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Zusammenfassung

Zahlreiche Wechselwirkungen zwischen streuabbauenden Mikroorganismen und 
der saprophagen Bodenfauna stehen im Zusammenhang mit Dekompositionspro
zessen. Diese Beziehungen schließen das Abweiden streubesiedelnder Mikroorga
nismen ebenso ein, wie die Förderung mikrobieller Aktivität, die Schaffung günsti
ger Bedingungen für mikrobielle Zersetzer und die Verbreitung mikrobieller Zel
len. Andererseits tragen einige physiologische Fähigkeiten saprophager Bodenin
vertebraten zur direkten Beteiligung der Bodenfauna an Dekompositionsprozessen 
bei. Die vorliegende Zusammenfassung aktueller Kenntnisse beleuchtet die direk
ten und indirekten Beiträge von Landasseln zum mikrobiellen Laubstreuabbau.

Summary

Numerous interactions of decomposing microorganisms and the saprophagous soil 
fauna are responsible for decomposition processes. These relationships include gra
zing on littercolonizing microbiota as well as stimulating microbial activity, crea
ting favourable conditions for microbial decomposers, and dispersing microbial 
propagules. On the other hand, some physiological capabilities of saprophagous soil 
invertebrates contribute to the direct participation of the soil fauna in decompositi
on processes. The present review elucidates the direct and indirect contributions of 
terrestrial isopods to microbial leaf litter degradation.

1. Einleitung

Jährlich werden bedeutende Mengen der pflanzlichen Biomasse als Streu dem De- 
struentenkreislauf zugeführt, dessen Funktion für die NährstoffVersorgung der Ve
getation von fündamentaler Bedeutung ist (z.B. Swift et al., 1979). Obwohl der 
Beitrag von abgestorbenen Wurzeln und verholzten Teilen der Sträucher und Bäu
me nicht vernachlässigt werden darf (Swift & B oddy, 1984), besteht "Streu" über
wiegend aus ehemals photosynthetisch aktivem Blattmaterial (Boddy & Swift,
1983) und wird im folgenden als "Laubstreu" bezeichnet.

"Dekomposition" beinhaltet sämtliche Prozesse, die zu einer Abnahme der Streu
menge führen: Auswaschung löslicher Inhaltsstoffe, Fraß und Verdauung durch 
Tiere und mikrobielle Abbauprozesse (W ood, 1974). Dekompositionsprozesse set
zen Nähr- und Mineralstoffe aus der Laubstreu frei, in der sie als pflanzliche Bio
masse immobilisiert vorliegen. Nähr- und Mineralstoffe werden von der Vegetation 
zum Aufbau von Biomasse und zur Reproduktion genutzt. Die Versorgung der Ve
getation mit dieser Energiequelle hängt von der Abbaugeschwindigkeit der 
Laubstreu ab (Ellenberg et al., 1986), die ihrerseits durch chemische und



physikalische Eigenschaften der Laubstreu beeinflußt wird (z.B. Swift et al., 1979). 
Während der Abbauprozesse ändern sich die chemische Zusammensetzung und die 
strukturelle Beschaffenheit der Laubstreu (Swift et al., 1979; K uiters & Sarink, 
1986). Niedermolekulare Verbindungen - einfache Zucker, Aminosäuren und Phe
nole - werden bald nach dem Laubfall ausgewaschen (Kuiters & Sarink, 1986; 
Schofield et al., 1998). Eine Folge der Auswaschung ist die relative Anreicherung 
komplexer, höhermolekularer Inhaltsstoffe v.a. Cellulosen, Hemicellulosen und 
Lignine. Durch die Freisetzung leichtverdaulicher Verbindungen infolge der Zer
setzung von Polymeren, Anreicherung mineralischer Nährelemente und chemi
schen Umwandlung allelopathischer Inhaltsstoffe der Laubstreu, fuhren mikrobielle 
Streubesiedler zu einer Verbesserung der Nahrungsqualität (M artin, 1984; Swift &  
B oddy, 1984). Durch streubesiedelnde Mikroorganismen steigt der Proteingehalt 
der Laubstreu zunächst an (Z iegler, 1993).

"Primärdestruenten" (saprophage Bodenmakrofauna) zerkleinern die Laubstreu me
chanisch und vergrößern so die Oberfläche (Hanlon, 1981; V isser, 1986). Sapro- 
phagenfaeces werden schnell mikrobiell besiedelt (Reyes & T iedje, 1976; Hassall et 
al., 1987; Ullrich et al., 1991). Aber auch Tiere ("Sekundärdestruenten": sapropha
ge Bodenmesofauna und Vertreter der Bodenmakrofauna) nutzen Saprophagen- 
faeces als Nahrung (Hassall & Rushton, 1982; Ullrich et al., 1991; Szlävecz& P o- 
bozsny, 1995) Koprophagie ist ein bedeutender Abbauprozeß:

Saprophage gelten als relativ schlechte Nahrungsverwerter (vgl. H assall et al., 
1987; Szlävecz & P obozsny, 1995), so daß ein großer Teil der aufgenommenen 
Nahrung als Faeces wieder in den Nährstoff- und Energiefluß des System zurück
kehrt. Erst die wiederholte Aufnahme der Faeces als Nahrung ("vielfache Darm
passage"; D ünger, 1983, S. 234) scheint eine effektive Rückführung der Streuin
haltsstoffe in pflanzenverfügbare Nährstoffe zu ermöglichen (z.B. D ünger, 1983). 
Dabei spielt die mikrobielle Besiedlung der Faeces und die Aktivität mikrobieller 
Enzyme, die von koprophagen Tieren gemeinsam mit den Faeces aufgenommen 
werden, eine große Rolle. Die Funktion der mikrobiellen Zersetzer in diesem Sy
stem wird durch den von M ason &  O dum (1969) eingeführten Begriff "externer 
Pansen" verdeutlicht. Auf diesem Weg dient Koprophagie auch der Verbreitung 
streuabbauender Mikroorganismen durch die Bodenfauna (Swift & B oddy, 1984; 
V isser, 1986).

Andererseits betätigen sich saprophage Tiere als Weidegänger, die sich vom mikro
biellen Aufwuchs der Laubstreu ernähren (V isser, 1986; Alphei et al., 1996) und so 
zu tiefgreifenden Veränderungen der mikrobiellen Populationen fuhren (Swift &  
B oddy, 1984). Allerdings hat das Abweiden des mikrobiellen Aufwuchs trotz der 
verringerten mikrobiellen Biomasse oft eine erhöhte mikrobielle Aktivität zur Fol
ge (Scholle et al., 1992; Kandeler et al., 1994, K autz & Topp, 1998).



2. Fraß und Verdauung der Laubstreu durch Landasseln

Landasseln sind in vielfältiger Weise am Laubstreuabbau beteiligt (Cameron & L a 
P oint, 1978; Hassall et al., 1987). Als Primärdestruenten fressen und zerkleinern 
sie die Laubstreu und ermöglichen den mikrobiellen Zersetzern durch Oberflächen
vergrößerung einen leichteren Zugang zum Substrat (Hanlon, 1981). Neben der 
mechanischen Zerkleinerung der Laubstreu finden während der Darmpassage je
doch auch Verdauungsvorgänge an aufgenommenen Laubstreu statt (Abb. 1):

Cellulose wird hydrolytisch in Cellobiose und Glucose gespalten. Hierzu werden 
extrazelluläre Cellulasen streubesiedelnder Mikroorganismen genutzt (Hassall &  
Jennings, 1975: Philoscia muscorum (Scopoli) 1763; Kukor & M artin, 1986: 
Trachelipus rathkii (Brandt) 1833). Bereits 1964 hatte Hartenstein allerdings auf 
die Möglichkeit endogener Cellulasen in Oniscus asellus Linnaeus 1758 hingewie
sen, und kürzlich präsentierten Z immer &  T opp (1998a, b) Hinweise darauf, daß in 
Porcellio scaber Latreille 1804 zum Celluloseabbau genutzte Enzyme zwar nicht 
tierlichen Ursprungs sind, aber "funktionell-endogen" von endosymbiotischen Bak
terien in den Mitteldarmdrüsen (Hepatopancreas) gebildet werden.

Der Celluloseabbau wird durch die Komplexierung der Cellulose mit Ligninen 
("Lignocellulose") gehemmt (L jungdahl & E riksson, 1985; Breznak &  Brune, 
1994), so daß der simultane Abbau von Cellulose und Ligninen eine effektivere 
Nutzung der "lignocellulose"-haltigen Nahrung ermöglicht. Am oxidativen Lignin- 
abbau sind mikrobielle Phenoloxidasen beteiligt (W ood, 1980; Mayer, 1987; Thur
ston, 1994), die in Porcellio scaber allem Anschein nach von endosymbiotischen 
Bakterien des Hepatopancreas gebildet werden (Z immer & T opp, 1 9 9 8 c). Diese En
zyme sind auch in der Lage, andere phenolische Inhaltstoffe der Laubstreu hydro
lysierbare und kondensierte Tannine zu oxidieren und teilweise abzubauen (Z im
mer, 1999).

Die Aktivitätsoptima der genannten Cellulasen (Hartenstein, 1964; Z immer & T opp,
1997), Phenoloxidasen (M ayer &  Harel, 1979; W ood, 1980), sowie anderer Ver
dauungsenzyme (Beck & Friebe, 1981, Storch & Strus, 1989) liegen bei schwach 
sauren pH-Werten. Diese Optima stimmen gut mit den im Darm von Ligia oceani- 
ca Linnaeus 1767 (N icholls, 1931), Oniscus asellus (Hartenstein, 1964; W ood & 
Griffiths, 1988) und Porcellio scaber (W ood & Griffiths, 1988; Z immer & T opp, 
1997) ermittelten Werten überein. In Porcellio scaber wird im vorderen Enddarm 
ein pH-Wert von 5.5 - 6.0 auch nach der Aufnahme versauerter Laubstreu ho- 
moiostatisch aufrecht erhalten (Zimmer & T opp, 1997).

Bei diesen pH-Bedingungen ist allerdings die Gefahr von Schädigungen durch phe
nolische Inhaltsstoffe besonders groß (Berenbaum, 1980; M artin & M artin, 1983; 
Schultz &  Lechowicz, 1986). Außerdem entstehen bei der Phenoloxidation toxische 
Verbindungen (Appel, 1993). Im Darm der Kellerassel, Porcellio scaber, wirken



diesen schädlichen Nebenwirkungen der Phenoloxidation Detergentien in der 
Darmflüssigkeit entgegen (Z immer, 1997). Derartige Detergentien verhindern 
durch die kompetitive Bindung an phenolische Verbindungen die Ausfüllung von 
Proteinen und andere Schädigungen im Verdauungstrakt (M artin &  M artin, 1984; 
M artin et al., 1985).

Abb. 1. Interaktionen zwischen Landasseln und streubesiedelnden Mikroorganis
men. Entgftg.: Entgiftung hydrolysierbarer Tannine; mikrob. Verm.: mi
krobielle Vermehrung; Nährst.: Nährstoffe. Erläuterungen im Text (verän
dert nach Z immer, 1998).

Die beschriebenen Vorgänge der Aufnahme und Verdauung von Laubstreu durch 
Landasseln machen deren direkten Beitrag zum Laubstreuabbau deutlich. Auch ihr 
indirekter Beitrag, der durch wechselseitige Beziehungen zu streubesiedelnden und 
abbauenden Mikroorganismen zustande kommt, soll beschrieben werden:

3. Fraß und Verdauung streubesiedelnder Mikroorganismen durch Landasseln

Mikroorganismen stellen für eine Vielzahl von Saprophagen eine bedeutende Nah
rungsquelle dar, da mikrobielle Zellen wesentlich nahrhafter sind als totes pflanzli
ches Gewebe (M artin, 1984) und in Form der Mikroorganismen eine leicht



zugängliche Stickstoffquelle vorliegt (Swift & Boddy, 1984). In Porcellio scaber 
sind streubesiedelnde Mikroorganismen darüber hinaus an der pH-Homoiostasis im 
Enddarm beteiligt (Z immer & T opp, 1997) und übernehmen einen Teil der hydrolyti
schen Entgiftung hydrolysierbarer Tannine in der Laubstreu (Abb. 1; Z immer 
1999).

Auch an verschiedenen Asselarten (Trachelipus rathkii: Reyes &  T iedje, 1976 Oni- 
scus asellus: Coughtrey et al., 1980; Gunnarsson & Tunlid, 1986; Ullrich et al., 
1991 Porcellio scaber: Z immer & T opp, 1998b) wurde eine Abnahme der mikrobiel
len Zellzahlen während der Darmpassage beschrieben - die Verdauung mikrobieller 
Zellen (Abb. 1) findet im vorderen Enddarm statt (Zimmer & T opp, 1998b). Ande
rerseits wurde in vielen Untersuchungen dargestellt, daß Asselfaeces eine höhere 
mikrobielle Besiedlungsdichte als die Laubstreu zeigen können (Reyes & T iedje, 
1976; Coughtrey et al., 1980; H assall & R ushton, 1985; Ullrich et al., 1991). Die
ser Beobachtung wird große Bedeutung für die koprophage Ernährung der Asseln 
beigemessen (Hassall & Rushton, 1985; Szlävecz& M aiorana, 199 8). In den mei
sten Untersuchungen wird jedoch das Alter der Faeces außer acht gelassen, das 
aber eine entscheidende Rolle für die mikrobielle Besiedlung der Faeces spielt (Has
sall & Rushton, 1985; Ullrich et al., 1991; Szlävecz & P obozsny, 1995). Frisch 
abgelegte Faeces sind meist mikrobiell geringer besiedelt als die Laubstreu 
(Gunnarsson & Tunlid, 1986; Z immer, 1998) und ähneln darin dem Inhalt des hin
teren Enddarms (Z immer, 1998). Aus unserer derzeitigen Kenntnis wird jedoch eine 
Vermehrungsaktivität überlebender Mikroorganismen (Gunnarsson & T unlid, 
1986) im hinteren Enddarm (Zimmer & T opp, 1998b) deutlich (Abb. 1).

Faeces unterstützen als vorverdautes Substrat eine schnelle mikrobielle Besiedlung 
und fördern so Koprophagie durch Asseln, da diese sich anhand mikrobieller Duft
stoffe zur mikrobiell besiedelten Nahrungsquelle hin bewegen (Zemmer et al., 
1996). Eine Folge der Koprophagie ist somit die Verbreitung mikrobieller Zersetzer 
und eine Steigerung deren Aktivität durch die Schaffung günstiger Lebensräume 
(Abb. 1).

4. Schlußfolgerungen: Beitrag der Asseln zum Laubstreuabbau

Die dargestellten Dekompositionsprozesse verdeutlichen, daß die Aktivität streube
siedelnder Mikroorganismen für Landasseln und andere saprophage Tiere von gro
ßer Bedeutung ist. Andererseits sind auch Asseln und andere Saprophage am 
Laubstreuabbau beteiligt (Abb. 2).

Eine indirekte Einflußnahme der Landasseln auf den Laubstreuabbau erfolgt über 
die Förderung mikrobieller Abbautätigkeit (z.B. Hassall et al., 1987). Drei wichti
ge Vorgänge wurden beschrieben (V isser, 1986):
•  Zerkleinerung der Laubstreu und Vermischung mit Bodenmaterial
•  Abweiden des mikrobiellen Aufwuchses
•  Verbreitung mikrobieller Zellen



H assall et al. (1987) ergänzen diese Liste durch den Transport des Streumaterials 
in Mikrohabitate mit günstigen mikroklimatischen Bedingungen.

Eine Verringerung mikrobieller Biomasse (durch Abweiden: Coughtrey et al., 
1989. Hanlon & Anderson, 1980; Gunnarsson & Tunlid, 1986) und eine Förderung 
mikrobieller Aktivität (durch MVerjüngung" der Populationen: Kautz &  T opp, 1999) 
durch Asseln wurde bislang nur in Laborversuchen kausal belegt. In Freilandunter
suchungen wurden lediglich korrelative Beziehungen zwischen Asseln und mikro
biellen Parametern demonstriert (Zimmer, 1998), denen unterschiedliche Kausalitä
ten zugrunde liegen können. Mikrobiologische Untersuchungen in situ am Darm 
von Asseln (Coughtrey et al., 1980; Ullrich et al., 1991; Z immer & T opp, 1998b) 
und Vergleiche von Laubstreu und Faeces (Gunnarsson & Tunlid, 1986, Ullrich et 
al., 1991) machen jedenfalls eine Verdauung, aber auch eine Vermehrung streube
siedelnder Mikroorganismen wahrscheinlich. Die Ausscheidung mikrobiell besie
delter Faeces bietet günstige Voraussetzungen für die Vermehrung und Ausbrei
tung mikrobieller Zersetzer.

Abb. 2. Beitrag der Landasseln zum mikrobiellen Laubstreuabbau. Dargestellt sind
Stoff und Energieflüsse (----- >) im Destruentensystem, sowie Interaktionen
(------ -») zwischen Landasseln und Mikroorganismen (s. Abb. 1).



Der direkte Beitrag der Asseln zum Laubstreuabbau ergibt sich aus den Verdau
ungsvorgängen während der Darmpassage. Landasseln sind durch endogene (Har
tenstein, 1964: Oniscus asellus) oder ’’funktionell-endogene" Cellulasen endosym- 
biotisch-bakteriellen Ursprungs (Z immer & T opp, 1998b) in der Lage, Cellulose, so
wie daran gebundene Lignine (Z immer & T opp, 1998c) abzubauen und als Nahrung 
zu nutzen. Auch phenolische Streuinhaltsstoffe, die allgemein als abbauhemmend 
gelten (Swift et al., 1979; Z iegler, 1993), werden im Darmtrakt hydrolytisch durch 
streubesiedelnde Mikroorganismen oder oxidativ durch endosymbiotische Bakteri
en abgebaut und entgiftet (Z immer, 1999). Die Abbauprodukte sind weitgehend un
schädlich und fördern teilweise sogar die Aktivität der bakteriellen Endosymbion- 
ten, folglich also den Abbau der Lignocellulose (Z immer, 1999). Insgesamt scheint 
der direkte Beitrag von Asseln (Porcellio scaber und Oniscus asellus) zum 
Laubstreuabbau quantitativ sogar bedeutender zu sein als ihr indirekter Beitrag 
durch Förderung der mikrobiellen Abbautätigkeit (vgl. Hassall et al., 1987).

Die Grenze zwischen indirektem und direktem Beitrag zum mikrobiellen 
Laubstreuabbau ist fließend. Im Übergangsbereich tritt z.B. Koprophagie in Er
scheinung. Durch die wiederholte Darmpassage des Laubstreumaterials werden 
Lignocellulose und phenolische Inhaltstoffe effektiver verdaut, so daß nach jeder 
Dannpassage der steigende Grad der Vorverdauung die Faeces attraktiver erschei
nen läßt ("externer Pansen" sensu M ason& Odum, 1969). Allerdings nimmt die Be
deutung der Koprophagie mit zunehmendem (mikrobiellen) Abbaustadium der ver
bleibenden Laubstreu ab (vgl. Hassall & Rushton, 1982). Andererseits kennzeich
net auch die dichte mikrobielle Besiedlung der Faeces diese als präferierte Nahrung 
für Landasseln (Szlävecz & M aiorana, 1998). Die Mikroorganismen werden von 
den Asseln als hochwertige Nahrung genutzt (Z immer & T opp, 1998b) und dienen 
ihnen als Signal bei der Nahrungssuche (Z immer et al., 1996). Die Bedeutung ex
trazellulärer mikrobieller Enzyme für die Vorgänge des Laubstreuabbaus im Darm 
der Asseln (Hassall & Jennings, 1975; K ukor & M artin, 1986) und das kopropha- 
ge Verhalten dieser Tiere (erweitertes Modell des "externen Pansens" sensu H as
sall &  R ushton, 1985) erscheint den aktuellen Befünden zufolge jedoch fraglich.
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