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ABSTRACT: Influence of temperature on the respiratory metabolism of pupae of Formica 
polyctena (Hymenoptera, Insecta). The influence of temperature on the respiratory processes 
of pupae of males, females and workers of the red wood ant Formica polyctena Fo~t~s~c. has 
been investigated by means of the Warburg technique. At temperatures between 160 and 320 C 
oxygen consumption values increase more or less along a straight line. Q10-values are reduced 
correspondingly, and in sexnals values reach below 1.0 at temperatures above 32 o or 34 o C. 
The curve then bends down. Between 160 and 20 o C, Qi0-values are above 5. They are higher 
in sexuals than in workers. In addition to inactivation of enzymes at high temperatures, 
diffusion of oxygen is considered to limit respiration with increasing temperatures. The relation 
of metabolism versus body size of different castes has been analyzed using a double loga- 
rithmic plot. In sexual forms and workers weight proportionality of metabolism could be 
established. Respiratory quotients of different castes decline with decreasing temperature; they 
reach a maximum at the optimal temperature for development, i. e, 280 C. The highest respir- 
atory quotients as well as the most pronounced declines have been observed in workers. 
Undercooling leads to respiratory quotients close to 0.5, revealing uncomplete oxidation at 
low temperatures. It is concluded that the activity of decarboxylases is strongly inhibited. 

E I N L E I T U N G  

Bei imaginalen Insekten und vielen anderen poikilothermen Tieren steigt die 
Atmungsintensit~it im Ruhezustand innerhalb des physiologischen Temperaturbereichs 
meistens exponentietl an, um dann nach Erreichen eines Maximalwertes wieder steil 
abzusinken. Au& der Rhythmus der Stigmen- und Pumpbewegungen wird mit zuneh- 
mender Temperatur beschleunigt (WIGGLESWORTH 1935, EDWARDS 1946). In einigen 
F~illen konnte bei der Optimaltemperatur ein Regulationsintervall festgestellt werden, 
wodurch die Exponentialkurve modifiziert wird (PREcI-IT, Cm~ISTOVHEI~S~N & H~NS~L 
1955, SCHMIDT 1956). Nach der vant Hoffschen RGT-Regel steigert eine Temperatur- 
erh6hung um 10 ° C die Geschwindigkeit einer Reaktion um das 2- bis 3£ache. Dies 
konnte im allgemeinen auch fiir die Insektenatmung beobachtet werden. 

Bei Entwi&lungsstadien verliiufk die Atmung h~iufig nicht nach der RGT-Regel. 
Besonders w~ihrend der Diapause ist der Atmungsstoffwechsel weniger empfindlich 
und steigt bei Temperaturerh6hung kaum an. Andere Verh~lmisse findet man ins- 
besondere w~ihrend der Puppenphase der holometabolen Insekten, die jedoch bisher 
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nut selten in vergleichende atmungsphysiologische Untersu&ungen einbezogen worden 
ist. 

Ein vonder RGT-Regel abweichender Verlau£ der Atmung konnte au& bei den 
hier untersuchten Formica-Puppen festgestellt werden. Diese Ameise bietet weiterhin 
die M~Sgli&keit, verschiedene Kasten im Temperaturgradienten verglei&end zu be- 
arbelten. Die in Abh~ingigkeit yon der Temperatur gefundenen Stoffwechselkurven 
geben die Summe der Resultierenden yon sehr vielen &emisch-physiologis&en Reak- 
tionen wieder, die dur& eine Temperatur~inderung verschieden beeinflut~t werden k6n- 
hen. Auf dieser Grundlage wurde versucht, den Atmungsstoffwe&sel der Formica- 
Puppen in Abh~ingigkeit yon der Temperatur zu analysieren. 

VERSUCHSTIERE UND METHODIK 

Alle Versuchstiere (M~inn&en, Weibchen und Arbeiterinnen) stammten aus vier 
Nestern yon Formica poIyctena FOERST. aus der Wiirzburger Umgebung. Alle Nester 
geh/Srten zu polykalen Kolonien. Die ben~Stigten Puppen wurden w~ihrend der Ent- 
wi&lung im Friihjahr und Sommer aus den Nestern enmommen, yon dem Kokon- 
gespinst befreit und na& Entwi&lungsstadien sortiert, na&dem vorher die Entwi&- 
lung im Thermostaten verfolgt worden war. Far die hier aufgefiihrten Atmungsver- 
su&e wurden vorwiegend Puppen gew~ihlt, die si& kurz vor dem Beginn der K6rper- 
ausf~irbung befanden. Dieses Stadium wird mit dem Terminus ,Augen roll pigmen- 
tiert" gekennzeichnet (ScHMmT 1964). Far alle weiteren untersuchten Entwi&lungs- 
stadien wurden prinzipiell die gleichen Ergebnisse erhalten. Alle Tiere werden jeweils 
vor dem Versuch gewogen und, wenn nicht anders vermerkt, vor den Versuchen 1 bis 
2 Tage bei Zimmertemperatur (20 ° his 22 o C) gehalten. 

Die Atmungsmessungen erfolgten mit Hilfe der Warburg-Te&nik. Die Q10-Werte 
wurden ha& der Formel here&net: 

i0 R.v 
log Q10 = T.~ - -  T1 "log 

Hier bedeuten: T 2 - - T t  = Temperaturdifferenz; R2 und R1 = Sauerstoffverbrauch 
bei Te beziehungsweise T1. 

Die bei Atmungsversuchen h~iufig zu beobachtende starke Streuung der Werte 
madat eine statistische Auswertung und Absicherung der Ergebnisse notwendig. Bei den 
verwendeten Puppen konnten die Schwankungen durch gezielte Auswahl glei&grof~er 
Tiere herabgesetzt werden. Obgleich stets 6 Ges&lechtstiere beziehungsweise 15 Ar- 
beiterinnen gleichzeitig getestet wurden, verlief die CO2-Abgabe immer unregelm~iigi- 
ger als die O2-Aufnahme. Die maximale Streuung betrug zum Beispid im 6sfiindigen 
Versuch bei zw/51f 30-Minuten-Werten fiir den Sauerstoffverbrau& 5,8 mm3/6 ~9 
(14,6 °/0) beziehungsweise 7,7 mma/3 d d (38 °/0). Die Bere&nung der dur&schnitt- 

( Z d  ) 
lichen Streuung '1 = -+ t /n  (n - -  1) : ergab +_ 3,3 beziehungsweise 10,4 °/0 und der 

mittleren Abwei&ung a = + Z d 2 + 4,2 beziehungsweise 11,8 °/o. Far die 
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CO~.-Abgabe berechnete sich die maximale Streuung auf 27,5 beziehungswelse 47,4 %, 
die durchschnittliche Streuung auf _+ 7,6 beziehungsweise 11,4 % und die mittlere Ab- 
weichung auf + 9,2 beziehungsweise 13,9 %. Ahnliche Streuungen wurden bei allen 
derartigen respiratorischen Versuchen zwlschen 160 und 32 ° C gefunden. Diese far 
respiratorische Versuche ohnehin geringen Schwankungen wurden durch die Verwen- 
dung yon 8 5< 6 Geschlechtstieren beziehungsweise 8 × 15 Arbeiterinnen, woraus der 
definitive Mittelwert errechnet wurde, weiterhin stark reduziert. Far diese Mittelwerte 
errechnete sich die mitttere Streuung fiir den O.2-Verbrauch auf + 2 °/o, fiir die COs- 
Abgabe auf + 3 0/0; die vergleichbaren RQ-Werte zeigen eine mittlere Streuung yon 
+ 0,02 Einheiten. Die Berechnung der Signifikanz erfolgte, soweit notwendig, mit 
Hilfe des t-Testes. 

ERGEBNISSE 

S a u e r s t o f f v e r b r a u c h  u n d  K S r p e r g r S g e  

Die Messung des Sauerstoffverbrauchs yon Individuen verschiedener Kastenzuge- 
h~rigkeit und stark unterschiedlicher Gr~it~e bei verschiedenen Temperaturen machte 
es mSglich, die Atmung der Puppen in Beziehung zur K6rpergrStge zu setzen. Eine 
kritische Analyse dieser Beziehungen gab KROGrI~ (1961). Werden fiir einen interspezi- 
fischen Vergleich die unter konstanten Bedingungen ermittehen Werte fiir den Sauer- 
stoffverbrauch in ein doppellogarithmisches Koordinatensystem in Abh~ingigkeit yore 
KSrpergewicht aufgetragen, so verl~iuft die resuhierende Gerade bei gestahlich ~ihn- 
lichen Insektenarten unter einem Winkei yon meistens 30 bis 35% Man spricht bei 
derartigen WinkelgrSgen yon einer Oberfl~ichenproportionalitiit des Stoffwechsels 
(BoDINE 1921, KOIDSUMI 1934/35, SCHivlIDT 1956). Dies bedeutet jedoch lediglich, daf~ 
der Stoffwechsel proportional der VergrSgerung der KSrperoberfliiche ansteigt (RUB- 
~ERsche Regel). Vergleicht man die Stoffwechselraten verschieden groiger Imagines ein 
und derselben Art, so Iiegen die WinketgrSgen bei 45 °. In diesem Falle wird yon einer 
Gewichtsproportionalit~it des oxidativen Stoffwechsels gesprochen. H~iufig wird eine 
Gerade gefunden, die noch steiler verl~ui~ (KITTrI. 1942, M OL~R 1943, SCHMIDT 1956). 

Die GrSt~e und damit das Gewicht der Imagines ist bei holometabolen Insekten 
weitgehend abh~ingig yon der Menge der w~ihrend der Larvenzeit gespeicherten Re- 
servestoffe; aus grogen Larven entwickeln sich grof~e Imagines und umgekehrt aus 
kleinen Larven kleine Imagines. Es ist nicht bekannt, ob zwischen der Menge an ge- 
speicherten Reservestoffen und der Ausbildung der imaginalen Atmungsfermente eine 
Beziehung besteht. In diesem Zusammenhang ist interessant, dat~ ELLrNBY (1945) bei 
Vorpuppen yon Drosophila mit steigendem Gewicht einen Abfall im individuetlen 
Sauerstoffverbrauch feststelhe; auf die OberflS.che bezogen blieb der O.9-Verbrauch 
gleich. Dagegen land KNEITZ (1964) bei aduhen Formica-Arbeiterinnen mit zuneh- 
mender GrSf~e eine ErhShung im Sauerstoffverbrauch. 

Eine Untersuchung verschiedener Kasten der sozialen Insekten hinsichtlich der 
Beziehung zwischen Stoffwechsel und KSrpergrSige ist bisher vernachl~issigt worden. 
Aus Abbildung 1 ist ersichtlich, daf~ in dieser Hinsicht im untersuchten Temperatur- 
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berei& stets eine deutliche Gewichtsproportionalit~it bei der hier untersuchten Art 
besteht. Inzwis&en konnte KNEITZ (1964) diesen Befund far imaginale Tiere best~iti- 
gen. Damit beh~ilt die erw~ihnte innerartli&e Beziehung auch ftir verschiedene Kasten 
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Abb. 1: Darstellung des Sauerstoffverbrau&s yon Pupperl (Stadium: Augen voll pigmentiert) 
bei verschiedenen Temperaturen als Funktion des K6rpergewichts (nS.here Angaben zur Be- 
re&hung bei KR/~GER 1958). Abszisse: Gewicht; Ordinate: Sauerstoffverbrau& bei den jeweils 
angegebenen Temperaturen; + M~inn&en, o Weibchen, • Arbeiterinnen. Jeder Punkt ist ein 
Mitteiwert yon 6 Ges&le&tstieren beziehungsweise 15 Arbeiterinnen, die jeweils iiber 4 his 5 

Stunden untersucht wurden 

sozialer Hymenopteren ihre Giiltigkeit. Der Stoffwechsei der im Habitus abweichenden 
M~innchen, wel&e etwa die Gr6ge der Voliweib&en besitzen, entspri&t nahezu dem 

der Weibchen. 

T e m p e r a t u r a b h ~ i n g i g k e i t  d e s  S a u e r s t o f f v e r b r a u c h s  

Die Messung des Sauerstoffverbrauchs in Abh~ingigkeit yon der Temperatur er- 
folgte zwischen 16 ° urtd 40 o C. Ftir die getesteten 48 M~innchen, 48 Weibchen und 120 
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Arbeiterinnenpuppen wurde der O2-Verbrauch in 2°-C-Intervallen nacheinander er- 
mittelt. Da bei den einzelnen Temperaturstufen immer dieselben Tiere (jeweils Grup- 
pen yon 6 Geschlechtstieren beziehungsweise 15 Arbeiterinnen) untersucht wurden, ist 
ein direkter Vergleich mSglich. Es wurde mit 160 C begonnen und dann die Tempe- 
ratur alle 2 Stunden um 20 C erhSht. Nach einer halbstiindigen Anpassung der Puppen 
an die Versuchstemperatur wurden fiir jede Temperaturstufe drei 30-Minuten-Werte 
gemessen und daraus der Mittelwert fiir den Sauerstoffverbrauch bei der betreffenden 
Temperatur errechnet. 

Fiir die untersuchten Ameisenpuppen ergaben sich im Temperaturbereich zwischen 
160 bis 320 C fiir den Sauerstoffverbrauch allgemein abfallende Q10-Werte. 

Tabelle 1 

Q10-Werte far den Sauerstoffverbrauch yon M~nnchen, Weibchen und Arbeiterinnen yon 
F. polyctena bei Temperaturen zwischen 160 und 320 C; Puppenstadium: Augen roll pigmentiert 

Geschlecht 16-18°C 18-20oc 20-22oC 22-24oc 24-26oc 26-28oc 28-30oc 30-32oC 

Miinnchen 4,39 3,57 3,79 3,04 2,11 2,69 1,64 1,36 
Weibchen 5,48 5,29 4,08 2,86 2,08 2,79 1,62 1,93 
Arbeiterinnen 3,44 2,85 3,28 2,93 2,64 1,85 1,84 1,75 

Dementsprechend verlaufen die Sauerstoffverbrauchskurven in Abh~ingigkeit yon 
der Temperatur nicht als typische Exponentialkurven (vergleiche hierzu PRECH'r 1949), 
sondern als sehr schwache S-Kurven, die oberhalb 320 beziehungsweise 340 C abkni&en. 
Bei Temperaturen oberhalb 320 C sinken die Qi0-Werte auf 1 und darunter ab (ver- 
gleiche hierzu auch die allgemeinen Ausftihrungen yon POTONI~ 1924 und RAO & 
BULLOCK 1954). 

Auf der Suche nach einer Erkl~irung ftir das Absinken der Q10-Werte mit steigen- 
der Temperatur muf~te daran gedacht werden, daf~ nicht eine chemische Reaktion, 
sondern die Diffusion des Sauerstoffs in den Tracheen beziehungsweise Tracheolen fiir 
den Gesamtverlauf der Reaktionskette bestimmend ist. Weiterhin ist an eine allm~ih- 
fiche Inaktivierung yon Fermenten mit steigender Temperatur zu denken. Die Unter- 
suchung der Diffusionsverh~ilmisse ergab, daf~ wiihrend der Metamorphose keine 
Ventilations- und Zirkulationsbewegungen beobachtet werden k/Snnen (ScHMIDT 1966). 
Daher erscheint die Annahme berechtigt, dai~ die Diffusionsgeschwindigkeit mit zuneh- 
mender Temperatur immer mehr zum kritischen Faktor wird und schlief~lich zu einer 
schwa& S-fSrmigen Atmungskurve ftihrt. Eine solche Situation wtirde allerdings ein 
Absinken der Q10-Werte unter 1 - wie es bei Geschlechtstieren tiber 320 C beziehungs- 
weise {iber 340 C zu beobachten ist - nicht erkl~ren kSnnen. (Bei Arbeiterinnen werden 
Q10-Werte unter 1 bis hinauf zu Temperaturen yon 400 C nicht festgestellt.) MSglicher- 
weise wird dieser Abfall dutch Ferment-Inaktivierung verursacht. 

Auffallend sind auch die besonders bei Geschlechtstieren zu findenden sehr hohen 
Q10-Werte bei tiefen Temperaturen. Es kann angenommen werden, daf~ bei tiefen 
Temperaturen der Sauerstoffverbrauch durch eine fermentative, stark temperatur- 
abh~ingige Teilreaktion gesteuert wird, die eine grof~e Aktivierungsenergie ben6tigt, 
und dag diese Reaktion mit steigender Temperatur durch den Diffusionsprozeg beein- 
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flufgt wird, bis s&liel~li& oberhalb yon 32 ° C eine Inaktivierung einer am Atmungs- 
prozefg beteiligten Teilreaktion eintritt, wodurch die Sauerstoffaufnahme herabgesetzt 
wird. Bei dieser Erkl[irungsm~igli&keit muff aber auch eine Disharmonisierung der 
funktionellen Integration des Organismus in Betra&t gezogen werden. So k/3nnte das 
Gefiige des Organismus dur& einen Temperaturwe&sel derart ver[indert werden, dafg 
die einzelnen Entwi&lungsprozesse verschiedene Q10-Werte aufweisen und daraus 
dann unterschiedli&e Gesamt-Q10-Werte resultieren. Derartige Ver[inderungen k/Snnen 
sogar in vers&iedenen Partien eines Organs auftreten (HIRsCH 1929). Auf diese Weise 
vermag die Zu&ttemperatur au& die KSrperform zu beeinflussen. Nach RAO Ni; BUL- 
LOCK (1954) kSnnen sich die QI0-Werte mit der GrSige der Tiere und der Adaptations- 
temperatur [indern. 

E i n f l u i [  n i e d r i g e r  T e m p e r a t u r e n  

Vergleicht man die Atmungsintensitiit yon Puppen, welche Temperaturen zwischen 
200 und 220 C ausgesetzt worden waren, mit derjenigen yon Puppen, die ein bis zwei 
Tage bei 6 ° C gehalten wurden, so ergibt sich eine deutlich e r h 6 h t e K o h 1 e n - 
d i o x i d a b g a b e bei Versuchsbeginn. Eine Versuchstemperatur yon 24 ° C ver- 
ursacht bei den an ,,normale" Temperaturen (Zimmertemperamr: 200 bis 22 o C) adap- 
tierten Puppen glei& zu Beginn der Versuche eine CO~-Abgabe, welche innerhalb der 
iibli&en Grenzen praktisch konstant bleibt; die vorher bei 6 ° C gehaltenen Puppen 
dagegen geben in den ersten 30 Minuten doppelt soviel COs ab; bei ihnen werden die 
Normalwerte erst nach 1 his 2 Stunden errei&t, obgleich bis zur Zeit der ersten Messung 
bereits eine Vorperiode yon 45 Minuten vergangen war, w[ihrend der aus methodi- 
schen Griinden nicht gemessen werden konnte. Im Gegensatz zur CO~-Abgabe ver- 
~inderte sich der O~-Verbrau& nach der vorangegangenen K[iltebehandlung ni&t 
(Tab. 2). 

Fiir jeden Einzelversuch wurden entweder 6 Geschle&tstier- oder 15 Arbeiterin- 
nenpuppen ohne Kokon gleichen Stadiums und etwa gleicher G65t;e verwendet. Unter 
diesen Bedingungen konnten die auftretenden Gewichtsdifferenzen verna&l~issigt wet- 
den. 02- und CO2-Bestimmungen wurden mit den glei&en Tieren stets am glei&en 
Tage durchgefiihrt; dabei wurde abwe&selnd zuerst das abgegebene KohIendioxid 
oder der aufgenommene Sauerstoff ermittelt. Zur Priifung des zeitlichen Verlaufs der 
Atmung wurden Versuche iiber 4 bis 6 Stunden dur&gefiihrt. Halbstiindli& wurde 
der Manometerstand ermittelt und die Gasaufnahme beziehungsweise Gasabgabe be- 
rechnet. Die genannte Tierzahl rei&te aus, um reproduzierbare Dur&schnittswerte zu 
erhalten. 

Eine derartige, durch vorherige Unterkiihlung verst~irkte CO~-Abgabe konnte 
au& bei imaginalen F. poIyctena-Weib&en festgestellt werden, bei denen sie den 
Fliigelabwurf stimuliert (GOsswALD & SCHMIDT 1960). Bereits DREYI~R (1932), der 
eine COs-Retention bei imaginalen Formica-Arbeiterinnen beoba&tete, verwirflc die 
Hypothese, dag die COs-Retention allein dur& die bei tiefen Temperaturen vermehrte 
physikalische L~Sslichkeit des Kohlendioxids bedingt sei (BETEL et al. 1960); au& die 
bei tiefen Temperaturen (beispielsweise 40 C) gefundene, lang anhaltende, verminderte 
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Tabelle 2 

Zeitlicher VerIauf der O2-Aufnahme und CO~-Abgabe bei verschieden adaptierten Ent- 
wicklungsstadien yon F. polyctena. Die Vorperiode zur Adaptation der Tiere an die Ver- 
suchstemperatur yon 24 o C betrug jeweils 45 Minuten, der Versuchsraum der Warburggefiif~e 

i5 bis 20 cm a 

Versuchs- Normal adaptiert (200-220 C) Kiihl adaptiert (60 C) 
zeit Entw.-Stadium: vor der Imaginal- Entw.-Stadium: Augen roll 
(min) h~iutung; Gewicht: 157,4 mg pigmentiert; Gewi&t: 122,3 mg 

mm'~/OY 6 ~ mm3/CO2/6 ~ mm3/OJ 3 d (~ mma/CO2/3 d d 

0- 30 42,0 37,8 24,8 37,1 
30- 60 38,7 36,2 17,9 25,8 
60- 90 37,0 29,4 17,1 18,9 
90-120 39,5 33,6 23,1 25,7 

i20-150 38,7 31,1 18,7 18,7 
150-180 39,5 28,5 21,3 21,3 
180-210 42,8 35,2 23,1 19,6 
210-240 41,2 37,0 18,7 17,8 
240-270 40,3 37,9 19,6 22,2 
270-300 38,7 36,2 21,3 22,2 
300-330 39,5 34,4 17,9 16,1 
330-360 41,2 33,6 19,6 18,7 

Mittelwerte: 39,7 _+ 1,65 34,2 ± 3,14 20,3 + 2,44* 20,1 + 2,79': 

'' Mittelwerte zwischen 60 und 360 min Versuchszeit; die erste Versuchsstunde wurde nicht 
berti&si&tigt. 

CO2-Abgabe schliet~t diese Hypothese aus. Bei einer Versuchstemperatur von 24 ° C 
sollte physikalisch gelSstes Kohlendioxid in wesentlich kiirzerer Zeit entweichen, denn 
die KSrpertemperatur hat sich in wenigen Minuten an die Versuchstemperatur ange- 
glichen. Auch durch eine zweistilndige Lagerung der Puppen in 90 °/0 CO.>AtmosphS.re 
konnte der Effekt einer CO~-Retention nicht erzielt werden. Vermutlich wird die 
Endoxidation gehemmt, indem die Dekarboxylierung verringert wird. Es werden 
Metabotiten angereichert, die bei hSheren Temperaturen leichter decarboxyIiert wet- 
den. Je l~inger die Puppen bei tiefen Temperaturen gehalten werden, um so hSher ist 
anf~ingtich bei hohen Temperaturen die CO2-Abgabe (Unterkiihlungszeiten 12 bis 96 
Stunden). Die Retention des Kohlendioxids wird bei hSheren Versuchstemperaturen 
schneller ausgeglichen als bei tieferen. 

T e m p e r a t u r a b h ~ i n g i g k e i t  
d e s  R e s p i r a t o r i s c h e n  Q u o t i e n t e n  

Nach den Ergebnissen der Versuche mit unterkiihlten Tieren war zu erwarten, 
dat~ si& mit der Retention des Kohlendioxids au& die respiratorischen Quotienten als 
Funktion der Temperatur ~indern. W~hrend fiir Formica im Optimum Werte um 0,9 
ermittelt wurden, erhielt bereits DR~YEI~ (1932) bei Versu&stemperaturen yon 40 bis 
60 C RQ-Werte yon 0,5 bis 0,6. 

Allgemein werden mit sinkender Temperatur die Atmungsbewegungen der Insek- 
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ten verlangsamt, was nicht nur durch den verminderten Sauerstoffverbrauch, sondern 
auch dutch die nun st~irker auftretende diskontinuierliche Kohlendioxidabgabe zum 
Ausdru& kommt (ScHMmT 1956). Da die Kohlendioxidproduktion in einem zwar 
wechselnden, jedoch bestimmten Verh~ilmis zum aufgenommenen Sauerstoff steht, mui~ 
sie mit der Verminderung der Oxydationsprozesse auch abnehmen. Dabei kann der 
RQ unver~indert bleiben, wie dies CRESClTeLLI (1935) ftir die Wachsmotte Galleria bei 
Temperaturen zwischen 200 und 40 o C fesrstellen konnte. Neben den erw~ihnten Unter- 
suchungen yon DReYtR (1932) fand aber au& KLEINMAN (1934) bei Heuschre&en mit 
abnehmender Versuchstemperatur ein Absinken der RQ-Werte, dessen Ur:;achen im 
einzelnen unbekannt blieben. 

Zur Ermittlung der respiratorischen Quotienten der Formica-Puppen wurden 
Sauerstoffverbrauch und Kohlendioxidabgabe im Temperaturbereich yon 16 o bis 32 ° C 
jeweils wenigstens tiber 4 Stunden bei jeder Versuchstemperatur nacheinander gemes- 
sen. Die Versuchstiere wurden tiiglich gewechselt. Bei jeder Temperaturstufe wurden 
etwa 50 M~innchen-, 50 Weibchen- und 120 Arbeiterinnenpuppen untersucht und aus 
den erhaltenen Werten jeweils das Gesamtgruppenmittel errechnet, so dat~ ftir die 
respiratorlschen Quotienten repr~isentative Mittelwerte erhalten wurden. Um den Ein- 
fluf~ der Adaptationstemperatur weitgehend auszuschalten, wurden die Tiere vor jedem 
Versuch 2 Stunden im Warburggef~tt~ an die jeweilige Versuchstemperatur adaptiert. 
Dies ist notwendig, da zu Versuchsbeginn vielfach erh~Shte CO2-Abgabe stattfindet, die 
zu VerfS.lschungen der RQ-Werte ftihrt. Nach zweisttindiger Adaptation erhiilt man 
gleichmiif~ige Werte. 

Bei den hier untersu&ten Puppen finder bereits zwischen 16 o und 32 ° C eine deut- 
liche Reduktion der RQ-Werte mit sinkender Temperatur start. 

Tabelle 3 

Respiratorische Quotienten yon M~innchen, Weibchen und Arbeiterinnen yon F. polyctena 
wllhrend der mittleren Puppenphase (Augen roll pigmentiert) in Abh~ingigkeit yon der 

Temperatur 

0 C M~innchen Arbeiterinnen Weibchen 

16 0,75 0,73 0,78 
20 0,77 0,87 0,72 
24 0,85 0,82 0,77 
28 0,92 0,94 0,86 
32 0,90 0,93 0,84 

Nach Thermostatversuchen liegt das Temperaturoptimum der Puppenentwick- 
lung bei 280 C. Die Temperaturspanne, in der tiberhaupt eine normale Entwi&lung 
abl~iutt, ist relativ klein: 240 bis 320 C. Im Ameisennest wird diese Temperaturspanne 
durch Temperaturregulationen der NestbevSlkerung aufrechterhalten (STEINER 1925, 
1947, I-IEIMANN 1963, KNEITZ 1964). 

Die RQ-Werte sinken besonders unterhalb des Optimums stark ab; oberhalb des 
Optimums tritt keine Erh~Shung ein. Aus der Sauerstoffverbrauchskurve l~tf~t sich 
jedoch enmehmen, dab die Entwicklungsst~Srungen oberhalb und unterhalb des Opti- 



Atmungsstoffwechsei yon Formica 377 

mums verschiedener Natur sind. Bei den Arbeiterinnen, die im Optimum den htichsten 
RQ-Wert besitzen, ist die Reduktion mit abnehmender Temperatur am gr6gten. Da 
nachgewiesen werden konnte, dat~ Arbeiterinnen w~hrend ihrer Puppeneutwi&lung 
yon allen drei Kasten anteilm~t~ig am meisten Kohlenhydrate verbrauchen (GGHMIDT 
1967), daft angenommen werden, daf~ slch die mit sinkender Temperatur auftretende 
Atmungsst~irung besonders bei KohJenhydratoxydation bemerkbar macht. 

Das Absinken der RQ-Werte kann so gedeutet werden, dab infolge des sehr 
engen optimalen Temperaturbereichs bei ansonsten durchaus zutr~tglichen Temperatu- 
ren bereits eine Hemmung einer Dekarboxylase erfolgt, die bei 4 o bis 60 C nur noch ver- 
st~irkt wird. Da das Optimum der Dekarboxylase-Wirkung offenbar sehr eng ist und 
hier mit dem optimalen Temperaturbereich zusammenf~illt, kann vermutet werden, dat~ 
diese Dekarboxylase-Reaktion die Ges&windigkeit des oxydativen Endabbaues der 
Kohlenhydrate bestimmt, denn h~iufig ist die am langsamsten ablaufende Teilreaktion 
far den Gesamtverlauf verantwortlich. Es i~if~t si& die Hypothese abteiten, daf~ der 
optimale Temperaturbereich far die Entwi&iuug der Formica-Puppen nach unten 
dur& die offenbar stark temperaturabhiingige Reaktion einer Dekarboxylase festgelegt 
ist. Dur& &emis&-analytische Untersu&ungen sollte es m6gli& sein, das Substrat die- 
ses Ferments n~iher zu charakterisieren. 

SCHLUSSBETRACHTUNG 

Auf Grund der besprochenen Befunde komme ich zu folgender Arbeitshypothese: 
Der steile Anstieg der O~-Verbrauchskurve bei tiefen Ternperaturen deutet auf eine 
Teilreaktion hin, die eine hohe Aktivierungsenergie ben6tigt, damit die Gesamt- 
reaktion ablaufen kann. Auf Grund der erhaltenen RQ-Werte k~Snnte hiermit die 
Wirkung einer Dekarboxylase parallel gehen, die mit sinkender Temperatur stark 
reduziert wird. Mit zunehmender Temperatur wird der Kurvenlauf durch den Diffu- 
sionsprozet~ mehr und mehr begrenzt, bis sich oberhalb des Optimums (280 C) eine 
Inaktivierung yon Fermenten bemerkbar macht und die Atmungskurve dann wieder 
abf~illt. Denn bei adulten Tieren der gleichen Art, die Ventilationsbewegungen zeigen, 
erh~ilt man n~imlich eine typische Exponentialkurve, sp~iter aber auch einen Abfall der 
Kurve, der fiir M~innchen bei 30 o C, fiir Weibchen und Arbeiterinnen bei 40 o C be- 
ginnt (KN~ITZ 1964). 

Bei Zugrundelegung des vom S~iugetier bekannten oxydativen Endabbaus kann 
die Dekarboxylase-Hemmung ni&t die der Oxalbernsteins~iure oder a-Ketoglutars~iure 
betreffen. Anderenfalls milf~te im Unterktihlungsversu& bei Temperaturerh/Shung eine 
- bier nicht gefundene - megbare Steigerung des Sauerstoffverbrauchs auftreten. Da- 
gegen ist eine Hemmung der Brenztraubens~iure-Dekarboxylase denkbar, worauf vor 
allem auch die besonders stark absinkenden RQ-Werte der vermehrt Kohlenhydrat 
oxydierenden Arbeiterinnen hinweisen. Ftir die Oxydation der Kohlenhydrate bis zur 
Brenztraubens~iure wiirde zwar Sauerstoff verbraucht, jedoch kein CO2 frei, wodurch 
die RQ-Werte reduziert warden. Die Qi0-Werte warden durch einen mit sinkender 
Temperatur si& immer st~irker bemerkbar ma&enden Ausfali der Endoxydation der 
Kohlenhydrate erh/iht. 



378 G . H .  SCHMIDT 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Der Einflut~ der Temperatur auf die Atmungsprozesse der Puppen von M~innchen, 
Weibchen und Arbeiterinnen der Roten Waldameise Formica polyctena Fo~ST. 
wurde mit Hilfe der Warburg-Te&nik untersu&t. 

2. Die Sauerstoffverbrauchskurve steigt zwischen 16 ° und 320 C schwa& S-f~Srmig an. 
Die Q10-Werte nehmen entspre&end ab und erreichen bei Ges&le&tstieren oberhalb 
32 ° beziehungsweise 34 o C Werte unter 1. Die Kurve kni&t dann ab. Zwischen 16 o 
und 20 ° C wurden Q10-Werte iiber 5 ermittelt. Sie liegen bei Ges&lechtstieren h/Sher 
als bei Arbeiterinnen. 

3. Neben der Inaktivierung yon Fermenten dur& hohe Temperaturen wird die Diffu- 
sion des Sauerstoffs ats der die Atmung begrenzende Prozet~ angesehen. 

4. Erstmals konnte im doppellogarithmischen Koordinatensystem die Beziehung zwi- 
schen Stoffwechsel und K6rpergrN~e der Puppen vers&iedener Kasten gepriit~ wet- 
den. Zwis&en Ges&le&tstier- und Arbeiterinnenpuppen wurde eine eindeutige Ge- 
wichtsproportionalit~it gefunden. Damit beh~ilt diese innerartli&e Beziehung au& 
far vers&iedene Kasten sozialer Hymenopteren ihre Giittigkeit. 

5. Eine Untersu&ung der RQ-Werte der Puppen vers&iedener Kasten zeigte, dal~ 
diese mit sinkender Temperatur abfallen. Sie erreichten ihr Maximum bei der opti- 
malen Entwi&lungstemperatur yon 28 o C. Die h~S&sten RQ-Werte wurden bei 
Arbeiterinnen festgestellt; hier zeigte si& au& der st~irkste Abfall. Versuche bei 
tiefen Temperaturen lieferten RQ-Werte yon 0,5. Dieser Umstand l~igt darauf 
schliegen, datg bei tiefen Temperaturen eine unvollst~indige Oxydation stattfindet. 

6. Es wird vermutet, dag die Aktivit~it yon Decarboxylasen mit sinkender Tempe- 

ratur gehemmt wird. 

ZITIERTE LITERATUR 

BETEL, J., PUNT, A., PARSrt~, W. & GE~S% H. VAN, 1960. CO~-transport in insect haemolymph. 
Archs n&rI. Zool. 13, 590-592. 

BoI)iN~, H. J., 1921. Factors influencing the water content and rate of metabolism of certain 
orthoptera. J. exp. Zoot. 82, 137. 

Ci~Escrrv:LLi, F., 1935. The respiratory metabolism of Galleria mellonella (bee moth) during 
pupal development at different constant temperatures. J. ceil comp. Physiol. 6, 351-368. 

DttEYER, W. A., 1932. The effect of hibernating and seasonal variation of temperature on the 
respiratory exchange of Formica ulkei EM. Physiol. ZooI. 5, 301-331. 

EDWARDS, G. A., i946. The influence of the temperature upon the oxygen consumption of 
several arthropodes. J. ceil. comp. Physiol. 27, 53-64. 

ELL~NB% C., 1945. Oxygen consumption of prepupae of Drosophila melanogaster MEre., in 
relation to the surface area of the puparium. ]. exp. Bid. 21, 39-45. 

GbSSXeALD, K. & SCHmD% G. H., 1960. Untersuchungen zum Begattungsverhalten und Fliigei- 
abwurf einiger Formica-Arten im Hinblick auf ihre systemarische Differenzierung. Insectes 
soc. 7, 298-321. 

H~IMANN, M., 1963. Zum W~irmehaushalt der Kleinen Roten Waldameise (Formica poIyctena 
FoxieST.). Waldhygiene 8, 1-21. 

Hmsc~t, G. CH., 1929. Dynamik organischer Strukturen. Gedanken zur Methodik ihrer Unter- 
suchung. Wilhelm Roux Arch. Entw. Mech. Org. 117, 511-561. 



Atmungsstoffwechsel von Formica 379 

KITTEL, A., 1941. K~Srpergr~Sf~e, K6rperzeiten und Energiebiianz. 2. Der Sauerstoffverbrauch 
der Insekten in Abh~ingigkeit yon der KtSrpergr~5t~e. Z. vergl. Physiol. 28, 533-662. 

KLEINMAN, L. W., 1934. The effect of temperature upon the respiratory quotient of nymphs of 
the grasshopper, Chortophaga viridifasciata DE GEEt~, and larvae of the Japanese beetle, 
PopilIia japonica NEXeMAN, with reference to changes during hibernation, J. ceil. comp. 
Physiol. 4, 221-235. 

KNEITZ, G., 1964. Untersuchungen zum Aufbau und zur Erhaltung des Nestw~irmehaushaltes 
bei Formica polyctena FOE~STEI~ (Hym. Formicidae). WiJrzburg, Nat. math. Diss., 156 pp. 

KOIDSUMI, K., 1934/35. Experimentelle Studien tiber die Transpiration und den WF, rmehaushah 
der Insekten. Mere. Fac. Sci. Agric. Taihoku imp. Univ. 12, 1-t79, 281-380. 

Kt~/2cEt~, F., 1958. Gr~5~enabhiingigkeit des Sauerstoffverbrauchs einheimischer Grillen. Biol. 
ZbI. 77, 581-588. 

- -  1961. t3ber die Exponenten der Temperaturfunktion biologischer Vorg~inge und deren 
Gr/5t~enabhiingigkeit. Biol. ZbL 80, 721-750. 

MOLLEIL I., 1943. Untersuchungen tiber die Gesetzlichkeit des Wachstums. Die Abh~ingigkeit 
der Atmung yon der K~Srpergr6f~e bei Dixippus morosus und ihre Beziehungen zum Wachs- 
turn. Z. ¢2ergI. Physiol. 30, 139-144. 

PoTom~, W. H., 1924. Experimentelle kritische Untersuchungen i~ber die biologische Bedeu- 
tung des Umkehrpunktes in der Atmungsintensit~t kaltbliitiger Tiere bei steigender Tem- 
peratur. Biol. Zbl. 44, 16-57. 

PRECHT, H., 1949. Die Temperaturabh~ingigkeit von Lebensprozessen. Z. Natur[. 4b, 26-35. 
- -  C~RISTOPH~I~S~N, J. & HENS~L, H., t955. Temperatur und Leben. Springer, G6ttingen, 

514 pp, 
]~AO, K. P. &; BULLOCK, TH. H., 1954. Q10 as a function of size and habitat temperature in 

poikilotherms. Am. Nat. 88, 33-44. 
SCHMmV, G. H., t956. Der Stoffwechset der Caraben (Ins. Coleopt.) und seine Beziehung zum 

Wasserhaushalt. ZooL Jb. (Allg. ZooI. Physiol. Tiere) 66, 273-294. 
- -  1964. Histologische Untersuchungen zur Metamorphose des Mitteldarmepithels yon Formica 

polyctena FO~RST~ (Ins, Hym.). Biol. ZbL 88, 717-724. 
- -  1966. Allometrien in der Ausbildung imaginaler Organe w~hrend der Metamorphose yon 

Formica polyctena FOERST~t~ (Ins. Hym.). Biol. Zbl. 8/5, 137-158. 
- -  1967. Ver~nderungen im Gehalt an energieliefernden Reservestoffen w~ihrend der Kasten- 

differenzierung yon Formica polyctena Fo~l~ST~l~ (Ins. Hym. Formicidae). Biol. Zbl. 86 
(ira Druck). 

S:r~N~, A., 1925. Clber den sozialen WS.rmehaushalt der Roten Waldameise (Formica tufa, 
var. tufa pratensis Fo~.). Z. vergL Physiol, 2, 23-56. 

- -  1947. Der Wiirmehaushalt der einheimischen sozialen Hautfliigler (Wespen, Hummeln, 
Bienen und Ameisen). Beih. schweiz. Bienenztg 2, 139-256. 

W~o~swo~T~t, V. B., 1935. The regulation of respiration in the flea, Xenopsytla cheopis 
ROTHS. (Pulicidae). Proc. R. Soc. B 118, 397-419. 

Diskussion im Anschlufl an den Vortrag SCHMIDT 

KR/2~I~: Ich habe Bedenken gegen die Anwendung des Q10-Wertes, wenn er nicht konstant 
ist. In solchen F~,ilen muff man eine andere Form der Beschreibung versuchen, ohne hierbei auf 
meinem eigenen Vorschlag zu bestehen. Der Q10-Wert beruht anf der ahen Formulierung yon 
B~RTHELOT: C = a " bt. Eine eindeutige Charakterlsierung des Verlaufs yon Temperaturkurven 
ergibt sich nur, wenn man die Parameter a und b angibt, b ist die 10. Wurzel yon Q10 und 
liefert ungeschickte Zahlen. In dieser Beziehung ist der Q10-Wert praktischer, hat aber nur 
einen Aussage-Wert, wenn er konstant ist. In Ihrem Falle ist das nicht der Fall. Der Q10-Wert 
hat nur eine Bedeutung als Faustregel, kann aber nur in Ausnahmef~illen bei biologischen 
Objekten zur Versuchsauswertung dienen. 

SC~MmT: Es war nicht das ZieI meiner Untersuchungen, ftir den Verlauf der Atmungskurven 



380 G . H .  SCH)~IDT 

eine mathematisahe Formulierung zu finden, sondern nut den Verlauf der Kurve experimentell 
zu analysieren. Hierftir ersd~einen mir die berechneten Q10-Werte ausreichend. 

ROBERTS: Have you an idea to help explain the relationship between body-size and metabolism 
in insects which is often reported (yon BERTALANFFY) tO give very high "a" values close to unity. 

SC~M1DT: Die Beziehung zwischen K6rpergr~5t~e und Stoffwechsei gibt nur Auskun~ tiber das 
VerhHtnis beider GriSt~en, sagt aber nichts tiber die Stoffwechselart aus. Im vorliegenden FaIIe 
geht die Vermehrung der respiratorisch wirksamen Gewebe der Gewichtszunahme parallel. 

WIESEt~: Wenn ich Ihre Tabelle richtig gelesen habe, scheint es mir, als ob die bei 60 C gelagerten 
und bei 240 C gemessenen Puppen einen wesentlic~ niedrigeren Sauerstoffverbrauch hatten, als 
die bei Zimmertemperatur gelagerten. 

SCHMIDT: In Tabelle 2 sind verschledene Entwicklungsstadien aufgeftihrt, was jedoch fiir die 
Ausftihrungen unwichtig ist. Jedes Stadium zeigt nach Unterktihlung bei 24 ° C eine erhShte 
CO2-Abgabe, w~ihrend der O.2-Verbrauch weder in der HiShe noch im Verlauf bei vergleich- 
baren Stadien variiert; es tritt anfangs keine erhtihte O2-Aufnahme ein. Verschiedene Entwick- 
lungsstadien k6nnen sich in der HtShe des O~-Verbrauchs natiirlich unterscheiden. 


