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DIE ELIMINATION

UBERZAHLIGER ERSATZGESCHLECHTSTIERE

BEI DER TERMITE KALOTERMES FLAVICOLLIS (FABR.)

Von E. RUPPLI

(Abteilung fiir Zoophysiologie, Zoologisches Institut der Universitit, Sahlistrasse 8, Bern, Suisse.)

EINLEITUNG UND PROBLEMSTELLUNG

Entfernt man aus einer Kolonie der
Gelbhalstermite Kalotermes flavicollis das
funktionelle Geschlechtstierpaar, so ent-
stehen normalerweise schon nach wenigen
Tagen Ersatzgeschlechistiere, die die Funk-
tion des urspriinglichen Paares iibernehmen
und so fiir das Weiterbestehen der Kolonie
sorgen. In der Regel werden dabei mehr
Ersatzgeschlechtstiere gebildet, als fiir die
Wiederherstellung des urspriinglichen Zu-
standes notig sind. Die iiberziihligen Tiere
verschwinden aber bald wieder, so dass
nach einer gewissen Zeit nur noch ein
Geschlechtstierpaar in der Kolonie zu finden
ist, wie dies bereits Grassi und SANDIAS
(1893) gezeigt haben.

Im Laufe der Zeit sind zu diesem Regu-
lationsproblem verschiedene Auffassungen
und Vermutungen geéiussert worden. So
glaubte BeckER (1948), dass sich die Ersatz-
geschlechtstiere wieder zu Larven zurlick-
bilden kénnen. Diese Vermutung diirfen wir

(*) Durchgefiihrt mit Hilfe von Kredit Nr.1725

an Prof. M. LUscHER des Schweizerischen Natio-
nalfonds zur Forderung wissenschaftlicher
Forschung.

heute ausschliessen, da LiUscHeEr (1960)
zeigen konnte, dass die Prothorakaldriisen
unmittelbar nach der Ersatzgeschlechtstier-
hiutung degenerieren, so dass eine weitere
Hiutung — und eine Riickbildung ist nur
iiber eine Hiutung denkbar — nicht mehr
moglich ist. Ferner hat BECKER beobachtet,
dass Ersatzgeschlechtstiere von ihresglei-
chen umgebracht werden. Leider finden
sich keine niheren Angaben dariiber, wie
sich diese Gewaltsakte unter den Ersatz-
geschlechtstieren vollziehen. Demgegeniiber
beschreibt EMersoN (1933) eine zufillige
Beobachtung iiber den Kampf zweier Koéni-
ginnen von Reticulitermes arenicola. Die
eine der beiden verlor bei diesem Kampf
ein Bein, vermochte sich aber in der Kolonie
zu - halten, wihrend die andere auf der
Kopfunterseite verletzt wurde und in der
Folge dem Kannibalismus der Kolonie zum
Opfer fiel. Diese Beobachtung ist bis heute
nicht in die Diskussion iiber die Elimina-
tion tiberzihliger Ersatzgeschlechtstiere ein-
bezogen worden, obschon sie geeignet ist,
die Beobachtungen von BECKER zu unter-
stiitzen.
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Eine ganz andere Auffassung vertreten
GrassE und Norror (1946, 1960), die iiber-
zeugt sind, dass ausschliesslich die Larven
und Nymphen fiir den Eliminationsprozess
verantwortlich sind. Auch LUscHErR (1952)
kommt zu dieser Ansicht und zwar aufgrund
von Versuchen, in denen zwei Kolonien
— eine davon ohne Geschlechtstiere — nur
durch ein feines Drahtgitter voneinander
getrennt waren. Er konnte beobachten, dass
in der verwaisten Kolonie alle neu ent-
standenen Ersatzgeschlechtstiere eliminiert
wurden. Den Eliminationsprozess selbst
beschreibt er wie folgt :

» Immer wurden die iiberzihligen Ersatz-
geschlechtstiere durch Larven und Nymphen
aufgefressen, und zwar scheint diese Elimi-
nation vollkommen kampflos zu geschehen.
Die Larven beginnen mit dem Fressen ge-
wohnlich am Hinterende des Abdomens des
Geschlechtstieres, ohne dass sich dieses zur
Wehr setzt. Eine Riickbildung von Ersatz-
geschlechtstieren konnte nie beobachtet

E. RUPPLI

werden. Auch Kimpfe zwischen Geschlechts-
tieren scheinen nicht vorzukommen. «

Die Widerspriichlichkeit der verschie-
denen Auffassungen gaben den Anlass, die
Frage nach der Art der Ersatzgeschlechts-
tierelimination grundsitzlich neu zu iiber-
priifen.

Die Anregung zu dieser Untersuchung ver-
danke ich meinem verehrten Lehrer, Herrn
Prof. Dr. Martin LiscHeEr vom Zoologischen
Institut der Universitit Bern. Fiir sein stetes
Interesse wihrend der Durchfithrung meiner
Versuche, sowie fiir manchen wertvollen Hin-
weis, bin ich ithm zu Dank verpflichtet. Ebenso
danke ich Herrn Prof. Dr. S. Rosin fiir seine
Ratschliige bei der statistischen Auswertung
des Materials, sowie Friulein L. FRAUCHIGER,
Herrn Dr. R. LeutsoLp und meiner Frau fiir
ihre Mitarbeit bei der Durchfithrung der Dauer-
beobachtungen. Ganz besonderen Dank aber
schulde ich Herrn Prof. Dr. F. E. LEHMANN, dem
ehemaligen Direktor des Zoologischen Institutes
der Universitiit Bern, ohne dessen wohlwollende

- Forderung ich nie in der Lage gewesen wiire,

meine Studien fortzusetzen.

MATERIAL UND METHODE

Die vorliegenden Untersuchungen wurden
mit der Gelbhalstermite Kalotermes flavi-
collis (Fabr.) durchgefiihrt. Das fiir die
Laborkolonien verwendete Zuchtgut wurde
in den Jahren 1959/60 in der Gegend von
Banyuls-sur-Mer (Pyr. or., Frankreich) ge-
sammelt und nach der Methode von Gd&ss-
WALD (1943) in grossen Einmachglisern mit
feuchten Gipsbéden und Kieferholzklétzchen
bei 26° C geziichtet.

Da die Laborkolonien relativ klein waren
(150-250 Tiere), mussten fiir die einzelnen
Versuchsserien mehrere davon verwendet
werden, was zu einer gewissen Inhomo-
genitiit des Materials fiihrte. Allerdings
diirfte das Ergebnis der vorliegenden Arbeit
dadurch nicht beeinflusst sein.

Fiir die einzelnen Experimente verwendete
ich kleine Versuchskolonien von je 30 Tieren
(éiltere Larven, Nymphen des 1. Stadiums
und 1-2 Soldaten), die in flachen Glasnestern
(LUscHER, 1949) gehalten und mit Agar-
Sdgemehlmasse (Buche) gefiittert wurden.
Bei spiiteren Versuchen kamen auch kleine,
runde Plastikdosen (Durchmesser 6 cm) zur
Anwendung, die mit angefeuchtetem Filter-
papier ausgelegt und mit diinnen Tannen-
holzstiickchen versehen wurden.

Wenn eine individuelle Kennzeichnung
einzelner Termiten nétig war, wurden die
Tiere nach LUscHER (1952) unter CO,-Nar-
kose durch Farbtupfen auf Kopf und Pro-
notum markiert. ’
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PRODUKTION UND ELIMINATION VON ERSATZGESCHLECHTSTIEREN
IN KLEINEN VERSUCHSKOLONIEN

Zun#chst war es ndtig, mdoglichst genaue
Angaben iiber den normalen Regulations-
verlauf in Erfahrung zu bringen. In flachen
Plexiglasnestern wurden #ltere Larven und
Nymphen des ersten Stadiums mit 1-2 Sol-
daten als Versuchskolonie angesetzt. Das
Fehlen von Geschlechtstieren fiihrte nach
einigen Tagen zur Bildung von Ersatzge-
schlechtstieren. Diese wurden unmittelbar

nach der Hiutung markiert und ihre
Lebensdauer durch tidgliche Kontrollen
registriert. Eine erste Versuchsserie mit

Kolonien zu 50 Tieren wurde Ende Mai, eine
zweite mit solchen zu 30 Tieren Ende Juli
angesetzt. Insgesamt kamen 29 Kolonien zur
Auswertung, deren Regulationsprozesse auf-
gezeichnet, miteinander verglichen und auf
Gesetzmiissigkeiten gepriift wurden. Da mit
der Zeit einige Kolonien durch Elimination
und z.T. auch durch andere Einwirkungen
viele Tiere eingebiisst hatten, so dass kaum
mehr richtige Versuchsbedingungen vorla-
gen, musste fiir die vergleichende Beur-

teilung eine Beobachtungszeit von 40 Tagen
festgesetzt werden. Einige Kolonien wurden
aber wesentlich linger kontrolliert.

Die Auswertung dieser vierzigtigigen Kon-
trollen fiihrte zu folgenden Ergebnissen

a) Ubersicht iiber die Produktion
und Elimination
von Ersatzgeschlechtstieren

Die diesbeziiglichen Daten sind in Ta-
belle 1 und in den Abbildungen 1-4 zusam-
mengestellt. Sie lassen folgendes erkennen :

— In allen Kolonien konnte die Produk-
tion, wie die Elimination von Ersatzge-

_ schlechtstieren beobachtet werden. Insge-

samt wurden in den 29 Kolonien 372 Ersatz-
geschlechtstiere registriert, von denen bis
zum Ende der Beobachtungszeit 284 wieder
verschwanden. Am 40. Tag waren noch 88
Ersatzgeschlechtstiere vorhanden, nimlich
49 Mannchen und 39 Weibchen (Tabelle 1).

TaseLLE 1. — ZAHL DER NEU ENTSTANDENEN UND DER EFFEKTIV VORHANDENEN ERSATZMANNCHEN, BZW.
ERSATZWEIBCHEN AM 10., 20., 30. uNp 40. TAG NACH DEM ENTFERNEN DES FUNKTIONELLEN GE-
SCHLECHTSTIERPAARES. TOTAL AUS 29 VERSUCHSKOLONIEN.

10. Tac 20. TaG 30. TaG 40. Tac
Produziert. 35 116 166 178
Miannchen.
Effektiv vorhanden. 30. 53 59 49
Produziert. 72 154 182 194
Weibchen.
Effektiv vorhanden. 52 47 46 39
Produziert. 107 270 348 372
Total. -
Effektiv vorhanden. 82 100 105 88
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100 glich sich der Unterschied mit
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genommen.)

Dies bedeutet, dass pro Kolonie bei einer
durchschnittlichen Produktion von 12,7 Er-
satzgeschlechtstieren im Mittel deren 3 iiber-
lebten.

— Sechs Tage nach der Verwaisung konn-
ten in den . Kolonien die ersten Ersatzge-
schlechtstiere beobachtet wer-

— Summationskurve der produzierten Ersatz-
geschlechistiere (EG). (Die Zahl der bis zum 40. Tag
produzierten Ersatzgeschlechtstiere ist als 100 % an-

wieder etwas abzuklingen. Damit
verlief sie fast parallel zur Pro-
duktion, jedoch stets etwas
zuriickbleibend. Mit dem 40. Tag
wurde der theoretische Endwert
von 84,4 9% (bei 29 Versuchs-
kolonien  sollten  theoretisch
58 Ersatzgeschlechtstiere {iber-
leben, also 15,6 % der Gesamt-
produktion in unserem Falle) fir die

“eliminierten Tiere nicht erreicht, so dass in

verschiedenen Kolonien noch iiberziihlige
Ersatzgeschlechtstiere vorhanden waren.
Die Eliminationskurve lisst aber vermuten,
dass die Elimination in diesem Zeitpunkt

den. Dann nalhm die Zahl der 100

//
neugehildeten  Geschlechtstiere /_j
rasch zu. Zwischen dem 8. und 80 —
12, Tag waren die grossten -
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geschlechtstiere beobachtet wer-
den, doch fallen diese im
Rahmen der Gesamtproduktion
kaum mehr ins Gewicht.

— Fiir die beiden Ge-
schlechter ergaben sich Unter-
schiede im Produktionsverlauf :
Am Anfang entstanden ‘mehr
Weibchen als Mannchen; doch

o onn

Aps. 2.

Tage 5 .

Gesamte Elimination

~——— Elimination der Weibchen

Elimination der Mannchen

Produktion

— Summationskurve der eliminierten Ersatz-
geschlechtstiere im Vergleich zur Produktion. (Die Zahl

der bis zum 40. Tag produzierten Ersatzgeschiechis-
tiere ist als 100 % angenommen.)
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noch nicht vollstindig abgeschlossen
war, wie die Beobachtungen weiterer
Eliminationen nach dem 40. Tag iibrigens
auch bestitigten.

— Die Tendenz, alle iiberziihligen
Ersatzgeschlechtstiere zu eliminieren und
in jeder Kolonie nur ein Paar iiberleben
zu lassen, zeichnete sich bis zum 40. Tag
deutlich ab : in 15 Kolonien wurde dieses
Ziel bis zum Ende der Versuchsperiode
erreicht, wihrend in 13 weiteren Féllen
spiiter immer noch auf ein Paar reduziert
werden konnte. So regulierte z.B. eine Ko-
lonie, die am 40. Tag noch 3 Ménnchen
und 1 Weibchen besass, in weiteren 7 Ta-
gen ebenfalls auf ein Ersatzgeschlechts-
tierpaar, withrend eine andere Kolo-
nie mit 2 Miinnchen und 3 Weibchen in
5 Tagen ihren Bestand auf ein Minnchen
und 2 Weibchen reduzierte. Nur in
einem einzigen Falle war eine normale
Regulation nicht mehr méglich, da nur
noch ein Weibchen vorhanden war.

- Wie die Produktion, so blieb auch
die Elimination der Minnchen hinter
derjenigen der Weibchen zuriick, und
zwar nicht nur absolut, sondern auch
prozentual zur Zahl der neugebildeten
Ersatzgeschlechtstiere (Abbildung 2). So
wurden bis zum 40. Tag 93,4 % aller
iiberzihligen Weibchen, jedoch nur
86,6 % der entsprechenden Minnchen
eliminiert, was bedeutet, dass am Ende
der Versuchsperiode mehr Minnchen als
Weibchen vorhanden waren, obschon im
Gesamten mehr "Weibchen produziert
wurden.

b) Der Eliminationsverlauf

Durch die tdglichen Kontrollen konnte
der genaue Regulationsverlauf in jeder ein-
zelnen Kolonie festgestelllt werden. Dabei
zeigten sich recht grosse Unterschiede in

1 1aRvEN L= £G-MANNCHEN I £G-WEIBCHEN
KOLOMIE 60/2

, ,

=

T
KOLONIE 5473

==,

KOLONIE 6G/8

KOLONIE 8/2

50

10 20 30 40
= TAGE NACH DEM ENTFERNEN DER GESCHLECHTSTIERE

ApB. 3. — Produktion und Elimination von
Ersatzgeschlechtstieren in kleinen Versuchs-
kolonien nach dem Entfernen der funk-
tionellen Geschlechtstiere. Jede Kolonie um-
fasste zu Beginn des Versuches 30 Larven und
Nymphen und je 1 Soldat.

der Elimination von iiberzihligen Ersatz-
geschlechtstieren, und es ist somit schwer,
aus dem in den einzelnen Fi#llen so stark
variierenden Geschehen Gesetzmissigkeiten
herauszulesen. Die Elimination erscheint
vielmehr als ein recht wandelbares Gesche-
hen (Abbildung 3); trotzdem soll versucht
werden, das Problem von einigen Gesichts-
punkten her zu beleuchten.

Zunichst kann man sich fragen, ob das



240

Uberleben eines Ersatzgeschlechtstieres vom
Zeitpunkt seiner Entstehung abhiingt: Haben
z.B. die in den einzelnen Kolonien zuerst
entstandenen Tiere eine grossere Uber-
lebenschance als die andern, oder sind es
die zuletzt gebildeten, die iiberdauern ?

Uberpriift man die Entstehungszeiten der
88 iiberlebenden Geschlechtstiere, so erge-
ben sich die in Tabelle 2 zusammengestellten
Verhiltnisse :

E. RUPPLI

produzierten Tiere und dem Erfolg der Eli-
mination kaum ein Zusammenhang bestehen
kann: Sowohl bei starker, wie bei schwacher
Ersatzgeschlechtstierbildung gab es Fille,
bei denen gut, aber auch solche, bei denen
schlecht eliminiert wurde (Abbildung 3).
Schliesslich kann man priifen, ob der
Eliminationsbeginn von der Anzahl der vor-
handenen Geschlechtstiere abhiingig ist. Aus
den Protokollen lisst sich entnehmen, dass

TABELLE 2. — ENTSTEHUNGSZEITEN UBEHLEBENDER ERSATZGESCHLECHTSTIERE.

ZeEiT pER ENTSTEHUNG d 4 Total In %
Erstentstandene Ersatzgeschlechtstiere .... 11 9 20 22,7
Letztentstandene Ersatzgeschlechtstiere 12 11 23 26,2
Uebrige Ersatzgeschlechtstiere ............ 26 19 15 51,1

Total der iiberlebenden EG ......... 49 39 88 100,0

Man erkennt sogleich, dass hier keine
der drei Kategorien konsequent bevorzugt
wurde. Vergegenwiirtigt man sich aber, dass
von all den 372 gebildeten Ersatzgeschlechts-
tieren nur je 58 oder 15,6 % erst- bzw. letzt-
entstandene Tiere waren, so muss man doch
feststellen, dass diesen beiden Gruppen eine
erhéhte Uberlebenschance zukommt, die
sich auch statistisch sichern lisst. Dabei
sind beide Gruppen ungefihr gleich stark
bevorzugt.

Es stellt sich auch die Frage, ob die Art
des Eliminationsverlaufes von der Zahl der
produzierten Ersatzgeschlechtstiere abhiingt,
denn in dieser Hinsicht zeigten die ein-
zelnen Kolonien recht grosse Unterschiede.
Die Beobachtungen an Versuchskolonien aus
dem gleichen Stammvolk, bei denen sich
zwischen 10 % und 70 % der Larven zu
Ersatzgeschlechtstieren entwickelt hatten,
zeigten aber, dass zwischen der Zahl der

die Elimination in der Regel dann cinsetzte,
wenn mehrere Geschlechtstiere des gleichen
Geschlechts vorhanden waren. Unter
283 registrierten Filllen fanden sich nur
11 Ausnahmen : So wurde z.B.
Kolonie ein Minnchen,

in einer
in einer andern
sogar zwei Weibchen eliminiert, ohne dass
ein weiteres Tier des gleichen Geschlechts
vorhanden war (Abbildung 3, Kolonie 13/2).
Die Elimination verlief somit weitgehend —
aber nicht ausschliesslich — geschlechts-
spezifisch.

Im weitern kénnen die von LUSCHER
(1952, S. 139) gemachten Angaben iiber das
Verhalten der Larven bei der Elimination
voll und ganz bestitigt werden : Oft habe
ich beobachtet, wie Larven und Nymphen
mit dem Auffressen von Ersatzgeschlechts-
tieren beschiftigt waren. Es war dabei
immer iiberraschend festzustellen, dass sich
die angegangenen Tiere, obwohl noch am
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Leben, nicht zur Wehr setzten. Auch die
Beobachtung, dass die Larven ihre Opfer
gewdshnlich vom Abdomen her, aber nicht
unbedingt von dessen hinterem Ende aus,
auffressen, kann bestitigt werden.

Des 6ftern war aber von den eliminierten

1204
100
804
60-
40

20

EGL __
Tage 1
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Weitaus die meisten der eliminierten
Tiere (72 %) verschwanden innerhalb der
ersten drei Tage, mit einer deutlichen Elimi-
nationsspitze im Verlaufe des zweiten Tages
(40 %). Damit steht fest, dass die Elimina-
tion in der Regel relativ kurz nach der

2 3 45 67 8 9100 1213115161718 19 20

Asp. 4, — Lebensdauer iiberzihliger Ersatzgeschlechtstiere (EG).

Tieren iiberhaupt nichts mehr zu sehen, und
nur das Auszihlen der Kolonie bestiitigte,
dass ein Tier vollkommen veschwunden
war.

c) Die Lebensdauer
der iiberzdhligen
Ersatzgeschlechtstiere

Nachdem bekannt war, dass die Elimina-
tion gewohnlich dann einsetzt, wenn min-
destens zwei Tiere des gleichen Geschlechtes
vorhanden sind, interessierte die Frage, wie
lange zwei solche Geschlechtstiere neben-
einander existieren kdnnen. Aus den erstell-
ten Versuchsprotokollen liessen sich die
Zeiten ohne weiteres ermitteln. Sie sind in
Abbildung 4 graphisch wiedergegeben und
lassen folgende Verhiltnisse erkennen :

Bildung iiberzihliger Tiere einsetzt. Dane-
ben wurden aber auch Uberlebenszeiten
von weit tiber 20 Tagen registriert : In einer
Kolonie lebten zwei Minnchen und zwei
Weibchen iiber 30 Tage lang zusammen,
ohne dass eines der Tiere eliminiert wurde.
Es gibt also auch hier keine starre Regel
fiir den Eliminationsverlauf, und so ist es
kaum moglich, iiber das Schicksal eines
neugebildeten Ersatzgeschlechtstieres eine
zuverlissige Prognose zu stellen. Auch das
Alter eines Ersatzgeschlechtstieres sagt noch
nichts iiher seine Uberlebenschancen aus :
So konnte z.B. mehrmals beobachtet werden,
wie ein Tier, das sich lingere Zeit in der
Kolonie gehalten und gegeniiber andern
erfolgreich behauptet hatte, plotzlich durch
ein neugebildetes Ersatzgeschlechtstier er-
setzt wurde (Abbildung 3, Kolonie 60/8).
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DIE SPEZIFITAT DES ELIMINATIONSVERLAUFES

Die vorangehenden Untersuchungen haben
gezeigt, dass der Regulationsprozess norma-
lerweise zum Uberleben eines Ersatzge-
schlechtstierpaares fithrt. Nun sind zwei
Méoglichkeiten denkbar, wie es zu dieser End-
situation komntien kann : Entweder verlduft
die Elimination ohne Riicksicht auf das
Geschlechtsverhiiltnis der iiberzihligen
Ersatzgeschlechtstiere, so dass sich der End-

wurde. Insgesamt lessen sich 39 solche
Situationen finden. Andererseits setzte ich
in kleine Versuchskolonien drei Ersatzge-
schlechtstiere ein, namlich ein Minnchen
und zwei Weibchen (oder umgekehrt), und
beobachtete die Art der Elimination.

Die gefundenen Verhiiltnisse sind in
Tabelle 3 zusammengestellt. Sie zeigen, dass
in weitaus den meisten Fiillen richtig, d.h.

TaBELLE 3. — ELIMINATIONSVERLAUF IN KOLONIEN MIT ZWEI ERSATZMANNCHEN UND EINEM ERSATZWEIB-
CHEN, BZW. ZWEI ERSATZWEIBCHEN UND EINEM ERSATZMANNCHEN

A : aus Protokollen ermittelte Werte.

B : Versuche mit eingesetzten Ersatzgeschlechtstieren.

L

A B
439 399 Total 339 392 Total
Richtig eliminiert ........ 19 18 37 16 16 32
Falsch eliminiert ......... 2 0 2 1 4 5
Total eliminiert .... 21 18 39 17 20 37

zustand einpendelt, oder aber der Prozess
verliuft gerichtet und fihrt auf direktem
Weg zum Uberleben eines Geschlechts-
tierpaares. Nachdem aber bereits gezeigt
werden konnte, dass die Elimination in der
Regel dann einsetzt, wenn mindestens zwei
gleiche Geschlechtstiere vorhanden sind,
kommt dem zweiten Fall die grossere Wahr-
scheinlichkeit zu.

Einerseits wurden nun aus den bereits
vorhandenen Protokollen alle jene Fille
herausgesucht, in denen noch drei Ersatz-
geschlechtstiere verschiedenen Geschlechtes
in der Kolonie vorhanden waren, und bei
denen spiiter eines dieser Tiere eliminiert

auf ein Paar eliminiert wurde; allerdings
gab es auch Ausnahmen. Trotzdem belegen
die Zahlen,
wahllos erfolgte, sondern sich gegen die
Tiere jenes Geschlechtes richtete, das wirk-
lich iiberziihlige Ersatzgeschlechtstiere auf-
wies. Die Zufallswahrscheinlichkeit ist
dabei sebr klein (P < 10~3),

Erginzend sei noch beigefiigt, dass bei

dass die Elimination nicht

den Versuchen mit den eingesetzten Ersatz-
geschlechtstieren in 5 Fillen keine Elimi-
nation beobachtet werden konnte, wihrend
in einem weiteren Fall ein Paar eliminiert
wurde, so dass nur noch ein Weibchen
iibrig blieb.
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ZUM ELIMINATIONSMECHANISMUS

LiscHeR (1952) hat aufgrund seiner Git-
terversuche postuliert, dass es zur Auslo-
sung der Elimination geniigt, wenn die
Larven durch Antennenkontakt zwei Ge-
schlechistiere des gleichen Geschlechtes
wahrnehmen.

In meinen Voruntersuchungen habe ich
diese Versuche wiederholt und dabei die
Versuchsanordnung so abgewandelt, dass
die Larven ungehindert an alle Ersatzge-
schlechtstiere herangehen konnten, ohne
dass letztere miteinander in Beriihrung
kamen. Trotz des intensiveren Kontaktes
zwischen ILarven und Geschlechtstieren
konnte ich die Befunde ILUscHERS nicht
reproduzieren. Gestiitzt auf meine Versuche
musste ich deshalb annehmen, dass die
Ersatzgeschlechtstiere bei der Elimination
auf irgend eine Art aktiv mitwirken,

Nimmt cine direkte Elimination
unter den Ersatzgeschlechtstieren an, so
muss man auch postulieren, dass sie sich
gegenseitig erkennen konnen. Dabei diirfte
der Geruchssinn eine entscheidende Rolle
spielen.

Nun hat HARTWELL (1924) nachgewiesen,
dass die Termite Reticulifermes flavipes
auf Duftreize nicht mehr anspricht, wenn
ihr die Antennen abgeschnitten
Es war deshalb naheliegend, den Ersatz-
geschlechtstieren die Antennen zu ampu-
tieren, um so ihren Geruchssinn auszuschal-
ten. Wenn sich die Tiere tatsiichlich am
Geruch erkennen konnen, so war ihnen
damit diese Moglichkeit genommen, und die
Elimination musste ausbleiben. Zur Kon-
trolle konnte spiter ein intaktes Ersatz-
geschlechtstier zugesetzt werden, das mit
seinen Antennen in der Lage war, die
andern Ersatzgeschlechtstiere als solche zu
erkennen und zu eliminieren. Dabei musste
die Elimination auf die antennenlosen Tiere
beschrinkt bleiben.

man

werden.

Die Amputation der Antennen liess sich
leicht durchfiihren : Mit einer feinen Uhr-
macherpinzette, die an ihrer Spitze zu einer
Schere geschliffen war, konnten die An-
tennen an den narkotisierten Tieren ab-
geklemmt werden. Die entstandenen Wunden
wurden mit Lack itberdeckt, um die Tiere
vor dem Kaanibalismus der Larven zu
schiitzen. In die Versuchskolonie versetzt,
wurden die so behandelten Tiere von den
Larven ohne weiteres angenommen. Ich
habe solche Tiere iiber zwei Monate lang
beobachtet, ohne weitere Schiidigungen
feststellen zu kénnen.

Ueber das Ergebnis dieser Versuche wurde
schon berichtet (RuppLt und LUSCHER, 1964).

Da sich in den einzelnen Kolonien beziig-
lich der Elimination recht grosse Unter-
schiede zeigten, wurde die Zahl der Expe-
rimente vermehrt, um so iiber ein grosseres
Zahlenmaterial verfiigen zu konnen. Uber
blickend ergeben sich daraus die folgenden
Feststellungen :

1. In allen 34 Versuchskolonien setzte die
Elimination erst dann ein, wenn zu den
4 antennenlosen jeweils ein intaktes Ersatz-
geschlechtstier zugesetzt wurde.

2. Von den 16 Kolonien, denen zur Kon-
trolle ein intaktes Ersatzweibchen beige-
geben wurde, regulierten 9 normal, 5 zeigten
nach 20 Tagen noch iiberzihlige Ersatz-
geschlechtstiere, withrend zwei etwas liber-
raschende Verhiltnisse aufwiesen : In

-einem Fall waren alle antennenlosen Tiere

verschwunden, wihrend im andern zwei
Weibchen iibrig blieben. Stets {iberlebte das
intakte Tier.

3. Andererseits regulierten von den 18 Ko-
lonien, denen zur Kontrolle ein intaktes
Minnchen beigegeben wurde, nur deren
4 normal. In 13 Kolonien blieben iiberzih-
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lige Ersatzgeschlechistiere erhalten, wih-
rend in einem Fall nur das eingesetzte
Minnchen iiberlebte. Uberraschenderweise
verschwanden aus 4 Kolonien u.a. auch die
intakten Geschlechtstiere.

4. In Kolonien mit unvollstandiger Eli-
mination konnten weitere Eliminationen
dadurch ausgelost werden, dass man die
intakten Ersatzgeschlechtstiere auswech-
selte; doch zeigten sich auch hier unter-
schiedliche Resultate. Man muss deshalb an-
nehmen, dass die einzelnen Ersatzge-
schlechtstiere ein individuell unterschied-
liches Eliminationsvermdgen besitzen.

In diesem Zusammenhang kann festge-
stellt werden, dass die Weibchen besser eli-
mineren als die Minnchen, vor allem wenn
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es um die Elimination von Tieren des
andern Geschlechtes geht (Tabelle 4). In
diesem Falle lisst sich der Unterschied sta-
tistisch sehr gut sichern (P < 10—3).

5. In den meisten Versuchen verschwan-
den Tiere beiderlei Geschlechts. Da in jeder
Kolonie nur ein intaktes Ersatzgeschlechts-
tier vorhanden war, das, wie -die vorange-
henden Versuche gezeigt haben, allein fiir
die Elimination verantwortlich zu machen
ist, muss es sowohl Minnchen als Weib-
chen eliminiert haben. Damit steht fest,
dass ein Ersatzgeschlechtstier nicht nur
fir die Elimination tiberzéihliger Tiere des
gleichen Geschlechts, sondern auch fiir
diejenige tberziihliger Geschlechtspariner
verantwortlich sein kann.

TaBELLE 4. — ELIMINATION UBERZAHLIGER, ANTENNENLOSER ERSATZGESCHLECHTSTIERE
DURCH EIN INTAKTES ERSATZWEIBCHEN, BWZ. ERSATZMANNCHEN.
VERSUCHSDAUER : 20 TAGE

| ELIMINATIONEN VON
EG des undern Geschlechies EG des gleichen Geschlechtes
ANZAH DER ZUGESETZTES,
VERSUCHE INTAKTES EG
Beobachtet Beobachtet
Erwartet Erwartet
Abs. In % Abs. In %
16 Weibchen. 16 16 | 100 32 27 1 815
18 Minnchen. 18 7 38,5 36 26 72,2
ELIMINATIONSKAMPFE

Der Befund, dass die Ersatzgeschlechts-
tiere aktiv an der Elimination beteiligt sein
miissen, lidsst erwarten, dass bei ununter-
brochener Beobachtung bestimmte Verhal-
tensweisen der Ersatzgeschlechtstiere beob-
achtet werden konnen, die mit der Eli-
mination in direktem Zusammenhang

stehen. Ich habe deshalb kleine Versuchs-
kolonien mit mehreren Ersatzgeschlechts-
tieren versehen, und diese unter einem Ste-
reomikroskop dauernd iiberwacht.

Schon bald zeigte sich, dass zwischen
den Ersatzgeschlechistieren tatsichlich
aggressive Verhaltensweisen aufireten, die
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ich kurz als Kimpfe bezeichnen méchte,
obschon sie meistens einseitig verlaufen
Begegnen sich zufilligerweise zwei Ersatz-
geschlechtstiere, so kann es zuweilen zu
plotzlichen Angriffen kommen, die mit ge-
spreizten Mandibeln vorgetragen werden,
und bei denen das eine Tier sein Gegeniiber
zu beissen versucht. Das angegriffene Tier
verhiilt sich dabei defensiv und versucht
zu flichen, so dass sich die Kéimpfenden
schon nach kurzer Zeit wieder verlieren.
Nur selten kann man beobachten, dass sich
ein angegriffenes Tier mit seinen Mandi-
beln zur Wehr setzt. Die einzelnen Kimpfe
dauern nur wenige Sekunden, was der
Grund dafiir sein mag, dass dieses sonder-
bare Verhalten bis heute kaum beobachtet
worden ist (vgl. EMERsoN, 1933). Wird ein
Tier beim Kampf verletzt, so fiillt es dem
Kannibalismus der Larven und Nymphen
zum Opfer, wie das fiir verletzte Tiere
aller Kasten lingst bekannt ist. Da diese
Phase der Elimination viel liinger dauert als
die kurzen Begegnungskimpfe, wurde sie
schon frither beobachtet und bheschrieben
(LiscuEr, 1952, S. 139).

~ Uber die Art und Weise, wie sich diese
Eliminationskimpfe innerhalb der Kolonie
abspielen, haben wir bereits friither ausfiihr-
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dieser Kampfe eindeutig bewies, dass fiir
die Elimination primir nicht die Larven
und die Nymphen verantwortlich sind, son-
dern die Ersatzgeschlechtstiere selber :
Erst wenn ein Ersatzgeschlechtstier durch
ein anderes verletzt worden ist, wird es von
den Larven und Nymphen aufgefressen.

In zwei Féllen jedoch konnte beobachtet
werden, dass die Larven ein Ersatzge-
schlechtstier angriffen, ohne dass dieses eine
dussere Verletzung zeigte. Beide Tiere waren
aber vorher schon von andern Ersatzge-
schlechtstieren attackiert worden, so dass
die Moglichkeit minimer und nicht sicht-
barer Verwundung besteht, die geniigte,
den Angriff der Larven auszuldsen.

Die Dauerbeobachtungen haben auch
bestiitigt, dass sich die Angriffe eines Ersatz-
geschlechtstieres durchaus auch gegen iiber-
ziihlige Geschlechtspartner richten kénnen
und somit nicht auf das eigene Geschlecht

-beschriinkt bleiben.

Ferner konnte beobachtet werden, dass
das angegriffene Tier selten, aber zuwei-
len doch zuriickbeisst, wodurch der An-
greifer verletzt und in der Folge eliminiert
werden kann. Dadurch lassen sich die Ver-
luste intakter Tiere erkliren, die in den

licher berichtet (RuppLi und Liiscuer, Versuchen mit den antennenlosen Ersatz-
1964). Es ist deshalb hier nur noch ein- geschlechtstieren unerwarteterweise fest-
mal festzuhalten, dass die Beobachtung gestellt werden konnten.

DISKUSSION

Wie nachgewiesen werden konnte,
sind die Ersatzgeschlechtstiere aktiv an
der Elimination beteiligt : In kurzen, meist
sehr einseitig verlaufenden Kimpfen wer-
den Ersatzgeschlechtstiere von ihresglei-
chen verletzt, so dass sie in der Folge dem
Kannibalismus der Larven zum Opfer fal-
len. Mit diesem Befund stimmt die in der

Einleitung erwihnte Beobachtung EMER-
soNs an Reticulitermes arenicola sehr gut
tiberein. Sie bestitigt nicht nur die vor-
liegenden Ergebnisse, sie lisst auch erken-
nen, dass der Eliminationsprozess bei ver-
schiedenen Termitenarten recht #hnlich
verlaufen kann. Auch BECKERS Beobachtung
der « gewaltsamen Beseitigung » fiigt sich
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gut in das Bild des Eliminationsvorganges
ein, wenn man voraussetzt, dass sie nur die
erste Phase des Prozesses umfasst. Leider
sind die Angaben des Autors in dieser Hin-
sicht zu allgemein formuliert, und es muss
deshalb ausdriicklich festgehalten werden,
dass in den vorliegenden Untersuchungen
nur in ganz seltenen Fillen Ersaizge-
schlechtstiere beobachtet wurden, die sich
an den Ueberresten eines andern Ge-
schlechtstieres zu schaffen machten. Stets
waren es die Larven, die das Auffressen der
verwundeten Tiere besorgten. Damit stimmen
wieder die Beobachtungen Grassgs und
LLUscHERS liberein, die beide nur diese
zwéite Phase des Eliminationsprozesses wie-
dergeben. Da die beiden Forscher den
ersten Teil {ibersehen haben, sind sie zu
Schlussfolgerungen gelangt, die nach den
vorliegenden Befunden kaum mehr haltbar

sind. Thre Beobachtungen aber stimmen
vollauf mit den Feststellungen iiber die

Schlussphase der Elimination {iberein.

Von besonderem Interesse ist die Frage
nach den auslosenden Faktoren im Elimi-
nationsprozess. Gestiitzt auf die Antennen-
versuche kdénnen dafiir wohl olfaktorische
Reize, die von den Ersatzgeschlechistieren
selbst ausgehen, verantwortlich gemacht
werden; denn antennenlose Tiere eliminie-
ren nicht. Dass andere Reize, deren Rezep-
toren ecbenfalls auf den Antennen liegen,
auch in Betracht gezogen werden miissen,
halte ich fiir unwahrscheinlich.

Nun ist man geneigt anzunehmen, dass
die Ersatzmiinnchen bzw. ~—weibchen einen
eigenen spezifischen Duft ausstréomen, und
dass damit ein einfacher Eliminationsme-
chanismus gegeben ist: Die Ersatzmiinn-
chen reagieren auf ihren eigenen Duft und
eliminieren deshalb nur Ersatzménnchen,
und die Ersatzweibchen tun das Entspre-
chende unter ihresgleichen, so dass am
Ende des Prozesses ein Paar iibrig bleibt.
Es ist auch durchaus maglich, dass es auf
diese Weise zu vielen Eliminationen kommt.
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Andererseits steht dem aber die feste Tat-
sache gegeniiber, dass Ersatzgeschlechtstiere
nicht nur geschlechtsspezifisch eliminieren,
und man muss ihnen deshalb zugestehen,
dass sie in der Lage sind, iiberzdhlige Tiere
des andern Geschlechts wahrzunehmen.
Dafiir scheint es mir eine mdégliche Erkli-
rung zu geben : Die Ersatzgeschlechtstiere
miissten ihren Geschlechtspartner indivi-
duell kennen, um in der Lage zu sein, alle
iibrigen Geschlechtstiere auszumerzen. Mit
dieser Erklirung wird allerdings ein Indi-
vidualgeruch postuliert — was einen ge-
schlechtsspezifischen Duft der Minnchen
und Weibchen keineswegs ausschliesst —
fiir den in der vorliegenden Arbeit kein
konkreter Beweis erbracht werden kann.
Hier diirfte ein Ansatzpunkt fiir weitere
Forschung liegen.

Die Tatsache, dass die Elimination iiber-
zithliger Ersatzgeschlechtstiere oft erst nach
Stunden oder Tagen einsetzt, und manchmal
sogar fiir lingere Zeit ganz ausbleibt (was
namentlich bei minnlichen Tieren beobach-
tet werden konnte), lisst sich ebenfalls
durch eine geruchliche Steuerung des Pro-
zesses erkliren : Da die Elimination erst
nach der Hiéuiung zum Ersatzgeschlechtstier
einsetzt, darf man wohl annehmen, dass der
spezifische Duft, an dem sich die Tiere
erkennen, erst jetzt produziert wird. Dabei
diirften individuelle Unterschiede auftre-
ten. Es ist sogar denkbar, dass ein Tier
erst etwas spiiter geniigend Duft abgibt, so
dass es erst nach einer gewissen Zeit als
Ersatzgeschlechtstier erkannt und eliminiert
werden kann. Andererseits haben die Ver-
suche auch gezeigt, dass nicht jedes Tier
glefch gut zu eliminieren vermag. Auch hier
diirften individuelle Unterschiede im Spiele
sein, sei es in der Qualitit des Geruchs-
sinnes, oder in der Aggressivitit des Tieres.
In diesem Zusammenhang stellt sich auch
die Frage, ob Ersatzmédnnchen oder Ersatz-
weibchen besser eliminieren, Nach den
Antennenversuchen muss den Weibchen ein
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besseres Eliminationsvermdgen zuerkannt
werden, eine Feststellung, die auch GRASSE
und Noiror (1960) in andersgearteten Ver-
suchen gemacht haben. Der Grund kann
auch hier in einem besser ausgebildeten
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Geruchssinn, oder in einer erhéhten Aggres-
sivitit der Weibchen liegen. Eine Entschei-
dung hieriiber muss weiteren Untersuchun-
gen vorbehalten bleiben.

RESUME

1. Il a été examiné, moyennant de petites
colonies expérimentales, la production et
I’élimination des sexués de remplacement
surnuméraires. Le déroulement de I'élimi-
nation n’a offert aucune régularité notable.
La plupart des sexués surnuméraires étaient
éliminés dans les trois jours suivant leur for-
mation. D’une maniére générale, il en sub-
sistait 4 la fin un exemplaire de chaque sexe.

2. Il a été prouvé que les sexués de rem-
placement participent activement a Yéli-
mination ; lors de bréves attaques restant
généralement sans réplique, ils blessent
d’autres sexués, qui par la suite deviennent
les victimes du cannibalisme des larves.

3. D’une maniére générale, I’élimination
est exécutée plus vigoureusement par les
sexués féminins. Ceci est évident, surtout
dans les cas d’élimination de surnumeéraires
du sexe opposé.

4. Les sexués dont les antennes ont été
coupées ne participent plus activement a
I’élimination, ce qui permet de déduire que
les sexués eux-mémes émettent des phéro-
mones olfactives déclenchant le comporte-
ment d’élimination. Il semble que des odeurs
qui sont spécifiques pour les sexes ainsi que
des odeurs individuelles sont reconnues et
distinguées par les sexués.

SUMMARY

1. The production and elimination of sup-
plementary (or replacement) reproductives
were studied in small laboratory colonies.
Most supernumerary reproductives were eli-
minated during the first three days after
their apparition.

2, It could be shown that the supplemen-
tary (and primary) reproductives partici-
pate actively in the elimination process :
in the course of many short attacks other
reproductives are injured. Like all injured
individuals they then become victims of
the cannibalism of larvae and nymphs.

3. Elimination is carried out on the whole
more vigorously by the females than by
the males. This is especially apparent
when reproductives of the opposed sex are
eliminated.

4. Reproductives with amputated anten-
nae do not actively take part in elimination.
This leads to the conclusion that the repro-
ductives give off odours (olfactive phero-
mones) which induce the elimination beha-
viour. Sex-specific as well as individual
odours seem to be recognized and distin-
guished by the reproductives.
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