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Schweizerisches Tropeninstitut Basel.
Zoologische Anstalt der Universitiit Basel.

Der Einflub der Luftfeuchtigkeit auf Lebensdauer
und Verhalten verschiedener Termitenarten.

Von IEBERHARD [ERNST.
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[. IXINLEITUNG.

Der Einflufl abiotischer Faktoren, wie Temperatur und Luftfeuchtigkeit, auf
die verschiedensten LebensiiuBerungen der Insekten fand bei vielen FForschern
Beachtung. Die dlteren Arbeiten iiber die Beziehungen zwischen Klima und In-
sekten wurden von BACHMETJEW (1907), Uvarov (1931) und von BUXTON
(1932 a) zusammengefalit. Seither sind zahlreiche weitere Beitriige zu diesem
Problemkreis geleistet worden.

Es bestehen sehr enge Beziehungen zwischen den physiologischen Bediirf-
nissen der Insekten und ihrer Okologie und geographischen Verbreitung. Hiau-
fig bewohnen nahe verwandte Arten Gebicte und Biotope, die hinsichtlich ih-
rer makro- und mikroklimatischen Bedingungen bedeutend voneinander abwei-
chen. Parallel zu dieser in der Natur beobachteten riiumlichen Trennung konnte
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im Versuch mit kontrolliecrbaren Klimafaktoren dieses unterschiedliche Verhal-
ten vielfach bestiitigt, bzw. niither analvsiert werden. Kenntnis dieser Zusam-
menhiinge ist nicht nur von thecretischem, sondern auch von gewissem prakti-
schem Interesse. So hat die Schiidlingsbekiimpfung solche Untersuchungen we-
sentlich gefordert, hauptsiichlich an jenen Insekten. die infolge ihrer Schiid-
lichkeit oder wegen ihrer Verwendung bei der Prifung von Materialien und
chemischen Bekiimpfungsmitteln im Vordergrund stehen.

Die bekannten Holz- und Vegetationsschiidlinge der Tropen und Subtropen,
die Termiten, hallen sich zeitlebens in Bauten und Giingen auf, die von der
Aullenwelt weitgehend isoliert sind. Nur gelegentliche Wanderzuige sowie der
kurze Schwiirmflug der Geschlechistiere unterbrechen dieses Leben in villiger

Abgeschlossenheit. Nun besitzen die Termiten — wenn man von der Kopfkap-
sel absicht — ein relativ schwach chitinisiertes Integument, welches den Kor-

per vor Wasserverlust nur unvollkommen schiitzt, ein Nachteil, der aber durch
die abgesonderte soziale Lebensweise und gewisse besondere Einrichtungen ih-
rer Nestbauten kompensiert wird. Alle Messungen stimmen darin tberein, daf}
die Atmosphiire in den Nestern und teilweise auch in den Galerien, die sie im
Holz und in der Erde anlegen, stels nahezu feuchtigkeitsgesiittigt ist (I'vFE &
GAy 1938, LUsCHER 1956 b). Wenn withrend der Trockenzeit in den Tropen die
Luftfeuchtigkeit in den obersten Nestkammern absinkt, pflegen die Termiten
diese Kammern zu verlassen und sich in tiefer gelegene, feuchtere Nestab-
schnitte zurtickzuziehen. Im trockenen Sand der Sabhara fanden Grasst & Not-
ROT (1948) Termitennester, deren Inneres relativ feucht war. Dies deutet auf
weit nach unten reichende Giinge sowie auf einen aktiven Wassertransport aus
der Tiefe des Grundwasserspiegels.

Laboratoriumsversuche beslitigen, dall das vitale Optimum der Termiten
verhiillinismiillig eng begrenzt ist, dal} sie somit als stenohvgre Insekten zu be-
zeichnen sind, deren Aklivitit und Entwicklung nur in feuchter Atmosphiire
opltimale Werte erreichen. Hohe Luftfeuchtigkeit ist daher auch Vorbedingung
fiir erfolgreiche Zucht.

Diese Beobachtungen lassen bei den Termiten auch einen besonders gut
ausgepriigten Sinn [lir FFeuchtigkeit erwarten, Wir haben uns in dieser Arbeit
die Aufgabe gestellt, iiber diesen IFFeuchtigkeitssinn Niiheres zu erfahren. Die
reichhaltigen, auf verschiedenen Ubersee-Ilxpeditionen laufend ergiinzten Ter-
mitenzuchten des Schweizerischen Tropeninstitutes boten uns Gelegenheit, diese
Untersuchungen an vier Termitenarten verschiedener Herkunft und von ver-
schieden hoher sozialer Differenzierung vergleichend durchzufithren. Beim
Uberpriifen des individuellen Verhaltens gegeniiber Luftfeuchtigkeit mulbte
allerdings die soziale Lebensweise stets mitberlicksichtigt und in den Versuchen
nach neuartigen Methoden dem Zusammenwirken von Gruppen besondere Be-
achtung geschenkt werden. Gleichzeitig wurde auch die Widerstandsfiihigkeit
der vier Termitenarten gegeniiber Austrocknung in verschiedenen Luftfeuchtig-
keitsstufen gepriift, ebenfalls unter Berlicksichtigung des sozialen Falklors. Die
I'rgebnisse der letzteren Versuche sind bereits teilweise in einer vorliiufigen Mit-
teilung verdffentlicht (GElay & ErnsT 1951). Uber die Feuchtigkeitsreaktionen
wurde an der 2, Tagung der «Internationalen Union zum Studium der sozialen
Insektens» 1955 in Wiirzburg zusammenfassend berichtet (ERNST 1956) .

An dieser Stelle moéchte ich auch meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr.
R. Gr1GY, Vorsteher des Schweizerischen Tropeninstitutes, unter dessen Leitung
die vorliegende Dissertation entstanden ist, fiir seine liebenswiirdige Anteil-
nahme und stete Hilfsbereitschaft bei der Durchfiithrung und Auswertung mei-
ner Versuche sowie der oft schwierigen Materialbeschaffung aus den Tropen
herzlichst danken. IEbenso dafir, dall er mir ermoglichte, jeweilen wiihrend
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mehreren Sommerwochen in Stidfrankreich Termiten im Freiland zu beobach-
ten und fur die Versuche zu sammeln, Herzlichen Dank schulde ich auch IHerrn
Pref. Dr. M. LiscHER (Bern), welcher mir withrend seiner Tiitigkeit am Schwei-
zerischen Tropeninstitut vielerlei Kennlnisse iiber die Biologie und Physiologie
der Termiten zu vermitteln wubite und mir auch bei den Versuchen mit wert-
vollen Ralschliigen zur Seile stand. Je remercie également M. le Professeur
G. PeTIT et le personnel du Laboratoire Arago de leur hospitalité el pour les
renseignements précieux qu'ils m'ont fournis sur les Termites des environs de
Banyuls. Nicht zuletzt danke ich meiner lieben IFrau fir ihr Vertrauen und
ihre Hilfe bei der Zusammenstellung der Tabellen.

II. MATERIAL.

Die vier uniersuchten Termilenarten, die keine Pilze ztuichten, gehoren syste-
matisch vier verschiedenen Familien an:

Ifamilien ! Untersuchie Arten
MASTOTERMITIDAF 2
KALOTERMITIDAE Kalotermes flavicollis
HODOTERMITIDAE Zootermopsis nevadensis
RHINOTERMITIDAE Reticulitermes lucifugus
TERMITIDAE Nasutitermes arborum

Alle hier verwendeten Termiten sind cingesammelt und withrend mehr oder
weniger langer Zeit im Schweizerischen Tropeninstitut gehalten worden. Sie
entstammen teilweise ganz verschiedenen Gebieten und Biotopen und unterschei-
den sich auch beziiglich ihrer Lebensweise, weshalb im folgenden zuerst auf
ihre Herkunft und Biologie kurz eingegangen werden soll.

1. Kalotermes flavicollis (Fabricius):

Diese Termite kommt im ganzen Kiistengebiet rings um das Mitlelmeer vor,
dessen Klima sich durch sehr warme Sommer und milde Winter auszeichnet
und so eine dauernde Ansiedlung ermoglicht. Unsere Kalotermes-Versuchstiere
wurden alle an der franzosischen Mittelmeerkiiste am 6stlichen Fufl der Pyre-
nien in der Umgebung von Banyuls gesammelt, wo neben Rebstdcken auch eine
Reihe von Laubbiiumen, so Korkeichen, Platanen, Ziirgelbiume u. a., befallen
sind (RicHARD 1950 bj. Als ergiebigste Quelle haben sich Ziirgelbiiume (Celtis
australis, «Micocoulier») erwiesen, in denen die Kolonien besonders individuen-
reich (500—3000 Tiere) sind.

Kalotermes flavicollis baut kein eigenlliches Nest auf. Die Kolonien fressen
sich fortlaufend ins Holz hinein, wobei ein unregelmiilfiges System von Giingen
entsteht, vor allem in den aufgebrochenen und teilweise ahgestorbenen unteren
Stammteilen. Die dilteren Giinge in den fuBeren und langsam vermodernden
Holzteilen sind meist verlassen. Am zahlreichsten halten sich die Termiten in
den an das lebende Holz angrenzenden Giingen auf und greifen vermutlich
das lebende Holz an, dieses damit zum Absterben bringend. Wenn auch man-
che Génge bis hinunter in die Wurzeln reichen (besonders bei Rebsticken),
so lebt Kalotermes [lavicollis doch ohne Erdverbindung, wie auch die meisten

! HOLMGREN (1911) unterschied nur 4 Familien (Masto-, Pro-, Meso- und
Metatermitidae). Die obige Einteilung der Isoptera in 5 Familien ist heute aber
allgemein anerkannt (SJOSTEDT 1925, SNYDER 1949).

* Nur eine einzige, in Australien lebende, primitive Art, Mastotermes darwi-
niensis.
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Kalotermitidae ihre Nester ausschlielilich im Holz anlegen und sogar in iso-
lierten Dachbalken existicren konnen (dry-wood termites). Durch diese Be-
sonderheit der Nestanlage ohne Erdverbindung unterscheidet sich Kalotermes
flavicollis von den iibrigen drei untersuchten Termitenarten.

Beglinstigt durch die einfache Lebensweise im Holz und durch die Fiihig-
keit, auch in kleineren Gruppen am Leben zu bleiben, kann Kalotermes flavi-
collis verhiiltnismiiBig leicht im Laboratorium gehalten und geziichtet werden,
vorausgesetzt, dafl neben geeigneter Iirniihrung auch optimale Temperatur und
Luftfeuchtigkeit geboten werden. Ihre starke Angriffslust und grolle Resistenz
haben diese Art — wenigstens in Europa — zu einem hiufig verwendeten Ver-
suchstier fiir Material- und Schutzmittelpriifungen werden lassen.

2. Reticulitermes lucifugus (Rossi) :

Das Verbreitungsgebiet von Reticulitermes lucifugus slimml mit jenem von
Kalotermes flavicollis ziemlich genau iiberein (Mittelmeerliinder). Die verwen-
deten Reticulitermes wurden ebenfalls in der niheren Umgebung von Ban-
vuls gesammelt. Auch sie befallen dort Rebsticke, Ziirgelbiiume und sehr oft
dltere Wurzelstocke von Pinien. Daneben dringen sie auch in Hiuser ein und
haben in Stdfrankreich und Italien seit Jahrzehnten betriichtlichen Schaden an-
gerichtet.

Im Gegensatz zu Kalolermes legen die Reticulilermes, deren Staaten bis zu
10 000 Tiere enthallen kénnen, ein unregelmiifliges Gangsystem im IErdboden
an, gerne auch unter Steinplatten nach Ameisenart (RicHARD 1950 b). Sie wer-
den als unterirdische (subterranean) Termiten bezeichnet. Von dort aus befal-
len sie das zur Nahrung benoligte Holz, in welchem sie ebenfalls Giinge und
Kammern anlegen. Grollere Hohlriiume fillen sie mit einer briunlichen,
schwammartigen Masse, die aus Erdpartikeln, vermischt mit Speichel und Ex-
krementen, besteht. Aus demselben Malerial errichten sie ihre Laufginge, um
Holz zu befallen, welches nicht direkt mil dem Erdboden in Konlakt steht. In
den Wurzelstocken der Ziirgelbiiume wurden sehr oft Giinge von Reliculitermes
dicht neben jenen von Kalotermes angetroffen. Beide Nestsvsteme sind aber
nie miteinander verbunden; beim gleichzeitigen Erdffnen benachbarter Giinge
brechen zwischen den Soldaten beider Arten heftige Kiimpfe aus 3. Da die Reti-
culitermes tlberall fliissige Exkrettropfen auf dem Substrat deponieren, lassen
sich ihre Giinge von denen der Kalotermes leicht unterscheiden.

Reticulitermes lucifugus kann im Laboratorium geziichlet werden, wenn
man sie in grioBeren Gruppen hiilt und ihrer subterranen Lebensweise sowie ih-
rem Feuchtligkeitsbediirfnis Rechnung trigt. Auch diese Art wird zu Material-
prifungen herangezogen.

3. Zootermopsis nevadensis (Hagen) :
D

Zootermopsis nevadensis ist an der ganzen nordamerikanischen Westkiiste
verbreitet, kommt aber hauptsiichlich in den feuchten Sequoiawiildern des Kii-
stengebietes von Kalifornien vor. lThre Kolonien kénnen bis etwa 5000 Tiere
umfassen, Zootermopsis legen wie Kalotermes ihre Nester direkt im Holz an;
im Gegensatz zu diesen bevorzugen sie ausschliefilich sehr feuchtes Holz
(damp-wood termites), welches im oder aul dem Boden liegt, also meistens

3 In den Wurzelstdocken des Ziirgelbaumes haben sich vielfach auch Ameisen-
kolonien eingenistet, welche oft innert kurzer Zeit iiber die in den gedffneten
Giingen wehrlosen Termiten herfallen und sie wegschleppen. Dies zeigt, welch
ein scharfer Konkurrenzkampf in diesem eng begrenzten Lebensraum herrscht.
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morsches oder zerfallendes Holz. Neben Wurzelstocken, Baumstiimpfen und
gefiillten Biumen kidnnen sie auch Hiuser, Telegraphenmasten, holzerne Briik-
kenpfeiler ete. befallen [CASTLE 1946). Die verwendeten Zootermopsis stammen
aus Kalifornien und werden seit 1949 im Tropeninslitut geziichtet.

4. Nasutitermes arborum (Smeathman) :

Diese afrikanische Baumtermile ist von Senegal bis zum Kap verbreitet
und kommt vor allem in den Regenwiilldern der tropischen Westkiiste vor. Sie
ist ebenfalls in feuchten Galerienwiildern anzutreffen, fehlt dagegen in der
offenen Buschlandschaft. Die individuenreichen Kolonien leben in iiber kopf-
grolien Holzkartonnestern, die an Stiimmen, Asten oder Lianen zwei bis mehrere
Meter hoch iiber dem Erdhoden aufgehiingt sind. Das Nest ist durch gedeckte
Galerien, welche die Stammoberfliiche iiberziehen, mit dem Erdboden ver-
bunden, von wo die Termiten aus der Tiefe ihr Wasser emporholen und im
umherliegenden Holz ihren Nahrungsbedarf decken. Die untersuchten Nasuti-
termes wurden zwei Nestern entnommen, welche in den Jahren 1949 und 1952
von der Elfenbeinkiiste importiert und liingere Zeit im Schweizerischen Tropen-
institut gehalten wurden. Nach SJOSTEDT (1925) wurden sie als Nasutitermes
arborum bestimmt.

Auf Grund der verschiedenen Anlage ihrer Nester kénnen die vier unter-
suchten Termitenarten nach LicHT (1946) folgenden Haupttypen zugeordnet
werden:

A: Holzgrabende Termiten

1. Trockenholzformen . . . .  Kalotermes flavicollis
2. I'euchtholzformen O Zooltermopsis nevadensis

B: Erdgrabende Termiten

1. Unterirdische Formen : ; ; Reticulitermes lucifugus
2. Hiigelbauende Formen :
3. Kartonnestbauende Formen . : Nasutitermes arborum

Bei der Besprechung unserer Ergebnisse werden wir noch sehen. inwiefern
dic unterschiedlichen IFeuchtigkeitsbedingungen dieser Nesttypen fiir die Le-
bensdauer und fiir das Verhalten der Termiten von Bedeutung sind (Seite 117
und 150).

III. LEBENSDAUER DER TERMITEN
BEI VERSCHIEDENEN LUFTFEUCHTIGKEITEN.

A. Allgemeines.

Die Lebensdauer der Insekten wird durch Hunger, Temperatur und Aus-
trocknung bestimmt. Dabei beeinflulit die Luftfeuchtigkeit die Stirke der Ver-
dunstung, die auch bei Insekten im allgemeinen dem Sittigungsdefizit pro-
portional ist (Dalton’sches Geselz) (Buxton 1931 a, 1932). Zur Aufrechterhal-
tung der normalen Lebensfunktionen muf} der stete Wasserverlust durch ent-
sprechende Aufnahme kompensiert werden. Besonders fiir kleine terrestrische
Insekten ist es aulierordentlich wichtig, dafl ihr Wassergehalt ein bestimmtes
Minimum nicht unterschreitet.

Hinsichtlich der Widerstandsfiihigkeit gegeniiber Austrocknung lassen sich
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zwel Gruppen unterscheiden: Furyhygre und stenohygre Insekten. Die erste-
ren sind widerstandsfihiger und kénnen auch in trockener Luft leben, wiih-
rend die stenohygren auf einen verhiiltnismiiliig eng begrenzten Luftfeuchtig-
keitsbereich, meist nahe der Siittigung, angewiesen sind. Die curyhygren Insek-
ten konnen durch mannigfache Einrichtungen eine allzu starke Wasserabgabe
verhindern: Wachsschicht der Cuticula (GunN 1933), Spirakelverschlufi (MEL-
LANBY 1934, 1935, GEicy & luser 1952), Abgabe von sehr trockenem Kot
[(WIGGLESWORTH 1932), Steigerung des Korperwassergehalles durch vermehrte
Nahrungsaufnahme oder Verbrennung von Reservestoffen (BuxTon 1930, MEL-
LANBY 1932, FRAENKEL & BLEWETT 1945, LECLERCQ 1048).

Die Termiten sind ausgesprochen stenohyger und sind durch ihre relativ
diinne Korperhaut wohl nur diirftig gegen Austrocknung geschiitzt. Nach Cook
& Scort (1932) gehen Zootermopsis ein, wenn der Wasserverlust 20—38%/0 (nor-
maler Wassergehalt 74—80%0) erreicht hat. Dal} die geringe Widerstandsfihig-
keit durch ihre soziale und abgeschlossene Lebensweise weitgehend wettgemacht
wird, wurde schon erwithnt (Seite 98). Die Erfahrungen aus Laboratoriumszuch-
ten zeigen ehenfalls, dafl die Termiten nur in fast feuchtigkeitsgesiittigter Atmo-
sphiire lebens- und vermehrungsfihig sind (GOsswaLDp 1941b, 1943, 1955,
BECKER 1942, 1948, Gay u. a. 1955).

Vergleichende Untersuchungen iiber Lebensdauer und Austrocknungsgrad
der Insekten (GUNN 1935, WIGGLESWORTH 1945, LECLERCQ 1946 b) ergaben, dal}
die Verdunstungsgeschwindigkeit von der Grofie der Tiere abhiingig ist, indem
bei kleinen Tieren die verdunstende Oberfliiche im Verhiltnis zum Gewicht
resp. zum Wassergehalt viel gréofler ist. Die Widerstandsfiihigkeit gegen Aus-
trocknung steht mit den Feuchtigkeitsverhiiltnissen der natiirlichen Standorte
in Zusammenhang. GOsswaLp (1938) verglich die Lebensdauer von 6kologisch
verschiedenen Ameisenarten unter bestimmlen Luftfeuchtigkeiten mit den
Eigenarten der Biotope: Zwar leben alle uniersuchten Ameisen bei 100 r.LF
am liilngsten, doch waren Arten aus Nestern in Steinplatlen gegen niedrige Luft-
feuchtigkeiten unempfindlicher als solche, die in feuchten Biotopen leben.

Diese Beziehungen wurden bei Termiten ebenfalls festgestellt. So fand WiL-
LIAMS (1946) zwischen Reticulitermes tibialis und R. hesperus, welche beide
auf hohe und konstanle IFeuchtigkeit angewiesen sind, Unterschiede in den mi-
nimalen Feuchtigkeitsanspriichen, die zum Eingraben und I'ortbestehen der
Kolonien notwendig sind; auf trockenem Filtrierpapier geht R. hesperus rascher
ein als R. tibialis. Diese Belunde stimmen mit ihrer Verbreitung in Kalifornien
tiberein, wo R. tibialis an trockeneren Stellen gefunden wird. Im gleichen Sinne
steht die unterschiedliche Widerstandsfihigkeit von drei Reliculitermes-Arten
(R. tibialis, R. flavipes und R. arenicola) aus der Umgebung von Chicago im Zu-
sammenhang mit ihrer lokalen und allgemeinen Verbreitung (STRICKLAND 1950;.

Die in sozialer Abhingigkeit lebenden Tiere sind physiologisch und auch
ethologisch besonders zu beurteilen, je nachdem, ob sie allein oder in Gruppen
untersucht werden. Die Gruppe iibt auch in physiologischer Hinsicht einen Ein-
flull auf das Einzeltier aus. Dabei ist die «Massenwirkung», welche meist die Folge
einer physikalisch-chemischen Milieuverinderung darstellt, von der «Gruppen-
wirkung» zu unterscheiden, die — durch Sinnesstimulierung verursacht — mehr
psycho-physiologischen Charakter besitzt und daher schon bei wenigen Tieren
zur Geltung kommt (Grasse 1946). Die Gruppenwirkung wird vor allem bei
sozialen Insekten beobachtet, und ihr Fehlen tritt bei isoliert untersuchten In-
dividuen deutlich in Erscheinung. GrASSE & CIIAUVIN (1944) wiesen diese gde-
genseitigen physiologischen Wirkungen zwischen sozialen Tieren an Hand der
Mortalitiit von isolierten und gruppierten Ameisen, Bienen, Wespen und Ter-
miten nach. Bei Reticulitermes [ucifugus hiingt die L.ebensdauer, der Kannibalis-
mus und die Fraf- und Bautiitigkeit direkt von der Groe der Gruppe ab.
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B. Technik der Lebensdauerversuche.

Zur Feststellung des Luftfeuchtigkeitseinflusses aul die Lebensdauer wurden
in unseren Versuchen die Termiten entweder einzeln oder in Gruppen zu je 5
Tieren ohne Nahrung in kleinen unverschlossenen Glastuben (10 X 40 mm)
den verschiedenen Feuchtigkeitsstufen ausgesetzt (Abb. 1).

Die Herstellung bestimmter Luftfeuchligkeiten beruht auf der Tatsache, dafl
wiilrige Salzlosungen einen geringeren Siittigungsdruck aufweisen als reines
Wasser (Raoult-Van't IHoff’sches Gesetz). Nach den Angaben von BUXTON
(1931 b), BuxtoN & MELLANBY (1934), LECLERCQ (1946 a) und SorLoMON (1951)
wurde eine Reihe von Luftfeuchtigkeitsstufen durch folgende tibersiittigte L.oO-
sungen erzielt:

P,0; (trocken) s = P 3 3% e, LE
ZnCl, . . . . . . . 1%TtLF
CaCly krist. . . . . . 33%r L7
Ca(NOy)y krist. . . . . 54%rLF
NaCGl . . . . . . . 4% rLF
KCl . . . . . . . 86% r.LF
KNO, . . . ) : . . 94% r.LF

Diese konzentrierten Salze regulieren sich weitgehend selbstiindig, und ihre
Ubersiittigung ist jeweilen am noch ungeldsten Salz leicht zu erkennen. In voll-
kommen feuchligkeitsgesiittigler Luft konnten keine brauchbaren Irgebnisse
erzielt werden, da die Termiten infolge starker Kondenswasserbildung hitufig
ertranken, Die r.LF in den Versuchsgefiiflen wurde mit kleinen runden Lam-
brecht-Haarhygromelern (£ 2%) dauernd kontrolliert.

Die Tiere wurden wiihrend der Versuche nicht gefiittert, da es ganz allge-
mein sehr schwierig ist, optimale Ernithrung zu garantieren. Bei sozial hoch-
differenzierten Arten, wie Nasutitermes, sind auch gréflere Bruchstiicke einer
Kolonie trotz Nahrung nur mit Miithe wiihrend liingerer Zeit am Leben zu hal-
ten. Die Termiten der weniger evoluierten Familien kénnen bereits in Gruppen
von nur wenigen Individuen geziichtet werden; bei Einzelhallung verweigern

Abb. 1. Versuchsanordnung

zur Bestimmunyg der Lebens-

dauer bei konstanter Luft-
Jeuchtiglkett.

1 = % -Liter-Sterilisierglas
2 = Glastuben mit Termiten
3 = Llinsalz

4 = tlibersiittigte Salzlosung

-

= ausgelilltes Salz
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sie jedoch oft jegliche Nahrungsaufnahme und koénnen zudem die bei jeder
Hiutung verlorengehenden Darmsymbionten ohne Uberasung durch Nestgenos-
sen nicht ersetzen, symbiontenfreie Individuen sind aber nicht mehr fihig,
Holznahrung zu verdauen. Der Hungerversuch gewiihrleistet somit die einheit-
lichsten Bedingungen.

Die Versuche fanden in einem klimatisierten Zuchtraum bei konstanter Tem-
peratur von 26° C statt und wurden tagsiiber am ersten Tag in 2stiindigen, an
den folgenden Tagen in 4stiindigen Abstiinden kontrolliert. Im Laufe der Be-
obachtungszeit nahm die Bewegungsfiihigkeit der Termiten sichtbar ab: nach
anfinglichem Torkeln fielen sie immer hiiufiger auf den Riicken und konnten
sich schliefilich nicht mehr erheben. Die Lebensdauer wurde so bestimmt, dal}
man den zeitlichen Mittelwert errechnete zwischen dem Zeitpunkt der letzten
Kontrolle und der spiiter eingetretenen villigen Bewegungslosigkeit.

C. Ergebnisse.
1. Einzelversuche.

Die Ergebnisse der Lebensdauerversuche sind in Abb. 2 aufge-
zeichnet, welche die mitllere Lebensdauer einzeln gehaltener Lar-
ven bzw. Arbeiter in den verschiedenen Luftfeuchtigkeitsstufen
(verschiedenes Siittigungsdefizit) enthilt. Das Zahlenmaterial da-
fiir wurde bereits frither (GEIGY & IERNST 1951) verdffentlicht.

I7iir die Dauer der Uberlebenszeit ist bei allen Termitenarten der
Grad der Lufttrockenheit und die dadurch bedingte Austrocknungs-
geschwindigkeit bestimmend, indem mit abnehmender Luftfeuch-
tigkeit die Lebensdauer der Tiere wesentlich verkiirzt wird. Ver-
gleicht man die Lebensdauer der verschiedenen Arten bei gleichen
Luftfeuchtigkeiten, so ergeben sich zum Teil betrichtliche Unter-
schiede.

Kalotermes erweist sich als am resistentesten, vermag sie doch
in ganz trockener Luft durchschnittlich 5 Tage zu leben. Mit zu-
nehmender Luftfeuchtigkeit wird auch die Lebensdauer zuerst
gleichméBig verlingert, bis 85%0 r.LIF auf 10 Tage, bei weiterer Er-
hohung auf 95% r.LI sogar auf 17 Tage.

Zootermopsis ertrigt trockene Luft wihrend 3 Tagen. Zuneh-
mende Luftfeuchtigkeit steigert die Uberlebenszeit: bei 95%0 r. LI
erreicht sie 23 Tage.

Reticulitermes hilt Trockenheit durchschnittlich nur 10 Stun-
den aus. Erhohung der Luftfeuchtigkeit fordert die LLebensdauer in
den niedrigen Stufen nur wenig (55%0 r.LF: 17 Std.), in den hohe-
ren wesentlich mehr (75%0 r.LF: 42 Std., 95%0 r.LF: 67 Std.).

Nasutitermes ist ganz besonders stenohyger. Die Lebensdauer
in trockener Luft ist sehr kurz (4 Std.); im mittleren Feuchtigkeits-
bereich (55%0 r.LT°) sleigt sie auf 11 Std.; in hoheren Luftfeuch-
tigkeiten wird sie wie bei Reticulitermes bedeutend verliangert
(95%0 r.LF: 43 Std.) (vgl. Abb. 6).
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AbD, 2, Einfluf der Luftfeuchtighkeit auf die Lebensdauer hungernder Arbeiter,
bziv. Larven von vier Termitenarten.

Bei den Soldaten ist die Luftfeuchtigkeit in ihnlichem MaBe
bestimmend fiir die Lebensdauer. Bei Nasutitermes, wo Soldaten
in groBerer Anzahl zur Verfiigung standen, zeigte sich, daf} sie In
allen Feuchtigkeitsstufen eine etwas grofiere Widerstandstihigkeit
cecen Austrocknung aufweisen als die Arbeiterkaste. Die Uber-
lebenszeit ist ungefiihr um ein Drittel verlingert (Abb. 5). Bei Kalo-
termes, Zootermopsis und Reticulitermes konnte die Kaste der
Soldaten, welche bei diesen Arten nur einen kleinen Anteil der
Kolonie ausmacht, lediglich stichprobenweise untersucht werden.
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Die wenigen Befunde scheinen die an Nasutitermes gewonnenen
I‘rgebnisse nicht zu bestitigen: In trockener Luft stimmt die Le-
bensdauer mit jener der Larven meist ziemlich iiberein, in feuchter
Luft liegen die Werte zwar noch im Streuungsbereich der Larven,
deuten aber eher auf eine kiirzere Lebensdauer hin. Bei den relativ
groflen Soldaten von Zootermopsis ist dies in allen untersuchten
FFeuchtigkeitsstufen der Fall, wobei auch nachgewiesen werden
kann, dafi bei ihnen der tigliche Gewichtsverlust prozentual gro-
Ber ist als bei den Larven (vgl. S. 109).

2. Verlauf der Gewichtsabnahme.

Um niithere Einblicke in die Wirkung der Luftfeuchtigkeit auf
die hungernden Versuchstiere zu gewinnen, wurde die Gewichtsab-
nahme einzeln gehaltener Termiten verfolgt. Dazu wurden die
Tiere bis zum Tode tiglich um die gleiche Zeit auf einer Feder-
waage («Roller-Smith») auf 0.1 mg genau gewogen.

a. Kalotermes.

Die deutlich verschiedene Gewichtsabnahme sei zuniichst an
einem Beispiel von je 5 Larven in 20% und in 95% r.LF darge-
stellt (Abb. 3). Die untersuchten Larven wogen zwischen 5.7—7.4
mg und wurden auf beide Gruppen gleichmifBig verteilt, so daf
sich mittlere Anfangsgewichte von 6.54 mg, resp. 6.56 mg ergaben.
Die durchschnittliche Lebensdauer betrug 176 Stunden (= 7
Tage) in 20%0 r.LF und 427 Stunden (= 17% Tage) in 95% r.LLTF,
was mit den obigen Iirgebnissen an Kalotermes-Larven tiberein-
stimmt.

Die Larven in trockener Luft verloren bedeutend rascher an
Gewicht als jene in feuchter Luft: In 20% r.LFF nahmen sie tig-
lich um 0.50 mg, d. h. 7.6%0 des Anfangsgewichtes, ab, in 95% r.LLT
dagegen nur um 0.14 mg (2.1%0); der tigliche Gewichtsverlust der
trocken gehaltenen Tiere war somit mehr als dreimal so grof3. Diese
Werte sind Durchschnitlswerte, denn in Wirklichkeit verlief der
Gewichtsverlust withrend der Beobachtungszeit nicht so gleich-
miBig, indem wihrend der ersten zwei bis drei Tage stets eine et-
was groflere Gewichtsabnahme festgestellt wurde. Auch nach dem
Tode erfolgte weiterer, jedoch nicht verstirkter Gewichtsabfall,
bis der Insektenkorper mit der Umwelt in hygroskopischem Gleich-
gewicht stand.

Dieser Versuch bestiitigt auch, dafl der Korpergrofie eine gewisse
Bedeutung fiir Lebensdauer und Gewichtsverlauf zukommt. So-
wohl in feuchter wie in trockener Luft wiesen die grofferen Larven
stets eine deutlich lingere Lebensdauer und einen prozentual et-
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was geringeren Gewichtsverlauf auf (vgl. S.115). Ebenso zeigten
sich Unterschiede im Gesamtverlust bis zum Tod, indem bei bei-
den Gruppen die kleineren Larven nach geringerer Gewichtsab-
nahme starben.

Die absoluten Todesgewichte lagen somit innerhalb der beiden
Luftfeuchtigkeitsstufen sehr nahe beieinander: 4.0-—4.4 mg in
95%0 r.LF und 2.5—3.2 mg in 20%, unterscheiden sich— trotz glei-
chem Durchschnitiswert am Anfang — betriachtlich, was auch in
Abb. 3 zu erkennen ist. Die Larven in 20%0 r.LF starben nach einem
Verlust von 55.6%0 des Anfangsgewichtes, jene in 95%0 r.LI da-
gegen nach nur 36.8%0 Verlust.

mg
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Abb. 3. Unterschiedliche Gewichtsabnahme und Lebensdauer von Kalotermes-
Larven in zwei Luftfeuchtigkeiten.

Wenn nun einerseits angenommen wird, daB in trockener Luft
der Wasserverlust allein als lebensbegrenzender Faktor wirkt, so
kann auf der anderen Seite fiir den Tod der Larven in feuchter
Luft nicht dieselbe Ursache verantwortlich gemacht werden. Bei
lingerem Hunger findet stets eine Mobilisierung von Reservestof-
fen statt, was sich dann besonders in feuchtem Milieu lebensver-
lingernd auswirken kann.

Daher wurde der Gehalt an Wasser, Trockensubstanz und I'ett
wihrend des Hungerns in beiden Luftfeuchtigkeiten gesondert ver-
folgt (Tab. 1 und Abb. 4). In 20%0 r.LF wurden die Tiere wihrend
5 Tagen, in 95%0 r.LLI" wiihrend 5, 10, 15 und 20 Tagen bei Einzel-
haltung dem Hunger ausgesetzt und dann dem Trockenprozefl
(105° C) und dem Aetherauszug unterworfen. Iiir jede Bestim-
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mung wurden 10 Larven benutzt. Weitere 10 Larven dienten zur
Ifeststellung des normalen Wasser-, Trockensubstanz- und Fett-
gehaltes. Die Versuchstiere stammiten aus einem groferen Nest und
wurden so verteilt, dal das durchschnittliche Anfangsgewicht in
allen Gruppen gleich war.

KALOTERMES HUNGERVERSUCH IN_ 20% UND 95 %/ rel. LUFTFEUCHTIGKEIT
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Abb. 4. Wuassergehalt, Trockensubstanz und Fettgehalt von Kalotermes-Larven
in zwei Luftfeuchtigkeiten.

Fiir die Kontrolltiere ergab sich folgende Verteilung:
Anfangsgewicht (AG) = 6.8 mg
Wassergehalt (WG) .
Trockensubstanzgehalt (TG)
Fettgehalt (FG) .
Verhiiltnis WG: TG .

75.5%0 AG
24.5%0 AG
6.0%0 AG = 24.6%0 TG
3.15

Bei den Versuchstieren in trockener Luft sank das Gesamt-
gewicht innerhalb von 5 Tagen auf 57.4%0, was einem tiglichen
Gewichtsverlust von 8.5%0 entspricht, in feuchter Luft dagegen
withrend 5 Tagen nur auf 89.8%0 (tiaglich 2.1%) und nach 20 Ta-
gen auf 66.2%0. Diese Werte stimmen mit denen des vorhergehen-
den Versuchs tiberein (Seite 106) (auf Lebensdauer berechneter Ge-
wichtsverlust: 55%0 in trockener, 35% in feuchter Luft).

TABELLE 1.

Einflufi der Luftfeuchtigkeit auf den prozentualen (Gehalt an
Wasser, Trockensubstanz und Fett von Kalotermes-Larven.

Tage Gesamtgewicht Wasser Trockensubstanz Telt WGITG
(] 07 (8] 8]
() 70 o S0
20% rLF 100 100 100 100 3.15
) 7.4 47.7 86.9 803 1.69
0 100 100 100 100 3.15
5 89.8 92.9 80.3 85.3 3.05
95% r.LF 10 78.0 81.5 67.1 68.2 3.74
15 72.1 77.2 56.3 56.1 4.21
20 66.2 722 47.4 h1.2 4.69
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Nun zeigte sich aber, daf§ dieser Gewichtsverlust nicht allein aus
Wasserverdunstung bestand, denn in beiden Luftfeuchtigkeitsstu-
fen nahmen auch die Trockensubstanz und die Fette ab. In trocke-
ner Luft sank der Wassergehalt wihrend 5 Tagen um mehr als die
Hilfte (52.3%0), Trockensubstanz und Fette verminderten sich nur
um 13.1, resp. um 14.7%. Dadurch verringerte sich auch das Ver-
hiltnis Wasser/Trockensubstanz auf 1.69. Die Larven in feuchter
Luft verloren withrend 5 Tagen 7.1%0 ihres urspriinglichen Was-
sergehaltes und nach 20 Tagen insgesamt nur 27.8%. Innert 5 Ta-
gen wurden jedoch fast 20%o der Trockensubstanz und fast 15%
der I'ette verbraucht. Die Trockensubstanzabnahme ist gegeniiber
Larven in trockener Luft gesteigert. Nach 20 Tagen fehlten mehr
als die Hilfte der Trockensubstanz und fast die Hilfte der Fette.
Diese vermehrte Abnahme der Trockensubstanz bei geringerer
Wasserverdunstung fiihrte zu einer fortschreitenden Steigerung
des Verhiltnisses Wasser/Trockensubstanz auf 4.69 nach 20 Ta-
gen.

I’'s kann somit gesagt werden, daff die Larven von Kalotermes
in der trockenen Stufe am hohen Wasserverlust eingingen, wih-
rend sie noch geniigend Reservestoffe besafien. In feuchter Luft
war der Wasserverlust geringer, doch wurden die mobilisierbaren
Reservesubstanzen wiihrend der lidngeren Lebensdauer weit-
gehend aufgebraucht, so daBl die Tiere nur zum geringsten Teil
an Entwisserung, sondern vielmehr an Hunger starben.

b. Zootermopsis.

Der bei Kalotermes gefundene luftfeuchtigkeitsbedingte Ge-
wichtsverlauf sollte auch bei den andern Termitenarten iiberpriift
werden. Wegen ihres geringen Korpergewichtes sind aber Reti-
culitermes und Nasutitermes [iir diese Wiigeversuche weniger ge-
eignet, wohl aber die relativ groen Zootermopsis. In den IFeuch-
tigkeitsstufen 85, 55, 35 und 0% r.LF wurden je 4 Larven bis zum
Tode gewichtsmiiflig verfolgt. Die Ergebnisse sind aus Tab. 2 und
Abb. 5 zu ersehen.

Die GroBe des tiglichen Gewichtsverlustes nahm mit der Aus-
trocknungskraft der Luft zu und betrug in trockener Luft das
Vierfache dessen in 85%0 r.LF: 15,4, resp. 3.9%0. Der Gesamtge-
wichtsverlust bis zum Tode der Larven war in der feuchteren Stufe
jeweils etwas geringer als in der nichst trockenen Stufe.

Bei den Soldaten zeigte der Gewichtsverlust dieselbe Abhingig-
keit von der Luftfeuchtigkeit wie bei den Larven: in 85% r.LF
4.8%0, in 0% r.ILF 21.4%0, also ebenfalls rund das Vierfache. Ver-
glichen mit Larven in der entsprechenden Luftfeuchtigkeitsstufe
verloren die Soldaten pro Tag etwa ein Viertel mehr an Gewicht.
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ZOOTERMOPSIS  GEWICHTSVERLAUF UND LEBENSDAUER

IN VERSCHIEDENEN LUFTFEUCHTIGKEITEN
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Abb. 5. Unterschiedliche Gewichtsabnahme und Lebensdauer von Zootermopsis-
Larven in vier Luftfeuchtigkeiten.

TABELLE 2,
Einflufp der Luftfeuchtigkeit auf den Gewichtsverlauf
der Larven und Soldaten von Zootermopsis.

85% r.LF 53% r.LF 35%r 1.1 0% r.LF

Larven

L.ebensdauer 336 Std. 207 Std. 120 Std. 81 Std.

Anfangsgewicht 41.3 mg 43.3 mg 44, 1 mg 43.2 mg

Gewichtsverlust 55.4% 56.1% 57.1"% 62.5%0

Verlust pro Tag 3.9% 6.3%0 11.4% 15.4%0
Soldaten

I.ebensdauer 210 Std. 8+ Std. 60 Std.

Anfangsgewicht 73.4 mg 75.1 mg 74.0 mg

Gewichtsverlust 17.8%0 52.7% 52.09%,

Verlust pro Tag 4.8/ 15.1%% 21.4%0

Der hohere Gewichtsverlust und die kiirzere Lebensdauer der
Soldaten von Zootermopsis, deren Anfangsgewicht ja bedeutend
groBer ist als dasjenige der Larven, steht in auffallendem Gegen-
satz zu den obigen Befunden an Kalotermes (und auch allgemein
an Insekten), bei denen die groBeren Tiere sowohl eine verhiiltnis-
miiBig geringere Gewichtsabnahme als auch eine lingere Lebens-
dauer aufwiesen (vgl. Diskussion Seite 118).

3. Gruppenversuche.

Die Widerstandsfiahigkeit der einzeln gehaltenen Termiten ge-
geniiber Austrocknung erwies sich auch in sehr hoher Lufltfeuch-
tigkeit als erstaunlich gering, besonders bei Reticulitermes und
Nasutitermes. Im Hinblick auf ihre soziale L.ebensweise — und die
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beiden genannten Arten stehen in dieser Beziehung auf hoheren
Stufen als Kalotermes oder Zootermopsis — kann angenommen
werden, dall die Lebensdauer der Termilen durch die Gemein-
schaftshaltung mechrerer Tiere verlingert wird. Daher wurden
1090 Nasutitermes in Gruppen zu je 5 Arbeitern, bzw. je 5 Solda-
ten, den verschiedenen Luftfeuchtigkeiten ausgesetzt. In Abb. 6 ist
die erzielte Lebensdauer dieser Gruppenversuche gemeinsam mit
jener der Ilinzelversuche aufgetragen (vgl. die Tabellen III a und
[II b in GEIGY & [ERNST 1951).

NASUTITERMES
LEBENSDAUER IN VERSCHIEDENEN LUFTFEUCHTIGKEITEN
100 100
Std Std.
ARBEITER SOLDATEN
1 Gruppen [1 Gruppen
— R Einzeltiere J Einzelliere
W o
b | pus
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2 501 a 50
z =
w w
8 m
4 4
Q- o-
95 85 75 55 35 20 0 95 B85 75 55 35 20 Q
% RELATIVE LUFTFEUCHTIGKEIT % RELATIVE LUFTFEUCHTIGKEIT

Abb. 6. Einflup der Luftfeuchtigkeit und der Versuchstierzahl auf die Lebens-
dauer hungernder Nasutitermes-Arbeiter und -Soldaten.

Daraus ist zu ersehen, dafl die Widerstandsfiihigkeit der grup-
pierten Nasutitermes ebenfalls durch die Luftfeuchtigkeit be-
stimmt wird. Je groBer die Austrocknungskraft der Luft ist, desto
weniger lang leben die Termiten. Die Annahme, dafl die Gruppie-
rung die Lebensdauer verlingert, wird bestitigl, wobei sich aber
in ihrer Wirkung ein deutlicher Unterschied zwischen Arbeitern
und Soldaten zeigt. Die Lebensdauer der gruppierten Soldaten wird
um etwa ein Viertel verlingert, withrend sie bei den Arbeitergrup-
pen stets mehr als verdoppelt wird. Dadurch iiberleben die auf
Grund der Linzelversuche weniger widerstandsfithigen Arbeiter,
wenn sie in Gruppen gehalten werden, die Soldaten bei weitem.

Dieses Ergebnis beleuchtet eine der begiinstigenden Wirkun-
cgen, welche die soziale Lebensweise auf die einzelnen Termiten
der Kolonie ausiibt.
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D. Diskussion.
1. FFeuchtigLeitsoptimum.

Die Versuche zur Bestimmung der Lebensdauer in den ver-
schiedenen Luftfeuchtigkeiten ergaben, daBl die Termiten ausge-
sprochen stenohygre Insekten sind, welche den Hungerversuch
nur in sehr hohen Feuchtigkeiten wihrend lingerer Zeit ertragen
konnen, und daB die Lebenszeit mit zunehmend austrocknender
Wirkung der Luft betrichtlich verkiirzt wird. Da in den Versu-
chen lediglich die Luftfeuchtigkeit verindert wurde, darf ange-
nommen werden, daf diese fiir die wechselnde Uberlebensdauer
veranlwortlich ist (vgl. Seite 104).

Die in Abb. 2 aufgetragenen Lebensdauerdaten der vier Termi-
tenarten bilden jeweils annihernd eine Gerade. Dies ist aber auch
eine IFolge des logarithmischen MafBstabes der Ordinate; im nor-
malen MaBstab gezeichnet, verlaufen die Kurven im untern Teil
fast waagrecht, im obern ziemlich steil: d. h. im trockenen Luft-
feuchtigkeitsbereich (10—25 mm Hg Sattigungsdefizit) wird die
Lebensdauer durch Erhohung der Luftfeuchtigkeit nur wenig, im
feuchteren Bereich (unter 10 mm Hg) dagegen in wachsendem
MaBle verlangert. Die von BECKER (1942) und von GOSSWALD (1942,
1955) veroffentlichten Angaben tiber die Lebensdauer von Kalo-
termes und Reticulitermes in verschiedenen Luftfeuchtigkeiten
zeigen ebenfalls diesen starken Anstieg der Lebensdauerkurve im
Bereiche der hoheren Feuchtigkeiten.

IFiir die Termiten stellt daher die groftmaoglichste Feuchtigkeits-
sattigung der Luft die optimalste Bedingung dar, und schon eine
geringe Senkung der Luftfeuchtigkeit wirkt sich in einer bedeu-
tenden Verkiirzung der Lebensdauer aus.

2. Lebensdauer.

Uber die Hungerfihigkeit der Kalotermes-Larven liegen ab-
weichende Angaben vor. Die hier gewonnenen Resultate ergaben
bei 85%0 r.LE eine mittlere Lebensdauer von 10 Tagen, bei 95%0
r.LI* eine solche von 17 Tagen. Dagegen gab BECKER (1942) fir
hungernde Larven der entsprechenden Grofle eine mittlere Lebens-
dauer von 26—31 Tagen bei 28° C und 80% r.LF an, und GOss-
WALD (1942, 1955) fand bei 25° C und 80%0 r.LF eine Hungerfihig-
keit von annihernd 5 Monaten, in ganz trockener Luft eine solche
von fast noch 1 Monat. Da beide Autoren die Lebensdauer im Hin-
blick auf Materialpriifungen untersuchten, kann angenommen
werden, dafl es sich um Gruppenversuche handelte, welche die
lingere Lebensdauer zum Teil erkliren. Die Angaben von GOss-




Ernst, Einflaf} der Luftfeuchtigkeit auf Termiten 113

wALD miissen jedenfalls Maxima darstellen. Ferner mufl auch auf
die verschiedene Herkunft des Materials hingewiesen werden, denn
sowohl BECKER als auch GOSSWALD bezogen ihre Termiten aus der
Umgebung von Neapel.

Die Vermutung, daff diese regionale Verschiedenheit mit gewis-
sen physiologischen Eigenheiten der Termiten verkntipft sei, wird
nun neuerdings durch Beobachtungen von BECKER (1955) bestirkt,
welcher unter den aus Neapel stammenden Imagines einen auffal-
lenden Anteil mit dunkel gefirbiem Prothorax fand und durch
Kreuzungsversuche nachwies, dali die Halsschildfirbung durch
monohybrid-intermediiren Erbgang festgelegt wird. Die Verbrei-
tung dieser Kalotermes fuscicollis scheint auf Italien (Neapel, Si-
zilien, Toskana) beschrinkt zu sein. Von besonderem Interesse ist
nun die vergleichende Bestimmung der Vorzugstemperaturen von
K. flavicollis und K. fuscicollis durch HERTER. Danach weisen die
dunkelschildigen Geschlechtstiere eine etwas niedrigere Vorzugs-
temperatur (40.4° C) auf als die gelbschildigen (41.2° C) (HERTER
1953). Iis ist nun durchaus moglich, dall weitere okologisch-phy-
siologische Verhaltensunterschiede bestehen (vgl. auch LUSCHER
1956 a).

Auch fiir Reticulitermes gab GOsSSwALD (1955) bei allen I'euch-
tigkeitsstufen lingere Uberlebenszeiten an: 2 Tage in ganz trocke-
ner Luft, 5 Tage in 80% r.LI"

3. Auslrocknung und Hungerfdhigkeit.

Die gebotenen Luftfeuchtigkeiten unterschieden sich durch ihre
Austrocknungskraft und beeinflulliten die Geschwindigkeit des
Wasserverlustes der Versuchstiere (MELLANBY 1935). Die Verdun-
stung wird von physikalischen Gesetzen bestimmt. Dies ergibt sich
auch aus der Beobachtung, daBl bei den Kalotermes-Larven der
postmortale Wasserverlust dieselbe Geschwindigkeit wie vor dem
Tode auflweist. Kalolermes scheint somit keine aktiven Regula-
tionsmechanismen zur Verhinderung der Wasserverdunstung zu
besitzen. lirst kurz vor lirreichen des hygroskopischen Gleich-
gewichtes mit der Umgebung verlangsamt sich die Verdunstungs-
geschwindigkeit, bedingt durch den verringerten Dampfdruck-
unterschied zwischen Insektenkérper und umgebender Atmo-
sphiire.

Die verschiedenen Lufltfeuchtigkeiten haben eine Abstufung der
Uberlebenszeiten bewirkl, woraus aber nicht geschlossen werden
darf, daBf die Termiten lediglich infolge der Austrocknung einge-
gangen sind: auch ihr Hungerzustand mufl dabei beriicksichtigt
werden (vgl. Seite 109). Wir konnen uns vorstellen, dafl das an der
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Korperoberfliche verdunstende Wasser vom Korperinnern her
stindig ersetzt wird. Dabei wird zuerst frei vorhandenes Wasser
verbraucht und spiiter solches auch dem lebenden Substrat ent-
nommen. Da jedoch die Stoffwechselvorginge in den Zellen auf
einen bestimmten Wassergehalt angewiesen sind, miissen diese
beim Wasserentzug zwangsliufig vermindert und dann ganz ein-
gestellt werden. In trockener Luft ist dies sehr rasch der IFall, und
die Termiten gehen dann innert kurzer Zeit ein. In hoher Luft-
feuchtigkeit bietet der Wassergehalt der Gewebe den Tieren wiih-
rend langerer Zeit noch die Moglichkeit, ihre Reservesubstanzen
weiter anzugreifen. Dies gibt eine Erklirung fiir die auch schon
withrend der ersten b Tage stiarkere Trockensubstanzabnahme der
Kalotermes-Larven in feuchter Luft (Tab. 1), die im weileren zum
Hungertod fihrt, wihrend der Wassergehalt nie ein todliches
Minimum erreicht. In den mittleren IFeuchtigkeitsstufen bilden
schlieBlich Austrocknung und Hunger gemeinsam die Todesur-
sache.

IZs sei hier auch auf die auBerordentlich hohen Wasserverlusie
hingewiesen, welche in unsern Versuchen bis zum Todeseintritt er-
tragen wurden, im Gegensatz zu COOK & Scortr (1932), die fiir Zoo-
termopsis den todlichen Wasserverlust mit 20-28% angeben.

Es ist bekannt, dall die Insekten wiithrend des Hungerns «Stoff-
wechselwasser» produzieren (MELLANBY 1932). Dieses entsteht
durch Abbau (Verbrennung) von Reservesloffen: FFelt, Glykogen,
Protein, wobei theoretisch aus je 1 Gramm bei vollstindigem Ab-
bau 1.16 g, resp. 0.56 ¢ und 0.6 g¢ Wasser gebildet wird. Nach
FFRAENKEL & BLEWETT (1945) und LECLERCQ (1948) decken die
Larven von Tribolium, Dermestes, Ephestia und Tenebrio in trok-
kener Lufl ihren Bedarl an Wasser dadurch, daB sie solches in ih-
rem Korperhaushalt erzeugen.

Im gleichen Sinne ist anzunehmen, dafl die von den hungern-
den Kalotermes-larven verbrauchte Trockensubstanz (Tab. 1) zu-
sittzliches Stoffwechselwasser ergibt. Aus dem Verhiilinis der Ab-
nahme von Trockensubstanz und Fett wiirden sich theoretisch aus
1.5 ¢ Trockensubstanz 1 g Wasser bilden. Auch Cooxk & ScorTt
(1932) fanden bei Zootermopsis, daBl die Oxvdation der Kohle-
hvdrate den groBeren Anteil des Korperhaushaltes ausmacht (nega-
tive Wasserbilanz). Das entstandene Stoffwechselwasser wird
ebenfalls verdunstet und ist somit im Gesamlgewichisverlust ent-
halten. Diese Wassererzeugung zur Deckung des erhthten Wasser-
bedarfes durch Umwandlung von Reservestoffen kann auch die
verhiltnismiaBig starke Trockengewichisabnahme der Larven in
trockener Luft erkliren. DUNMORE & COLLINS (1951) messen dem
unterschiedlichen Fettgehalt der Arbeiter und Imagines bei Reti-
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culitermes entscheidende Bedeutung fiir die verschiedene Trocken-
heitsresistenz zu.

Die holzbewohnenden Kalotermes und Zootermopsis geben ih-
ren Kot meist in Form von mehr oder weniger trockenen, zylinder-
formigen Ballen ab; der Kot der erdverbunden lebenden Termiten
enthiillt dagegen reichlich Wasser und wird in mehr fliissiger IForm
abgeschieden. Hungertiere geben zwar wenig Kot ab, doch muBte
dieser bei den Wigungen miteingerechnet werden, um [‘ehler bei
den Gewichtsbestimmungen zu vermeiden. Die Versuchstiere wur-
den sehr schonend behandelt: sie gaben dann nur in seltenen IFal-
len und zu Beginn der Versuche noch Kot ab, der in dem hier an-
gegebenen Anfangsgewicht der Termiten jeweilen nicht mehr ent-
halten ist.

4. Kastenunterschiede.

Zwischen Soldaten und Larven, bzw. Arbeitern, ergaben sich ge-
wisse Unterschiede in der Widerstandsfihigkeit gegeniiber Aus-
trocknung, fiir welche jedoch keine befriedigende Erklarung zu
finden ist. Die Lebensdauer der Soldaten von Kalotermes, Zoo-
termopsis und Reticulitermes ist im allgemeinen kiirzer als jene
der Larven, was auch BECKER (1942) an Kalotermes und STRICK-
LAND (1950) an Reticulitermes festgestellt haben. Dies konnte mit
ihrer unselbstindigen Ernihrungsweise — die Soldaten werden
von éilteren Larven und Arbeitern mit vorgekautem Holzbrei gefiit-
tert — zusammenhingen, welche moglicherweise fiir die Anlage
von Reservestoffen ungiinstiger ist. Andererseits sind aber die Sol-
daten von Nasutitermes widerstandsfihiger als die Arbeiter.

Da anscheinend bei den untersuchten Arten jene Kaste linger
lebt, welche kleiner und leichter ist, kann die Verdunstungsgrofie
nicht allein von der Koérperoberfliche bestimmt werden, denn da-
nach sollten die kleineren Tiere rascher eingehen. Die Korpergrofie
mag auf Grund von physikalischen Uberlegungen im allgemeinen
wohl ein wichtiger I'aktor fiir die Austrocknung sein; die gewichts-
miBig verfolgten Versuche an Kalotermes-Larven sprechen jeden-
falls dafiir (vgl. Seite 107): in 20% r.LLF belrug der tigliche Ge-
wichtsverlust der kleineren Larven 9.8%, der gréBeren nur 6.8%0
des Anfangsgewichtes. Bei Zootermopsis wurde aber das Umge-
kehrte festgestellt: die groBeren Larven gaben rascher Wasser ab
und gingen auch meist zuerst ein. Das gleiche gilt fiir die groBeren
Soldaten, deren taglicher Gewichtsverlust stets groBer ist als bei
den Larven in der gleichen Feuchtigkeitsstufe. Dazu ist zu erwih-
nen, dafl die Soldaten eine stirker chitinisierte Kopfkapsel besit-
zen, die fast die Hélfte ihres Korpers ausmacht (kleineres Verhélt-
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nis Wassergehalt/ Trockensubstanz!). Untersucht man Kopf und
Hinterleib von Kalotermes-Soldaten getrennt, so L3t sich feststel-
len, dafi der Trockensubstanzgehalt beider etwa gleich, der Was-
sergehalt des letzteren aber viel hoher ist. Die prozentual berech-
nete Wasserabgabe beider Teile zeigt nur ganz geringe Unter-
schiede, Dieser Versuch stimmt mit den Ergebnissen von STRICK-
LAND (1950) tiberein, welche auch darauf hinwies, dall die Cuti-
cula der Termitenkasten fiir die verschiedene Widerstandstihig-
keit ven untergeordneter Bedeutung ist. Dies zeigt, dal} die Ver-
dunstungsgeschwindigkeit von weiteren, physiologischen oder ana-
tomischen Lligenschalten reguliert werden mul.

5. Gruppenwirkunyg.

Die Versuche mil den an das soziale Leben stark adaplierten
Nasulitermes zeigen die Bedeutung, welche der Gruppierung als
Schutz der Einzeltiere vor Umwelteinfliissen zukommen kann, so
dafl die ILebensdauer hungernder Tiere verlingert wird. Auch
GRASSE & CHAUVIN (1944) stellten an Reliculitermes fest, daB die
Mortalitit proportional der grolleren Anzahl (1, 2, 3, 5 und 10) Ar-
beiter pro Gruppe abnimmt. Sie deuteten diese Iirscheinung als
Gruppenwirkung (effet de groupe), denn bei den Termiten spielt
das gegenseitige Ablecken, wobei sogar gewisse Stoffe aufgenom-
men werden konnten, sowie der stomodeale und proktodeale Nah-
rungsaustausch (Trophallaxis, soziale Verdauung) cine bedeulende
Rolle. Zudem tritt diese Wirkung schon bei wenigen Tieren sehr
deutlich auf und wird mit der VergroBerung der Gruppe in gerin-
gerem Ausmal} weiter gesteigert.

Bei den hier durchgefiihrten Versuchen wurde oft beobachtet,
dafl die in Gruppen gehaltenen Nasutitermes-Arbeiter sich gegen-
seitig belecken und halbverdauten, {lissigen Kot iibernehmen. Dies
erklirt vielleicht, warum die Lebensdauer bei Arbeilern in Grup-
pen soviel stiarker verlingert wurde als bei Soldaten, die ganz auf
die Pflege durch Arbeiter angewiesen sind.

s mufl hier aber auch auf die Moglichkeit hingewiesen wer-
den, daB die eng beisammenstehenden Termiten infolge Wasserab-
vabe die Luftfeuchtigkeit in den Tuben zu erhdohen vermochten, so
daBl diese trotz des stindigen Wasserentzuges durch die Boden-
16sung in Wirklichkeit einer etwas hoheren Luftfeuchtigkeit ent-
sprach als im Sterilisierglas gemessen wurde. Fine solche Ande-
rung der klimatischen Umweltbedingungen, die sich durch ein-
fache Summierung der Wirkung der einzelnen Tiere ergibt, wiire
im Sinne von GRASSE (1946) als Massenwirkung aufzufassen. Diese
Luftfeuchtigkeitserh6hung ist sowohl bei Arbeitern als auch bei
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Soldaten moglich und verlingert die Lebensdauer durch die her-
abgesetzte Verdunstungsgeschwindigkeit ebenfalls.

Die Ergebnisse der Gruppenversuche konnen so gedeutet wer-
den, daB bei Soldaten und Arbeitern die Lebensdauer durch Luft-
feuchtigkeitserhohung in bestimmtem Ausmafl verlingerl wurde
(Massenwirkung) und bei den Arbeitern allein durch die gegensei-
tige Pflege eine weitere Steigerung stattfand (Gruppenwirkung).
Beide Moglichkeiten konnen auch in der Natur dem individuellen
und staatlichen Leben forderlich sein.

6. Artunterschiede.

Die vorliegenden Lebensdauerversuche ergeben abgesehen
von der Einwirkung der verschiedenen Feuchtigkeitsstufen — fir
die einzelnen Termitenarten deutliche Unterschiede im IErtragen
der Austrocknung. So weisen einerseits Nasutitermes und Reticuli-
termes besonders kurze, Kalotermes und Zootermopsis andererseits
sehr viel liingere Uberlebenszeiten auf. Wie eng diese Unterschiede
mit der Okologie der Arten zusammenhangen, ergibt sich aus ih-
rer Ilinteilung nach der Nestanlage (Seite 101): Die beiden emp-
findlicheren Arten legen ihre Nester entweder direkt unterirdisch
an oder stehen doch zumindest in steter Verbindung mit dem Iird-
boden; ihre Wasserversorgung ist somit weitgehend gesichert, be-
sitzen sie doch die Mdglichkeit, sich in Trockenzeiten tiefer in den
Boden zurtickzuziehen oder vom Grundwasserspiegel Wasser nach
oben zu transportieren. Dagegen stehen die im toten Holz von
Biaumen angelegten Nester der resistenteren Kalotermes und Zoo-
termopsis mit dem Ikrdboden meist nicht in Verbindung; der Feuch-
tigkeitsgehalt des Holzes ist von makroklimatischen Aufienbedin-
gungen abhingig, und in regenarmen Perioden wird daher die
Wasserversorgung dieser Termiten eingeschrinkt sein. Den Ix-
tremfall dieser Gruppe stellt die zu den Kalotermitiden gehorende
Art Cryptotermes brevis dar, welche z. B. in Stidafrika im schein-
bar vollkommen trockenen Holz von Dachstocken usw. zu leben
vermag !, I7lir diese Termiten besteht die Moglichkeit, daf} sie
durch einfache Darmpassage dem Holz alles Wasser entziehen
oder durch Abbau des IHolzes Stoffwechselwasser produzieren
konnen. Dies schiilzt sie vor weitgehender Austrocknung oder
kann zur Klimatisierung (Luftfeuchtigkeitserh6hung durch Ver-
dunstung) ihrer I'rafiginge verwendet werden.

Das oftmals gemeinsame Vorkommen der beiden mediterranen

1 PENCE (1956) bestiitigte neuerdings diese Trockenheitsresistenz bei Kalo-
termes minor.
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Arten Kalotermes und Reticulitermes im gleichen Wurzelstock deu-
tet gerade beziiglich ihrer verschiedenen I'euchtigkeitsbediirfnisse
auf die ékologische Bedeutung, welche der verschiedenen Nestan-
lage zukommt. So ist den weniger trockenheitsresistenten Reticuli-
termes die Besiedelung desselben Biotops wie Kalotermes wohl nur
durch ihre mit der IXrde in Verbindung stehende Nestbauweise
moglich.

Die zwischen Nasutitermes und Reticulitermes bestehenden
Unterschiede der Widerstandsfiahigkeit lassen sich ebenfalls mit
der geographischen und 6kologischen Verbreiterung beider Arten
in Kinklang bringen, denn wihrend die etwas resistenteren Reti-
culitermes in den mediterranen Kiistengebieten angetroffen wer-
den, ist Nasutitermes hauptsichlich auf die feuchten Wiilder der
tropischen Zone beschrinkt.

Zwischen Zootermopsis und Kalotermes sollten auf Grund ih-
res Vorkommens in sehr feuchtem, bzw. in trockenerem Holz auch
ziemliche Unterschiede im Ertragen der Austrocknung erwartet
werden. Dies trifft jedoch nur fiir sehr trockene Luft zu. welche
Kalotermes fast doppelt so lange {iberleben kann: in den hoheren
Luftfeuchtigkeitsstufen weist Zootermopsis sogar wesentlich lin-
gere Uberlebenszeiten auf. In Ubereinstimmung mit den Feststel-
Iungen anderer Autoren kann hier angenommen werden, daBl die
ziemlich groBen Larven von Zoolermopsis infolge ihrer relativ klei-
neren Verdunstungsoberfliche bei der Austrocknung begilinstigt
werden und daher die Trockenheit liinger ertragen, obwohl sie in
der Natur nur in sehr feuchtem Holz leben,

Vielleicht bestehen auch Parallelen zwischen der Trockenheits-
resistenz und der Anpassung der Termiten an das soziale Leben
in dem Sinne, dafl mit stirkerer Intensitiit der sozialen Beziehun-
gen eine geringere Widerstandskraft der Iinzeltiere gegenitiber
den Umweltsbedingungen einhergeht (vgl. BOURLIERE 1952 bei Af-
fen). Anhaltspunkte fiir diese Moglichkeit sind durch die Gruppen-
versuche an Nasutitermes gegeben, indem die Gruppierung durch
I'orderung von sozialen Faktoren die nachteiligen Einfliisse der
Umwelt auf die Einzeltiere wenn auch nicht abhalten, doch wenig-
stens abschwiichen, bzw. verzogern kann. Ilin Vergleich der hier
vorliegenden Resultate 1aBt aber vorerst nur gewisse Vermutungen
in dieser Richtung zu, und die Beobachtungen sollten auf mehr Ar-
ten mit verschiedener Okologie ausgedehnt werden.
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IV. VERHALTEN DER TERMITEN GEGENUBER LUFTFEUCHTIGKEIT.

A, Allgemeines.

Die Reaktionen gegeniiber Luftfeuchtigkeit (Hygrotaxis, Hygropreferendum)
wurden bei sehr vielen Wirbellosen, insbesondere beil Inmsekten untersucht, und
schon die ersten experimentellen Arbeiten zeigten weitgehende Ubereinstim-
mung mit den mikroklimatischen Bedingungen ihrer Lebensriiume (vgl
FRAENKEL & Gunn, 1940). Mit Hilfe eines relativ kleinen Luftfeuchtigkeits-
gradienten haben GuxN & KENNEDY (1936) den Verlauf und die Intensitit der
Reaktionen genauer analysiert und damit den Anstofi zu zahlreichen Unter-
suchungen gegeben 2. Die meisten Autoren fanden bei den in feuchten Biotopen
lebenden Inscklen deutliche Reaktionen nach den hiheren Luftfeuchtigkeiten,
withrend Insekten aus trockenen Lebensriiumen im Gradienlen die feuchtere
Luft meiden. Die Stiirke der entsprechenden Reaktion hiingt einerseits von den
jeweils gebotenen IFeuchtigkeitsdifferenzen ab, andererseits aber auch vom
Bereich, in welchem diese Differenzen liegen. Da durch vorangehenden Iunger,
bzw. Austrocknung, die Reaktionen von hygropositiven Insekten verstirkt, von
hygronegativen sogar positiv werden koénnen, spielt der physiologische Zustand
der Versuchstiere ebenfalls eine Rolle.

Uber die Luftfeuchtigkeitsreaktionen von Termiten liegen nur wenige An-
gaben vor. WILLIAMS (1946) stellte an amerikanischen Arten fest, dall <these
reactions correspond well with the fact that the Kalotermes species frequently
live in a relatively dry atmosphere, the other species (Zootermopsis, Reticuli-
termes, Parancotermes und Heterotermes) probably always in a moist atmos-
phere». GOSSWALD (1942, 1955) berichtete {iber Versuche mit den mediterranen
Termiten: «Reticulitermes lucifugus hat sich in Feuchtigkeitsorgeln sofort bei
100°/o r.LF cingefunden und diesen Bereich beibehalten. Kalotermes flavicollis
hat wenigstens in den ersten Tagen kaum einen Unterschied zwischen den
gebotenen IFeuchtigkeitsstufen gemacht und erst bei lingerer Versuchsdauer
feuchtere Luft aufgesucht.»

Beide Autoren belonen, dafl die Reaktionen mit der verschiedenen Lebens-
weise der Arten in Beziehung stehen, Die eminente Bedeutung des Wasser-
verlustes fur die Lebensdauer der Termiten macht es wahrscheinlich, daBl die
Reaktionen gegeniiber Luftfeuchtigkeit vom jeweiligen Wassergehalt der Tiere
mitbestimmt werden. Auch soziale Faktoren, wie die GréBle der Gruppen, kon-
nen dabei eine Rolle spielen, was vor kurzem auch VERRON (1955) bei Bienen
beobachtet hat.

B. Technik der Verhaltensversuche.

1. Feuchtigkeitsorgel.

.

Entsprechend der von HERTER (1953) benutzten Temperaturorgel kann eine
Luftfeuchtigkeitsorgel konstruiert werden, worin die Insekten sich frei bewegen
und die ihnen zusagende Feuchtigkeitsstufe wiithlen kénnen. Durch Aneinander-
reihen verschiedenartig feuchtigkeitsregulierender Lésungen wird in ihrem
Wirkungsbereich ein Diffusionsgradient in steigender oder fallender Folge
erzielt. So beschrieben MARTINI & TEUBNER (1933) einen 3 Meter langen Kanal
mit FFeuchtigkeitsgefiille zur Priifung des Hygropreferendums fliegender Miik-

5 Aus Platzgriinden sei auf die zusammenfassenden Ubersichten bei v. Bub-
DENBROCK (1952), CHAUVIN (1956), DETHIER (1953, 1957), WIGGLESWORTH (1953,
1955) verwiesen,
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Abb. 7. Luftfeuchtigkeitsorgel aus Plexiglas. Durch Zwischenwiinde in die Ab-

schnilte 1—7 geteilt, worin je zwel Glasschalen mit den feuchtigkeitsregulieren-

den Losungen stehen. An der vorderen Schmalseite die mittels Objekttriiger ver-
schlieBbare Offnung zum Einschieben der durchgehenden Laufbahnen.

ken, GUNN & KENNEDY (1936) einen Ringgradienten fiir laufende Kiifer. Kleine,
meist lineare Feuchtigkeitsgradienten wurden verwendet von GOSSWALD
(1941 a), LECLERCQ (1947) und HEERDT (1950).

Die hier verwendete Feuchtigkeitsorgel, bel welcher die gestreckte Form
der GOsswaLD'schen Orgel mit der seitlichen Anordnung der Losungen (GUNN
& KeENNEDY) kembiniert ist, wurde rein aus Plexiglas zusammengesetzt (Abb. 7).
IThre AusmaBe betragen 3326 X 144 x 3% cm. Alle Teile sind luftdicht ver-
leimt, der Deckel mit Paraffin abgedichtet, so daf} er jederzeit, z. B. fiir eine
Reinigung der Orgel, geiffnet werden kann. An der vorderen Schmalseite be-
findet sich eine 5 em breite Offnung, welche durch einen etwas groBeren Objekt-
triiger mit Vaseline dicht verschlossen wird. Der Innenraum der Orgel wird
durch Zwischenwiinde in 7 Kammern geteilt, in welchen je 2 Glasschiilchen mit
den Lisungen stehen. Die Zwischenwiinde besitzen in der Mitte einen Aus-
schnitt von 5 X 2% cm, welcher das Durchschieben von 3 nebeneinanderliegen-
den Laufbahnen gestattel. Diese Laufbahnen, in welchen sich die Termiten
withrend der Versuche aufhalten, sind Mattglasstreifen, 33 em lang und 1 bis
1% em breit, mit 1 em hohen Seitenwiinden. Um jegliche Kot- und Geruch-
spuren zu entfernen, wurden sie vor jedem Versuch mit Alkohol und Ather
sorgfiiltig gereinigt. Die Ausschnitte in den Zwischenwiinden sind auch grof}
genug, um sowohl Glasschilchen auswechseln als auch kleine Haarhygrometer
durchschieben zu konnen, ohne den Deckel abheben zu miissen.

Die Luftfeuchtigkeitsgradienten wurden durch verschiedene Konzentrationen
von Schwefelsiiure erzielt, nachdem in Vergleichsversuchen mit Gradienten,
welche durch Salzlésungen (vgl. Seite 103} reguliert wurden, nachgewiesen
wurde, daf} die Siiure weder nachteilige Wirkungen auf die Versuchstiere aus-
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ibt noch deren Verhalten beeinflulit. Die Versuche wurden mit 2 Arten von
Gradienten durchgefiihrt:

Typus I: Auf der linken Seite der Orgel (Abschnitte 1 und 2) standen Scha-
len mit konzentrierter Schwefelsiiure; die Schalen der 3 mittleren Abschnitte
(3—5) waren gefiillt mit einem Schwefelsiure-Wasser-Gemisch fiir 50% r.LF;
in den Abschnitten 6 und 7 wurde mit reinem Wasser sehr hohe Luftfeuchtig-
keit erzeugt. -— In diesem Diffusionsgradienten stieg die Luftfeuchtigkeit vom
linken, trockenen Orgelende gleichmiiflig zum rechten, feuchten Ende an.

Typus I1: Die Schalen der 3 mittleren Abschnitte (3—5) waren mil Wasser
gefiillt; die vier iibrigen Abschnitte an den beiden IEnden enthielten Schalen mit
konzentrierter Schwefelsiiure. — Hier lag der feuchteste Punkt des Gradienten
in der Mitte der Orgel, und die Luftfeuchtigkeit sank gegen beide Enden hin
gleichmiillig ab.

Diese Gradienten wurden maoglichst oft zwischen einzelnen Versuchen und
tiber Nacht mit kleinen, runden Lambrecht-Haarhygrometern von 5 em Durch-
messer ausgemessen, die mit einem Draht von Orgelabschnitt zu Orgelahschnitt
geschoben und von auflien her abgelesen wurden. Da sich die Gradienten nur
sehr langsam und wenig veriinderten, konnten aus den gemessenen Lultfeuch-
tigkeiten Mittelwerte berechnel (Abb. 8, 11, 13, 15) und diese fiir die Auswerlung
benutzt werden.

2. Verlauf und Auswertung der Versuche.

Siimtliche Versuche mit den Feuchtigkeitsorgeln wurden in einem Zucht-
raum des Tropeninstitutes bei 26° € und 85% r.LF durchgefiihrt. I\in allfil-
liger Einflufl der Raumbeleuchtung wurde ausgeschaltet, indem die Feuchtig-
keitsorgeln (uer zu diesen Lichtquellen aufgestellt und von Versuch zu Versuch
um 180° gedreht wurden. Die Dunkelhaltung der Versuche erwies sich nicht
als notwendig. I's war zu erwarten, dal} das Verhalten der Termiten gegentiber
Luftfeuchtigkeit vom jeweiligen Wassergehalt ihres Korpers mitbestimmt wird.
Daher wurden zuniichst im Interesse einer Vereinheitlichung der Ergebnisse die
Versuchstiere nicht direkt dem Nest entnommen, sondern vor dem Ansetzen
in ganz feuchtem Milieu gehalten (= Tiere «aus feucht») oder wiihrend einer
gewissen Zeitspanne der Trockenheit ausgesetzt (= Tiere «aus trocken»), Wenn
auch jede der beiden Methoden zu verschiedenem Resultat fiihrte, so konnten
damit doch gewisse Individualunterschiede ausgeschaltet werden.

In die Feuchtigkeitsorgeln wurden stets gleichzeitig drei Laufbahnen einge-
setzt. Mecistens war eine Laufbahn mit einer Gruppe von 10 Termiten <aus
feucht». die beiden danebenliegenden Bahnen mit je einer Zehnergruppe <aus
trecken» besetzt, oder umgekehrt. Die Versuche wurden tagsiiber in regelmifi-
gen Zeitabstiinden kontrolliert, wobei jedesmal die Verteilung der Versuchstiere
in den Orgelabschnitten 1—7 notiert wurde. Dadurch, dali die Versuche jeweils
zu verschiedenen Tageszeiten angesetzt wurden, erhielt man, besonders bei
mehrtigigen Beobachtungszeiten, einen liickenlosen Uberblick. Die Kontroll-
versuche (ohne Luftfeuchtigkeitsgradient) fanden in einer isohygren Orgel
ohne Losungen oder auBBerhalb derselben unter einer Glasplatte statt. In beiden
Fillen entsprachen Temperatur und Luftfeuchtigkeit denjenigen des Zucht-
raumes.

Die fortlaufende Beobachtung der einzelnen Termiten und der gesamten
Gruppen gibt uns nur ein qualitatives Bild des Verhaltens. Da aus einzelnen
Versuchen weder iiber die Reaktion noch iiber ihren zeitlichen Ablauf End-
giiltigces ausgesagt werden kann, wurden die Versuche in mdglichst grofie Se-
rien, d. h. siimtliche Versuche eines wiihrend lingerer Zeit konstanten Gradien-
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ten, getrennt nach der Vorbehandlung <aus feucht» und «aus trocken», zusam-
mengefalit. Fiir die quantitativ-vergleichende Auswertung wurden die Gradien-
ten jeweils in zwel gleich grolle Stufen geteilt, in eine Zone «Feucht» und in
eine Zone <Trocken», jede 3 Bahnabschnitte umfassend. Der Ubergangsab-
schnitt zwischen beiden wurde fiir die Berechnung weggelassen; eine Verfiil-
schung der Resultate tritt dadurch keineswegs cin. Der prozentuale Anteil der
Termiten in der Zone «IFeucht» dient als Mall fiir die sog. Intensitiit der Reak-
tion, wobei Werte {iber 50° cin Ubergewicht in der Zone «Feucht», Werte unter
50%0 eine groBere Anzahl Termiten in der Zone «Trocken» bedeuten. In gleicher
Weise wurde bei den Kontrollversuchen die isohygre Orgel in zwei Zonen ein-
geteilt. I'ntsprechend der Verschiedenheit der beiden Gradiententypen, entweder
mit dem Feuchtigkeitsmaximum in der Mitte oder am rechten Orgelende, wurde
die Intensitit der Reaktion der Kontrollversuche als prozentualer Anteil der
Zone «Mitte» oder der Zone «Rechts» ausgedriickt.

Diese Auswertung gestattet uns, die Stiirke der Reaktion in den einzelnen
Luftfeuchtigkeitsgradienten festzulegen und auch die Reaktionen verschiedener
Termitenarten miteinander zu vergleichen.

(.. Ergebnisse an Nasutitermes.

Bei Nasutitermes ergaben die Lebensdauerversuche eine sehr geringe Wider-
standsfiithigkeit gegeniiber Austrocknung; daher waren in den IFeuchtigkeitsgra-
dienten rasche und deutliche Reaktionen zu erwarten. Die dem Nest entnom-
menen Arbeiter ® und Soldaten wurden in grofieren Gruppen (100—500 Tiere)
withrend 4—5 Tagen ohne Schiidigung und ohne Verhaltensinderung auf feuch-
tem Ililtrierpapier gehalten, von wo sie entweder direkt in die Laufbahnen (<aus
feucht») kamen oder vorher noch 1-—2 Stunden trockener Lult (<aus trocken»)
ausgesetzt wurden. Infolge ihrer raschen Reaktion wurde die Verteilung in den
Laufbahnen in Abstinden von 15 Minuten kontrolliert.

Die Luftfeuchtigkeitsmittelwerle der Gradienten 1 (Typus Il und 2 (Tvpus
II) 7 sind in Abb. 8 dargestellt. Im Gradienten 1 betrug die Differenz zwischen
dem feuchtesten und dem trockensten Punkt 78%0; fiir die Auswertung wurden
die Abschnitte 1-—3 als Zone «Trocken», die Abschnitte 5—7 als Zone «Feucht»
zusammengefaft. ITm Gradienten 2 betrug die Differenz 140%0, bzw. 41%¢; als
Zone «Trocken» wurden je 1% Abschnitle an den beiden Enden, als Zone
«Feucht» die Abschnille 3—5 in der Mitte zusammengefalit. Die Auswertungs-
zonen cntsprachen folgenden Luftfeuchtigkeitsbereichen:

«Trockenn» «Feucht»
Gradient 1 1+—36%p r.LLF H8—920/y r LT
Gradient 2 26—37% r.ILIF 44—71% r. LT

6 Dall bei Nasutitermes mehrere Arbeiterstadien existieren, war zwar be-
kannt (NorroT 1949), doch geniigten die damaligen Angaben dieses Aulors nicht
zur Differenzierung. Daher wurden nach der Kopffirbung zwei Arbeiterformen
unterschieden: Die Hellkopfigen mit verschieden breiten Koépfen und die Dun-
kelkopfigen mit ziemlich einheitlicher Kopfbreite. Auf Grund der inzwischen
publizierten Einzelheiten (NoiroT 1955) scheinen die Hellképfigen die kleinen
Arbeiter I und Il sowie die grollen Arbeiter I zu umfassen, die Dunkelkdpfigen
die grollen Arbeiter 11 und III.

7 Hier sei lediglich iiber diese beiden Gradienten berichtet, die sich durch
besonders groBles Zahlenmaterial auszeichnen; Versuche mit 8 weiteren Gra-
dienten bestiitigten das hier Dargelegte.
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In den beiden Gradienten sowie in den Kontrollversuchen wurden insgesamt
5820 Nasutitermes (1860 Soldaten, 1640 Dunkelkopfige, 2320 Hellkoptige) un-
tersucht, die sich wie folgt verteilen:

<aus feucht» c<aus trocken»

Kontrollversuche

Soldaten 780 330

Dunkelképfige 530 240

Hellkopfige 650 270
Gradient 1

Soldaten 210 170

Dunkelkopfige 270 270

Hellkopfige 350 420
Gradient 2

Soldaten 200 170

Dunkelkopfige 160 170

Hellkopfige 280 350

1. Kontrollversuche.

Verhalten: Eine einzeln in die Bahn gesetzte Nasutilermes —
Soldat oder Arbeiter — rennt sofort erregt davon, wendet sich je-
desmal beim Erreichen eines Endes rasch um und lduft wieder
weiter. Diese erste I'rregung kann verringert werden, wenn sie
voriibergehend unter einer umgestiilpten Glastube am Ort festge-
halten wird. Nach der Befreiung enteilt die Termite nicht so plotz-
lich, sondern pendelt zuniichst mit den Antennen suchend in allen
Richtungen und lduft dann unter fortwihrendem Kreiseln der An-
tennen ruhiger und gleichmaBiger davon. Trifft sie auf eine Seiten-
wand der Laufbahn, so héilt sie einen Moment inne und geht dann
dieser Wand entlang. Die stiindig bewegten Antennen betasten den
Boden und die Wand und sorgen vor allem dafiir, dafl der Kontakt
mit der Wand nicht verlorengeht. So ist der Lauf der Termiten von
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weniger Wendungen und Zwischenhalten unterbrochen. Geht der
Kontakt doch einmal verloren, so verstirken sich sofort die Such-
bewegungen der Antennen und des Kopfes. Die Termite liuft un-
ruhiger und in Bogen weiter, bis wieder eine Wand beriihrt wird.
Auch an den Bahnenden hélt sie kurz inne, liuft aber bald wieder
in die Bahn zuriick und ist so ununterbrochen von einem Ende zum
andern unterwegs, ohne sich zu beruhigen oder endgtiltig an einem
Ort zu bleiben.

Dieses Verhalten wird nur bei sauberen Laufbahnen beobach-
let. In ungeniigend gereinigten Bahnen, deren Boden noch Geruchs-
spuren oder Kotflecken aus fritheren Versuchen aufweist, sam-
meln sich die Termiten an diesen Stellen. Auch durch kiinstliche
Marken aus Termitenbrei lassen sich die Versuchstiere an be-
stimmte Stellen — besonders leicht am Bahnende — locken und
festhalten. Iline Geruchsspur bildet sich auch durch hiufiges Pas-
sieren einzelner Stellen, die dann als eine Art « Wechsel» besonders
gerne und ungehemmt beniitzt wird (vgl. GOETSCH 1953, Seite 366).

In sauberen Laufbahnen sind die einzelnen Nasutitermes vor
allem thigmotaktisch orientiert, d. h. die Tiere suchen stets die Be-
rithrung mit einer Wand aufrechtzuerhalten. Dal} es trotzdem an
den Bahnenden nicht zur Einstellung des ruhelosen Laufes kommt,
deutet auf weitere, wie wir sehen werden, soziale Umweltbedin-
gungen hin, die zum Abklingen der inneren Lrregung notwendig
sind.

Beim Linsetzen von Zehnergruppen wurden die Termiten stets
gleichméBig tiber die ganze Linge der Bahn verleilt. Auch hier
kann durch voriibergehendes Festhalten jedes einzelnen Tieres
unter Glastuben die erste Lrregung vermindert werden. Wie die
Einzeltiere, so suchen auch die Gruppentiere den Kontakt mit der
einmal gefundenen Wand mdoglichst aufrechtzuerhalten, wodurch
sich die Chancen zu Begegnungen mit den anderen Versuchstieren
wesentlich erhohen. Begegnen sich nun zwei Tiere, so tasten sie
sich mit den Antennen gegenseitig ab, belecken sich manchmal an
Beinen und Korper, und in einigen Fillen findet auch eine stomo-
deale Nahrungsiibergabe statt. Anfanglich trennen sich die mei-
sten Tiere sehr bald wieder; durch wiederholte Begegnungen be-
ruhigen sich die Termiten und bleiben langer beisammen. Dies ist
vor allem an den Bahnenden der Fall, wo sie so nahe beieinander
sind, daB sie sich mit den Antennen bertthren konnen. Wie er-
wihnt, kann sich dadurch ein Geruchsfleck herausbilden. Wir er-
kennen hierbei, daBl die Termiten in den Laufbahnen — zwar be-
dingt durch individuelles Verhalten — meistens als ganze Gruppe
reagieren. Nur noch einzelne Tiere losen sich von Zeit zu Zeit von
dieser Gruppe, entfernen sich wie zur IErkundung bis auf wenige
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Zentimeter oder bis ans andere Bahnende und kehren dann wieder
zuriick.

Das Verhalten dieser gruppierten Termiten unterscheidet sich
also wesentlich von jenem isolierter Tiere. Wohl ist beim Linzel-
tier die thigmotaktische Reaktion nach der Wand und nach dem
I'nde der Laufbahn angedeutet, eine endgiiltige Beruhigung und
Gruppierung tritt aber erst ein, wenn durch Antennenkontakt wei-
tere Nestgenossen wahrgenommen werden. Diese Gruppierung der
Termiten erfolgt hauptsiachlich an den Bahnenden, weil dort so-
wohl die thigmotaktischen als auch die sozialen Bediirfnisse ihr
Opltimum finden.

Verteilung: Nach 15 Minulen sind die Termiten noch in allen
Bahnabschnitten anzutreffen, doch macht sich die Anhdufung an
den Enden schon bemerkbar und wird bei den spiteren Beobach-
tungen immer deutlicher. Die in Abb. 9 a dargestellte prozentuale
Verteilung nach 1 Stunde zeigt das starke Ubergewicht der Ter-
miten in den IEndabschnitten 1 und 7 °, wihrend die tibrigen Ab-
schnitte meist weniger als 5% der Tiere enthalten., Diese Vertei-
lung der Nasutitermes in den isohygren Laufbahnen ist fiir alle
Kasten typisch.

Die prozentuale Verteilung ergibt ferner, dafi die Vorbehand-
lung bei den Kontrollversuchen in der isohygren Kammer fiir die
Verteilung in den einzelnen Abschnitten fast ohne Bedeutung ist,
denn die Unterschiede zwischen den Tieren «aus feucht» und «aus
trocken» sind in allen I"dllen zahlenmiBig sehr gering (hochstens
10%0). In den Kontrollversuchen kann deshalb die Vorbehandlung
vernachlissigt werden (siehe Abb. 9 b und 9 ¢), was den Vergleich
mit den kKrgebnissen der eigentlichen Feuchtigkeitsversuche er-
leichtert *.

Reaktionsintensitdit: Entsprechend der Auswertung der beiden
Gradienten: 1 mit der hochsten Luftfeuchtigkeit am Orgelende
und 2 mit dem Feuchtigkeitsmaximum in der Mitte, wird die Re-
aktionsintensitit auf zwei Arten berechnet (vgl. Seite 122):

I'tir den Vergleich mit Gradient 1 wird die isohygre Orgel in die
Zonen «Rechts» (Abschnitte 1-—3) und «Links» (Abschnitte 5—7)
unterteilt. Als Intensitit der Reaktion ist in Abb. 10 oben der pro-
zentuale Anteil der Termiten in der Zone «Rechts» eingetragen.

8 Die einzelnen Termitengruppen sammeln sich meist gesamthaft einmal an
diesem, einmal an jenem Bahnende an (vgl. Seite 124); bei geniigend grofer Ver-
suchszahl weisen aber die beiden Enden — da diese Verteilung durch den Zufall
bedingt ist — etwa die gleiche Anzahl Termiten auf.

% Fiir die Feuchtigkeitsreaktionen ist die Herkunft «aus trocken» und <«aus
feucht» jedoch von gewisser Bedeutung (vgl. Diskussion Seite 149).
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Diese Werte schwanken zwischen 47.3—51.6%0. Die Auswertung
bestitigt, dall die Nasutitermesgruppen sich auf beiden Seiten etwa
gleichmiflig verteilen, wenn in der Orgel kein Luftfeuchtigkeits-
gradient vorhanden ist. Zwischen den drei untersuchten Formen
bestehen keine wesentlichen Unterschiede.

Fiir den Vergleich mit Gradient 2 wird die Reaktionsintensitit
der Kontrollversuche durch die prozentualen Anteile in der Zone
«Mitte» (Abschnitte 3—5) ausgedriickt, deren Werte in Abb. 10
unten eingezeichnet sind. Die Ansammlung der Termiten an den
Orgelenden (Abb. 9 a) tritt durch die Zusammenfassung der dulie-
ren und inneren Abschnitte noch deutlicher hervor. Die geringen
Werte der Reaktionsintensitit nach der «Mitte» schwanken zwi-
schen 6—25%,. Die drei Nasutitermes-Formen verhallen sich in
den Kontrollversuchen ziemlich gleichartig sowohl hinsichtlich ih-
ren Ansammlung an den Bahnenden als auch in den prozentua-
len Werten der Reaktionsintensitiat. Dieses Iirgebnis bestitigt die
thigmotaktische Verhaltensweise und die soziale Gruppierung: im
Laufe der ersten Stunde sammeln sich die Nasutitermes an den
Bahnenden; nachher verindert sich die Verteilung nur noch ge-
ringfiigig.

2. Versuche in Gradient 1.

Verhalten: Das Verhalten der Iinzel- und Gruppentermiten im
Gradienten 1 entspricht durchaus jenem in den Kontrollversuchen
(vgl. S. 123 ff.). Hier sind vor allem jene Versuche hervorzuheben,
in denen sich die Termiten durch die Thigmotaxis zuerst am rok-
kenen Bahnende gruppieren und nachher zum feuchten Ende hin-

ttberwechseln. Dabei gehen von der Gruppe — wie schon bei den
Konirollversuchen bemerkl (Seite 124) — meist Einzeltiere weg,

die zum Teil bis an das feuchte Bahnende gelangen und oft von
dort wieder zuriickkehren. Spiater wandern weitere Tiere einzeln
oder in Gruppen nach dem feuchten IEnde hiniiber und bleiben dort
beisammen. Auf diese Weise kann sich die ganze Gruppe sogar
innert einer Viertelstunde vom trockenen zum feuchten Ende ver-
lagern. Es driangt sich die IF'rage auf, ob diese «Kundschafter» den
andern Termiten bei ihrer Riickkehr irgendwelche «Nachrichten
iiber einen glinstigeren Ort» geben. Wenn keine Kundschafter weg-
gehen, wird keine Ortsverinderung der Gruppe ausgelost.

Verteilung: Alle untersuchten Kasten scharen sich wihrend der
Beobachtungszeit immer stirker im Iindabschnitt 7 zusammen,
withrend in den andern, vor allem im Abschnitt 1, immer weniger
Termiten zu finden sind. In Abb. 9 b ist die prozentuale Verteilung
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der Nasutitermes im Gradienten 1 nach 1 Stunde gemeinsam mil
den Mittelwerten der Kontrollversuche aufgetragen. Bei den Solda-
ten und bei den Dunkelkopfigen sind die Anteile im feuchtesten
Endabschnitt 7 bedeutend groBer als in den Kontrollversuchen,
und die Vorbehandlung tibt keinen EinfluB auf die Verteilung aus.
Die Hellkopfigen sammeln sich dort zwar nicht viel stirker an
(die Tiere «aus trocken» stiarker als jene <aus feucht»), haben sich
aber gegen die feuchte Seite hin verschoben.

Reaktionsintensitdt: Die prozentualen Anteile der Nasutlitermes
in der Zone «Feucht» (Abschnitte 5—7 des Gradienten 1) sind als
Intensitat der Reaklion in Abb. 10 oben gleichzeitig mit den ent-
sprechenden Kurven der Kontrollversuche dargestellt. Daraus geht
hervor, daB} sich in der Zone «Feucht» (58-—92% r.LF) stets mehr
Nasutitermes ansammeln als in der Zone «Trocken» (14—36%0
r.LLI'). Diese Reaktion ist bei den Soldaten deutlicher als bei den
Dunkelkoptigen. Bei den Hellkopligen sammeln sich nur die Tiere
«aus trocken» mehrheitlich in der Zone «IFeuchl».

Die Vorbehandlung der Nasutitermes wihrend 1—2 Stunden in
sehr trockener Luft duBlert sich nur bei den Hellkopfigen: fiir die
Soldaten und die Dunkelkopfigen ist sie von geringer Bedeutung.

Der Vergleich mit den Kontrollversuchen bestiitigt, da die dort
nachgewiesene Thigmotaxis nach den Bahnenden durch den Gra-
dienten 1 teilweise in dem Sinne beeinfluf3t wird, dal} sich die Ter-
miten stiirker am feuchteren Ende des Gradienten ansammeln.

3. Versuche in Gradient 2.

Verhalten: Im Gradienten 2 verhalten sich die Nasutitermes ganz
dhnlich wie oben beschrieben. Die Gruppenbildung in der feuch-
ten Orgelmitte vollzieht sich allmihlich, indem zuerst einzelne
Tiere dortl beisammen bleiben und die iibrigen noch in der Bahn
verteilten Termiten sich spéter hinzugesellen. Gruppierungen am
trockenen Bahnende erfolgen nur selten; diese werden dann meist
durch «Kundschafter» nach der feuchten Mitte verlagert. Die ein-
zelnen Termiten halten sich am trockenen Bahnende kaum lin-
gere Zeit auf. Bei Tieren, die aus der feuchten in die trockene Zone
laufen, kann mitunter beobachtet werden, dal sie anhalten, sich
umdrehen und wieder zuriickgehen. Diese Richtungsinderung tritt
beim Ubergang von der feuchten in die trockene Zone hiufiger anf
als umgekehrt; da sie aber keineswegs die Regel ist, kann sie nicht
als eigentliche Abschreckreaktion gedeutet werden.

Verteilung: In Abb. 9 ¢ ist die Verteilung der verschiedenen For-
men nach einstundiger Beobachtung zusammen mit den Kontroll-
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Abb. 10. Nasutitermes. Intensitdt der Reaktion von Soldaten, dunkel- und hell-
kopfigen Arbeitern in den Luftfeuchtigkeitsgradienten 1 und 2. Vorbehand-
lung: — <aus feucht»; — — «aus trocken». Kontrollversuche: ———.

versuchen dargestellt. Bei allen drei IFormen weicht die Verteilung
im Gradienten 2 deutlich von jener der Kontrollversuche ab, in-
dem die Termiten durch die hohere FFeuchtigkeit in der Orgelmitte
von den Bahnenden abwandern und sich im Mittelabschnitt an-

Acta Tropica 14, 2, 1957 .
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sammeln; diese Reaktion ist bei den Soldaten besonders ausge-
prigt, withrend bei den Hellkopfigen alle Abschnitte dhnlich grofle
Anteile aufweisen.

Reaktionsintensildt: Die prozentualen Anteile der Nasutitermes
in der Zone «Feucht» (Abschnilte 3—5) sind als Intensitit der Re-
aktion in Abb. 10 unten zu ersehen. Daraus geht hervor, dal} sich
die Nasutitermes rasch und deutlich in der mittleren Zone «Feucht»
(44—71%0 r.LF) ansammeln, wogegen sich an den Orgelenden in
der Zone «Trocken» (26—37%0 r.LLF) stets weniger Termiten auf-
halten. Die Reaklionsintensitit ist bei den Soldaten — wie im Gra-
dienten 1 — viel stirker (90—95%0) als bei den Dunkel- und Hell-
kopfigen (60—65%0). Die Vorbehandlung in trockener Luft ist auch
fiir die Feuchtigkeitsreaktion im Gradienten 2 von geringer Bedeu-
tung.

Vergleicht man die Kurven der Luftfeuchtigkeitsversuche mit
jenen der Kontrollversuche, wo die Termiten die Enden der Lauf-
bahnen aufsuchen, so gewinnt die Ansammlung in der Mitte des
Gradienten 2 ganz besonderes Gewicht: die Nasutitermes tiberwin-
den ihre Thigmotaxis, indem sie durch ihr Feuchtigkeitsbediirfnis
zur Abwanderung in die feuchte Orgelmitte veranlaBt werden.

D. Ergebnisse an Kalotermes.

Die Versuche mit Kalolermes wurden ebenfalls in den zwei Gradienten-
tvpen I und Il durchgefiihrt (Abb. 11): Gradient 1 mit der hochsten Feuchtig-
keit am rechten Orgelende, Gradient 2 mit dem Feuchtigkeitsmaximum in der
Mitte der Orgel. Zwei weitere Gradienlen entsprachen im Aufbau dem Gradien-
ten 2, wiesen jedoch ein geringeres Gefiille auf: Gradient 3 im trockenen und
Gradient 4 im feuchten Bereich der Luftfeuchtigkeitsskala. Diese Gradienten
wurden wie bei Nasutitermes (Seite 122) in die Zonen «IFeucht» und «Trocken>
cingeteilt, die folgende Luftfeuchtigkeitsbereiche umfafiten:

«Trocken» «Feuchts
Gradient 1 17-—39% r.LIF 56--92% r LT
Gradient 2 20—37% r. LT° 44— 7/ r LT
Gradient 3 5—21%,r.LF 1839 r LF
Gradient 4 60—75% r.LIF 82—96%/s r. LT

Untersucht wurden nur grofle Larven (Stadien 6—10 nach LUSCHER 1952).
die bei Kalotermes als Pseudergate (GrRAssE & NOIROT 1947) die Funktionen
von Arbeilern ausiiben. Aus gutgehenden Zuchinestern entnommen, wurden sie
vor den Versuchen entweder auf nassem Filtrierpapier («aus feucht») oder
withrend 24 Std. in trockener Luft («aus trocken») gehalten. Durch die Aus-
trocknung wurde cin Gewichtsverlust von 15—20%¢ des Anfangsgewichtes
erzielt.
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Insgesaml wurden 1830 Larven unlersucht, die sich wie folgt aufl die Kon-

frollversuche und auf die vier Gradienten verteilen:

«aus feucht»

«aus trocken»

Kontrollversuche 190 80
Gradient 1 310 200
Gradient 2 310 200
Gradient 3 150 120
Gradient 4 150 120

s zeigte sich bald., dali die Larven von Kalotermes in den Feuchtigkeits-
gradienten sehr langsam reagieren. Die Positionen in den Laufbahnen wurden
daher bis zu 72 Stunden beobachtet und anfiinglich nach jeder vollen Stunde,
spiter alle 2 Stunden notiert. Die Ergebnisse wurden fiir die Auswertung zu
12-stiindigen Perioden zusammengefaft.

1. Kontrollversuche.

Verhalten: Die Larven von Kalotermes verhalten sich thigmo-
taktisch ganz dhnlich wie Nasutilermes (S. 123 ff.): sie laufen vor
allem den Winden der Laufbahn entlang, und wenn diese Beriih-
rung verlorengeht, so vermehren sich sofort die Antennen- und
Koplbewegungen, bis der Kontakt wieder hergestellt ist. Mit ein-
zelnen Larven werden — wie bei Nasutitermes — keine brauch-
baren Resullate erzielt. Zwar sind sowohl wiithrend der ersten Be-
obachtungszeit als auch spiter immer einzelne Larven allein in der
Laufbahn zu sehen, diese kehren aber nach einiger Zeit wieder
zur Gruppe zuriick. Der hiufige Kontakt mit den Nestgenossen be-
wirkt ein deutliches Abflauen der Erregung. Dagegen ist das So-
zialverhalten der Kalotermes-Larven weniger ausgeprigt als bei
Nasutitermes, denn ofl fiithren die ersten Begegnungen nicht zur
Gruppierung, sondern die Larven verlassen sich nach kurzem Ab-
tasten wieder. Spéiter finden sich die Larven durch ihre Thigmo-
taxis an den Bahnenden als geschlossene Gruppen zusammen, doch
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benotigt diese Gruppierung, die bei Nasutitermes innert einer hal-
ben Stunde vollzogen sein kann, bei Kalotermes mehrere Stunden.

Verteilung: Die Vorbehandlung der Larven <aus feucht» und
«aus trocken» spielt bei den Kontrollversuchen keine Rolle (vgl.
FuBnote °). Die Verteilung gleicht jener von Nasutitermes (Abb.9a).
Die Endabschnitte 1 und 7 weisen von Anfang an am meisten Lar-
ven auf: in der ersten Zeitspanne (1—12 Std.) entfallen etwa 74%0
der Versuchstiere auf diese beiden Abschnitte, die restlichen ver-
teilen sich ziemlich gleichméBig auf die mittleren Abschnitte. Spii-
ter sammeln sich die Larven immer mehr in den Iindabschnitten
(61—72 Std.: 92%0), und die Anleile in der Mille verringern sich
entsprechend.

Reaktionsintensiltdt: Die Berechnung erfolgt entsprechend den
beiden Gradiententypen auf zwei Arten (vgl. Seite 122).

Fiir den Vergleich mit Gradient 1 ist die Reaktionsintensitiit der
Kontrollversuche als prozentualer Anteil der Termiten in der Zone
«Rechts» (Abschnitte 5—7) in Abb. 12 (oben) eingetragen. Die
theoretische Erwartung von 50% wurde wiithrend der ersten zwei
Tage weitgehend bestiitigt; die groBere Abweichung am 3. Tag er-
gab sich durch die geringere Versuchszahl, da ein Teil der Ver-
suche frither abgebrochen wurde. Die Auswertung zeigt, dafi die
Kalotermes in der isohygren Orgel beide Seiten etwa in gleicher
Anzahl aufsuchen.

IYlir den Vergleich mit den Gradienten 2, 3 und 4 wird die Re-
aktionsintensitit nach der Zone «Mitte» (Abschnitte 3—5) berech-
net (Abb. 12 unten). Sie weist von Anlang an geringe Werte auf:
infolge ihrer Thigmotaxis und ihres Sozialtriebes konzentrieren
sich immer mehr Larven an den beiden Orgelenden. Die Kalo-
termes verhalten sich in der isohygren Orgel im wesenltlichen wie
die Nasutilermes (Seite 126), doch sind erst am 2. Tag mehr als
90%0 der Larven an den Iinden versammelt.

2. Versuche in Gradient 1.

Verhalten und Verteilung: Auf Grund ihrer Thigmotaxis sam-
melte sich die Mehrheit jeder Versuchsgruppe nach 4—8 Std. an
einem Bahnende, viele vorerst auch am trockenen: die meisten
dieser Gruppen verlieen aber — veranlait durch Kundschafter —
im Laule des 2. und 3. Tages dieses l<nde und wechselten einzeln
oder zu mehreren allméihlich auf die feuchte Seite hintiber.

Die beiden IEndabschnitte wiesen wiithrend der ganzen Versuchs-
dauer am meisten Positionen auf. Der langsam sich verstirkenden
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Konzentration im feuchten Abschnitt 7 ging eine Abnahme in den
tibrigen, trockeneren Abschnitlen parallel. Im IEndabschnitt 7 sind
schluBBendlich je elwa 65% der Larven «aus feucht» und <aus
trocken» zu verzeichnen.

Reaktionsintensitdt: Sie ist als prozentualer Anteil in der Zone
«Feucht» (Abschniltt >—7) in Abb. 12 (Gradient 1) dargestellt, wor-
aus sich ergibt, dal die Larven von Kalolermes nur sehr langsam
auf den Gradienten 1 reagieren. Bei den Larven «aus feucht» kann
wihrend der beiden ersten Tage noch keine Reaktion nachgewie-
sen werden: erst am 3. Tag sammeln sich deutlich mehr Termiten
(73%0) auf der feuchten Seite. Die Larven «aus trocken» reagieren
im Laufe des 2. Tages auf den Gradienten; am 3. Tag sind fast
80%0 auf der feuchten Seite. Die 24stiindige Vorbehandlung der
Larven in trockener Luft bewirkt, daf die Intensitit der Larven
«aus trocken» stets etwas grofer ist: ihre Kurve liauft derjenigen
der Larven «aus feucht» gerade um 24 Stunden voraus.

3. Versuche in Gradient 2.

Verhalten und Verteilung: Die Larven wurden wie in den Kon-
trollversuchen thigmotaktisch zuniichst an den beiden (trockenen)
Orgelenden zusammengefltihrt. Diese Gruppierung, die meist 6—=8
Tiere umfaBite, wihrend die tibrigen verteilt blieben, erreichte nach
15—20 Stunden ihren Hohepunkt. Am ersten Tag wiesen daher
die beiden lIEndabschnitte weitaus am meisten Termiten auf, nah-
men aber dann stetig ab. Bei diesem Standortwechsel von «Trok-
ken» nach «Feucht» bewegte sich nie die ganze Gruppe geschlos-
sen, sondern die Larven verlieBen einzeln oder in kleineren Grup-
pen ihren bisherigen Platz, nachdem schon vorher Kundschafter
voriibergehend weggegangen waren. Die Anteile im feuchtesten
Mittelabschnitt stiegen demzufolge an: bei den Larven «aus feucht»
von 9% am 1. Tag auf 65%0 in der letzten Periode, resp. von 10%o
auf 70%0 bei den Larven «aus trocken».

Reaktionsintensitdt: In Abb. 12 (Gradient 2) ist aus dem Kur-
venverlauf zu ersehen, daB sich wihrend der ersten zwei Tage stets
mehr Kalotermes-Larven an den Orgelenden in der Zone «Trok-
ken» (20—37%0 r.LI') aufhalten. Daher liegen die Kurven der Re-
aktionsintensitit im Gradienten 2 zunéchst ganz in der Niihe der-
jenigen der Kontrollversuche. In der Folgezeit nimmt die Intensitiit
der Reaktion nach der Zone «Feucht» (44—74% r.LF) allméhlich
zu. Bei den Larven «aus feucht» tritt die Reaktion erst am 3. Tag
aul (Anstieg auf 70%0): bei den Larven <aus lrocken» sinkt die In-
tensitiit zuerst ebenfalls auf einen Tielstwert nach 13-—24 Std. und
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erreicht am 3. Tag fast 80%0. Die Anteile der Larven «aus trocken»
sind zu gleichen Zeiten stets groBer, d. h. diese reagieren rascher
und deutlicher als die Larven «aus feucht»: die 24stiindige Vor-
behandlung vermayg die Reaktion um einen Tag zu beschleunigen.

4. Versuche in Gradient 3.

Verhalten und Verteilung: Im Gradienten 3 gruppierten sich die
Kalotermes-Larven durch ihre Thigmotaxis wiederum zunichst an
den trockeneren Bahnenden. Diese Gruppen umfalBiten nach 12
Stunden je etwa 7—=8 Tiere, die tibrigen verteilten sich auf die mitt-
leren Abschnitte. So sammelten sich die Larven «aus feucht» wih-
rend der ersten 12 Stunden zu je einem Drittel in den beiden End-
abschnitten und wechselten spéter nur sehr langsam in den feuch-
ten Mittelabschnitt 4 hintiber, der am 3. Tag fast 40%0 der Larven
enthielt. Bei den Larven «aus trocken» wurden im Mittelabschnitt 4
schon am Ende des 1. Tages fast ebenso viele Positionen vermerkt
wie in den Endabschnitten, und sein Anteil stieg am 3. Tag auf
60°/0.

Reaktionsintensitdt: Durch die thigmotaktische Ansammlung
an den Bahnenden verlaufen die Kurven der Reaktionsintensitiit
(Abb. 12, Gradient 3) zuerst im Sinne der Kontrollversuche, wei-
chen aber spiter deutlich davon ab. Die Reaktion der Kalotermes-
Larven auf die geringen und im trockenen Bereich liegenden
IFeuchtigkeitsdifferenzen des Gradienten 3 ist schon vom Iinde des
1. Tages an zu bemerken. Bei den Larven «aus feucht» erreicht die
anfangs geringe, spiiter etwas ansleigende Reaktionsintensitiit aber
auch nach 3 Tagen die 50%0-Grenze nicht ganz. Die Vorbehandlung
der Larven «aus trocken» vermag die Reaktion deutlich zu ver-
stirken: am 1. Tag hilt sich zwar noch die Mehrheit der Larven
in der Zone «Trocken» auf, ihr IFeuchtigkeitsbediirfnis bewirkt
aber am 2. und 3. Tag ein Ubergewicht in der Zone «Feucht».

5. Versuche in Gradient 4.

Verhalten und Verteilung: Das Verhalten der Kalotermes-Larven
im Gradienten 4 entsprach durchaus jenem der Larven im Gra-
dienten 3. Die Termiten gruppierten sich infolge der Thigmotaxis
zuerst in den trockenen Endabschnitten. Die Larven «aus feucht»
sammelten sich dort anfanglich fast geschlossen; von den tibrigen
Abschnitten wies der feuchteste Abschnitt 4 immer am meisten Po-
sitionen auf, erreichte aber erst am 3. Versuchstag etwa gleichviel
(17%0) wie die Endabschnitte. Bei den Larven <aus trocken» war



Ernst, Einfluf der Luftfeuchtigkeit auf Termiten 135

100
% GRADIENT 1
o
i
(S}
=
e
F
=
z
2
Z
<<
25
U | L] T T
12 24 36 48 60 std. 72
1007
% GRADIENT 2
-E —0
S 75+ A
Lo

ANTEIL IN 20NE

“FEUCHT"

ANTEIL IN ZONE

0o

® GRADIENT 4

75

"FEUCHT"

[
o

ANTEIL IN ZONE

ny
«
1

Abb. 12. Kalotermes. Intensitdit der Reaktion von Larven in den Luftfeuchtig-
keitsgradienten I—4. Vorbehandlung: ——— «aus feucht» ; — — «aus trockens,
Kontrollversuche: ———.



136 ActaTrop. XIV, 2, 1957 — Entomologie

die Vertellung withrend des 1. Tages ziemlich dhnlich, doch befan-
den sich schon am 2. Tag ebenso viele Larven im Mittelabschnitt 4
wie in den Endabschnitten, und am 3. Tag war die Mehrheit (35%)
im feuchtesten Abschnitt beisammen.

Reaktionsintensitdt: Die Kurven der Reaktionsintensitiit (Abb. 12,
Gradient 4) liegen anfangs nahe bei jenen der Kontrollversuche,
d. h. die Larven vereinigen sich infolge ihrer Thigmotaxis etwa in
gleicher Anzahl an den trockenen Bahnenden des Gradienten 4 wie
in der isohygren Orgel. Bei den Larven «aus feucht» weist die Re-
aktionsintensitat limgere Zeit sehr tiefe Werte auf und steigt erst
gegen Ende der Versuchszeit auf 35%0, nachdem ein Teil der Grup-
pen nach der Mitte in die Zone «Feucht» hintibergewechselt ist. Bei
den Larven <aus trocken» bewirkt die Vorbehandlung diesen Wech-
sel schon friither: Die Intensititskurve hebt sich schon am Ende
des 2. Tages von jener der Kontrollversuche ab, und am Ende des
3. Tages sind die Larven sogar mehrheitlich (60°%) in der Zone
«[Feucht» beisammen.

I.. Ergebnisse an Reticulitermes.

Fiir die Versuche an Reticulitermes wurden zwei Gradienten (Abb. 13) be-
nutzt: der Gradient 1 mit der hichsten Luftfeuchtigkeit am rechten Orgelende
(Typus 1) und der Gradient 2 mit dem Luftfeuchtigkeitsmaximum in der Orgel-
mitte (Typus II]. Sie wurden wie bisher (vgl. Seite 122) in die Zonen «Feucht»
und «Trocken» eingeteilt, welche folgenden Luftfeuchtigkeitsbereichen ent-
sprachen:

«Trocken» «Feucht»
Gradient 1 15—40% v LI' 56— 95%0r LI
Gradient 2 18—36% r.ILTF 41—76% 0 r. LT
Altere, stabilisierte Larven (= Arbeilerstadien 4—6 nach Bucnurr 1950, 1956),

welche im Staat die IFunktionen von Arbeitern ausiiben, wurden aus grifieren
Kolonien entnommen und vor den Versuchen entweder auf feuchtem Filtrier-
papier («aus feucht») oder withrend 4+—6 Stunden in sehr trockener Luft («aus
trocken») gehalten.

Insgesamt wurden 700 Larven untersucht, die sich wie folgt auf die Kon-
trollversuche und auf die beiden Gradienten verteilen:

caus feucht» «aus trocken»
Kontrollversuche 120 40
Gradient 1 160 110
Gradient 2 160 110

Die Versuche mit Reticulitermes wurden ebenfalls bis zu 72 Stunden beob-
achtet, und die Verteilung der Versuchstiere in der Orgel anfiinglich nach jeder
Stunde, spiiter alle 2 Stunden notiert, Zur Auswertung wurden alle diese Posi-
tionen in 12stiindige Perioden zusammengefalit.
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1. Kontrollversuche.

Verhalten und Verteilung: Die einzelnen Reticulitermes bewegen
sich fast ebenso rasch in den Laufbahnen wie die Nasutitermes.
Auch in ihrem Verhalten stimmen sie mit jenen tiberein (S. 123 ff.).
Ihre Thigmotaxis und ihr Sozialtrieb fithren zwar nicht so schnell
wie bei Nasutitermes, doch bedeutend rascher als bei Kalotermes
zur Gruppenbildung, welche meist nach 2—5 Stunden abgeschlos-
sen ist.

Die Reticulitermes-Larven sammelten sich fast ausschlieBlich in
den beiden Endabschnitten 1 und 7, deren Anteile am Iinde des
3. Tages fast 95%0 betragen. In den mittleren Abschnitten waren
stets verhiltnismifig wenig Versuchstiere zu beobachten.

Realktionsintensitdt: Die Intensitit der Reaktion der Reticuli-
termes in den Konlrollversuchen wird entsprechend den beiden
Gradiententypen auf zwei Arten berechnet (vgl. Seite 122).

Iir den Vergleich mit Gradient 1 ist die Reaktionsintensitiit als
prozentualer Anteil der Larven in der Zone «Rechts» (Abschnitte
5—7) in Abb. 14 oben eingezeichnet. Die theoretische Erwartung
der Gleichverteilung auf beiden Seiten der Orgel wird durch die
nahe bei 50% liegenden Werte bestiitigt (groBte Abweichnung 8%/0).
In der isohygren Orgel wird somit keine Seite bevorzugt,

IFiir den Vergleich mit Gradient 2 enthalt die Abb. 14 unten die
Reaktionsintensitit als prozenlualen Anteil in der Zone «Mitte»
(Abschnitte 3—5). Da die Larven sich durch ihre Thigmotaxis an
den Bahnenden ansammeln, sind ihre Werte von Anfang an sehr
gering. Die Reaktion der Reticulitermes in der isohygren Orgel ver-
lauft somit gleich wie jene der Nasutitermes und der Kalotermes,
unterscheidet sich jedoch in der zur Ansammlung in den Endab-
schnitten benotigten Zeit: bei Nasutitermes sind innert einer Stunde,
bei Kalotermes am 2. Tag und bei Reticulitermes im Laufe des
ersten Tages mehr als 90%0 der Versuchstiere an den I<nden bei-
sammen.
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2. Versuche in Gradient 1.

Verhalten und Verteilung: Wie in den Kontrollversuchen sam-
melten sich die Reticulitermes auch im Gradienten 1 innert 3—=6
Stunden zuerst an beiden Orgelenden in etwa gleicher Anzahl. Von
den am feuchten Ende vereinigten Gruppen wurden nur verein-
zelte Larven in den librigen Abschnitten angetroffen, wogegen von
den Gruppen am trockenen Ende viel hdufiger einzelne Larven ab-
wanderlen. Den letzteren kommt wohl hier auch die Rolle der
Kundschafter zu, welche im Laufe des 1. und 2. Tages diese Grup-
pen zum Wechsel nach der feuchten Seite veranlassen, wobei es
mehrere Stunden dauert, bis sich die ganze Gruppe dort wieder ver-
einigt. In den Kontrollversuchen wurde nie ein Wechsel beobach-
tet, und im Gradienten erfolgte er in allen Fallen nur nach der
feuchten Seite hin.

Die Verteilung zeigte zuniichst eine Konzentration der Larven in
den beiden Endabschnitten, dann eine langsame Verlagerung nach
der feuchten Seite. Bei den Larven «aus feucht» verschob sich die
Verteilung vor allem am 2. Tag, und am 3. Tag waren etwa 60%o
der Larven im feuchten Abschnitt 7. Bei den Larven «aus trocken»
nahm der Anteil der feuchten Seite schon am Ende des 1. Tages
deutlich zu; schluBendlich waren fast 85%¢ der Larven im Ab-
schnitt 7.

Reaktionsintensiidit: In Abb. 14 (Gradient 1) sind die Kurven der
Intensitat der Reaktion der Reticulitermes als prozentuale Anteile
in der Zone «I‘eucht» dargestellt. Bei den Larven «aus feucht» ver-
schiebt sich die anfingliche Gleichverteilung am 2. Tag zugunsten
der Zone «IFeucht». Auch die Larven «aus trocken» weisen nach
anfianglicher Gleichverteilung immer grofiere Anteile in «Feucht»
auf: am 3. Versuchstag steigt die Reaktionsintensitiit auf tiber 90%b.

Vergleicht man diese Iirgebnisse mit den Kontrollversuchen, so
zeigt sich, dafl die Reticulitermes-Larven im Gradienten 1 zuerst
ohne Riicksicht auf die vorhandenen Feuchtigkeitsdifferenzen
durch die Thigmotaxis nach den Bahnenden gefiihrt werden. Die
Larven «aus feucht» reagieren nur in geringem Ausmafl auf den
Gradienten, wogegen sich die Larven «aus trocken» infolge ihres
groBeren FFeuchtigkeitsbediirfnisses stirker nach der feuchten
Seite wenden.

3. Versuche in Gradient 2.

Verhalten und Verteilung: Das Verhalten im Gradienten 2 wurde
wiederum zunéchst nur von der Thigmotaxis und Gruppierungs-
tendenz bestimmlt, wobei meist alle Individuen erfaft wurden; in
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der feuchlen Mitte hielten sich nur einzelne Larven auf. Spiiter be-
gannen — nach Erkundungsgangen einzelner Larven — die Grup-
pen ihren Platz in die feuchte Mitte zu verlegen.

Die Larven «aus feucht» verteilten sich zuerst zu 70%0 in den
IEndabschnitten 1 und 7. Von den {ibrigen Abschnitten trat nur der
mittlere durch einen etwas groBeren Anteil hervor, der im Laufe
des 2. und 3. Tages weiter anstieg und am SchluB iiber 65%0 ent-
hielt. Die Larven «aus (rocken» zeigten schon withrend der ersten
12 Stunden ein geringes Ubergewicht im Abschnitt 4, wo am Ende
tiber 85%0 der Larven beisammen waren.

Reaktionsintensitdt: Als Mal der Reaktionsintensitiit sind die
prozentualen Anteile in «Feucht» in Abb. 14 (Gradient 2) aufge-
zeichnet. Diese Versuche zeigen, daf} sich die Reticulitermes-Larven
im Gradienten 2 wiihrend der ersten Stunden wie in der isohygren
Orgel verhalten, indem sie sich thigmotaktisch an den trockenen
Bahnenden gruppieren. Im Laufe des 1. Tages heben sich diese
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Kurven von jener der Kkontrollversuche ab, da die Larven die ho-
here Luftfeuchtigkeit aufsuchen.

Die Vorbehandlung der Reticulitermes bewirkt, dafi die Larven
«aus trocken» schon wiithrend des 1. Tages auf die gebotenen Diffe-
renzen reagieren (am 3. Tag sind iiber 90%0 in der Zone «Feucht»);
bei den Larven <aus feucht» dagegen wird die Reaktion erst am
2. Tage deutlich, und am 3. Tag sind etwas tiber 75%0 in «FFeucht».
Ubereinstimmend mit Kalotermes (Seite 134) tritt die Luftfeuchtig-
keitsreaktion der Larven «<aus trocken» trotz der kiirzeren Austrock-
nungsdauer von 4—~6 Stunden ebenfalls ungefihr 24 Stunden frii-
her auf.

F. Ergebnisse an Zootermopsis.

Die Versuche mil Zootermopsis wurden in zwei Gradienten des Typus IT
angeselzt, von denen der Gradient 2 die hichste Luftfeuchtigkeit im Mittelab-
schnitt 4 aufwies, wie dies bisher bei den Gradienten 2 der I'all war 1% Der Gra-
dient 2 wurde ebenfalls in die Zonen «Feucht» und «Trocken» eingeteilt (vgl.
Seite 122}, die den Luftfeuchtigkeitsbereichen 17—37% r.LI, bzw. 41—77%
r.LI" entsprachen.

Aus einer grofieren Zootermopsis-Kolonie wurden 160 iiltere Larven und
10 Soldaten fiir die Versuche entnommen und gruppenweise mit verschiedenen
Vogelmarkierfarben «Geigy» gekennzeichnel. Diese Markierung gab Aufschluly
iiber ihre vorherige Verwendung und verhinderte, dafl eine Gruppe allzuoft in
die Laufbahnen eingesetzl wurde.

Neben 37 Kontrollversuchen und 57 Versuchen im Gradienten 1 wurden 119
Versuche im Gradienten 2 durchgefithrt, von denen fiir 47 Versuche die Tiere
vorher auf feuchtem Fillrierpapier («aus feucht») gehalten und fir 45 Ver-
suche vorher withrend 2—24 Stunden trockener Luft («aus trocken») ausgeselzt
wurden. 27 Gruppen dieser Larven «aus trocken» wurden, nachdem ihnen wiih-
rend 2-—3 Stunden Gelegenheit zum Wassertrinken geboten worden war, erneut
auf ihre Feuchtigkeitsreaktion hin untersucht («nach Wasseraufnahme»).

Die Laufbahnen fiir Zcolermopsis muliten auf 2 em verbreitert werden, um
diesen groBlen Tieren geniligend Bewegungsireiheit zu gewiihrleisten. Die Ver-
teilung in den Laufbahnen wurde wiihrend 6 Stunden vierlelstiindlich noliert
und zur Auswertung in cinstiindige Perioden zusammengefalit.

1. Konirollversuche mit Larven.

Verhaltenn und Verteilung: Die einzelnen Zootermopsis bewegen
sich anfinglich sehr rasch und aufgeregt in den Laufbahnen, be-
ruhigen sich aber nach einer halben Stunde und verweilen dann

10 Der Gradient 1 war asvmmetrisch aufgebaut: das Feuchtigkeitsmaximum
Iag im Abschnitt 3, der von den Larven in gleicher Weise aufgesucht wurde wie
der Abschnitt 4 des Gradienten 2. Dadurch konnte gezeigt werden, dafl der sym-
metrische Aufbau der Gradienten 2 keinerlei begiinstigende Wirkung auf die
Luftfeuchtigkeitsreaktionen ausiibt.
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linger an einem Orl, hiufig in kleineren Gruppen, die aber noch
dauernd wechseln konnen. Beim Laufen fithren Kopf und Anten-
nen in rascher I‘'olge Suchbewegungen nach allen Richtungen aus.
Der Kontakt mit den Wiinden spielt beim Laufen und bei der Grup-
penbildung eine wesentliche Rolle. Infolge ihrer Thigmotaxis hal-
len sie sich an den Bahnenden meist etwas linger auf, was zu ver-
mehrten Begegnungen und damit zum Bleiben an diesen Stellen
fithrt; so sammelt sich hier nach 1% Stunden der grofite Teil, nach
4-—6 Stunden die gesamte Gruppe.

Die Verteilung der Zootermopsis-Gruppe zeigle diese Ansamm-
lung an den Bahnenden. Die beiden Endabschnitte 1 und 7 wiesen
schon im Laufe der 1. Stunde je etwa ein Drittel der Larven auf,
der Rest verteilte sich in den mittleren Abschnitten. Nach 6 Stun-
den waren in den beiden Endabschnitten tiber 90%0 der Larven
beisammen.

Reaktionsintensitdt: Fiir den Vergleich mil den Ergebnissen des
Gradienten 2 wird die Reaklionsintensitiit der Kontrollversuche als
prozentualer Anteil in der Zone «Mitte» (Abschnitte 3—5) ausge-
wertet und ist in Abb. 16 eingezeichnet. Die Kurve zeigt die von
Anfang an geringen Werle der Reaktionsintensitiat, welche nach 6
Stunden bis auf 6,3%0 absinken.

Die Reaktion der Zootermopsis-Larven in der isohygren Orgel
stimmt mit jener der oben beschriebenen Termitenarten iiberein.
Durch die Thigmotaxis und durch den Sozialtrieb gruppieren sie
sich sehr rasch an den Bahnenden: bei Zootermopsis haben sich
dort nach 4 Stunden 90%0o der Larven eingefunden.

2. Verstiche mit Larven in Gradient 2.

Wie in den Kontrollversuchen tritt das thigmotaktische Verhal-
ten der Larven nach den Seitenwinden und nach den Bahnenden
cbenfalls hervor, wird aber durch die hohe Feuchtigkeit in der
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Mitte des Gradienlen so abgeschwiicht, dafl die Gruppierung an den
Bahnenden geringer ist oder iiberhaupt wegféllt. Dabei erweist
sich die Vorbehandlung (Seite 149) als sehr wichtig. Die Auswer-
tung der Reaklionsintensitiit nach der Zone «Feucht» (Abschnitte
3—>) ist als prozentualer Anteil in Abb. 16 dargestellt.

Die Larven «aus feucht» verteilten sich besonders wihrend der
ersten zwei Stunden unregelmiflig tiber die ganze Laufbahn; neben
kleinen Gruppen an den Bahnenden hiellen sich einzelne Larven
oder kleinere Gruppen in allen mittleren Abschnitten auf. In der
Zone «I‘eucht» befand sich wihrend der ersten zwei Stunden etwa
ein Drittel der Larven; dann stiegt die Intensitit langsam an, und
die Gleichverteilung in beiden Zonen wurde nach 6 Stunden er-
reicht.

Die Larven «aus trocken» zeigten sofort hygropositives Verhal-
ten. Nur in wenigen Versuchen kam es zu einer voriibergehenden
Gruppierung an den trockenen Bahnenden. In den meisten IFillen
(besonders bei Larven nach langer Austrocknung) sammelte sich
die Gruppe schon wihrend der ersten Stunde ziemlich geschlos-
sen im feuchtesten Abschnitt 4. Daher wies die Reaktionsintensitit
von Anfang an sehr hohe Werte auf; in der 2. Stunde 90%0, nach
5—6 Stunden {iber 95%0.

Larven <«nach Wasseraufnahme»: Wurden die Larven c<aus
trocken» mit deutlich hygropositiver Reaktion nach den obigen
Versuchen zum Wassertrinken auf feuchtes Filtrierpapier gebracht
und nach 2—3 Stunden wiederum im Gradienten untersucht, so er-
gab sich eine Verteilung, wie wir sie von den Versuchen mit Larven
«aus feucht» her kennen: der grofite Teil der Larven sammelte sich
mehr oder weniger stark an den trockenen Bahnenden und der
Rest hielt sich allein oder in kleinen Gruppen in den iibrigen Ab-
schnitten auf. Diese hygronegative Reaktion wird durch die gerin-
gen Werle der Reaktionsintensitit (25-—30%0) ausgedriickt.

3. Versuche mit Soldaten in Gradient 2.

Im Gegensatz zu Kalotermes und Reticulitermes, in deren kolo-
nien nicht gentigend Soldaten vorhanden waren, konnte bei Zoo-
termopsis wenigstens eine einzige Soldaten-Gruppe zusammen-
gestellt werden. Infolge der kleinen Anzahl Versuche diirfen aber
die quantitativen Angaben iiber ihre Reaktionen nur als Anhalls-
punkte gewertet werden (Abb. 17).

Die Bewegungen der Soldaten von Zootermopsis sind etwas un-
geschickter als die der Larven, sie konnen aber ebenso rasch lau-
fen. Auch die Soldaten orientieren sich thigmotaktisch und finden
sich daher in den isohygren Laulbahnen an den Bahnenden ein.
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Abb. 16—19. Zootermopsis. Intensitdit der Reaktion im Luftfeuchtigkeitsgradienten 2.

Im Gradienten 2 wurde diese Reaktion jedoch je nach der Vor-
behandlung der Soldaten teilweise oder vollkommen unterdriickt.

Die Soldaten «aus feucht» sammelten sich anfinglich noch an
den Bahnenden:; erst nach der 2. Stunde setzten sich einzelne in
der feuchten Mitte fest. Die Reaktionsintensitiit stieg nach 4 Stun-
den auf 46%. Wie bei den Larven <aus feuchl», so ist auch hier
bei den Soldaten angedeutet, dafl sie allméhlich nach der feuch-
ten Mitte hintiberwechseln, so daBl die hygronegative Reaktion spa-
ter posiliv werden wiirde.

Die Soldaten «aus trocken» begannen sich dagegen schon nach
einer halben Stunde im feuchtesten Mittelabschnitt 4 zu sammeln
und waren nach 1 Stunde als geschlossene Gruppe beisammen. In
den hohen Werten der Reaktionsintensitit (bis 100%0) kommt diese
von Anfang an deutlich hygropositive Reaktion zum Ausdruck.



144 Acta Trop. X1V, 2, 1957 — Entomologie

Soldaten «nach Wasseraufnahme»: Die eben noch positiv re-
agierenden Versuchstiere gruppierten sich nach der Wasserauf-
nahme sofort wieder an den trockenen Bahnenden (wie die Sol-
daten «aus feucht»). Die geringen Werte der Reaktionsintensitit
(15—20%0) besagen eine deutlich hygronegative Reaktion dieser
Soldaten ™.

Die Ergebnisse dieser wenigen Versuche deuten an, daf§ sich die
Soldaten im Gradienten 2 ganz dhnlich verhalten wie schon die
Larven. Das gleiche gilt auch fiir die im Gradienten 1 durchgefiihr-
ten Versuche.

G. Reaktionen antennenloser Termiten.

Nachdem sich herausgestellt hatte, daBl die vier Termitenarten
die Lultfeuchtigkeilsdifferenzen der Gradienten wahrnehmen kon-
nen, suchten wir nach den entsprechenden Sinnesorganen.

In der Literatur sind bei Insekten solche Organe mehrfach be-
schrieben worden (vgl. FuBnote ®). So lokalisierten WIGGLESWORTH
(1941) bei Pediculus und spiter HAFEZ (1950) bei Musca-Larven
die Feuchtigkeitswahrnehmung auf kleine IErhebungen mit je 4
feinen Haaren (sog. Biischelorgane). Auf den Antennen von Tene-
brio fand PIELOU (1940) gruben- und stibchenférmige Organe des
Feuchtigkeitssinnes; RoTH & WILLIS (1951, 1952) beschrieben ba-
sicone und trichoide Sensillen der Antennen von Tribolium und
anderen Coleopteren sowie auf den Antennen von Aedes und Blat-
tella. LEES (1943), BENTLEY (1944), BEGG & HOGBEN (1946) und
PERTTUNEN (1955) konnten die Feuchtigkeitssinnesorgane zwar
nicht direkt identifizieren, aber wenigstens deren Lage auf Anten-
nen und MundgliedmaBien beschrinken. Mehrere Autoren nehmen
auch an, daff vielleicht weitere diinnwandige Stellen der Korper-
oberfliche ohne spezielle Sinnesorgane (d. h. durch Propriozepto-
ren) zur Registrierung der Wasserverdunstung priformiert sein
konnen. Den einzigen Hinweis auf Feuchtigkeitssinnesorgane bei
Termiten gab MARCUS (1948, 1949, 1956), welcher gewisse Organe
des Kopfes von Nasutitermes chaquimayensis nach ihrem Bau als
Hygrometer bezeichnete; ein experimenteller Nachweis dieser An-
sicht wurde bisher jedoch nicht unternommen. Mit den vorliegen-
den Versuchen sollte ein erster Schritt in dieser Richtung getan
werden.

11 Diese Erscheinung ist auch erniihrungsphysiologisch interessant, denn sie
zeigl, daB die normalerweise auf Trophallaxis angewiesenen Soldaten wohl
Wasser selbstiindig zu sich nehmen konnen.
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Bei der Beobachtung unserer Versuchstiere in den Gradienten
fielen immer wieder die intensiven Kopf- und Antennenbewegun-
gen auf. Dies und die Befunde an anderen Insekten legten nahe,
dafl die Termiten sich mit Hilfe der Antennen in den Laufbahnen
orientieren, und daff die Luftfeuchtigkeitssinnesorgane zuniichst
einmal auf den Antennen zu suchen sind.

Die Larven von Kalotermes und Reticulitermes bewegten sich
nach der Anlennenamputation kaum oder tiberhaupt nicht mehr
vom I'leck und gingen innert kurzer Zeit ein. Auch die Arbeiter der
Nasutitermes tberlebten diesen IKingriff nicht. Dagegen konnten
bei den grofien Zootermopsis-Larven die Antennen verhiltnismaBgiy
leicht amputiert werden, vor allem auch ohne sie zu narkotisieren.
Mit einer feinen Schere wurde den mit Hilfe eines Pinsels unter
dem Binokular festgehaltenen Larven rasch der distale Teil der
Antenne abgetrennt. Wenn die ganze Antenne bis zum Basalglied
entfernt wurde, so beweglen sich die Larven nur noch schwerfil-
lig und unregelmiiBig, so daB sie fiir sinnesphysiologische Versuche
nicht mehr zu gebrauchen waren. Dies hiingt wohl mit der kineti-
schen Funktion des im 2. Antennenglied gelegenen Johnston’schen
Organs zusammen (CHILD 1946, RicHARD 1950 c¢), weshalb darauf
geachtet wurde, dall wenigstens 2 oder 3 Glieder intakt blieben.
Der austretende Himolymphetropfen wurde so weit entfernt, daf§
nur ein diinner Koagulationspfropf den Stumpf abschloB. Auf diese
Weise wurden bei 20 Zootermopsis-Larven (2 Gruppen) die Anten-
nen ampuliert, und deren Reaktionen gegeniiber Luftfeuchtigkeit
im Gradienten 2 (Abb. 15) in insgesamt 46 Versuchen gepriift.

Diese Larven liefen in den Laufbahnen fast ebenso schnell hin
und her wie normale Tiere. Sie fiihrten ebenfalls seitliche Kopf-
bewegungen aus und schwenkten ihre Antennenstiimpfe nach allen
Richtungen. I'iir Laufrichtung und Zwischenhalte spielten die Sei-
tenwinde und die Bahnenden die gleiche Rolle wie bei den nor-
malen Larven (Seite 146), d. h. diese orientierten sich ebenfalls
thigmotaktisch. Zudem fiihrten die Begegnungen der antennen-
losen Larven, besonders an den Bahnenden, sogar noch haufiger
und rascher zur Gruppenbildung.

Die Ergebnisse sind als Reaktionsintensitit nach «Feucht» aus-
gewerlet und je nach der Vorbehandlung separat in Abb. 18 ein-
gezeichnet (vgl. Abb. 16: normale Larven!). Die amputierten Lar-
ven «aus feucht» reagierten — wie aus den Ergebnissen mit nor-
malen Larven erwartet werden konnte deutlich hygronegativ;
die geringen Werte der Reaktionsintensitiit stiegen nicht iiber 35%o.
Das gleiche gilt fiir die amputierten Larven «<nach Wasserauf-
nahme». Von besonderem Interesse sind nun die I“rgebnisse an den
vorher trocken gehaltenen Larven ohne Antennen. Im Gegensatz
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zu den sofort positiv reagierenden normalen Larven «<aus trocken»
verhielten sich die amputierten Larven <aus trocken» gegeniiber
den Feuchtigkeitsdifferenzen des Gradienten 2 negativ, denn sie
sammelten sich zur Hauptsache an den beiden trockenen Bahn-
enden an. Die prozentualen Anteile in der Zone «IFeucht» stiegen
bestenfalls gegen 30%b.

Daraus ist zu schliefen, daBl auf den vorderen Antennenglie-
dern besondere Sinnesorgane der Feuchtigkeitswahrnehmung lie-
gen miissen. Bei der Suche nach solchen konnten aber auf allen
Antennengliedern auller Sinnesporen und verschieden langen Haa-
ren — welche zwar theoretisch beide Luftfeuchtigkeit wahrneh-
men konnten, jedoch auch auf anderen Koérperteilen (vgl. STOKES
1893, HARTWELL 1924, NoOYES 1930, RICHARD 1949—1954) vor-
kommen — keine spezifisch gebauten Sinneszellen gefunden wer-
den. Auf Grund unserer Versuche konnen wir somit lediglich etwas
iitber die Lage, nicht aber iiber die Sinnesorgane selbst aussagen.

H. Diskussion.

An Hand der Resultate soll im folgenden versucht werden, die
Reaktionen der vier Termitenarten gegentiber Luftfeuchtigkeit auf
Grund der in der Natur gegebenen Verhiltnisse zu deuten.

1. Tenden:z zum Sozialverband und Thigmotaxis (Kontrollver-
suche).

In den isohygren Laufbahnen treten bei allen vier Arten zwei
wesentliche Erscheinungen zutage: die mit der Organisation des
Soziallebens verkniipfte Tendenz zur Gruppenbildung und die
durch Thigmotaxis bewirkte Ansammlung der Gruppen an den
Bahnenden.

Beobachtungen an Einzeltieren und Gruppen lielen die Bedeu-
tung der Thigmotaxis fiir ihr Verhalten erkennen. In den Laufbah-
nen sind alle vier Termitenarten bestrebt, mit den Winden in Kon-
takt zu bleiben; beim Ausfall dieser taktilen Reize steigert sich die
Erregung, und die Kopf- und Antennenbewegungen verstirken
sich. Die optimalen Bedingungen zur Befriedigung des Kontakt-
bediirfnisses herrschen an den Bahnenden, wo sich infolgedessen
Ansammlungen ergeben.

Im natiirlichen Milieu ist den Termiten ein dauernder Kontakt
mit Winden und Artgenossen geboten, denn das eigentliche Ter-
mitennest besteht aus einem System von engen Géingen und klei-
nen Hohlriumen («Indoécie» nach GRASSE 1949), in welchen die
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Termiten hin und her zirkulieren; auch die zu den Nahrungs- und
Wasserquellen fiihrenden Géinge und Galerien («Périécie») sind im
Verhiltnis zu den Termiten im Durchmesser sehr knapp bemessen.
<s ist ferner anzunehmen, dafl sich die Thigmotaxis schon beim
Bau des Nestes und der Galerien auswirkt, so dafl diese gewisser-
mafBen ,nach Mal’ errichtet werden und dem Reaktionsoptimum
der Termiten entsprechen.

Dafi eine einzelne Termite in der Laufbahn nicht zur Ruhe
kommt, tiberrascht bei einem sozialen Insekt, das gewissermaflen
stindig nach seinesgleichen sucht, weiter nicht. Wohl sind die Ter-
miten in ihren Nestgingen zuweilen allein; den vielbegangenen
Wegen haften aber mannigfache Geruchsspuren von Nestgenossen
an, In den Laufbahnen dagegen mufite durch Reinigung jeglicher
Geruch vermieden werden, um eindeutige Beobachtungen zu ge-
statten. Normales Verhalten kommt erst zustande, wenn die Ter-
miten in Gruppen untersucht werden (vgl. Seite 124). Dies wurde
neuerdings an Honigbienen bestitigt, bei welchen das Thermo-
und Hygropreferendum erst bei grofferen Gruppen zustande kommt
(LAVIE & RoTH 1953, VERRON 1955); bei Ameisen diirften die Ver-
hiltnisse dhnlich liegen, denn GOSSWALD (1941 a) verwendete in
seinen Versuchen wohl nicht umsonst Zehnergruppen.

Die in der Laufbahn verteilten Gruppentiere verhalten sich zu-
nichst wie isolierte EEinzeltiere; sobald sie aber mit Nestgenossen
in Berithrung kommen, tritt ihr Sozialtrieb in den Vordergrund.
KRUMBIEGEL (1932) hat die Gruppenbildung bei Tieren derselben
Art als Sonderfall der Thigmotaxis, ndmlich als Homoio-Thigmo-
taxis aufgefafit. Bei Termiten, wie iiberhaupt bei sozialen Insekten,
bildet die gegenseitige Anziehung die Grundlage ihres Staatenlebens
(GRASSE 1952, LE MASNE 1952). Die Gruppierung wird ausgelost
durch reziproke Stimuli — taktile und olfaktive zwischen der
Gruppe und dem Einzeltier; als Begleiterscheinungen des Zusam-
menschlusses zum Verband treten auf: Beruhigung, gegenseitige
Pflege und Nahrungsaustausch. Die Tatsache, da§ das hetero- und
homoio-thigmotaktische Verhalten auch bei antennenlosen Larven
nicht beeintriichtigt ist, steht zwar scheinbar im Gegensatz zu den
Befunden von LEDOUX (1945) an Blattiden, bei welchen durch die
Amputation der Antennen jegliche Gruppierung ausfiel. Doch fiih-
ren die Blattiden ja kein entwickeltes Sozialleben wie die Ter-
miten; bei diesen miissen deshalb andere sinnesphysiologische Ge-
gebenheiten vorliegen, und die gegenseitige Anziehung diirfte nicht
allein durch die Sinnesorgane der Antennen gewéahrleistet werden.

Betrachtet man die Gruppierungsgeschwindigkeit bei den vier
Termitenarten, so zeigen sich charakteristische Unterschiede: Na-
sutitermes sammelt sich am raschesten, bei Kalotermes dauert es
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bedeutend linger, wihrend die beiden andern Arten, Reticulitermes
und Zootermopsis, eine Mittelstellung einnehmen. Diese Abstufung
kann mit der Hohe der sozialen Differenzierung in Zusammenhang
gebracht werden, denn Nasutitermes steht in dieser Hinsicht auf
der hochsten Stufe, wihrend die nur in kleinen Kolonien lebenden
Kalotermes zu den primitiveren Arten gehoren (vgl. LE MASNE
1952). Wie wir gleich sehen werden, tritt diese Reihenfolge auch
bei der Reaktionsgeschwindigkeit gegeniiber Luftfeuchtigkeit auf.

2. Hygrotaxis (Versuche in den Gradienten).

Die erwihnten Verhaltensweisen, Tendenz zum Sozialverband
und Thigmotaxis, sind auch in den Feuchtigkeitsgradienten zu be-
obachten: wiihrend die soziale Gruppierung an jedem Punkt der
Laufbahn und ganz unabhingig von der Luftfeuchtigkeit erfolgt,
tritt die Thigmotaxis nun in Konkurrenz mit der Hygrotaxis.

In den Gradienten vom Typus I fallen beide Reaktionen zusam-
men, in jenen vom Typus II dagegen kann sich nur eine von bei-
den auswirken. Je nach der Stirke der Hygrotaxis gruppieren sich
die Versuchstiere anfianglich noch an den trockenen Bahnenden
oder sammeln sich sofort in der feuchten Orgelmitte. Iligentlich
wiiren in den Gradienten vom Typus I deullichere Reaktionen zu
erwarten, doch zeigen die Ergebnisse gerade das Gegenteil, d. h.
die Termiten sammeln sich stirker in der Zone «Feucht», wenn
sie sich nur von einem Bahnende bis in die Orgelmitte (Typus 1)
und nicht bis an das gegeniiberliegende Ende (Tvpus I) begeben
miissen. Dies hiingt vermutlich damit zusammen, daf die Gradien-
ten vom Typus Il viel steiler ansteigen, d. h. gréBere Luftfeuchtig-
keitsunterschiede von Abschnitt zu Abschnitt aufweisen.

Daf} die Reaklionsintensitit von der GroBe der jeweils gebote-
nen Luftfeuchtigkeilsdifferenzen abhingig ist, zeigt sich auch am
verschiedenen Verhallen der Kalotermes in den Gradienten 2, 3
und 4 (Abb. 12): die Reaktion ist um so intensiver, je grofler diese
Differenzen sind; so sind am 3. Tag in der Zone «Feucht» des Gra-
dienten 2 (Differenz 50%0 r.LF) mehr Termiten beisammen als
in den Zonen «Feucht» der Gradienten 3 und 4 (Differenzen 35%0
r.LI'). Die Reaktionsintensitiat hingt ferner vom Luftfeuchtigkeits-
bereich ab, in welchem die gebotenen Differenzen liegen. Aus die-
sem Grunde reagieren die Kalotermes-Larven — bei gleichen Luft-

feuchtigkeitsdifferenzen — im Gradienten 3 (im trockenen Be-
reich, 5—40% r.LLI') deullicher als im Gradienten 4 (60—95%0
r.LF).

Bei Kalotermes, Reticulitermes und Zootermopsis tritt die Hygro-
taxis bei den vorher trocken gehaltenen Tieren (<aus trocken»)
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merklich rascher auf. Daraus ist zu schlieBen, dall der physiologi-
sche Zustand der Termiten, d. h. ithr verringerler Wassergehall,
eine nicht unwesentliche Rolle spielt. Dies wird durch die bei Zoo-
termopsis nachgewiesene Reaktionsumkehr der Larven «<nach Was-
seraufnahme» bestitigt (Abb. 16). Eine nithere Analyse der Reak-
tion der Zoolermopsis-Larven «aus trocken» ergibt sogar, daB3 die
Reaktionsintensitit in direktem Zusammenhang mit der Austrock-
nungsdauer steht (Abb. 19). Bei Kalotermes bewirkt die 24stiindige
Haliung in trockener Luft, dafl ihre Reaktionsintensitiit jener der
Larven «aus feucht» etwa um die Austrocknungsdauer vorausgeht.
Die gleiche Wirkung wird aber bei Reticulilermes schon durch 6-
stiindige Austrocknung erzielt; auf Grund ihrer bedeutend kiirzeren
Lebensdauer in trockener Luft (Abb. 2) ist anzunehmen, dafBl die
Reticulitermes rascher Wasser verlieren als die Kalotermes, dal
also schon nach kurzem Aufenthalt in trockener Luft ein starkes
Feuchtigkeitsbediirfnis vorhanden ist. Daf} sich bei den ebenfalls
sehr empfindlichen Nasulitermes durch die 1- oder 2stiindige Vor-
behandlung nur geringe Unlerschiede in der Reaktion ergeben, be-
rubt auf dem besonders fein ausgebildeten IFeuchtigkeitssinn, denn
auch die Tiere caus feucht» reagieren sehr rasch und deutlich.

Es wurde weder versucht, die Orientierungsmechanismen, wel-
che die Termiten zu den hohen Luftfeuchtigkeiten fiihren, niher
aufzukliaren, noch ihre Hygrotaxis in die von KUHN (1919), bzw.
von FRAENKEL & GUNN (1940) vorgeschlagenen Systeme einzurei-
hen. Wohl sind bei den einzelnen Termiten charakteristische Ver-
halienselemente (z. B. die Suchbewegungen der Antennen) zu be-
obachten, eine klare I'euchligkeilsreaktion tritt jedoch erst bei gro-
Beren Gruppen zutage. Durch die sozialen FFaktoren (Kundschafter
etc.) wird der Mechanismus der Reaktion wesentlich komplexer,
so daBl eine schematische Einteilung sehr schwierig, wenn nicht
unmoglich sein diirfte. s wire deshalb wohl gerechtfertigt, fir
diesen speziellen IFall eine Sonderkategorie zu schaffen.

Was das Verhalten der verschiedenen Kasten anbelangt, so zei-
gen sich bei Zootermopsis zwischen Soldaten (Abb. 17) und Lar-
ven (Abb. 16) keine Unterschiede, wihrend dagegen bei Nasuti-
termes die Soldaten rascher und deutlicher als die Arbeiter re-
agieren. Ahnliche Verhallensunterschiede sind in der Nalur zu
beobachten: bei Zootermopsis verlassen Soldaten und Larven die
Nestgiinge kaum, und beim Eindringen von IFeinden verstopfen
die Soldaten mit ithren chitinisierten Kopfen nur die engen Verbin-
dungsgiange. Die Nasulitermes-Soldaten schwirmen dagegen beim
Offnen des Nestes sofort aus und stehen, wenn die Arbeiter ein
Holzstiick befallen, schiitzend um die noch nicht zugedeckten IF'ra@3-
stellen. Die Soldaten verweilen viel linger im ungiinstigen AuBen-



150 Acta Trop. X1V, 2, 1957 — Entomologie

klima als die Arbeiter, die nach kurzem Aufenthalt ins Nest zu-
riickkehren, dann wieder austreten oder durch neue ersetzt werden
(vgl. Lebensdauer, Seite 115).

Das unterschiedliche Feuchtigkeitsbediirfnis der vier Termiten-
arten 1aft sich durch die Zeitdauer charakterisieren, die bis zum
Auftreten einer deutlichen, von den Kontrollversuchen um 50%0
abweichenden Reaktion gegeniiber Luftfeuchtigkeit verstreicht. Auf
Grund obiger Feststellungen diirfen nur Versuche mit Termiten
«aus feucht» und im Gradienten 2 herangezogen werden. Danach
reagiert Nasutitermes weitaus am raschesten, d. h. schon innert 1
Stunde; bei Zootermopsis dauert es etwa 5—6 Stunden, wihrend
sich bei Reticulitermes die Reaktion erst am 2. Tag, bei Kalotermes
sogar erst am 3. Tag einstellt. Diese Unterschiede lassen sich nur
teilweise aus der verschiedenen Herkunft und den anders gearte-
ten Nestanlagen (Seite 99—101) erkliren. Die erwihnten Zeitspan-
nen stimmen zudem mit jenen iiberein, welche die Termiten in den
Kontrollversuchen zur Gruppierung bendétigen, womit eine gewisse
Abhéngigkeit der Feuchtigkeitsreaktion von der Entwicklungshéhe
des Sozialtriebes angedeutet sein diirfte .

Bei den Lebensdauerversuchen haben wir gesehen, dafl hohe
Luftfeuchtigkeit einen lebensbeglinstigenden IFaktor darstellt. Die
Versuche in den Gradienten zeigen, dafl die Termiten zwischen
giinstigen und ungiinstigen Luftfeuchtigkeiten instinktsicher un-
terscheiden konnen und die ihnen zusagenden Zonen aufsuchen.
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VI. ZUSAMMENFASSUNG.

1. In der vorliegenden Arbeit wurde der Einfluli der Luftfeuchtigkeit auf
die Lebensdauer und auf das Verhallen von vier Termilenarien verschiedener
Herkunft und von verschieden hoher sozialer Differenzierung verglichen. Unter-
sucht wurden Kalotermes flavicollis und Reticulitermes lucifugus (Medilerrane
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Arten), Zootermopsis nevadensis (Amerikanische Feuchtholztermite) sowie
Nasutitermes arborum (aus Baumnestern von der IXlfenbeinkiiste).

2. Um die Widerstandsftiithigkeit dieser Termiten gegeniiber Trockenheit zu
priifen, wurde bei Hungertieren die Lebensdauer in verschiedenen IFeuchtig-
keitsstufen bestimmt. I2s beslitigte sich, daBl die Termiten ganz allgemein auf
hohe Luftfeuchtigkeit angewiesen sind. indem niimlich die Lebensdauer in
trockener Luft bedeutend kiirzer ist als in feuchter. Bei Nasutitermes konnte
gezeigt werden, dall diese Art zu Gruppen vercinigt widerstandsfithiger ist,
d. h. die Trockenheil im sozialen Verband besser tibersteht.

3. Die zwischen den untersuchten Arten gefundenen Unterschiede in der
Trockenheitsresistenz stimmen weitgehend mit den Feuchtigkeitsverhiiltnissen
ihrer Biotope iiberein.

4. Was nun das Verhalten anbelangt, so wurden die Reaktionen der Ter-
miten gegeniiber Luftfeuchtigkeit in 30 ¢m langen Gradienten gepriift, deren
Feuchtigkeitsmaxima entweder in der Mitte oder an einem linde der Orgel
lagen. Mit Einzeltermiten konnten keine brauchbaren Ergebnisse erzielt werden;
bei Verwendung von Zehnergruppen dagegen kommt eine charakteristische
Einstellung in der Orgel zustande; sie ist allerdings mithestimmt durch die
Thigmotaxis und durch die Tendenz zu sozialer Gruppenbildung. Das Verhallen
ist zudem abhiingig vom phyvsiologischen Zustand der Termiten, von der Grolie
der gebotenen Luftfeuchtigkeitsdifferenzen und vom Bereich, in welchem diese
Differenzen liegen.

3. Die Intensitiit des Feuchtigkeitsbediirtnisses der vier Termitenarten kann
gemessen werden an der verschiedenen Zeitdauer, die bis zum Auftreten der
positiven Reaktion verstreicht: Nasutitermes reagiert innert einer Stunde.
Zootermopsis nach 5—6 Stunden. Reticulitermes am 2. Tag und Kalotermes am
3. Tag.

6. Iis scheint, dall die Sinnesorgane, mit welchen Luftfeuchtigkeitsunter-
schiede wahrgenommen werden kénnen. vornehmlich auf den Antennen liegen,
da nimlich nach Amputation der Fiihler eine entsprechende Orientierung nicht
mehr moglich ist.

RESUME.

1¢ Le présent travail avait pour but d’étudier Uinfluence de I'humidité de
Fair sur la durée de la vie et sur le comportement de 4 espéces de termites,
provenant chacune d'un biotope caractéristique. et représentant un certain
degré de différentiation sociale, Il §’agissait des espéces suivantes @ Kalotermes
flavicollis et Reticulitermes lucifugus (esptees méditerranéennes), Zootermopsis
nevadensis (termile américain du bois humide). ainsi que Nasutitermes arborum
(termite arboricole de la Cote d’'Ivoire).

20 Pour mettre en évidence la résistance au desséchement, on mesure com-
bien de temps peuvent survivre des lermites 4 jeun, mainlenus isolément o
différents degrés d’humidité. Il a été démontré qu'un termite a besoin d’un haut
degré d’humidité et que la durée de sa vie est plus courte en milieu sec qu'en
milieu humide. Les Nasutitermes supportent mieux la sécheresse s'ils sont
maintenus en groupes.

30 Les différences trouvées entre les espéces examinées correspondent bien
aux conditions d’humidité caractérisant leur biotope particulier.

40 Les réactions des termites & Uhumidité de Uair ont été étudiées dans
des gradients, c'est-a-dire dans des couloirs clos de 30 em de long, présentant
le maximum d’humidité. soit au milieu des gradients, soit & ses extrémités.
On ne peut obtenir des résultals valables avec des animaux isolés ; par contre,



156 Acta Trop. XIV, 2, 1957 — Entomoloyie

lorsquon expérimente avec des groupes de 10 termiles. il esl facile de voir se
former des amas d'individus dans une certaine partie des couloirs. Ce groupe-
ment est dicté non sculement par le besoin ’humidité, mais encore par Pattrac-
lion sociale des animaux et par leur sens thigmotactique. Ce comportement
dépend en outre des conditions physiologiques intéricures des termites au
moment de l'expérience, de 'importance des écarts d’humidité dans les gradients
ainsi que de leur localisation dans un secteur relativement see ou humide de
I'¢chelle,

S0 Llintensité de I'hyvgrophilie est mesurée chez ces 4 esptees de termites
par la longueur du temps qui s’écoule avant que la réaction hvgrotactique ne
devienne évidente ; Nasutitermes réagit en 1 heure ; Zootermopsis apres 5 a 6
heures 3 Reticulitermes le deuxieme jour. el Kalotermes le troisiéme jour
seulement,

60 Il semble que des organes sensibles & humidité sont localisés sur les
antennes ; en effel, aprés amputation de ces dernicres, les animaux ne sont
plus capables de sorienter vers la zone humide appropriée,

SUMMARY.

1. The present paper concerns studies on the influence of humidity on the
duration of life and on the behaviour of four species of termites from different
localities and of different social evolution. The four species are: KNalotermes
flavicollis and Reticulitermes lucifugus (drywood and subterranean termiles
from Scuthern BEuropej. Zootermopsis nevadensis (Californian dampwood
termite), and Nasutitermes arborum [tree-nests from the Ivory Coast).

2. The resistance to dessication was determined by the longevity of single
termites withoul food in different humidities. It is confirmed that the termiles
thrive best in very high humidities; in dry air their life is much shorter. Grouped
workers or soldiers of Nasutitermes live longer in all humidities, i.e., the
social factor increases their resistance.

3. The differences in the duration of life of the four lermite species cor-
respond well to the moisture conditions of their habitats.

+. The behaviour was tested by humidily reactions of the termites in 30 ¢cm
long gradients with the highest degree of humidity either in the middle or at
one end of the chamber. Tests with single termites gave no results, but groups
of 10 specimens showed a characteristic distribution. influenced by thigmotaxis
and social attraction. Further the behaviour depends on the physiological state
of the insects, on the differences of humidity offered to them and on the
range in which these differences lie.

a. The four species differ in their requirements of humidity, i.e. in the time
needed for positive reaction: Nasutitermes react within one hour. Zootermopsis
within 5-6 hours, Reticulilermes on the second and Kalotermes on the third day.

6. It seems that the humidity receptors are mainly situated on the antennae,
the humidily reactions being eliminated after antennectomy.
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