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Die Struktur von Termitenstaaten

Ein Königreich in vielen 
Variationen
JohAnnes sAnder

Insektenstaaten gleichen Familien. An der 
Spitze steht eine Mutter (die Königin) oder 
ein Elternpaar. Diese Geschlechtstiere leben 
mit ihren teilweise sterilen Nachkommen, die 
verschiedene Aufgaben im Staat (Brutpflege, 
Nestbau, Verteidigung) übernehmen, in einer 
Großfamilie zusammen. Wie auch bei mensch
lichen Familien gibt es dabei zahlreiche Varia
tionen. Termiten, als die älteste Gruppe � eu
sozialer Insekten, weisen gegenüber Haut
flüglern viele Besonder heiten in der Struktur 
ihrer Staaten auf. Als nicht in Deutschland 
heimische Insekten sind uns Termiten zudem 
weniger vertraut. Dieser Beitrag bietet einen 
Überblick über die Termiten mit besonderem 
Schwerpunkt auf der Struktur ihrer Völker.

nachgewiesene Termite. Sie lebte vor etwa 140 Mio. Jah
ren und stammt damit aus der frühen Kreidezeit [2]. Vor 
allem Ameisen und Termiten haben somit eine lange Evo
lutionsgeschichte. Entsprechend groß ist die Vielfalt ihrer 
Staatenformen.

Struktur von Hymenopterenvölkern
Am vertrautesten ist den meisten Lesern vermutlich die 
Struktur eines Honigbienenvolkes. Bei der in Deutschland 
kultivierten Westlichen Honigbiene (Apis melifera) gibt 
es eine eierlegende Königin, die ein Alter von mehreren 
Jahren erreichen kann. Im Frühsommer werden zunächst 
Weiselzellen mit befruchteten Eiern und Drohnenzellen 
mit unbefruchteten Eiern bestückt, aus denen jeweils 
Jungköniginnen und männliche Bienen (Drohnen) schlüp
fen (arrenothoke Parthenogenese). Noch bevor dies ge
schieht, verlässt die Altkönigin mit einem Teil der Arbei
terinnen den Stock, um ein neues Nest zu gründen. Die 
zuerst schlüpfende Jungkönigin im alten Nest tötet ihre 
Geschwisterköniginnen, alternativ kommt es zum Kampf 
(sofern der Imker dies nicht verhindert). Anschließend 

Die mit einem  
grünen Pfeil  
markierten Begriffe 
werden im Glossar 
auf Seite 74 erklärt.

ABB. 1 Angehörige der Soldaten- und der Arbeiterkaste der „niederen“ 
Termiten art Mastotermes darwiniensis. Foto: https://commons.wikimedia.org/
wiki/File:CSIRO_ScienceImage_3639_Mastotermes_darwiniensis_Giant_Northern_
Termite.jpg

Staatenbildende (eusoziale) Insekten erfreuen sich oft 
großer Aufmerksamkeit. Vor allem die Honigbiene ist 

wegen ihrer ökologischen und ökonomischen Bedeutung 
als Bestäuber und wegen ihres allseits beliebten Honigs 
ein großer Sympathieträger. Auch Hummeln werden als 
Bestäuber eingesetzt und sorgen mit ihrer pummeligen 
Gestalt ebenfalls für wohlwollende Reaktionen. Ameisen 
und Wespen werden manchmal als Belästigung, manch
mal aber auch – wegen ihrer gleichfalls großen ökologi
schen Bedeutung –  als Bereicherung empfunden. Weni
ger Berührung haben die meisten Menschen in Deutsch
land mit Termiten, die – einmal abgesehen von einigen 
anthropogenen Sonderstandorten – in unserem Land nicht 
vorkommen, da sie aufgrund ihrer dünnen Kutikula auf 
wärmere Regionen beschränkt sind. Im Gegensatz zu den 
Honigbienen, die erstmalig vor 25 Mio. Jahren und damit 
seit dem Oligozän fossil dokumentiert sind (Apis hensha-
wi), sind Ameisen und Termiten bereits seit dem Erdmit
telalter bekannt. Wahrscheinlich hat sich die eusoziale 
Lebensweise der Termiten vor rund 150 Mio. Jahren ent
wickelt [1]. Baissatermes lapideus ist die erste fossil 

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:CSIRO_ScienceImage_3639_Mastotermes_darwiniensis_Giant_Northern_Termite.jpg
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:CSIRO_ScienceImage_3639_Mastotermes_darwiniensis_Giant_Northern_Termite.jpg
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:CSIRO_ScienceImage_3639_Mastotermes_darwiniensis_Giant_Northern_Termite.jpg
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erfolgt der Hochzeitsflug und die Jungkönigin übernimmt 
das Volk. Bei der Begattung sterben die Drohnen. Droh
nen, die bei der Begattung nicht zum Zuge gekommen 
und damit überflüssig sind, werden schließlich in der 
„Drohnenschlacht“ vertrieben. Als Konsequenz der Ent
wicklung von Drohnen aus unbefruchteten Eiern und 
weiblichen Tieren aus befruchteten Eiern (Haplodiploi
die) ergibt sich, dass Arbeiterinnen mit ihren Schwestern 
enger verwandt sind als mit ihren Nachkommen. Haplo
diploidie ist bei Hymenopteren weit verbreitet und wird 
oft als ein wesentlicher Grund angegeben, weshalb die 
Eusozialität innerhalb der Hautflügler mehrfach unabhän
gig entstanden ist. Das Phänomen tritt übrigens auch bei 
den Fransenflüglern (Thysanoptera) auf, bei denen es 
ebenfalls eusoziale Formen gibt.

Bei Honigbienen gibt es einen geschlechtsbestimmen
den Genlocus (csd), von dem zwei verschiedene Allel vor
liegen müssen, damit sich die Tiere zu Weibchen ent

wickeln. Da Drohnen aber nur einen Chromosomensatz 
geerbt haben, besitzen sie immer nur ein Allel.

Besonderheiten bei Termiten
Im Vergleich zur Honigbiene weisen die Termiten einige 
Unterschiede auf: Termiten sind nicht haplodiploid, bei
de Geschlechter tragen gleichermaßen zum Staat bei, es 
gibt also neben Arbeiterinnen z. B. auch Arbeiter. Auf
grund der fehlenden Haplodiploidie kann eine über das 
bei Geschwistern normale Maß hinausgehende Verwandt
schaft der Nichtgeschlechtstiere also nicht als Erklärung 
für die Eusozialität herangezogen werden. Es bedarf da
her anderer Modelle wie etwa der � Gruppenselektion. 
Termiten sind zudem nicht � holometabol, sondern � he
mimetabol, d. h. es gibt kein Verpuppungsstadium und 
die Larven sind dementsprechend auch keine hilflosen 
Maden wie bei den Bienen, sondern können selbst schon 
ab dem dritten Larvenstadium Arbeiten im Nest verrich
ten.

Die Geschlechtsbestimmung erfolgt bei Termiten über 
XYGeschlechtschromosomen. Bei etwa der Hälfte der 
Arten treten komplizierte Systeme mit mehreren Ge
schlechtschromosomen auf, die sich bei der Meiose zu 
Ketten anordnen und so quasi en bloc vererbt werden 
können (Komplexheterozygotie, u. a. auch beim Schnabel
tier beschrieben).

Verwandtschaftliche Verhältnisse
Galten die Termiten früher als eigenständige Insektenord
nung (Isoptera), so werden sie heute als � monophyleti
sche Gruppe innerhalb der Insektenordnung Blattodea 
(Schaben) angesehen [3]. Ihre nächsten lebenden Ver
wandten sind Schaben der Gattung Cryptocercus, deren 
Mitglieder subsozial leben, d. h. die Mutter oder das Eltern
paar kümmern sich um den Nachwuchs, mit dem sie ge
meinsam in feuchtem, vermoderndem Totholz leben, das 
ihnen gleichzeitig als Nahrungsquelle dient [3]. In der 
frühen Kreidezeit existierte die Schabenart Sociala perlu-
cida, von der aufgrund morphologischer Anpassungen 
vermutet wird, dass sie eusozial gelebt haben könnte [4]. 
Umstrittene Hinweise auf eine eusoziale Lebensweise gibt 
es außerdem bei verschiedenen rezenten Arten der Scha
bengattung Melyroidea [5].

Etwa 70 Prozent aller Termiten gehören zu der Familie 
Termitidae, die manchmal auch als „höhere“ Termiten 
bezeichnet werden [1]. Entstanden sind die Termitidae 
wahrscheinlich während des Paläogens (vor 66–23 Mio. 
Jahren) in den tropischen Wäldern Afrikas, von wo aus sie 
sich dann weltweit in den Tropen verbreitet haben [6]. 
Die � paraphyletischen „niederen“ Termiten hingegen um
fassen zahlreiche Familien mit oftmals nur wenigen oder 
sogar nur einer Art wie etwa bei den Mastotermitidae 
(Mastotermes darwiniensis, Abbildung 1), die in Stamm
bäumen aller rezenten Termiten die basalste Position ein
nehmen. Während die „niederen“ Termiten bei der Ver
dauung von Lignocellulose (Holz) auf die Hilfe von Flagel

I N  K Ü RZE

– Termiten sind die älteste Gruppe von eusozialen Insekten; bei ihnen ist die 
Soldatenkaste älter als die Arbeiterkaste. Manche Arten haben bis heute keine 
echten Arbeitstiere.

– Anders als bei den überwiegend von Weibchen dominierten Hautflüglerstaaten 
bestehen Termitennester meist zu gleichen Teilen aus Männchen und Weib-
chen. 

– Von dem Grundschema einer Termitenfamilie (Elterntiere + Nachkommen) gibt 
es verschiedene Variationen wie etwa die asexuelle Königinnennachfolge, bei 
der die Gründungskönigin rasch durch parthenogenetisch erzeugte Nachfolge
rinnen ersetzt wird.

ABB. 2 Bau der australischen Kompasstermite Amitermes spp., die ihr Nest 
streng nach der Nord-Süd-Achse ausrichtet, um die Mittagssonne auf großer 
Fläche zu vermeiden. Foto: https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Flickr_-_
brewbooks_-_Magnetic_Termite_mound_habitiat.jpg

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Flickr_-_brewbooks_-_Magnetic_Termite_mound_habitiat.jpg
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Flickr_-_brewbooks_-_Magnetic_Termite_mound_habitiat.jpg
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laten (einzelligen Geißeltierchen) angewiesen sind, sind 
die Termitidae von Flagellaten unabhängig.

Ein neues Volk entsteht
Wie auch bei anderen eusozialen Arten gibt es bei Termi
ten Geschlechtstiere, die für die Fortpflanzung verant
wortlich sind, und Tiere, die auf eigene Nachkommen 
verzichten. Letztere gehören zur Arbeiter und � Soldaten
kaste und weisen meist keine oder nur eine schwache  
Pigmentierung auf, d. h. sie sind weißlich, gelblich oder 
allenfalls leicht bräunlich. Für die Gründung neuer Termi
tenvölker sind die primären Geschlechtstiere verantwort
lich. Dabei handelt es sich um vollständig pigmentierte 
Tiere, deren Augen, Flügel und natürlich auch Reproduk
tionsorgane voll entwickelt sind, so dass sie auf einen 
Hochzeitsflug gehen können, der vor allem dazu dient, 
eine gewisse Distanz zu dem Elternnest herzustellen. Nach 
dem Hochzeitsflug, der für gewöhnlich einmal pro Jahr 
stattfindet, werfen die Tiere ihre Flügel ab. In der Regel 
zeigen dann die Weibchen – manchmal aber auch beide 
Geschlechter – Lockverhalten, d. h. sie heben ihren Hin
terleib an und sondern Pheromone ab, die für Geschlechts
partner attraktiv sind. Hat sich ein Paar gefunden, so sucht 
es unter Führung des Weibchens einen geeigneten Nist
platz, wobei das Männchen mit seiner Partnerin ständig 
über die Antennen Kontakt hält (Tandemlauf) [7]: Je nach 
Art siedeln Termiten in einem Holzstück, bauen Erd und 
Kartonnester oder errichten große Termitenbauten (Ab
bildung 2).

Nach der Paarung in der Gründungskammer legt das 
Weibchen (die zukünftige Königin) die ersten Eier. Da die 
ersten Larvenstadien noch Pflege benötigen, stellt die Kö
nigin das Eierlegen vorübergehend ein. Ab dem dritten 
Larvenstadium können die Larven selbst bereits Arbeiten 
übernehmen, und die Königin nimmt die Eiproduktion 
wieder auf [8]. Mit der Zeit entsteht so ein Termitenvolk 
aus einem Königspaar, Arbeitstieren und Angehörigen ei
ner Soldatenkaste. Man spricht bei Kolonien dieses Typs 
auch von sogenannten „einfachen Familien“ [9]. Durch 
das Anschwellen der Eierstöcke bei gleichzeitigem Wachs
tum der Arthrodialmembranen wird der Hinterleib der 
Königin bei vielen Termitenarten – vor allem bei Arten, 
die außerhalb ihres Nestes auf Nahrungssuche gehen und 
dementsprechend große Völker aus bis zu mehreren Mil
lionen Individuen bilden können – im Laufe der Jahre im
mer größer (Physogastrie). MacrotermesKöniginnen (Ter
mitidae) können so z. B. von ursprünglich 3,5 auf 14 cm 
Länge anwachsen (Abbildung 3).

Bei den Arbeitstieren der Termiten lassen sich zwei 
grundlegende Typen unterscheiden: Echte Arbeiterinnen 
und Arbeiter mit begrenztem Entwicklungspotenzial auf 
der einen und Pseudergaten auf der anderen Seite. Pseu
dergaten (gr.: yeudhV: „pseudes, falsch“ und ergαthV: 
„ergates, Arbeiter“) sind in ihrer Entwicklung vorüberge
hend gehemmte Larvenstadien, die sich bei Bedarf jeder
zeit zu geflügelten Geschlechtstieren weiterentwickeln 

können. Sie ersetzen bei sogenannten one-pieceTermiten, 
einer ökologischen Gruppe innerhalb der „niederen“ Ter
miten, die sich von dem Holzstück, in dem sie leben, auch 
ernähren, die echte Arbeiterkaste.

Es ist denkbar, dass der Besitz von Pseudergaten ein 
ursprüngliches Merkmal bei Termiten ist, wenngleich 
Mastotermes darwiniensis als basalste Termitenart sowie 
einige weitere „niedere“ Termiten auch eine echte Arbei
terkaste besitzen. Möglicherweise haben zunächst subso
ziale Schaben Hilfe durch die erste Generation ihrer Nach
kommen erhalten. Dadurch könnten sie in der Lage gewe
sen sein, mehr Nachkommen großzuziehen. Später 
könnte bei den Termiten dann zur Verteidigung des Nes
tes als erste echte Kaste die in der Regel nicht zur weite
ren Entwicklung befähigte Soldatenkaste entstanden sein: 
Termiten gelten als soldier-firstEusoziale, bei denen die 
Soldatenkaste älter ist als die Arbeiterkaste [10]. Auch bei 
Vögeln helfen Jungvögel aus dem Vorjahr den Eltern 
manchmal bei der Aufzucht ihrer jüngeren Geschwister, 
bevor sie dann im Folgejahr selber Junge großziehen.

Ernährungsweise von Termiten
Neben Holz verwenden Termiten auch Humus, lebendes 
und totes Pflanzenmaterial, Pilze, Algen und Flechten als 
Nahrung. Die Weitergabe von Nahrung zwischen den Ko
loniemitgliedern erfolgt durch MundzuMundÜbertra
gung (stomodaeale Trophalaxe). Gleichzeitig werden da
bei auch Pheromone unter den Tieren ausgetauscht. Ne
ben der stomodaealen Trophalaxe findet auch eine 

ABB. 3 Königin von Nasutitermes exitiosus zusammen 
mit Arbeiter/-innen und Nasensoldat/-innen.  
Foto: https://commons.wikimedia.org/wiki/File:CSIRO_
ScienceImage_2289_A_mature_queen_termite.jpg

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:CSIRO_ScienceImage_2289_A_mature_queen_termite.jpg
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:CSIRO_ScienceImage_2289_A_mature_queen_termite.jpg
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MundzuAfterÜbertragung (proctodaeale Trophalaxe) 
statt. Dabei werden Darmsymbionten weitergereicht, die 
bei den Termiten vor jeder Häutung verloren gehen und 
daher ersetzt werden müssen. Darüber hinaus dient die 
proctodaeale Trophalaxe dem Stickstoffrecycling: Pflan
zenmaterial ist sehr stickstoffarm. Eine Strategie, diesen 
Mangel zu kompensieren, könnte darin bestehen, beson
ders viel zu fressen und dann den überschüssigen Kohlen
stoff auszuscheiden. Zumindest für die bereits erwähnten 
one-pieceTermiten ist dies aber keine Lösung, da sie dann 
binnen kurzer Zeit ihre eigene Behausung auffressen wür
den. Termiten nutzen daher als Alternative die Symbiose 
mit Stickstofffixierenden Bakterien in Verbindung mit der 
Wiederaufnahme von Stickstoffreichem Darminhalt 
(StickstoffRecycling). Dadurch ergibt sich eine intensive 
Abhängigkeit der Tiere voneinander, die ein solitäres Le
ben unmöglich macht [8] (vgl. Gruppenselektion).

Eine besondere Ernährungsstrategie stellen die Pilzgär
ten der Macrotermitinae (Unterfamilie der Termitidae) 
dar. Die Pilze gehören zu der Gattung Termitomyces 
(Basidio mycota) und werden auf einem Gemisch aus to
tem Pflanzenmaterial kultiviert. Eine in den Termitenhügel 
eingebaute Klimaanlage aus Luftschächten und Isolier
schichten sorgt zudem permanent für die optimale Tem
peratur und Luftfeuchtigkeit. Die unreifen Fruchtkörper 
der Pilze dienen den Termiten als Nahrung. Reife Frucht
körper sind häufig außen an den Termitenbauten zu fin
den (Abbildung 4). Dies ist ein wesentlicher Unterschied 
zu den Pilzgärten von Blattschneiderameisen, in denen 
nur höchst selten reife Fruchtkörper und damit Sporen 
entstehen. Ein weiterer Unterschied betrifft die Weiterga
be des Pilzes bei der Neugründung von Kolonien. Diese 

erfolgt bei den Termiten meist horizontal und nur in we
nigen Fällen vertikal, d. h. die Geschlechtstiere nehmen 
auf ihrem Hochzeitsflug keine Pilzsporen mit. Vielmehr 
müssen die Pilze von den Termiten jeweils durch positive 
� frequenzabhängige Selektion neu aus der Umwelt er
worben werden [11]. Während Ameisen durch die Unter
drückung der Fruchtkörperbildung und die klonale Wei
tergabe des Pilzes durch junge Königinnen die Kontrolle 
über ihren Symbionten gewinnen, sind Termiten bezüg
lich ihrer Partner in einer weniger machtvollen Position: 
Da die Gründung eines neuen Termitennestes immer 
durch zwei Geschlechtstiere erfolgt, ist eine klonale Wei
tergabe nur schwer zu erreichen, zumindest solange bei
de Geschlechts tiere an der Weitergabe des Pilzes betei
ligt sind. Eine solche klonale Weitergabe ist nur in den 
wenigen Fällen möglich, in denen sich eines der beiden 
Geschlechter (die Weibchen bei Microtermes spp. und 
die Männchen bei Macrotermes bellicosus) auf die Wei
tergabe spezialisiert hat. In diesen Fällen entstehen dann 
in der Regel auch keine TermitomycesFruchtkörper 
mehr.

Le roi est mort, vive le roi!
Wie auch bei anderen eusozialen Insekten erreichen die 
Geschlechtstiere der Termiten ein deutlich höheres Alter 
als Angehörige der Arbeiter und Soldatenkaste. Irgend
wann stirbt aber auch das Königspaar. Das bedeutet für 
das Volk aber oftmals nicht das Ende, denn mit dem 
schwindenden Einfluss der Geschlechtstierpheromone 
(ein Ereignis, dass auch eintreten kann, wenn das Volk zu 
groß wird), können Larven sich bei vielen Termitenarten 
zu sekundären und/oder durch � Neotenie zu tertiären 
Geschlechtstieren, sogenannten Neotenen, entwickeln 
(Abbildung 5). Darunter versteht man Tiere mit voll ent
wickelten Gonaden, aber reduzierten Augen und reduzier
ten (sekundäre Geschlechtstiere) oder fehlenden Flügeln 
(tertiäre G.). Erstere entstehen aus Nymphen, also Larven 
auf dem Weg zu primären Geschlechtstieren, die bereits 
über Flügelscheiden verfügen, letzte aus jüngeren Larven
stadien oder echten Arbeitern und Arbeiterinnen ohne 
Flügelansätze. Sind zum Todeszeitpunkt der alten Königin 
oder des alten Königs zufällig primäre Geschlechtstiere in 
der Kolonie vorhanden, so können auch diese als neue 
Geschlechtstiere einspringen. Termitenvölker, bei denen 
die ursprünglichen Geschlechtstiere ersetzt wurden, so 
dass sich das Volk aus Abkömmlingen verschiedener Ge
schlechtstiere zusammensetzt, werden auch als „erweiter
te Familien“ bezeichnet [9].

Der „Mischcharakter“ von Neotenen zwischen � Ima
gines und Larven zeigt sich auch an ihren Häutungs
hormonen. Normalerweise steigt bei Insekten vor jeder 
Häutung der Ecdysonspiegel an. Ist gleichzeitig auch der 
Spiegel an Juvenilhormon hoch, so kommt es zu einer 
Larvalhäutung, andernfalls zu einer Imaginalhäutung. 
Dies trifft bei der „niederen“ Termitenart Hodotermopsis 
sjostedti auch für die Bildung von primären Geschlechtstie

ABB. 4 Fruchtkörper von Termitomyces reticulatus an einem Termitenbau. 
Foto: https://de.wikipedia.org/wiki/Termitomyces#/media/Datei:Termitomyces_re-
ticulatus_37340.jpg

https://de.wikipedia.org/wiki/Termitomyces#/media/Datei:Termitomyces_reticulatus_37340.jpg
https://de.wikipedia.org/wiki/Termitomyces#/media/Datei:Termitomyces_reticulatus_37340.jpg
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ren zu. Bei Neotenen hingegen ist der 
Juvenilhormonspiegel auch vor der 
letzten Häutung hoch. Lediglich in 
den Gonaden werden Gene (E93 und 
EcR) exprimiert, die sonst nur bei ei
ner Imaginalhäutung unter dem Ein
fluss von Ecdyson aktiviert werden 
[12]. Das EcRProtein dient als Ecdy
sonRezeptor, über den u. a. die Ex
pression des Transkriptionsfaktors 
E93 kontrolliert wird.

Neotene treten bei etwa 60 Pro
zent der „niederen“ Termitenarten 
auf (u. a. auch bei Mastotermes 
darwi niensis). Besonders typisch 
sind sie für Arten, die in Holz leben 
(one-pieceTermiten). Innerhalb der 
Termitidae besitzen nur 13 Prozent 
der Arten Neotene. Da Neotene nicht 
auf einen Hochzeitsflug gehen, son
dern sich mit ihren Geschwistern 
paaren, sind sie weniger fruchtbar, 
was aber durch eine größere Zahl 
von Geschlechtstieren ausgeglichen 
wird [9].

Variationen eines Themas
Bei der Koloniegründung und ent
wicklung gibt es zahlreiche Variatio
nen [9]. Gelegentlich finden auch 
mehr als zwei Geschlechtstiere zu
sammen, um gemeinsam eine neue 
Kolonie zu gründen (z. B. bei Glypto-
termes nakajimai). Dieses auch bei 
Ameisen beschriebene Prinzip ist als 
Pleometrose bekannt. Es erlaubt ein rasches Wachsen der 
Kolonie, die so schneller dem empfindlichen Jugendsta
dium entkommt. Später kann die Zahl der Geschlechts
tiere aber wieder auf ein Paar reduziert werden wie an 
Nasutitermes corniger gezeigt werden konnte. Manch
mal wie etwa bei Macrotermes michaelseni (Termitidae) 
verbleiben aber dauerhaft auch mehrere Geschlechtstiere 
in der Kolonie. N. cornigerKolonien wiederum können 
außerdem auch später noch neue Geschlechtstiere auf
nehmen. Kolonien mit mehr als zwei primären Königs
paaren können zudem durch die Fusion zweier Völker 
entstehen. Bei Zootermopsis nevadensis beispielsweise 
werden oft viele Nester nahe beieinander in demselben 
Holzstück gegründet, so dass es leicht zu Fusionen kom
men kann. Ähnlich wie bei der Kooperation zweier nicht 
verwandter Individuen muss dies für beide Fusionspartner 
einen Vorteil bringen: Entweder hat die resultierende grö
ßere Kolonie einen Vorteil etwa bei der Nahrungsbeschaf
fung und der Verteidigung gegen äußere Feinde oder die 
Kosten, die bei einem angesichts der hohen Kolonien
dichte sonst unvermeidbarem Kampf entstünden, wären 

einfach zu hoch, so dass es sich eher lohnt zusammenzu
arbeiten [9].

Bei Reticulitermes speratus (Rhinotermitidae; Abbil
dung 6) und bei einigen weiteren Termitenarten konnte 
gezeigt werden, dass manchmal auch zwei weibliche oder 
zwei männliche Geschlechtstiere versuchen, gemeinsam 
eine Kolonie zu gründen. Bei zwei Weibchen ist dieser Ver
such durchaus erfolgversprechend, denn Königinnen kön
nen auch auf parthenogenetischem Weg Nachkommen 
erzeugen. Auch einzelne Weibchen versuchen manchmal 
eine Kolonie zu gründen, jedoch sind sie dabei meist weni
ger erfolgreich, da sich Paare gegenseitig putzen und von 
Parasiten befreien können [9]. Bilden zwei Männchen ein 
Paar, so ist der Sinn zunächst weniger offensichtlich, denn 
die Männchen können sich ja nicht parthenogenetisch fort
pflanzen. Allerdings können auch Männchen gemeinsam 
länger überleben als einzeln. Mit ein wenig Glück entsteht 
in der Nähe ihrer Nestkammer eine neue Termitenkolo
nie, in sie eindringen können. Gelingt es einem der Männ
chen dann noch seine Rivalen zu besiegen, so kann es 
schließlich die Rolle des Königs übernehmen [13].

ABB.  5   ENTW ICKLUNG V O N GE SCH LE CH TSTIE RE N 

Aus Eiern entwickeln sich Larven, aus denen Arbeiter/-innen hervorgehen. Diese können sich 
zu Soldat/-innen weiterentwickeln. Über Nymphen, also Tieren mit Stummelflügeln, entstehen 
außer dem geflügelte Geschlechtstiere. Diese gründen ein neues Nest und werden so zu Primär-
königen und Primärköniginnen. Darüber hinaus können sekundäre (nymphoide) und tertiäre 
(ergatoide) Geschlechtstiere (Neotene) entstehen. Nymphoide Neotene entstehen aus Nymphen 
und haben daher bereits Flügelansätze. Ergatoide (d. h. arbeiterähnliche) Neotene entstehen aus 
Larven oder Arbeiter/-innen und sind daher flügellos. Abb. J. Sander.
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Asexuelle Königinnennachfolge
Eine weitere Besonderheit ist die asexuelle Königinnen
nachfolge (asexuel queen succession, AQS). Beobachtet 
wurde dieses Phänomen bei Reticulitermes speratus, 
R. lucifugus und R. virginicus sowie bei vier Arten der 
Termitidae [9, 14]. Die Primärkönigin legt bei Reticuliter-
mesArten, bei denen AQS vorkommt, unbefruchtete, aber 
durch terminale � Fusion der Meioseprodukte dennoch 
diploide Eier, aus denen zahlreiche – teilweise über 600 – 
Sekundärköniginnen hervorgehen, die nur genetisches 
Material ihrer Mutter tragen. Verantwortlich für die 
Entwick lung zu Sekundärköniginnen ist das genetische 
� Imprintingmuster, das ja ebenfalls nur von der Mutter 
stammt. Befruchtete Eier hingegen mit mütterlichem 
und väterlichem Imprintingmuster entwickeln sich zu 
Arbeiter/innen, Soldat/innen und primären Geschlechts
tieren. Durch die terminale Fusion sind die Sekundärköni
ginnen bezüglich fast aller ihrer Gene homozygot, so dass 
rezessive Gene mit schädlicher Wirkung schnell verloren 
gehen. Bei Cavitermes tuberosus (Termitidae), einer Ter
mitenart, die als „Einmieter“ (Inquiline) in den Nestern 
anderer Termiten lebt, erfolgt nach der zweiten meioti
schen Teilung noch eine weitere Teilung mit anschließen
der Fusion, so dass hier sogar vollständige Homozygotie 
vorliegt. Bei anderen Arten wie Embiratermes neotenicus 
(Termitidae), bei der bis zu 200 Sekundärköniginnen do
kumentiert wurden, kann es auch zur zentralen Fusion 
kommen, so dass die Homozygotisierung unterbleibt [15]. 
Nach dem frühen Tod der Primärkönigin paart sich der 
König dann mit den Sekundärköniginnen. Da diese nicht 
seine Töchter sind, wird Inzucht vermieden. Auf diese 
Weise ist der König in seiner „Tätigkeit“ besser ausgelastet 
und die Zahl der produzierten Eier höher.

Bei Hautflüglern können die Königinnen über die Frei
setzung von Samen aus ihren Samenspeichertaschen kon
trollieren, ob Eier befruchtet werden oder nicht. Termiten 
nutzen einen anderen Weg: Mit zunehmendem Alter bil
den die Primärköniginnen von R. speratus immer mehr 
Eier, denen die Eintrittspforten (Mikropylen) für Spermien 
fehlen und die deswegen nicht befruchtet werden können 
[16].

Stirbt der alte König, so übernimmt einer seiner Söhne 
die Nachfolge. Da die Mutter dieses Sohnes zwangsläufig 
eine der genetisch weitgehend identischen Sekundärköni
ginnen ist, kommt es jetzt zu Inzucht. Daraus ergibt sich, 
dass die Primärkönigin ihre Gene langfristig besser an die 
nächste Generation weitergeben kann als der Primär
könig. Weiblich zu sein ist somit ein Selektionsvorteil. 
Entsprechend weisen ReticulitermesTermiten, bei denen 
es zur asexuellen Königinnachfolge kommt, einen erhöh
ten Anteil an weiblichen Tieren (Arbeiterinnen, Soldatin
nen, Jungköniginnen) auf, während bei Termitenarten 
ohne dieses Phänomen das Zahlenverhältnis der Ge
schlechter ausgeglichen ist [17].

Neben gemischtgeschlechtlichen, sich sexuell fort
pflanzenden Kolonien wurden für die Termitenart Glyp-
totermes nakajimai auch rein weibliche Kolonien be
schrieben, die sich ausschließlich über Parthenogenese 
vermehren. Auch in den gemischtgeschlechtlichen Kolo
nien dieser Art kommt es gelegentlich zur Parthenogenese 
(sogenannte Tychoparthenogenese) und zur Koloniegrün
dung durch mehrere Weibchen und/oder Männchen. 
Wahrscheinlich hat dies den Verlust der Männchen be
günstigt. Sowohl bei gemischtgeschlechtlichen Glyptoter-
mes nakajimaiVölkern, als auch bei ReticulitermesAr
ten ohne AQS und einigen weiteren Termitenarten ohne 
AQS werden gelegentlich unbefruchtete Eier gelegt, aus 
denen – wenn auch seltener – Jungtiere schlüpfen kön
nen. Bei R. okinawanus haben diese Jungtiere eine ver
gleichsweise hohe Wahrscheinlichkeit, sich zu sekundär
en Geschlechtstieren zu entwickeln. In der Gattung Reti-
culitermes liegt also eine � Präadaption vor, die die 
Entstehung der AQS bei einigen Arten begünstigt haben 
dürfte. Bei Glyptotermes nakajimai hat diese Präadaption 
zusammen mit der oben beschriebenen Pleometrose – al
so der Koloniegründung durch mehr als zwei Ge
schlechtstiere – hingegen zur Entstehung rein partheno
genetischer Linien geführt [9].

Raubzüge zur Gewinnung von „Sklaven“ – 
und die Rache der Königinnen

Ausgewachsene Kolonien von Reticulitermes speratus 
überfallen manchmal jüngere und damit kleinere Völker 
derselben Art, um deren Königspaar zu töten und die Eier 
zu stehlen. Dort entwickeln sich dann aus den Eiern Ar
beitstiere, die ihren Entführern zu Diensten sind. R. spe-
ratusKolonien gewinnen so nicht nur zusätzliche Arbeits
kräfte, sondern halten sich auch konkurrierende Kolonien 
vom Leib. Stand der überfallenen Kolonie allerdings ein 

ABB. 6 Junge Geschlechtstiere von Reticulitermes speratus mit Arbeiter/-innen 
und Soldat/-innen. Foto: https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Reticulitermes_
speratus_Colony01.jpg

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Reticulitermes_speratus_Colony01.jpg
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Reticulitermes_speratus_Colony01.jpg
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Königinnenpaar vor, so haben sich die Angreifer verrech
net, denn bedingt durch das genetische Imprinting der 
unbefruchteten Eier entwickeln sich aus ihnen mit der 
Zeit Geschlechtstiere, die dann die Gene ihrer Eltern 
und nicht die der Angreifer verbreiten. Dies ist – wenn man 
so will – eine späte „Rache“ der Opfer an den Tätern [18].

(Nicht nur) Verteidigung
Die Verteidigung des Nestes (gegen Ameisen und andere 
Feinde) obliegt normalerweise einer eigenen Soldaten
kaste. Morphologische Anpassungen an diese Aufgabe sind 
z. B. stark gepanzerte Köpfe mit kräftigen, zum Beißen 
oder Schnappen geeigneten, sich manchmal überschnei
denden Mandibeln oder spitze Speichel und Frontaldrü
sen, die ein ätzendes und klebriges Sekret ausscheiden 
(sogenannte „Nasensoldaten“ bei den Nasutitermitinae und 
den Syntermitinae; Abbildung 7). Auch Selbstmordvertei
digung (Autothyse) kommt vor, etwa bei Globi termes 
sulphureus, deren Soldaten bei einem Angriff ihre Körper 
zum Platzen bringen und dabei ein klebriges Sekret frei
setzen [19]. Phragmotische Soldat/innen besitzen speziell 
geformte Köpfe, mit denen sie die Eingänge ihrer Nester 
verschließen können (z. B. Reticulitermes speratus) [20]. 
Abhängig von der Größe und vom Alter können verschie
dene Funktionen in der Verteidigung übernommen wer
den (� Polyethismus). So übernehmen z. B. bei Reticuliter-
mes speratus ältere und damit für die Kolonie weniger 
wertvolle Soldat/innen die gefährlichere Aufgabe am 
Nesteingang, während die jüngeren vor allem das Königs
paar bewachen [21]. In einigen Fällen können sich auch 
Angehörige der Arbeiterkaste an der Verteidigung beteili
gen oder die Soldatenkaste sogar vollständig er setzen (z. B. 
bei Ebogotermes raphaeli). Dabei kann es ebenfalls zur 
Autothyse kommen wie etwa bei Labio termes labralis. 
Die Neigung der Arbeiter/innen, sich auf diese Weise zu 
opfern, nimmt mit zunehmendem Alter zu [22].

Wahrscheinlich sind die Soldat/innen trotz ihrer weit
gehenden Differenzierung permanente Jugendstadien. 
Dafür spricht, dass ihre Prothorakaldrüsen, die für die Bil
dung von Ecdyson verantwortlich sind, dauerhaft erhalten 
bleiben. Trotzdem können sie sich in der Regel nicht wei
ter differenzieren und stellen somit Endstadien der Ent
wicklung dar. Es gibt aber auch Sonderfälle. So können 
bei einigen ZootermopsisArten, Archotermopsis wrough-
toni und Stolotermes brunneicornis sogenannte Solda
tenneotene mit funktionstüchtigen Gonaden und gleich
zeitig (im Vergleich zu anderen Soldat/innen schwächer 
ausgeprägten) Panzerköpfen und Mandibeln entstehen. 
Bei Z. nevadensis lässt sich die Bildung von männlichen 
Soldaten neotenen, die ohnehin häufiger entstehen als 
weibliche Soldatenneotene, durch das gleichzeitige Ent
fernen des Königs und aller Angehörigen der Soldaten
kaste in jungen Kolonien induzieren. Der umgekehrte Fall 
(Entfernen der Königin und der Soldatenkaste) führt aber 
nicht zur Bildung weiblicher Soldatenneotenen, sondern 
lediglich zur Bildung normaler weiblicher Neotene. Mög

licherweise liegt dies daran, dass die Bildung funktions
tüchtiger Eierstöcke anspruchsvoller ist [23]. Wahrschein
lich spielen Soldatenneotene eine Rolle beim Konflikt 
zwischen verschiedenen Termitenkolonien (Angriff auf 
die Geschlechtstiere) und nicht wie ursprünglich postu
liert bei Kämpfen innerhalb einer Kolonie. Dazu passend 
treten sie vornehmlich in jungen Kolonien auf, in denen die 
Geschlechtstiere noch nicht so gut geschützt sind [24].

ABB. 7 Nasensoldat/-innen von Nasutitermes corniger.  
Foto: https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Termites_%28Nasutitermes_ 
corniger%29_%288371245976%29.jpg

ABB. 8 Walküre von Valkyritermes inopinatus, eingeschlossen in einem Stück 
Bernstein. Abb. aus [24].

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Termites_%28Nasutitermes_corniger%29_%288371245976%29.jpg
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Termites_%28Nasutitermes_corniger%29_%288371245976%29.jpg
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Bei Hodotermopsis sjostedti gibt es in seltenen Fällen 
morphologische Zwischenformen (Interkasten) zwischen 
der Soldatenkaste und den Geschlechtstieren, die relativ 
gut entwickelte Gonaden besitzen. Bei den weiblichen 
Tieren sind allerdings keine reifen Eizellen in den Eierstö
cken vorhanden. Bei den männlichen Tieren werden zwar 
Samenzellen gebildet, in den Samenvesikeln konnten aber 
keine Samenzellen gefunden werden. Wahrscheinlich 
können sich die Tiere also nicht fortpflanzen. Die Inter
kasten verhalten sich aggressiv, sind also wahrscheinlich 

an der Verteidigung des Nestes beteiligt; ihre sehr geringe 
Zahl spricht dafür, dass es sich eher um eine Fehlentwick
lung handelt, als um eine eigene Kaste mit spezieller Funk
tion [25].

Kürzlich wurden zudem fossile Soldatenneotene – in 
Form sogenannter Walküren (= Schildjungfern der nordi
schen Mythologie) – mit voll entwickelten Flügeln und 
phragmotischen Köpfen entdeckt. Valkyritermes inopi-
natus lebte in der mittleren Kreidezeit vor rund 98 Mio. 
Jahren [24] (Abbildung 8). Eine weitere fossile, bisher 

G LOSSAR

Eusozialität: Als eusozial werden Arten bezeichnet, bei denen mehrere 
Generationen kooperativ zusammenleben, wobei zumindest einige In
dividuen zum Vorteil der anderen Mitglieder der Gemeinschaft auf eigene 
Nachkommenschaft verzichten. Außer bei Bienen, Wespen, Ameisen und 
Termiten wurde Eusozialität bei einigen Blattläusen, Käfern, Fransen
flüglern (Thysanopteren), Schaben, Nackt und Graumullen, Garnelen und 
Geweihfarnen (Aufgabenteilung in einer Farnkolonie bezüglich Fortpflan
zung und Ressourcenbeschaffung) nachgewiesen oder vermutet.

frequenzabhängige Selektion: Bei frequenzabhängiger Selektion ist der 
Selektionsdruck abhängig von der Häufigkeit eines Genotyps. Frequenz
abhängige Selektion kann positiv sein (häufige Genotypen werden geför
dert) oder negativ (seltene Genotypen werden gefördert).

Fusion, zentral oder terminal: Bei einer Parthenogenese unterbleibt 
entweder die Reduktionsteilung oder das genetische Material muss vor 
oder nach der Teilung verdoppelt werden. In letzterem Fall fusionieren 
entweder zwei Zellkerne, die aus der 1. meiotischen Teilung (Reduktions
teilung) hervorgegangen sind (zentrale Fusion), oder Zellkerne die aus der 
2. meiotischen Teilung (Äquationsteilung) hervorgegangen sind (terminale 
Fusion). Wenn man von den Crossovern absieht, sind bei der terminalen 
Fusion die Nachkommen bezüglich aller Gene homozygot. Bei einer zentra
len Fusion sind sie genetisch (fast) identisch mit ihren Müttern.

Gruppenselektion: Verhalten sich Individuen altruistisch, etwa indem 
sie auf eigene Nachkommen verzichten und dafür ihre Verwandten 

unterstüt zen, so erleiden sie zwar einen persönlichen Nachteil bei der 
Selektion, fördern aber zugleich die Gruppe in der sie leben. Eine wert
volle Ressource, die es gemeinsam zu verteidigen gilt (etwa ein Nistplatz 
oder eine Nahrungsquelle), und gegenseitiges Aufeinanderangewiesen
Sein zum Über leben fördern den Erhalt der Gruppe. Gruppen können 
unter diesen Umständen als eine Art „Superorganismus“ im Selektions
prozess gegeneinander antreten. Gruppen mit Altruisten „gewinnen das 
Spiel“.

Hemimetabolie: Entwicklungsform von Insekten ohne Puppenstadium. 
Die Larven ähneln in diesem Fall weitgehend den erwachsenen Tieren 
(Imagines), besitzen aber noch keine Flügel.

Holometabolie: Entwicklungsform von Insekten, bei denen ein Ruhe
stadium (die Puppe) die Larven von den erwachsenen Tieren (Imagines) 
trennt. Während des Puppenstadiums findet eine vollständige Metamor
phose statt, die Larven unterscheiden sich im Aussehen also deutlich von 
den Imagines.

Imagines: Plural von Imago: ausgewachsenes, geschlechtsreifes Insekt. 

Imprinting: Männliche und weibliche Keimzellen weisen oft ein unter
schiedliches Prägemuster in Form von epigenetischen Modifikationen 
(DNAMethylierung + HistonModifikationen) auf, das darüber entscheidet, 
welche Gene in dem sich entwickelnden Nachkommen aktiv sind.

monophyletisch: Eine Gruppe ist dann monophyletisch, wenn alle ihre 
Arten auf eine einzige Stammart zurückgehen.

Neotenie: Neotenie liegt vor, wenn adulte Tiere nach wie vor jugendliche 
Eigenschaften aufweisen.

paraphyletisch: Wird aus einer an sich monophyletischen Gruppe eine 
einzelne monophyletische Untergruppe aussortiert und werden die verblie
benen Gruppen dann zu einer neuen Gruppe zusammengefasst, so liegt 
eine paraphyletische Gruppe vor.

Polyethismus: Verschiedene Angehörige einer Kaste übernehmen abhän
gig von ihrem Alter oder ihrem Körperbau unterschiedliche Aufgaben.

Präadaption: („Voranpassung“, Prädisposition). Nicht immer führen 
neu erworbene Eigenschaften sofort zu einem Vorteil. Unter veränderten 
Umweltbedingungen können sie sich aber später als vorteilhaft erweisen. 
Da viele Präadaptionen ursprünglich einem anderen Zweck dienten, wird 
bisweilen auch von Exadaptionen gesprochen.

Soldatenkaste: Zur Soldatenkaste gehören per definitionem alle Tiere 
eines Insektenvolkes, bei denen es sich nicht um Geschlechtstiere oder 
Angehörige der Arbeiterkaste handelt. Dies sind in der Regel Tiere, denen 
die Aufgabe zukommt, das Nest zu verteidigen. Es gibt aber auch kuriose 
Ausnahmen: Bei der Ameisenart Crematogaster smithi beispielsweise gibt 
es Soldatinnen, deren Funktion darin besteht, unbefruchtete Eier zu legen, 
die dann an die Brut verfüttert werden.
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nicht benannte Walküre ist rund 115 Mio. Jahre alt. Wal
küren existierten somit über einen längeren Zeitraum und 
zwar während einer Periode, als die Biodiversität an Land 
stark zunahm (Kreidezeitliche Terrestrische Revolution), 
was möglicherweise zu verstärktem Konkurrenz und/
oder Fraßdruck führte. Da Soldatenneotene vor allem bei 
fossilen und/oder ursprünglichen Termitenarten auftre
ten, könnte ihre genaue Rolle wichtige Informationen zur 
Entstehung der Soldatenkaste bei Termiten liefern.

Im Vergleich zur Honigbiene weisen die Termiten eine 
wesentlich höhere Vielfalt an Staatsformen auf. Auffallend 
sind vor allem das Auftreten von „patchwork“Familien, 
die verschiedenen Typen von Geschlechtstieren und der 
Besitz von Soldaten. Vermutlich wurden aber noch längst 
nicht alle „Familiengeheimnisse“ der Termiten entschlüs
selt. Zukünftige Forschungsarbeiten werden zeigen, was 
es tief im Inneren der Termitenbauten noch zu entdecken 
gilt!

Zusammenfassung
Termiten sind die älteste bekannte – und darüber hinaus 
eine ökologisch wichtige – Gruppe von eusozialen Insekten. 
Im Gegensatz zu den eusozialen Hautflüglern werden ihre 
Kolonien nicht von weiblichen Tieren (Königinnen, Arbeite
rinnen, Soldatinnen) beherrscht, sondern beherbergen für 
gewöhnlich auch Könige, Arbeiter und Soldaten. Die Solda
tenkaste ist vor der Arbeiterkaste entstanden. Bei einigen 
Arten, den sogenannten one-pieceTermiten, die ihr ganzes 
Leben in demselben Holzstück verbringen, fehlt bis heute 
eine echter Arbeiterkaste. Primäre Geschlechtstiere können 
durch sekundäre Geschlechtstiere ersetzt werden. Darüber 
hinaus leben einige Arten nicht in einer „klassischen Fami
lie“ (ein Elternpaar und ihre Nachkommen), sondern in 
„patchwork“Familien oder ersetzen die Primärkönigin 
durch einen „Harem“ aus Sekundärköniginnen (asexuelle 
Königinnennachfolge).

Summary
The family structure of termites

Termites are the oldest known – and beyond that an eco
logical very important – group of eusocial insects. In con
trast to the eusocial Hymenoptera their colonies are not 
dominated by female individuals (queens, workers and 
sometimes soldiers) but typically also contain kings as well 
as male workers and soldiers. The soldier caste has evolved 
earlier than the one of the workers and until today some 
species, the so called “onepiece” termites which always 
stay in the same piece of wood, lack a true worker caste. 
Primary reproductives sometimes can be replaced by se

condary reproductives. Moreover, some species do not live 
in a “classical family” (one pair of parents and their off
spring) but in “patchwork families” or replace the primary 
queen by a kind of “harem” of secondary queens (asexual 
queen succession).

Schlagworte
Termiten, eusoziale Insekten, Kasten, Neotene, asexuelle 
Königinnennachfolge, Sklavenhaltung, Evolution
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