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Zoologisches Institut der Universitiit Bern, Abteilung fiir Zoophysiologie.

Der Sauerstoffverbrauch bei Termiten und die
Ventilation des Nestes bei Macrotermes
natalensis (Haviland)*.

Von MARTIN LUSCHER.

(EKingegangen am 18. Januar 1955.)

Die auffallenden, groBen Nester der Termite Macrotermes nata-
lensis (Haviland) sind schon oft eingehend beschrieben worden,
so z. B. in neuerer Zeit durch KuTrTeEr (1943) und GRASSE (1937
und 1944/45). Die Irage der Lufterneuerung in einem solchen Nest
wurde in neuerer Zeil kaum mehr erwiithnt, seitdem GRASSE durch
sorgflilltice Untersuchungen an verschiedenen Termitenarten ein-
deutig festgestellt hat, da3 die von andern Autoren (DOFLEIN, PETCH,
ESCHERICH, BATHELLIER) beschriebenen Liiftungskaniile nicht mil
dem eigentlichen Nesthohlraum in Verbindung stehen. GRASSE ist
der Ansicht, daf eine Ventilation des Nestes das Mikroklima derart
beeinflussen wiirde, daf es den Bedurfnissen der Termiten nicht
mehr enlsprechen konnte. Ior schreibt 1944/45: «Le nid a pour prin-
cipal effet d’isoler completement animal de 'atmosphére exté-
ricure et de lui procurer un microclimat stable.» Die Frage, wie
die Termiten in diesem isolierten Nest ihren Sauerstoffbedarf dek-
ken konnen, wird jedoch nicht bertihrt. Und doch muf3 die Luft-
erncuerung bel Insektenstaaten, deren Individuenzahl auf mehrere
Millionen geschétzt wird, von groffter Bedeutung sein. Man hat ver-
mutet, dafl die Termilen in bezug auf den Sauerstoffbedarf sehr
anspruchslos und gegen Kohlendioxydanreicherung sehr wider-
standsfihig seien. Auch wenn diese Vermulungen zutreffen soll-
ten, miiBte jedoch eine gewisse Lufterneuerung stattfinden, die
ohne besondere Einrichtungen kaum denkbar ist.

AnléiBlich von zwei Forschungsreisen (1949 und 1953) hatte ich
Gelegenheit, an Nestern von Macrotermes natalensis die Frage der
Lufterneuerung zu untersuchen’. IXs hat sich dabei gezeigt, daf tat-

* Herrn Prof. Dr. F. BALTZER zum 70. Geburtstag gewidmel.

T Die hier geschilderten Beobachlungen konnte ich als Mitarbeiter des
Schweiz. Tropeninstitutes in Basel anliffilich von 2 Reisen in Ostafrika (1949)
und an der Elfenbeinkiste (1953) machen. Dem Vorsleher des Schweiz. Tropen-
institutes, Herrn Prof. Dr. R. GE1GY, danke ich fiir die Frmdoglichung dieser Rei-
sen. Der Kommission des «Centre Suisse de Recherches Scientifiques en Cote-
d’Ivoire» danke ich fir die Beniitzung eines Arbeitsplatzes an ihrer Station in
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siichlich besondere Ilinrichtungen vorhanden sind, die einen Gas-
auslausch mit der Aullenluft wesentlich erleichtern diirften.

1. Der Sauerstoffbedarf der Termiten.

Wie schon die Untersuchungen von COOK (1932) an Zootermop-
sis gezeigl haben. ist der Sauerstoffbedarf der Termiten ansehn-
lich. Der Verbrauch betrigt bei 20” ¢ 423 emm/g/Std.. bei 32° C
805 ecmm/g/Std. Auch bei niedrigen O.-Konzentrationen bleibt der
O,-Verbrauch aufl einem relativ hohen Niveau. Bel einer Konzen-
tration von nur 2% betriigt er bei 20° C immer noch 290 cmm/g/Std.

IFigene Untersuchungen, welche in Zusammenarbeit mit Prof.
K. Crusius (Ziirich) durchgefiihrt wurden, haben fir die Arten
Zootermopsis nevadensis  (Hagen) und  Kalotermes  [lavicollis
(I'abr.) die Iirgebnisse von COOK bestittigt. Bei Zootermopsis er-
hielten wir etwas hohere Werte fiir den O,-Verbrauch, bei Kalo-
termes unter Bertlicksichtigung der Temperatur elwa gleich hohe.
Die Termiten wurden hierzu in Gruppen in hermetisch verschlos-
senen GefaBen gehalten. in denen die produzierte Kohlensiure
durch KO absorbiert wurde. Durch ein Quecksilberventil wurde
taglich so viel Sauerstoff zugegeben, bis der durch die CO,-Absorp-
tion entstandene Unterdruck wieder ausgeglichen war. Die zugege-
bene Sauerstolffmenge wurde jeweils gemessen. Tabelle 1 gibt tiber
die Resultate dieses Versuches Aufschluf.

Die Sterblichkeit wihrend der Versuche war ziemlich hoch, und
der dadurch eingelretene Gewichtsverlust lag bei den einzelnen Ver-
suchen zwischen 14 und 40%. Das in Tabelle 1 angegebene Gewichlt
ist der Mittelwert zwischen Anfangs- und EEndgewicht. IXbenso ent-
spricht die angegebene Anzahl Termiten dem Mittelwerl zwischen
der am Anfang und am [Knde des Versuchs vorhandenen Zahl. Aus
den Versuchen ergibt sich ein durchschnittlicher Sauerstoffver-
brauch, der fiir beide Arten bel threm Temperaturoptimum in der
cleichen Grofienordnung liegt, néamlich: 540 emm/g/Std. fir Kalo-
termes bei 26° ¢ und 512 emm/g/Std. tiir Zootermopsis bei 18,7° C.
IYine Termite der Art Nalotermes wiegt durchschnittlich 6.13 mg
und verbraucht 79.4 emm Sauerstoff 1im Tag. Eine Termite von
Zootermopsis mit einem Durchschnittsgewicht von 16,7 mg ver-
braucht im Tag 205 cmm Sauerstoff,

Der respiratorische Quotient betrug durchschnittlich bei Kalo-
termes 0.9. bei Zootermopsis 0.895. Bei reiner Zellulosenahrung
sollte er gleich 1 sein. In unseren Versuchen wurde er wahrschein-

Adiopodoume. der Regierung von Uganda fiir einen Arbeilsplatz an der «Ka-
wanda Agricultural Research Station» bei Kampala. I'ir finanzielle Tilfe danke
ich dem Schweizerischen Nationalfonds.
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TABELLIE 1.

Gasstoffivechsel bei Termiten.

Termitenarl Nalotermes flavicollis Zoetermopsis nevadensis
Versuch Xy N, Ky | Ky Zg 75 73 Liei
Temperatur " G 26 26 20 26 187 18,7 187 18,7
Versuchsdauer
Tage ‘ 61 78 78 78 T T 75 70

b
Anzahl Termilen 106 115 102 323 52 65 70 193
Gewicht my L69D ($1310] Ho3 1979 1069 1025 1158 3221
|
Gewicht pro !
Termite mg 6,13 16,7

O,-Verbrauchcem | 522 729,1 §03,5 | 1999,6 | 1172,6 918,5 869,8 | 2061
Q,/g/Std. emm - 514 565 544 540 614 498 417 12
0s/1 Termite/Std.
clm 3.3 855

COs-Produktion

in cem 470 652 547 | 1800 924 865 867 20656
COy/g/Std. emm 162 501 493 486 A4 469 416 | 457

COL/T Termite/Std.
CIm 2,98 7,61

cem GOy,
, 7 0,90 0,801 0,906

0,90 0,788 0,941 0,997 0,895
cem O, \

lich dadurch herabgesetzl, dafi die toten Termiten gefressen wur-
den.

Wenn Termiten in einem hermetisch verschlossenen Gefald ge-
halten werden. so ist auch bei absinkendem Sauerstoffgehalt der
Sauerstoflverbrauch nicht viel niedriger. Solche Versuche wurden
nur mit der europiiischen Termite Kalotermes flavicollis durchge-
fiuhrt. In zwei Gefialen von elwa 350 cem Inhalt wurden abgewo-
gene Gruppen von Termilen gehalten. Nach 8 Tagen waren in bei-
den GefilBlen die Termiten infolge der Einwirkung des angesam-
melten Kohlendioxyds vollkommen bewegungslos. Der Versuch
wurde dann abgebrochen und die Luft analysiert. Die Termiten er-
holten sich in normaler Luft wieder vollkommen. Die Ergebnisse
dieser Versuche sind in Tabelle 2 zusammengestellt. Sie zeigen,
dall der Sauerstoftfverbrauch unter diesen extremen Bedingungen
etwas niedriger war, und daf} die Resislenz gegeniiber CO,-Anrei-
cherung sehr groB ist. Bei Konzentrationen von unler 14—15% €O,
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treten noch keine Narkoseerscheinungen auf. Der respiratorische
Quotient liegt hier, wie schon COOK fir Zootermopsis festgestellt
hat, sehr nahe bei 1.

TABLELLIC 2,
Atmungsversuche bel Kalotermes in hermetisch verscllossenen Gefdfien
bei 26° (..

Versuch KV, KV,
Luftvolumen cem 30D 361
Anzahl Termiten 100 100
Nahrung Fillrierpapier Weidenholz
Gewicht Termiten mg 670,8 376

Verbrauchter O, in

8 Tagen cem 51,8 65.9
0y/g/Std. emm 403 392
0y-Gehalt der Luft
nach 8 Tagen 9% 6.2 2.7
(CO,-Gehalt der Luft
nach 8 Tagen 0y 15,4 18

. O,
Resp. Quotient oo 1.05 0.995

Der Sauerstoffverbrauch ist, verglichen mit andern Insekten, re-
lativ niedrig. Bei den meisten anderen Insekten findet man bei glei-
cher Temperatur hohere Werte (so z. B. nach KosyIN et al. bei der
Biene bei 18" 5140 cmm/g/Std., bei hoherer Temperatur nach JONG-
BLOED und WIERSMA 1800 cimm/g/Std.) . Verglichen mil den mei-
sten anderen Tieren. ist er aber doch ziemlich hoch.

Die durchschnittliche Korpergrofie von Macrotermes natalensis
liegt etwa in der Mitte zwischen derjenigen von Kalotermes und
Zootermopsis. Wir konnen also ein durchschnittliches Korperge-
wicht von etwa 10 mg annehmen. Da diese Termiten sehr aktiv
und viel beweglicher als Kalotermes sind, ist ihr Sauerstoffver-
brauch wahrscheinlich nicht niedriger. Ein Nesthiigel von 3 Meter
Hdéhe enthalt vermutlich in seinem Inneren stiindig, abgesehen von
den im AuBendienst beschiiftigten Arbeitern, mindestens 2 Millio-
nen Individuen. also etwa 20 kg Termiten. Wenn wir annehmen,
dafl diese Termiten bei der durchschnittlichen Nesttemperatur von
29—30" auch nur so viel Sauerstofl verbrauchen wie die viel phleg-
matischeren Nalotermes bei 26°, so kommen wir doch auf einen Ge-
samtsauerstoffverbrauch von ca. 10 1/Std. und von 240 1 im Tag.
Dies entspricht einem Luftvolumen von 1200 1. Man muf} also an-

2 Aus: VON BUDDENBROCK.
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nehmen. daff in einem Termilenbau von diesem Ausmaf tiglich
mindestens 1000—1500 1 Luft erneuert werden. was bet einem nach
auBen vollkommen isolierten Bau ohne besondere Venlilationsein-
richtungen kaum denkbar ist. Da das ganze Nest kaum 500 1 Luft
fassen durfte. wiirde die darin enthaltene Luft bei hermetischem
Abschlufl nicht einmal fiir 12 Std. ausreichen.

2. Der Nestbai.

Wie schon erwiihnt, wurden die Bauten von M. natalensis schon
oftmals beschrieben. Die Beschreibungen stimmen meistens nicht
miteinander Giberein. was wohl aul die sehr grofie Variation zurtck-
zuftihren ist, aul die schon KUurTER aufmerksam gemacht hat.
GRASSE hat zudem auch festgestellt. dafi die Nesthiigel je nach Al-
ter sehr verschieden organisiert sein kénnen. Bei der nachfolgen-
den Darstellung soll nun dem Kanalsystem. das der Lufterncuerung
dient, besondere Beachlung geschenkt werden. Dieser Beschrei-
bung konnten nur Beobachtungen an Nestern in Uganda (1949) und
an der Elfenbeinkiiste (1953) zugrunde geleglt werden. Dabei han-
delt es sich um zwei sehr verschiedenartige Nesttypen. Sicher kom-
men noch andere Nesttypen bei der gleichen Art vor: wahrschein-
lich Ubergangstypen und vielleicht auch andere Modifikationen.

Abb. 1 zeigt einen Nesthiigel von etwa 3.5 m Hoéhe bei Kawanda
(Uganda). Unter einer nur von wenigen Galerien durchzogenen,
etwa 40—70 cm dicken Wand liegt das eigentliche Nest, welches
annithernd kugelformig ist (Abb. 2). Uber dem Nest befindet sich
ein kleinerer und unter dem Nest ein grofferer Hohlraum, der Kel-
ler. Im oberen Hohlraum sind Termiten anzutreffen: er steht mit
dem Nest in direkter Verbindung. Der untere Hohlraum oder Kel-
ler kommuniziert jedoch normalerweise nicht mit dem Nest. Vom
Keller aus fihren 6—12 radidr verlaufende, armdicke Kaniile
schrig aufwiirts nach aublen. Diese Kanile wurden [riher als Lif-
tungskanile betrachtet, doch konnte GRASSE zeigen, dal} solche
aufien offene Ginge nie mit dem eigentlichen Nest kommunizieren.

Das kugelformige Nest ruht, wie schon GRASSE (estgeslellt hat,
auf einer grofferen Anzahl konischer Pfeiler mit nach unten gerich-
teter Spitze. Sein Inneres besteht aus einer groBen Zahl von mitein-
ander kommunizierenden kammern und Giangen. IStwa in der Mitte
des Nestes, meist nither der Ostseite, liegt die Koniginzelle. In der
Peripherie und unten liegen sehr viele Pilzgirten (Abb. 3). und im
oberen Teil des Nestes finden sich Anhidufungen von zerkautem
IHolz. das wohl spiter zur lirstellung von Pilzgiarten dient. Im Inne-
ren des Nestes [indet man nur wenige, kleinere Pilzgirten. Die An-
ordnung der Pilzgiirten in der Peripherie und unten im Nest ist
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Abb. 1. Nesthiigel von Macrotermes natalensis von etwa 3,5 m Hohe Dei
Kawanda (Uganda).

Abb. 2. Kugelformiges Nest nach dem Abschiillen der Wand. Unten ist der Keller-
hohlraum sichlbar, rechts ein Kanal, der nach aulben fiithrt.
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AbDb_ 3. Abb. 4,

Abb. 3. Schnilt durch ein Nest in Uganda. Man beachte die Anordnung der
Pilzgiirten in der Peripherieo und den oberen Hohlraum,

Abb. 4. Junges, vollkommen unterirdisch angelegtes Nest in Uganda. Der Durch-
messer des Nestes belriigt etwa 50 em. Der Keller ist gut ausgebildet. aber der
obere Hohlraum fehlt.

wohl nicht zufillig. Sie garantiert wahrscheinlich die Erhaltung
eines moglichst konstanten Mikroklimas im Zentrum des Nestes, da
ja die Pilzgirten Wirme und [Feuchtigkeit erzeugen (LLUSCHER
1951).

Junge, vollkommen unterirdisch angelegte Nester der gleichen
Region (Abb.4) sind ebenfalls kugelférmig. Der obere Iohlraum
fehlt jedoch ganz:; und der Kellerraum, der ihnlich ausgebildet ist
wie beim groBen Hiigel. steht mit dem Nest durch viele kleine Off-
nungen in direkter Verbindung. doch sind die nach aulien fiithren-
den Kanéle noch nicht vorhanden. Das Nest wird also beim Her-
anwachsen der Kolonie nicht nur nach oben tber die Irdober-
fTiche verlagert, sondern auch weitgehend umgebaul.

Das Nest steht also nirgends mit der Aullenluft in direkter Ver-
bindung, und eine Ventilation des Nestes, wie sie [KSCHERICH und
andere beschrieben haben, kann nicht in IFrage kommen. Mit der
AuBenwelt kommuniziert das Nest lediglich durch eine Anzahl re-
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Abb. 5. AbD. 6.

Abb. 5. Nesthiigel von Macrotermes natalensis von elwa 3,5 m Hdihe bei Bouaké
(Elfenbeinkiiste).

Abbo 6. Pilzgiirten (unten) und Ansammlungen von zerkautem Laub (oben) in
einem Nest der LElfenbeinkiiste,

lativ kleiner, unterirdischer Laufginge, durch welche die Termiten
ihre Nahrung erreichen konnen.

Die an der Elfenbeinkiiste untersuchten Nester der gleichen Ter-
milenart waren von den oben beschriebenen wesentlich verschie-
den. Die Abbildung 5 zeigt ein solches Nest von etwa 3.5 m Hohe.
Im Gegensatz zu den Ugandanestern ist die Oberfliche nicht glatt.
Auf allen Seiten springen meridional verlaufende Rippen vor, und
von fiuBeren Offnungen ist nichts zu schen. Auch der innere Auf-
bau des Nestes ist wesentlich verschieden (Abb. 7). Uber dem Nest
befindet sich ein grofler Hohlraum von ca. 60 em Durchmesser und
60—80 ¢m Hohe, der sich nach unten kaminartig bis gegen die
Mitte des Nestes fortsetzen kann (Abb. 8). Zwischen dem eigent-
lichen Nest und der dulleren Wand finden sich regelmiflig ange-
ordnete Kammern, denen wohl die Bedeutung einer isolierenden
Luftschicht zukommt. Das Nest ist auch hier kugelférmig und ruht
unten auf konischen Pfeilern. Diese sind viel groBer, aber in gerin-
gerer Zahl vorhanden als bei den Uganda-Nestern. Der unterste Teil



Abb. 7. Schematische Darstellung eines Nestes der Elfenbeinkiiste. Oben Quer-

schnitt auf dem Niveau der Koniginzelle, Man beachte die periphere Anordnung

der Pilzgiirten und das Kanalsvstem. Iinige Pilzgiirten sind aullerhalb des
eigentlichen Nestes angelegt worden.
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AbDL. 8. Blick von unlen in den oberen Hohlraum cines Nestes der Elfenbein-
kuste, Links ist die Wand beim Authbrechen des Nestes zerstort worden.

des Nestes, der sich halbkugelformig nach unten vorwolbt, ist sehr
kompakt und enthilt nur wenige Kammern. First tiber diesem mas-
siven Teil lieglt eine [lache Schicht von Pilzgirten, die nach aulfen
in eiize periphere Pilzgartenzone tibergeht. Auch hier ist also das
Zentrum des Nesles, das etwas seitlich die Koniginzelle enthilt.
unten und ringsherum von Pilzgiirten umgeben — und nur wenige
davon liegen in der Nestmitte. Oberhalb derselben finden sich auch
hier Ansammlungen von zerkautem Holz. Gras oder Laub (Abb. 6).
Der Kellerhohlraum ist verhiilltnismiBig grofl, nach unten gewdolbt
und liegt in der Mitle bis iiber 1 m tieler als die LErdoberfliiche
(Abb. 9/10).

In der Wand und in den dufleren Rippen findet sich nun ein
charakteristisches Kanalsyvstem (vgl. Abb. 7). Vom oberen IHohl-
aum aus fihren 6-—12 armdicke Kanile radiir nach aulen in die
Rippen. Dort losen sie sich in eine groliere Zahl von kleineren, im
Durchmesser 2—3 ¢m messenden Kandéilehen aul, welche innerhalb
der vorstehenden Rippen nach unlen verlaufen. Diese Rippenkanil-
chen konnen in ithrem Verlaul unregelmiifig zusammenlaufen und
sich wieder aufzweigen. Auf der Hohe des Iirdbodens sammeln sie
sich zu grofflen, 10—15 ¢m dicken Kanilen, die in den Kellerhohl-
raum fithren. Diese Kaniile entsprechen wahrscheinlich denjenigen,
welche bei den Uganda-Nestern den Keller mit der AuBlenluft ver-
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Abb. 9. Der unlere Teil eines Nestes der Elfenbeinkiiste. Rechis unlen ein Kanal,
der mit dem Keller einerseits und mit den Rippenkaniilchen andererseils in
Verbindung steht.

Abb. 10. Blick in den Kellerhohlraum des gleichen Nestes.

10
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binden. In allen diesen Kanilen sind Termiten anzutreffen, ebenso
mm Keller und im oberen Hohlraum. Das Hohlraumsystem steht
also in direkler Verbindung mit dem Nest.

3. Die Ventilation des Nestes.

Der Bau der Nesthiigel an der Elfenbeinkiiste mit dem wohlaus-
gebildeten Kanalsystem legt die Vermutung nahe, daff die Luft in
einem solchen Nest zirkuliert. Durch die Pilzgiirten wird die Luft im
Inneren des Nestes erwarmt (LUSCIHER 1951). Die warme Luft steigt
dann nach oben in den oberen [Tohlraum und wird durch die nach-
steigende Luft in die Radiirkanéle und in die Rippenkanilchen ge-
trieben. Diese liegen sehr nahe der dulieren Oberfliche, die durch
die Ausbildung der Rippen stark vergrofiert ist. Die Luft wird also
dort abgekiihlt und sinkt nach unten in den Kellerhohlraum, von
wo sie wieder in das Nest aufsteigen kann. Dal} diese Luftzirkula-
tion tatsiichlich besteht, wurde durch Temperaturmessungen besté-
tigt. An zwei Nesthiigeln von je etwa 3,5 m Hohe wurden an ver-
schiedenen Stellen Thermoelemente eingebaut, und wihrend einer
Woche wurden die Temperaturen alle 6—12 Stunden gemessen. Die
I'rgebnisse dieser Messungen sollen im einzelnen an anderer Stelle
publiziert werden.

In Tabelle 3 sind die Durchschnilttstemperaluren zusammenge-
stellt. Ifs zeigl sich, dali die Temperatur in der Pilzgartenzone, in den
Brutkammern innerhalb der Pilzgirten und im oberen Hohlraum
dauernd sehr hoch ist. Im Kellerhohlraum ist sie ebenfalls sehr
konstant, aber niedriger, immerhin jedoch noch etwas hoher als
die mittlere Auflentemperatur. In den Rippenkanilchen dagegen
schwankt die Temperatur mit der AuBentemperatur. Wesentlich
ist dabei, daf§ die Temperatur im oberen Teil der Rippenkaniilchen
etwas hoher ist als weiter unten. Dadurch wird die Vermutung be-
statigt, daB die Luft in diesen Kanilchen von oben nach unten
stromt und dabei abgekiihlt wird. Die Luft zirkuliert also stiindig
im Nest, und diese Zirkulation wird durch die Erwirmung in den
Pilzgiirten bewirkt. IXine Lrwirmung durch die Sonnenbestrahlung
kam wiihrend der MeBperiode kaum in Betracht, da der Himmel
meist bedeckt war und da die Nesthiigel zum grofiten Teil im Schat-
ten standen, so daf} sich auch die spiarlichen Sonnenstrahlen nicht
auswirken konnten. I<s ist librigens bemerkenswert, dafy die Aullen-
temperatur nur in geringen Grenzen schwankte. Die hochsten und
tiefsten Temperaturen waren bei Nest 1 24.7" und 22,0°, bei Nest 11
25,4 und 21,2".

Die Rippenkanédlchen liegen nur etwa 2—5 e¢m unter der duflle-
ren Oberf{liiche des Baues. Sowohl die innere als auch die auBere
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TABELLE 3.
Durchschnittstemperaturen in Nestern von M. natalensis.
Nest T Nest 1 Nesl I
8.-10. VIIIIL. 1953  10.-14. VII1. 1953 18.-25. IX. 1953
Aulentemperatur 232" 23,239 24.21°
1 Kellerhohlraum 25,3° 25.85° 25,749
2 Pilzgartenzone 24,03" 21587 20.67°
3 Brulkammern 30.06° 30.07°
4 Oberer Hohlraum 29,160 29,500 30.31Y
5 Rippenkanilchen oben 25,54 21,88¢
6 Rippenkaniilchen unten 24.1° 2.4.48"

Oberfliche ist hier besonders grof}. Hier besteht also die Moglich-
keit eines Gasaustausches durch Diffusion zwischen den Kkanélchen
und der AuBenluft. Entsprechend den herrschenden Diffusionsgefil-
len wird Sauerstoff eindringen und Kohlendioxyd nach aulen ent-
weichen. Die Nestwand ist an diesen Stellen ziemlich trocken und
poros. Bei Regen werden die Rippen am wenigsten aufgeweicht, da
das Wasser in den Rinnen zwischen den Rippen am Bau herunter-
lauft. Deshalb sind auch die Rippen nach dem Regen relativ rasch
wieder trocken, und es bestehen fiir eine Gasdiffusion giinstige Ver-
hiltnisse.

Die Nester der Elfenbeinkiiste besitzen also in ihren Rippen und
den in diesen verlaufenden Kaniilchen einen differenzierten Appa-
rat zur Lufterneuerung. Durch die Zirkulation der Luft ist dafir
gesorgt, dafl die verbrauchte Luft immer wieder durch die Rippen
stromen und dort erneuert werden kann. Die Rippen sind also ge-
wissermallen die «Lungen» des Termitennestes.

IZs ist bezeichnend, dafl ganz junge Termilennester auch an der
Elfenbeinktste keine Rippen aulweisen. Bei relativ individuen-
armen Kolonien gentigt wohl die Gasdiffusion durch die Nestwand
allein fiir die Luflterneuerung. Sobald die Kolonie eine gewisse
GroBe erreicht hat, wird jedoch die Nestoberfliche im Verhiltnis
zum Sauerstoffbedarf zu klein, und auBerdem werden die Diffu-
sionsverhiilinisse durch die Verstiirkung der Nestwand verschlech-
tert. Dann werden die Rippen angelegt. Bei mittelgroen Nestern
stehen diese Rippen etwa 10-—20 ¢m vor. Bei sehr alten Termiten-
nestern konnen sie 30—50 cm weit nach aullen vorragen, wie etwa
bei dem in Abb. 11 und 12 gezeigten Nesthiigel, bei dem sich oben
eine andere Termitenart angesiedelt hal. Abb. 13 zeigt ebenfalls
sehr stark vorspringende Rippen von oben gesehen bei einem Nest
von 4,5 m Hohe und etwa 3 m Durchmesser.

Bei den Nestern von Uganda sind nun, wie wir gesehen haben,
keine Rippen ausgebildel, und die Lufterneuerung diirfte daher auf
ganz andere Art zustande kommen. Auch hier wird die Nestluft in
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Abb. 11. GroBer Nesthiigel von Macrotermes natalensis mit stark vorspringenden
Rippen bei Agboville (Elfenbeinkiiste].

Abb. 12, Oberer Teil des gleichen Nestes. Auf der Spitze hat sich eine andere
Termitenart angesiedelt (Ophiotermes sp.).
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Abb. 13. Stark vorspringende Rippen eines 4.5 m hohen Nestes bei Toupah
(Elfenbeinkiiste).

den Pilzgirten erwirmt, und die erwiirmte Lult wird nach oben
steigen. Vom oberen Hohlraum aus fiihren dickere Kanile nach
oben in ein System von flachen Kammern, welche im obersten
Teil des Nesthiigels dicht unter der Oberfliche liegen (vgl.
Abb. 14). Hier wird dic aufsteigende Luft einen Uberdruck er-
zeugen, und die Nestluft kann durch die hier relativ diinne und
porose Wand entweichen. Andererseils entstehl im unteren Teil
des Nestes ein Unlerdruck, der bewirkt, daBl die Luft aus dem Kel-
lerhohlraum durch die sehr diinnen Wiande, welche die Nestkam-
mern von diesem trennen. in das Nest gesogen wird. Der Nach-
schub der Luft in den Keller erfolgt durch die groBen zufiihrenden
Kanile von aulien. Bei diesen Nestern wird also die gesamte Luft
ernetert, Iline Bestatigung fiir diese Theorie konnte kiirzlich in
Tanganyika erbracht werden, wo Herr T'H. 'REYVOGEL bei einem
ahnlich gebauten Nest einer Odontotermes-Art feststellen konnte,
daBl dort die obersten Hohlriume durch feine, nur etwa 1 mm
dicke Poren direki mit der Aufienluft in Verbindung stehen. Mil
Hilfe eines dorl eingebauten Anemomelers konnle er weiter fesl-
stellen, dafi Luft aus diesen obersten Kammern stindig nach
auBen stromt, daBl also dort in der Tat ein Uberdruck herrscht .
o IHerrn l'-‘_lzl«:\‘\'(:(;l-il,. der diese Unlersnchungen anliiBlich einer ganz anderen
Aufgaben gewidmeten Forschungsreise fiir mich durchgefiihrt hat, mdéchte ich
meinen herzlichen Dank aussprechen.
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Abb. 14, Oberer Teil eines aulgebrochenen Nestes von M. natalensis bei kawanda
(Uganda). Dichl unler der dulleren Oberfliiche befinden sich grofiere, flache
Kammern.

4. Schlufpbemerkungen.

Die beiden hier beschriebenen Nestbautypen sind also durch zwei
verschiedene Mechanismen der Lufterneuerung charakterisiert,
welche jedoch beide durch die IKrwirmung der Luft in den Pilz-
girten zustande kommen. Junge Nester sind bei beiden IFormen
prinzipiell gleich gebaut. Der Kellerraum ist mit dem Nest in Ver-
bindung und kommuniziert nicht mit der AuBenluft. Die Wand ist
glatt und enthilt nur wenige Galerien. Der obere Hohlraum fehlt.
Wenn die Individuenzahl ansteigt, wird das Nest vergrofiert; die
Wand wird verstirkt, tiber dem Nest entsteht der obere Hohlraum,
und vom Keller aus werden radiiire Kaniile nach auBfen zu ausge-
hohlt. IErst in diesem Stadium wird das Verhalten der beiden For-
men verschieden. Die Termiten von Uganda offnen die Kellerkanile
nach aullen, schliefen ihr Nest gegen den Kellerraum zu ab und
hohlen im oberen Teil des Nestes flache Kammern aus. Die Termi-
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Abb. 15. Abb. 16.

Abb. 15. Schema der Luftzirkulation in einem Uganda-Nest.
Abb. 16. Schema der Luftzirkulation in einem Llfenbeinkiiste-Nest. Die Zahlen
bezeichnen die Stellen, an denen Temperaturmessungen durchgefithrt wurden
(vgl. Tabelle 3): 1 Kellerhohlraum, 2 Pilzgiirten, 3 Brutkammern, 4 oberer Hohl-
raum, 5 Rippenkaniilchen oben, 6 Rippenkaniilchen unten.

ten der Elfenbeinkiiste treiben auch vom oberen Hohlraum aus
radiare Kanile nach auBlen und verbinden diese mit den Keller-
kaniilen durch die Rippen mit den Rippenkaniilchen. Damit sind
die beiden Lufterneuerungstypen erreicht, die in Abb. 15 und 16
dargestellt sind. Bei der einen Form (Uganda) wird die gesamte
Luft erneuert und steigt im Nest von unten nach oben (Abb. 15).
Bei der andern (Elfenbeinkiiste) zirkuliert die Luft innerhalb des
Nestes, und es wird nur Sauerstoff und Kohlendioxyd mit der Au-
Benluft ausgetauscht (Abb. 16).

Die Individuen der beiden Lokalrassen unterscheiden sich mor-
phologisch nicht voneinander. Die individuelle Variation ist bei bei-
den Rassen gleich grofl. Beide wurden als Macrotermes natalensis
bestimmt, und die Bestimmung ist durch Prof. A. E. EMERSON
(Chicago) nachgepriift worden *. Die beiden Rassen unterscheiden
sich nur im Verhalten. Verschieden ist die Methode der bei Ver-
groflerung der Kolonien notwendig werdenden Lufterneuerung.
Das Nest jliingerer Kolonien entspricht wohl demjenigen der ge-
meinsamen Stammform, und die weiteren Differenzierungen sind
eine Parallelentwicklung. Beide Nestlypen haben wohl einen
etwa gleich hohen Selektionswert: sie gestatten die Entwicklung
etwa gleich groBler Kolonien. Auch scheint keine der Methoden

4 Herrn Prof. EmMERSON danke ich herzlich fiir diese Nachpriifungen.
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gegeniiber bestimmten Klima- und Bodenverhaltnissen bevorzugt
zu sein, da diese in den beiden Gebieten nicht wesentlich ver-
schieden sind. In beiden Regionen findet man Nester, welche im
Schatten stehen, und solche, die der direkten Sonnenbestrah-
lung ausgesetzt sind. Wir haben es also hier wohl mit einer unter
dhnlichen Umweltbedingungen erfolgten divergenten Entwicklung
einer dem gleichen Zweck dienenden Verhaltenseigentiimlichkeit
von zwei Lokalrassen zu tun, ohne daf} eine geographische Isola-
lion vorliegt, da die Art in fast allen Gebieten zwischen der Elfen-
beinkiiste und Uganda festgestellt worden ist.
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Résumsé,

On peut estimer qu'une grande termiti¢re de Macrotermes natalensis contient
approximativement 2 millions d’individus pesant en moyenne 10 mg. La termi-
tiere renferme donc environ 20 kg. de termites. Si ceux-ci consomment la méme
quantité d’oxygene que Kalotermes flavicollis et Zootermopsis nevadensis, soit
environ b00 mm? par gramme et par heure & la température oplimale, ils ont
besoin de 240 litres d’oxygéne ou de 1200 litres d’air par jour. Le nid contient
environ 500 litres d’air ; s’il était complétement isolé de I"atmosphére, comme
GRASSE I'a supposé, l'air contenu dans la termiticre ne suffirait méme pas pour
12 heures. Il faut donc qu'une aération soit assurée par des mécanismes spéciaux.

Deux mécanismes d’aération ont €té observés en Cote d’'Ivoire et dans
I'Uganda, chez M. natalensis.

En Cote d’Ivoire, il y a une circulation d’air dans les termitieres. Montant
de la « cave », 'air est réchauffé dans la zone des meules qui semblent élre le
siege d'une fermentation bactérienne (LUSCHER, 1951). Il gagne ensuite la cavité
supérieure d’oti, par de petits canaux groupés en « cheminées » latérales, il
redescend, refroidi, dans la « cave ».

Dans ces cheminées, dont la surface inlérieure et extérieure est grande,
Poxygeéne et le gaz carbonique peuvent ¢&tre ¢changés avec 'atmosphére, par
diffusion au travers des parois qui sont séches, minces et poreuses (fig. 16).

Dans les termitieres de I’'Uganda, l'air, réchauffé dans les meules & cham-
pignons, monte par un systéme de canaux dans des cavités situées dans les
parties les plus élevées de la termitiére, d’oli, par pression, il diffuse a travers
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la paroi séche et mince. De la cave qui, dans ces termitiéres, est en contact direct
avec 'atmosphere, 'air frais entre dans le nid par diffusion (fig. 15).

Ces deux mécanismes, qui semblent pouvoir assurer l'évolution de trés
grandes colonies de termites, sont probablement I'ccuvre de deux races géo-
graphiques ne se distinguant que par leur comportement.

Summary.

It is estimated that a large mound of the termite Macrotermes natalensis
contains about 2.000.000 individuals of an average weight of about 10 mg,, i.e.,
20 kg. of lermites. If these termiles have the same oxygen consumplion as
Kalotermes flavicollis and Zootermopsis nevadensis, namely about 500 coam.
per gram per hour at their optimal temperatures, they need about 240 liters
of oxygen or 1200 liters of air per day. The nest conlains about 500 liters of
air, and if the nest would be completely isolated from the surrounding air as
GRASSE supposes, the air in the termilarium would not even last for 12 hours.
It is evident therefore that special mechanisms for the supply of oxygen must
exist.

Two such mechanisms are described for nests located in the Ivory Coast
and in Uganda. In the Ivory Coast mounds the air circulates in the nest. It is
heated in the fungus combs in the center of the nest {LUSCHER, 1951). The warm
air rises into a large cavity above the proper nest and is driven through 6-12
outward running channels through the wall into ribs which run downward
on the outside of the wall. In these ribs the air is pressed downward in a
number of small channels which run together at the level of the soil to form
big channels connected with a large cavity (cellar) beneath the proper nest.
From there the air which has been cooled in the ribs can rise into the nest
again (fig. 6). In the ribs where the interior and the exterior surface is enlarged
and where the wall is thin, dry and porous, oxygen and carbon dioxyde can
be exchanged with the atmosphere by diffusion (fig.16). In Uganda mounds
the air is also heated in the fungus combs and the warm air rises through a
system of channels into cavities situated just beneath the surface in the highest
parts of the mound. There it is forced by pressure to diffuse outward through
the relatively thin and porous wall. The fresh air is sucked into the proper
nest from the cellar which in these mounds communicates with the surrounding
atmosphere by a number of open channels (fig. 15). These two mechanisms
which ensure the evolution of very large colonies correspond probably to two
distinct behaviour patterns of geographical races which cannot be distinguished
morphologically.
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