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Termiten, Regenwürmer und Ameisen -  
prägende Elemente der Bodenfauna 
tropischer Regenwälder
Zusammenfassung
Neben Regenwürmern, denen weltweit eine besondere Rolle 
beim Abbau der organischen Substanz, der Nährstoffrück
führung sowie der Bodenbildung und -Strukturierung zukommt, 
prägen in tropischen Landökosystemen Termiten und Amei
sen als soziale Insekten durch ihren Individuen-und Arten
reichtum die Bodenfauna. Als sogenannte Ökosystem-Ingeni
eure formen sie durch ihre Fraß-, Grab- und Nestbauaktivität 
sichtbar ihren Lebensraum und bestimmen zusammen mit 
den anderen Makrofauna-Vertretern (Regenwürmer, Asseln 
und Tausendfüßer) die Dynamik der Nährstoffkreisläufe.

Summary
Soil fauna - together with microorganisms and plant roots 
plays an essential role in the degradation of the dead plant 
material in terrestrial ecosystems. Therefore, the soil fauna is 
not only important in forming and regulating the nutrient cycles 
but also essential for the formation and maintenance of the soil 
structure. In the tropics, three animal groups -  termites, earth
worms and ants -  dominate soil macrofauna in terms of abun
dance and biomass. Termites feed on wood, leaf-litter and 
humus. Their ability to degrade very hard and nutrient-poor sub
strates is based on an endosymbiosis with lignin- and cellulose
degrading, nitrogen-fixing microorganisms. Termites have a 
considerable influence on physical and chemical soil parame
ters through their burrowing and nesting activities; their nests 
are accumulations of organic matter and nutrients. Earthworms 
normally prefer substrates richer in nutrients than termites, and 
they do not occur in dry areas where termites dominate. Recent 
studies, focussing on Glossoscolecidae (including some "giant” 
species) show that their effects on physical soil properties, nutri
ent enrichment and dispersal of microorganisms are similar in 
tropical and temperate ecosystems. Especially in the formation 
of clay-humus-complexes they play a very important role for the 
maintenance of soil quality. In contrast to temperate forests, 
earthworms can be found in tropical rain forests up to the 
canopy in epiphyte soils. Most ants do not act as saprophages 
in the soil system but many species are important as predators 
on other soil organisms. Soil nesting ant species generally con
centrate nutrients in their nests that often derive from other for
est strata. On the other hand arboreal ant nests are important 
sources of nutrients for arboreal guilds of saprophagous ani
mals and contribute to the soil nutrient pool when falling down 
some time. Ants of the tribe Attini have evolved a symbiosis with 
fungi, enabling them to exploit the rich resource of green plant 
leaves (leaf-cutting ants), or to act as saprophages through col
lecting arthropod remains and other litter items as a substrate 
for their fungus. Soil nesting ants and especially some leaf-cut- 
ting ants with their large colonies are also important soil-organ
isms because they move and mix large quantities of substrate. 
The few existing data show that in tropical ecosystems the soil 
fauna plays a much bigger role in the mineralization of litter than 
in temperate forests.
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In terrestrischen Ökosystemen ist die Bodenfauna ne
ben den Mikroorganismen und dem Wurzelsystem der 
Pflanzen die dritte biologische Komponente, die beim 
Abbau des pflanzlichen Bestandesabfalls mitwirkt, 
Nährstoffkreisläufe schließt, die Bodenstruktur ent
scheidend mitbestimmt und aufrecht erhält. Regen
würmer spielen in bodenbiologischen Prozessen welt
weit eine bedeutende Rolle, doch kommen in tropi
schen Ökosystemen zwei andere dominierende und 
weitverbreitete Gruppen hinzu, die Termiten und die 
Ameisen. Diese drei Gruppen sind, von den Regen
wäldern bis zu den Savannen, prägende Elemente der 
tropischen Bodenfauna.
Im Gegensatz zu den ”Herbivoren”-Nahrungsketten, 
die mit dem Verzehr grünen, noch lebenden Pflanzen
materials durch Pflanzenfresser ihren Anfang neh
men, beginnen die ”Detritivoren”-Nahrungsketten mit 
dem Verzehr der abgestorbenen pflanzlichen Sub
stanz ("Detritus”) durch die saprophagen Bodentiere. 
Der biogene Abbau der Biomasse, die von den grünen 
Pflanzen während der Primärproduktion gebildet wur
de, schließt den Kreislauf der Nährstoffe -  ein für das 
Funktionieren eines Ökosystems grundlegender Pro
zess.
Der Abbau der organischen Substanz erfolgt, verein
facht gesehen, in zwei Schritten, dem strukturellen 
Abbau und der nachfolgenden Mineralisierung. Beim 
ersten Schritt wird die abgestorbene organische Sub
stanz mechanisch zerkleinert, und die Strukturpoly
saccharide, vor allem Cellulosen, Hemicellulosen und 
Lignine, werden in einfache, monomere Moleküle zer
legt. Im zweiten Schritt werden diese Moleküle intra
zellulär enzymatisch gespalten und -  meist oxidativ -  
in die mineralischen Ausgangsstoffe, beispielsweise 
C ö 2, H20  sowie Oxide anderer Elemente umgewan
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delt (vgl. Beck et al. 1997). Bodentiere sind auf ver
schiedenen Ebenen daran beteiligt: Primärzersetzer 
zerkleinern das frisch gefallene Pflanzenmaterial und 
schließen es zum Teil enzymatisch auf, während die 
sogenannten Sekundärzersetzer für den Aufschluss 
der dabei entstandenen Kotballen sorgen. Beide 
Gruppen interagieren auch mit der Mikroflora, so z. B. 
mit den Bodenpilzen, deren Biomasse sie beispiels
weise durch ’’Abweiden” kontrollieren. Paradoxerwei
se wird hierdurch deren Aktivität stimuliert, denn 
durch das Abweiden wird die Mikroorganismenge
meinschaft verjüngt -  und damit produktiver. Darüber 
hinaus beherbergen viele Zersetzerorganismen wie 
Termiten und Regenwürmer reichhaltige Mikroorga
nismengemeinschaften (König & Breunig 1997), de
nen sie in ihrem Darm optimierte Lebensbedingungen 
bieten. Durch die ’’Endosymbiose” sind diese Boden
tiere indirekt oder direkt an beiden Abbauschritten be
teiligt.
Aufgrund der opportunistischen, anpassungsfähigen 
Ernährungsweise vieler Bodentiere sind ihre Nah
rungsketten vielfältig miteinander verknüpft; zusam
men mit den Mikroorganismen bilden sie eher ein ver
zweigtes ’’Nahrungsnetz” -  das der Saprophagen oder 
Detritivoren. Je näher die Organismen am Primärge
schehen des Abbaus tätig sind, desto unmittelbarer 
wird ihre Wirkung sichtbar. Anders gesagt sind es un
ter den Bodentieren die Primärzersetzer, die entschei
dend Ablauf und Geschwindigkeit des Abbaus beein
flussen. Deren Wirkung wird in Ausschlußexperimen
ten mit inzwischen weltweit erprobten Streubeuteln 
verschiedener Maschenweite nachgewiesen (Beck 
2000, Cornu et al. 1997, Höfer et al. im Druck, Leh
mann et al. 1995, Yamashita & Takeda 1998).
Natürlich gibt es im Boden neben den Zersetzer-Orga
nismen auch zahlreiche Prädatoren und Aasfresser, 
die auf vielfältige Weise mit den Saprophagen intera
gieren bzw. in das Bodenfauna-Nahrungsnetz einge
schlossen sind.
Die Vertreter der Bodenfauna werden nicht nur nach 
der Position in der Nahrungskette, sondern auch nach 
ihrer Größe klassifiziert, allerdings überlappen sich die 
beiden Klassifizierungen zum Teil. Die Primärzerset
zer und Predatoren sind überwiegend der Makrofauna 
(Tiere mit über 2 mm Körperlänge) zuzurechnen, 
während Meso- (0,2-2,0 mm) und Mikrofauna (unter 
0,2 mm) hauptsächlich als Sekundärzersetzer tätig 
sind (vgl. Beck 1993). Da diese Größeneinteilung will
kürlich ist, werden in der Praxis allerdings häufig auch 
tiergruppenspezifische Einteilungen, bzw. Bearbeitun
gen vorgenommen, das heißt alle Springschwänze 
und Milben der Mesofauna und z.B. Käfer oder Amei
sen unter 2 mm Länge der Makrofauna zugeordnet. In 
Ökosystemen mit raschem strukturellen Abbau wie 
den meisten tropischen Regenwäldern (vgl. Höfer et 
al. im Druck) wird die Bodentierbiomasse von der Ma
krofauna dominiert. In den Böden tropischer Regen

wälder zählen dazu vor allem drei Gruppen: Termiten, 
Ameisen und Regenwürmer. Sie sind zwar überwie
gend in der Streuauflage und in den obersten Zenti
metern des Bodens zu finden, doch können ihre Ne
ster und Gänge mehrere Meter tief hinabreichen, wes
wegen diese Tiergruppen auch eine wichtige Rolle bei 
der Umwälzung der Bodenschichten ausüben.
Obwohl zumindest Termiten und Ameisen überall in 
den Tropen jedem Beobachter auffallen, gibt es nur 
wenige verlässliche Daten über ihre Siedlungsdichte, 
ihre Biomasse und ihre Leistung. Die üblicherweise in 
der Bodenzoologie verwendeten Standardverfahren 
(z.B. Handauslese oder auf Hitze- und Feuchtigkeits
gradienten beruhende Austreibungsmethoden wie 
Berlese-Tullgren oder Kempson; vgl. Adis 1987, An
derson & Ingram 1993, Schauermann 1982) sind lei
der zur Erfassung dieser stark aggregiert und immer 
nur mit einem Teil ihrer Population außerhalb der Ne
ster vorkommenden sozialen Insekten wenig geeignet. 
Überdies liegen meist nur Daten über die jeweilige 
Gesamtzahl der Bodentiere an den verschiedenen 
Standorten vor. Ohne eine differenzierte Betrachtung 
der einzelnen Arten oder einzelner funktioneller Grup
pen (Gilden, so z.B. der Holz- und Humusfresser bei 
den Termiten oder der Laubschicht- und Bodenbe
wohner bei den Regenwürmern) ist eine genaue Be
stimmung der tatsächlichen Leistung dieser Tiere un
möglich.

Termiten
Unter den genannten Tiergruppen spielen die Termi
ten in tropischen Regenwäldern eine so überragende 
Rolle, dass man ihnen auch den Beinamen „Regen
würmer der Tropen“ gegeben hat. Sie scheinen 
tatsächlich in manchen Regionen die Regenwürmer 
zu ersetzen (s.u.), kommen aber auch mit ihnen zu
sammen vor, so in zentralamazonischen Regenwäl
dern (Römbke et al. 1999, Höfer et al. im Druck).
Alle Straten eines Regenwaldes, vom tiefen Mineral
boden bis in die Baumkronen, sind von jeweils eige
nen, spezialisierten Termitenarten besiedelt. Sie nut
zen sämtliche Substrate als Nahrung und/oder Bau
material, vom humusdurchsetzten Boden über den or
ganischen Bestandesabfall in jeder Form, sei es als 
Laub- oder Holzstreu auf dem Waldboden, als Totholz 
in den Stämmen toter, noch stehender Bäume, bis hin 
zum (physiologisch ja bereits abgestorbenen) Holz im 
Kern noch lebender Bäume. Als ”eu”-soziale Insekten 
bilden sie Staaten aus mehreren Tausend bis zu Mil
lionen Tieren, die in verschiedene morphologisch
funktionelle Kasten differenziert sind. Ihnen obliegen 
die verschiedenen, zum Erhalt der Kolonie notwendi
gen Arbeiten (Nestbau, Nahrungsbeschaffung, Brut
pflege, Verteidigung etc.).
Die meisten Termiten sind Holzfresser. Die klassische 
Einteilung in „Trockenholztermiten“ (Familie Kaloter- 
mitidae) und „Feuchtholztermiten“, darunter vor allem



Martius et al.: Bodenfauna tropischer Regenwälder Tafel 1

Tafel 1. a) Arbeiter einer Kolonie von Nasutitermes macrocephalus beim Reparieren Ihres Nestes. Soldaten, die aus ihrer Kopf
drüse ein klebriges Sekret mehrere cm weit schleudern können, sichern die Stelle vor allem gegen räuberische Ameisen ab 
(Foto: W. Queisser); b) Nasutitermes macrocephalus beim Fraß; c) Im hohlen Stamminneren eines Jahrhunderte alten Urwald- 
riesen aus dem Amaszonasgebiet hat sich durch die Tätigkeit von Pilzen, Termiten und Pflanzenwurzeln ein regelrechter Boden 
gebildet (Foto: C. Martius); d, e) Laubfressende Termiten (Syntermes) kommen in der Dämmerung zur Nahrungssuche aus ihren 
Bodennestern. Sie gehören zu den größten Termiten überhaupt (Foto: C. Martius, H. Höfer); f) Die Arbeiter der Syntermes-Ter
miten schneiden mit ihren kräftigen Mandibeln halbrunde Stücke aus dem Laub, die sie ins Nest transportieren und dort verzehren 
(Foto: C. Martius).
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Tafel 2. a, b) Riesenregen
würmer aus einem amazoni- 
schen Tieflandregenwald 
(Reserva Ducke, Manaus; 
Fotos: H. Höfer);
c) Regenwurmexkremente in 
einem Tieflandregenwald na
he Manaus, Amazonien (Fo
to: J. Römbke);
d) Regenwurmexkremente in 
einer Elefantengras-Feucht
savanne des Outamba-Kilimi 
Nationalparks in Sierra Leone 
(Foto: M. Verhaagh).
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Tafel 3. a) Eine Phalanx von 
Wanderameisen (Eciton dre- 
panophorum) durchkämmt 
den Waldboden in Amazoni
en (Foto: M. Verhaagh);
b) Ameisengarten (Foto: M. 
Verhaagh);
c) Bodennistende Ameisen
(Ectatomma tuberculatum) 
beim Sammeln von Membra- 
ciden-Honigtau (Foto: N.
Blüthgen);
d) Das Nest einer Kolonie von 
Blattschneiderameisen (Atta 
cephalotes) besteht aus vielen 
Kammern und hat zahlreiche 
durch Erdkrater gekennzeich
nete Ausgänge. Es kann eine 
Ausdehnung von mehreren 
Quadratmetern haben und 
mehrere Meter tief in den Bo
den reichen (Foto: L. Beck).
e) Pilzzucht durch Ameisen 
der Gattung Acromyrmex in 
ihrem Nest (Foto M. Ver
haagh).
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Tafel 4. a) Durch die Aktivität von Termiten enstandene Land
schaftsform: ’’Campos de Murunduns” In der Nähe der brasilia
nischen Stadt Cuiabä (Bundesstaat Mato Grosso, Foto: L. 
Beck); b) Termitenbau in bolivianischen Überschwemmungssa
vannen (Süd-Beni; Foto: H. Höfer)
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die Vertreter der Rhinotermitiden und Nasutitermiti- 
nen, kann heute nicht mehr aufrecht erhalten werden. 
Die Kalotermitiden leben in unvermodertem (doch, wie 
sich herausgestellt hat, nicht unbedingt nur in trocke
nem) totem Holz noch am Baum befindlicher Äste und 
stehender Stämme. Es gibt wenige Arten, ihre Koloni
en sind nur klein und von außen kaum wahrnehmbar. 
Während Kalotermitiden die Termitengemeinschaften 
trockener Regionen dominieren (Martius et al. 1999, 
Schlemmermeyer 2000), treten sie in Regenwäldern 
kaum in Erscheinung. Die Rhinotermitiden und vor al
lem die Nasutitermitinen (Taf. 1 a,b) stellen eine Viel
zahl holzfressender Arten und einen Großteil der Ter
mitenbiomasse in tropischen Wäldern. Diese Arten le
ben von vermodertem (deswegen meist "feuchtem”) 
Totholz, welches durch eingedrungene Pilze und Mi
kroorganismen schon vorzersetzt ist.
Dabei besteht zwischen Termiten und Pilzen wahr
scheinlich eine mutualistische Beziehung: Die Termiten 
bohren Gänge und vergrößern damit die Angriffsfläche 
für die Zersetzerpilze, welche allein nur langsam im 
Holz Vordringen könnten. Sicherlich schleppen die Ter
miten auch Pilzsporen ein. Wie schon erwähnt, befal
len Termiten oft schon das Innere des Stammes noch 
lebender Bäume; sie dringen vom Boden her oder über 
Astlöcher in das Holz ein. Durch ihre Tätigkeit kann 
über die Jahrzehnte, die ein solcher Baum noch lebt, 
Im Stamminneren ein regelrechter „Boden“ entstehen, 
der von Pflanzenwurzeln durchzogen ist (Taf. 1 c). Da
durch werden die in der Holzbiomasse festgelegten 
Nährstoffe schon vorzeitig wieder mobilisiert. Man hat 
dies als ein Beispiel für die möglichst verlustfrei geführ
ten Stoffkreisläufe auf den nährstoffarmen tropischen 
Standorten betrachtet (Janzen 1976).
„Erntetermiten“, die abgestorbenes (nur sehr selten 
auch lebendes) Laub verwerten, spielen vor allem in 
tropischen Savannen eine herausragende Rolle; aber 
auch in den Regenwäldern gibt es solche Termitenar
ten, in Südamerika z.B. die Vertreter der Gattung Syn- 
termes, die zu den größten Termiten der Welt zählen 
(Taf. 1 d,e). Sie leben unterirdisch in Kolonien, die ei
ne Ausdehnung von vielen Quadratmetern haben kön
nen und mehrere Meter tief in den Boden reichen 
(Darlington 1995, Martius 1998, Martius & W eller 
1998). Diese Termiten verlassen Ihre Nester meist nur 
nachts, um auf der Bodenoberfläche kleine halbrunde 
Stücke aus dem Laub zu schneiden (Taf. 1 f). Ihre Effi
zienz beim Zerkleinern des Laubes ist so groß, dass 
dort, wo sie Vorkommen, die Laubschicht oft nur noch 
aus vereinzelt auf dem nackten Boden herumliegen
den Blättern besteht. Mancher nachts im Urwald kam
pierende Forscher hat seine eigenen Erfahrungen mit 
diesen Termiten gemacht, die weder vor Zeltbahnen 
noch ledernen Kamerariemen Halt machen!
Die laubfressenden Syntermes-Arten zerkauen das in 
den Bau eingetragene Laub und verwerten es direkt. 
Ähnlich den Blattschneiderameisen gibt es aber auch

pilzzüchtende Termiten, die ebenfalls oft sehr großen 
Macrotermitinen, die als wichtige Holz- und Laubver
werter außer in Amerika und Australien auf allen Kon
tinenten zu Hause sind. Sie tragen zerkautes Laub 
oder Holz in besondere Kammern in ihrem Bau, wo 
auf diesem mit Termiten-Speichel durchmischten 
Pflanzenmaterial bestimmte Pilze der Gattung Termi- 
tomyces wachsen. Sie bilden kleine kugelförmige 
Körperchen, die als Nahrung für Königin und Larven 
verwendet werden; das vom Pilz chemisch veränderte 
Pflanzenmaterial dient dagegen den Arbeitern als 
Nahrung. Diese Termiten setzen zweimal soviel Streu 
pro Einheit Körpergewicht um wie andere Termiten, da 
sie ja auch den Pilz miternähren müssen (Wood & 
Sands 1978): Die Verlängerung der Nahrungskette be
deutet immer auch, daß ein höherer Einsatz an primä
rer pflanzlicher Nahrung erforderlich ist. 
’’Humusfresser” als dritte große Termiten-Gruppe ne
ben Holz- und Laubverwertern sowie Pilzzüchtern 
ernähren sich vom mehr oder weniger stark zersetz
tem organischen Material in der Streu und in den 
obersten Bodenschichten (Bignell 1994). Wie die Re
genwürmer müssen sie große Mengen an Bodenma
terial durcharbeiten, um diesem niederwertigen Sub
strat ausreichend Energie entziehen zu können. Um 
effizient immer neue Bodenbereiche ausbeuten zu 
können, legen viele dieser Arten einfache, sich ständig 
wandelnde Gangsysteme im Boden an. Ein eigentli
ches Nestzentrum kann deshalb nicht mehr ausge
macht werden, was das Studium dieser Gruppe sehr 
erschwert. Hierzu gehören viele Termiten der Unterfa
milie der soldatenlosen Termiten (Apicotermitinae). 
Aber auch die meisten Vertreter der Familie Termiti- 
dae sind Humusfresser; viele davon bauen Nester und 
scheinen sich bevorzugt an der Grenzfläche zwischen 
Totholz und Boden aufzuhalten (so genannte soil/ 
wood interface feeders).
In der Verteilung der Nahrungstypen auf die Familien 
zeigt sich auch der Gang der Evolution: Während pri
mitivere Kalotermitiden auf die Ressource Totholz nicht 
nur als Nahrung, sondern auch als Lebensraum voll
ständig angewiesen sind, können nestbauende Holz
fresser, bei denen Nist- und Fraßplatz getrennt sind, 
die weit verstreuten Nahrungsressourcen viel besser 
ausbeuten. Damit erhöht sich die potentiell mögliche 
Koloniegröße und somit die Überlebenschance. Die 
höher entwickelten Termitiden konnten sich durch eine 
Umstellung der Zusammensetzung ihrer Darmflora so
gar die Ressource Humus erschließen.
Termiten verwenden generell ihren Kot für den Bau 
der Nester, und diese Kotschichten können im Lauf 
der Jahre eine beträchtliche Dicke erlangen. Manche 
humivore Termitenarten haben sich ganz auf die Aus
beutung des Nestmaterials anderer Termiten speziali
siert. Diese Mitbewohner oder „Inquilinen“ sparen sich 
den Energieaufwand für den Bau eigener Nester und 
leben gut ernährt und gleichzeitig gut geschützt in den
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Wänden der Bauten ihrer Gastgeber. In afrikanischen 
und südamerikanischen Regenwäldern sind jeweils 
bis zu 30% der Termitenbauten von diesen Inquilinen 
besiedelt. Meist leben 2-3, in Extremfällen bis zu 9 
verschiedene Arten in einem Nest (Apolinärio 1993, 
Dejean & Ruelle 1995).
Durch eine Symbiose mit im Hinterdarm lebenden Mi
kroorganismen sind Termiten in der Lage, Pflanzen
material, das aufgrund seines hohen Gehaltes an 
pflanzlichen Strukturpolysacchariden (Cellulosen, He- 
micellulosen und Lignine) eigentlich nur schwer zer
setzbar ist, sehr effizient aufzuschließen. Zunächst 
werden die von den Mundwerkzeugen grob zerkleiner
ten Nahrungspartikel in einem mit Chitinzähnen be
wehrten Kaumagen (Vorderdarm) weiter zerkleinert. 
Im Mitteldarm wird der Nahrungsbrei dann mit Cellulo
se spaltenden, zumindest teilweise körpereigenen En
zymen versetzt, bevor die Cellulose im (zu einer 
großen, blasenförmigen Gärkammer erweitertem) Hin
terdarm von symbiotischen Mikroorganismen aufge
schlossen wird (König & Breunig 1997). Die Darm- 
symbionten-Gemeinschaften der Termiten bestehen 
aus mehreren Arten von Protozoen sowie verschiede
nen aeroben und anaeroben Bakterien, die, wie die 
Mikroorganismen im Pansen der Wiederkäuer, in ei
nem komplexen Nahrungsnetz miteinander verbunden 
sind (Yoshimura 1995).
Als ein Endprodukt der anaeroben Fermentation der 
schwer abbaubaren Pflanzenstoffe wird mikrobiell pro
duziertes Methan (CH4) freigesetzt, das gegenüber 
Kohlendioxid (C 02) ein 32-mal höheres Potential als 
„Treibhausgas“ besitzt. Nach ersten Messungen An
fang der 80er Jahre wurde angenommen, dass Termi
ten ein Drittel der weltweit jährlich in die Atmosphäre 
freigesetzten Methanmenge produzieren würden. 
Grund dafür war die Vermutung, daß durch die 
großflächige Abholzung von Tropenwäldern so viel 
Holz zur Verfügung stünde, daß die holzfressenden 
Termitenpopulationen bei diesem Überangebot an 
Nahrung explosionsartig anwüchsen (Zimmerman et al. 
1982). Aber die Waldrodung verändert die mikroklima
tischen Bedingungen so einschneidend, dass die mei
sten Termitenarten, welche auf die konstante Feuchte 
des Waldes angewiesen sind, auf den offenen Schlä
gen gar nicht Vorkommen. Das Holz, das nicht ver
brannt oder in eine Sägerei gebracht wurde, wird auf 
den gerodeten Flächen nur sehr langsam zersetzt. In 
den sonnenbeschienenen, völlig trockenen Stämmen 
findet man nur wenige Pilze und einige holzfressende 
Käferlarven. Methan wird hier also nur in geringen 
Mengen gebildet (Martius et al. 1996). Derzeit wird 
deshalb der Anteil der Termiten an der weltweiten Ge
samtproduktion dieses Gases nur noch auf 4% ge
schätzt (vgl. hierzu auch Moore 1994). Auch an der 
weltweiten Jahresproduktion des Treibhausgases 
Kohlendioxid sind die Termiten mit nur maximal 2% 
beteiligt (Sanderson 1996).

Da stickstoffarme Ressourcen wie Holz die haupt
sächliche Nahrungsgrundlage der Termiten darstellen, 
sind verschiedene Mechanismen des Stickstofferhalts 
in der Kolonie zu beobachten, wozu bei ’’Niederen 
Termiten” auch der Verzehr toter Nestgenossen 
gehört (Wood & Sands 1978). Eine weitere Verbesse
rung ihrer Stickstoffbilanz wird durch die Fähigkeit 
mancher ihrer Darmsymbionten (in diesem Fall Bakte
rien) Luftstickstoff zu fixieren erreicht. Obwohl deren 
N-Fixierungsraten nicht die der mit Leguminosen ver
gesellschafteten Knöllchenbakterien erreichen (Smith 
& Douglas 1987), beziehen beispielsweise Trocken
holztermiten bis zu 50% ihres Stickstoffbedarfs über 
diesen Weg aus der Luft (Tayasu et al. 1994). Humus
fressende Termitenarten fixieren allerdings nach 
neueren Daten dieser japanischen Forschergruppe 
wesentlich weniger Stickstoff.
Termiten sind in Regenwäldern mit etwa 100 Arten pro 
Hektar vertreten. Die meisten davon werden im Tot
holz am Waldboden gefunden. Im Boden der Regen
wälder gibt es, je nach Bestand, 1.500 bis 4.500 Ter
miten pro Quadratmeter, mit einer Trockenbiomasse 
von 1,0-4,5 g/m2 (das Frischgewicht liegt etwa 4-mal 
höher). Nimmt man jedoch die in tiefen Bodenschich
ten und hohlen Baumstämmen lebenden Termiten da
zu, kann die Biomasse mindestens 3-mal höher liegen 
(vgl. Beck et al. 1997). Wie stark die Termiten im in
takten Regenwald dominieren, zeigt der Vergleich der 
Makrofaunadichte am Boden einer Primärwaldfläche 
mit benachbarten Sekundärwald- und Polykultur
flächen in Amazonien. Termiten stellten in Streu- und 
Bodenproben aus dem Primärwald 24% der gesamten 
Makrofauna und damit fast 50% der Zersetzer (Abun- 
danz und Biomasse), im Sekundärwald waren sie 
noch ähnlich häufig, in den Pflanzungen aber unter 
13% der Makrofauna bzw. 20% der Zersetzer (Höfer 
et al. im Druck). Im Primärwald war allerdings auch 
das Gesamtvolumen an Totholz mit 35 m3 2- bis 8- 
fach höher als in den anthropogenen Flächen (Martius 
& Bandeira 1998).
In verschiedenen Ökosystemen konsumieren Termiten 
zwischen 10% und 50% der jährlich produzierten Streu 
(in einem Wüstenökosystem im Süden der USA sind es 
sogar 100%, Fowler & Whitford 1996). Für amazoni- 
sche Regenwälder haben in Ermangelung genauer 
quantitativer Daten durchgeführte Hochrechnungen er
geben, dass Termiten hier etwa 20-30% der Streu kon
sumieren, wobei aber nur 1-2% des in der Streu orga
nisch gebundenen Kohlenstoffs zu C 02 oxidiert werden 
(Martius 1994, Hanne 2001). Vergleicht man jedoch 
das Verhältnis der mit 2% etwa gleich großen Minerali
sierungsrate durch die Makrofauna in einem Kalkbu
chenwald bei Göttingen mit der Konsumtion, dann zeigt 
sich, dass die gesamte Makrofauna hier 100% der jähr
lichen Streuproduktion konsumieren muss, um ihren 
Energiebedarf zu decken (Schaefer 1990). Dies be
deutet, dass im tropischen Regenwald der Beitrag der
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Makrofauna als Primärzersetzer, die ja nicht nur aus 
Termiten bestehen, zum Abbau der Streu auf minde
stens 5-10% zu schätzen ist und damit wesentlich 
höher liegt als in den gemäßigten Breiten. Neuere Er
gebnisse zeigen, dass einige der Parameter, die zu den 
Abschätzungen in Martius (1994) geführt haben, wahr
scheinlich noch unterschätzt worden sind. Deswegen 
wurde der gesamte Beitrag der Termiten zum Kohlen
stoffkreislauf von Hanne (2001) neu untersucht. 
Termiten beeinflussen physikalische und chemische 
Bodeneigenschaften durch ihre Aktivitäten im Boden, u. 
a. über die Einarbeitung des Nestmaterials. Außerdem 
erstreckt sich ihr Einfluss auch steuernd auf die Popula
tionen vieler anderer Zersetzerorganismen wie Pilze, 
Regenwürmer und Arthropoden (Salick et al. 1983), de
nen sie das Rohmaterial zu ihrer Ernährung liefern. Das 
Baumaterial der Termitenhügel enthält meist 10-35 % 
organische Substanz, d. h. wesentlich mehr als der um
gebende Boden; ausserdem sind in ihm Nährstoffe wie 
N, P, K, Mg und Ca teilweise beträchtlich angereichert. 
Dem steht die chemische und physikalische Stabilität 
und Resistenz der Humussubstanzen und der gebilde
ten Humus-Boden-Aggregate gegenüber (Amelung et 
al. im Druck), die aber gleichzeitig das Hohlraum- und 
Porenvolumen verbessern und damit so wichtige Bode
neigenschaften wie Belüftung, Drainage und Wasser- 
haltekapazität positiv beeinflussen.
Man kann deshalb fast generell von einer Bodenmelio
ration durch Termiten ausgehen, und bei der hohen 
Zahl existierender Arten, deren Nester die chemisch je
weils ganz verschiedenen Endprodukte ihrer Physiolo
gie sind, ergibt sich eine hohe Diversität im Abbauge
schehen, deren Bedeutung für die Humusbildung in Re
genwäldern noch gar nicht abgeschätzt werden kann 
(Amelung et al. im Druck). Allerdings ist diese Erkennt
nis nicht unbedingt von praktischem Nutzen. Die Erfah
rungen bei der experimentellen Verwendung von Termi- 
ten-Nestmaterial zur Bodenverbesserung sind nicht 
durchgängig positiv. Am Amazonas wird beispielsweise 
Nestmaterial von den Kayapö-Indlanern zur organi
schen Düngung beim Pflanzen von Baumsetzlingen 
und von „Caboclo“-Bauern bei der Gemüseproduktion 
eingesetzt. Untersuchungen in Amazonien zeigen je
doch, dass Termiten-Nestmaterial trotz höherer Nähr
stoffgehalte das Wachstum von Anbaupflanzen nicht 
unbedingt verbessert; die Wirkung bleibt hinter der von 
Mineraldünger zurück oder bedarf zumindest der Auf
besserung durch gleichzeitige Zugabe von Mineraldün
ger (Batalha et al. 1995, Ribeiro 1997). In Afrika wird 
von manchen Völkern die Fruchtbarkeit degradierter 
Böden mit Hilfe von Mulch aus feinem Totholz (Äste 
und Zweige), der durch Termiten schnell umgewandelt 
wird, wieder hergestellt (Burnett 1948). Andererseits 
sind die Nester mancher Arten, z.B. die der savannen
bewohnenden Cornitermes-Arten, so hart und nährstof
farm, dass sie für die Landwirtschaft und Viehzucht in 
diesen Gebieten ein großes Problem darstellen können.

Regenwürmer
Bis Anfang der achtziger Jahre war man der Überzeu
gung, dass in tropischen Regenwäldern generell we
nig Regenwürmer Vorkommen und ihre Rolle im De- 
struentensystem demzufolge vernachlässigbar sei 
(Anderson & Swift 1983). Inzwischen musste, vor al
lem aufgrund methodischer Verbesserungen bei der 
Erfassung der Tiere, dieses Bild modifiziert werden. 
Fragoso & Lavelle (1987) fanden beispielsweise in 
verschiedenen Ausprägungsformen eines südmexika
nischen Regenwaldes bis zu 11 Arten (etwa ein Drittel 
davon Baumbewohner), deren Gesamtpopulation mit 
120 lnd./m2 und einer Biomasse von 43 g/m2 Frisch
gewicht Werte erreichte, die in der Größenordnung gut 
besiedelter mitteleuropäischer Laubwaldböden liegen. 
Auch in anderen Primärwäldern, z.B. Brasiliens, domi
niert die Biomasse der Regenwürmer gegenüber der 
der anderer Makrofauna-Gruppen (Chauvel et al. 
1987, Höfer et al. im Druck). Bei einem Vergleich der 
Regenwurm-Zönosen an 12 Regenwald-Standorten 
stellten die Regenwürmer 51% der gesamten terrestri
schen Tierbiomasse, gefolgt von den Termiten mit 
13% (Fragoso & Lavelle 1992). Aufgrund der extre
men Größenunterschiede tropischer Regenwürmer 
(z.B. in einem amazonischen Primärwald mit Biomas
sen zwischen 10 mg und 35 g Frischgewicht bei Län
gen von ca. 2 bis ca. 110 cm) gibt es keine direkte 
Korrelation zwischen der Abundanz und Biomasse an 
einem Standort (Römbke et al. 1999). Da zudem große 
Tiere äußerst ungleichmäßig verteilt Vorkommen, sa
gen Durchschnittswerte wenig über die Bedeutung der 
Regenwürmer an einem Standort aus, außer über die 
Tatsache, dass diese Tiergruppe nicht vernachlässig
bar ist.
In den Tropen dominieren andere Regenwurm-Famili
en als die in den gemäßigten Breiten dominanten 
Lumbriciden, z.B. die Glossoscolecidae in Süd- und 
Mittelamerika, die Eudrilidae in Afrika oder die Mega- 
scolecidae in Südostasien. Zunehmend werden in vie
len tropischen Gebieten jedoch einheimische Regen
würmer durch eingeschleppte (peregrine) Arten ver
drängt. Die tropischen Regenwürmer unterscheiden 
sich morphologisch nur wenig von europäischen Arten 
(Ausnahme sind die tentakelförmigen „Kopflappen“ bei 
einigen Arten, z.B. bei Thamnodrilus tenkatei oder An
teils distinctus), doch können sie erheblich größer 
werden: Arten wie Megascolecides australis aus Aus
tralien oder Rhinodrilus faffner aus Brasilien werden 
über 2 m lang (Taf. 2 a,b). Dementsprechend groß 
sind dann nicht nur die Ei-Kokons (über 5 cm lang bei 
Glossoscoleciden aus Kolumbien; Z icsi & Csuzdi 
1997), sondern auch die Exkrementhaufen (bis ca 10 cm 
Durchmesser; Taf. 2 c).
Über die Lebensweise dieser extrem großen Würmer 
ist wenig bekannt, doch scheinen sie permanente, bis 
in eine Tiefe von mehreren Metern reichende Tunnel 
zu bewohnen. Ayala et al. (1972) berichten, dass eine
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Art der Gattung Thamnodrilus bei Störungen oder An
griffen, z.B. durch Nattern, eine klebrige Flüssigkeit 
absondern kann, mit der eine Tunnelröhre teilweise 
oder vollständig ausgefüllt wird, so dass sich der 
Wurm in größere Tiefen zurückziehen kann. Im Ge
gensatz zu manchen dramatischen Berichten des 19. 
Jahrhunderts sind die meist erstaunlich "weichen” Rie
senregenwürmer für andere Tiere völlig ungefährlich. 
Wenn sie an die Oberfläche kommen, werden sie von 
Indianern in Süd-Venezuela sogar als Nahrung ge
nutzt.
Ökologisch lassen sich Regenwürmer weltweit in drei 
Gruppen einteilen (Bouché 1977): Streuschichtbewoh
ner (Epigées), Mineralschichtbewohner (Endogées) 
und Tiefgräber (Anéciques). Allerdings weichen die je
weiligen Anteile dieser drei Gilden an der Regenwurm
fauna in den Tropen von denjenigen in unseren Brei
ten ab: In den tropischen Regenwäldern fehlen häufig 
die für die Holarktis typischen Vertikalgräber (Anéci
ques), zu denen beispielsweise der bekannteste hol
arktische Regenwurm, Lumbricus terrestris, gehört. 
Wenn sie Vorkommen, wie z.B. in Süd-Venezuela 
(Nemeth & Herrera 1982), dann sind sie kleinräumig 
sehr heterogen verteilt und dürften den Streuabbau 
weniger stark beherrschen als in Wiesen und Mullwäl
dern gemäßigter Breiten.
Auf der anderen Seite sind die Mineralschichtbewoh
ner der Tropen ökologisch oft wesentlich stärker diffe
renziert, je nach Nahrungsmenge und -qualität. Des
halb hat Lavelle (1983) eine weitere Unterteilung in 
oligo-, meso- und polyhumics eingeführt. Die Ursache 
dürfte in dem sehr variablen Gehalt an organischer 
Substanz in tropischen Böden zu suchen sein, die zu
dem oft wegen ihres hohen Gehaltes an Alkyl-C und 
der daraus resultierenden Polymethylenstruktur nur 
schwer aufschließbar ist. Wenn aber einzelne Arten 
wie Pontoscolex corethrurus aufgrund ihrer Ausstat
tung mit symbiontischen Mikroorganismen fähig sind, 
diese Nahrungsquellen zu nutzen, dann können sie 
hochdominant werden, wie dies beispielsweise in Bö
den auf Weideflächen gerodeter Waldstandorte im 
brasilianischen bzw. peruanischen Amazonasgebiet 
festzustellen ist (Barros, pers. Mittl., Römbke & Ver- 
haagh 1992). Freilandbeobachtungen in landwirt
schaftlich genutzten Böden Australiens deuten darauf
hin, dass diese Spezies ihren Kohlenstoffbedarf weder 
aus den komplexen organischen Verbindungen der 
Humusfraktion des Bodens noch aus der Streu deckt 
(Spain et al. 1990). Versuche mit radioaktiv markier
tem Kohlenstoff weisen darauf hin, dass die Würmer 
Wurzelausscheidungen und die mit den Wurzeln asso
ziierten Mikroorganismen aufnehmen. Barois et al. 
(1987) halten Pontoscolex corethrurus für fähig, ähn
lich wie manche Termiten-Arten, mit Hilfe von Darm- 
symbionten Luftstickstoff zu fixieren, was den Tieren 
die Nutzung extrem nährstoffarmer Substrate erleich
tern dürfte. Nur der Vollständigkeit halber sei erwähnt,

dass zu dieser Gruppe auch einige wenige räuberi
sche Arten gehören (z.B. der Gattung Agastrodrilus in 
Savannenböden der Elfenbeinküste; Lavelle 1983). 
Die häufigste Regenwurm-Gruppe in tropischen Re
genwäldern sind die oft kräftig gefärbten Streuschicht
bewohner (Epigees), zu denen auch viele arboricole 
Arten des Stamm- und Kronenraumes, speziell in den 
„sols suspendus“ und ”sols d’epiphytes“, zu zählen 
sind (z.B. die blau irisierende Art Eutrigaster sporado- 
nephra aus mexikanischen Bromelien (Fragoso & Ro- 
jas-Fernandez 1996). Solche arboricolen Regenwür
mer kommen in gemäßigten Breiten kaum vor (Aus
nahme in Mitteleuropa: Lumbricus e ise n i-  einer auf
grund ihrer Lebensweise oft übersehenen Art; Römbke 
2000). Die Nahrungsansprüche dieser Regenwürmer 
sind weitgehend unbekannt; man nimmt an, dass ne
ben polysaprophagen Arten und spezialisierten Pilz
fressern auch solche Arten Vorkommen, die Wurzeln 
als Nahrungsquelle nutzen.
Es gibt nur wenige Untersuchungen über die Leistun
gen tropischer Regenwürmer, aber die bisherigen Er
gebnisse, vor allem aus Süd- und Mittelamerika, deu
ten eine den Verhältnissen in den gemäßigten Breiten 
durchaus vergleichbare Rollenvielfalt im bodenbiologi
schen Geschehen an, vor allem in den oberen Boden
schichten, der so genannten Drilosphäre (Lavelle et 
al. 1992): Verbesserung der physikalischen Eigen
schaften, speziell der Wasserleit- und -haltefähigkeit 
durch Grabaktivität, Durchmischung von Mineralboden 
und organischer Substanz mit Bildung von sehr stabi
len Aggregaten, selektive Anreicherung von Nährstof
fen wie Calcium im Kot, Stimulierung und Regulation 
der mikrobiellen Aktivität durch Verbreitung bzw. se
lektiven Fraß oder wiederum im Kot (Lal 1988, Mulon- 
goy & Bedoret 1989). Besonders hervorzuheben ist 
ihre Rolle beim Streuabbau, vor allem bei der Frag
mentierung des Laubs und bei der Einarbeitung des 
Humus in den Boden (Fragoso & Lavelle 1995). Auf
grund dieser, das gesamte Teilökosystem Boden be
einflussenden Aktivitäten, werden Regenwürmer, spe
ziell Tiefgräber, als "ecosystem engineers” bezeich
net; das heißt sie schaffen erst den Lebensraum für 
andere Bodenorganismen (Lavelle et al. 1997). Diese 
hohe Wertigkeit führte in den letzten Jahren dazu, sie 
-  z.B. in Peru oder Indien -  aktiv zur Bodenverbesse
rung, speziell der Förderung der Bodenfruchtbarkeit 
einzusetzen (Lavelle et al. 1998).
Aufgrund der Größe und Menge von Regenwurmexkre
menten besteht an verschiedenen tropischen Standor
ten, wie z.B. den Savannen Sierra Leones (Taf. 2 d), 
die oberste Bodenschicht oft quadratkilometerweise 
aus organo-mineralischen „Krümeln“, die ihre Stabilität 
jahrelang behalten und damit den Wasserhaushalt po
sitiv beeinflussen können. Auch kleinere Arten produ
zieren, bei täglichen Fraßraten vom 5-30fachen des 
eigenen Körpergewichts, sehr große Mengen an Kot
krümeln, so z. B. Pontoscolex corethrurus in einem
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Regenwald der Elfenbeinküste mit jährlich 15-30 t/ha 
(Nooren et al. 1995). Dabei können Regenwürmer 
und Termiten dieselben Bodenschichten nutzen; eine 
Regenwurmart in Sri Lanka, Notoscolex termiticola, 
lebt sogar -  und möglicherweise ausschließlich -  in 
Termitenhügeln (Escherich 1911).
Insgesamt lässt sich die ökologische Rolle der Regen
würmer in tropischen Regenwäldern derzeit wie folgt 
zusammenfassen: Wie Termiten beeinflussen sie 
natürliche und anthropogen veränderte Bodeneigen
schaften stark, insbesondere die Bodenfruchtbarkeit. 
Die jeweilige Dominanz einer dieser beiden Tiergrup
pen an einem Standort hängt dabei sehr vom Klima 
ab, denn Regenwürmer scheinen jährliche Nieder
schläge von mindestens 800 mm zu benötigen, 
während Termiten auch in trockeneren Gebieten Vor
kommen (Lavelle et al. 1997, Lee 1985).

Ameisen
Während die ökologische Bedeutung der Termiten 
und Regenwürmer im wesentlichen im Abbau von 
Holz und Streu und dem sich daraus ergebenden Ein
fluss auf den Stoff- und Energiehaushalt liegt, ist das 
ökologische Wirkungsspektrum der Ameisen im Öko
system tropischer Regenwälder breiter gefächert, was 
angesichts von 500 und mehr Ameisenarten, die sich 
hier auf wenigen Hektar finden lassen (Brühl et al. 
1998, Verhaagh 1990, Rosciszewski 1995), nicht ver
wundern kann. Aber nicht nur die lokal auftretenden 
Artenzahlen sind in Tiefland-Regenwäldern beein
druckend, sondern auch der Anteil an den Individuen
zahlen, die Ameisen unter der gesamten Boden-Ma
krofauna stellen. Sie erreichen bereits 27% in kleinen 
(0,035 m2) Berlese extrahierten Stecherproben (Ver
haagh et al. im Druck) in Brasilien (Manaus) und rund 
49 % bis 70% in per Hand oder Exhaustor ausgelese
nen bzw. Berlese extrahierten Quadratproben von 
0,25 bis 1 m2 Größe (Beck 1971, Brasilien, Manaus; 
Levings & W indsor 1982, Panama, Barro Colorado Is
land BCI; W illiams 1941, Panama, BCI). W illiams 
(1941) gibt auch den Anteil der Ameisen an der ge
samten Bodenmeso- und Bodenmakrofauna an, also 
inklusive der Springschwänze (Collembola) und Mil
ben (Acari). Er betrug in seinen Untersuchungen 25%. 
Die von Beck (1967, 1971) aufgrund der Zahlen von 
W illiams (1941) geäußerte und häufig in der Literatur 
zitierte (z. B. Fittkau & Klinge 1973; Hölldobler & 
W ilson 1990, Alonso & Agosti 2000) Vermutung, 
dass Ameisen und Termiten sicher 75% der Biomasse 
der Bodenfauna stellen, ist allerdings bis heute nicht 
durch konkrete Zahlen untermauert worden. Konkrete 
Daten zur Biomasse der Bodenameisen sind dagegen 
rar. In den Untersuchungen von Verhaagh et al. im 
Druck) in Zentralamazonien betrug der Anteil der 
Ameisen an der Biomasse der Bodenmakrofauna (al
so ohne Milben und Springschwänze) 7%. Da die ver
wendete Methode, kleine Stecherproben mit ansch

ließender BERLESE-Extraktion, Ameisen in Anzahl und 
Größe klar unterrepäsentiert, dürfte die Biomasse in 
adäquaten Quadratproben bei 15-20% der Bodenma
krofauna liegen. Bei all diesen Werten ist allerdings zu 
bedenken, dass die bislang benutzten gängigen Me
thoden zur Erfassung der Bodenfauna für Ameisen 
(wie für Termiten) weitgehend inadäquat sind, da der 
Großteil der Population sich in mehr oder weniger tief 
im Boden befindlichen Nestern oder in harten Ober
flächennestern befindet und durch diese Methoden 
gar nicht erfasst wird.
Ameisen stellen auch meist den Großteil der Individu
enzahl und Biomasse bei Faunenerhebungen in den 
Kronen tropischer Regenwälder mittels Insektizid-Be- 
nebelung (canopy fogging). Er liegt nach den bisheri
gen Untersuchungen meist bei über 40% (3-94 %) der 
Gesamtindividuenzahlen (einschließlich Milben und 
Collembolen) und bei rund 1/3 (16-57 %) der Biomas
se (s. Übersicht in Tobin 1995, sowie Adis et al. 1997, 
Floren & Linsenmair 1997, Guilbert 1997). Aber auch 
bei dieser Methode stellt sich die Frage, welcher Pro
zentsatz der Ameisen- und Termitenkolonien, die sich 
häufig im Innern von Totholz oder in kompakten Nest
konstruktionen befinden, überhaupt erfasst wurde. 
Viele Ameisenarten haben ein breites Nahrungsspek
trum, das lebende und tote Tiere, aber auch pflanzliche 
Stoffe (meist Pflanzensäfte) umfasst. Auf der anderen 
Seite gibt es unter den Ameisen zahlreiche ausgespro
chene Nahrungsspezialisten, und zwar in einem dop
pelten Sinn: (1) Arten, die fast ausschließlich eine be
stimmte Nahrung zu sich nehmen und (2) Arten, zu 
deren Nahrungsspektrum eine sehr spezielle, von den 
meisten Ameisen nicht genutzte Ressource gehört. Ge
nerell umfasst das von Ameisen im Regenwäldern ge
nutzte Nahrungsspektrum folgende Bandbreite: leben
de Wirbellose (meist Arthropoden), in seltenen Fällen 
auch kleine Wirbeltiere, Aas (tote Arthropoden und an
dere Wirbellose, aber auch Wirbeltierkadaver), Samen 
oder deren fleischige Anhänge (= Elaiosomen), Frucht
teile, Pollen, Nährkörperchen spezieller Pflanzen, auf 
denen sie wohnen (Myrmecophyten), zuckerhaltige Säf
te aus (meist extrafloralen) Nektarien und anderen 
Pflanzenteilen (Blätter, Sprosse, Rinde), süßen Kot 
(’’Honigtau”) von Pflanzensaugern (Homoptera: Cocci- 
dae, Membracidae, Aphidae u. a.), Pilze sowie Blätter 
und Blüten, die die bei den Bauern berüchtigten Blatt
schneiderameisen allerdings nicht direkt verwerten kön
nen, sondern durch Pilze abbauen lassen. Zur Gruppe 
der Blattschneider (Attini) gehören außerdem Arten, die 
tatsächlich als Saprophagen agieren, indem sie organi
sche Bestandteile der Streu zur Pilzzucht nutzen (And- 
rade & Baroni Urbani 1999, Brown 2000, Chapela et 
al. 1994, Hölldobler & W ilson 1990, Huxley & Cutler 
1991, Tobin 1994, Verhaagh 1994).
Die bekanntesten unter den Beutegreifern sind die 
Treiber- oder Wanderameisen (Taf. 3 a). Arten mit 
derart „nomadischer“, ohne dauerhaftes Nest auskom
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mender Lebensweise haben sich in den Tropen Asi
ens, Afrikas und Südamerikas in unterschiedlichen 
Ameisengruppen entwickelt. Viele dieser Wander
ameisenarten überfallen in langen Kolonnen 
hauptsächlich die Nester anderer Ameisen oder die 
von Wespen, sei es im Boden oder hoch in den Bäu
men. Andere Arten, z.B. in Afrika solche aus der Gat
tung Dorylus oder in Südamerika Eciton burchelli und 
Labidus praedator, durchkämmen auf ihren Beutezü
gen den Waldboden in breiten Kolonnen und tragen 
alles, was sie überwältigen und zerstückeln können, 
zu ihren temporären Nistplätzen. Das Beutespektrum 
solcher „Schwarmjäger“ ist beträchtlich, und sie kön
nen offensichtlich lokal einen beträchtlichen Einfluss 
auf die Populationsgröße und Artenstruktur von bo
denbewohnenden Tiergruppen wie Ameisen, Scha
ben, Spinnen und Heuschrecken ausüben (Gotwald 
1995, Rettenmeyer et al. 1983, Rosciszewski & Ma- 
SCHWITZ 1994, SCHNEIRLA 1971, VlEIRA & HÖFER 1994, 
1998).
Unter den räuberisch lebenden Ameisen gibt es in den 
Regenwäldern der Erde ausgesprochene Speziali
sten, hauptsächlich in den Unterfamilien Ponerinae 
und Myrmicinae, die sich, soweit aus bisherigen Beob
achtungen geschlossen werden kann, ausschließlich 
oder überwiegend von einer Beutetiergruppe ernähren 
(Brown 2000, Hölldobler & W ilson 1990). So tragen 
Discothyrea- und Proceratium-Arten Arthropodeneier 
ein (Brown 1957); Thaumatomyrmex-Arten fangen 
stark beborstete Tausendfüßer (Polyxeniden), die sie 
mit ihren mehrspitzigen Mandibeln vor dem Verzehr 
entborsten (Brandäo et al. 1991), und manche Lepto- 
genys-Arten sind mit ihren säbelförmigen Mandiblen 
auf Asseln in Streu und Totholz spezialisiert, wie dies 
auch von morphologisch ähnlichen Arten aus anderen 
Ökosystemen bekannt ist (Levieux 1983, W heeler 
1904). Einige große Ponerinen, so Pachycondyla 
commutata in Amazonien, überfallen in größeren 
Gruppen Termitennester der Gattung Syntermes und 
tragen die erbeuteten Bewohner im Gänsemarsch zu 
ihrem Nest (Wheeler 1936). Die weltweit in tropischen 
Regenwäldern in der Streu oder im Epiphytenhumus 
lebenden, nur wenige Millimeter großen Dacetinen ha
ben sich dagegen auf kleine saprophage Streubewoh
ner wie Collembolen und Dipluren als Beute speziali
siert. Einige Arten erdolchen ihre Beute mit langen, 
dornenbesetzten Schnappkiefern, andere schleichen 
sich langsam an ihre Beute heran, ergreifen sie mit 
ihren kurzen Mandibeln und lähmen sie mit einem 
Stich ihres Stachels.
Samenfresser (Ernteameisen) spielen in den Regen
wäldern im Gegensatz zu offenen Graslandschaften 
nur eine geringe Rolle (Feldmann et al. 2000, Levey & 
Byrne 1993); allerdings transportieren auch manche 
Regenwald-Ameisen ähnlich wie es aus anderen tropi
schen Wäldern (Voigt et al. im Druck), Savannen oder 
Halbwüsten bekannt ist, Samen zu ihren Nestern, die

für sie aufgrund von anhaftenden Substanzen, Resten 
des Fruchtfleisches oder speziellen fleischigen, nähr
stoffreichen Anhängseln (Elaiosomen) attraktiv sind. 
Solche Arten können je nach Verhalten zur Samenver
breitung beitragen oder den Anteil keimfähiger Samen 
drastisch verringern, wie dies in aufgegebenen Agrar
flächen in Amazonien nachgewiesen wurde (Nepstad 
et al. 1996). Auch die berühmten „Ameisengärten“ der 
amazonischen Regenwälder, die erstmals von Ule 
(1902) beschrieben wurden (Taf. 3 b), entstehen auf 
diese Weise, da bestimmte Ameisen für sie attraktive 
Samen in ihre Kartonnester eintragen, wo sie später 
keimen und bestens mit Nährstoffen aus dem Amei
sennest versorgt sind. Nach Absterben der Kolonie 
oder Aufgabe der Nester stellen diese und andere ar- 
boricole Nester eine wichtige Nährstoffressource für 
saprophage Organismen im Kronenraum und, nach 
dem Herunterfallen, auch am Boden dar.
Eine häufige Lebensweise unter Ameisen ist das 
Sammeln von „Honigtau“, den zuckerhaltigen Aus
scheidungen pflanzensaugender Homopteren (Blüth- 
gen et al. 2000, Hölldobler & W ilson 1990); dies ist 
aber eher eine Art von Herbivorie und hat mit dem 
Destruentensystem i. d. R. wenig zu tun. Allerdings 
reichern bodennistende Ameisen wie z.B. Ectatomma 
tuberculatum (Taf. 3 c) auf diese Weise Nährstoffe im 
Boden an (s.u.). Eine weitere Ausnahme bilden kleine 
Schuppenameisen (Formicidae) der Gattung Acropy- 
ga, die sich von den Ausscheidungen von an Wurzeln 
lebenden Schildläusen ernähren. Deren Saugtätigkeit 
beeinflusst das Wurzelwachstum der betroffenen 
Pflanzen (Bünzli 1935).
Ameisennester sind wie Termitenbauten ein wichtiger 
Faktor in der Nährstoffdynamik des Bodens, nicht nur 
weil sie mit Nährstoffen angereichert sind, sondern 
auch weil der Boden im Nest und in seiner Umgebung 
von den Tieren ständig bewegt und durchlüftet wird. 
Viele Pflanzen ziehen mit den Wurzeln Nährstoffe aus 
der unmittelbaren Umgebung solcher Nester. In dieser 
Hinsicht kommt den Blattschneiderameisen in den 
Neotropen eine besondere Bedeutung zu, insbeson
dere den rund 40 Arten der Gattungen Atta und 
Acromyrmex. Ausgewachsene Nester von Atta neh
men Flächen von über 100, ja manchmal bis zu 600 
m2 ein (Taf. 3 d), deren nach Millionen zählende Be
wohner Hunderte von Kammern bis zu drei, vier oder 
mehr Meter in die Tiefe graben. In den oberen Nest
kammern züchten Blattschneider einen Pilz, zu des
sen Versorgung große Mengen an frischen Blatt
stücken von vielen verschiedenen Pflanzen abge
schnitten und eingetragen werden (Taf. 3 e). Die Blatt
stücke werden zerkaut und als Pellets in den Pilzgar
ten eingebettet. Nur der Pilz besitzt die zum Cellulo
seabbau nötigen Enzyme, ja er versorgt die Ameisen 
sogar mit proteinabbauenden Enzymen, die sie selbst 
nicht besitzen (Boyd & Martin 1975). Die Ameisen 
ernähren ihre Brut ausschließlich mit diesem Pilz,
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während die Arbeiterinnen den größeren Teil ihres En
ergiebedarfs über die Pflanzensäfte decken, die sie 
beim Schneiden und Zerkauen der Blätter aufnehmen 
(Quinlan & Cherrett 1979). Die nicht nutzbaren Re
ste der Pilzgärten werden von den Ameisen in Abfall
kammern tief im Boden verstaut oder an die Bodeno
berfläche transportiert.
Wenn auch die Blattschneiderameisen in Kulturen 
enorme Schäden anrichten können, so sind sie in den 
Regenwäldern ein außerordentlich wichtiges Glied der 
Nährstoffkreisläufe. Sie bringen lebende, d.h. noch re
lativ nährstoffreiche Blattsubstanz direkt in den Boden 
ein und veranlassen die Pflanzen, neue Blätter auszu
treiben; allein für die Gattung Atta wurde eine Kon
sumtion von 12-17% der Blattproduktion neotropischer 
Wälder errechnet (Cherrett 1986). Demgegenüber 
konsumieren in gemäßigten Wäldern alle Herbivoren 
zusammen meist nur 5-10% der Primärpoduktion. 
Durch die Abfallhaufen von Affa-Nestern fließen 
16-98mal größere Nährstoffmengen als durch die 
Streuauflage darüber. Dass die Pflanzen davon profi
tieren, zeigt sich an der Feinwurzeldichte, die in den 
Nestern viermal höher ist als im umgebenden Boden 
(Haines 1978). Wenn die Blattschneiderameisen im 
weiteren Sinne (Tribus Attini) auch in erster Linie als 
Quasi-Herbivore auffallen, greifen sie doch auch in 
das Abbaugeschehen der Bodenstreu direkt ein. So 
sammeln Atta- und Acromyrmex-Arten auch frisch ge
fallene Blütenblätter auf, und kleinwüchsige Arten an
derer Gattungen wie Apterostigma, Cyphomyrmex, 
Mycocepurus u.a. tragen Arthropodenkot, Stücke der 
Chitinpanzer toter Insekten und andere Teile der 
Streuschicht ein, um darauf in ihren Nestern ähnlich 
wie Atta oder Acromyrmex Pilze zu züchten (Chapela 
et al. 1994, Weber, 1972).
Als letzter wichtiger Aspekt der Bedeutung von Amei
sen für die Ökologie des Bodenkompartiments im tro
pischen Regenwald seien die vertikalen Wanderungen 
genannt, die zahlreiche Ameisen unternehmen und 
die von Beck (1971) geäußerte Ansicht ’’Ameisen be
wegen sich außerhalb ihrer Nester praktisch nur auf 
der Bodenoberfläche” klar widerlegen. Solche Arten 
(z.B. E. tuberculatum, Paraponera clavata) tragen 
durch ihre Futtersuche in den oberirdischen Straten 
des Lebensraumes zu einer Konzentration von Nähr
stoffen im Boden bei.

Schlussbetrachtung
Bodentiere wie Regenwürmer und Termiten sind nicht 
nur über die Nahrungsaufnahme und -Verarbeitung in 
der Zersetzerkette an den Prozessen der Bodenbil
dung beteiligt, sondern auch über ihre oft beträchtliche 
Bau- und Grabaktivität. Letztere zeichnet auch Boden
tiere aus, die überwiegend keine Zersetzer sind, wie 
die Ameisen. Weil sie Hohlräume (Gänge, Kammern) 
im Boden anlegen, und bei Nahrungssuche und Nest
bau die mineralischen und organischen Bodenbe

standteile kräftig durchmischen, sind alle drei Tier
gruppen- an der Ausbildung der Bodenstruktur betei
ligt. Regenwürmer tun sich weiterhin dadurch hervor, 
dass bei der Darmpassage ihrer Nahrung Ton-Humus- 
Komplexe gebildet werden, ein für die Humusanrei
cherung im Boden entscheidender Prozess. Außer
dem bestehen die Kotballen mancher Bodentiere aus 
nur schwer abbaubaren Verbindungen. Termiten und 
Ameisen lagern zudem häufig schwer zersetzbare 
Substanzen in ihren oft sehr großen Nestbauten ab, 
wodurch Nährstoffe konzentriert und teilweise sogar 
Vorräte ausgebildet werden, ein wichtiger Aspekt in 
den sonst durch eher schnellen Abbau gekennzeich
neten tropischen Ökosystemen. Regenwürmer, Termi
ten und Ameisen können beträchtliche Bodenmengen 
umsetzen, und man kann sich vorstellen, dass dies 
auch in geologischen Zeiträumen zu langfristig spür
baren Veränderungen der Erdoberfläche geführt ha
ben kann. So können eventuell die tiefgründigen Ver
witterungsprofile tropischer Böden auf die besonders 
hohe Aktivität der Bodenfauna in diesen Breiten 
zurückgeführt werden. Allerdings werden lokal auffälli
ge Bodeneigenschaften oft vorschnell dem Wirken der 
Bodenfauna zugeschrieben. Hier herrscht noch großer 
Forschungsbedarf.
Es fällt auf, dass zwei der drei hier behandelten Tier
gruppen den sozialen Insekten zuzurechnen sind. 
Während in den gemäßigten Breiten nur Ameisen in 
manchen Ökosystemen hohe Dichten erreichen (Bri
an 1978, Higashi & Yamauchi 1979, Seifert 1986), 
Bienen und Wespen jedoch nicht, und Termiten gar 
nicht Vorkommen, sind alle wichtigen Nährstoffflüsse 
der Tropenwälder (Zersetzer-, Herbivoren-, und Zoo- 
phagen-Kette) von der Dominanz sozialer Insekten 
geprägt. Die Vorteile einer sozialen Lebensweise wur
den von W ilson (1992) deutlich hervorgehoben. Die 
für eine erfolgreiche Produktion von Nachkommen 
notwendigen Handlungsabläufe werden bei solitär le
benden Insekten oft von Störungen unterbrochen und 
dann nicht zu Ende geführt; das Tier bleibt ohne 
Nachkommen. Wenn aber in einer Kolonie sozialer In
sekten Einzelindividuen ausfallen, so springen andere 
in die Bresche und können die begonnene Aufgabe zu 
Ende führen. Des weiteren kann eine Kolonie, in der 
Hunderte oder Tausende genetisch gleicher, ersetz
barer Soldaten leben, mit viel mehr ’’Einsatz” verteidigt 
werden, als von einem Einzeltier, das sein Leben und 
damit den Fortbestand seines Erbguts schützen muß. 
Ein so verteidigter guter Nistplatz wird mit größerer 
Wahrscheinlichkeit an direkte Nachkommen oder Art
genossen weitergegeben. Die Nester mancher Termi
tenarten überdauern Jahrhunderte, da der sehr stabile 
Bau von immer neuen Generationen wieder besiedelt 
wird.
Regenwürmer und Termiten kommen oft zusammen 
vor, sind in ihrer Verbreitung aber dennoch oft vikari
ierend (Lavelle et al. 1992): Regenwürmer bevorzu
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gen feuchtes Milieu mit jährlichen Niederschlägen 
>800 mm, Termiten kommen auch in semi-ariden und 
ariden Gebieten vor und werden dort dann hochdomi
nant. Regenwürmer bevorzugen auch die Böden mit 
höherem Nährstoffgehalt, während Termiten noch mit 
ärmsten Substraten zurecht kommen, wo sie wieder
um auch hochdominant sein können. Sehr wahr
scheinlich ist es auch hier wieder die soziale Lebens
weise, welche die Termiten befähigt, selbst unter wi
drigen Außenbedingungen, zumindest innerhalb ihrer 
Bauten, einen Lebensbereich günstiger Bedingungen 
zu schaffen. So können sie in Trockengebieten Was
ser aus bis zu mehreren Metern Tiefe holen und die 
Nährstoffe aus ärmstem Substrat so konzentrieren 
bzw. zusätzlich über ihre Darmsymbionten mit Nähr
stoffen wie Stickstoff anreichern, dass ein Überleben 
möglich ist. Entsprechend führt ihre Aktivität oft zur 
Ausbildung eines Nährstoffmosaiks: Nährelemente 
werden in oder unter Nestbauten punktuell konzen
triert und können dort von den Pflanzen auch wieder 
ausgebeutet werden. Termitenbauten sind in Südame
rika auch bei der Entstehung einer bestimmten Land
schaftsform beteiligt, die in Brasilien ’’Campos de Mu- 
runduns” genannt wird (Taf. 4 a). Es handelt sich um 
flache, abflußlose Senken, deren Boden wasserun
durchlässig ist, und die sich in der Regenzeit mit Was
ser füllen. Hier können nur einjährige Pflanzen wach
sen. Nur auf und um Termitenbauten, die, wahrschein
lich in Trockenzeiten enstanden, in diesen Savannen 
zu finden sind, stehen auch Büsche und Bäume (Taf. 
4 b). Die Bauten erheben sich manchmal nur wenige 
Zentimeter über die Staunässe heraus, aber die hier
durch bereits ermöglichte Belüftung des Bodens (der 
an diesen Stellen im Wesentlichen aus Termitenmate
rial besteht) scheint den mehrjährigen Pflanzen bereits 
das Wachstum zu ermöglichen. Allerdings ist die En- 
stehung dieser Landschaftsform noch nicht ganz ge
nau geklärt, und in manchen Fällen scheint es sich bei 
den ’’Murunduns” auch um Erosionsformen zu han
deln. Ähnliche von Termiten und/oder Regenwürmern 
bedingte Mikroreliefs und Landschaftsformen sind 
auch aus Kolumbien ("zurales”; Goosen 1971), Vene
zuela ("lombricales” ; Sarmiento 1984) und Bolivien 
(’’sartenejales”; Römbke & Hanagarth 1994) bekannt. 
Die Makrofauna tropischer Regenwälder stellt neben 
Mikroorganismen und der Mesofauna nur einen Teil 
der für die Zersetzungsprozesse verantwortlichen Or
ganismen dar. Dennoch ist es sicherlich der Makro
fauna zuzuschreiben, wenn in Regenwäldern die 
Streumineralisation (also der vollständige Abbau der 
organischen Substanz bis hinab zu den wieder von 
Pflanzen aufnehmbaren anorganischen Ausgangsstof
fen) viel schneller vonstatten geht als in Wäldern 
gemäßigter Breiten. Die Makrofauna -  und hier sind 
außer den bisher behandelten auch noch Tausendfüßer 
(Diplopoda) und Asseln (Isopoda) als örtlich wichtige 
Gruppen zu nennen -  ist zwar nicht zahlenmäßig, aber

von der Biomasse her dominierend (60-82% der ge
samten Bodenfauna, Hofer et al. im Druck), und 
tatsächlich hochaktiv, was die Umsetzung großer 
Streumengen betrifft. Unter experimentellem Aus
schluss der Makrofauna in Streubeuteln mit Maschen
weiten unter 250 pm gingen die Streuabbauraten auf 
1/3 bis 1/5 der unbeinflussten Abbauraten zurück 
(Hofer et al. im Druck). Weiterhin sind die mit Mikroor
ganismen vergesellschafteten Bodentiere (Regenwür
mer, Termiten, manche Ameisen) zum Aufschluss 
sonst nicht verwertbarer Nahrungsstoffe in der Lage. 
Wenn die Funktion der Makrofauna tatsächlich im we
sentlichen darin bestehen sollte, der Mikroflora den 
Weg zu ebnen, wie es Brussaard & Juma (1996) aus- 
drücken, dann ist es gerade den mit endo- oder exo
genen Symbionten eng vergesellschafteten Termiten 
und Blattschneiderameisen gelungen, diese Interakti
on zu einem besonders effektiven Werkzeug im 
Kampf ums Überleben auf ärmsten Standorten zu ma
chen.
Angesichts der Tatsache, dass Regenwälder auf allen 
Kontinenten sehr stark von der Zerstörung bedroht 
sind, soweit sie nicht überhaupt schon, wie in West
afrika und Teilen Südostasiens, fast völlig vernichtet 
wurden, ist die Entwicklung angepasster und nachhal
tiger Nutzungsformen vielleicht die einzige Chance, 
das gegenwärtige Zerstörungsstempo zu verlangsa
men und damit die Einsicht in die Einmaligkeit und Un
wiederbringlichkeit der tropischen Lebensräume und 
ihrer Lebensgemeinschaften zu ermöglichen. Die Un
tersuchung der Zersetzungsprozesse als Schlüssel
abläufe der Nährstoffkreisläufe trägt dazu bei, diese 
Kreisläufe besser zu verstehen und Nutzungsmodelle 
zu entwickeln, die den Besonderheiten dieser fragilen 
Ökosysteme gerecht werden.
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