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Mit der Lupe durch den Wald

Hornmilben – die 
unscheinbare Vielfalt aus 
dem Boden
katJa Wehner | MiChael heethoFF

Die winzig kleinen, in den unterschiedlichs
ten Mikrohabitaten auf der ganzen Welt 
lebenden Hornmilben sind eine faszinieren
de Tiergruppe. Bereits vor über 500 Millio
nen Jahren entstanden, entwickelten sie eine 
enorme Diversität, die sich auch in einer 
großen Vielzahl an Schutzmaßnahmen vor 
Fressfeinden widerspiegelt. Sie selbst ernäh
ren sich eher friedlich von totem organi
schem Material, Pilzen und Bakterien. Zum 
„Skandal der Evolution“ wurden Hornmilben 
aus einem anderen Grund: Etwa 10 Prozent 
der bekannten Hornmilbenarten vermehren 
sich rein eingeschlechtlich, haben also die 
Männchen im Laufe der Evolution „abge
schafft“. Dass dies über hundert Millionen 
Jahre funktioniert und sogar zur Entstehung 
zahlreicher neuer Arten geführt hat, ist ein 
einzigartiges Erfolgsmodell in der Biologie.

Wenn wir über Biodiversität sprechen, so haben wir 
meist direkt die „bunte“ und sichtbare Vielfalt der 

Organismen im Auge: große Wirbeltiere, farbenfrohe 
Schmetterlinge, duftende Blütenpflanzen und beeindru-
ckende Bäume. Daher faszinieren uns Aufnahmen aus den 
tropischen Regenwäldern, die sich durch die vielen unter-
schiedlichen und meist fremdartigen Tier- und Pflanzenar-
ten auszeichnen. Ein Spaziergang im heimischen Buchen-, 
Fichten- oder Mischwald gestaltet sich dagegen vergleichs-
weise trist. Doch der Eindruck täuscht: Gehen wir auf die 
Knie und bewaffnen unser Auge mit einer guten Lupe, so 
finden wir hunderttausende von Kleinstlebewesen aus 
hunderten von Arten und das auf jedem Quadratmeter des 
mit Laubstreu bedeckten Waldbodens. Konzentrieren wir 
uns an dieser Stelle auf einen Teil dieser Diversität: die 
Mesofauna. Hierunter verstehen wir mehrzellige Tiere im 
Millimeter-Bereich – vor allem Springschwänze (Collem-
bola, eine ursprüngliche Gruppe der Insekten), Enchyträen 
(Enchytraeidae, kleine Verwandte der Regenwürmer) und 
verschiedenste Arten von Bodenmilben. Unter diesen Bo-
denmilben dominieren die Hornmilben (Oribatida), in älte-
rer Literatur auch als Moosmilben bezeichnet. In eher 
unscheinbaren Farben fallen die blinden Achtbeiner, die 
zu den Spinnentieren gehören, nur den wirklich danach 
Suchenden auf. Wechseln wir jedoch von der Lupe zum 

ABB. 1 Die 
Schönheit im 
Verbor genen:  
Milben-Zeich-
nungen von Ernst 
Haeckel [2].
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Mikroskop, dann verstehen wir so-
fort, warum der irische Ökologe Paul 
Giller die Bodentier-Gemeinschaft als 
den „Regenwald des kleinen Mannes“ 
(„poor man’s tropical rainforest“) be-
zeichnet hat [1]. Ein passender Ver-
gleich, wie wir finden: nicht nur we-
gen der hohen Diversität, sondern 
auch wegen der Fremdartigkeit, Viel-
falt und Schönheit der Formen. So war 
auch schon Ernst Haeckel in seinen 
„Kunstformen der Natur“ [2] von der 
komplexen Morphologie einiger Horn-
milbenarten angetan (Abbildung 1). 
Mit diesem Beitrag möchten wir daher 
den wenig beachteten Hornmilben 
eine Bühne bieten und zeigen, dass sie 
in evolutionsbiologischer und ökolo-
gischer Hinsicht ganz erstaunliche 
Tiere sind. Der Blick auf den Waldbo-
den wird danach sicher ein anderer 
sein, so viel wollen wir an dieser Stelle 
schon versprechen.

Fressen und gefressen 
werden

Wie sah die Welt vor ca. 400 Millionen 
Jahren aus? Am Übergang vom Silur 
zum Devon hatten sich bereits einige 
Pflanzen an Land etabliert. Tierische 
Vorstöße in Richtung permanentes 
Landleben hingegen gab es kaum. Fos-
sile Funde von terrestrisch lebenden 
Hornmilben gehen jedoch zurück bis ins frühe Devon – 
und die gefundenen Exemplare sehen den verwandten, 
heute noch existierenden Arten bereits sehr ähnlich [3]. 
Studien anhand von Genanalysen datieren den Ursprung 
der Hornmilben sogar bereits in das Präkambrium (ca. 
550 Millionen Jahre) [4]. In jedem Fall haben die Hornmil-
ben als Zeitzeugen die Dinosaurier sowohl kommen als 
auch wieder gehen sehen.

Durch die Zunahme von Landpflanzen entstand auf den 
terrestrischen Böden eine reichhaltige und ungenutzte 
Quelle an organischem Material. Hornmilben gehörten 
wahrscheinlich zu den ersten Tieren, die diese Quelle als 
Nahrung nutzten und so den Gang an Land bewerkstelligen 
konnten [4]. Auch heute noch ernähren sich die meisten 
Hornmilbenarten als Zersetzer von organischem Material 
und leisten so einen wichtigen Beitrag im Energie- und 
Stoffkreislauf der Böden und Pflanzen [5]. Vorwiegend Pilze 
fressende (fungivore) und Bakterien fressende Hornmilben-
arten tragen zur Regulierung der Mikroorganismen-Gemein-
schaften im Boden bei [6]. Dies ist durchaus eine erwäh-
nenswerte Besonderheit, denn die landlebenden Spinnen-
tiere (Arachnida) ernähren sich ansonsten fast ausschließlich 
räuberisch. So zählen heute neben diversen Insekten und 

Amphibien vor allem andere Milben (Raubmilben, Gamasi-
na) zu den wichtigsten Räubern der Hornmilben [7, 8].

Hornmilben sind also seit mehreren hundert Millionen 
Jahren eine beliebte Beute im Bodennahrungsnetz – und 
haben entsprechend der langen Zeit eine Vielzahl von 
 effektiven morphologischen und chemischen Schutzme-
chanismen zur Abwehr der Räuber entwickelt. Während 
juvenile Hornmilben (Larven, und bis zu drei Nymphen-

I N KÜRZ E

– Hornmilben sind „lebende Fossilien“ und bereits aus dem Devon bekannt.
– Hornmilben sind als Zersetzer beteiligt an Energie- und Stoffkreisläufen.
– Mit Dichten von vielen zehntausenden Individuen pro Quadratmeter und einer 

weltweiten Verbreitung sind Hornmilben ein wichtiger Bestandteil des Boden-
nahrungsnetzes.

– Hornmilben haben zahlreiche morphologische und chemische Abwehrmecha-
nismen gegen Fressfeinde entwickelt.

– Relativ zu ihrem Körpergewicht gesehen gehören Hornmilben zu den stärksten 
Tieren der Welt.

– Skandale der Evolution: Etwa 10 Prozent aller bekannten Hornmilbenarten 
reproduzieren ohne Männchen (parthenogenetisch).

– Ein Modell für die Zukunft: Archegozetes longisetosus

ABB. 2 Morphologischer Schutz vor Fressfeinden: a) Eupelops plicatus schützt seine Extremitäten 
durch sogenannte Pteromorphe und „ein dickes Fell“. b) Vertreter ptychoider Hornmilben können 
durch das Einklappen des Vorderkörpers ihre Extremitäten vollständig in den Körper zurückzie-
hen. c) Diese australische Milbenart zeigt ein beeindruckendes Ausmaß an Borsten. d) Die Gattung 
Cara bodes schützt weichhäutige Stellen der Beinansätze durch das Anklappen in dafür vorgesehe-
ne Vertiefungen. Bilder: Katja Wehner und Sebastian Schmelzle.
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stadien) aufgrund fehlender Sklerotisierung morpholo-
gisch nicht besonders geschützt sind, unterstellt man den 
erwachsenen Tieren ein Leben im „feindfreien Raum“ [9]. 
Lange hat man als Erklärung hierfür vor allem die vielen 
morphologischen Anpassungen an den Fressschutz gesehen 
wie zum Beispiel die Beine schützende Körperanhänge, 
eine starke Sklerotisierung oder Borsten [9] (Abbildung 2). 
Mittlerweile wissen wir aber, dass die Hornmilben, sowie 
die aus ihnen wahrscheinlich hervorgegangenen astigma-
ten Milben (Astigmata), auch eine hocheffiziente chemi-
sche Verteidigung entwickelt haben [7, 8, 10]. Wir kennen 
heute bereits weit über einhundert chemische Stoffe un-
terschiedlichster Substanzklassen, welche vermutlich alle 
von den Hornmilben selbst synthetisiert werden können. 
Oribatula tibialis ist sogar in der Lage, sich mit Hilfe von 
Blausäure zu verteidigen und diese in einer für die Tiere 
selbst ungefährlichen Vorstufe zu speichern [11].

Doch auch die chemische Verteidigung liefert natürlich 
keine vollkommene Sicherheit und ist sogar für manchen 
Fressfeind besonders attraktiv: Der zitronige Geschmack 
des traditionellen Würchwitzer Milbenkäses wird durch 
Neral, einen flüchtigen Bestandteil von Zitronenöl, verur-

sacht, welches wiederum durch die für die Reifung des Kä-
ses eingesetzte und beim Genuss mit verzehrte Milbe Tyro-
lichus casei (Astigmata) produziert wird [12]. Auch wenn 
es dem geneigten Käse-Gourmet zu Freuden gereicht, so 
dient dieses Sekret eigentlich dem Schutz der Tiere vor 
Fressfeinden. Und was dem Käse-Gourmet das Neral, sind 
dem Pfeilgiftfrosch die Alkaloide: Zahlreiche tropische 
Hornmilbenarten produzieren Alkaloide und schützen 
sich so vor Fraß durch andere Gliedertiere. Pfeilgiftfrösche 
jedoch sind auf ebendiese Alkaloide der Hornmilben an-
gewiesen, da sie diese nicht selbst synthetisieren können. 
Die zum eigenen Schutz vor Räubern dringend benötigten 
Stoffe werden aus der gefressenen Beute isoliert und ge-
speichert. Für diese Pfeilgiftfrösche sind die Alkaloide der 

Hornmilben also nicht nur ungiftig, sondern ein essentiel-
ler Bestandteil des eigenen Überlebens [13].

Neben der chemischen Verteidigung behelfen sich 
zahlreiche Hornmilbenarten mit morphologischem Schutz 
vor Räubern [14]. Viele, besonders größere Arten, sind 
dunkel gefärbt, was durch eine starke Sklerotisierung und 
teilweise Mineralisierung ihrer Kutikula zu erklären ist. Zu-
sätzlich kann eine Zementschicht, das sogenannte Cerote-
gument, aufgelagert sein. Mehrfach unabhängig entwickelt 
hat sich eine ganz besondere Körperform, die Ptychoidie. 
Die Tiere haben einen rundlichen Körperbau, können die 
Extremitäten vollständig in den Körper zurückziehen und 

sich mithilfe des Prodorsums, einer Art Kopfschild, verschlie-
ßen. In diesem eingekapselten Zustand bieten sie wenig 
Angriffsfläche für Räuber, denn die so entstehende Kapsel 
kann teilweise bis zum 560.000-fachen Druck des eigenen 
Körpergewichts widerstehen [15] (Abbildung 3).

Auch an anderer Stelle beweisen Hornmilben erstaun-
liche morphologische Fähigkeiten. Die unter 1 mm große 
und etwa 100 μg schwere tropische Art Archegozetes lon-
gisetosus hat in ihren Krallen Haltekräfte, die etwa 
1.000-fach höher sind als ihr eigenes Körpergewicht [16]. 
Damit sind Hornmilben, relativ gesehen, die bislang stärks-
ten bekannten Tiere der Welt.

Divers und abundant – überall Hornmilben 
Hornmilben kommen weltweit in den verschiedensten 
(Mikro-) Habitaten wie Laubstreu, Baumkronen, Moospols-
tern, Pilzen, Flechten, Wiesen, Mooren und Gewässern vor. 
Sie haben sich auch extreme Lebensräume wie die arkti-
schen Regionen oder das Hochgebirge erschlossen, und 
einige Arten haben sogar vom Landleben wieder ins Süß-
wasser oder ins Meer gewechselt [6]. Während die meisten 
Arten in den tropischen oder gemäßigten Regionen eine 
bis wenige Generationen pro Jahr hervorbringen, benötigt 
die antarktische Art Alaskozetes antarcticus etwa fünf 

ABB. 3 Beein-
druckende 
Druckresistenz 
von Steganacarus 
magnus. Das 
Gesamtgewicht 
auf der 420 µg 
schweren Milbe 
beträgt 110,17 g. 
Bilder: Sebastian 
Schmelzle aus [7].
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Jahre für die Entwicklung bis zur eigenen Eiablage und hat 
eine Lebenserwartung von bis zu sieben Jahren – ein er-
staunliches Alter für ein nur etwa 0,2 mm großes Tier [17].

Obwohl sich die meisten Hornmilben frei in ihren be-
vorzugten Mikrohabitaten bewegen, sind einige Arten für 
die Entwicklung ihrer Larven auf besondere Lebensräume 
angewiesen: Seziert man Fichtennadeln, so kann man in 
etwa einem Drittel davon 2–4 Jungtiere von verschiede-
nen Hornmilben entdecken. Die Tiere verbringen in den 
selbst gegrabenen Nadelhöhlen bis zu zwei Jahre ihrer 
Entwicklung [18, 19].

In gemäßigten Regionen erreichen Hornmilben Dich-
ten von 10.000 bis 1.000.000 Individuen pro Quadratme-
ter [20] und machen demnach einen großen Anteil der 
Bodenmesofauna aus. Weltweit sind etwa 11.000 Arten 
beschrieben, geschätzt wird die Artenzahl jedoch sogar 
auf 100.000 [21] (Abbildung 4). Doch diese beeindrucken-
den Zahlen täuschen etwas: Auch Hornmilben sind durch 
den Klimawandel und die Land- und Waldwirtschaft 
durchaus gefährdet [22], und so wird aktuell auch erst-
mals eine Rote Liste für Hornmilben erstellt, um die Diver-
sität und die Gefährdung systematisch zu dokumentieren.

Männchen – ohne geht es auch
Die meisten Hornmilbenarten vermehren sich – so wie 
die meisten anderen Tiere auch – sexuell. Die Männ-

chen setzen dabei Spermatophoren am Boden ab, die 
anschließend ohne direkten Partnerkontakt durch das 
Weibchen aufgenommen werden. Abgelegt werden die 
Eier dann durch einen ausstülpbaren Ovipositor (Abbil-
dung 5). Obwohl die meisten Hornmilben bisexuell 
sind, sind erstaunlich viele Arten, ganze Gattungen und 
sogar Familien eingeschlechtlich, also parthenogene-
tisch [23]. Solche parthenogenetischen Linien entstehen 
in der Evolution immer mal wieder, sind aber meist kurz-
lebig, da sie durch fehlende Rekombination und geneti-
sche Vielfalt sogenannte „Sackgassen der Evolution“ 
darstellen [24]. Nur ganz wenige Ausnahmen von dieser 
Regel sind bekannt, und diese wurden als „Skandal der 
Evolution“ bezeichnet [25]. Und unter diesen Ausnah-
men stellen die Hornmilben wiederum eine besondere 
Gruppe dar, denn hier ist die Parthenogenese teilweise 
nicht nur über 100 Millionen Jahre alt [26], sondern es 
sind ohne sexuelle Rekombination auch zahlreiche neue 
Arten entstanden [12, 23]. Eine mögliche Erklärung für 
die Langlebigkeit und die Möglichkeit zur Diversifikation 
könnte sein, dass die Tiere eine spezielle Art der Keim-
zellbildung verwenden: die invertierte Meiose. Diese 
Form der Meiose kennt man z. B. auch von Nematoden, 
und sie scheint das Genom trotz ausbleibender Durch-
mischung gut vor schädlichen Mutationen zu schützen 
[28].

ABB. 4 Hornmilben – divers und abundant: a) Platynothrus peltifer, b) Xenillus 
sp., c, d) Phthiracarus sp. Bilder: Frank Ashwood.

ABB. 5 Legebohrer (Ovipositor) von Archegozetes longise-
tosus (a, b). Zur Eiablage wird der Legebohrer aus der 
Genitalöffnung ausgestülpt (c). Bilder: Michael Heethoff.
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Im größten parthenogenetischen Cluster der Hornmil-
ben – den Desmonomata – könnte es sogar zu einer Rück-
Evolution von sexueller Reproduktion gekommen sein: 
Die sexuelle Gattung Crotonia, die in Wäldern der süd-
lichen Hemisphäre beheimatet ist, erscheint in molekula-
ren Stammbäumen als nahe Verwandte inmitten von 
parthe nogenetisch reproduzierenden Arten [29]. Somit 
scheint das genetische Programm für Männchen in man-
chen Linien zwar inaktiviert, aber nicht verschwunden zu 
sein.

Ein Modell muss her
Die hohe Diversität der Lebewesen zwingt die Wissen-
schaft quasi dazu, sich für detaillierte Untersuchungen auf 
ausgewählte Arten als Modelle zu konzentrieren und die 
so gewonnenen Erkenntnisse dann auf andere Arten zu 
übertragen. So haben unter anderem das Bakterium Esche-
richia coli, die Acker-Schmalwand Arabidopsis thaliana, 
die Fruchtfliege Drosophila melanogaster, der Nematode 
Caenorhabditis elegans und auch die Hausmaus Mus mu-
sculus weitreichende Berühmtheit erlangt. Solche Modell-
arten müssen relativ einfach zu kultivieren sein und soll-
ten keine allzu langen Generationszeiten aufweisen. Für 
die Spinnentiere gibt es keine Modellart mit ähnlicher 
Berühmtheit, auch wenn der – fälschlicherweise als 
„Krebs“ bezeichnete – Atlantische Pfeilschwanzkrebs 
 Limulus polyphemus sowie die Wandernde Tigerspinne 
Cupiennius salei, in zahlreichen Aspekten ihrer Biologie 
hervorragend untersucht sind. Seit annähernd dreißig Jah-
ren etabliert sich nun jedoch eine Hornmilbe zunehmend 

als Modellart: die parthenogenetische 
Archegozetes longisetosus. Sämtliche 
in Laboren kultivierte und untersuch-
te Individuen gehen auf ein einzelnes 
schwangeres Weibchen zurück, wel-
ches von Roy A. Norton 1993 in 
Puerto Rico gesammelt wurde [30]. 
Seither wurden zahlreiche Studien 
zur Ökotoxikologie, chemischen 
Ökologie, Entwicklungsbiologie, 
Neurobiologie und Biochemie dieser 
Modellart veröffentlicht. Einen Tri-
vialnamen hat sich Archegozetes loni-
setosus zwar noch nicht verdient, 
aber sie zählt mittlerweile ohne Zwei-
fel zu den am besten untersuchten 
Spinnentieren überhaupt (Abbil-
dung 6).

Zusammenfassung
Hornmilben sind faszinierende Tiere. 
Vor über 500 Millionen Jahren ent
standen, leben sie heute in hohen 
Dichten und in großer Vielfalt in den 
unterschiedlichsten Ökosystemen 
und Mikrohabitaten auf der ganzen 

Welt – ein langer Zeitraum, der sich auch in einer großen 
Vielfalt an Maßnahmen zum Schutz vor den zahlreichen 
Fressfeinden widerspiegelt. Hornmilben selbst hingegen 
ernähren sich meist eher friedlich von abgestorbenem or
ganischen Material, Pilzen und Bakterien. Etwa zehn Pro
zent der bekannten Hornmilbenarten vermehren sich rein 
eingeschlechtlich – haben also die Männchen im Laufe der 
Evolution „abgeschafft“. Dass dies über hundert Millionen 
Jahre funktioniert und sogar zur Entstehung zahlreicher 
neuer Arten geführt hat, ist ein einzigartiges Erfolgsmodell 
in der Biologie – und ein „Skandal der Evolution“.

Summary
Oribatid mites – inconspicuous diversity from 
the soil

Oribatid mites are fascinating animals. Having come into 
existence over 500 million years ago, they now live in high 
densities and show a high diversity in a wide range of eco
systems and microhabitats all over the world. This is a 
long period of time, which is also reflected in the develop
ment of a high variety of defence mechanisms in oribatid 
mites against their numerous predators. Oribatid mites 
themselves, however, usually feed on dead organic mate
rial, fungi and bacteria rather peacefully. About ten per 
cent of the known oribatid mite species reproduce purely 
unisexually – i. e. have “abolished” males in the course of 
evolution. The fact that this has worked over hundreds of 
millions of years and has even led to the emergence of 
numerous new species is a unique model of success in bio
logy – and an “evolutionary scandal”.

ABB. 6 Entwicklungsstadien von Archegozetes longisetosus: L: Larve, P: Protonymphe, D: Deuto-
nymphe, T: Tritonymphe, A: Adult. Die Cuticula sklerotisiert erst im erwachsenen Stadium. Foto: 
Michael Heethoff.
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Schlagworte:
Hornmilben, Boden-Nahrungsnetz, chemischer und mor-
phologischer Fraßschutz, „Skandale der Evolution“, Parthe-
nogenese
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