs remperatur kompensiert oder, umgckch n 
betrach ter: Im Winte r sind zur Aufrechterhaltung ei nes o ptimalen Abb:lUnive:ltls wesen tl ich meh r 
Tiere notwendig 31s im SOlll mer, lind diese vie!t:n ko nkurri eren nicht stärker um die Nahrung als die 
wenigen im Sommer. 

Ein so lcher j ahreszeitl icher Ausgleich auf der qua ;nirativen Seite des Energicum s:l. tzes w ird auf 
qualitat ive r Seite ergänzt durch eine vielfache, aber immer nur partielle Überla gerun g der ökologi­
schen N ischen der Arten, die sich allein schon aus der Zahl vo n über 1000 Bodenri er-Artcn .unseres 
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Buchenwaldes ableiten läßt. Diese "ökologische Redunda nz" gewährleistet die Regulationsfahig­
kcit und damit die Stabilität dcr boden biologischen Prozesse, deren Ergcbnis eine stando rtabhän­
gige Optimierung des Abbaus und damit der NährstofTversorgung des Buchenwaldes ist. 

Der Abbau läßt sich grob-schematisch folgendermaßen zusammenfassen (Abb. 6): 

[Biomasse I 
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Abb.6 Schema des Abbaus des BcsrandeSlbralls in einem bubwaldboden (aus IlECK 1983). 

Das Abbaugeschehen g liedert sich in 2 große Schritte: ( I) Hochmolekulare SrotTe werden 
zunächst in nicdermolekubrc Bruchstücke aufgespalten und diese dann (2) in ihre mineralischen 
Allsgangssroffe zerlegt, Zellulose beispielsweise zunächst in die dimere Zel lobiose und die mono­
mere Glukose, die dann zu CO2 und 1-120 veratmet wird . 

Der erste Schritt isr das Werk des Saprophagen-Nahrungsnetzes, das einen großen Teil der 
Mikroflora , vor allem die Pilze, lind den weitaus größ ten Teil de r Bodenfauna umfaßt; er beginnt 
mit der Aktivität der Primärze rsetzer, die mittels extrazelluläre r Enzyme, hier vor allem I-I ydro­
lasen, die Makromoleküle aufbrechen und entweder die Bruchstücke der Nahrungskette zur Vcr­
fii gung stellen oder selbst im ß etricbsstoffwechsel voll ständig ve rarmen. Es schließen sich an die 
Sekundärzersetzer, vor allem Mikrophytophage lind Koprophage, und schließlich die Aasfresser 
und Räuber als übergeordnete Regulato ren. 

Dcr zweite Schritt w ird von der mineralis ierenden Mikroflora, vornehmlich den Baktcricll , ein­
geleitet, die ihrerseits in ein Nahrungsnetz eingebunden sind ; dieses Nahrungsnetz umfaßt haupt­
sächlich die Mikrofauna mi t Protozoen und Nematoden als Saprophagen, und die gleichen T ier­
gru ppen stellen hier auch überwiegend die Nekro- und Zoophagen. In den Nahrungsnetzen, vor 
all em dem der Saprophagen, und in der Humusbildung, die eine NCllsymhese hochmolekularer 
Stoffe darstellt, kann man Verzögerungsschleifen im Stoff- und Energiefluß schell. Im ersten Sch rite 
entscheidet das Saprophagcn-Nahrungsnctz weitgehend über Art li nd Geschwindigkeit des 

26 



Abbaus, wie cr sich in den völl ig verschiedenen Abbauwegen der HUl11usform en Roh humus -
Moder - Mull äußert. Die zentrale Bedeutung der ßodenticre liegt dabei weniger in ihrer quantita­
tiven Leistung, im mengcnm5ßigcn U msatz des pflanzlichen Bes tandesabfa ll s, al s vielmehr in ihrer 
qualitativen Leistung als Regularoren des Abbaus, die all bestimmten, sensiblen Stcllcn steuernd 
eingreifen. 
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