Inhaltsverzeichnis

INHALTSVERZEICHNIS
INHALTSVERZEICHNIS 1
1. EINLEITUNG 5
1. 1 Thema der Dissertation 5
1. 2 Die europédischen Honigbienen 6

1. 2. 1 Das Sozialleben der Honigbienen 6
1. 2. 2 Die Temperaturen von Bienen und Bienenvdlkern 6
1. 2. 2. 1 Die Temperaturgrenzen einzelner Bienen 7
1. 2. 2. 2 Die Temperatur im Bienenstaat 8
1. 2. 3 Die Entwicklung der Brut und ihre Temperatur 9
1. 3 Mechanismen der Wiarmeerzeugung 11
1. 3. 1 Definitionen zur Einteilung von Temperaturverhéltnissen 11
1. 3. 2 Thorax und Flugmuskeln 11
1. 3. 3 Das Atmungssystem der Honigbiene 13
1. 4 Mechanismen der Temperaturregulierung 14
1. 4.1 Vorteile der aktiven Wéarmeproduktion 15
1. 4. 2 Temperaturrezeptoren auf den Antennen der Honigbiene 15
1. 4. 3 Pheromone im Inneren des Honigbienen-Nestes 18
1. 4. 4 Mechanische Signale im Inneren des Nestes 18
1. 5 Hypothesen zur Regulierung der Nesttemperatur 19
1. 6 Warme als Waffe gegen iiberméchtige Eindringlinge 19
1. 7 Temperaturregulierung der Brut bei sozialen Hautfliiglern — ein Vergleich 19
1. 7. 1 Ameisen 20
1. 7. 2 Hornissen 20
1. 7. 3 Hummeln 20
1. 7. 4 Asiatische Honigbienen 21
1. 8 Erhebung von Temperaturdaten 22
1. 9 Fragestellungen dieser Arbeit 23
1. 9. 1 Das (Widrme-)Verhalten von Arbeiterinnen im Brutbereich 23
1. 9. 2 Wirmeiibertragung von den Arbeiterinnen auf die gedeckelte Brut 23
1. 9. 3 Zellbesuche von Arbeiterinnen im gedeckelten Brutbereich 23
1. 9. 4 Abdomenbewegungen der Arbeiterinnen 24
1. 9. 5 Informationsaustausch zwischen Arbeiterin und Puppe? 24
1. 9. 6 Die Antennen als Kontaktstelle zwischen Arbeiterin und Puppe 25



Inhaltsverzeichnis

2. MATERIAL UND METHODEN 26
2. 1 Die Versuchstiere 26
2. 2 Die Thermovision 26
2.2. 1 Radiance PM® (Raytheon Amber) 26
2.2.2 ThermaCAM™ SC500 (FLIR Systems) 27
2. 3 Einfluss der Stockabdeckung auf die Temperaturmessung 28
2. 4 Beobachtungen von Arbeiterinnen im Brutbereich 28
2. 4. 1 Laufende und ruhig sitzende Arbeiterinnen im Vergleich 28
2. 4. 2 Verhaltensbeobachtung von ruhig sitzenden Bienen mit hoher Thoraxtemperatur 29
2. 4. 3 Wiarmeiibertragung von der Arbeiterin auf die gedeckelte Brut 30
2. 4. 4 Eine weitere Strategie der Wiarmeiibertragung — Zellbesuche im Brutbereich 30
2. 4. 5 Messung der Atemfrequenz von warmen Arbeiterinnen 31
2. 5 Ausloser des Brutwiarmeverhaltens 33
2. 5. 1 Kommunikationswege zwischen Arbeiterinnen und gedeckelter Brut 33
2. 5. 2 Temperaturregulierung manipulierter Brutzellen 33
2. 5. 3 Temperaturregulierung toter gedeckelter Brut 34
2. 6 Die Bedeutung der Antennen beim Brutwidrmen 36
2. 6. 1 Brutwirmeverhalten von Kontrollbienen und Bienen mit amputierten Antennen 36
2. 6. 2 Brutwiarmeverhalten von Bienengruppen mit einheitlich amputierten Antennen 38
2. 6. 2. 1 Brutwdrmeverhalten bei beidseitiger Antennenamputation 39
2. 6. 2. 2 Brutwarmeverhalten von Bienen mit asymmetrische abgetrennten Antennen 39
2. 6. 3 Graphische Darstellung des Brutwiarmeverhaltens 40

3. ERGEBNISSE 41
3. 1 Beobachtungen von Arbeiterinnen im Brutbereich 41
3. 1. 1 Die Temperaturen von Bienen im Brutbereich 41
3. 1. 2 Die Temperaturen von laufenden und ruhig sitzenden Arbeiterinnen im Vergleich 41
3. 1. 3 Verhaltensbeobachtungen von Bienen auf gedeckelter Brut 44
3. 1. 4 Wiarmeiibertragung von der Arbeiterin auf die gedeckelte Brut 45
3. 2 Eine weitere Strategie der Warmeliibertragung - Zellbesuche im Brutbereich 49
3. 3 Atemfrequenzen von warmen Arbeiterinnen 52
3. 4 Ausloser des Brutwiarmeverhaltens 54

3. 4. 1 Informationsaustausch zwischen Brut und Arbeiterinnen 54



Inhaltsverzeichnis

2 Temperaturregulierung manipulierter Brut - mit Wachskegel gefiillte Brutzellen

3.4.
3. 4. 3 Temperaturregulierung von Arbeiterinnen auf toter Brut
3. 4. 4 Die Temperatur von toter gedeckelter Brut im Beobachtungsstock

3. 5 Die Bedeutung der Antennen beim Brutwirmen

.5
3. 5.1 Bienen mit 5 abgetrennten Antennensegmenten

3. 5. 2 Bienen mit einem amputierten Antennenglied an beiden Antennen
3. 5.3 Asymmetrische Abtrennung von Antennensegmenten

3. 6 Graphische Darstellung des Brutwiarmens

1 Zeitlicher Aspekt

.6
3.6.
3. 6. 2 Réaumlicher Aspekt

4. DISKUSSION

4. 1 Brutwédrmeverhalten im gedeckelten Brutbereich

4. 1. 1 Effizienz des Andriickens

4. 1. 2 Zellbesuche im Brutbereich

4. 1. 3 Aktives Brutwirmeverhalten
4. 1. 4 Abdominale Atembewegungen

~

. 2 Ab welcher Thoraxtemperatur beteiligen sich Bienen aktiv am Brutwérmen?

n

. 3 Graphische Darstellung des Wéarmeverhaltens

4. 4 Ausloser des Brutwiarmeverhaltens

N

. 5 Wege der Informationsiibermittlung

5. ANHANG

5. 1 Abkiirzungen und Symbole

9]

. 2 Abbildungsnachweis

9]

. 3 Gerate und Materialien

9]

. 4 Temperaturkurven von Bienen im Brutbereich (vgl. 3.1.2)

54
55
59

63

63
65
71

73

73
76

80

80

80
81
83
85

85

87

88

90

93

93

94

94

95



Inhaltsverzeichnis

LITERATUR 96

ZUSAMMENFASSUNG 103
CONCLUSION 104
LEBENSLAUF 105
PUBLIKATIONEN 106
DANKSAGUNG 108

ERKLARUNG 109



Einleitung

1. EINLEITUNG

1. 1 Thema der Dissertation

Die Thermoregulation' im Honigbienenvolk (Hymenoptera, Familie Apidae, Apis mellifera)
ist seit langem Gegenstand vieler Untersuchungen, die zum Teil sehr genaue Beschreibungen
iiber die Temperaturverhédltnisse im Bienenstock bei unterschiedlichen Bedingungen enthalten
(Hess 1927, Heran 1952, Lindauer 1954). Dagegen beginnt man erst allmdhlich die verhaltens-
physiologischen Grundlagen dieses komplexen und spannenden Phidnomens zu verstehen.
Problematisch ist dabei, dass die individuelle Warmeproduktion einer Biene kein offen-
sichtliches Verhalten darstellt. Deshalb wurde {iber die aktive Wiarmeerzeugung der Bienen-
arbeiterinnen lange nur spekuliert. Lindauer (1952) sagte zwar, dass ,,die miilig scheinende
Biene immer [...] direkt oder indirekt an der Feuchte- und Temperaturregulierung im Stock
beteiligt” sei, allerdings meinte er auch: ,,Inwieweit dann [...] aktiv von den einzelnen Bienen
Wirme produziert wird, bedarf noch einer ndheren Aufkldrung.” 1978 schrieb Koeniger
vorausschauend: ,,Es erscheint daher nicht unmdglich, dass die Biene eine gewisse Zeitspanne
thres Lebens mit Warmeerzeugung verbringt, und dass dieses Verhalten so wenig auffillig ist,
dass es von einem Beobachter ohne Zuhilfenahme empfindlicher Temperaturfiihler nicht
bemerkt werden kann.“ Aber selbst 2001 schloss Heinrich ein aktives Brutwarmen, wie es
zum Beispiel bei Hummelkoniginnen vorkommt, fiir Honigbienen noch aus. Aulerdem war
man lange der Auffassung, dass die Brut sich selbst mit der fiir eine optimale Entwicklung
ndtigen Wirme versorgen kann. Obwohl diese Ansicht bereits in den Zwanziger Jahren des
vergangenen Jahrhunderts gepriift und verneint wurde (Himmer 1927b), ist sie immer noch
verbreitet.

Auch wenn seit diesen Beobachtungen wichtige aufschlussreiche Details iiber die Warme-
produktion von einzelnen Bienen hinzugekommen sind (z. B. Esch 1960, Kronenberg und
Heller 1982, Stabentheiner und Schmaranzer 1987) blieben und sind viele Fragen beziiglich
der Thermoregulation im Brutnest der Honigbiene weiterhin ungeklirt. Die vorliegende
Arbeit beschiftigte sich mit der Temperaturregulierung im Brutbereich der Honigbiene Apis
mellifera carnica und mit der eventuell damit verbundenen Kommunikation. Es wurde hierbei
nach Mechanismen gesucht, die fiir die erfolgreiche Regulation der Temperatur im Bienen-
staate notig sind. Die moderne Technik der Thermovision (Wéarmebildtechnik) ermoglichte
es, ohne grofle Beeinflussung des Bienenvolkes Temperaturdaten von Bienengruppen und von
einzelnen Bienen aufzunehmen und so einen Eindruck von der Temperaturverteilung im
Brutbereich zu erhalten. Manipulationsversuche wurden vorgenommen, um dem Regel-
mechanismus der Warmeversorgung im Nest auf die Spur zu kommen und in den Brutbereich
eingebrachte Temperaturfiihler sollten Details iiber die Brutnesttemperatur aufzeigen.

Einfiihrend soll das Leben der Honigbienen im Kontext des Themas dieser Dissertation
erlautert werden.

' Thermoregulation wird von Heinrich (1993) als die ,,Aufrecherhaltung einer spezifischen Kérpertemperatur
(oder eines spezifischen Temperaturbereiches) definiert, die unabhédngig von passiven Prozessen wie Radiation,
Konvektion und Evaporation sowie unabhéngig vom Korperstoffwechsel wéahrend unterschiedlicher Aktivitaten
ist.
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1. 2 Die europaischen Honigbienen
1. 2. 1 Das Sozialleben der Honigbienen

Europédische Honigbienen wie die Bienen-
rasse Apis mellifera carnica (Abb. 1) leben
in geschlossenen, heute meist kiinstlichen
Nisthohlen mit mehreren Zehntausend
Tieren und bilden in ihrer Gemeinschaft
drei verschiedene Kasten: eine Konigin,
mehrere Hundert Drohnen und einige
zehntausend Arbeiterinnen. Wie bei den
Honigbienen finden sich bei allen sozialen
Insekten Formen der Arbeitsteilung. Sie ist
ein wesentlicher Faktor, der diese Tier-

gruppe S0 erf91grelch macht.. Durch d%e Abb. 1 Honigbiene (Apis mellifera carnica)

groBe Volksstirke vermag eine Kolonie Diese Bienenrasse zeichnet sich durch problemlose
gleichzeitig vielféltige Titigkeiten auszu-  Uberwinterung, ruhiges Temperament, ziigige Friih-
fiihren. Wéhrend die Konigin meist als  jahrsentwicklung und gute Anpassungseigenschaften
einziges Geschlechtstier die Fortpflanzung  aus (Ruttner 1992). Foto: H. R. Heilmann
ibernimmt, sind die Arbeiterinnen unter

anderem dafiir zustéindig, die Brut zu versorgen, Futter einzutragen, das Nest zu vergrof3ern
und auszubessern, Feinde abzuwehren und fiir die Klimatisierung des Nestes zu sorgen. Die
unterschiedlichen Aufgaben werden von verschiedenen Arbeiterinnen-Gruppen durchgefiihrt,
deren Einteilung zeitlebens gilt oder iiber einen gewissen Zeitraum aufrechterhalten wird. Bei
den Honigbienenarbeiterinnen gilt grob: Innendienstarbeiten werden in der ersten Lebens-
hélfte und AuBlendienstarbeiten in der zweiten Lebenshélfte ausgefiihrt (Seeley 1997). Wenn
verdndernde Umweltbedingungen es erfordern, wechseln die Arbeiterinnen flexibel zu aktuell
dringlichere Aufgabengebiete (Lindauer 1952, Seeley 1997).

Die Drohnen begatten die Jungkoniginnen und sind bei den Honigbienen nur im Friihjahr im
Stock zu finden. Sie iibernehmen keine Aufgaben im Stock.

1. 2. 2 Die Temperaturen von Bienen und Bienenvolkern

Bienen vermodgen ihre Korpertemperatur aktiv zu erhdhen. Das macht sie beim Sammelflug
zu einem gewissen Grade unabhingig von der AuBlentemperatur. Sobald ihr Energievorrat
aufgebraucht ist, fallen sie allerdings bei niedrigen Auflentemperaturen (unter 10°C) schnell
in eine Kéltestarre, von der sie sich aus eigener Kraft nicht mehr erholen kdnnen.

In der Kolonie-Gemeinschaft sind die Bienen dagegen fast vollig unabhéngig von den Aullen-
bedingungen und konnen mit ihrem Honigvorrat Temperaturen wie sie zum Beispiel im
Winter vorherrschen, ohne Schwierigkeiten durchstehen. Die Verteilung der Nahrstoffe im
Volk erfolgt zusdtzlich zur individuellen Futteraufnahme durch Trophallaxis (Austausch und
Weitergabe fliissiger Nahrung). So miissen nicht alle Tiere in den kiihleren Randbereich des
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Stockes vordringen, in dem der Honig gelagert wird. Die Gesamtheit aller Honigblasen® in
einer Kolonie wird deswegen auch als ,,Gemeinschaftsmagen des Volkes bezeichnet
(Lindauer 1993).

1. 2. 2. 1 Die Temperaturgrenzen einzelner Bienen

Der Temperaturbereich in dem
eine Honigbiene aktiv ist,
liegt etwa zwischen 10 und
49°C. Wenn die Korper- 15°C[Biene | 30°C
temperatur von Bienen unter
10°C sinkt, werden sie be-

wegungsunfihig. -68°C | Sibirischer Hamslter |40 c
Dies liegt vor allem daran, 80°C | Bienentraube | 3ac
dass die Bienen ein groBes o] Kanada Gans ! Jaoc
Oberflachen-Volumen Ver- e
hiltnis besitzen und damit 0'c

nicht die notige Stoffwechsel-
wiarme aus der Nahrung er-
zeugen konnen, um den
& ’ trauben (rot)

sc‘:hnell"en WarmeyerluSt tiber Die Tiere konnen eine sehr grole Temperaturdifferenz zwischen Aufen
die Korperoberfliche auszu- (r,). und Kerntemperatur (Ty) aufrechterhalten, wenn sie sich in einer
gleichen (Southwick 1991).  Traube zusammenfinden (T4 = 114°C), wihrend eine einzelne Biene
Von einer kurzzeitigen Hypo-  eine Temperaturdifferenz von 15°C  aufrechterhalten kann (nach
thermie erholen sich die Tiere ~ Southwick 1987, verdndert).

vollstindig, wenn die Abkiih-

lung zu lange vorherrscht (iiber 50 Stunden) sterben die Bienen (Free und Spencer-Booth
1960). Die Toleranzgrenzen der einzelnen Biene, wie sie in Abbildung 2 nach Southwick
(1987) dargestellt ist, kdnnten also ein wenig erweitert werden, sie sind aber selbst dann nicht
vergleichbar mit denen einer Bienentraube.

Einzeltiere versuchen ihre Korpertemperatur auf 35 bis 36°C zu halten (Cahill und Lustick
1976). So beobachtete Esch (1960) ,,am Einzeltier einen Regelmechanismus, der in seiner
Wirkung dem eines einfachen Thermostaten gleichkommt: Beim Absinken unter eine Grenz-
temperatur setzt eine Heizreaktion ein, die die Thoraxtemperatur um einige Grade iiber die
Grenztemperatur anhebt. Nach Aussetzen der Heizung folgt ein langsames Absinken auf die
Grenztemperatur.*

Auch Versuche mit einer Temperaturorgel zeigten, dass das Temperaturpriferendum von
einzelnen Honigbienen bei ungefdhr 35°C liegt. Das ist allerdings von Faktoren wie Alter,
Hungerzustand und vorher ausgesetzter Temperatur abhéngig: Bis zu 7 Tage alte Jungbienen
bevorzugten 35,1-37,5°C, wihrend Winterbienen ihr Priferendum bei 32,8°C hatten. Auler-
dem sank die Vorzugstemperatur der Bienen durch eine vorangegangene CO,-Behandlung
(Heran 1952).

Ty - T, Aufrecht erhaltene Temperaturdifferenz

Abb. 2 Toleranzgrenzen fir einzelne Bienen (blau) und Bienen-

* Die stark dehnbare Honigblase ist Bestandteil des Vorderdarmes und kann bis zu 70 mm? Fliissigkeit fassen.

Der Nahrungsiibertritt aus der Honigblase in den Mitteldarm wird durch den Proventriculus geregelt (Droege
1993).
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Die obere letale Temperaturgrenze liegt fiir Bienenindividuen bei etwa 49°C. Diese hohe
Temperatur liberleben die Tiere linger, wenn die Luftfeuchtigkeit gering ist, da sie sich dann
besser durch Verdunstung von hervor gewiirgter Fliissigkeit abkiithlen kénnen (Free und
Spencer-Booth 1962).

Uberschiissige Wirme, die beim Fliegen bei hoher AuBentemperatur entsteht, wird iiber den
Kopf abgeleitet. Die gezielte Warmeabgabe ermoglicht es Bienen in Wiistengebieten selbst
bei sehr hohen Temperaturen bis 46°C Lufttemperatur auszufliegen (Heinrich 1979a).

1. 2. 2. 2 Die Temperatur im Bienenstaat

Viel groBer ist der Temperatur-Toleranzbereich fiir Bienen auf Kolonieebene (Abb. 2).
Experimente unter extremen Temperaturbedingungen verdeutlichen wie unabhingig eine
Kolonie von der AuBlentemperatur ist: Ein Bienenvolk mit 13000 bis 16000 Arbeiterinnen und
Brut hielt ihre Kerntemperatur zwischen 33 und etwas tiber 35°C wihrend die Aufen-
temperatur fiir 12 Stunden auf minus 80°C gesenkt wurde (Southwick 1987). Die Manteltem-
peratur betrug zu jeder Zeit (AuBentemperatur wéhrend des Absenkens der Temperatur
zwischen +2°C und -80°C) mindestens 9°C. Im Versuch wurden unterschiedliche Volksgro-
Ben getestet. Die gemessenen Metabolismusraten der Bienentrauben verhielten sich indirekt
proportional zur TraubengrofBe: Groflere Trauben (13000-16000 Tiere) erzeugten maximal
54,5 W/kg, wihrend kleinere Bienentrauben (1300 Tiere) bis maximal 193,6 W/kg
aufbrachten (Southwick 1987). Der Wert von 193,6 W/kg entspricht nach Jongbloed und
Wiersma (1934) knapp der Hilfte der Metabolismusrate einer fliegenden Einzelbiene. Wir-
meproduktion ist also ein sehr energicaufwindiger Prozess.

Unter normalen winterlichen Verhéltnissen

halten die Bienen ohne Brut eine Kern- ( 33°C

temperatur von mindestens 18°C. Das ist (@
24°C

die Temperaturgrenze bis zu der die Bienen

noch Aktionspotentiale generieren und 200 =15°C
demzufolge aktiv Wirme produzieren .
konnen (Allen 1959, Esch und Bastian e

1968). In der Peripherie der Wintertraube
liegt die Temperatur mindestens bei 10°C | i _
(Free und Spencer-Booth 1960). In Abb. 3 Abb. 3 Temperaturverteilung im Bienenstock

. . sch 1 . Typische Temperaturverteilung in der Wintertraube,
ist die typische Temperaturverteilung in wenn Brut (grau) vorhanden ist. In diesem Beispiel

einer Bienenkolonie im Winter mit Brut-  eines Februartages lag die AuBentemperatur bei -11°C
bereich graphisch dargestellt. (verdndert nach Owens 1971 und Seeley 1985).

Auch mit hohen Temperaturen konnen sich Honigbienen einer Kolonie sehr gut arrangieren:
Ein Bienenstock wurde in Siiditalien inmitten einer Lavagestein-Aufschiittung aufgestellt, in
der bis zu 60°C Lufttemperatur gemessen wurden. Der Stock erwérmte sich auf maximal
36°C, wihrend das Thermometer in einem Kontrollstock ohne Bienen 41°C anzeigte
(Lindauer 1954). Auch wenn Bienenwachs erst ab 62-65°C schmilzt, wird es schon bei
niedrigeren Temperaturen von 46-48°C so weich und dehnbar, dass die nur 10um dicken
Zellenwiande der Wachswaben den Honig und die Brut nicht mehr tragen kénnen (Droege
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1993). Strategien gegen eine Stockiiberhitzung sind deswegen fiir das Bienenvolk tiberlebens-
notwenig. Der Kollaps der Waben kdme einer Katastrophe gleich und muss unter allen Um-
stainden vermieden werden.

Bei den verschiedenen Rassen ist die Féhigkeit zur Thermoregulation verschieden gut
ausgeprigt. Bienenrassen, die harte Winter ertragen miissen und zum Beispiel in Norwegen
und Russland zu finden sind wie Apis mellifera mellifera und Apis mellifera carnica konnen
in der Regel auch besser aktiv wiarmen (Ruttner 1992). Bienenrassen in den mediterranen und
subtropischen Gebieten wie zum Beispiel Apis mellifera sicula aus dem Mittelmeergebiet und
Apis mellifera capensis aus Siidafrika haben dagegen wirkungsvolle Mechanismen gegen
hohe AuBlentemperaturen entwickelt. Im Gegenzug halten diese Rassen kiihleren Tempera-
turen weniger gut stand.

1. 2. 3 Die Entwicklung der Brut und ihre Temperatur

Die Konigin legt am Tag bis
zu 2000 Eier in leere Zellen,
die zuvor von Arbeiterinnen
sorgfiltig gesdubert worden
sind (Abb. 4). Aus den Eiern
schliipfen nach drei Tagen
kleine Larven, die von Am-
menbienen iiber 5 Tage mit 4
einem Gemisch aus Pollen,

: _ Abb. 4 Die Entwicklung einer Arbeiterin
g?sll;f%[ dli'?i(:e(rilenglesfgﬁii d\iiliil;trl Die Koénigin legt in eine Zelle ein Ei. Aus dem Ei schliipft nach drei

: ) ; Tagen eine kleine Larve. Die Larve wird etwa 5 Tage lang gefiittert,
und dadurch ihr Gewicht bis  bis sie sich streckt und sich in einen Kokon einspinnt. Dann ver-
auf das 500-fache erhGhen  schlieBen die Bienen die Zelle zusitzlich mit einem Wachsdeckel. In
(Lindauer 1993). In dieser Zeit  den ndchsten 11 Tagen findet in der geschlossenen Zelle die Metamor-
hiutet sich die Larve mehr- phose der Larve zum fertigen Insekt statt (hier in offener Zelle

. . . dargestellt). Am 21. Tag 6ffnet eine junge Arbeiterin den Zelldeckel
mals. AbschlieBend spinnt sich

und kriecht aus der Zelle.

die Larve mit einem Seiden-

kokon ein und ihre Zelle wird von den Arbeiterinnen mit einem pordsen Wachsdeckel ver-
schlossen (Weippl 1934). In den folgenden Tagen (fiir die Arbeiterinnenlarven sind es 11
Tage, fiir Koniginnen 8 und fiir Drohen 14 Tage) findet in der Zelle die Metamorphose zum
Imago statt. In diesem Zeitraum wird die Brut auch als ,,gedeckelte Brut™ bezeichnet. Am
Ende ihrer Entwicklungszeit beiflit sich die junge Arbeiterin durch den Wachsdeckel und
tibernimmt fortan verschiedene Aufgaben im Kollektiv der Kolonie.

5

Die gedeckelte Brut entwickelt sich am besten bei Temperaturen um die 36°C (Tautz et al.
2003). Tatsichlich finden sich im Brutbereich Temperaturen zwischen 34 und 36°C (Himmer
1927b). Hess (1926) stellte in einem Volk trotz stark schwankender AuBentemperaturen
Abweichungen von nur maximal +0,6°C fest. Kleinhenz et al. (2003) fanden in Brutzellen
Temperaturen von mindestens 33,6 + 0,6°C und maximal 35,1 + 0,3°C.

Diese genaue Temperaturregulierung im Stock und dabei vor allem im gedeckelten
Brutbereich ist eine wichtige Voraussetzung fiir die Aufzucht, denn niedrigere Temperaturen
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fiihren zum Beispiel zu Missbildungen der Fliigel und Mundwerkzeuge (Himmer 1927b), zum
Absterben der Brut und zu einer Verldngerung der Entwicklungszeit (Es'kov 1982). Neuste
Untersuchungen zeigen, dass sich eine falsche Aufzuchttemperatur aber auch auf scheinbar
unversehrte Bienen negativ auswirkt. Zum einen zeigten Bienen, die im Puppenstadium einer
Temperatur von 32°C ausgesetzt waren unvollstindige Tdnze, zum anderen lernten Bienen,
die bei 34,5 bzw. 32°C aufgezogen wurden signifikant schlechter als Bienen, die bei 36°C
aufgezogen wurden (Tautz et al. 2003).

Auch zu hohe Temperaturen schaden der Brut. In TABELLE 1 sind die Auswirkungen der
Temperatur auf die Entwicklungszeit und die Sterberate der Bienenbrut zusammengefasst.
Diese Werte gelten, wenn die genannten Temperaturen wihrend des gesamten Entwicklungs-
zeitraumes auf die Brut eingewirkt haben. (Es'kov 1982), in TABELLE 2 ist eine genauere
Untersuchung zur Entwicklungsdauer und Schlupfrate in Abhéngigkeit von der Aufzucht-
temperatur aufgefiihrt (Groh et al. 2004).

TABELLE 1

Entwicklungszeit in h und Sterberate in Prozent in Abhingigkeit von der Bruttemperatur (nach verschiedenen
Autoren, nach Es'kov 1982).

Bruttemperatur 29°C 30°C 33°C 35°C 38°C

Entwicklungszeit - 116h - 78h 70h

Sterberate 95% - 15% 3-4% 48%
TABELLE 2

Entwicklungsdauer der Puppen in Tagen und Schlupfrate in % in Abhdngigkeit von der Aufzuchttemperatur
(Groh et al. 2004). Die Entwicklungsdauer ist am kiirzesten zwischen 34,5 und 37°C, die Schlupfrate ist am
hochsten bei 32°C.

Aufzuchttemperatur Entwicklungsdauer der Puppen in Schlupfrate
in °C Tagen in %
28 - 0
29 19-22 8-12
30 17-19 66 - 73
31 14-15 89 -100
32 12-15 98 - 100
33,5 11-12 97 - 100
34,5 10-11 94 - 100
35 10-11 96 - 98
36 10-11 93-99
37 10-11 36-42
38 - 0

10
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Wirken suboptimale Temperaturen iiber kiirzere Zeit auf die Brut, kann es ebenfalls zu
Schdaden kommen (Himmer 1927a, Weill 1962, Koeniger 1978).

Aber auch die Ausbildung von Gehirnstrukturen bei den Bienen ist temperaturabhingig. So
ist die Anzahl der Microglomeruli in den Pilzkérpern am hochsten bei einer Aufzucht-
temperatur von 34,5°C und sinkt sowohl bei hoheren als auch bei niedrigeren Aufzucht-
temperaturen (Groh et al. 2004).

Weitere Vorteile der hohen und konstanten Bruttemperatur liegen in der Abwehr von
Krankheitserregern. Hohe Bruttemperaturen schiitzen die Brut zum Beispiel vor dem Erreger
der Kalkbrut Ascosphaera apis. Werden Larven auch nur fiir kurze Zeit unter 30°C abgekiihlt
ermOglicht das dem Pilz sich auszubreiten und zu vermehren (Bailey 1967). Aus diesem
Grund erhohen die Bienen bei Bedarf die Temperatur der Larvenbrut aktiv, um gegen diesen
Erreger anzukdmpfen (Starks et al. 2000). Auch das Temperaturpraferendum der parasitischen
Milbe Varroa destructor liegt unterhalb der Temperatur, die im Brutbereich zu finden ist
(Rosenkranz 1988), die hohen Bruttemperaturen stellen also auch hier einen gewissen
Abwehrmechanismus dar.

1. 3 Mechanismen der Warmeerzeugung
1. 3. 1 Definitionen zur Einteilung von Temperaturverhéltnissen

Zur besseren Einteilung der Temperaturverhiltnisse wurden einige Begriffe eingefiihrt, die
allerdings idealisierte Extreme darstellen, da die meisten Organismen Zwischenstufen dar-
stellen. Homoiotherme Tiere halten bei schwankenden AuBentemperaturen ihre eigene
Korpertemperatur dicht am Sollwert, indem sie ihre Wéarmeerzeugung steigern bzw. ihre
Wirmeabgabe senken. Als Poikilotherme fasst man solche Tiere zusammen, bei denen sich
die Korpertemperatur mehr oder weniger der Umgebungstemperatur anpasst. In einer
weiteren Klassifizierung wird die Herkunft der Korperwédrme beriicksichtigt. Endotherme
Tiere erzeugen ihre Korperwiarme selbst, wiahrend ektotherme Tiere weitgehend auf Warme-
quellen aus der Umwelt angewiesen sind (Eckert 1993).

Honigbienen werden dementsprechend als homoiotherme Endotherme bezeichnet, da sie ihre
Korperwiarme selbst erzeugen und ihre Korpertemperatur konstant halten konnen. Die
Honigbienen gehoren damit in die gleiche Gruppe wie Sduger, Vogel und einige gro3e Fische
(Eckert 1993). Da dies vor allem fiir das gesamte Volk als Einheit und nicht fiir das Einzeltier
gilt, nennt man Honigbienen einschriankend auch fakultativ homoiotherm.

1. 3. 2 Thorax und Flugmuskeln

Wirme produzieren die Honigbienen als endotherme Tiere mit ihren Flugmuskeln, die fast
den gesamten Thorax einnehmen. Der Dorsoventralmuskel reicht von oben bis unten durch
den gesamten Thorax, der dorsale Longitudinalmuskel erstreckt sich vom oberen Bereich des
Thorax bis zu einer frei beweglichen Struktur, die Phragma genannt wird und den so
genannten Scutellararm antreibt. Die Flugmuskeln der Insekten zdhlen allgemein zu den
metabolisch aktivsten Muskeln {iberhaupt im Tierreich (Bartholomew 1981). Eine fliegende
Honigbiene verbraucht wéhrend des Fliegens eine Energierate von etwa 500 Watt pro
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Kilogramm Korpergewicht (Jongbloed und Wiersma 1934, sowie Heinrich 1980 zitiert in
Seeley 1985). Dabei werden auch grofle Mengen Korperwiarme erzeugt (Seeley 1985), denn
der Wirkungsgrad des Systems liegt nur bei etwa 10-20%, das restliche metabolische Brenn-
material wird in Wérme umgewandelt (Kammer und Heinrich 1978). Bei relativ grof3en
Insekten wie der Honigbiene ist der Warmeverlust so niedrig, dass die Korpertemperatur der
Biene wihrend des Fluges typischerweise 10-15°C iiber der Umgebungstemperatur liegt (bei
AuBentemperaturen von 15-25°C) (Esch 1960, Heinrich 1979b).

Bevor die Mechanismen der Wérmeproduktion nédher erldutert werden, soll der Aufbau des
Thorax und die Funktionsweise des Fliigelapparates einer Biene dargestellt werden: Bei der
Flugmuskulatur der Honigbiene handelt es sich um so genannte indirekte Flugmuskulatur,
welche die Fligel durch Verformungen der Thoraxwinde bewegt. Die mechanische
Vorspannung der Thoraxkapsel fithrt zur Aktivierung der dorsalen Longitudinalmuskeln und
der Dorsoventralmuskeln. Wenn sich die dorsalen Langsmuskeln kontrahieren, wolbt sich das
Tergum des Thorax auf, die Fliigel werden dadurch gesenkt und gleichzeitig werden die
longitudinalen Muskeln gedehnt. Wenn die Kontraktion der Langsmuskeln authort, kontra-
hieren sich aufgrund ihrer vorausgegangenen Dehnung die Longitudinalmuskeln und flachen
den Thorax, unterstiitzt durch die Elastizitdt der Thoraxwinde, wieder ab. Die Fliigel werden
dadurch gehoben, ein Teil der Kontraktionsenergie wird in der Lidngsdehnung der Thorax-
wiande gespeichert und fiir den néchsten Abschlag aufgespart; die dorsalen Langsmuskeln
werden gedehnt. Die Dehnung 16st die Kontraktion der Langsmuskeln aus und der néchste
Schlagzyklus beginnt (Heldmaier und Neuweiler 2003).

Erst wenn dieses System langsamer wird, wird es durch ein Aktionspotential erneut aktiviert.
Eine eins-zu-eins Umwandlung von Aktionspotential und Kontraktion wie bei der so
genannten direkten Flugmuskulatur ist nicht notwendig. Vielmehr wird durch die Muskel-
potentiale das System nur angeregt, dass sich dann selbst aufrecht erhilt.

Im Flug ist jeder Fligelschlag-
zyklus mit einer Auf- und
Abdrehbewegung des Scutellums
(der hintere Teil des Thorax, der
als Scutellararm nach unten
reicht) verbunden, entsprechend
der Kontraktion des Dorsoventral-
bzw. des dorsalen Longitudinal-  Apb. 5 Funktionsweise des Scutellum

muskels (Snodgrass 1956). Bei  Durch die Kontraktion des Dorsoventralmuskels dreht sich das

den Honigbienen driickt die Kon- Scutellum und die Scutellarspalte oOffnet sich. Wihrend des

traktion des dorsalen Longitudi- Aufwidrmens wird die Rotation des Scutellums verhindert. (nach
. Esch et al. 1991, sowie Heinrich und Esch 1994)

nalmuskels den Scutellararm in

die so genannte Scutellarspalte und verschlieit diese. Dabei wird das Scutellum gegen ein
horizontales elastisches Gelenk iiber das thorakale Notum gedreht. Dadurch wird Kraft auf
das Notum ausgeiibt und der Dorsoventrale Muskel gedehnt. Das wiederum fiihrt durch die
Kontraktion des Dorsoventralmuskels zu einer abwiérts gerichteten Rotation des scutellaren
Hebels zu einer kleinen Drehung des Scutellums wihrend sich die Scutellarspalte 6ffnet.

Vor dem Aufwidrmen sind die Flugmuskeln entspannt, so dass sich eine Scutellarspalte
zwischen Scutellararm und dem vorderen Teil des Thorax bildet. Zu Beginn der aktiven
Wirmeproduktion geschieht allerdings etwas AuBlergewohnliches: dann nédmlich werden die
dorsalen Longitudinalmuskeln mittels Aktionspotentialen hdufiger aktiviert. Dieses Ungleich-
gewicht der Muskelkontraktionen ldsst das Scutellum rotieren bis es mechanisch gestoppt
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wird, die Fliigel werden dadurch ,,ausgeklinkt”, so dass die Warmeproduktion ohne Fliigel-
schlag erfolgt. Erst eine Anhdufung von Aktionspotentialen zu den Dorsoventralmuskeln
befreit das Scutellum aus dem mechanischen Stopp und die Flugoszillation beginnt durch die
erneute gleichméfBige Aktivierung der beiden Muskelgruppen (Heinrich und Esch 1994).

1. 3. 3 Das Atmungssystem der Honigbiene

Die energieaufwindige Warmeproduktion ist nur durch eine ausreichende Sauerstoffver-
sorgung moglich, die durch das effektive Atemsystem der Bienen gewihrleistet wird.

Das Atmungssystem der Bienen besteht aus fein verzweigten Hautausstiilpungen (Tracheen),
die an der Korperoberfliche mit verschlieBbaren Stigmen beginnen und blind in feinen
Tracheolen im Gewebe enden. Im Gegensatz zu allen anderen Atmungsorganen gelangt der
Sauerstoff ohne Transportmedium direkt

zu den Sauerstoff-verbrauchenden Zellen. 70
Die Tracheolen enden in der Flug- x
muskulatur an den Mitochondrien, den
Orten des Sauerstoffverbrauchs. Dadurch
erreichen Insekten ,,aerobe Stoffwechsel-
raten, die hoher als bei allen {ibrigen
Tieren liegen. Bienen [...] kdnnen im
Flug ihren Ruhestoffwechsel auf den
150fachen Wert anheben, ohne eine O»-
Schuld eingehen zu miissen (Wehner
und Gehring 1990). In denselben Rdhren,
nur in umgekehrter Richtung, flieBt das 1"
Kohlendioxid aus dem Korper (Heinrich
2001). R T R RN R TR R TR
Allerdings ist die Diffusion von Gasen Thoraxtemperatur (°C)

ein langsamer Vorgang. GroBere Insekten  Apb. 6 Frequenz der abdominalen Pumpbewegungen
verfiigen deswegen iiber Mechanismen einer Bombus edwardsii-Kénigin von 0,35g Korperge-

Luftbewegungen ln ihrem Tracheen_ wicht (Kreise) und einer Arbeiterin (Kreuze) als
system zu erzeugen, indem sie die Funktion der Thoraxtemperatur. Gemessen wurde,

.. .. .. wihrend die Thoraxtemperatur der Konigin stieg (@),
groferen Schlduche und Luftsicke des ;i .hm (O) und gleich blicb (®). Abbildung aus

Tracheensystems durch alternierendes  Heinrich 2001.

Zusammendriicken und Ausdehnen der

Korperwandung, insbesondere des Abdomens durchliiften (Eckert 1993). Die abdominalen
Atembewegungen sind auch bei den Bienen von auBlen sichtbar, Dauer, Amplitude und
Frequenz der Pumpbewegungen geben Hinweise auf den Sauerstoffverbrauch und Energie-
aufwand des Tieres: ,,Eine ruhende Biene atmet 110-115 mal pro Minute. Beim Ficheln
erhoht sich die Atemfrequenz auf 170 bis 220 Atembewegungen. AuBerdem steigt die
Atemintensitit an, was aus der Zunahme des CO,-Gehaltes in der ausgeatmeten Luft
hervorgeht. Bei steigender Temperatur wird die Atemfrequenz weiter erhoht™ (Droege 1993).
Heinrich bestimmte die Abdomenbewegungen von Hummelkoniginnen (Heinrich 2001). Bei
einer Frequenz von 1,1 Pumpbewegungen pro Sekunde betrug die Thoraxtemperatur einer
Bombus-edwardsii-Konigin 10°C, bei der Frequenz von 2,2 betrug sie 20°C, bei 4,4 Atembe-
wegungen 30°C (Abb. 6). Die Héufigkeit des Pumpens blieb bei gegebener Temperatur
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gleich. Wenn sie passiv abkiihlte, waren die Pumpbewegungen flach, es gab gréf3ere Pausen,
oder die Bewegungen horten ganz auf. Bei Thoraxtemperaturen weit liber der AuBlen-
temperatur war das Pumpen tief und anhaltend.

1. 4 Mechanismen der Temperaturregulierung

Die Arbeiterinnen haben vielfdltige Mechanismen entwickelt um fiir gleich bleibende
Bedingungen im Bienenstock zu sorgen: Zur Senkung der Temperatur im Nest tragen sie
Wasser ein und nutzen dessen Verdunstungskilte. Das Wasser wird dazu in kleinen
Tropfchen auf der Wabenoberfliche verteilt. Einige Bienen ziehen das Wasser zum
Verdunsten auch wiederholt im Mundfeld zu einem diinnen Film aus (Lindauer 1954).
Andere Arbeiterinnen facheln mit den Fliigeln. Southwick und Moritz (1986) zeigten, dass
fachelnde Bienen es durch geschickte Anordnung im Stock schaffen einen Luftstrom dhnlich
atmender Sdugetiere zu erzeugen und dadurch die Luft im Stock erneuern. Bei hohen Auflen-
temperaturen verldsst ein Teil des Volkes das Nest und sammelt sich als so genannter
»Bienenbart* vor dem Nesteingang. Durch die geringere Bienendichte im Stock kann die Luft
leichter ausgetauscht werden. Zusitzlich wird die Stoffwechselwédrme der vor dem Stock
wartenden Bienen an die Umgebung und nicht an das Nest abgegeben.

Bei zu niedrigen Temperaturen im Stock erzeugen die Bienen Wirme, indem sie ihre
Korpertemperatur aktiv erhéhen. Die Warmeproduktion findet im Thorax, wo sich die
leistungsstarken Muskeln des Flugapparates befinden, statt. Ein Wéirmeaustauscher im
Petiolus der Biene verhindert den Abfluss der Thoraxwidrme in das Abdomen (Heinrich
1979). So liegen zum Beispiel bei Ténzerinnen die Abdomentemperaturen 6-10°C unter den
Thoraxtemperaturen und verdndern sich auch mit der AuBentemperatur. Die Abdomen-
temperatur wird also nicht weiter reguliert (Esch 1960). Die Flugmuskeln werden, wie oben
beschrieben, zur Wiarmeproduktion gegeneinander bewegt, wobei keine dulere Bewegung
sichtbar wird (Esch et al. 1991). Warme produzierende Arbeiterinnen konnen also nicht mit
bloBem Auge an Hand von Fliigelbewegungen als solche identifiziert werden. Unter-
suchungen zur Wirmeerzeugung erwiesen sich deswegen in der Vergangenheit als schwierig
und waren mit storenden Eingriffen in den Bienenstock verbunden (Esch 1960). Erst der
Einsatz der Thermovision von Stabentheiner und Schmaranzer 1987 und Bujok et al. 1999,
2002 zeigte neue Wege zur Beobachtung des Temperaturverhaltens im Bienenstock auf.

Zusétzlich zur aktiven Wérmeproduktion senken Bienen den allgemeinen Wiarmeverlust in
dem sie gegebene AuBlenbedingungen optimal nutzen und ihr Verhalten anpassen: Dies
beginnt bereits bei der Wahl einer geeigneten Nesthohle mit relativ kleinem Nesteingang, der
mit etwa 9 cm? als optimal angesehen wird (Seeley 1985). Locher oder Ritzen werden mit
Propolis (Kittharz) verschlossen (Winston 1987). Einige Rassen, die in besonders kalten
Klimaten {iberwintern verkleinern den Nesteingang zusitzlich mit einem Propolisvorhang
(Ruttner 1968, zitiert in Winston 1987). Zu den VerhaltensmaBnahmen zur Temperatur-
erhaltung gehort auch das Zusammendringen (engl. cluster) der Bienen auf der Wabe. Die
dichten Haare der Tiere wirken dabei so isolierend wie die Daunenfedern von Vogeln
(Southwick und Heldmaier 1987) und wenn die Bienen einen dichten ,,Cluster bilden, ver-
ringert sich die der AuBlenluft exponierten Oberflédche jeder Biene erheblich (Southwick 1983,
Seeley 1985).
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AuBerhalb des Bienenstockes wird die Féhigkeit der aktiven Warmeproduktion zum Fliegen
bei niedrigen Umgebungstemperaturen bendtigt, da erst bei einer Thoraxtemperatur von etwa
27°C die erforderliche Fliigelschlagfrequenz erreicht wird, um den Bienenkorper in der Luft
zu halten (Esch 1976, Seeley 1985). Neben dem Flug und der Klimatisierung des Nestes
(Esch 1960, Esch et al. 1991), wird die aktive Produktion von Wirme aber auch in der
Winter- und Schwarmtraube (Heinrich 1981, Seeley et al. 2003) und als Kommunikations-
mittel (Stabentheiner und Hagmiiller 1991, Stabentheiner et al. 1995) genutzt.

Eine chemische Thermogenese wie sie bei Hummeln bekannt ist wurde bei den Bienen nicht
gefunden (Esch et al. 1991).

1. 4. 1 Vorteile der aktiven Warmeproduktion

Dank ihrer Féhigkeit der Wéarmeproduktion legen Honigbienen im Winter keine Diapause (=
inaktives Uberwinterungsstadium) ein. Im Winter, wenn keine Brut vorhanden ist, wird die
Temperatur im Stock allerdings herab gesenkt. Dann dringen sich die Bienen im Cluster
zusammen und halten im Inneren dieser Wintertraube die Temperatur wie weiter vorne
beschrieben auf mindestens 18°C. In der Peripherie der Traube liegt die Temperatur bei etwa
9°C, damit die Arbeiterinnen nicht bewegungsunfihig werden (Southwick und Mugaas 1971).
Voraussetzung fiir die anhaltende Wiarmeproduktion ist der groBe Honigvorrat, der die Tiere
tiber den Winter versorgt (wird der Honig vom Imker im Herbst geerntet, muss das
abgeschopfte Futter durch eine Zuckernahrung ersetzt werden). Der Vorteil dieser aufwandi-
gen Uberwinterungsstrategie liegt auf der Hand: Die risikoreiche Koloniegriindungsphase
entfallt fiir die Konigin, neue Brut wird im Friihjahr in groBer Zahl durch viele Ammenbienen
versorgt und die Kolonie kann bereits sehr zeitig im Jahr auf Trachtsuche gehen und die
ertragreiche Friihjahrsbliite nutzen.

1. 4. 2 Temperaturrezeptoren auf den Antennen der Honigbiene

Zur genauen Temperaturregulierung sind ebenso genaue Temperaturrezeptoren von Noten.
»Thermo- und Hygrorezeptoren wurden bei allen daraufhin untersuchten Insektenarten
gefunden. Sie kommen besonders héufig auf den Antennen, aber auch am iibrigen Korper vor
(Lacher 1964). Bei der Honigbiene sind vor allem die fiinf distalen Antennenglieder fiir die
Orientierung in einem Temperaturgradienten wichtig (Heran 1952). Die Zahl antennaler
thermo- bzw. hygrosensitiver Sensillen ist im Vergleich zu der von Mechano- und Chemo-
rezeptoren relativ gering™ (Stabentheiner und Romer 1999).

Die Antennen der Honigbienen setzen sich aus Scapus, Pedicellus und Antennengeif3el mit 10
(bei Drohnen 11) Segmenten zusammen (Abb. 7). Die ersten beiden Segmente nach dem
Pedicellus sind etwas kleiner als die folgenden. Das Spitzensegment der Geillel endet in einer
nach hinten auflen gerichteten ovalen Fliche, die als Sinnesplatte bezeichnet wird und mit
besonders vielen Sinneszellen besetzt ist (Martin und Lindauer 1966).
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Auf der AntennengeiBel liegen in groBer Zahl Rezeptorzellen, die der Aufnahme von
Umweltreizen dienen und auf unterschiedliche Reizmodalititen abgestimmt sind. Man
unterscheidet zwischen verschiedenen Sensillen- und Setatypen (Abb. 7): Sensilla placodeum,
S. ampullaceum, S. coeloconicum, S. campaniforme und die 5 Haarsensillen S. tichodeaum
A, B1, B2, C und D sowie den Setatypen A1, A2, A3 und B. Die unterschiedlichen Sensillen-
und Setatypen sind olfaktorische, gustatorische, Thermo-, Hygro-, CO,-, und Mechano-
Rezeptoren. Die Funktion einiger Sensillen ist noch unbekannt bzw. uneindeutig.

Abb. 7

a) Skizze einer Bienenantenne

Antenne einer Bienenarbeiterin mit Scapus (S), Pedicellus (P) und 10 Geielsegmenten (1-10). Auf dem
distalen Segment ist die Sinnesplatte (Si) zu finden.

b) Rasterelektronische Aufnahme eines Antennensegments (Ausschnitt)
Auf dem Photo sind verschiedene Sensillentypen auszumachen: A = Sensilla ampullaceum, B = S. placodeum,
C =S. coeloconicum (nach Esslen und Kaissling 1976)

Den Grubenorganen S. coeloconicum und S. ampullaceum wird die Aufgabe der Temperatur-,
CO»-, und Feuchteperzeption zugeschrieben. Bei der Blattschneide-Ameise Atta cephalotes
ist die S. ampullaceum fiir die CO,-Rezeption zustindig (Kleineidam und Tautz 1996). Eine
genauere Zuordnung dieser Reizmodalititen zu den Sensillentypen gelang bisher nicht
(Esslen und Kaissling 1976). Die Verteilung dieser Sensillen auf den Gei3el-Segmenten
zweier Bienenarbeiterinnen zeigt TABELLE 3 (Esslen und Kaissling 1976):
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TABELLE 3

Anzahl und Verteilung der temperaturempfindlichen Sensillen auf den Antennen zweier Arbeiterinnen (A und
B). Je Segment ist die Anzahl der beiden Sensillentypen S. ampullaceum und S. coeloconicum angegeben. In der
letzten Spalte ist die Gesamtanzahl (gesamt) des jeweiligen Sensillentypus auf einer Antenne summiert. Die
Anzahl der Sensillen erhoht sich zur Antennenspitze.

Segment
Sensillentyp | ) 3 4 5 6 7 3 9 10 gesamt
S. ampullaceum A 0 0 6 9 7 9 15 16 16 33 111
B 0 1 7 8 7 11 12 7 13 38 104
S. coeloconicum A 0 2 4 4 5 7 9 10 6 16 63
B 0 1 2 4 4 5 3 7 5 9 40

Allerdings wurde in einer neusten Arbeit gezeigt, dass die Anzahl und die Verteilung der
Sensillen weitaus individueller und unterschiedlicher ist, als TABELLE 3 vermuten ldsst
(Borchardt unverdffentlicht). In TABELLE 4 ist zum Vergleich die Anzahl und Verteilung
dieser Sensillen auf der Drohnenantenne aufgelistet.

TABELLE 4

Anzahl und Verteilung der temperaturempfindlichen Sensillen auf einer Drohnenantenne. Je Segment ist die
Anzahl der beiden Sensillentypen S. ampullaceum und S. coeloconicum angegeben. In der letzten Spalte ist die
Gesamtanzahl (gesamt) des jeweiligen Sensillentypus auf einer Antenne summiert.

Segment
Sensillentyp 1 ) 3 4 5 6 7 3 9 10 ‘ gesamt
S. ampullaceum 0 0 4 8 8 8 9 11 14 13 6 81
S. coeloconicum 0 0 8 5 7 8 8 12 10 14 11 83

Auftillig ist die hohe Anzahl an Sensillen an der Antennenspitze. Die Temperatursensillen
der Arbeiterinnenbiene sind allerdings nicht zentral auf der Antennenspitze zu finden, sondern
sie treten seitlich gehduft auf. Heran (1952) zeigte, dass Rezeptoren auf den fiinf distalen
Antennengliedern eine besonders hohe Empfindlichkeit auf Temperaturreize aufweisen. Unter
bestimmten Bedingungen konnen die Bienenarbeiterinnen Unterschiede von 0,25°C wahr-
nehmen.

AuBerdem fillt die unterschiedliche Verteilung und Menge der Sensillen bei der Arbeiterin
und der Drohne auf. Dies konnte ein Hinweis sein, dass die Wiarmeperzeption bei den
Drohnen eine untergeordnete Rolle spielt.
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In dieser Arbeit sollte untersucht werden, ob Pheromone oder mechanische Signale bei der
Erkennung der Brut in Zusammenhang mit dem Brutwirmen eine Rolle spielen. Deswegen
werden dazu einige Grundlagen im Folgenden kurz dargestellt.

1. 4. 3 Pheromone im Inneren des Honigbienen-Nestes

Pheromone sind Botenstoffe, die der chemischen Kommunikation dienen und zwischen
Organismen (meist artgleichen Individuen) wirken. Nahezu alle Pheromone bestehen aus
einem Bouquet verschiedener chemischer Verbindungen, die erst in bestimmten Konzen-
trationsverhéltnissen ihre spezifische Signalwirkung entfalten. Ein bekanntes Beispiel der
Bienenwelt ist eine Komponente der so genannten Koniginnensubstanz (C;o-Molekiil: 9-Oxo-
2-Decansdure). Das Pheromon wird von der Konigin in der Mandibeldriise gebildet und
sowohl beim Paarungsflug - zum Anlocken von Drohnen - als auch im Stock zur Information
der Arbeiterinnen iiber die Prisenz der Konigin eingesetzt (Wehner und Gehring 1990). Auch
beim Erkennen der Bienenbrut sind Pheromone beteiligt. Koeniger und Veith (1964) fanden
ein Brutpheromon (glyceryl-1,2-dioleate-3-palmitate) bei den Drohnen. Ein weiteres Brut-
pheromon, das aus 10 Komponenten besteht, veranlasst Arbeiterinnen zum Verschlieen der
Brutzellen (Le Conte et al. 1990). Die Brutpheromone werden auch von der parasitisch im
Stock lebenden Milbe Varroa destructor genutzt, um die Brut zu finden.

1. 4. 4 Mechanische Signale im Inneren des Nestes

Mechanische Signale sind in Kolonien allgegenwértig. Bienen {ibertragen beim Schwénzeln
Schwingungen in die Waben (Nieh und Tautz 2000, Tautz et al. 2001). Arbeiterinnen
beriihren sich mit den Antennen und kommunizieren auf diese Weise. Bienenarbeiterinnen
unterscheiden leere Koniginnenzellen von vollen wahrscheinlich weil die mechanischen
Schwingungseigenschaften der Zelle durch das Ausrdumen der Zelle verandert wurden. Aus
demselben Grund wurden Koniginnenlarven, die am Zellenboden der Weiselzellen
festgeklebt waren hiufiger ausgerdumt, als Larven, die nicht befestigt worden waren
(Koeniger 1978).

Hornissenlarven (Vespa crabro) fordern die Arbeiterinnen mittels mechanischer Signale zum
Wiérmen und Fiittern auf. Dazu vollfiihren sie ,,mit ihren Korpern rhythmische, schraubig
rotierende Bewegungen in Richtung entgegen dem Uhrzeiger, das Dorsum gegen die
Zellwand gekehrt. Der Kopf wird dabei relativ wenig bewegt, so dass der Bewegungsablauf
wie ein kreisendes Pendeln aussieht. Ein Kreisumlauf [...] dauert etwa 2-5 sec, in der Minute
werden 2-9 Kreisbewegungen ausgefiihrt. (Ishay und Ruttner 1971). Diese thermoregula-
torischen Bewegungen sind vor allem im Imago-losen Nest zu beobachten. Der Bewegungs-
typ zur Fiitteraufforderung unterscheidet sich sehr deutlich von der Aufforderung zur Warme-
erzeugung: Die Larve verkiirzt sich rhythmisch in ihrer Léngsachse, dabei kratzt sie laut
horbar mit ihren Mandibeln an der Zellwand. Die Region mit der groBiten Bewegungs-
amplitude ist der Kopf (Ishay et al. 1968, zitiert in Ishay und Ruttner 1971). Ein &hnlicher
Mechanismus ist bei Honigbienenpuppen denkbar wenn ihre Temperatur nicht optimal ist.
,»Rhythmische Schwankungen des Hamolymphdruckes der Puppen in den gedeckelten
Brutzellen sind danach fiir die Arbeiterinnen wahrnehmbar und werden fiir die Kontrolle einer
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normalen Entwicklung der Puppe genutzt. Slama (pers. Mitteilung an Kirchner 1987) hat
Hinweise, dass die Signale ,,auf Anfrage* abgegeben werden* (Kirchner 1987).

1. 5 Hypothesen zur Regulierung der Nesttemperatur

Es ist seit langem umstritten, wie die konstanten Temperaturwerte um 35°C im Brutbereich
zustande kommen. Im Gespréch stehen vor allem zwei kontrovers diskutierte Hypothesen: die
erste Hypothese fordert, dass die Arbeiterinnen, die sich im Brutbereich aufhalten die
Bruttemperatur aktiv regulieren. Die zweite Theorie behauptet, dass die Arbeiterinnen ihre
eigene Temperatur konstant auf den bevorzugten 35°C halten und das Warmen der Brut ein
praktisches Beiprodukt dieses individuellen und eigenniitzigen Verhaltens ist (Winston 1987).
Zur Einhaltung der ersten Hypothese wire eine Kommunikation wahrscheinlicher als bei der
zweiten Hypothese.

1. 6 Warme als Waffe gegen Gbermachtige Eindringlinge

Wiérme optimiert also in vieler Hinsicht die Brutaufzucht. Dariiber hinaus gebrauchen japani-
sche Honigbienen (Apis cerana japonica) die Warmeproduktion zur Verteidigung ihrer
Kolonien. Diese Bienen werden von Hornissen (Vespa mandarinia japonica) angegriffen,
beraubt und ausgerottet. Kundschafter-Hornissen suchen nach Bienennestern, jagen einzelne
Bienen und bringen diese in ihr Nest als proteinreiche Nahrung fiir ihre Brut. Nach mehreren
Besuchen hinterlassen sie eine Pheromonmarkierung am Bienennest. Andere Hornissen
werden auf die Markierung aufmerksam und jagen ebenfalls nach Bienen. Haben sich
mehrere Hornissen eingefunden @ndern sie ihre Strategie und beginnen einen massiven
Angriff auf die Bienenkolonie. Sie toten das Volk (bis zu 40 Tiere pro Minute) und rauben in
den folgenden Tagen die Brut als Futter fiir ihre Larven. Nur wenn die Honigbienen die
markierenden Hornissen abpassen konnen, ist ihr Stock sicher. Einzelne Bienen haben keine
Chance gegen die viel grofleren Hornissen, wenn aber etwa 500 Bienen einen Ball um die
Hornisse bilden, und sich dabei aufwirmen, konnen sie eine Hornisse so stark erwirmen, dass
diese an Uberhitzung stirbt. Die Bienen produzieren in dem Ball eine Temperatur von etwa
47°C. Diese Temperatur ist fiir Hornissen bereits letal (Temperaturmaximum: 44-46°C)
wihrend Bienen 48-50°C aushalten kdnnen (Ono et al. 1995).

1. 7 Temperaturregulierung der Brut bei sozialen Hautfliglern — ein Vergleich

,»Bel simtlichen Staatenbildenden Hymenopteren gibt es irgendeine Form der Beeinflussung
des Wirmehaushaltes im Bereich des Nestes. Methoden und Wirkungsgrad erstrecken sich
tiber eine breite Skala — von einer bloBen Ausnutzung und Steuerung der physikalischen
Umweltbedienungen im Ameisenstaat bis zur Produktion und Regulation von Eigenwirme,
die im Brutnestbereich der Honigbiene die Leistungen eines homoiothermen Organismus
erreichen® (Ishay und Ruttner 1971). Im Folgenden werden einige Beispiele genannt:
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1.7.1 Ameisen

Ameisen (Formicaceae) besitzen nicht die starke Flugmuskulatur der fliegenden Insekten, sie
miissen also andere Mechanismen zur Thermoregulation nutzen. Je nach Habitat ist es dabei
wichtig zu hohen Temperaturen (z. B. in Wiistengebieten) oder zu niedrigen Temperaturen (in
dichten Wildern) entgegenzuwirken. Ein bedeutender Faktor bei der Temperaturregulierung
im Ameisenstaat ist die Sonne. Ameisen, die wie Honigbienen den Winter als Kolonien
iiberstehen, ,schiitzen sich nur insofern vor den schroffen Temperatureinfliissen der
Umgebung, als sie tiefer in die Erde gehen, dann aber bis zur Kéltestarre abkiihlen” (Steiner
1924).

1. 7. 2 Hornissen

Hornissenarbeiterinnen (Vespidea, Vespa crabro) wirmen ihre Brut aktiv, wenn die
Umgebungstemperatur zu niedrig ist (Ishay 1972). Dagegen konnte das Wérmen von Larven
und Eiern nie beobachtet werden. Hornissenpuppen wurden im Experiment auch auBBerhalb
ihrer Brutzelle gewdarmt. Das Warmeverhalten wurde sogar bei Wespen (Paravespula
vulgaris) ausgelost und erst beendet, wenn sich die Hornissenpuppe zum adulten Tier
entwickelt hatte. Dann wurde die Hornisse als Feind erkannt und attackiert. Aus dieser

Beobachtung wurde geschlossen, dass ein Pheromon das Wérmeverhalten auslost (Ishay
1972).

1. 7. 3 Hummeln

Viele Hummelspezies (Bombinae, Bombus, z. B. Bombus terrestris, Bombus edwardsii)
platzieren ihre Nester in hohlen Baumstimmen oder in verlassenen Behausungen von
Nagetieren, wo dicke AuBenwinde Temperaturschwankungen abmildern (Heinrich 2001). Als
zusitzlicher Isolierschutz wird iiber dem Brutnest ein Wachsbaldachin gebaut (Heinrich
2001). Hummelkoniginnen sind in der Koloniegriindungsphase im Friihjahr auf sich alleine
gestellt und konnen nicht auf die Hilfe von Arbeiterinnen zuriickgreifen. Im Gegensatz zu
Honigbienen haben sie allerdings zusétzlich zur Warmeproduktion mittels Muskelzittern die
Moglichkeit auf chemischen Weg Wérme zu erzeugen (Newsholme et al. 1972). AuBlerdem
konnen sie den Warmefluss zwischen Thorax und Abdomen nach Bedarf regulieren (wahrend
bei Honigbienen die Wérme im Thorax zuriickgehalten wird). Eine koloniegriindende
Konigin sitzt, wenn sie nicht auf Futtersuche ist, Tag und Nacht auf dem Brutnest, das am
Anfang aus einer Brutzelle besteht, in der sich mehrere Larven befinden. Dabei nimmt sie
eine charakteristische Korperhaltung ein: Sie streckt ihre Beine, verlangert ihr Abdomen und
bedeckt die Brut vollstindig mit ihrem Korper. Der Kopf weist zu einem Honigtopf, dessen
ganzen Inhalt sie gewdhnlich im Laufe einer Nacht leert. Wenn es der Konigin an Futter
mangelt und sie die Brut nicht mehr wiarmen kann, verzdgert sich die Entwicklung des
Nachwuchses, oder sie kommt sogar zum Stillstand. Die Wirmeiibertragung auf die Brut
findet iiber das Abdomen statt. Dazu pressen die Hummelkoniginnen eine haarlose Partie der
Abdomenunterseite (= Warmefenster) an die Brutzelle. Im dunklen Stock findet die Konigin
die Brut, indem sie sie mit einem Pheromon markiert (Heinrich 2001). Spiter helfen die
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Arbeiterinnen bei der Thermoregulation. Die Brutzellentemperatur kann dadurch bis 12°C
tiber der Umgebungstemperatur (im Versuch lag die Umgebungstemperatur bei 22-23°C)
ansteigen (Heinrich 1971). In dicht bevolkerten Hummelkolonien (grofle Kolonien erreichen
Koloniestirken von durchschnittlich 400 Tieren, in Gefangenschaft bis 1600 Tiere (Horber
1961)) reicht die von den vielen Tieren erzeugte Stoffwechselwérme, um die Luft im Nest
aufzuheizen und die Brut warm zu halten, ohne dass zusétzliche Bruthitze erzeugt werden
miisste. Das ist ein groBer Vorteil, da briitende Tiere wéihrend der Zeitspanne des Wiarmens
fiir andere Aufgaben im Nest nicht zur Verfligung stehen (Heinrich 2001).

1. 7. 4 Asiatische Honigbienen

Aus dem asiatischen Raum sollen exemplarisch drei Honigbienenarten kurz dargestellt
werden, die zum Teil in Hohlen nisten und zum Teil frei nistend sind. Bei der Vorstellung
geht es vor allem um die unterschiedlichen Thermoregulationsleistungen der Bienenarten.

Apis cerana ist in vieler Hinsicht das asiatische Gegenstiick ihrer euroafrikanischen
Schwester Apis mellifera: Sie briitet ebenfalls auf mehreren Waben im Baum- oder
Felshohlen, besitzt ein dhnlich grofes Verbreitungsgebiet und hat wie diese die Fahigkeit ent-
wickelt, lange und kalte Winter zu iiberstehen und somit aus den Tropen in die kalt-gemaBigte
Klimazone vorzudringen (Ruttner 2003). Cerana-Flugbienen nehmen ihre Tétigkeit bei 2 bis
3°C niedrigeren Temperaturen auf als Mellifera-Volker am selben Standort. ,,Deshalb kommt
es bei diesen zu Réubereien durch Cerana in den Morgenstunden, wihrend es tagsiiber
umgekehrt ist“ (Ruttner 2003).

Die Arbeiterinnen der Riesenhonigbiene Apis dorsata sind groBer als unsere heimischen
Hornissen (Lindauer 1993). Sie leben im Freien in riesigen Kolonien, meist in exponierter
Lage. Wihrend sich die anderen Bienenarten verborgen Nistpldtze aussuchen, in dichten
Biischen oder in hohlen Biumen, verlésst sich die Riesenhonigbiene offensichtlich ganz auf
ihre Verteidigungskraft. Die Bienen verharren an der Oberflache der Traube bewegungslos in
strikter Ordnung, dennoch sind sie jederzeit bereit einen vermuteten Feind innerhalb von
Sekunden in wilden Massenattacken anzugreifen.

Brutnestmessungen bei Apis dorsata ergaben Temperaturen zwischen 30-32°C, wihrend die
AuBentemperatur zwischen 20-28°C schwankte. ,,Der Bienenvorhang kann offensichtlich
durch Anderung seiner Dichte und seines Abstandes von der Wabe die Temperatur in
gewissen Grenzen regulieren. Wellenartig das Volk durchlaufende Zitterbewegungen, die
auch von den europdischen Bienen bekannt sind, dienen der Warmeproduktion. Die in den
Tropen so wichtige Kiihlung erfolgt durch Ventilation und durch Verdunstung von aus der
Honigblase hervorgewiirgten Tropfen* (Ruttner 2003).

Auch Apis florea nistet auf einer frei hidngenden einzelnen Wabe. Diese Wabe hat eine
Verdickung an der Oberseite, so dass die Bienen auf einer fast waagrechten Plattform ihre
Ténze direkt in Ausrichtung auf die Sonne ausfiithren kénnen.

Die Bienen, kaum grofler als eine gewohnliche Stubenfliege (Lindauer 1993), besitzen die
Féhigkeit in sehr heilen und trockenen Klimagebieten zu iiberleben. Am Persischen Golf
ertragt sie Sommertemperaturen von 50°C und mehr, wahrend im Winter nachts fast der
Gefrierpunkt erreicht wird. Messungen haben ergeben, dass eine Nesttemperatur von 33-38°C
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nur bei Umgebungstemperaturen iiber 18°C aufrechterhalten werden kann. Bleibt die
Temperatur ldnger unter 20°C, so ist das Volk auBerstande, die erforderliche Bruttemperatur
aufrechtzuerhalten. Besser entwickelt ist die Fahigkeit zur Regulierung zu hoher Tempera-
turen. Lindauer mal} bei einem Volk im prallen Sonnenschein — und einer Temperatur im
Schatten von 42°C — eine Bruttemperatur von 34 bis 36°C. Die Kiihlung wird durch Regelung
von Dichte und Stellung des Bienenvorhangs, Reflexion der Fliigel, Facheln und Wasser-
verdunstung herbeigefiihrt. Apis florea ist ohne Zweifel die Bienenart mit der gréBten
Hitzeresistenz (Ruttner 2003).

1. 8 Erhebung von Temperaturdaten

Temperaturdaten, die in Bienenvolkern und an Bienen gewonnen werden, wurden in den
vergangenen Jahren durch verschiedene Methoden gemessen:

« In vielen Féllen wurde die Lufttemperatur im Stock mit Temperaturfiihlern, Thermo-
metern oder Thermistoren gemessen (Hess 1927, Heinrich 1971, Southwick und Mugaas
1971).

«  Teilweise wurde mit Hilfe der Stoffwechselrate oder der Messung der CO,-Produktion
der Bienen auf die Wéarmeproduktion der Kolonie geschlossen (Kronenberg und Heller
1982).

«  Es wurden Messungen mit implantierten Thermoelementen im Thorax von Arbeiterinnen
durchgefiihrt. Allerdings waren die Bienen dann iiber einen hinderlichen Draht mit der
Messstation verbunden. Diese Versuche zeigten, dass die Thoraxtemperatur einer Biene
im Brutbereich nicht konstant ist und {iber einen lidngeren Zeitraum iiber 35°C liegen
kann (Esch 1960). In anderen Fillen wurde ein Thermofiihler auf den Thorax von Bienen
geklebt (Kaiser 1988).

»  AuBlerdem wurden die Tiere thermographisch beobachtet (Schmaranzer 1984, Stabent-
heiner und Schmaranzer 1987, Bujok et al. 2002, Kleinhenz et al. 2003). Vorteilhaft bei
dieser Aufnahmetechnik ist, dass die Tiere bei der Datenerhebung nicht gestort werden.
Zu den Aufnahmen ist nicht einmal eine Lichtquelle erforderlich. Viele Tiere kénnen
gleichzeitig und dennoch individuell auch {iiber einen ldngeren Zeitraum hinweg
beobachtet werden. Nachteilig ist, dass nur Oberflaichentemperaturen gemessen werden
und die Bienen immer von der Kamera erfasst werden miissen. Sobald ein Tier auch nur
teilweise verdeckt ist oder das Visier der Kamera verldsst, konnen keine Temperaturdaten
mehr ermittelt werden. Auch ldsst die Glasscheibe eines Beobachtungsstocks keine
Datenaufnahme zu, die Scheibe muss durch eine infrarot durchldssige Folie ersetzt
werden. Um korrekte Temperaturdaten zu erhalten muss auBlerdem der Emissivitéts-
koeffizient des zu messenden Korpers bekannt sein. Der Koeffizient fiir den Bienen-
thorax (¢ = 0,97) wurde von Stabentheiner und Schmaranzer (1987) ermittelt.
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1. 9 Fragestellungen dieser Arbeit

Die Thermoregulation im Brutbereich der Honigbiene umfasst ein gro3es Spektrum an Frage-
stellungen, die aus verschiedenen Blickwinkeln aus beleuchtet werden kénnen. Insgesamt
sollten neue Details liber das Temperaturverhalten der Bienen im Brutbereich gefunden
werden. Dabei wurde das Hauptaugenmerk auf Interaktionen zwischen Brut und Arbeiterin
geworfen. Aber auch eine mogliche Kommunikation zwischen den Arbeiterinnen bei der
Thermoregulation im Brutbereich sollte untersucht werden

Folgende Gesichtspunkte wurden in dieser Dissertation nidher betrachtet.

1. 9. 1 Das (Warme-)Verhalten von Arbeiterinnen im Brutbereich

Es wurde beobachtet, welche Thoraxtemperaturen Arbeiterinnen im Brutbereich aufweisen
und ob eine der beiden oben beschriebenen Hypothesen durch Verhaltensbeobachtungen
weiter gefestigt werden kann. Die in Bujok 2000 dargestellten Beobachtungen wurden vertieft
und quantitativ ausgewertet. Dazu wurden von Arbeiterinnen Thermovisionsaufnahmen und
Videoaufnahmen anfertigt und das Verhalten von Tieren im Brutbereich beschrieben. Die
Verhaltensweisen der Bienen wurden mit ihren Thoraxtemperaturen in Verbindung gebracht.

1. 9. 2 Warmeubertragung von den Arbeiterinnen auf die gedeckelte Brut

Bekannt ist, dass Honigbienenarbeiterinnen die Temperatur im Brutbereich konstant halten
(Hess 1927, Heran 1952). Die physiologischen Mechanismen der Warmeproduktion sind
ebenfalls seit langem beschrieben: Zur Wérmeerzeugung arbeiten die Longitudinal- und
Dorsoventralmuskeln des Flugapparates antagonistisch, die Fliigel bleiben dabei arretiert, so
dass keine Bewegung und stattdessen ausschlieSlich Warme erzeugt wird (Esch et al. 1991).
Es wurde untersucht, ob die von den Bienen produzierte Warme vom aufgewirmten Thorax
der Biene effektiv auf die gedeckelte Brut iibertragen werden kann. Dazu wurde die
Temperatur der Brutdeckel mit der Thermovisionskamera gemessen und der Einfluss von
warmen Bienen auf die Brut ndher betrachtet. Auch hier wurden die Ergebnisse von Bujok
2000 ausgeweitet und quantifiziert.

1. 9. 3 Zellbesuche von Arbeiterinnen im gedeckelten Brutbereich

Bienen verweilen tiber ldngere Zeitrdume in leeren Zellen im gedeckelten Brutbereich. Dieses
Verhalten wurde in der Vergangenheit meist mit ,,Miiiggang* oder ,,Nichtstun* in Ver-
bindung gebracht (Lindauer 1952). Thermographie-Aufnahmen zeigten, dass Bienen auch in
leeren Zellen oft hohe Thoraxtemperaturen aufweisen (Abb. 18b). Das Messen der genauen
Temperatur solcher Bienen ist im normalen Beobachtungsstock allerdings unmdglich. In
dieser Arbeit wurden deswegen die Thoraxtemperaturen der Bienen vor und nach einem
Zellbesuch und die Dauer eines Aufenthaltes einer Biene in einer Zelle ermittelt. Es wurde
untersucht, ob die Thoraxtemperatur der Bienen und die Dauer der Zellenaufenthalte mit der
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Anzahl der gedeckelten, direkt benachbarten Brutzellen in Verbindung stehen. Wiirden
vermehrt heile Bienen in leeren Zellen gefunden werden, die von mdglichst vielen
gedeckelten Brutzellen umgeben sind, konnte gezieltes Brutwiarmen zu der benachbarten
gedeckelten Brut angenommen werden.

1. 9. 4 Abdomenbewegungen der Arbeiterinnen

Esch (1960) beschrieb Bienen, die fiir die Konstanthaltung der Brutnesttemperatur sorgen, als
,von unbeschiftigten* Tieren kaum zu unterscheiden. ,,Selten beobachtet man bei ihnen ein
leichtes Pumpen des Abdomens oder ein ruckartiges Spreizen der Fliigel.“ Schlafende Bienen
hingegen zeigen diskontinuierliche abdominale Atembewegungen mit langen Atempausen
(Kaiser 1988).

Es wurde mit einer Hochgeschwindigkeitskamera und mit Hilfe der Thermovision gepriift,
wie die Atemfrequenz einer Biene im Zusammenhang mit ihrer Thoraxtemperatur steht, da
bei Hummeln an Hand der Frequenz und Art und Weise der Abdomenbewegungen
Thoraxtemperaturen abgeleitet werden konnten (Heinrich 2001).

1. 9. 5 Informationsaustausch zwischen Arbeiterin und Puppe?

Brutzellen werden im Volk von den Bienen auch ohne Kommunikation iiber Entfernung
aufgefunden und die Arbeiterinnen patrouillieren stdndig durch das Volk, so dass sie dabei
zwangsldufig auf Brutzellen treffen (Lindauer 1952). Arbeiterinnen nehmen die Anwesenheit
von gedeckelter Brut wahr und sammeln sich auf der gedeckelten Brut (Koeniger 1978). Nach
Koeniger werden dafiir chemische und mechanische Signale verantwortlich gezeichnet, so
dass die Bienen zum Beispiel leere von vollen Koniginnenzellen unterscheiden konnen. Die
bei Hornissen fiirs Wiarmen verantwortlichen Pheromone wurden von Veith und Koeniger
(1978) als cis-9-Pentacosen identifiziert. Bei den Honigbienen wurde ein Larvenpheromon
gefunden, dass die Arbeiterinnen dazu animiert die Zelle in der sich eine zur Metamorphose
bereite Larve befindet zu verdeckeln (Le Conte et al 1990).

Ferner wurde eine mechanische Kommunikation zwischen den Imagines und der Brut
beschrieben (Slama und Rembold 1986, in Kirchner 1987). Slama und Rembold (1986)
fanden Hinweise auf eine Art der Kommunikation zwischen Arbeiterinnen und Puppen, dem
ein periodischer, pulsierender Infraschall der Himolymphe der (Prae)-Puppen zugrunde liegt
und der von den Arbeiterinnen wahrgenommen wird.

In der vorliegenden Arbeit wurde untersucht, ob chemische und/oder mechanische Signale
auch bei der Thermoregulation der Arbeiterinnenbrut eine Rolle spielen.

Falls chemische Signale in Form von Pheromonen, die zum Beispiel bei zu kalter
Umgebungstemperatur von der Brut abgegeben werden eine wichtige Rolle bei der Thermo-
regulation spielen, sollte Brut, die diese Pheromone nicht mehr produzieren kann, auch nicht
mehr gewdrmt werden. Deswegen wurde gedeckelte Brut tief gefroren und das Wirme-
verhalten der Arbeiterinnen auf der wieder erwdrmten toten Brut mittels Thermovision
beobachtet. Konkret sollte mittels Thermovision der Zeitpunkt gefunden werden, nach dem
die Arbeiterinnen die Temperatur im vormals intakten gedeckelten Brutbereich nicht mehr im
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optimalen Temperaturfenster zwischen 33° und 36°C halten (Himmer 1927b), also fiir die
Arbeiterinnen eine irreparable Schidigung bzw. der Tod der Puppen feststeht.

Um der Frage nachzugehen, ob Bienenbrut mittels mechanischer Signale mit den Arbeite-
rinnen auf der Brutwabe kommunizieren kann (z. B. durch die oben erwéhnten periodischen,
pulsierenden Infraschall-Impulse der Himolymphe der (Prae)-Puppen wurden Brutwaben mit
intakter gedeckelter Brut mit Laser-Doppler-Vibrometrie auf Vibrationen hin untersucht.

1. 9. 6 Die Antennen als Kontaktstelle zwischen Arbeiterin und Puppe

Heran (1952) zeigte, dass Bienen, denen 5 Antennenglieder amputiert worden waren, in einer
Temperaturorgel ihr Temperaturpraferendum nicht mehr fanden und Temperaturen nicht mehr
sicher wahrnehmen konnten (erhdhte Schreckzeit bei sehr heilen Temperaturgaben). Er
folgerte daraus, dass sich die meisten Thermorezeptoren auf diesen 5 Antennengliedern befin-
den. Durch die Arbeit von Esslen und Kaissling (1976) ist bekannt, dass auf den Antennen
tatsdchlich viele Temperaturrezeptoren zu finden sind, wobei auf den ersten 5 Segmenten 73-
80% der Rezeptoren liegen.

Beim Wiarmen der Brut nehmen die Antennen der Arbeiterin eine typische Stellung ein,
indem die Antennen auf die Brutdeckeln gerichtet sind und diese die meiste Zeit beriihren
oder langsam iiber die Brutdeckel bewegt werden (Bujok et al. 2002). Die Antennen sollten
also auch bei der Erkennung und Uberwachung der Brutnesttemperatur eine wichtige Rolle
spielen. Diese Hypothese wurde in Ausschaltversuchen (Amputation unterschiedlicher An-
zahl von Antennensegmenten) genauer untersucht.

Weiterhin wurde untersucht, ob die linke und rechte Antenne der Bienen zu gleichen Anteilen
an der Perzeption der Bienenbrut beteiligt ist, ob also eine Lateralisierung bei den paarigen
Bienenantennen dhnlich wie im menschlichen Gehirn vorhanden ist. Dazu wurden die
Bienenantennen unterschiedlich stark gekiirzt. Die Bienen wurden entweder aus gemischten
Gruppen (unterschiedlich behandelte Bienen in einen Beobachtungskasten) oder aus einheit-
lichen Gruppen (alle Bienen wurde dieselbe Behandlungsform zuteil) zusammengesetzt. Das
Thermoregulationsverhalten der Bienengruppen wurde mittels Thermovision und dem Auf-
nehmen der Bruttemperatur untersucht. Bei den gemischten Gruppen wurden zusétzlich
Videoaufnahmen aufgezeichnet um die unterschiedlich behandelten Tier an Hand ihrer
Markierung unterscheiden zu kdnnen.

Zusitzlich zu diesen Untersuchungen wurde das Temperaturverhalten dieser unterschiedlich
behandelten Bienen in einem Graphikprogramm sichtbar gemacht. Die iiber einen lingeren
Zeitraum aufgenommen Thermobilder wurden iibereinander gelegt. So konnte zum einen die
Verteilung der warmen Bienen auf der Brut und zum anderen das Temperaturverhalten der
Arbeiterinnen iiber ldngere Zeitrdume sichtbar gemacht werden.
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2. MATERIAL UND METHODEN

2.1 Die Versuchstiere

In allen Versuchen und bei allen Beobachtungen wurden
Honigbienen der Rasse Apis mellifera carnica verwendet
(Abb. 8). Alle Beobachtungen fanden in den Labors und
auf dem Gelidnde der Universitit Wiirzburg (Deutsch-
land) statt. Die Bienen, die Brut und die gedeckelten
Brutwaben wurden den Universititseigenen Kolonien
entnommen. Jungbienen wurden von gedeckelten Brut-
waben abgenommen, die bis zum Schlupf im Brut-
schrank (B5042; Heraeus, Hanau, Schweden) bei etwa
35°C Lufttemperatur gehalten worden waren.

Bei Bedarf wurde die gedeckelte Brut in einem handels-
tiblichen Gefrierschrank (Linde Kéltetechnik, K&ln) im
Lwduperfrost“-Fach bei mindestens -18°C abgetotet.

2. 2 Die Thermovision
2. 2.1 Radiance PM® (Raytheon Amber)

Fiir die meisten Thermovisionsaufnahmen in
dieser Arbeit wurde die Radiance PM®
Thermovisionskamera von Raytheon Amber
eingesetzt (Abb. 9). Die Kamera mit interner
Referenzquelle misst Wérmestrahlung im
Wellenldngenbereich von 3-5um mittels
eines Indium-Antimon (InSb) Detektors
(Messgenauigkeit +0,7°C, Ablesegenauig-
keit 0,1°C). Die Auflosung der Echtzeit-
Aufnahmen betrdgt 256 x 256 Pixel.

Der Emmisivitdtskoeffizient des Bienen-

Abb. 8 Apis mellifera carnica auf
einer Rosenbliite mit Pollenhdschen.
Foto: M. Kleinhenz

thorax ¢ = 0,97 (Stabentheiner und Schma-
ranzer 1987), die Umgebungstemperatur, die
Entfernung zum aufgenommenen Objekt
sowie der Temperaturbereich, der alle

Abb. 9 Thermovisionskamera Radiance PM von
(Raytheon Amber) mit 100 mm Objektiv.
Foto: M. Kleinhenz

relevanten Temperaturen umfasste, die aufgenommen werden sollten, wurden vor jedem
Versuch im Menii der Kamera eingestellt. Die Aufnahmen erfolgten mit einem kalibriertem

100mm Objektiv ohne Zwischenringe.

Mit dieser Kamera aufgenommen Thermobilder kénnen grundsitzlich wie folgt ausgewertet

werden:
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Einzelbilder werden auf eine PMCIA-Karte, die in die Kamera eingesetzt wird,
gespielt und anschlieBend in einen PC mit entsprechender Software (Ambertherm
Version 1.28; Raytheon Amber) iibertragen. Mit Hilfe der Software wird fiir jedes
Pixel des Bildes die Temperatur automatisch angezeigt. Auf der Karte kdnnen
gleichzeitig entweder 52 Bilder mit verringerter Auflosung (8 bit) oder 26 Bilder in
bester Auflosung (16 bit) abgespeichert werden.

Einzelbilder werden direkt mit Hilfe einer Graphikkarte (hier Win/TV, Hauppauge) in
den PC iiberspielt (maximale Ubertragungsrate 1 Bild pro 2s) und als Graustufen-
Bitmaps abgespeichert. Am Computer wird der Graustufenwert eines zu messenden
Objekts — die Mitte des Thorax (dorsal) einer Arbeiterin — bestimmt. In einer nach-
folgenden Auswertung konnen dann die Temperaturwerte aus den Graustufenwerten
mit der im Bild befindlichen acht-stufigen Temperaturskala umgerechnet werden.

Eine Thermosequenz wird auf Videoband in Echtzeit aufgenommen. Von dem Band
konnen ebenfalls Einzelbilder wie unter 2. beschrieben in den PC iiberspielt werden.
Das ist dann ndtig und sinnvoll, wenn zum Beispiel bestimmte Bienen iiber einen
langeren Zeitraum verfolgt werden sollen, was bei einer Reihe von Einzelbildern nicht
moglich ist.

In den vorliegenden Versuchen wurden die beiden unter 2. und 3. beschriebenen Methoden
zur Temperaturbestimmung angewandt. In vielen Fillen nahmen entweder eine Digital-
Videokamera (Panasonic NV-DS35EG) oder ein Camcorder (Grundig LC 560 SC) synchron
das Realbild zum Thermographie-Bild auf, um individuell markierte Arbeiterinnen auf der

Brut zu verfolgen, deren Markierung im Thermovisionsbild nicht sichtbar ist.

2.2.2 ThermaCAM™ SC500 (FLIR Systems)

Fir einige Aufnahmen wurde die ThermaCAM™
SC500 (FLIR Systems) Thermovisionskamera verwen-
det (Abb. 10). Die Kamera ist ungekiihlt und misst
Wirmestrahlung im Wellenldngenbereich von 7,5-
13um. Mit Hilfe der zugehdrigen Software AGEMA™
wurden die Temperaturen der Bienen (Thorax-
temperaturen) in Echtzeit ermittelt (Messgenauigkeit
+2% oder +2°C, Ablesegenauigkeit 0,1°C).

Der Emmisivitdtskoeffizient, die Umgebungstempera-
tur, die Entfernung zum aufgenommen Objekt sowie der
Temperaturbereich, der alle relevanten Temperaturen
umfasste, wurde vor jedem Versuch mit Hilfe der
Kamerasoftware angeglichen. Die Aufnahmen erfolgten

mit einem kalibriertem 40mm Objektiv. Mit Hilfe der Kamerasoftware wurden Einzelbilder
im Abstand von 10s aufgenommen. Die Thoraxtemperaturen konnten dann direkt am
Bildschirm (Auflosung 320 x 240 Pixel) abgelesen und zur weiteren Analyse in géngige

e

Abb. 10 Thermovisionskamera
ThermaCAM ™ SC500 von FLIR
Systems

Foto: FLIR Systems

Software (z. B. Microsoft Office, Excel) tibertragen werden.
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2. 3 Einfluss der Stockabdeckung auf die Temperaturmessung

An den verwendeten Beobachtungsstocken und -kdsten wurde die libliche Glasscheibe auf der
Beobachtungsseite durch eine weitgehend infrarot durchlissige Folie ersetzt, die iiber einen
schmalen Plexiglasrahmen straff gespannt und dann befestigt wurde. Der Einfluss der Folie
auf die Temperaturmessung wurde wie folgt in Kalibrierungsversuchen ermittelt und in allen
Berechnungen und bei allen von der Folie beeinflussten Temperaturangaben beriicksichtigt:
Ein kleiner Kohlefaserwiderstand (1,1k€2, 0,1 W) wurde vollstéindig in den Thorax einer frisch
abgetoteten Biene eingeflihrt. Aulen am Thorax wurde ein Messfiihler (Almemo Datenlogger
2290-8 V5, Ahlborn, Messgenauigkeit 0,1°C, Ablesegenauigkeit 0,01°C) mit Sekundenkleber
(UHU) befestigt und mit Wirmeleitpaste umgeben. Der Draht des Widerstandes war tiiber
zwei leitende Stativklemmen mit einem Netzteil (AMREL LPS 301) verbunden. Durch die
Regelung der Stromstirke am Netzteil wurde der Bienenthorax mit Hilfe des Widerstandes
unterschiedlich stark erwdrmt. Der auf diese Weise kiinstlich aufgewiarmte Bienenthorax
wurde in einem bienenleeren, auf 35°C erwdrmten und auf diese Temperatur konstant
gehaltenen Beobachtungsstock befestigt. Der Beobachtungsstock war auf der Aufnahmeseite
mit Folie bespannt. Uber dem Thorax der Biene befand sich ein kleines Fenster, das mit
einem mit Folie bespannten Schieber auf und zu geschoben werden konnte. Die Oberfldchen-
temperatur des Thorax wurde — abwechselnd mit und ohne Folie — mit der Thermovisions-
kamera aufgenommen. Die dabei ermittelten Temperaturen wurden mit den Temperaturdaten
des Thermofiihlers verglichen. Der Einfluss der Folie wurde fiir unterschiedliche Thorax-
temperaturen im relevanten Temperaturbereich ermittelt. Dieses Verfahren wurde bei beiden
Thermovisionskameras und bei allen verwendeten Folien angewandt.

2. 4 Beobachtungen von Arbeiterinnen im Brutbereich
2. 4. 1 Laufende und ruhig sitzende Arbeiterinnen im Vergleich

Zunichst wurde das Verhalten der Arbeiterinnen auf der gedeckelten, also auf der besonders
temperaturempfindlichen Brut erfasst. Beobachtungen mit der Thermovisionskamera hatten
gezeigt, dass Arbeiterinnen im gedeckelten Brutbereich sehr unterschiedliche Thoraxtempera-
turen aufweisen konnen (von Umgebungstemperatur bis iiber 44°C). Deshalb wurde unter-
sucht, ob die unterschiedlichen Thoraxtemperaturen sich in verschiedenen Verhaltensweisen
widerspiegeln. Dazu wurde eine grobe Einteilung in die Kategorien ,,Biene lduft* und ,,Biene
sitzt ruhig® vorgenommen. Wéhrend der Verhaltensbeobachtungen wurden auch die Thorax-
temperaturen der Bienen festgehalten.

Zum Versuchshergang: In einem Begattungskasten wurde ein Volk mit 4000 Bienen mit
gedeckelter Brut und einer Konigin eingesetzt. Der Brutbereich wurde mit der Thermo-
visionskamera Radiance PM und einer Digitalkamera (Panasonic NV-DS35EG) gefilmt.
Einzelbilder, die von der Thermovisionskamera aufgenommen worden waren, wurden im
Abstand von etwa Ss in einen PC eingespielt und wie unter 2.2.1 beschrieben ausgewertet.
Mit Hilfe der Aufnahmen, die von der Digitalkamera aufgenommen worden waren, wurden
15 Bienen im Brutbereich solange verfolgt und beobachtet, bis das jeweilige Tier den
gedeckelten Brutbereich verlassen hatte oder bis es eine offene Zelle im gedeckelten
Brutbereich besuchte. Bei jeder Biene wurde zwischen den Phasen unterschieden, in denen es
umbherlief oder ruhig saB3. Es wurde der Test nach Wilcoxon durchgefiihrt, um zu sehen, ob
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sich die Bienen, die herumliefen, in ihren Thoraxtemperaturen von den Bienen unterschieden,
die ruhig auf einer Stelle saen (Lamprecht 1992, Sachs 1999). War eine Biene zum
Zeitpunkt der Temperaturaufnahme (Zeitraum zwischen zwei Temperaturwerten circa 5s) von
einer anderen Biene verdeckt, konnte kein Temperaturwert angegeben werden. Zu jedem
Temperaturwert wurde ermittelt, ob sich die Biene gerade und bis zum néchsten Zeitpunkt der
Temperaturbestimmung — also in den néchsten 5s — bewegt hatte oder ob sie sich ruhig
verhielt.

2. 4. 2 Verhaltensbeobachtung von ruhig sitzenden Bienen mit hoher Thoraxtemperatur

Diese ersten Beobachtungen zeigten, dass die ruhig sitzenden Bienen im Vergleich zu Arbei-
terinnen, die auf der Brutoberflache herumliefen im Durchschnitt hohere Thoraxtemperaturen
aufwiesen. Aullerdem schienen die ruhigen Bienen mit hoher Thoraxtemperatur den Brut-
deckeln angenidhert zu sein. Diese Beobachtung konnte aber nicht eindeutig mit einer Kamera,
die Bienen von dorsal filmt, bestitigt werden. Um die Distanz zwischen Thorax und Brut-
deckeloberflache sicher bestimmen zu konnen, mussten die Arbeiterinnen von der Seite her
betrachtet werden. Deswegen wurde im néchsten Versuch eine Endoskopkamera in einem fiir
diesen Zweck umgestalteten Beobachtungsstock eingebracht, die seitlich so nah an die Bienen
herangefiihrt werden konnte, dass das Verhalten und die Korperposition der Bienen genau
betrachtet werden konnte.

Zum Versuchsaufbau: Ein modifizierter Ein-Waben-Beobachtungsstock (Abb. 11, Breite
circa 12cm) mit einer groen gedeckelten Brutfliche wurde mit einem Bienenvolk von etwa
2000 Arbeiterinnen und einer Konigin bestliickt und im Labor aufgestellt. Die Beobach-
tungsseite des Stockes war mit einer
weitgehend infrarot durchldssigen Plas-
tikfolie bespannt. Die Bienen hatten
durch ein Flugloch Zugang ins Freiland. A
AuBerhalb der Beobachtungszeiten war
der Stock isoliert und abgedunkelt, es B
wurde nicht kiinstlich zugefiittert. Zur
Datenaufnahme wurde vor dem Beo-
bachtungsstock die Thermovisionskame-
ra (Radiance PM) installiert. Die von der
Kamera aufgenommenen Temperatur-

Abb. 11 Aufbau modifizierter Beobachtungsstock

daten Wurden auf VideObar}d gespeichert. 4 Beobachtungsstock, auf der Beobachtungsseite
Zusitzlich wurde der flexible und lenk- mit Folie bespannt
bare Schlauch einer Endoskopkamera B: Wabenrahmen mit Bienenvolk und Kénigin

(Olympus IV6C5-20, 35, Tokio, Japan) < gedeckelter Brutbereich

durch eine seitliche Offaung im Beo- D/E:  Fithrungsrohr mit flexiblem Endoskopkamera-
g schlauch

bachtungsstock gegeniiber dem Flugloch . Flugloch ins Freiland

eingefiihrt und mit Hilfe eines Fiihrungs-  AuBerhalb der Beobachtungszeiten war der Stock abge-

rohres in Position gehalten (Abb. 11,E).  dunkelt.

Die Endoskopkamera hatte eine interne

regulierbare Lichtquelle, das Labor war abgedunkelt. Zwischen Folie und Wabenoberfldche

war genligend Platz vorhanden, um den Kameraschlauch iiber die Wabe und die Bienen hin
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und her zu bewegen, ohne dass die Bienen gestort wurden. Sobald mit der Thermovisions-
kamera eine Arbeiterin mit warmen Thorax aufgespiirt worden war, wurde diese Arbeiterin
mit der Endoskopkamera von der Seite beobachtet. Diese Bilder wurden ebenfalls auf
Videoband festgehalten. Aus dem Temperaturdaten-Videoband wurden die Thoraxtempera-
turen der Bienen, die zum Zeitpunkt der Endoskopaufnahme entstanden waren, wie in 2.2.1
beschrieben ermittelt.

2. 4. 3 Warmelbertragung von der Arbeiterin auf die gedeckelte Brut

Die Aufnahmen der Endoskopkamera zeigten eindeutig, dass Arbeiterinnen mit hoher
Thoraxtemperatur sich an die Brutdeckel heranziehen und ihren Thorax auf die Brutdeckel
pressen. Im folgenden Versuch sollte geklirt werden, ob diese Verhaltensweise ein aktives
Brutwiarmen darstellt und ob eine Wiarmeiibertragung von der Biene auf die Brut stattfindet.
Wenn dies der Fall wire, dann sollte eine Erwidrmung der Brutdeckel messbar sein.

Der Autbau zu diesem Versuch entsprach dem Aufbau wie in 2.4.2 dargestellt. Sobald eine
Arbeiterin mit warmen Thorax mit der Thermovisionskamera entdeckt worden war, wurde die
unter Beobachtung stehende Biene schnell mit der flexiblen Spitze des Endoskopkamera-
schlauches beiseite geschoben, wodurch der Blick auf die darunter liegenden Brutdeckel frei
wurde. Die Thermovisionsaufnahmen wurden auf Videoband aufgezeichnet, so dass zur
Auswertung die Temperaturen der Bienen sowie der Brutdeckel vor und gleich nach dem
Wegschieben der Biene ermittelt werden konnten. Die Endoskopkamera war zu diesem
Zeitpunkt nicht in Betrieb, um auszuschlieen, dass die Wérme der Lichtquelle an der
Kameraspitze die Temperaturmessung beeinflusste. Der Eingriff wurde an unterschiedlichen
Tagen und Tageszeiten an vielen verschieden warmen Bienen wiederholt. 32 Beobachtungen
wurden ausgewertet. Dazu wurden die Temperaturen der Warmeabdriicke (,,hot spots®) mit
den Wabendeckeltemperaturen in unmittelbarer Ndhe verglichen. Zusitzlich wurde die
Thoraxtemperatur der beobachteten Bienen mit den erzeugten Warmeabdriicken in Beziehung
gesetzt.

Zwischen den Aufnahmen wurde darauf geachtet, dass sich die Bienen auf der Wabe vom
Eingriff beruhigt hatten. Es wurden nur solche Arbeiterinnen beiseite geschoben, die sich
ruhig verhielten. Diese Tiere waren deutlich von solchen zu unterscheiden, die sich aufgrund
des Eingriffs erwiarmt hatten, aufgeregt iiber die Wabe liefen und die Endoskopkamera
unverziiglich angriffen.

2. 4. 4 Eine weitere Strategie der Warmeubertragung — Zellbesuche im Brutbereich

Durch die vorangegangenen Versuche konnte gezeigt werden, dass Bienen auf der Brutober-
fliche die Brut aktiv wiarmen. In den Thermovisionsaufnahmen wurden aber auch immer
wieder Arbeiterinnen beobachtet, die mit warmen Thorax in leere Zellen inmitten der
gedeckelten Brut verschwanden. Ebenso konnte beobachtet werden, dass warme Bienen
solche offenen Zellen verlieBen. Durch den folgenden Versuchsaufbau sollte geklirt werden,
ob diese warmen Bienen strategisch sinnvoll gelegene Zellen haufiger besuchen oder mit
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hoheren  Thoraxtemperaturen
aufsuchen. Dies konnte ein
Hinweis darauf sein, dass die
Arbeiterinnen die Brut von den
leeren Zellen aus von der Seite
warmen.

Bei diesem Versuch wurde fol-
gender Aufbau gewéhlt:

In einem 2-Waben-Beobach-
tungsstock mit circa 2500 und

einer gekéfigten Konigin wurde

ein kleiner gedeckelter Brut- Abb. 12 Kleiner Brutbereich mit 19 gedeckelten Brutzellen. Es

bereich (19 Zellen, Abb. 12) wurden die Besuche in leeren Zellen, die der gedeckelten Brut
benachbart waren, untersucht. Rechts ist das Realbild mit individuell

markierten Bienen zu sehen.

eingeschnitten. Die Arbeiterin-
nen waren am Abdomen indi-
viduell markiert worden (mit Farbtupfern aus Kreidestaub, Schelllack (Clou, Offenbach/
Main) und Alkohol, nach von Frisch, 1923). Der Brutbereich wurde mit der Thermo-
visionskamera Radiance PM und einem Camcorder (Grundig LC 560 SC) an drei Tagen (04.,
05. und 07.08.1999) jeweils 60min lang gefilmt. Von allen markierten Bienen, die eine leere
Zelle direkt benachbart zu gedeckelter Brut aufsuchten (insgesamt 30 Zellen) wurde die
Thoraxtemperatur unmittelbar vor und nach dem Besuch sowie die Besuchsdauer (zeitliche
Auflésung der Besuchsdauer 1s) ermittelt. Die untersuchten leeren Zellen waren von einer bis
zu 5 gedeckelten Brutzellen umgeben (in diesem Brutbereich gab es keine leere Zelle, die zu
den maximal moglichen 6 gedeckelten Brutzellen benachbart war). Bei der Analyse wurde
auch das Alter der Bienen ermittelt. Die Bienen wurden in Abhédngigkeit vom Alter in junge
(<48h) und éltere Bienen (>48h) unterteilt. Mit Hilfe des Mann-Whitney-U-Testes wurde
ermittelt, ob es Altersunterschiede beziiglich Thoraxtemperatur und Besuchsverhalten gibt
(Statistica 0.7 fiir Windows, 2004)

Am dritten Versuchstag (07.08.1999) wurden aulerdem Besuche in leeren Zellen, die genau
eine Zellenreihe von der gedeckelten Brut entfernt waren und somit keine direkt benachbarten
Brutwinde besallen untersucht (insgesamt ebenfalls 30 Zellen). Auch hier wurden die Thorax-
temperaturen der Bienen vor und nach dem Zellbesuch und die Besuchsdauer der Tiere
ermittelt. Es wurde untersucht, ob die Besuchsdauer sowie die Thoraxtemperatur der Bienen
vor und nach dem Zellbesuch mit der Anzahl der benachbarten Brutzellen korrelierten.

2. 4.5 Messung der Atemfrequenz von warmen Arbeiterinnen

In den vorangegangen Versuchen waren die Thoraxtemperaturen der Bienen mit Hilfe der
Thermovisionskamera analysiert worden. Im folgenden Versuch wurde nach einer weiteren
Methode gesucht, warme von kiihlen Bienen zu unterscheiden. Da die Warmeproduktion sehr
energicaufwindig ist, geht sie auch immer mit schnellen kontinuierlichen abdominalen
Atembewegungen einher. Zur genauen Messung der Atemfrequenz wurden Bienen mit hohen
Thoraxtemperaturen (iiberwacht mit der Thermovisionskamera) mit einer Hochgeschwindig-
keitskamera beobachtet. Dabei wurde ermittelt, wie hoch die Atemfrequenzen der Bienen sind
und ob die Atemfrequenzen mit den Thoraxtemperaturen der Bienen korrelieren.
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Zum Versuchshergang: Bienenarbeiterinnen im Brutbereich, die sich ruhig verhielten wurden
mit einer Hochgeschwindigkeitskamera (NAC HSV 400) und zeitgleich mit der Thermo-
visionskamera Radiance PM gefilmt. Die Thoraxtemperaturen der beobachteten Bienen
wurden 30s vor und nach jeder Hochgeschwindigkeits-Sequenz im 2s-Takt aus den Auf-
nahmen der Thermovisionskamera ermittelt. Die Aufnahmen der Hochgeschwindigkeits-
kamera hatten eine Bildfrequenz von 50, in einigen Féllen von 125 Bildern pro Sekunde und
dauerten mindestens 30s. Von einigen Bienen wurden mehrere Sequenzen in Reihe aufge-
zeichnet. Am Computer wurden sie Sequenzen mit Hilfe des Software-Programms Redlake
Imaging MotionScope® so langsam abgespielt, dass jede einzelne abdominale Atembewe-
gung der Bienen erfasst und mit Hilfe der Software Observer (Version 2.01 Noldus Informa-
tion Technology, Wageningen, Niederlande) festgehalten werden konnte. Anschlie3end wur-
de die Frequenz der Abdomenbewegungen mit einem Excel-Makro® ermittelt und mit den
separat ausgewerteten Temperaturdaten in Verbindung gebracht. Aus aufnahmetechnischen
Griinden konnten nur Bienen erfasst werden, die sich liber den genannten Zeitraum ruhig
verhielten und sich nicht von der Stelle bewegten. Darum wurden vor allem Bienen mit
relativ hohen Thoraxtemperaturen und typischem Brutwérmeverhalten beriicksichtigt.

Um den Einfluss von Aufwdrm- und Abkiihlphasen auf die Atembewegungen der Bienen
ndher zu betrachten, wurden von einzelnen Bienen ldngere Aufzeichnungen vorgenommen.
Da die Speichertitigkeit lingere Zeit in Anspruch nahm, lagen zwischen den Aufnahmen mit
der Hochgeschwindigkeitskamera ldngere Pausen.

? Vielen Dank an Herrn Marco Kleinhenz fiir das eigens zu diesem Zweck angefertigte Makro.
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2.5 Ausloser des Brutwarmeverhaltens
2. 5. 1 Kommunikationswege zwischen Arbeiterinnen und gedeckelter Brut

Im Weiteren wurde nach Auslésern des gefundenen Brutwédrmverhaltens gesucht. Die ge-
deckelte Brut muss als solche erkannt werden und die Arbeiterinnen miissen iiber Fahigkeiten
verfiigen, die ,,Ist-“ und ,,Solltemperatur der Brut zu ermitteln. Das sollte sehr genau geregelt
sein, da die Wiarmeerzeugung ein energieaufwindiger Prozess ist und der Verlust der Brut
durch eine falsche Temperaturregulierung fiir das Volk fatal wiére. Bienen sollten also
jederzeit in der Lage sein, solche Brutbereiche zu erkennen, die einer genauen Temperatur-
regulierung bediirfen. Dazu konnten die Bienen die von Slama und Rembold (1986)
beschriebenen Hamolymphdruckédnderungen der Puppen nutzen. Im nidchsten Versuch
wurden diese Signale mittels Laser-Doppler-Vibrometrie untersucht.

Zum Versuchsverlauf: Von Waben mit gedeckelter Brut, die im Brutschrank (B5042; Herae-
us, Hanau, Schweden; Temperatur 35°C) aufbewahrt worden waren, wurden Wabendeckel
mit Hilfe eines Laser-Doppler-Vibrometers (Polytec, Waldbronn, Deutschland) auf durch die
Brut verursachte Bewegungen iiberpriift. Bei dieser Methode wird die Frequenzverschiebung
eines Laserstrahls registriert, der von einer schwingenden Oberfldche reflektiert wird. Dazu
wurde ein stark reflektierendes kleines Plittchen (0,5 x 0,5mm) auf die Mitte eines Brut-
deckels platziert und das Plattchen mit dem Laserstrahl erfasst. Eventuell auftretende
Schwingungen des Wabendeckels wurden mit dem Laser-Doppler-Vibrometer aufgezeichnet.
Zum Abschluss der Beobachtungen wurde die betreffende Brutzelle gedffnet und das
Entwicklungsstadium der Puppe tiberpriift. AuBerhalb der Beobachtungszeiten befand sich die
Wabe im Brutschrank bei konstanter Temperatur.

2.5. 2 Temperaturregulierung manipulierter Brutzellen

Da keine Vibrationssignale von der Puppenbrut gefunden wurden, wurde untersucht, ob
bereits der Reiz eines gedeckelten Bereiches ausreicht um ein Heizverhalten bei den Arbeite-
rinnen auszuldsen. Koeniger (1985) zeigte, dass die mechanische Spannung bei Koniginnen-
zellen eine wichtige Rolle spielt, in seinen Versuchen wurden gefiillte Zellen signifikant
besser gewdrmt als leere Zellen. Aus diesem Grund
wurden den Arbeiterinnen nicht leere gedeckelte
Zellen, sondern mit Wachskegeln gefiillte gedeckelte
Zellen zum Wirmen angeboten. Es sollte dabei
beobachtet werden, wie die mit Wachskegel gefiillten
Zellen von den Arbeiterinnen behandelt werden.
Zum Versuchshergang: Am 02. und 03.07.2002 wurden
die Puppen eines gedeckelten Brutbereiches von hinten,
also durch die Mittelwand der Wabe entfernt, so dass
die Brutdeckel auf den Zellen verschlossen blieben
(Abb. 13). In jede intakte nun leere gedeckelte Zelle
wurde ebenfalls von hinten ein kleiner Wachskegel
eingefiihrt, der in Grofe und Gewicht einer Pupgpe AbD. 13 Gedeckelter Brutbereich, ge-
. > . . fallt mit Wachskegeln.
entspricht (circa 100 mg). Dieser préparierte Brut- pije Zellen waren ausgeriumt und von
bereich wurde in ein Wabenstiick eingepasst und in  hinten mit Wachskegeln gefiillt worden.
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einen Begattungskasten eingebracht. Der Kasten wurde 7 Tage spéter (am 10.07.2002) mit
einem Volk mit Konigin bestiickt (circa 500 Tiere) und im Labor aufgestellt. Das vermeint-
liche Brutstiick mit den Arbeiterinnen wurde mit der Thermovisionskamera Radiance PM und
einer Videokamera (Panasonic NV-DS35EQG) beobachtet.

Die Thoraxtemperaturen der Tiere auf der vermeintlichen Brut wurden mit den Thoraxtempe-
raturen von Bienen auf einem unbehandelten Kontrollfeld mittels des Mann-Whitney-U-Tests
verglichen (Statistica 0.7 fiir Windows, 2004).

2. 5. 3 Temperaturregulierung toter gedeckelter Brut

Die mit Wachskegel gefiillten Zellen wurden nicht von den Arbeiterinnen gewarmt, der Reiz
der gedeckelten Brutzellen scheint also nicht ausreichend um das Wirmeverhalten aus-
zulésen. Deswegen wurde nun untersucht, ob tote gedeckelte Brut Brutwirmeverhalten bei
den Arbeiterinnen verursacht.

Zum Versuchsablauf: Zuerst wurde ein
Vorversuch durchgefiihrt. Dazu wurden in I

offene

einem Begattungskasten in einer Wabe mit E | eu
offener Brut drei abgegrenzte Brutbereiche o
mit gedeckelten Brutzellen eingeschnitten i Ige RIS

gedeckelte
Brut

(Abb. 14 linke Seite): Brut zr}:t

» 30 Zellen mit intakter gedeckelter Brut T e Igedecke.te

» 30 Zellen mit toter gedeckelter Brut. Futterteig Ko A
Die Brut wurde 30min bei -18°C im
Gefrierschrank (Linde Kiihltechnik, s—
Ko6ln) hgruntergekuhlt. Anschhqund Abb. 14 Versuchsaufbau
wurden die hart gefrorenen Puppen im Verteilung der gedeckelten Brut und der Vergleichs-
Brutschrank (B5042; Heraeus, Hanau, felder auf offener Brut. Das mit dem Kreuz (%) ge-
Schweden) wieder auf 35°C erwirmt. kennzeichnete Brutfeld bestand aus abgetoteter Brut.

» 30 Zellen mit intakter gedeckelter Brut Die Konigin (E, frei) bewegte sich frei im Stock.

Die drei Brutstiicke wurden untereinander mit einem Abstand von zwei Zellreihen in eine
Brutwabe (offene Zellen mit gréeren Larven) eingepasst, mit einem Volk (circa 1000 Bienen
verschiedenen Alters) und einer Konigin besetzt und im Labor aufgestellt. Die Konigin
konnte sich frei im Beobachtungskasten bewegen, die Bienen hatten durch das Flugloch
Zugang ins Freiland. Aufnahmen vom gesamten Brutbereich wurden vom offenen und vom
gedeckelten Brutbereich mit der Thermovisionskamera Radiance PM angefertigt. Die Bienen-
anzahl und die Thoraxtemperaturen der Bienen auf den Vergleichsfeldern (gedeckelte und
offene Brut, sowie tote und lebende gedeckelte Brut) wurden ermittelt und untereinander
verglichen (Mann-Whitney-U-Test, Statistica 0.7 fiir Windows, 2004).

Im Vorversuch behandelten die Bienen die tote Brut genauso wie die lebende gedeckelte Brut.

Es folgten drei Beobachtungen {iber lingere Zeitrdume um zu untersuchen, wie die Bienen
mit toter Brut umgehen, die sich langere Zeit in ihrem Stock befindet.
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In den nun folgenden drei Versuchen wurde die gedeckelte Brut (12 x 12cm) jeweils durch
Einfrieren fiir 60min bei -18°C (Linde Gefriertechnik, Koln) abgetdtet. Dadurch waren die
Puppen hart durchgefroren. Das Brutstiick wurde anschlieBend im Brutschrank (B5042;
Heraeus, Hanau, Schweden) auf 35°C erwédrmt und im ersten und zweiten Versuch in einen
Begattungskasten (19 x 17 x 4cm) bzw. im dritten Versuch in einen Versuchskasten ohne
Ausgang (16 x 13 x 4cm) eingesetzt. Der Brutbereich wurde zu mehreren Zeitpunkten mit
einer Thermovisionskamera gefilmt, die Bruttemperatur wurde mit Hilfe von Tempera-
turfithlern (Almemo Datenlogger 2290-8 V5, Ahlborn, Holzkirchen, Messgenauigkeit 0,1°C,
Ablesegenauigkeit 0,01°C) kontinuierlich aufgenommen.

Zur Auswertung wurden in allen 4 Versuchen (der Vorversuch und den drei folgenden
Versuchen) die Bruttemperaturen ausgewertet und die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen
auf der Brut ermittelt.

1. Versuch: Das abgetotete Brutstiick wurde mit circa 1000 Bienen und einer gekafigten
Konigin im Begattungskasten eingebracht. Der Kasten war mit einer Styroporisolierung
(Dicke 4cm) umgeben, die nur fiir die Aufnahmen abgenommen wurde. Im Abstand von 6h
wurden 5 Thermoaufnahmen (jeweils 30min) mit der Thermovisionskamera Radiance PM
aufgezeichnet. Die Temperaturmessung mit den Temperaturfiihlern begann am 03.10. 2002
und endete am 07.10.2002. Nach der letzten Thermovisionsaufnahme (05.10.2002) wurde der
Stock mit der Styroporisolierung verschlossen und bis zum Ende der Temperaturaufzeichnung
nicht mehr gedftnet.

2. Versuch: Das Wabenstiick mit toter Brut wurde mit einem kleinen Volk (circa 1000 Tiere)
und einer gekifigten Konigin im Begattungskasten eingesetzt. An den ersten 13 Versuchs-
tagen wurden in 60-miniitigen Thermovisionsaufnahmen (Radiance PM) die Thoraxtempera-
turen der Bienen auf der abgetdteten gedeckelten Brut ermittelt. Der gesamte Versuchs-
zeitraum verlief vom 08.05.2003 bis zum 10.06. 2003.

3. Versuch: Das Wabenstiick mit toter Brut wurde mit mindestens 48h alten Bienen ohne
Konigin in einen abgeschlossenen Versuchskasten gegeben und in einem klimatisierten,
fensterlosen Labor untergebracht. An den ersten 4 Versuchstagen (23.09.2003-26.09.2003)
wurden tiglich iiber einen Zeitraum von 2h Temperaturdaten mit der Thermovisionskamera
ThermaCAM™ SC500 aufgezeichnet. Die Aufzeichnungen fanden im Dunkeln statt. Am
01.10.2003 erfolgte eine weitere Thermovisionsaufnahme fiir zwei Stunden. Ansonsten waren
die Bienen ungestort.

Zusammenfassend wurden die Bienen an Hand ihrer Thoraxtemperaturen grob unterteilt. In
den einzelnen Versuchen wurde unterschieden, ob die Bienen wirmer als 35°C waren (An-
nahme: die Bienen sind thermisch aktiv) oder ob sie kiihlere Thoraxtemperaturen aufwiesen
(Annahme: die Bienen sind thermisch passiv).
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2. 6 Die Bedeutung der Antennen beim Brutwarmen

Die detailierten Verhaltensbeobachtungen mit der Endoskopkamera zeigten, dass Bienen, die
die Brut wirmten mit ihren Antennen die Brutdeckel beriihrten. Da Antennen Triger sehr
empfindlicher Temperaturrezeptoren sind, ist zu vermuten, dass die Tiere so die Bruttempera-
tur wahrnehmen und tiberwachen.

Im folgenden Versuch sollte durch Ausschaltversuche (Amputation von Antennensegmenten)
untersucht werden, welche Rolle die Antennen beim Brutwirmen spielen und ob sich die
Amputation auf das Brutwirmeverhalten der Tiere auswirkt. Aulerdem sollte der Einfluss der
Anzahl der entfernten Segmente sowie die Seite der Amputation (linke oder rechte Antenne)
auf das Brutwirmen untersucht werden. Zur Auswertung wurden die Thoraxtemperaturen der
Bienen auf der Brut sowie die Lufttemperaturen des Brutbereiches im jeweiligen Durchlauf
gemessen.

Zum Versuchablauf: In einer
Versuchsreihe wurden Anten- .
nensegmente in unterschiedli-
cher Anzahl (entweder ein
Segment oder 5 Segmente) von
jungen, eben geschliipften Ar-

beiterinnen abgetrennt. Die

Bienen wurden in einem klei- Abb. 15 Behandlung der jungen Bienen - Antennenamputation

nen GefiB mit einem weichen Die Biene wurde in einem weichen Schwamm fixiert, so dass nur
. der Kopf des Tieres herausschaute (A). Zwischen den Kopf der

Schwamm fixiert, so dass _nur Biene und ihren Antennen wurde ein fester Metallstreifen geschoben

noch der Kopf der Tiere (B

herausschaute (Abb. 15A). Danach konnte mit Hilfe einer Stereolupe die Anzahl der abzutrenn-

Dann wurde ein Metallstreifen enden Antennensegmente ermittelt und diese Segmente mit einer

Rasierklinge amputiert werden (C).

zwischen den Kopf und die
Antennen der Bienen gescho-
ben (Abb. 15B). Mit einer Rasierklinge und zu Hilfenahme einer Stereolupe wurde die ge-
wiinschte Anzahl an Antennensegmenten abgetrennt (Abb. 15C). Die Biene wurde aus dem
Gefdl} entlassen und bis zum Versuchsbeginn im Abfangkéstchen mit Futterteig versorgt.

2. 6. 1 Brutwarmeverhalten von Kontrollbienen und Bienen mit amputierten Antennen

In einer ersten Versuchsreihe wurden gemischte Gruppen zusammengestellt, d. h. es wurden
jeweils manipulierte Tiere zusammen mit Kontrollbienen auf der gedeckelten Brut beobach-
tet. Dabei sollte untersucht werden, ob sich die manipulierten Bienen wie die Kontrollbienen
am Brutwidrmen beteiligen.

Zum allgemeinen Versuchsaufbau der folgenden 4 Versuche: In den gemischten Gruppen
waren die Bienen je nach Behandlung mit Farbe (aus Kreidestaub, Schelllack (Clou, Offen-
bach/M) und Alkohol, nach von Frisch, 1923) am Abdomen markiert worden. Die Bienen
wurden im Alter von ca. 48h in ein Begattungskastchen (19 x 17 x 4cm) mit gekéfigter
Konigin und ausreichend Futter auf ein gedeckeltes Brutstiick (12 x 12cm) gesetzt. Der
Begattungskasten stand im Labor, die Bienen hatten Zugang ins Freiland. Im Brutstiick
befanden sich Temperaturmessfiihler (Almemo Datenlogger 2290-8 V5, Ahlborn, Mess-
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genauigkeit 0,1°C, Ablesegenauigkeit 0,01°C), die die Temperatur der Brut im Minutentakt
aufnahmen. Auflerdem wurde die Labortemperatur (Traum) gemessen. Bei den Aufnahmen
wurde der Brutbereich mit der Thermovisionskamera Radiance PM und zeitgleich mit einer
Digitalkamera (Panasonic NV-DS35) gefilmt. Einzelbilder von den Thermovisionsaufnahmen
wurden in den PC iiberspielt und wie oben dargestellt ausgewertet. Dazu wurden aus den
letzten 60min der Aufnahme Standbilder, die im 5-Minuten Abstand aufgenommen worden
waren analysiert. Mit Hilfe der Videobédnder, auf denen die Markierung der Bienen zu sehen
war, wurden die Bienen den jeweiligen Gruppen zugeordnet. Die Thoraxtemperaturen der
verschieden amputierten sowie der unbehandelten Bienen wurden miteinander verglichen.

Im ersten Durchgang (Versuch A) wurden 250 unbehandelte Bienen und 250 Bienen, denen
an beiden Antennen 5 Segmente abgetrennt worden waren zusammengesetzt und beobachtet.

Im zweiten Durchgang (Versuch B) wurden eine Gruppe aus 250 unbehandelte Bienen, 250
Bienen, denen von beiden Antennen 5 Segmente abgetrennt worden waren und 75 Bienen von
denen von beiden Antennen jeweils die Spitze abgetrennt worden war betrachtet.

Im dritten Durchgang (Versuch C) sollte urspriinglich eine ungemischte Gruppe von 400
Bienen, denen beide Antennenspitzen fehlten betrachtet werden. Da aber die Brut nicht
optimal gewdrmt wurde (siche Ergebnisteil 3.5.2, Abb. 37), wurden zu einem spéteren Zeit-
punkt 120 Kontrollbienen zu den 400 Bienen hinzu gegeben.

Im vierten Durchgang (Versuch D) sollte ebenfalls eine ungemischte Gruppe von 400
Bienen, denen die Antennenspitzen fehlten betrachtet werden, aber die Bienen fanden sich gar
nicht erst im Brutbereich ein. So wurden zusétzlich zu den 400 Bienen zuerst 100 Bienen
zugegeben, denen nur an einer Antenne die Spitze fehlte. Da die Bienen weiterhin dem
Brutbereich fern blieben wurden 15 unbehandelte Bienen eingebracht.

Insgesamt wurden in dieser Versuchsreihe folgende Ansétze analysiert (TABELLE 5):

TABELLE 5

Versuche mit Bienen mit einer unterschiedlicher Anzahl abgeschnittener Antennensegmente. Insgesamt
erfolgten 4 Durchgidnge (A-D). Den Bienen fehlten entweder 5 Segmente an beiden Antennen (an beiden
Antennen 5 Segmente), ein Segment an beiden Antennen (an beiden Antennen 1 Segment) oder ein Segment an
einer Antenne (an einer Antenne 1 Segment). Aulerdem befanden sich unbehandelte Tiere im Stock (Kontrolle,
intakte Antennen). In jedem Durchgang ist die Anzahl der eingesetzten Bienen pro Kategorie angegeben. Rot
dargestellt ist die Anzahl von Bienen, die nachfolgend in den Versuch eingebracht worden war (siche Text oben).

Durchgang | Datum | an beiden Antennen an beiden Antennen  an einer Antenne Kontrolle
5 Segmente 1 Segment 1 Segment (intakte Antennen)
A 28.04.2002 250 0 0 250
30.04.2002 250 0 0 250
B 08.08.2002 250 75 0 250
10.08.2002 250 75 0 250
C 09.09.2002 0 400 0 120
10.09.2002 0 400 0 120
D 26.09.2002 0 400 100 15
27.09.2002 0 400 100 15
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2. 6. 2 Brutwarmeverhalten von Bienengruppen mit einheitlich amputierten Antennen

In einer zweiten Versuchsreihe
wurden einheitliche Gruppen
untersucht, d. h. es wurden je-
weils gleich behandelte Tiere je
Versuchsdurchgang beobachtet.
Dabei sollte untersucht werden,
wie die Anzahl bzw. die Seite g
der entfernten Antennensegmen-

te sich auf das Brutwirme-
verhalten der Tiere auswirkt.

Die Bienen waren in Versuchs-
késten ohne Konigin unterge-
bracht und hatten keinen Zu-
gang ins Freie.

Zum allgemeinen Aufbau der
folgenden Versuche: An zwei

aufeinander folgenden Tagen Abb.16 Versuchsaufbau o
wurden insgesamt 400 Jung- Die Bienen waren mit einer gedeckelten Brutwabe (1) in einem ge-

. . . schlossenen Beobachtungskasten (2) mit Futtersirup ad libitum (3)
bienen, die gerade im Brut- eingesetzt worden. Temperaturfiihler zeichneten die Lufttemperatur
schrank geSChlﬁpft waren be-  der Brut (4), die Lufttemperatur im Beobachtungskasten (5) sowie
handelt (Ubersicht TABELLE 6). die Lufttemperatur im Labor (6) auf.

Die Arbeiterinnen wurden am Abend des zweiten Tages in einen geschlossenen Beobach-
tungskasten (Innenmafle: 16 x 13 x 4cm) mit einem gedeckelten Brutstiick und mit Futter ad
libitum (Apiinvert®, Siidzucker) in einen Brutschrank gesetzt. Die Brut auf der Wabenriick-
seite war ausgerdumt und mit einer Holzplatte verschlossen worden, die Bienen konnten also
die gedeckelte Brut von hinten nicht erreichen. Innerhalb des Kastens wurden 4 Messfiihler
platziert (drei Fiihler in leeren Zellen, die vollstdndig von gedeckelter Brut umgeben waren,
ein Fiihler am Rand des Brutbereiches). Ein 5. Fiihler war auBBerhalb des Kastens angebracht
und zeichnete die Raumtemperatur des Labors auf. Die Temperaturdaten wurden im 1min-
Takt von einem Temperaturlogger (Almemo Datenlogger 2290-8 V5, Ahlborn, Messgenauig-
keit 0,1°C, Ablesegenauigkeit 0,01°C) aufgezeichnet. Die Vorderseite des Kastens wurde mit
einem Plexiglasrahmen, der mit weitgehend infrarot durchldssiger Folie bespannt war, abge-
schlossen (Versuchsaufbau Abb. 16). Jeweils am folgenden Morgen (= 1. Tag der Aufnahme)
wurde der Beobachtungskasten mit den Bienen in eine Klimakammer gebracht. Nach einer
EingewOhnungszeit von circa zwei Stunden wurden Aufzeichnungen mit der Thermo-
visionskamera ThermaCAM™ iiber jeweils zwei Stunden an drei aufeinander folgenden
Tagen durchgefiihrt. Die Folie wurde bei Bedarf rechtzeitig vor einer Aufnahme erneuert. Das
Wechseln der Folie storte die Bienen nicht, wenn der alte Rahmen langsam mit Hilfe des
neuen Rahmens weg geschoben wurde. Jede Versuchsreihe wurde mit anderen Bienen, einem
anderen Beobachtungskasten und neuer, frisch gedeckelter Brut (Streckmaden) durchgefiihrt.
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2. 6. 2. 1 Brutwarmeverhalten bei beidseitiger Antennenamputation

In zwei Versuchen wurden Arbeiterinnen mit einem amputierten Antennensegment und
Arbeiterinnen mit fiinf amputierten Antennensegmenten wie unter 2.6.2 beobachtet.
AuBerdem wurde eine Kontrollgruppe unter gleichen Bedingungen untersucht. Die Versuchs-
daten sind in TABELLE 6 zusammengefasst. Die statistische Auswertung der Thoraxtem-
peraturen der unterschiedlich behandelten Bienen erfolgte mittels Mann-Whitney-U-Test und
Kruskal-Wallis-ANOVA (Statistica 0.7 fiir Windows, 2004).

2. 6. 2. 2 Brutwarmeverhalten von Bienen mit asymmetrische abgetrennten Antennen

Durch die asymmetrischen Abtrennung der Antennen sollte untersucht wurden, ob beide
Antennen zur korrekten Thermoregulation notig sind und ob es eine fiir die Temperatur-
regulierung préadestinierte Antennenseite gibt. Dazu wurde an der linken bzw. an der rechten
Antenne entweder die Antennenspitze amputiert oder es wurden jeweils 5 Segmente entfernt.
Die statistische Auswertung erfolgte mit einer ANOVA mit Post Hoc-Test: Tukey-HSD-Test,
(Statistica 0.7 fiir Windows, 2004).

Insgesamt wurden folgende Bienengruppen untersucht:

TABELLE 6

Beschreibung der Versuchsdurchldufe. In den Spalten ist das Datum und die Anzahl der fehlenden Segmente, die
Seite der Manipulation an den Antennen sowie die in der Arbeit verwendeten Bezeichnung der Versuchs-
durchldufe aufgelistet.

Datum Anzahl der fehlenden Seite der fehlenden Segmente Bezeichnung
Segmente
14.08.-16.08.2003 1 links links 1
21.08.-23.08.2003 1 rechts rechts 1
31.08.-02.09.2003 5 links links 5
04.09.-06.09.2003 5 rechts rechts 5
11.09.-13.09.2003 1 links und rechts beide 1
12.09.-14.09.2003 5 links und rechts beide 5
19.09.-21.09.2003 0 - Kontrolle
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2. 6. 3 Graphische Darstellung des Brutwarmeverhaltens

Das Brutwiarmeverhalten der Arbeiterinnen auf der gedeckelten Brut ist in seiner Gesamtheit
ein sehr dynamisches Verhalten und deswegen schwer darzustellen. Die Bienen dndern konti-

nuierlich ihre Temperatur und nach
einigen Minuten ihren Standort.

Die Standbilder der Thermoaufnah-
men von Bienen im Brutbereich, die
unterschiedlich behandelt worden
waren wurden am Computer mit
Hilfe der Software Amira™ (Pro-
gramm urspriinglich, zur Visuali-
sierung fiir 3D-Volumen- und Ober-
flichendaten) in dreidimensionaler
Weise bildhaft dargestellt. Dazu
wurden alle Einzelbilder einer Auf-
nahmesequenz (n = 360) in ein fiir
das Programm lesbare Dateiformat
umgewandelt, in das Programm ein-
gelesen und mit Hilfe der Dar-
stellungsmoglichkeit des Programms
»ubereinander gelegt®.

Durch diese Vorgehensweise konnte
die rdumliche Verteilung von war-
men Bienen (x und z-Achse = Aus-
dehnung des Brutbereiches) auf der
gedeckelten Brut iiber den ganzen
Versuchszeitraum (y-Achse) abge-
bildet werden (Abb. 17). Mit dieser
Darstellung wurde untersucht, ob
sich Bienengruppen in einer be-

ﬁjo
oo B

i

Ausdehnung des Brutbereiches

Zeit [h]
o
()}
|

Abb. 17 Brutwarmeverhalten im Zeitverlauf dargestellt
Mit Hilfe der Software wurden Bilder des Brutbereiches iiber
einen Zeitraum von einer Stunde in einer dreidimensionalen
Darstellung vereint. In der Skizze ist der Boden des Quaders
das erste Thermovisionseinzelbild. Die Thoraxe aller Bienen,
die mindestens 35°C aufwiesen, sind hier als gelbe Scheiben
dargestellt. Werden nun alle weiteren Einzelbilder der Auf-
nahme deckend aufeinander gelegt, erscheinen die Bienen, die
sich von Bild zu Bild iiber einen lédngeren Zeitraum nicht
bewegten als Sdulen (orange), wiahrend Bienen, die nur einmal
in einem Einzelbild auftauchten, als Scheibe (gelb). Ist die
Saule verschoben (blau), hatte sich die Biene mit warmen
Thorax langsam vorwiérts bewegt.

Das Bewegungsverhalten der Bienen kann so iiber einen
langeren Zeitraum verfolgt werden.

stimmten Art und Weise liber die Brut bewegen und ob warme Bienen bestimmten Mustern

folgen.

AuBlerdem konnte der Zeitfaktor des Brutwarmens, der durch die Standbilder nicht darzu-
stellen ist, anschaulich demonstriert werden.

In einer zweiten Darstellung wurden alle gefundenen Thoraxtemperaturwerte der Bienen
ibereinander gelegt und zweidimensional abgebildet. Dadurch kann die rdumliche Verteilung
der warmen Bienen im Brutbereich sichtbar gemacht werden.
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3. ERGEBNISSE

3. 1 Beobachtungen von Arbeiterinnen im Brutbereich
3. 1. 1 Die Temperaturen von Bienen im Brutbereich

Abbildung 18 zeigt zwei typische Thermovisionsaufnahmen aus dem Brutbereich. Die
verschiedenen Graustufen® stellen im Bild die Temperaturen dar. Vor allem im gedeckelten
Brutbereich sind die Arbeiterinnen unterschiedlich warm. Dort sind auch die warmsten Tiere
zu finden. In der rechten Detailauthahme ist bei der Arbeiterin in der Mitte deutlich der
Thorax als Ort der Warmeproduktion zu erkennen. Das Abdomen der wiarmeren Tiere ist
durch den Wirmeaustauscher im Petiolus kiihler als der Thorax. Bei Arbeiterinnen deren
Korper Umgebungstemperatur angenommen hat sind der Thorax und das Abdomen gleich
warm. Diese Tiere sind thermisch passiv.

Abb. 18

a) Bienen im gedeckelten Brutbereich haben hohe Thoraxtemperaturen, Arbeiterinnen auf offenen Zellen sind
kiihler. Der gedeckelte Brutbereich ist im Bild die zentrale Flache, die im Hintergrund diffus grau erscheint,
offene Zellen liegen in der Peripherie und sind erkennbar an der Wabenstruktur. Die hellen Graustufen
verbildlichen hohe Temperaturen, dunkle Graustufen zeigen kiihlere Temperaturen an.

b) Nahaufnahme aus dem gedeckelten Brutbereich

Die Tiere auf der Brut haben unterschiedliche Temperaturen, der Thorax von thermisch aktiven Bienen ist
warmer als ihr Abdomen. Einige Bienen stecken in leeren Zellen (zum Beispiel unten in der Mitte).

3. 1. 2 Die Temperaturen von laufenden und ruhig sitzenden Arbeiterinnen im Vergleich

Arbeiterinnen im gedeckelten Brutbereich wurden mittels Thermovisionskamera und Digital-
kamera beobachtet. Dabei wurden die Verhaltensweisen ,,Biene lauft iiber die Brutdeckel

* In so genannten Falschfarbendarstellungen werden die Temperaturunterschiede nicht in Graustufen sondern in
verschiedenen Farbnuancen wiedergegeben. Dabei werden oft Farben gewihlt, die wir bereits mit einem
bestimmten Temperaturempfinden assoziieren, z. B. Blautone fiir niedrige Temperaturen und Rottdne fiir hohe
Temperaturen (Abb. 22b, 24).
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und ,,Biene sitzt ruhig® in den Aufzeichnungen genau erfasst. Aulerdem wurden die Thorax-
temperaturen der Tiere in kurzen Abstinden wihrend des Beobachtungszeitraums ermittelt.
Wiéhrend der Beobachtung wechselten 14 von 15 individuell erfassten Bienen im gedeckelten
Brutbereich zwischen Perioden, in denen sie auf einer Stelle salen und Perioden, in denen sie
iiber die Brutdeckel liefen (Beobachtungsspannen zwischen 7,3 und 47,1lmin; MW = 20,1 £
10,8min). Eine der beobachteten Bienen war wihrend der gesamten Beobachtungszeit in
Bewegung. Die Thoraxtemperaturen von Bienen, die auf der Stelle salen war wihrend dieser
Zeit nicht konstant, aber signifikant hoher (mittlere Thoraxtemperatur 38,4 + 1,3°C, n = 14
Bienen, insgesamt 1210 einzelne Temperaturwerte) als in Phasen, in denen sie umherliefen
(mittlere Thoraxtemperatur 36,6 £ 1,3°C, n = 15 Bienen, insgesamt 1781 einzelne Tempera-
turwerte; Wilcoxon, p<0,002). Von den 14 Bienen, die beide Verhaltensweisen zeigten, hatten
12 Tiere signifikant hohere Thoraxtemperaturen, wenn sie sich nicht bewegten (Mann-
Whitney-U-Test, p<0,05). Die Dauer der ruhigen Phasen lag im Durchschnitt bei 9min (n =
14). Die Ergebnisse der einzelnen Tiere sind in TABELLE 7 dargestellt.

TABELLE 7

Verhaltensbeobachtungen von 15 individuellen Bienen im Brutbereich

Aufgefiihrt ist die Beobachtungsdauer jeder Biene ,,Zeit Gesamt®, der Zeitraum, in der die Bienen ruhig saflen
»Zeit sitzend®, die mittlere Thoraxtemperatur in dieser Zeit ,, Tporax Sitzend [°C]“ und in der Zeitspanne, in der
die Bienen umbherliefen ,,Trpoax laufend [°C]“. Es wurde die Differenz dieser beiden Mittelwerte aufgelistet
» I Thorax DIff. [°C]%, des Weiteren ist die minimale und maximale Thoraxtemperatur der Bienen angegeben
2 I Thorax Min [°C]* bzw. ,, Trhorax max [°C]“. Biene 5 lief wihrend der gesamten Beobachtungszeit iiber die Brut.
Die Bienen, die signifikante Unterschiede der Thoraxtemperaturen in bewegten und ruhigen Phasen zeigten sind
mit ** in der Spalte ,, Tryorx Diff. [°C]* gekennzeichnet.

Nr. Zeit Zeit Thorax Thorax Thorax Thorax Thorax
Gesamt sitzend sitzend laufend Diff. min max
[mm:ss] [mm:ss] [°C] [°C] [°C] [°C] [°C]
1 16:18 03:07 384+13 384+1,7 0,0 34,7 41,8
2 19:51 05:14 39,9+£0,6 37,2+1,9 2,7 ** 34,0 41,2
3 12:24 02:18 394+1,2 38,1+ 1,6 1,3 ** 35,3 40,7
4 25:25 11:49 39,3+£0,9 36,6 £ 1,7 2,7 ** 33,5 40,3
5 17:10 00:00 -- 359+ 1,8 - 33,3 39,9
6 25:01 09:52 38,6 £ 1,6 352+19 3,4 ** 334 40,4
7 17:41 07:42 39,3£1,5 36,6 £2,0 2,7 ** 33,5 41,5
8 17:41 08:56 38,1£1,5 37,1+£22 1,0 ** 32,2 40,4
9 47:03 15:31 34,7+23 33,8£0,9 0,9 ** 32,3 40,8
10 11:42 05:07 39,1 £1,2 36,8 + 1,3 2,3 ** 34,3 40,9
11 39:03 26:14 38,5+ 1,6 38,7+ 1,1 -0,2 34,1 41,1
12 07:45 02:23 37,8+ 1,8 36,8+ 1,4 1,0 ** 34,7 40,0
13 07:20 04:07 372+£28 35,7+23 1,5 ** 333 41,2
14 21:10 09:07 39,1£14 36,8 +29 2,3 ** 32,9 41,8
15 16:12 03:55 37,8t 14 35,7+ 1,7 2,0 ** 333 40,6
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Abbildung 19 zeigt die Verdnderung der Thoraxtemperatur einer Arbeiterin im Zeitverlauf.
Die Temperaturkurven von weiteren Bienen sind im Anhang zu finden.
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Abb. 19 Thoraxtemperaturen einer Arbeiterin im Brutbereich

Es sind die Thoraxtemperaturen der Biene im Zeitverlauf dargestellt. Leere Symbole (O) geben an, dass die
Biene lief, die ausgefiillten Kreise (®) symbolisieren, dass sich die Arbeiterin ruhig verhielt. Der Pfeil am Ende
der Zeitachse zeigt an, dass das Tier eine leere Zelle im Brutbereich aufsuchte. Damit endete die Beobach-
tungsphase. Die Biene war vor allem dann ruhig, wenn ihr Thorax hohe Temperaturen aufwies. Wahrend des
gesamten Zeitraums befand sich das Tier auf gedeckelter Brut.

Ruhig sitzende Arbeiterinnen mit hohen Thoraxtemperaturen schienen ihren Korper den
Brutzelldeckeln anzundhern. Die straff iiber der gedeckelten Brut gespannten Folie lies es im
Regelfall nicht zu, dass eine Arbeiterin iiber eine andere hinwegklettern konnte (um alle Bie-
nen gleichzeitig beobachten zu konnen sollte die Brut im Optimalfall nur von einer Lage
Bienen bedeckt sein). Diese ruhig sitzenden warmen Bienen wurden aber immer wieder von
anderen, meist kiihleren Bienen tiberklettert oder von auf der Folie sitzenden Bienen verdeckt.
Die Bienen auf der Folie gehdrten zu den kiihlsten im Brutbereich anzutreffenden Tieren. Um
der Beobachtung, dass einige Bienen sich den Brutdeckeln anndhern weiter nachzugehen,
wurde eine Endoskopkamera in einen modifizierten Beobachtungsstock eingefiihrt. Dadurch
konnten die Arbeiterinnen von der Seite beobachtet werden und der Abstand zwischen
Bienenthorax und Brutdeckoberfliche préizise bestimmt werden. Gleichzeitig wurde die
Thoraxtemperatur der beobachteten Biene mit der Thermovisionskamera festgehalten.
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3. 1. 3 Verhaltensbeobachtungen von Bienen auf gedeckelter Brut

Bienen im Brutbereich konnten auf Grund ihres (Temperatur-)Verhaltens in drei unterschied-
liche Gruppen eingeteilt werden. Dabei wurde eine neue Verhaltensweise, das so genannte
Brutwarmeverhalten beobachtet:

Die Arbeiterinnen zeigten eine
erstmals in Bujok 2000 beschrie-
bene charakteristische Verhaltens-
weise, die ausschlieBlich auf ge-
deckelter Brut beobachtet wird:

Die Tiere verharrten mit hoher
Thoraxtemperatur auf der Stelle,
zogen ihren Thorax mit Hilfe der
vorderen beiden Beinpaare nah an
die Brutdeckeloberflache und hiel-
ten diese Position iiber mehrere

Minuten ein (Abb. 20a, 21c). Ein
hinteres Bein stand oftmals nach
hinten oben ab und wurde offenbar
nicht zum Heranzichen an die
Wabe benotigt. Wihrend des Her-
anzichens beriihrten die Antennen-
spitzen die Wachsdeckel und
wurden dabei meist vollig ruhig
gehalten. Ab und zu wurden die
Antennen auch langsam parallel
zur Wabenoberfliche hin und her
bewegt (Bujok et. al. 2002). Mit
dem Abdomen fiihrten die Bienen
schnelle, kontinuierliche Atembe-

Abb. 20 Verhaltensweisen von Bienen im Brutbereich
Mit der Endoskopkamera beobachtete Bienen zeigten unterschied-
liche Verhaltensweisen:

a) Brutwarmende Biene

Einzelne Bienen driickten sich auf die Brutdeckel (1) und generier-
ten hohe Thoraxtemperaturen (hier Trpyx = 41,6°C). Thre Antennen-
spitzen (3) waren auf die Brutdeckel gerichtet.

b) Patrouillierende Biene

Herumlaufende Tiere nédherten sich mit dem Thorax nicht den
Brutdeckeln an, (im Bild ist ein Bein der gegeniiberliegenden Seite
zu sehen (2)) und hatten niedrigere Thoraxtemperaturen (hier Tryorax
= 35,5°C). Die Antennen von herumlaufenden Tieren sind meist
nach vorne gerichtet und in stindiger Bewegung (3).

Bedingt durch die Aufnahmetechnik der Endoskopkamera, erscheint
die Wabe horizontal, tatsdchlich war die Wabe vertikal orientiert.

wegungen aus. Manchmal konnte

ein kurzes Abkiihlen des Thorax ohne Verdnderung der Korperposition beobachtet werden,
auch eine weitere Heizphase im Anschluss an eine Abkiihlphase wurde wiederholt auf-
gezeichnet (siche Abb. 19). Die Tiere vermieden wahrend dieser Zeit Antennenkontakt mit
anderen Arbeiterinnen, gelegentlich wurde auch ein schnelles Zuriickzucken der warmen
Biene gegeniiber einer sich ndhernden Stockgenossin beobachtet. Bienen, die mit hoher
Thoraxtemperatur auf der Brut verharrten, hatten Thoraxtemperaturen bis 45,4°C (unter nicht
in dieser Arbeit dargestellten Manipulationsbedingungen, wenn sich die Arbeiterinnen
bemiihten, kiinstlich gekiihlte Brut zu wérmen. Unter nicht manipulierten Bedingungen
wurden im unisoliertem Beobachtungsstock Thoraxtemperaturen bis 44,7°C gefunden).

Im Vergleich zu dieser neu beschriecben Verhaltensweise standen arbeitende oder
patrouillierende Tiere auf der Brutdeckeloberfliche oder liefen iiber die Brutdeckel. Dabei
hatten nur die Tarsen und nicht der Bienenkdrper Kontakt zur Wabenoberfliche (Abb. 21b).
Der Thorax war, abhéngig von der Tétigkeit, 2 bis 3mm {iber dem Untergrund erhoben. So
waren die Tiere beim ,,Raspeln® der Zellenrdnder vorn iibergebeugt und dadurch naturgemif
mit dem Thorax nédher an den Zelldeckeln als zum Beispiel bei der Trophallaxis. Die sichtbare
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Tatigkeit, die die Arbeiterin im
Stock ausfiihrte (Brutdeckelrdnder
glitten, Brutdeckeloberfldche be-
nagen, Larven versorgen, Trophal-
laxis, Wabenbau usw.) kennzeich-
nete die Biene offenkundig als
arbeitendes Tier. Thre Antennen
waren wihrend ihrer Tétigkeit
standig in Bewegung und konnten
dabei nach vorne (Abb. 18b), zur
Wabe oder auf ein Tier gerichtet
sein. Die Thoraxtemperatur der
Biene nahm eine groBe Spann-
weite ein, lag aber meist iiber der
der Bruttemperatur (vergleiche
Esch 1960).

Ruhende Bienen hingen an der
vertikalen Wabe hdufig nur an
ihren beiden vorderen Beinpaaren,
wobei ihr Korper oft die maximale
Entfernung zur Wabe einnahm
(Abb. 21a). Die Antennen waren
bewegungslos und variierten in
ihrer Stellung. Die abdominalen
Atembewegungen waren diskonti-
nuierlich. Die Thoraxtemperaturen
ruhender Bienen waren immer
niedrig und entsprachen der Um-
gebungstemperatur.

a)

Abb. 21 Kérperhaltungen von Bienen im Brutbereich

a) Typische Korperhaltung einer schlafenden Biene auf der
senkrechten Wabe. Der Korper hidngt meist an den vorderen
Beinpaaren, die Antennen nehmen unterschiedliche Haltungen
ein. Die Tiere verhalten sich sehr ruhig, die Atmung ist dis-
kontinuierlich.

b) Typische Kdrperhaltung einer patrouillierenden Biene,
die Stellung der Antennen ist sehr variabel.

¢) Typische Kérperhaltung einer Brut warmenden Biene im
gedeckelten Brutbereich. Diese Tiere atmen schnell und
kontinuierlich.

Zu beachten sind in den drei Teilabbildungen vor allem die Kor-
perpositionen der Bienen zur Brutwabe, sowie die Stellung der
Antennen.

3. 1. 4 Warmeulbertragung von der Arbeiterin auf die gedeckelte Brut

Bienen, die sich mit hoher Thoraxtemperatur an die Brutdeckel driickten wurden mit der
beweglichen Spitze einer Endoskopkamera beiseite geschoben. Gleichzeitig wurde dieser
Brutbereich mit der Thermovisionskamera beobachtet. Mit dem Wegschieben wurde ein
deutlicher Warmeabdruck (,,hot spot*) auf der Wabendeckeloberfldche sichtbar (Bujok 2000,

Bujok et al. 2001).

Die noch ungestorten Bienen zeigten unmittelbar vor dem Eingriff Thoraxtemperaturen zwi-
schen 36,4 und 40,2°C (Mittelwert = 38,6 = 1,0°C, n = 36 Bienen), der Abdruck war bis zu
3,2°C wirmer als die benachbarte Brutdeckeloberfliache und kiihlte schnell aus.

Abbildung 22 zeigt links eine Biene, die sich auf die Brutdeckeloberfliche presst, rechts ist
ein Wirmeabdruck im Thermovisionsbild zu sehen, der von einer sich andriickenden Biene

verursacht wurde.
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Abb. 22 Brutwarmeverhalten im gedeckelten Brutbereich

a) Brutwarmende Biene

Eine Biene (1) mit einer Thoraxtemperatur von 41,8°C driickt sich mit ihrem Thorax auf die Brutdeckel. Thre
Antennen (2) sind auf die Brutdeckeloberfliche gerichtet. Im Vordergrund héngt eine ruhende Arbeiterin an der
Wabe mit weit von der Brutdeckeloberfliche entferntem Thorax und Abdomen, Trpeax = 33,4°C. Rote Linie:
Orientierung der Wabe in der Abbildung (tatséchlich war die Wabe vertikal orientiert).

b) Warmeabdruck (,,hot spot“) auf der Wabe

Nach dem Wegschieben einer Arbeiterin mit Tryporax = 39,4°C unmittelbar vor dem Eingriff (1) ist im Thermo-
visionsbild ein Wérmeabdruck (2) auf der Brutdeckeloberfliche zu erkennen. Der Temperaturunterschied zu
benachbarten Zelldeckeln liegt bei 2,6°C.

Im Durchschnitt wurden die Brutdeckel um 1,6 £ 0,7°C (n = 36 Warmeabdriicke) erwarmt. In
TABELLE 8 sind die Temperaturwerte aller beobachteten Bienen sowie die Temperatur der
Wirmeabdriicke aufgelistet. Kiihlere Bienen zeigten kein Andriickverhalten. Da die
Emmisivitédt der Brutdeckel nicht bekannt ist, sind die in TABELLE 8 dargestellten Temperatur-
werte (Twirmeabdruck [°C]) als relative Temperaturwerte zu betrachten.

TABELLE 8

Wiarmeiibertragung auf die Brutdeckel

Aufgelistet sind die Thoraxtemperaturen (Trpeax [°C]) von 36 untersuchten Arbeiterinnen, die Temperatur des
Wairmeabdruckes (Twimeabaruck [CC]), den sie hinterlassen haben, sowie die Differenz zwischen dem Wiarme-
abdruck und der umliegenden, nicht angewarmten Brutdeckeloberfldche (Differenz [°C]).

Nr. Trnorax [°C] Twarmeabdruck [°C] Differenz [°C]
1 39,5 36,3 2,6
2 38,8 36,0 2,5
3 37,4 34,8 1,6
4 37,3 34,2 1,2
5 39,0 35,2 2,3
6 38,6 34,5 1,4
7 37,7 34,5 1,4
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10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27

28
29
30
31
32
33
34
35
36

39,1
39,1
38,8
38,8
39,6
38,4
40,1
36,7
37,3
37,0
39,9
39,4
38,3
38,6
36,4
37,0
38,3
40,0
40,2
40,0

38,8
38,5
37,9
38,7
37,9
38,5
38,9
38,7
39,5

35,1
34,4
35,0
352
34,5
35,3
354
343
34,5
34,5
35,3
352
34,4
33,7
34,7
34,5
35,5
36,3
37,8
36,3

35,7
34,7
34,2
34,9
35,1
35,6
34,9
354
35,3

2,1
1,6
1,6
0,7
1,1
0,8
1,5
1,1
0.8
0,6
1,6
2.3
1,6
1,2
1,1
0,9
1,2
2,8
3.2
1,9

1,6
1,3
1,2
1,3
1,1
2,6
1,7
2,8
1,7

In Abbildung 23 ist der Zusammenhang zwischen Thoraxtemperatur der beobachteten Bienen
und Temperatur des Wiarmeabdruckes wiedergegeben. Wie zu erwarten erzeugen wirmere
Bienen Wirmeabdriicke mit héheren Temperaturen.
Abbildung 24 zeigt drei weitere Warmeabdriicke, die die warmen Bienen auf der Brutdeckel-

oberfliache hinterlassen haben.

47



Ergebnisse

35 ¢

5 y=0.3876x - 13.342
< R®=10.3489 [ ]
=30
3
g ° °
Q
25 | ® i
€
(<5
Qo
©
220
S
=}
N
N
=
L 15 +
(<5
E
e
X 10|
c
=]
Q
3
e 05 ¢
S
«©
2

0.0

36 37 38 39 40 41

Thoraxtemperatur [°C]

Abb. 23 Beziehung zwischen Thoraxtemperatur und erzeugtem Wéarmeabdruck
Die Thoraxtemperaturen der Bienen korrelieren positiv mit den Temperaturen der auf der gedeckelten Brut
erzeugten Warmeabdriicke.

Abb. 24 Warmeabdriicke von drei Bienen auf der Brutwabe

Die Wérmeabdriicke sind im Vergleich jeweils 2,1, 3,2 und 2,5°C wiérmer als die umliegende Brutdeckel-
temperatur. In den drei Teilabbildungen ist von rechts kommend der Endoskopkameraschlauch zu sehen, mit
dem die warmen Bienen unmittelbar zuvor beiseite geschoben worden waren. Die Warmeabdriicke sind durch
einen schwarzen Kreis hervorgehoben.

Zusammenfassend lédsst sich zu den Verhaltensbeobachtungen im gedeckelten Brutbereich
sagen, dass einige Arbeiterinnen ein spezielles Verhalten aufzeigten, dass eindeutig als
Brutwérmeverhalten definiert werden kann. Die Arbeiterinnen generieren hohe Thorax-
temperaturen nicht als Nebenprodukt durch andere Tatigkeiten, sondern ausschlieBlich zum
Brutwiarmen. Zur besseren Wiarmelibertragung ziehen sie ihren Thorax an die Brutdeckel-
oberfliche heran. Dass eine Wiarmelibertragung stattfand, wurde durch das Entfernen der
heilen Arbeiterinnen bewiesen - auf der Brutdeckeloberfliche blieb ein deutlicher Warmeab-
druck in der Grof3e eines Bienenthorax zuriick.

Aber es scheint noch eine zweite Strategie zum Brutwiarmen zu geben:
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3. 2 Eine weitere Strategie der Warmeubertragung - Zellbesuche im Brutbereich

Es wurde wiederholt beobachtet, dass sich warme Bienen in offenen Zellen innerhalb des
gedeckelten Brutbereiches authalten (sieche Abb. 18b). Daher wurde vermutet, dass diese
Bienen die Brut von der Seite her wérmen konnten. Im Versuch wurden die Parameter Aufent-
haltsdauer von Bienen in leeren Zellen innerhalb des gedeckelten Brutbereiches in Abhingig-
keit von der Anzahl benachbarter Brutzellen und die Thoraxtemperaturen der Bienen vor und
nach einem Zellbesuch in offenen Zellen untersucht. Die Daten ergaben sich aus drei
Beobachtungsphasen an drei Tagen von je 1h. Am letzten Tag wurde zusitzlich das Verhalten
von Bienen in Zellen ohne benachbarte Brutzelle untersucht. Es zeigte sich, dass Bienen leere
Zellen im gedeckelten Brutbereich insgesamt ldnger besuchten, wenn die Zellen von
moglichst vielen gedeckelten Brutzellen (in diesem Versuch von maximal 5 Brutzellen) um-
geben waren (Abb. 25). Dabei ergab sich eine gewisse Zweiteilung:

Die Gesamtbesuchsdauer in Zellen mit keiner und einer benachbarten Brutzelle war sig-
nifikant kiirzer als die Besuchsdauer in Zellen die drei, vier oder fiinf benachbarte Brutzellen
aufwiesen. Bienen, die Zellen mit zwei benachbarten Brutzellen besuchten nahmen eine
Mittelstellung ein und zeigten keine signifikanten Unterschiede in der Besuchsdauer zu Zellen
mit mehr oder weniger benachbarten Brutzellen (Kruskal-Wallis-ANOVA, zweiseitig,
p<0,0001).

Die Thoraxtemperaturen der Bienen waren vor und nach den Zellbesuchen umso héher, je
mehr Brutzellen der Zelle benachbart waren (Abb. 25). War die Anzahl benachbarter Brutzel-
len gering (keine, eine oder zwei Brutzelle(n)), fanden sich keine signifikanten Unterschiede
in den Thoraxtemperaturen der Bienen, die diese Zellen besuchten. Ab einer Anzahl von drei
benachbarten Brutzellen stieg die Thoraxtemperatur der Bienen signifikant an. Zwischen den
Thoraxtemperaturen der Bienen, die Zellen mit drei oder 4 benachbarten Brutzellen besuchten
fanden sich wiederum keine signifikanten Unterschiede. Bienen, die Zellen mit 5 Nachbar-
brutzellen besuchten, hatten nochmals signifikant hohere Thoraxtemperaturen vor und nach
threm Zellbesuch, als Bienen, die Zellen mit weniger benachbarter Brut besuchten (Kruskal-
Wallis-ANOVA, zweiseitig, p<0,0005). Zusammengefasst sind die Ergebnisse in TABELLE 9.

o Mittelwert [l Mittelwert+SE Mittelwert=SD o Median [l 25%-75% Bereich olne Ausreifer ©  Ausrefer #  Extreme

=

44 S ——
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eme Zelle drer Zellen finf Zellen kewe Zelle awer Zellen vier Zellen
keine Zelle zwei Zellen vier Zellen eme Zelle dret Zellen fimf Zellen

Zellbesuch

Gesamtbesuchsdauer in %

Thoraxtemperatur vor und nach dem

Anzahl benachbarter Brutzellen Anzahl benachbarter Brutzellen

Abb. 25 Besuch von leeren Zellen im Brutbereich
a) Aufenthaltsdauer in leeren Zellen: Die Dauer der Besuche in leeren Zellen stieg mit der Anzahl der benach-
barten gedeckelten Brutzellen.

b) Thoraxtemperatur vor und nach den Zellbesuchen: Auch die Thoraxtemperatur vor und nach dem Besuch

einer leeren Zelle stieg mit der Anzahl der benachbarten Brutzellen an.
Einzelheiten siche Text und TABELLE 9 und 10.
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TABELLE 9

Unterschiede in Besuchsdauer und Thoraxtemperatur der Bienen in Abhéngigkeit von der Anzahl benachbarter
Brutzellen. Ty, = mittlere Thoraxtemperatur der Bienen bei Ein- bzw. Austritt der Zellen einer bestimmten
Kategorie, Zeit = Gesamtaufenthaltsdauer der Bienen in den Zellen der jeweiligen Kategorie, ** = es wurden
signifikante Unterschiede zwischen den jeweiligen Kategorien gefunden, n.s. = es wurden keine signifikanten
Unterschiede zwischen den jeweiligen Kategorien gefunden.

Anzahl benachbarter keine Zelle eine Zelle zwel Zellen  drei Zellen vier Zellen finf Zellen
Brutzellen Ty Zeit Tm  Zeit Ty Zeit Tr  Zeit Tm  Zeit Ty Zeit
keine Zelle - - n.s. n.s. n.s. n.s. *% *% ** H* *% *%
eine Zelle n.s. n.s. - - n.s. n.s. ** *x *x w* ** **
zwel Zellen n.s. n.s. *x n.s. - - *x n.s. o n.s. *x n.s.
drei Zellen *® *x ** ** ** n.s. -- -- n.s. n.s. ** n.s.
vier Zellen ** *x ** *% ** n.s. n.s. n.s. -- - ** n.s.
finf Zellen *x *x ** ** ** n.s. *% n.s. *% n.s. - -
TABELLE 10

Besuchszeiten von Bienen in Zellen sowie Thoraxtemperaturen von Bienen (vor und nach Zellbesuchen) in
Abhingigkeit von der Anzahl benachbarter, gedeckelter Brutzellen. Im Versuch waren keine Zellen von den
sechs maximal moglichen Brutzellen umgeben (siche Abbildung 28).

Anzahl benachbarter Dauer des Zellaufenthaltes Thoraxtemperatur
Brutzellen Mittelwert + SD
keine Zelle 1,4+ 2,9% 32,9+ 1,2°C
eine Zelle 9,4 +22,0% 33,1 +£3,7°C
zwei Zellen 27,9 £34,2% 34,1 £3,5°C
drei Zellen 66,3 + 34,6% 35,7+3,5°C
vier Zellen 61,0 £41,6% 37,3 +£4,2°C
finf Zellen 90,4 +10,1% 39,2 +3,1°C

In der bisherigen Analyse flossen alle beteiligten Bienen ein. Wurde bei der Betrachtung der
Thoraxtemperaturen allerdings zwischen jungen (max. 48h alt) und dlteren Bienen (iiber 48h
alt) unterschieden, zeigte sich ein signifikant unterschiedliches Warmeverhalten dieser beiden
Bienengruppen: Die Thoraxtemperaturen der élteren Bienen vor und nach Zellbesuchen mit
mehreren benachbarten Brutzellen waren hoher als die Vergleichswerte von jungen Bienen
(Abb. 27).

Insgesamt hatten junge Bienen vor und nach den Zellbesuchen signifikant niedrigere Thorax-
temperaturen (Mittelwert = 34,0 = 2,4°C, n = 118) als dltere Bienen (Mittelwert = 36,5 +
5,4°C, n = 226; p<0,05, Mann-Whitney-U-Test, zweiseitig). Die genauere Betrachtung der
Ergebnisse zeigte, dass die Unterschiede durch die Zellbesuche mit vielen benachbarten
Brutzellen zustande kamen. Bei Besuchen von Zellen, die wenige benachbarte Brutzellen
hatten (keine, eine oder zwei Brutzelle(n)) ergeben sich keine signifikanten Unterschiede in
den Thoraxtemperaturen, war die Anzahl der benachbarten Brutzellen grofer (3, 4 oder 5
Brutzellen) hatten die dlteren Bienen signifikant hhere Thoraxtemperaturen beim Ein- bzw.
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Austritt der Zellen (Mann-Whitney-U-Test, p<0,05) als die jlingeren Bienen. Auferdem
wurden éltere Bienen etwa doppelt so oft in den Zellen beobachtet als junge Bienen.

10

eme Zelle  zwer Zellen  drer Zellen vier Zellen  funf Zellen eine Zelle  zweiZellen  drei Zellen  vier Zellen  funf Zellen

o Median [l 25°+75% T Bereich olue Austeifier

;h ? -
™ . .

i

Thoraxtemperatur vor und nach dem Zellbesuch

Thoraxtemperatur vor und nach dem Zellbesuch

Anzahl der benachbarten Brutzellen Anzahl benachbarter Brutzellen

Abb. 26 Thoraxtemperaturen in Abhéangigkeit vom Alter und von der Anzahl benachbarter Brutzellen
Altere Bienen (iiber 48h alt) hatten beim Besuch leerer Zellen mit vielen benachbarten Brutzellen signifikant
hohere Thoraxtemperaturen als jiingere Bienen (bis 48h alt) beim Besuch derselben Zellenkategorien. Waren
die Zellen von wenigen Brutzellen umgeben, fanden sich keine signifikanten Unterschiede in den
Thoraxtemperaturen zwischen jungen und dlteren Bienen.

Die Aufschliisslung der Gesamtbe- @ 51-100% der Zeit von Biene besucht
suchsdauer in den einzelnen unter- @ oo

suchten Zellen ist in Abbildung 27 @ 750

graphisch dargestellt: Wahrend des .

61-70%
Beobachtungszeitraums von insge- | e
samt drei Stunden waren die leeren Dae
Zellen unterschiedlich lange besetzt.
Vor allem innerhalb des Brutbe- —
reiches, wo die leeren Zellen von vie- Ao
len Brutzellen umgeben waren, waren R
die Zellen mindestens 91% der Beo- FIO%L | @ edecktte zeten
bachtungszeit von Bienen besucht QO

(Dunkelrot dargestellt), in den Rand- Abb. 27 Zellbesuche im Brutbereich

gebieten des Brutbereiches nahm die Die Farben geben nach dem Farbenschliissel die Besuchs-
Gesamtbesuchsdauer ab (Orange- und  dauer in % von der gesamten Beobachtungsperiode (3h) von
Gelbtone). Am letzten Versuchstag  Bienen in den Zellen wider. Weil dargestellte Zellen waren

wurden zusitzlich Zellen ohne be-  leer und wurden nicht genauer untersucht.

nachbarte Brutzellen (eine Zellreihe

entfernt von gedeckelter Brut) auf Zellbesuche hin untersucht. Diese Zellen waren im Beo-
bachtungszeitraum (1h) nur iiber kurze Zeitrdume besetzt, die Gesamtbesuchsdauer setzte sich
dabei oft aus mehreren sehr kurzen Besuchen (Inspektionen) zusammen. Alle untersuchten
Zellen waren wihrend der Beobachtungen leer.

Dieser Versuch zeigte, dass die Arbeiterinnen auch leere Zellen zwischen der gedeckelten
Brut nutzen, um die Puppen mit Wéarme zu versorgen. Dabei gingen die Bienen effektiv vor,
denn sie bevorzugten Zellen, die von mdglichst vielen Brutzellen umgeben waren. Die élteren
Tiere spielten beim Brutwérmen eine wichtigere Rolle als die jungen Bienen.
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3. 3 Atemfrequenzen von warmen Arbeiterinnen

Ein weiteres Kriterium

von warmen Bienen, die 10 - y=0.5391x - 16.354
Brutwiarmeverhalten zei- R%= 03191 .
gen, sind ihre schnellen 8 | ’
kontinuierlichen abdomi-
nalen Atembewegungen.
Um das Brutwidrmever-
halten weiter zu Dbe-
schreiben wurden die
Atemfrequenzen der 2 L
warmen  Arbeiterinnen

gemessen und mit der 0
jeweiligen Tho.raxtemp.e- 36 38 40 42
ratur der Bienen in

Verbindung gebracht. Thoraxtemperatur [°C]

Dabei zeigte sich, dass
die Atemfrequenzen der Abb. 28 Abdominale Atemfrequenz in Hertz (Hz) von Arbeiterinnen beim
Brutwirmen in Abhéngigkeit ihrer jeweiligen Thoraxtemperatur.

Frequenz [Hz]

warmen Tiere mit der
Thoraxtemperatur direkt
korrelierten. Die Frequenz der Abdomenbewegungen von 34 untersuchten Arbeiterinnen lag
zwischen 3,4 und 8,2Hz. Die untersuchten Tiere hatten Thoraxtemperaturen zwischen 36,6°C
und 43,0°C (Abb. 28).

Wurden die Atemmuster der einzelnen Bienen betrachtet, wurde erkennbar, dass kiihlere
Tiere kurze Atempausen machten. In Abbildung 29 links hatte die Arbeiterin wiahrend der
Aufnahme eine Thoraxtemperatur von 36,6 + 0,4°C. Sehr warme Tiere wiesen sehr schnelle
und vor allem kontinuierliche Atembewegungen auf. Die Arbeiterin rechts in Abbildung 29
hatte wiahrend der Aufzeichnung eine Thoraxtemperatur von 41,1 £ 0,3°C.
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Abb. 29 Abdominale Atemfrequenzen von Bienen im gedeckelten Brutbereich

Die Atemfrequenz auf der linken Seite stammt von einer Biene, die wéihrend der Aufnahme eine Thorax-
temperatur von 36,6 + 0,4°C aufwies. Die Atmung bei dieser Thoraxtemperatur war diskontinuierlich, zu Beginn
der Aufzeichnung war nur eine Atembewegung zu verzeichnen, nach etwa 3s Pause folgten 16 schnellen
Pumpbewegungen, es gab eine weitere Atempause von 7s, dann zeigte die Biene eine relativ gleichméaBige
Atmung. Thre Atemfrequenz lag im Durchschnitt bei 4,2Hz. Die rechte Abbildung zeigt die kontinuierliche
Atmung einer Biene, die wéhrend der Aufzeichnung eine Thoraxtemperatur von 41,1 £ 0,3°C hatte. Thre
durchschnittliche Atemfrequenz lag bei 8,2Hz. Die Aufnahme war nur gut 40s lang, die Biene legte also keine
Atempause am Ende ein, wie die Abbildung vermuten lassen konnte.
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Die Aufzeichnung von Atemfrequenz und Thoraxtemperatur bei zwei Arbeiterinnen iiber
einen ldngeren Zeitraum (Abb. 30a und b) zeigte bei Bienel (Aufnahme A bis E) bei wenig
schwankender Thoraxtemperatur um die 40°C relativ konstante Atemfrequenzen. Am Ende
der Aufnahme sank die Thoraxtemperatur von 40,3 auf 39,8°C und die Atemfrequenz
verringerte sich dabei um 0,3Hz, das entspricht 18 Atembewegungen pro Minute.

Biene2 (Aufnahme 1-8) zeigte stirkere Schwankungen ihrer Thoraxtemperatur und Atem-
frequenz. Die Anderungen der Atemfrequenz schienen den Anderungen der Thoraxtemperatur
voranzugehen, wobei die Atemfrequenz groflere Schwankungen aufwies.
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Abb. 30a Thoraxtemperaturen (blaue Linie) und abdominale Atemfrequenzen (roter Balken) von Bienel iiber
einen langeren Zeitraum (circa 8min) aufgenommen. Die Thoraxtemperatur dnderte sich wenig und schwankte
zwischen 39,6 und 40,7°C. Zu Beginn der Aufnahme hatte die Biene eine Thoraxtemperatur von iiber 41°C. Die
durchschnittliche Atemfrequenz lag im aufgezeichneten Zeitraum zwischen 4,6 und SHz
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Abb. 30b Thoraxtemperaturen (blaue Linie) und abdominale Atemfrequenzen (roter Balken) von Biene2 iiber
circa 14min aufgenommen (mit einer Liicke von etwa 2min). Die Thoraxtemperatur stieg zu Beginn schnell an, die
Biene zeigte dabei sehr hohe Atemfrequenzen um 7Hz. Dann blieb die Thoraxtemperatur bei hohem Niveau,
wihrend die Atemfrequenz erst abnahm und danach mit méBig steigenden Thoraxtemperaturen aber wieder deutlich
schneller wurde. Zum Ende sank die Thoraxtemperatur leicht, die Atemfrequenz deutlich.
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3. 4 Ausloser des Brutwarmeverhaltens
3. 4. 1 Informationsaustausch zwischen Brut und Arbeiterinnen

Bei der Messung mittels Laser-Doppler-Vibrometrie wurden keine von den Puppen erzeugten
und iiber die Wabendeckel libertragenen mechanischen Signale entdeckt. Es fanden sich
weder Schwingungen direkt nach der Entnahme der Wabe aus dem Brutwadrmeschrank, der
die Wabe auf 35°C gehalten hatte, noch bei der Abkiihlung durch die Aufbewahrung der
Brutwabe bei Raumtemperatur. Da die Untersuchungen rund um die Uhr erfolgten, wird die
Abhiingigkeit an eine bestimmte Tageszeit ausgeschlossen. Das Offnen der Brutzellen direkt
nach den Versuchen bestitigte, dass die Puppen in den Zellen intakt waren. Zum Teil wurden
die untersuchten Zellen nur markiert und der Schlupf der Puppen in den folgenden Tagen
beobachtet — ein sicheres Zeichen, dass die Puppen wéhrend der Aufnahmen am Leben und
intakt waren.

Da keine mechanischen Signale, die von der Brut ausgehen, gefunden wurden, wurde im
Weiteren untersucht, ob Bienen auch gedeckelte Brutbereiche ohne lebende Brut wérmen.
Dazu wurden zunichst mit Wachskegel gefiillte gedeckelte Zellen verwendet, dann erfolgten
Untersuchungen mit toter gedeckelter Brut.

In diesem Versuchskomplex wurden zwei Aspekte betrachtet: Zum einen wurden die Tem-
peraturen der Bienen auf der vermeintlichen Brut untersucht, indem die durchschnittlichen
Thoraxtemperaturen aller Arbeiterinnen im gedeckelten Bereich ermittelt wurden. Aulerdem
wurden die Arbeiterinnen auf der ,,Brut” je nach Thoraxtemperatur grob in thermisch aktive
(Tthorax > 35°C) und thermisch passive Bienen (Tthorax < 35°C) unterteilt.

Zum anderen wurde die Temperatur der ,,Brut” selbst gemessen. Die Aufzeichnung der Luft-
temperatur erfolgte mit einem Temperaturfiihler in einer leeren Zelle innerhalb des gedeckel-
ten Bereiches.

Beginnen wir mit der Analyse der Thoraxtemperaturen der Bienen:

3. 4. 2 Temperaturregulierung manipulierter Brut - mit Wachskegel gefullte Brutzellen

Im Durchschnitt hatten die Tiere auf den mit Wachskegel gefiillten Brutzellen eine Thorax-
temperatur von 33,5 + 2,0°C (n = 154 Temperaturwerte). 77,3% der Bienen hatten Thorax-
temperaturen von maximal 35,0°C, nur 22,7% der Bienen hatten hohere Thoraxtemperaturen.
Einige dieser Tiere zeigten Trophallaxis, was hohere Thoraxtemperaturen hervorruft. Andere
waren mit dem Offnen der Wachsdeckel beschiftigt, waren also durch diese Titigkeit
erwarmt. Es wurden Tiere beobachtet, die mit hoher Thoraxtemperatur in gedffneten Brut-
zellen steckten. Sie waren offensichtlich damit beschéftigt, die Wachskegel zu entfernen. Die
Bienen zeigten von Beginn der Aufzeichnung an kein Brutwidrmeverhalten, d. h. ruhig
sitzende Bienen mit hoher Thoraxtemperatur wurden nicht beobachtet. Es waren gleich am
Anfang Bienen zu erkennen, die sich mit warmen Thorax in Zellen aufhielten (ein heller Ring
im Thermovisionsbild zeigte die hohe Thoraxtemperatur auch wéhrend des Aufenthaltes in
der Zelle an, vergleiche Abbildung 18b).

Auf einem nicht manipulierten intakten gedeckelten Brutbereich hatten Bienen im Durch-
schnitt Thoraxtemperaturen von 35,7 + 1,6°C (n = 429 Temperaturwerte). 31,7% der Arbeite-
rinnen hatten Thoraxtemperaturen bis 35,0°C, alle anderen Tiere (68,3%) waren wéarmer. Die
Thoraxtemperaturen der Bienen auf diesem unbehandelten Brutbereich unterschieden sich
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signifikant von den Thoraxtemperaturen der Tiere auf der Brutfliche, die mit Wachskegel
gefiillt war (Mann-Whitney-U-Test, p<0,05).

Mit Wachskegeln gefiillte gedeckelter Brutzellen reichten im Versuch also nicht aus, um
flichendeckendes Brutwirmeverhalten bei den Arbeiterinnen auszuldsen.

3. 4. 3 Temperaturregulierung von Arbeiterinnen auf toter Brut

Bevor die Ergebnisse von Bienen auf abgetoteter Brut ndher betrachtet werden, sind zum Ver-
gleich in TABELLE 11 die Daten von unbehandelten Bienen auf unbehandelter Brut dargestellt.

TABELLE 11

Thoraxtemperaturwerte mit Standardabweichung (Trpoax [°C] MW £ S.D.) von unbehandelten Bienen auf
lebender gedeckelter Brut. Es sind die Ergebnisse aus zwei kleinen Brutbereichen 1 und 2 dargestellt. n gibt die
jeweilige Anzahl gemessener Temperaturwerte an.

’ Brutbereich 1 Brutbereich 2

Trhorax [°C] MW £ S.D. ’ 36,1 +2,8 (n = 145) 37,6 +3,1 (n=134)

Im Vergleich zu diesen Kontrolldaten wurden in einem Vorversuch die Thoraxtemperaturen
der Arbeiterinnen auf offener Brut (Larven) und auf gedeckelten Brutbereichen (Puppen)
analysiert. Ein Teil der gedeckelten Brut war abgetdtet worden, so dass sowohl offene mit
gedeckelter Brut als auch lebende gedeckelte mit abgetoteter gedeckelter Brut verglichen
werden konnte:

Sowohl die Anzahl der Bienen als auch die Thoraxtemperatur der Tiere war auf gedeckelter
Brut hoher als auf offener Brut. (Abb. 31). Dabei korrelierten die Thoraxtemperaturen mit der
Lage des Brutfeldes - je tiefer das Brutfeld im Beobachtungsstock lag, umso hoher waren die
Thoraxtemperaturen der Bienen auf dem Brutfeld. Es bestehen jeweils signifikante
Unterschiede zwischen den Thoraxtemperaturen der Bienen auf gedeckelter und offener Brut
(Mann-Whitney-U-Test, p<0,05). Die durchschnittlichen Thoraxtemperaturen lagen in den
gedeckelten Brutbereichen immer iiber 36°C, ndmlich von oben nach unten betrachtet bei
36,1 £ 2,8°C, 37,2 £ 2,5°C und 37,6 + 3,1°C und unterschieden sich signifikant zwischen
,Oben* und , Mitte*. Zwischen ,,Mitte* und ,,Unten* bestanden keine signifikanten Unter-
schiede (Mann-Whitney-U-Test, p<0,05).

Im Larvenbereich waren die durchschnittlichen Thoraxtemperaturen von oben nach unten
gesehen 33,1 +£2,0°C, 33,2 £ 1,9°C und 32,6 + 1,9°C. Zwischen den einzelnen Bereichen fan-
den sich keine signifikanten Unterschiede in Bezug auf die Thoraxtemperaturen der Bienen
(Mann-Whitney-U-Test, p<0,05). Die Anzahl der Tiere war auf der gedeckelten Brut hoher
als im Larvenbereich. Wéhrend durchschnittlich 11 Tiere einen gedeckelten Brutbereich
besuchten, waren es im Larvenbereich im Mittel 7 Tiere. Hier stieg die Zahl der Arbeiterinnen
sowohl im Larvenbereich als auch im gedeckelten Bereich von oben nach unten. Der
kontinuierliche Abfall der Temperatur von oben nach unten ist mit der zunehmenden Néhe
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zum Flugloch zu erkldren, das sich ganz unten auf der Seite der gedeckelten Brut befand
(Abb. 14).
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Abb. 31 Thoraxtemperatur und Anzahl der Bienen in verschiedenen Brutbereichen.

Die linke Seite zeigt die mittleren Thoraxtemperaturen mit Standardabweichung der Bienen auf den 6
untersuchten Brutbereichen (n = 411 Temperaturwerte). Es wurden jeweils drei Bereiche mit offener und
gedeckelter Brut beobachtet, die in Abhédngigkeit von ihrer Lage im Stock mit ,,Oben®, ,Mitte* und
,unten* bezeichnet wurden. Rechts ist die Anzahl der Tiere in den jeweiligen Brutbereichen aufgezeich-
net. Die Balken in Brauntonen stellen die Daten von Bienen auf gedeckelter Brut dar, wobei der mittlere
Brutbereich (,,Mitte) abgetotet worden war (schraffiert), die Daten in Blautdnen reprasentieren Bienen auf
offener unbehandelter Brut.

In den folgenden drei Versuchen wurde den Arbeiterinnen keine lebende Brut neben toter
angeboten, nun war das gesamte Brutstiick mit gedeckelter Brut abgetotet worden.

Im ersten Versuch (03.10.2002 bis 10.10.2002) mit toter Brut wurden an den ersten drei
Versuchstagen die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen in fiinf 30-miniitigen Aufnahmen
ermittelt (TABELLE 12).

TABELLE 12

Tiere auf abgetoteter gedeckelter Brut. Aufgezeichnet ist die mittlere Thoraxtemperatur der Bienen im
Brutbereich mit der dazugehdrigen Standardabweichung (Tthorx [°C] MW + S.D.). Da am 03. und 04.10.2002
jeweils zwei Aufnahmen pro Tag aufgezeichnet worden waren, sind die Aufnahmen zusitzlich mit den Buch-
staben A und B gekennzeichnet. n = Anzahl der Temperaturmesswerte.

Datum 03.10.2002 A 03.102002B  04.10.2002A  04.10.2002B  05.10.2002 A
Tthorax [°C] 32,1£3,0 32,6 £2,8 32,+3,6 34,1432 32,8438
MW +S.D. (n=531) (n=578) (n=633) (n = 633) (n=401)
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Im zweiten Versuch mit toter Brut (08.05.2003 bis 10.06.2003, insgesamt 34 Tage) wurden
an den ersten 13 Versuchstagen die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen auf der Brut auf-
gezeichnet (TABELLE 13).

TABELLE 13

Dargestellt ist der Mittelwert der Thoraxtemperaturen aller Bienen auf der toten Brut mit der dazugehdrigen
Standardabweichung (Thorx [°C] MW £ S.D.). n = Anzahl der Temperaturmesswerte. Zu beachten ist die
Fortfithrung der Datenreihe in der zweiten Tabellenzeile.

Datum ‘ 12.05.2003  13.05.2003 14.05.2003 15.05.2003 16.05.2003  17.05.2003 »

TThoraX [OC]
MW £ S.D.

37,0£24  368+3,1 36,1 £3,4 36,1 £3,2 354+3,1 358433
(n=557)  (n=640) (n=579) (n=510) (n = 595) (n=614)

» 18.05.2003 19.05.2003  20.05.2003 21.05.2003 22.05.2003 23.05.2003 24.05.2003

349432 36024  364+23 36,5+2,6 350+2,7 359+2,0 355+2,0
(n=621) (M=662)  (n=739) (n=731) (n=618) (n=681) (n = 599)

Im dritten Versuch (23.09.2003 bis 07.10.2003) wurden in 5 Aufnahmen die Thoraxtempe-
raturen der Bienen auf toter Brut aufgezeichnet und analysiert.

TABELLE 14

Dargestellt ist der Mittelwert der Thoraxtemperaturen aller Bienen im Brutbereich mit der dazugehérigen
Standardabweichung (Tthomx [°C] MW £ S.D.). n = Anzahl der Temperaturmesswerte. Zu beachten ist das
Zeitfenster zwischen der 4. und 5. Aufnahme.

Datum ‘ 23.09.2003 24.09.2003 25.09.2003 26.09.2003 01.10.2003
Thorax [°C] 34,7423 36,5+1,9 372419 37,0+£1,9 333+1,6
MW + S.D. (n=453) (n = 385) (n=397) (n=401) (n=248)

In Abbildung 32 sind alle Thoraxtemperaturdaten eines Versuches in jeweils einem Kreis-
diagramm zusammengefasst. In den Diagrammen wurde nur zwischen Bienen unterschieden,
die Thoraxtemperaturen bis maximal 35,0°C aufwiesen und Bienen, die hohere Thorax-
temperaturen erreichten. Die prozentuale Verteilung der Thoraxtemperaturen der Tiere zeigen
auf der toten Brut im zweiten und dritten Versuch keine signifikanten Unterschiede im
Vergleich zu Bienen auf lebender Brut, im ersten Versuch unterschied sich die Verteilung der
Thoraxtemperaturen von der der Kontrollgruppe (Kruskal-Wallis-ANOVA, 2-seitig, p<0,001,
n = 12950 Temperaturwerte).
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Kontrolle Wachskegel Vorversuch
lebende Brut lebende/tote Brut
1. Versuch 2. Versuch 3. Versuch
tote Brut tote Brut tote Brut

Abb. 32 Verteilung der Thoraxtemperaturen in den bis jetzt dargestellten Brutversuchen

Dargestellt ist der prozentuale Anteil von Bienen, der Thoraxtemperaturen bis 34,5°C hatte (blau) und der
Anteil an Bienen, der hohere Thoraxtemperaturen aufwies (orange). Das erste Kreisdiagramm zeigt die
Temperaturverteilung von Bienen auf unbehandelter gedeckelter Brut (Kontrolle). Die Verteilung der
Thoraxtemperaturen im 1. Versuch unterschied sich signifikant von der der Kontrolle, die Verteilung der
Thoraxtemperaturen im 2. und 3. Versuch zeigten keine signifikanten Unterschiede zur Kontrolle.

Zusammenfassend zu der Analyse der Thoraxtemperaturen von Bienen auf toter Brut ist zu
sagen, dass in drei von 4 Versuchen keine Unterschiede zu lebender Brut gefunden wurden.
Etwa zwei Drittel der Tiere im Brutbereich halten hohere Thoraxtemperaturen als 35°C
aufrecht. In einem Versuch (1.Versuch) wéirmten die Bienen die Brut nicht, auch mit
Wachskegel versehene gedeckelte Zellen wurden nicht gewérmt.
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3. 4. 4 Die Temperatur von toter gedeckelter Brut im Beobachtungsstock

Als zweiter Aspekt wurde die Lufttemperatur der toten Brut gemessen.

Erneut ist zum Vergleich eine typische Bruttemperaturkurve mit intakten Bienen auf
unbehandelter gedeckelter Brut abgebildet (Abb. 33). Der Mittelwert der Temperaturen des
dargestellten Zeitraumes lag bei 34,6 + 0,5°C (dunkelblaue Werte). Durch das Entfernen der

Isolierung bei den Thermovisionsaufnahmen sank die Bruttemperatur jeweils ab (diese
Zeitspannen sind in den Abbildungen in hellblau dargestellt).
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Abb. 33 Lufttemperatur im gedeckelten Brutbereich in einem unmanipulierten Stock: Kontrolle

Die Arbeiterinnen und die Brut waren unmanipuliert, die Temperatur lag, solange der Stock isoliert war bei 34,6
+ 0,5°C (Darstellung in dunkelblau). Die hellblauen Werte zeigen die Temperaturwerte wiahrend der Thermo-
visionsaufnahmen ohne Stockisolierung. Raumtemperatur Tg,y, = 25,0 £ 0,5°C.

Zu den mit Wachskegeln gefiillten Zellen gibt es keine Aufzeichnung der Bruttemperatur, im
Stock wurden 31,1 £ 0,4°C gemessen.

Im Folgenden werden die drei bereits beschriebenen Versuche mit toter Brut erneut betrach-
tet, nun liegt das Augenmerk allerdings auf der gemessenen Temperatur der ,,Brut™:

Im ersten Versuch (03.10.2002 bis 10.10.2002) wurde die Lufttemperatur tiber 176 Stunden
in einer leeren Zelle, die von sechs gedeckelten Brutzellen umgeben war gemessen.

Da der Stock in den ersten Tagen immer wieder fiir die Thermovisionsaufnahmen gedffnet
worden war, zeigt Abbildung 34 die Messung der Lufttemperatur erst nach Abschluss der
Aufnahmen. Sie lag tiber 51,5 Stunden lang bei 35,0 £ 0,7°C. Danach sank die Temperatur
innerhalb von 5 Stunden auf 16,4°C und innerhalb von 12 Stunden auf 14°C (nicht darge-
stellt). Darauthin wurde die Messung abgebrochen.
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Abb. 34 Lufttemperatur im abgettteten gedeckelten Brutbereich: 1. Versuch

Zwischen dem 05. und 07.10.2002 waren die Bienen nicht gestort worden. Die Lufttemperatur im Brutbereich
wurde iiber 51,5 Stunden auf 35,0 £ 0,7°C gehalten. Am 07.10.2002 sank die Lufttemperatur auf unter 15°C und
stieg und sank im weiteren Verlauf auf Raumtemperaturniveau, was nicht in der Abbildung dargestellt ist. Die
Raumtemperatur lag wihrend der dargestellten Zeitspanne von 51,5 Stunden bei 18,4 + 0,4°C.

Die Lufttemperatur schwankte etwas stirker um den Temperaturbereich von 35°C, aber im
Vergleich zur Temperaturkurve eines unbehandelten Volkes fanden sich keine signifikanten
Unterschiede im dargestellten Zeitraum von Abbildung 34 (Mann-Whitney-U-Test, p<0,05).

Im zweiten Versuch (08.05.2003 bis 10.06.2003) wurden die Temperaturen im abgetoteten,
gedeckelten Brutbereich iiber 34 Tage aufgenommen. Vom 12.05.2003 bis zum 24.05.2003
wurden zusédtzlich tdglich die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen fiir eine Stunde auf der
Brut aufgenommen (siehe vorne). Uber den gesamten Zeitraum gesehen lag die mittlere Brut-
temperatur bei 33,1 £ 2,3°C. Da die Temperatur in den letzten Tagen bis auf Raumtemperatur
absank, verfilschen die Messungen am Ende der Aufzeichnung die mittlere Bruttemperatur.
Abbildung 35 gibt die mittlere Bruttemperatur der einzelnen Tage mit Standardabweichung
wieder: Die Abbildung zeigt hohe und konstante Temperaturwerte zu Beginn der Auf-
zeichnung. In den ersten 10 Tagen lag sie bei 34,8 + 1,0°C. Die gefunden Temperaturwerte in
diesem Zeitraum unterscheiden sich nicht von der Temperatur eines unbehandelten Brutfeldes
(Mann-Whitney-U-Test, p<0,05). Fasst man die ersten 20 Tage zusammen, so lag die Brut-
temperatur bei 34,2 + 1,3°C, die Werte in diesem Zeitfenster unterschieden sich nun
signifikant von einem unbehandelten Brutbereich (Mann-Whitney-U-Test, p<0,05).
Ausgehend von der Angabe, dass eine Bruttemperatur von 33-36°C optimal fiir die
Entwicklung der Brut ist (Himmer 1927b, Groh et al. 2004), lagen die mittleren Brut-
temperaturen in den ersten 17 Tagen im Optimum, am 18. Tag lagen sie darunter. Vom 19.
bis zum 24. Versuchstag lag die Bruttemperatur nochmals im idealen Bereich bevor sie
unregelméfBig abfiel und am letzten Versuchstag etwa Raumtemperatur (im gesamten
Zeitraum Traum = 23,4 + 2,3°C) erreichte.
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Abb. 35 Lufttemperatur im abgettteten, gedeckelten Brutbereich: 2. Versuch
Es sind die mittleren Bruttemperaturen mit der jeweiligen Standardabweichung iiber einen Zeitraum von 34
Tagen dargestellt. Raumtemperatur = 23,4 = 2,3°C.

Nach der Aufnahme wurde das Brutstiick entfernt und untersucht. Die durch Einfrieren abge-
toteten Puppen in den gedeckelten Zellen war nach Abschluss es Versuches zusammen-
geschrumpft, ledern und runzelig, die meisten Puppen hatten eine schwarze Firbung ange-
nommen.

Im dritten Versuch (23.09.2003 bis 07.10.2003) wurden die Temperaturen der toten Brut
tiber 15 Tage aufgenommen. Abbildung 36 zeigt die ersten 7 Tage der Aufzeichnung, die
mittlere Bruttemperatur lag in dieser Zeit bei 34,2 + 0,7°C (bei Traum = 25,2 £ 0,5°C). Die
gefundenen Temperaturwerte unterschieden sich signifikant von den Temperaturwerten eines
unbehandelten Brutbereiches, der als Kontrolle diente (Mann-Whitney-U-Test, p>0,05).

Aber auch hier lagen die Werte noch in dem fiir Puppen optimalen Temperaturbereich
zwischen 33 und 36°C (Groh et al. 2004).
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Abb. 36 Lufttemperatur im abget6teten, gedeckelten Brutbereich: 3. Versuch
Die Temperatur lag, solange der Stock nicht fiir die Thermovisionsaufnahmen gedffnet worden war bei 34,2
+ 0,7°C. Dunkelblaue Werte geben Temperaturen an, wihrend der Stock isoliert war, die hellblauen Werte

zeigen die Temperaturwerte, wihrend der Thermovisionsaufnahmen ohne Stockisolierung. Tryum = 25,2 *
0,5°C.

Zusammenfassend kann zu diesem Ergebnisabschnitt folgende Aussage gemacht werden: Die
Temperatur der toten Brut unterschied sich im ersten Versuch nicht von der Temperatur
eines Kontrollstockes, im zweiten Versuch fanden sich in den ersten 10 Versuchstagen keine
signifikanten Temperaturunterschiede zu lebender Brut. Im dritten Versuch lag die Bruttem-

peratur mit durchschnittlich 34,2 + 0,7°C signifikant unter der Bruttemperatur eines Kontroll-
stockes.

Insgesamt wurden folgende Ergebnisse zum Temperaturverhalten von Bienen auf toter Brut
und zu den Temperaturen von toter Brut gefunden (TABELLE 15).

TABELLE 15

Zusammenfassung der Ergebnisse von 3.4.3 und 3.4.4

In drei von vier Fillen unterschieden sich die Thoraxtemperaturen der Bienen auf toter Brut (,,Thorax-
temperaturen®) nicht von Bienen auf lebender gedeckelter Brut. In zwei von drei Versuchen fanden sich auch
keine signifikanten Temperaturunterschiede bei toter und lebender gedeckelter Brut (,,Bruttemperatur). Im

Vorversuch wurden keine Bruttemperaturen aufgenommen. n.s. = nicht signifikant, ** = signifikant, -- = keine
Datenaufnahme.
Thoraxtemperaturen Bruttemperatur
Vorversuch — Kontrolle n.s. --
1. Versuch — Kontrolle *oE n.s.
2. Versuch — Kontrolle n.s. n.s.
3. Versuch — Kontrolle n.s. ok
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3. 5 Die Bedeutung der Antennen beim Brutwarmen

Die Verhaltensbeobachtungen zeigten, dass Bienen beim Brutwidrmen ihre Antennen auf die
Brutdeckel driickten. Um die Bedeutung der Antennen bei diesem Verhalten zu entschliisseln
wurden den Bienen Segmente ihrer Antennengeifieln in verschiedener Anzahl entfernt und
das (Brutwédrme-)Verhalten der Tiere im gedeckelten Brutbereich beobachtet.

3. 5.1 Bienen mit 5 abgetrennten Antennensegmenten

Versuch A: Bienen mit 5 abgetrennten Antennensegmenten hatten im gedeckelten Brut-
bereich signifikant niedrigere Thoraxtemperaturen (31,8 £ 2,3°C bzw. 33,5 = 1,9°C) als
gleich alte unbehandelte Arbeiterinnen (35,3 £ 3,2°C bzw. 36,5 + 3,0°C) unter gleichen Be-
dingungen (Mann-Whitney-U-Test, p<0,05). AuBBerdem war die Anzahl der behandelten Tiere
im Brutbereich niedriger als die Anzahl der unbehandelten Arbeiterinnen, obwohl gleich viele
behandelte und unbehandelte Tiere eingesetzt worden waren. Im Durchschnitt befanden sich
am 28.04.2002 2,8-mal mehr unbehandelte Tiere auf der Brut als behandelte Tiere, am
30.04.2002 waren es 1,75-mal mehr unbehandelte Bienen.

TABELLE 16

Durchschnittliche Thoraxtemperaturen (Tryorx) SOWie Anzahl der Tiere auf gedeckelter Brut bei unterschiedli-
chen Behandlungsformen. An den beiden Beobachtungstagen, am 28. und 30.04.2002, wurde die Anzahl der
Tiere und ihre Thoraxtemperaturen in Anhingigkeit von der Behandlungsform (Bienen mit 5 abgetrennten
Antennensegmenten ,,minus 5° oder unbehandelt ,,Kontrolle* miteinander verglichen. Zu Versuchsbeginn waren
von jeder Gruppe 250 Tiere in den Stock gegeben worden. n = Anzahl der Temperaturmesswerte.

Datum 28.04.2002 30.04.2002

Behandlungsform minus 5 Kontrolle minus 5 Kontrolle

TThoraX in °C
MW £ S.D. 31,8+£23 353+3,2 33,5+1,9 36,5+3,0

Anzahl Tiere auf Brut
MW + S.D. 27,8+43 79,0+ 3,5 32,5+3,3 57,5+4,2

Messwerte n n=362 n=1027 n=423 n="747

Die Tiere, deren Antennen um 5 Glieder gekiirzt worden waren, unterschieden sich deutlich in
ihrem Verhalten von den unbehandelten Bienen: Sie waren zwar wie die unbehandelten Tiere
am im Stock befindlichen Futterteig anzutreffen, versorgten aber nicht die gekifigte Konigin.
Wihrend einer zweistiindigen Beobachtung befanden sich auf dem Koniginnenkifig zu jeder
Zeit unbehandelte Bienen (kurzzeitig ein Tier, sonst zwei bis 6 Tiere). Die Arbeiterinnen
hielten sich gewdhnlich iiber einen langeren Zeitraum auf dem Gitter auf und hielten mit der
Konigin Kontakt, indem sie Kopf und Antennen zum Gitter gerichtet hatten und ihre An-
tennen durch die Gitterdffnungen steckten. Wéhrend dieses Zeitraums liefen auch einige der
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behandelten Bienen iiber das Gitter, aber nur eine einzige verweilte auf dem Koniginnenkéfig
fiir 130s. In dieser Zeit nahm sie allerdings keinen Kontakt zur K6nigin auf.

Am 30.04.2002 (nach den Aufnahmen, aus denen die oben beschriebenen Ergebnisse
resultieren) flogen behandelte und unbehandelte Arbeiterinnen (5 bzw. 6 Tage nach ihrem
Schlupf) aus. Die Tiere aus beiden Gruppen fanden zum Stock zuriick. Vor dem Stockeingang
lehnte eine durchsichtige Plexiglasscheibe (circa 11 x 14cm) als Windschutz. Um in den
Stock zu gelangen mussten die Bienen links oder rechts um die Scheibe herumfliegen. Die
behandelten Bienen flogen auf Hohe des Fluglochs gegen die Plexiglasscheibe und brauchten
mehrere Minuten um den seitlichen Eingang zu finden. Ihrem Verhalten nach orientierten sie
sich iiberwiegend optisch. Selbst hinter der Scheibe liefen sie oft noch ziellos umher, wihrend
unbehandelte Bienen direkt den seitlichen Eingang anflogen und im Flugloch verschwanden.
Am 02.05.2002 wurden die Bienen im Stock abgetotet und gezdhlt. Es wurden 248 unbe-
handelte und 139 behandelte Bienen gezdhlt. 77 Bienen waren unmarkiert und wahrscheinlich
frisch geschliipft. Es waren also nur zwei der zu Anfang in den Stock eingesetzten 250 Kon-
trolltiere verloren gegangen, wahrend von den behandelten Tieren fast die Hilfte fehlte.

Im Versuch B waren zu den 250 Tieren mit 5 abgetrennten Antennensegmenten und den 250
unbehandelten Tieren 75 Tiere hinzugefiigt worden, denen an jeder Antenne ein Segment
fehlte. An den beiden Versuchstagen (08.08.2002 und 10.08.2002) hatten die Bienen mit 5
abgetrennten Segmenten und die Bienen mit einem abgetrennten Segment signifikant
niedrigere Thoraxtemperaturen als gleich alte unbehandelte Arbeiterinnen, zwischen den
Bienen der beiden behandelten Gruppen fanden sich keine signifikanten Temperatur-
unterschiede (Kruskal-Wallis-ANOVA, zweiseitig, p<0,001). Die Anzahl der Kontrolltiere
war von allen eingesetzten Gruppen immer die hochste (relativ und prozentual zu der
eingesetzten Anzahl gesehen).

TABELLE 17

Thoraxtemperaturen (Trperx) Und Anzahl der unterschiedlich behandelten Tiere auf der gedeckelten Brut. An den
beiden Beobachtungstagen 08. und 10.08.2002 wurden die Anzahl der Tiere und ihre Thoraxtemperaturen in
Anhingigkeit von der Behandlungsform (Bienen mit 5 abgetrennten Antennensegmenten ,,minus 5%, mit einem
abgetrennten Antennensegment ,,minus 1, oder unbehandelte Tiere ,, Kontrolle®) miteinander verglichen. Zu
Versuchsbeginn waren von der ,,minus 5“-Gruppe und von den unbehandelten Bienen 250 Tiere zugesetzt
worden, von der ,,minus 1“-Gruppe befanden sich 75 Tiere im Stock. Da die GruppengrdéfBe unterschiedlich stark
war, wurde zusétzlich die Anzahl der Tiere in % in Abhéngigkeit von der Gesamtzahl der jeweiligen Gruppe
angegeben (Anzahl der Tiere auf der Brut MW + S.D. in %). n = Anzahl der Temperaturmesswerte.

Datum 08.08.2002 10.08.2002

Behandlungsform minus 5 minus 1 Kontrolle minus 5 minus | Kontrolle

Anzahl Tiere auf Brut
MW = S.D. 16,5+ 3,0 9,1+26 50,5+5,7 | 6,6+1,2 12,1+£3,5 20,2+2,3
MW £ S.D.in % 6,6+1,2 12,1+£3,5 20,2+23 |55+1.2 40+238 15,7+ 1,9

TThorax in °C
MW + S.D. 338+1,8 340+14 369+21 | 345+1,7 343+14 37,1+21

Messwerte n n=214 n=118 n=656 n=168 n=150 n=>511
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Bienen, denen an jeder Antenne ein Segment fehlte, waren nur in ihren Thoraxtemperaturen
und nicht auf der Verhaltensebene von unbehandelten Tieren zu unterscheiden. Die Bienen
versorgten die Konigin, sie wurden beim Futtereintrag als Pollentrigerin und beim
Schwinzeltanz beobachtet. Die Brut- und Raumtemperatur wéhrend dieses Versuches ist in
TABELLE 18 dargestellt.

TABELLE 18

Mittlere Brut- (Tg.,) und Raumtemperatur (Tra,m) im Versuchszeitraum (es ist jeweils der Mittelwert mit
Standardabweichung iiber 24h angegeben, n = 1440 Temperaturwerte pro Tag). Die Bruttemperatur lag an allen
Tagen im optimalen Bereich, die Raumtemperatur schwankte zwischen 22,5 und 24,3°C.

Datum 08.08.2002 09.08.2002 10.08.2002 13.08.2002
Tpru in °C 344+0,5 34,6 £ 0,6 350+0,5 34,6+ 0,5
Traum in °C 243+0,3 233404 22,5+04 232406

3. 5. 2 Bienen mit einem amputierten Antennenglied an beiden Antennen

Versuch C: Am 09.09 und 10.09.2002 wurde das Brutwarmeverhalten von Bienen getestet,
denen an jeder Antenne ein Segment fehlte. Am 08.09.2002 wurden 400 behandelte Bienen in
den Beobachtungsstock mit Brut eingesetzt. So behandelte Bienen hatten im Versuch B keine
Verhaltensauffilligkeiten gezeigt, besallen allerdings signifikant niedrigere Thoraxtempera-
turen als Bienen der Kontrollgruppe. Nun wurde zu Beginn die Bruttemperatur von den
Bienen so ungeniigend reguliert (siche TABELLE 19), dass am 08.09.2002 um 19:30Uhr 120
unbehandelte Bienen zugesetzt wurden. Abbildung 37 zeigt den Anstieg der Bruttemperatur
durch die Zugabe der unbehandelten Bienen. Innerhalb von zwei Stunden stieg die Tempera-
tur im Brutbereich iiber 34,5°C an und wurde in den folgenden 10,5 Stunden bei 34,6 + 0,2°C
gehalten.
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Abb. 37 Lufttemperatur im Brutbereich nach Zugabe von unbehandelten Bienen am 08.09.2002

Die Temperatur wurde in einer leeren Zelle im Brutbereich gemessen. Mit dem Zusetzen von unbehandelten
Bienen um 19:30Uhr, stieg die Temperatur im Anschluss stetig an und verblieb auf hohem Niveau. Wahrend der
Zugabe der Bienen erfolgte keine Temperaturdatenaufnahme.
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TABELLE 19

Mittlere Brut- (Tg,) und Raumtemperatur (Tra,m) im Versuchszeitraum (es ist jeweils der Mittelwert mit
Standardabweichung iiber 24h angegeben, n = 1440 Temperaturwerte pro Tag; am 08.09.2002 ergeben
entsprechend der angegebenen Uhrzeit weniger Temperaturwerte den Mittelwert). Vor Zugabe der unbehandel-
ten Bienen um 19:30Uhr war die Bruttemperatur zu niedrig. Erst mit der Zugabe von unbehandelten Tieren am
08.09.2002 stieg die Bruttemperatur an.

08.09.2002 08.09.2002 09.09.2002 10.09.2002
Datum vor 19:30 nach 19:30
Tgrt [°C] 27,5+0,5 32,6 +2.1 34,7 +0,5 34,7+0,3
Traum [°C] 22,3+0,2 22,5+0,1 23,8 +£0,6 23,7+0,6

Erst als die Bruttemperatur im optimalen Bereich lag, wurden Thermovisionsaufnahmen von
den Arbeiterinnen aufgenommen (siche TABELLE 20). Die Analyse der Aufnahmen zeigte,
dass die Bienen mit fehlender Antennenspitze sich in ihren Thoraxtemperaturen signifikant
von unbehandelten Bienen unterschieden (Mann-Whitney-U-Test, zweiseitig, p<0,05).

TABELLE 20

An beiden Beobachtungstagen (09.10. und 10.09.2002) wurde die Anzahl und die Thoraxtemperatur der Tiere in
Anhingigkeit von der Behandlungsform (mit einem abgetrennten Antennensegment ,,minus 1 oder unbehandelt
»Kontrolle*) miteinander verglichen. Es befanden sich 400 behandelte Bienen und 120 Kontrollbienen im
Beobachtungsstock.

Datum 09.09.2002 10.09.2002

Behandlungsform minus 1 Kontrolle minus 1 Kontrolle

Anzahl Tiere auf Brut
MW £ S.D. 36,2 +2,7 24,7+ 3,7 38,3 +4,6 14,1 +3,1
MW + S.D.in % 9,1+£0,7 20,6 £ 3,1 9,6 +1,1 11,7+2,6

TThorax in °C
MW £S.D. 350+ 1,4 37,5+ 1,6 351 £1,2 37,0 £1,6

Messwerte n n=471 n=2321 n =498 n=183

Im Versuch D wurden zu den 400 Bienen, denen an beiden Antennen ein Segment fehlte,
weitere 100 Bienen gegeben, denen nur an einer Antenne ein Segment fehlte, da die
behandelten Bienen den Brutbereich mieden und die Bruttemperatur bei etwa 26°C lag (Abb.
38a). Die Bruttemperatur stieg aber auch nicht durch die Zugabe der 100 Bienen, denen ein
Segment nur einer Antenne fehlte an. Deswegen wurden am 24.09.2002 noch 15 unbehandel-
te Tiere in den Beobachtungsstock gegeben. Wie sich dadurch die Bruttemperatur dnderte ist
in Abbildung 39 zu verfolgen. Abbildung 38a zeigt den nun besetzten Brutbereich nach Zu-
gabe der unbehandelten Tiere.
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Abb. 38a Unbesuchter gedeckelter Brutbereich
Das Thermovisionsbild zeigt den unterkiihlten gedeckelten Brutbereich (grob mit rotem Rechteck gekennzeich-
net, Tgpe= 21,7°C bei Traum = 20,1°C), vereinzelt laufen kiihle Bienen darauf herum (Pfeile).

Abb. 38b Gedeckelter Brutbereich mit Arbeiterinnen

Der Brutbereich ist von Arbeiterinnen besucht, viele wirmen aktiv die Brut. Der Thorax der wéarmsten Biene im
Bild hat 40,3°C, die mittlere Thoraxtemperatur liegt hier bei 34,6+ 2,4°C. Tgn= 31,9°C (durch das Offnen der
Isolierung abgesunken). Zu beachten ist die hohere Maximaltemperatur im Vergleich zu Abbildung 38a, d. h. die
gleichen Graustufen zeigen in Abbildung 38b héhere Temperaturen an.

Vor dem Zusetzen der unbehandelten Bienen besuchten die Arbeiterinnen mit gekiirzten
Antennen die Brut vorerst iiberhaupt nicht (Abb. 38a), unabhédngig davon ob ihnen die Anten-
nenspitze von nur einer Antenne oder von beiden Antennen entfernt worden waren. Sie
gruppierten sich fast ausschlieBlich um die gekifigte Konigin (nicht in Abbildung 38
ersichtlich), nur einzelne Bienen liefen auf der Brut umher. Zwei Brutzellen wurden gedffnet.
Die Temperatur stieg nach Zugabe von 15 unbehandelten Tieren an, und es dauerte 12
Stunden und 40min bis zum ersten Mal eine Bruttemperatur von liber 34°C erreicht wurde. In
den nichsten 90 Stunden wurde die Bruttemperatur bei 34,7 £ 0,7°C gehalten.
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Abb. 39 Lufttemperatur im Brutbereich vom 24.09. - 29.09.2002. Zu Beginn waren nur behandelte Bienen im
Beobachtungsstock, dann wurden 15 unbehandelte Bienen zugegeben (roter Pfeil). Daraufhin stieg die Lufttemp-
eratur im Brutbereich langsam an. Die hellblauen Werte geben die Bruttemperatur wéhrend der Thermovisions-
aufnahmen ohne Stockisolierung an.
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Die Temperaturverdnderung im Zeitverlauf durch die dazugegebenen unbehandelten Bienen
ist in TABELLE 21 dargestellt.

TABELLE 21

Mittlere Brut- (Tg,) und Raumtemperatur (Tra,m) im Versuchszeitraum (es ist jeweils der Mittelwert mit
Standardabweichung iiber 24h angegeben, n = 1440 Temperaturwerte pro Tag; am 24.09.2002 ergeben ent-
sprechend der angegebenen Uhrzeit weniger Temperaturwerte den Mittelwert). Vor Zugabe der unbehandelten
Bienen um 19:30Uhr war die Bruttemperatur zu niedrig. Erst die Zugabe der unbehandelten Tiere lie8 die Brut-
temperatur langsam ansteigen.

24.09.2002 24.09.2002 25.09.2002 26.09.2002 27.09.2002 28.09.2002

Datum vor 19.30 nach 19:30
Tg in °C 25,9+0,3 243+ 1,0 24,8+ 1,6 32,7+24 34,4+0,9 348+0,4
TRaym 0 °C 21,0+ 0,4 20,7+ 0,3 19,7+ 0,6 20,0+ 1,8 19,3 +0,8 18,2+0,3

Am 26. und 27.09.2002 wurden Thermovisionsaufnahmen von den Arbeiterinnen auf der Brut
aufgezeichnet. Die Analyse vom 26.09.2002 ergab, dass die Thoraxtemperaturen der Tiere
mit fehlender Spitze an beiden Antennen ,,minus 1° signifikant niedrigere Thoraxtempera-
turen aufwiesen als die Kontrolltiere. Zwischen den Kontrollbienen und Bienen, denen nur die
Spitze einer Antenne entfernt worden war ,,minus 1Spitze* fanden sich keine signifikanten
Unterschiede in den Thoraxtemperaturen. Zwischen der ,,minus 1“-Gruppe und der ,,minus
1Spitze*“-Gruppe fanden sich wiederum signifikante Temperaturunterschiede (Kruskal-
Wallis-ANOVA, p>0,001).

TABELLE 22

Thoraxtemperaturen (Trypoax) Und Anzahl der unterschiedlich behandelten Tiere auf gedeckelter Brut. An den
beiden Beobachtungstagen 26. und 27.09.2002 wurden die Anzahl der Tiere und ihre Thoraxtemperaturen in
Anhingigkeit von der Behandlungsform (Bienen mit 1 abgetrennten Antennensegment ,,minus 1“ an beiden
Antennen, mit einer abgetrennten Antennenspitze ,,minus 1Spitze™ an einer Antenne, oder unbehandelte Tiere
»Kontrolle* miteinander verglichen. Zu Versuchsbeginn waren von der ,minus 1“-Gruppe 400 Tiere zugesetzt
worden, von der ,,minus 1Spitze“-Gruppe befanden sich 100 Tiere im Stock. Wie beschrieben wurden dann noch
15 unbehandelte Tiere zugesetzt. Da die Gruppengrofle unterschiedlich stark war, wurde zusitzlich die Anzahl
der Tiere in % in Abhéngigkeit von der Gesamtzahl der jeweiligen Gruppe angegeben (Anzahl der Tiere auf der
Brut MW £ S.D. in %).

Datum 26.09.2002 27.09.2002

Behandlungsform minus 1 minus Kontrolle minus | minus Kontrolle
1Spitze 1Spitze

Anzahl Tiere auf Brut
MW + S.D. 32,1+6,5 18,7%+3,1 33+1,4 323+7,7 143140 29+1,5
MW +S.D.in % 8,0+1,6 18,7+3,1 222+9,1 8,1+£1,9 143+4,0 19,4+10,0
TThorax in °C
MW + S.D. 33,2+2,1  350+23 357+26 | 31,726 338+26 358+29
Messwerte n n=412 n =242 n=46 n=338 n=171 n=35
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Am 27.09.2002 ergab die Analyse signifikante Temperaturunterschiede in allen Versuchs-
gruppen, wobei die Bienen mit beiden fehlenden Antennenspitzen die niedrigsten Thorax-
temperaturen aufwiesen und die unbehandelten Bienen die hochsten Thoraxtemperaturwerte
innehatten (Kruskal-Wallis~sANOVA, p<0,001).

Die Brut wurde aber nur dann von Bienen mit amputierten Antennen vernachlissigt, wenn die
Beobachtungsstocke von Versuchsbeginn an bei Raumtemperatur gehalten wurden. In den
weiteren Versuchen wurden die Tiere zu Versuchsbeginn mit dem Beobachtungsstock im
Wairmeschrank aufbewahrt. Dann besetzten die Bienen die Brut. Wurde der Beobachtungs-
stock im Folgenden fiir die Thermovisionsaufnahmen bei Raumtemperatur autbewahrt hielten
die Bienen die Bruttemperatur meist im optimalen Bereich (Ausnahme: Bienen der Gruppe
,beide 5%, sieche TABELLE 23).

TABELLE 23 zeigt die Ergebnisse von drei Versuchsreihen, die jeweils iiber drei Tage beo-
bachtet wurden. Es wurde entweder an beiden Antennen ein Segment abgeschnitten (Versuch
vom 11. bis 13.09.2003), es wurden an beiden Antennen finf Segmente entfernt (Versuch
vom 12. bis 14.09.2003) und es wurde eine Kontrollgruppe getestet (Versuch vom 19. bis
21.09.2003). Die Gruppen bestanden jeweils aus einheitlichen Gruppen mit 400 Individuen
ohne Konigin. Mit der Zunahme der fehlenden Antennensegmente sank die mittlere Thorax-
temperatur der Bienen. Die niedrigsten Thoraxtemperaturen hatten Tiere, deren Antennen
jeweils um 5 Segmente gekiirzt worden waren. Diese Tiere zeigten kein Brutwidrmeverhalten
mehr, am wiarmsten waren die Kontrolltiere (Kruskal-Wallis-ANOVA, p<0,001).

TABELLE 23

Mittlere Thoraxtemperaturen von Bienen (Tryomyx [°C]), denen an beiden Antennen ein Segment ,,.beide1* oder an
beiden Antennen 5 Segmente ,,beide5 entfernt worden waren. Die Bienen der Kontrollgruppe ,,Kontrolle® blie-
ben unbehandelt. Je mehr Antennensegmente den Bienen fehlten, desto niedriger war ihre mittlere Thorax-
temperatur. n = Anzahl der Temperaturmesswerte.

Behandlungsform | beidel beide5 Kontrolle

Trhorax [°C], Tag 1 33,1 £2,1 (n=531) 28,8 +2,0 (n = 269) 35,7+ 1,6 (n=797)
Trhorax [°C], Tag 2 34,6 £1,9 (n=621) 30,2 £2,7 (n=300) 36,3+ 1,7 (n=647)
Thorax [°C], Tag 3 34,7+ 2,0 (n = 564) 30,1 +2.,2 (n=284) 36,4 + 1,8 (n = 590)

Zusammenfassend zu den Amputationsversuchen ldsst sich bis jetzt sagen: Mit den
Versuchen C und D wird deutlich, dass unbehandelten Bienen einen sehr gro3en Einfluss auf
die Thermoregulation im Brutbereich haben.

Wihrend im Versuch A und B noch 250 unbehandelte Bienen seit Versuchsbeginn dabei
waren und die Temperatur im Brutbereich iiber die Versuchstage konstant und im optimalen
Bereich lag, befanden sich zu Beginn von Versuch C nur manipulierte Bienen. Diese Tiere
hielten die Bruttemperatur nicht im optimalen Bereich (mittlere Bruttemperatur 27,5 + 0,5°C).
Erst durch die Zugabe von 120 Bienen (etwa 23% der dann im Stock befindlichen Bienen) um
19:30Uhr stieg die Bruttemperatur kontinuierlich an (mittlere Bruttemperatur bis Mitternacht
32,6 + 2,1°C) und erreichte eine optimale Bruttemperatur, die in den nichsten beiden Tagen
bei 34,7 + 0,5°C und 34,7 + 0,3°C lag. Auch dariiber hinaus wurde die Bruttemperatur hoch
und konstant gehalten (nicht dargestellt). Zu Beginn von Versuch D waren wiederum nur
manipulierte Bienen beteiligt, sie regulierten die Brut ebenfalls nicht optimal (Bruttemperatur
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25,9 + 0,3°C). Durch die Zugabe von 15 unbehandelten Bienen (das sind nicht einmal 3% der
im Stock befindlichen Bienen) stieg die Temperatur langsam an und erreichte am 27.09.2002
eine optimale mittlere Bruttemperatur von 34,4 + 0,9°C, die auch in den folgenden Tagen
gehalten wurde. Bereits im Laufe des Vormittags des 26.09.2002 erreichte die Brut optimale
Temperaturwerte. Der oben angegebene Mittelwert von 32,7 £+ 2,4°C wurde vor allem durch
die in der Nacht noch kiihleren Temperaturen nach unten gedriickt.

Selbst der Verlust der Antennenspitze, der andere Verhaltensweisen nicht mafgeblich
beeinflusst hat, fiihrte bereits zu signifikanten WérmeeinbuBen. Wurden mehrere Segmente
der Antennengeifllel entfernt, waren auch andere sozial relevante Verhaltensweisen betroffen.
Die Anzahl der verlorenen Antennensegmente korrelierte direkt mit dem Verlust der
Fahigkeit zur Bruttemperierung.

Im Folgenden wurde weiter untersucht, ob die Bruttemperatur nicht von der Anzahl der
abgetrennten Antennensegmente, sondern auch von der Amputationsseite abhing.
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3. 5. 3 Asymmetrische Abtrennung von Antennensegmenten

Durch die asymmetrische Abtrennung von Antennensegmenten sollte ermittelt werden, ob
eine einseitige Verkiirzung entweder der linken oder rechten Antenne einer Biene unter-
schiedliche Auswirkungen auf das (Wiarme-)Verhalten von Arbeiterinnen auf gedeckelter
Brut hatte.

In verschiedenen Durchldufen wurden Bienengruppen mit fehlenden Antennensegmenten auf
der linken oder auf der rechten Seite untersucht. Die Anzahl der amputierten Antennen-
segmente war entweder eins oder fiinf. AuBBerdem wurde eine Gruppe mit intakten Antennen
beobachtet und analysiert. Die gedeckelte Brut im Versuchskasten war jeweils unbehandelt.
TABELLE 24 zeigt die durchschnittlichen Thoraxtemperaturen der verschieden behandelten
Bienen auf der Brut.

TABELLE 24
Es sind die Thoraxttemperaturen Trne.x der unterschiedlich behandelten Bienen aufgelistet (angegeben ist
jeweils die Anzahl fehlender Antennensegmente der Versuchsbienen, MW £ S.D. iiber drei Versuchstage).

Behandlungsform | links1 rechtsl links5 rechts5 Kontrolle
Trhorax [°C], Tag 1 35,7+ 1,4 34,7+2.0 352+ 1,4 343+1,8 35,7+ 1,6
Trorax [°C], Tag 2 354+1,7 351+ 1,6 359+1,5 34,9+ 1,8 36,3+ 1,7
Trhorax [°C], Tag 3 35,1+1,9 36,3+ 1,8 354+1,8 344+1,7 36,4+1,8

TABELLE 25 zeigt die statistische Auswertung des Versuches. Es wurden die Ergebnisse der
unterschiedlichen Behandlungsformen untereinander verglichen (ANOVA mit Post Hoc-
Test: Tukey-HSD-Test, Statistica 0.7 fiir Windows, 2004). Am ersten und zweiten Tag waren
die Bienen, denen links Antennensegmente fehlten signifikant wiarmer als Bienen, denen
rechts Antennensegmente abgetrennt worden waren. Dieser Unterschied ist am dritten Tag
nicht mehr vorhanden. In allen Fillen hatten die unbehandelten Bienen die hdchsten
durchschnittlichen Thoraxtemperaturen.

TABELLE 25

Vergleich der Thoraxtemperaturen der verschieden behandelten Bienen an den drei Versuchstagen. Die Bienen
mit den verschiedenen Behandlungen wurden untereinander vergleichen. Bienen, denen die linke Antenne
gekiirzt worden war, hatten an den ersten beiden Tagen jeweils signifikant hohere Thoraxtemperaturen als
Bienen, denen die rechte Antenne gekiirzt worden war. Am dritten Tag wurde dieser Unterschied nicht mehr
gefunden. (ANOVA mit Post Hoc-Test: Tukey-HSD-Test p<0,001). n.s. = nicht signifikant, ** = signifikant,
leere Tabellenfelder wurden nicht getestet.

Behandlungsform linksl Tagl linksl Tag2 linksl Tag3 | links5 Tagl links5 Tag2 links5 Tag3
rechts] Tagl ok

rechts1 Tag2 ok

rechtsl Tag3 n.s.

rechts5 Tagl ok

rechts5 Tag2 ok

rechts5 Tag3 n.s.
Kontrolle  Tagl ok ok Hox n.s. ok ok
Kontrolle  Tag2 *% *% *% Hk - sk
Kontrolle  Tag3 *ok ok *% % ok *%
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Bienen, denen eine Antennenspitze fehlte, verhielten sich ebenfalls ruhig auf der Brut und
hatten ebenfalls hohe Thoraxtemperaturen, diese waren aber niedriger als bei den
Kontrollbienen. Bienen, denen 5 Antennensegmente an beiden Antennen fehlten suchten die
Brut kaum auf, und verweilten auch nicht tiber einen ldngeren Zeitraum auf der Brut. Verfolgt
man das Verhalten einer Versuchsgruppe tiber drei Tage, wird deutlich, dass die Bienen mit
zunehmendem Alter besseres Heizverhalten zeigen. Selbst die Bienen, denen an beiden
Antennen 5 Segmente fehlten zeigten ansatzweise ein Brutwérmeverhalten am dritten
Versuchstag. Die anderen Versuchsgruppen wurden mit dem Alterwerden der Bienen aber
auch unruhiger, da die Bienen nicht die Mdglichkeit des Ausfliegens hatten und auch keine
Konigin im Stock anwesend war.
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3. 6 Graphische Darstellung des Brutwéarmens
3. 6. 1 Zeitlicher Aspekt

Die graphische Darstellung der Bienen, iiber eine ldngere Zeitspanne zeigte, dass sich viele
der unbehandelten Kontrollbienen {iber einen ldngeren Zeitraum kaum bewegten und hohe
Thoraxtemperaturen aufrecht hielten (in Abbildung 40 lange gerade Séulen, mit breitem
Durchmesser). Die hohen Temperaturen sind nur im gedeckelten Brutbereich zu finden (im
zentralen Bereich der Abbildung).

Kontrolle

Abb. 40 Illustration des Wérmeverhaltens: unbehandelte Bienen auf Brutwabe

Dargestellt sind die Thoraxtemperaturen von Bienen iiber 35°C iiber einen Zeitraum von einer Stunde.
Einzelne Sdulen stammen von individuellen Bienen, die sich iiber einen ldngeren Zeitraum nicht bewegt haben
und wahrscheinlich Brutwérmeverhalten zeigen. Bei dieser Darstellung von unbehandelten Bienen sind viele
Sdulen erkennbar, d. h. viele Arbeiterinnen waren mit Brutwarmen beschéftigt. Im gesamten Brutbereich
befanden sich warme Bienen, besser ersichtlich in Abbildung 45.
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Abb. 41 lllustration des Warmeverhaltens: ein fehlendes Antennensegment einseitig

Vergleich von Bienen, denen entweder rechts oder links ein Antennensegment fehlte. Aufzeichnung von
jeweils einem Versuchstag. Links zeigten relativ viele Bienen Brutwéirmeverhalten, die Zeitrdume waren
aber kiirzer als bei den unbehandelten Bienen. Rechts wurden ebenfalls viele warme Bienen beobachtet,
aber es konnte viel seltener als Brutwidrmeverhalten definiert werden. Nur wenige Tiere verharrten ldnger
warm an einem Platz.

Abb. 42 Illustration des Warmeverhaltens: 5 fehlende Antennensegmente einseitig

Den Tieren fehlten in diesem Versuchsaufbau entweder rechts oder links 5 Antennensegmente. Die Zahl der
warmen Tiere tiber 35°C ist in beiden Teilabbildungen geringer als in Abbildung 40 und 41. Trotzdem sind
weiterhin Brut wiarmende Arbeiterinnen auszumachen. In der rechten Teilabbildung sind auBerdem mehr
Bienen, die warm {iiber den Brutbereich liefen, als Scheiben auszumachen. Diese Tiere zeigten kein
Brutwirmeverhalten.
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Abb. 43 Illustration des Warmeverhaltens: 1 bzw. 5 fehlende(s) Antennensegment(e) beidseitig
Darstellung der Bienen mit Thoraxtemperaturen tiber 35°C. In der linken Teilabbildung hatten die Tiere an
beiden Antennen ein Segment eingebiifit, rechts fehlten den Arbeiterinnen 5 Segmente. Brutwédrmeverhalten
ist bei ,,beide 1* eingeschrénkt, die Brut wirmenden Tiere verweilen kiirzer als unbehandelte Bienen. Arbeite-
rinnen, denen je 5 Segmente fehlten zeigten kein aktives Brutwidrmeverhalten, kaum ein Tier hatte Thorax-
temperaturen Uber 35°C.

Abb. 44 Illustration des Warmeverhaltens: unbehandelte Bienen auf leerer Wabe

Obwohl viele warme Bienen mit Thoraxtemperaturen iiber 35°C iiber die Wabe liefen, zeigten die unbe-
handelten Bienen auf dieser leeren Wabe erwartungsgemil kein Brutwiarmeverhalten. Die vielen nicht
zusammenhédngenden Scheiben symbolisieren die Bienen, wie sie sich fortwdhrend in Bewegung befanden.
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In dieser Animation sollte die Dynamik des Warmeverhaltens iiber einen lingeren Zeitraum
graphisch dargestellt werden.

In den Abbildungen 40 bis 44 zeigt das Verhalten der Bienen mit unterschiedlich behandelten
Antennen. Die meisten Tiere sind im Brutbereich der Kontrolltiere {iber 35°C warm. Hier sind
viele Sdulen zu erkennen, also zeigten viele Bienen Brutwarmeverhalten, in dem sie sich mit
warmen Thorax iiber einen ldngeren Zeitraum an einer Stelle aufhalten. Die Sdulenbildung
nimmt mit der Anzahl der abgetrennten Antennensegmente ab. Auch die Anzahl der warmen
Tiere sinkt allmdhlich und erreicht ihren tiefsten Stand bei den Arbeiterinnen, die an beiden
Antennen 5 Segmente eingebiifit hatten. Da diese Tiere kaum Thoraxtemperaturen iiber 35°C
aufwiesen erscheinen die vorhandenen Bienen in dieser Darstellung nicht.

3. 6. 2 Raumlicher Aspekt

In einer zweiten Darstellung (Abb. 45) wurden die 360 Einzelbilder eines Versuchsdurch-
ganges libereinander projiziert und von ,,oben* betrachtet. Dabei wurden alle Temperaturen
tiber 35°C dargestellt, wodurch die raumliche Verteilung der Bienen sichtbar wurde.
Unbehandelte Bienen auf der gedeckelter Brut wiarmten den gesamten Brutbereich gleich-
mifBig und auf hohem Niveau. Die wiarmsten Tiere waren oben links und unten rechts zu
finden. Im Gegensatz dazu hatten unbehandelte Bienen auf einer leeren Wabe ebenfalls
Thoraxtemperaturen iiber 35°C, die besetzten aber nicht den ganzen Bereich der leeren Wabe.
Da sich das Futtergefdl auf der linken Seite befand sind die Arbeiterinnen vor allem links zu
finden. Insgesamt erreichten die Tiere aber nicht so hohe Thoraxtemperaturen als die Tiere
auf gedeckelter Brut.

Bienen, denen ein Segment an der rechten Antenne fehlte zeigten rdumlich kein gleich-
mifBiges Brutwirmen der gesamten Brut. Einige warmere Bienen befanden sich im oberen
linken Bereich, unten hielten sich kaum warme Bienen auf. Vereinzelt erreichten die Tiere so
hohe Thoraxtemperaturen wie unbehandelte Bienen. Arbeiterinnen, denen ein Segment an
der linken Antenne fehlte verteilten sich zwar sehr gleichméfig auf der Brut und viele Tiere
hatten Thoraxtemperaturen iiber 35°C, aber insgesamt wurden kaum hohe Thoraxtempera-
turen, wie sie fiir Brutwdrmeverhalten typisch sind, gefunden.

Arbeiterinnen denen rechts 5 Segmente fehlten zeigten zum Teil hohe Thoraxtemperaturen.
Die Tiere hielten sich lokal aber sehr beschrinkt im oberen linken Teil des Brutbereiches auf.
Insgesamt wurden weniger Tiere mit Thoraxtemperaturen tiber 35°C beobachtet. Arbeite-
rinnen, denen links 5 Segmente fehlten, hatten ebenfalls weniger hohe Thoraxtemperaturen,
vergleichbar mit den Bienen der ,links 1“-Gruppe. Die wiarmsten Bienen befanden sich
diesem unten in der Mitte.

Bienen, denen an beiden Antennen ein Segment fehlte zeigten ausgeprigtes Brut-
wiarmeverhalten, die Tiere hatten hohe Thoraxtemperaturen der Brutbereich war bis auf die
Randbereiche gleichméfBig mit warmen Bienen besetzt. Das Brutwiarmeverhalten kommt dem
Verhalten der unbehandelten Bienengruppe am néchsten. Im Gegensatz dazu zeigten Bienen,
denen an beiden Antennen 5 Segmente fehlten iiberhaupt kein Brutwdrmeverhalten mehr.
Kaum ein Tier erreichte die 35°C-Grenze. Der Brutbereich wurde vollig unzureichend mit
Wirme versorgt, was sich auch in der Bruttemperaturmessung (sieche vorne) widerspiegelte.
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Kontrolle leere Wabe, unbehandelte Bienen

rechts 1 links 1

rechts 5

beide 1 beide 5

Abb. 45 Raumliche Verteilung der Bienen mit Thoraxtemperaturen > 35°C im gesamten Brutbereich
Am wérmsten sind die Bienen der Kontrollgruppe. Bei der asymmetrischen Kiirzung der Antennen wurden
weniger warme Tiere beobachtet, als bei einer symmetrischen Kiirzung der Antennen um ein Segment.
Wurden an beiden Antennen 5 Segmente entfernt, erreichten die Bienen nicht mehr Thoraxtemperaturen
tiber 35°C. In einigen Teilabbildungen sind die Kabel von Temperaturfiihlern zu sehen.
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3. 7 Temperaturschwankungen im Brutbereich

In drei der im Ergebnisteil vorgestellten Versuche sank die Bruttemperatur iiber einen relativ
kurzen Zeitraum drastisch ab (sieche Abbildung 45). Danach und in den folgenden Tagen
wurde die Temperatur dann wieder im optimalen Temperaturbereich geregelt.

Am 04.10.2002 (= 1.Versuch mit toter Brut) sank die Temperatur innerhalb von 12h auf
18,5°C bevor sie nach 4,5h wieder den optimalen Temperaturbereich fiir Brut (iiber 34,0°C)
erreichte.

Am 16.09.2002 (Versuch C mit Bienen, denen die Antennenspitze fehlte und 120 unbehan-
delten Bienen) sackte die Temperatur innerhalb von zwei Stunden auf ein mittleres Niveau
(um die 25°C) herunter bis sie weiter auf Raumtemperatur sank und als niedrigste Temperatur
17,1°C erreichte. Die Riickkehr zu einer optimalen Bruttemperatur (iiber 34,0°C) erfolgte
innerhalb von 7 Stunden. Allerdings schwankte die Bruttemperatur im Folgenden noch.
Insgesamt zeigte diese Temperaturschwankung mit 27 Stunden die ldngste Abweichung vom
Optimalwert.

Am 30.09.2002 (Versuch D mit Bienen, denen die Antennenspitze fehlte und 15 unbehan-
delten Bienen) sank die Temperatur innerhalb von 7,3h auf 17,2°C bevor sie nach 3,5h zum
ersten Mal wieder tiber 34,0°C anstieg.

Alle drei Erscheinungen folgten einem dhnlichen Muster und in allen drei Beobachtungen
wurden nach dem Temperaturabfall erneut optimale Bruttemperaturen erreicht und konstant
gehalten. Interessanterweise ereignete sich dieses Phdnomen in verschiedenen Versuchsdurch-
gingen, es waren verschieden manipulierte und unbehandelte Bienen beteiligt und es wurde
auf lebender und toter Brut beobachtet. Die kiihlsten Temperaturen wurden jeweils in den
Morgenstunden erreicht, der Abstieg erfolgte entweder bereits am vorherigen Nachmittag
oder in der Nacht. AuBere Umstinde, wie das Offnen der Isolierung oder Futtermangel lagen
in keinem der drei Fille vor.
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Abb. 45 Kurzzeitiger Temperaturabfall im Brutbereich in verschiedenen Versuchen
In drei unabhingigen Versuchen wurde ein dhnliches Phdnomen beobachtet. Nach einem relativ schnellen
Absacken der Temperatur auf Raumtemperaturniveau stieg die Temperatur dhnlich schnell wie sie gesunken

war auch wieder an. Die kiihlsten Temperaturen des Temperaturabfalls wurden jeweils in den Morgenstunden
gemessen.
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4. DISKUSSION
4. 1 Brutwarmeverhalten im gedeckelten Brutbereich

In der vorliegenden Arbeit wurde gezeigt, dass es bei Honigbienen ein spezielles Brutwérme-
verhalten gibt, das sich nicht auf die Ausnutzung von Abfallwédrme, die beildufig bei anderen
Tatigkeiten entsteht, stiitzt. Die Arbeiterinnen haben eine besondere Verhaltungsweise ent-
wickelt, die energieaufwindig (Arbeiterinnen erreichen Thoraxtemperaturen bis 45°C), zeit-
aufwindig (die Bienen sitzen bis zu einer Stunde bewegungslos im Brutbereich und ver-
richten in dieser Zeit keine anderen Aufgaben) und angepasst ist (die Korperhaltung unter-
stiitzt die Wérmeiibertragung mittels Konduktion auf die Brutdeckel). Diese detaillierten
Beobachtungen unterstiitzen also die in der Einleitung (1.5) vorgestellte erste Hypothese der
aktiven Versorgung der Brut mit Warme.

Bienen, die auf gedeckelter Brut beobachtet wurden und dabei in die Verhaltenskategorien
»fuhig sitzend™ und ,,Jaufend* eingeteilt worden waren, hatten ,,sitzend signifikant héhere
mittlere Thoraxtemperaturen als ,,Jaufend*. Dies erscheint auf dem ersten Blick widerspriich-
lich, da bei jeder Bewegung, also auch beim Laufen Stoffwechselwidrme entsteht. Das
Ergebnis iiberraschte allerdings nicht mehr, als man die sitzenden Bienen durch die Thermo-
visionskamera betrachtete. Hier zeigte sich, dass diese ruhig erscheinenden Bienen thermo-
regulatorisch sehr aktiv waren. Die Beobachtungen offenbarten aber auch, dass nicht jede
ruhig sitzende Biene im Brutbereich eine thermisch aktive Biene ist. Zum Bespiel befand sich
Biene Nr. 9 (TABELLE 7) wahrscheinlich in einer Ruhephase, ihr Thorax hatte wihrend sie sal3
eine mittlere Temperatur von 34,7°C. Trotzdem war ihre Thoraxtemperatur im Durchschnitt
noch niedriger als sie iiber die Brutdeckel lief (33,8°C). AuBerdem wérmte nicht jede
beobachtete Biene die Brut: Biene Nr. 5 lief nur umher, zwei andere Bienen hatten keine
signifikant erh6hten Thoraxtemperaturen, wenn sie sich ruhig verhielten. Und schlieflich
wird das Brutwirmeverhalten nur iiber einen gewissen Zeitraum gezeigt, durchschnittlich
heizten die Bienen 9min lang.

Die Einteilung des Verhaltens der Bienen in die Kategorien ,,sitzend* und ,,Jaufend* lieferte
nur eine grobe Anndherung an die ndher zu beschreibende Verhaltensweise. Auch das
vermutete Andriicken des Korpers konnte durch die Kameraposition bis dahin nicht zufrieden
stellend genau beobachtet werden.

In der vorliegenden Arbeit wurden deswegen die einzelnen Merkmale von Bienen, die das
Brutwiarmeverhalten ausiibten, genauer analysiert. Dabei wurden die Thoraxtemperaturen der
Bienen, die Effizienz des Andriickens, die Atembewegungen und die Rolle der Antennen
ndher untersucht:

4. 1.1 Effizienz des Andriickens

Es konnte gezeigt werden, dass das Andriicken des aufgewdrmten Thorax eine wirkungsvolle
Methode der Warmeiibertragung ist. Die Messungen mit der Thermovisionskamera ergaben
eine Erwdrmung der Brutdeckel um tiber 3°C durch die heiflen Bienen. Die Bienen hatten
dabei im Durchschnitt Thoraxtemperaturen von 39°C. Diese Temperaturwerte konnten durch
Kleinhenz et al. (2003) in Simulationsmessungen bestétigt werden. Dort wurden Temperatur-
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erhdhungen bis 3°C gemessen, wenn die Biene Kontakt zur Brutdeckeloberfliche hatte. Am
Zellenboden im Inneren der mit einer Puppe gefiillten Zelle war nach 30min eine Erwédrmung
um 1,1°C zu verzeichnen. Hatten die Tiere keinen Kontakt zur Wabenoberfliche (Abstand
circa 2mm, entsprechend einer laufenden Biene) zeigten Kleinhenz et al., dass sich die Brut-
deckel um 1,5°C erwédrmten, wihrend eine Temperaturerhohung von 0,8°C am Zellenboden
ermittelt wurde (gemessen wiederum nach 30min Wéarmeeinwirkung). Da eine Temperatur-
differenz von 1,5°C bei der Brutaufzucht bereits einen signifikanten Unterschied im Lern-
verhalten zur Folge hat (Tautz et al. 2003), ist eine Temperaturerhohung von 3°C durch
einzelne Bienen ein effektives Mittel, den Warmeverlust im Brutbereich, der durch das
Entfernen der Isolierung entsteht, immer wieder aufs Neue auszugleichen und die Temperatur
konstant zu halten.

4. 1. 2 Zellbesuche im Brutbereich

Wiérme wird aullerdem gezielt auf die Brut von solchen Bienen iibertragen, die leere Zellen
im gedeckelten Brutbereich aufsuchen. Hier handelt es sich ebenfalls um ein aktives
Brutwérmeverhalten, bei der keine durch andere Tétigkeiten produzierte Abfallwirme zum
Temperieren der Brut verwendet wird. Hohe Thoraxtemperaturen kurz vor und nach dem
Besuch einer offenen leeren Zelle lassen vermuten, dass die Arbeiterinnen auch wihrend des
Zellbesuchs hohe Thoraxtemperaturen hatten. Mindestens zwei Tage alte Bienen hatten
signifikant hohere Thoraxtemperaturen als jiingere Bienen. Sie wiarmten die benachbarte Brut
wihrend ihrer Zellbesuche wahrscheinlich von der Seite und zeigten damit aktives Warme-
verhalten. Dies bestdtigten in der Zwischenzeit Kleinhenz und seine Mitarbeiter (2003) bei
detaillierten Untersuchungen, in denen die Thoraxtemperaturen auch von Bienen in leeren
Zellen ermittelt wurden. In ihren Beobachtungen hatten Bienen, die leere Zellen im
gedeckelten Brutbereich besuchten signifikant hohere Thoraxtemperaturen als Bienen, die
leere Zellen inmitten von Vorratszellen besuchten. AuBlerdem zeigten sie, dass von diesen
warmen Arbeiterinnen in offenen Zellen die giinstigste Wiarmeiibertragung auf die Brut
stattfindet.

Die Versuche von Kleinhenz et al. ergaben allerdings auch, dass die Thoraxtemperatur vor
und nach einem Zellbesuch nicht die Thoraxtemperatur wihrend des Zellbesuches wider-
spiegeln muss. Sie kann aber als Anhaltspunkt dienen, da Bienen, die Zellen mit hohen
Thoraxtemperaturen betreten, oft iiber lingere Zeit ihre hohen Thoraxtemperaturen aufrecht-
erhalten (Kleinhenz et al. 2003). So ist die Eintritts- und Austrittstemperatur der Bienen
zumindest ein guter Hinweis auf das Temperaturverhalten der Bienen innerhalb der Zelle.

Ein zweiter Anhaltspunkt fiir das Wiarmeverhalten von Bienen in Zellen ist die Dauer des
Aufenthaltes. In édlterer Literatur wurden Besuche in Zellen, die bis zu zwei Minuten dauern
als ,,Inspektionsbesuche oder Besuche zum Fiittern der Larven gewertet, falls sich denn eine
Larve am Grunde der Zelle befand. Ein lingerer Aufenthalt fiel unter die Kategorie ,,MiiB3ig-
gang“ oder ,Faulheit”. Lindauer (1952) schrieb dazu: ,,Es hat sich auch wiederholt der
Verdacht bestétigt, beschiftigungslose Bienen wiirden sich gerne in leeren oder bestifteten
Zellen ein ungestortes Ruhepldtzchen suchen; es sind das immer solche Bienen, die sich
besonders lange und ruhig, ohne sich irgendwie umzudrehen, in der Zelle authalten.*

Diese Kennzeichen wiirden auch zu Bienen passen, die leere Zellen zum Brutwéirmen
aufsuchen. Eine Fiitterung von Larven konnte ausgeschlossen werden, da die beobachteten
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Zellen leer waren und auch Inspektionen wiirden die hiufigen und vor allem langen Zellen-
besuche nicht erkléren.

Die leeren Zellen konnten von den Bienen auch zum Reinigen besucht worden sein. Zur
Vorgehensweise des Zellensdubern ist folgendes beschrieben: ,,von Zellen, aus denen eine
Jungbiene geschliipft ist [...] werden zunéchst die Reste des Nymphenhdutchens mit den
Wachsresten, die beim Aufnagen in der Zelle gefallen waren zusammengeknetet [...]. Danach
werden alle Zellen in gleicher Weise sehr umstindlich mit den Mandibeln bearbeitet [...]*
(Lindauer 1952). Typischerweise brauchen etwa 15 bis 30 Bienen insgesamt 41min um die
Reinigung einer Zelle abzuschlieBen (Winston 1987). Winston meinte, dass diese Aufgabe
von den eben geschliipften Bienen schnell ausgefiihrt wird, da die Konigin nur in gesduberte
Zellen ihre Eier legt.

Gegen das Reinigen der Zellen im vorliegenden Versuch spricht aber die unterschiedliche
Gesamtbesuchsdauer in Abhingigkeit von der Anzahl benachbarter gedeckelter Brutzellen.
Wiirden die Zellen gesdubert worden sein, miissten alle Zellen gleich lang und dhnlich oft be-
sucht werden. Auch diirften nicht vor allem die élteren Tiere die Zellen besuchen und auf3er-
dem miisste die Anzahl der Besuche nach dem ersten Beobachtungstag drastisch zuriick-
gehen. Die Riickgang der Besuche ldsst sich tatsdchlich beobachten: Wihrend am 04.08.1999
noch 345 Bewegungen (Ein- und Austritt aus einer Zelle) zu verzeichnen sind, sind es am 05.
und 07.08.1999 nur noch gut 90 Bewegungen pro Beobachtungszeitraum. Allerdings war
bereits am 02.08.1999 der Status des Brutbereichs festgehalten worden. Bis auf zwei Zellen
gab es in den folgenden Tagen keine Verdnderungen und das Sdubern der Zellen wire bereits
vor Versuchsbeginn abgeschlossen gewesen. Interessant ist in diesem Zusammenhang auch,
dass die Dauer der Besuche vor allem vom ersten zum zweiten Versuchstag deutlich anstieg
(nicht dargestellt). Einzelne Bienen blieben sehr lange in den Zellen, so dass haufigere Zell-
besuche in den Zellen, die von vielen Brutzellen umgeben waren, gar nicht moglich waren.
Am 05.08.1999 war eine Zelle, die von 4 Brutzellen umgeben war iiber die gesamte Besuchs-
dauer hinweg von einer Biene besetzt, in diesem speziellen Fall konnte keine Ein- und
Austrittstemperatur gemessen werden.

In der Literatur werden vor allem die jungen eben geschliipften Bienen fiir das Brutwdrmen
verantwortlich gemacht. Rosch (1925) argumentierte folgendermafen: Jungbienen (bis drei
Tage alt) iibernehmen das Brutwidrmen, da sie dafiir am besten geeignet, da die élteren Bienen
die Brutwabe verlassen, um ihren Téatigkeiten nachzugehen. Jungbienen sitzen dagegen fast
unbeweglich auf der Brut. Gleichzeitig wird das unbewegliche Verweilen auf der Brut aber
auch als ,,Warten auf den Zeitpunkt, in welchem die Biene durch ihre Organisation beféhigt
ist, zur nichsten Téatigkeit iberzugehen® bezeichnet (Rosch 1925).

Im Versuch der vorliegenden Arbeit wurde gezeigt, dass mindestens zwei Tage alte Arbeite-
rinnen die gedeckelte Brut zu wiarmen suchten, wihrend sich die jliingeren Bienen tatsdchlich
ruhten und sich kaum aktiv am Brutwdrmen beteiligten. Auch Stabentheiner und Kovac
zeigten mit Thermovisionsaufnahmen an Altersmarkierten Bienen, dass mindestens zwei
Tage alte Tiere sich in allen Altersklassen gleichméBig am Brutwérmen beteiligten (2002).
Bei den Versuchen, die mit Gruppen aus gleich alten frisch geschliipften Bienen durchgefiihrt
wurden, iibernahmen die Arbeiterinnen bereits nach gut 48h das Brutwirmen. Die Flexibilitat
beim Wechsel zu verschiedenen Aufgaben in Bienengruppen, die aus einheitlichen Alters-
gruppen bestehen wurde in der Vergangenheit bereits mehrfach untersucht (Kratky 1931,
Haydak 1932, Ottingen 1949). Dabei wurde beobachtet, dass Bienenvolker, die nur aus
Innendienstbienen bestanden friiher als {iblich Aulendienstarbeiten erfiillten und dass Auflen-
dienstarbeiterinnen noch einmal die Aufgaben im Stock itibernahmen, wenn junge Innen-
dienstbienen fehlten. Diese Umorientierung beinhaltete auch, dass bereits reduzierte Driisen-
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systeme der Bienen reaktiviert wurden, zum Beispiel um die Larven mit Nahrung aus den
Futtersaftdriisen zu versorgen.

Interessanterweise scheinen, die Bienen, denen in den Manipulationsversuchen am ersten Tag
nach ihrem Schlupf die Antennen gekiirzt worden waren den Verlust in irgendeiner Art und
Weise kompensieren zu konnen. In Laufe einer Versuchsreihe stieg sowohl die Anzahl der
behandelten Tiere im Brutbereich, als auch die durchschnittliche Thoraxtemperatur der Tiere
an.

Dass dltere Bienen hohere Thoraxtemperaturen aufwiesen wurde schon mehrfach untersucht
(Allen 1959, Nijland und Hepburn 1985). Arbeiterinnen verbessern ihre thermogenetischen
sowie thermoregulatorischen Féhigkeiten mit dem Alter und AuBlendienstbienen haben die
besten thermogenetischen Fahigkeiten.

Ein eindeutiger Hinweis auf die Warmetatigkeit in der Zelle wiren die Abdomenbewegungen
der Arbeiterinnen gewesen. Bei diesem Versuch wurde der Bildausschnitt allerdings so grof3
gewdhlt, dass die Abdomenbewegungen einzelner Bienen nicht beobachtet werden konnte.
Zudem waren die offenen Zellen, die die Arbeiterinnen besuchten meist von den anderen
Bienen auf der Brutdeckeloberfldche verdeckt.

Es wurden also zwei Heizstrategien von Bienen gefunden und ndher untersucht: Zum einen
ziehen sich Arbeiterinnen mit ihren Beinen an die Brutdeckeloberfliche heran, um mit ihren
aufgeheizten Korpern die gedeckelten Brutzellen zu wéirmen. Und zum anderen wérmen
mindestens zwei Tage alte Bienen beim Besuch leerer Zellen, die von moglichst vielen
gedeckelten Brutzellen umgeben sind ebenfalls die Brut, nun allerdings von der Seite.

4. 1. 3 Aktives Brutwarmeverhalten

In fritheren Arbeiten wurde aktives Brutwdrmen bei Honigbienen noch angezweifelt.
Koeniger schrieb 1978: ,,Eine Regulation wird in erster Linie bei kleineren Temperatur-
schwankungen durch die Verteilung der Arbeiterinnen im Nest erreicht. Durch eine Erh6hung
der Dichte der Arbeiterinnen wird die abgegebene Wiarmemenge, bezogen auf die jeweilige
rdumliche Ausdehnung, gesteigert und eine bessere Isolierung erreicht. Eine Herabsetzung der
Nesttemperatur wird durch die Verminderung der Arbeiterinnendichte erzielt. Diese
Regulationsleistung beruht fast ausschlieBlich auf der Ausnutzung der durch den Stoffwechsel
bedingten ,,Abfallwarme*.

Selbstverstindlich tragt auch die durch andere Tétigkeiten im Brutbereich erzeugte Stoff-
wechselwdrme zur Stabilisierung der Bruttemperatur bei. Allerdings zeigten die Bienen-
beobachtungen auf den Brutflichen mit Wachskegeln, dass die alleinige Anwesenheit der
Bienen auf der Brut nicht ausreicht, um eine optimale Bruttemperatur aufrecht zu erhalten.
Das Zusammendringen der Arbeiterinnen auf der Wabe wurde erst ab Temperaturen um 18°C
gefunden (Winston 1987), die dichteste Packung wurde bei minus 5°C Lufttemperatur
beobachtet (Free 1977, in Winston 1987). Bei Manipulationsversuchen wurde auch bei der
niedrigsten verwendeten Manipulationstemperatur von 15°C keine signifikante Erhéhung der
Bienendichte auf der gedeckelten Brut festgestellt (Bujok 2000). Diese Temperatur liegt so
weit unter der optimalen Bruttemperatur, dass das Zusammendringen der Bienen zum
Speichern der Stoffwechselwéirme als einziges Verhalten zur Aufrechterhaltung der Optimal-
temperatur im Brutbereich nicht ausreichend sein kann.
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2001 schrieb Heinrich im Nachdruck seines Klassikers ,,Der Hummelstaat™ von 1979 zum
Brutwidrmen in Bienenvolkern: ,,Honigbienen klimatisieren ihre Brutzellen auf etwa 30°C bis
33° C, aber es fehlt ihnen das typische Brutverhalten der Hummeln. Bei niedrigen Temperatu-
ren dringen sie sich auf der Brutwabe zusammen und bedecken die Zellen mit ihren Koérpern
wie eine Decke, indem sie durch Zittern Wérme erzeugen. Sie bleiben aber nicht stetig dabei,
sondern kdnnen wihrend dieser Zeit im Stock auch noch andere Aufgaben tibernehmen. *
Diese Aussagen von Heinrich konnten durch diese Arbeit nicht bestétigt werden. Bienen
haben zum einen eine hohere als bei ihm angegebene Brutnesttemperatur — sie halten sie
zwischen 33 und 36°C wie es bereits in dlterer Literatur angegeben ist (Himmer 1927b, Hess
1926) und wieder in dieser Arbeit bestdtigt wurde (Abb. 33). Zum anderen besitzen die
Bienen ein typisches Brutwiarmeverhalten, dass dem der Hummeln gar nicht undhnlich ist, nur
dass Bienen ihre Brut mit dem Thorax und nicht wie Hummeln mit dem Abdomen wérmen’.
Auch die Bienen bedecken die Brutzellen und driicken sich mit dem erwérmten Thorax an die
Brut. Bedingt durch die Korperhaltung konnen sie keine anderen Aufgaben im Stock
tibernehmen — eine weitere Parallele zum Wérmeverhalten der Hummeln.

Und auch Hornissen wirmen ihre Puppenbrut ganz &hnlich: Sie stecken ihren Kopf und ihren
Thorax in leere Zellen, die den Puppenzellen direkt benachbart sind, legen ihr Abdomen auf
dem Zelldeckel und beginnen mit der Wirmeproduktion, erkennbar an den abdominalen
Atembewegungen. Temperaturmessungen zeigten, dass sie dadurch die Temperatur der Pup-
pen bei einer Umgebungstemperatur von 20-22°C innerhalb von 5 bis 7min auf 30-32°C
erhohen (Ishay 1972). Diese Form des Brutwiarmens nimmt gewissermallen eine Zwischen-
stellung der beiden bei den Honigbienen gefundenen Verhaltensweisen ein: die Tiere wiarmen
zeitgleich von der Seite und von der Brutoberfldche.

Ohne technische Hilfsmittel ist das Brutwiarmeverhalten der Bienen schwer zu festzustellen.
So nehmen schlafende und heizende Bienen auf den ersten Blick und ohne die Hilfe der
Thermovisionskamera dhnliche Korperhaltungen ein: heizende wie schlafende Bienen ver-
halten sich auf der Wabe sehr ruhig. Kaiser (1988) fand fiir schlafende Bienen folgende
Merkmale: ein herabgesetztes Mal3 an Bewegung, herabgesetzte Reaktion auf visuelle Stimu-
li, die Tendenz einen bevorzugten Bereich im Stock aufzusuchen und die Tendenz eine be-
stimmte Korperposition einzunehmen. Auflerdem zeigen schlafende Bienen eine erniedrigte
Korpertemperatur und einen erniedrigten Muskeltonus, wodurch die Antennen manchmal auf
der Brutdeckeloberflidche ruhen.

Mit der Thermovisionskamera ist es aber offensichtlich, welche Bienen ruhig sind und
schlafen und welche Bienen nahezu bewegungslos die Brut warmen.

So haben erst moderne Techniken wie Thermovision und Endoskopie es ermoglicht, dass
Brutwiarmeverhalten im Detail zu beschreiben. Deswegen ist anzunehmen, dass Langzeit-
beobachtungen von Einzelbienen wie die Betrachtung der Biene mit der Nummer 107 von
Lindauer (1952) zeitweise auch Brutwédrmeverhalten zeigte, dieses Verhalten aber zum
Beispiel in der Kategorie ,,MiiBig* (etwa 39% der gesamten Beobachtungszeit) eingeordnet
wurde.

3 Durch den Wirmeaustauscher im Petiolus der Biene wird der Abfluss der Thoraxwérme in das Abdomen
verhindert, das Abdomen hat also etwa Umgebungstemperatur (Heinrich 1979).
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4. 1. 4 Abdominale Atembewegungen

Ein auch ohne technische Hilfsmittel sichtbares und deutliches dufleres Kennzeichen ther-
misch aktiver Bienen sind die schnellen kontinuierlichen Abdomenbewegungen, die auf die
hohe Stoffwechselrate der Tiere hinweisen.

Bei den erfassten Bienen korrelierte die Thoraxtemperatur der Tiere mit den Atembewegun-
gen - je hoher die Thoraxtemperatur, umso schneller das abdominale Pumpen. Die genaue
Analyse der Atemfrequenz bei hohen Thoraxtemperaturen bendtigte allerdings ebenfalls ein
technisches Hilfsmittel, die dann sehr schnellen Abdomenbewegungen waren ohne Hoch-
geschwindigkeitskamera und entsprechender Software nicht mehr zu zihlen.

Im Vergleich zu den Frequenzen, die Heinrich bei Hummeln gefunden hat, wurden sowohl
hohere Thoraxtemperaturen als auch hohere Atemfrequenzen gemessen. Bei den Bienen
wurden bei einer Atemfrequenz von etwa 8Hz Thoraxtemperaturen von iiber 40°C erreicht,
wihrend die Hummelarbeiterinnen bei Atemfrequenzen zwischen 6 und 7Hz Thoraxtempera-
turen zwischen 30 bis 35°C aufwiesen (Heinrich 2001). In einem &hnlichen Frequenz- und
Temperaturbereich lagen die Messungen fiir Bombus-edwardsii-Hummelkoniginnen (ver-
gleiche Abbildung 6, Heinrich 2001).

Bei Hornissen (Vespa crabro) wurden beim Brutwarmeverhalten Atemfrequenzen zwischen
3,2 und 3,5Hz gefunden (Ishay und Ruttner 1971). ,,Die Bewegungen halten etwa 41/2 min
an; dann tritt eine Pause von 30 sec ein, auf die wieder eine Bewegungsphase folgt. Bei
niedrigen AuBBentemperaturen sind die Bewegungen deutlich kréftige.” Ruhende Tiere zeigten
Atemfrequenzen zwischen 1,5 und 1,7Hz (Ishay und Ruttner 1971).

Da die Bienenarbeiterinnen ihre Thoraxtemperatur nicht {iber einen ldngeren Zeitraum kon-
stant halten (siche 3.1.2) ist das Zuordnen einer Temperatur zu einer bestimmten Atem-
frequenz schwierig. Eine Anderung der Atemfrequenz scheint aber eine Anderung der
Thoraxtemperatur voranzugehen, so zieht die Erh6hung der Atemfrequenz einen Anstieg der
Thoraxtemperatur nach sich und umgekehrt. AuBerdem kann die Pumpbewegung an sich
variieren: Bienen mit sehr hohen Atemfrequenzen zeigten weniger tiefe Atembewegungen.
Bei niedrigeren Thoraxtemperaturen konnten sowohl flache, also auch tiefe Atembewegungen
beobachtet werden.

Es wurden vor allem Bienen aufgenommen, die Brutwirmeverhalten zeigten. Bienen, die
umherliefen konnten nicht gleichzeitig mit der Hochgeschwindigkeitskamera und der
Thermovisionskamera erfasst werden. Kiihle Bienen zeigten zudem diskontinuierliche
Abdomenbewegungen (vergleiche Abbildung 30). Wihrend der Pumpphasen waren ihre
Atemfrequenzen durchaus hoch, allerdings folgten Pausen, in denen sich das Abdomen
tiberhaupt nicht bewegte. Diese Atemtechnik kann demzufolge nicht mit der bei hohen
Thoraxtemperaturen verglichen werden.

4. 2 Ab welcher Thoraxtemperatur beteiligen sich Bienen aktiv am Brutwarmen?

In Thermovisionsaufnahmen unterschieden sich warme und kiihle Bienen eindeutig, die
Tatigkeit, die die Tiere gerade ausiibten spielte dabei keine Rolle. Vor allem die heiflen
Arbeiterinnen ,,leuchteten” vor dem kiihleren Hintergrund auf und waren sehr leicht zu
erfassen. In den meisten Aufnahmen wurde ausschlieBlich die Thoraxtemperatur der Arbeite-
rinnen bestimmt. Das Verhalten der Tiere blieb unbeachtet, da im 10 x 10cm grof3en
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Ausschnitt des Thermovisionsbildes keine Details der Bienenkorper zu erkennen waren und
aus den einzelnen Standbildern das Verhalten der Tiere nicht ersichtlich wird (vergleiche
Abbildung 38b). Merkmale des aktiven Brutwidrmeverhaltens aufler der erhohten Thorax-
temperatur wie die Antennenhaltung, das Andriicken und die Abdomenbewegungen waren
also nicht auszumachen. Koénnen Bienen aber alleine an Hand ihrer Korpertemperatur in
thermisch aktive und passive Bienen eingeteilt werden? Und kann damit auch bemessen
werden, ab welcher Thoraxtemperatur sich Bienen am Brutwidrmen beteiligen? Nach Groh et
al. 2002 haben Puppen zwischen einer Bruttemperatur von 33,5 bis 35°C optimale
Bedingungen. In einem Kontrollbienenstock hatte der gedeckelte Brutbereich eine mittlere
Temperatur von 34,6 + 0,5°C (sieche Abbildung 33). Die kiihlste Biene, die einen
Wiérmeabdruck auf der Brutdeckeloberfliche hinterlieB, hatte eine Thoraxtemperatur von
36,4°C.

Fiir diese Arbeit war willkiirlich festgelegt worden, dass Bienen, die eine Thoraxtemperatur
von tiiber 35,0°C aufwiesen thermisch aktive Bienen sind. Diese Schwelle sollte nicht fest-
setzen, dass alle Bienen mit so hohen Thoraxtemperaturen tatséchlich das aktive Brutwérme-
verhalten zeigten. Auch Bienen mit Thoraxtemperaturen liber 35°C, die andere Aufgaben als
die der Bruterwirmung erfiillen, wiirden in diesem Fall zu den Brut wirmenden Tieren
gezdhlt werden, auch wenn sie durch das fehlende Andriicken des Thorax zu einem geringen
MaB zur Konstanthaltung der Bruttemperatur beitragen wiirden®. Sicher wire aber, dass sich
diese Bienen nicht passiv im Brutbereich aufgewarmt haben.

Unter den gegebenen Umsténden (Brutbereich unisoliert) zeigte sich, dass etwa zwei Drittel
der Arbeiterinnen hoéhere Temperaturen als 35°C im unbehandelten Brutbereich aufwiesen.
Dies war auch bei den Bienen auf toter Brut in drei von vier Versuchen der Fall.
Temperaturdaten wurden aus den Thermovisionsaufnahmen herausgelesen, in dem aus
Einzelbildern alle Thoraxtemperaturen der Bienen analysiert wurden, die sich in einem vorher
festgelegten Areal auf der gedeckelten Brut befanden. Wenn nicht anders angegeben, wurde
bei der Auswertung nicht zwischen individuellen Tieren unterschieden. Da mehrere
Einzelbilder eines Versuchsdurchgangs ausgewertet wurden iiberstieg die Zahl der
Temperaturmesswerte meist die Anzahl eingesetzter Bienen. Meistens wurden die
Einzelbilder im Abstand von 10min ausgewertet. Dieser Zeitabstand wurde gewihlt, da die
Bienen zum einen ihre Thoraxtemperatur sehr schnell 4ndern konnen (bis zu 9,3°C/min, Stone
und Willmer 1989) und zum anderen, da festgestellt wurde, dass die Heizphasen beim
Brutwirmeverhalten im Durchschnitt 9min andauern (Bujok et al 2001). Es sollte also eine
Heizphase in der Regel im folgenden ausgewerteten Einzelbild abgeschlossen sein, bzw. eine
neue Heizphase begonnen haben.

Zusétzlich zu den Thoraxtemperaturen der Bienen auf der Brut wurde die Bruttemperatur
selbst analysiert, da diese Temperatur auch im ungestorten, isolierten Stock aufgenommen
werden kann. Meist lief die Aufzeichnung aber auch wéhrend der Thermovisionsaufnahmen.
Die Entfernung der Isolierung war dann deutlich am Abfallen der Temperatur auszumachen.
In den Versuchen wurde die Lufttemperatur jeweils in leeren Zellen aufgezeichnet, die von 6
gedeckelten Zellen umgeben war. Aber auch hier konnen die Aufzeichnungen iiber Phasen
hinweg stirker als gewohnlich beeinflusst worden sein. Arbeiterinnen beeinflussten diese
Lufttemperatur dann, wenn sie versuchten in die leere Zelle einzudringen, den Temperatur-

%Selbst Arbeiterinnen mit Thoraxtemperaturen unter 35°C beteiligen sich an der Aufrechterhaltung der Brut-
temperatur, zum Beispiel durch Isolierung des Brutbereiches mit ihren Kdrpern.
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fiihler als Fremdkorper betrachteten und ihn entfernen wollten oder wenn sie besonders nahe
am Temperaturfiihler Brutwiarmeverhalten zeigten. Wéahrend der Aufnahme konnte der Fiihler
verschoben oder in Wachs eingebaut werden. Die Temperaturschwankungen in einer offenen
leeren Zelle sind also zwangsldufig groBer als in einer geschlossenen Puppenzelle. In den
Puppenzellen fanden Kleinhenz et al. (2003) Schwankungen zwischen 33.6 = 0.6 °C und 35.1
+0.3°C.

Dagegen war die Erfassung der Thoraxtemperaturen immer nur eine Momentaufnahme, die
die Bienen in einer gewissen Stresssituation zeigte: Die Isolierung des Beobachtungsstockes
war entfernt worden, wodurch die Brut auskiihlte. AuBBerdem fiel in vielen Féllen Licht in den
Beobachtungskasten, vor allem dann, wenn unterschiedlich behandelte Bienen zusétzliche
Videoaufnahmen zum Erkennen der Farbmarkierungen nétig machten. Da die Bedingungen
jedoch in allen Versuchen dhnlich waren, ist der Vergleich des Temperaturverhaltens der
Arbeiterinnen auf der Brut aber durchaus aussagekriftig und ein wichtiger Zusatz zu den
Bruttemperaturdaten. Die graphische Illustration des Warmeverhaltens der Bienen erginzt das
Gesamtbild, das wir vom Treiben auf der Brut erhalten, denn hier konnten die warmen
Bienen, die iiber langere Zeitrdume Brutwarmeverhalten zeigten, von anderen Bienen, die mit
warmen Thorax tiber die Brutfliche liefen unterschieden werden, was bei der Auswertung der
Einzelbilder nicht moglich war.

4. 3 Graphische Darstellung des Warmeverhaltens

Bei der graphischen Darstellung des Brutwarmeverhaltens sollte die Dynamik der Bienen, die
dieses Verhalten iiber einen lingeren Zeitraum ausiibten bildlich erfasst werden. Aulerdem
sollte es mit dem Wéarmeverhalten von Bienen, die die Brut nicht warmten verglichen werden.
Um ein klareres Bild zu erhalten waren nur Temperaturen iiber 35°C wiedergegeben worden.
Die Abbildungen 40 bis 44 zeigen das Bewegungsmuster von Brutwdrmenden Bienen sehr
plastisch. Die Tiere, die auf der Brutdeckeloberfliche iiber lingere Zeitrdume mit hoher
Thoraxtemperatur verharrten, wurden als Sdulen sichtbar, andere Arbeiterinnen mit hoher
Thoraxtemperatur, die umherliefen wurden als Scheiben abgebildet. Beide Bienengruppen
wiaren ohne weitere Unterscheidung im Standbild als warme Tiere definiert worden. Mit
dieser Abbildungsweise wurde nun die zusitzliche Unterscheidung in die Verhaltensweise
Lunbewegt® und ,,bewegt“ moglich. Die unbehandelten Bienen zeigten am hiufigsten und
langsten Brutwédrmeverhalten, mit der Anzahl der entfernten Antennensegmente wurde das
Brutwiarmeverhalten seltener gezeigt, es hielten sich weniger warme Tiere im Brutbereich auf
und viele der médBig warmen Tiere liefen iiber die Brut ohne Brutwiarmeverhalten zu zeigen.
Die Thermovisionskamera kalibrierte die Temperatur in kontinuierlichen Zeitabstinden. Das
verursachte ein Schwanken der aufgenommen Thoraxtemperaturen, die in den Abbildungen
wieder zu finden ist. Da die Kalibrierung in allen Versuchen erfolgt, wird der entstehende
Fehler kompensiert. Auflerdem ging es in der graphischen Darstellung nicht um die genaue
Analyse der Temperaturwerte, hier sollte nur die Dynamik des Verhaltens gezeigt werden.

In der Gesamtiibersicht, die die rdumliche Verteilung der warmen Bienen darstellte, war
wieder bei den unbehandelten Bienen die Brut von warmen Bienen am gleichmédfigsten
bedeckt. Aber auch in der ,beide 1“-Gruppe und bei den ,links 1“-Bienen war der
Brutbereich gut und gleichmiBig mit Warme versorgt worden. Interessanterweise zeigte die
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,links 1“-Gruppe keine sehr hohen Thoraxtemperaturen an, obwohl viele Tiere mindestens
35°C innehatten. In den vier anderen Fillen erfolgte das Brutwdrmen nur lokal, Bienen denen
an beiden Antennen 5 Segmente fehlten zeigten kein Brutwirmeverhalten. Auf der leeren
Wabe liefen die Tiere warm iiber die Wabenoberfliche und diese Darstellungsweise zeigt den
Verhaltensunterschied zu Brutwdrmenden Bienen nicht so eindeutig wie das Bewegungs-
muster der anderen Darstellungsweise. Zur Illustration der Dynamik und rdumlichen Ver-
teilung der Bienen auf der Brut erginzen sich somit beide Darstellungsformen ideal.

4. 4 Ausloser des Brutwarmeverhaltens

Der Suche nach mechanischen Signalen der Puppenbrut in dieser Arbeit lag zugrunde, dass
Slama Hinweise darauf hatte, dass sich die Puppen durch rhythmische Hdmolymphdruck-
dnderungen bemerkbar machen konnen (pers. Mitteilung an Kirchner 1987). In der
vorliegenden Arbeit wurden letztendlich keine Anzeichen mechanischer Signale der Puppen-
brut gefunden. Von Slama wurde aber auch berichtet, dass die Puppenbrut die Vibrations-
signale auf Anfrage abgibt. Da sich aufgrund der Aufnahmetechnik wéhrend des Versuches
keine Arbeiterinnen auf der Brutwabe befanden, konnte demnach auch der Ausloser dieser
Schwingungssignale gefehlt haben.

Der Versuch mit den mit Wachskegeln gefiillten Zellen zeigte, dass gedeckelte Brutflachen
allein nicht als Ausloser fiir das Brutwédrmeverhalten ausreichen. Der gedeckelte Bereich
wurde zwar von den Bienen besetzt, der blole Aufenthalt der Arbeiterinnen in diesem Be-
reich reichte aber nicht zur Aufrechterhaltung einer optimalen Bruttemperatur aus, zusétz-
liches Wiarmen wére unabdingbar. Dabei scheinen Signale der Brut nétig, um Brutwirme-
verhalten auszulGsen. Vibrationssignale, die von den Puppen ausgehen, spielen aber eher eine
untergeordnete Rolle, da tote gedeckelte Brut in drei von vier Féllen wie gedeckelte lebende
Brut gewidrmt wurde (bezogen auf die gemessenen Thoraxtemperaturen der Bienen auf der
Brut). Demnach muss die tote Brut von den Arbeiterinnen als Brut erkannt worden sein, denn
ansonsten wire die Temperaturverteilung im Bienenvolk dhnlich der eines Wintervolks ohne
Brut. Koeniger (1978) schloss daraus, ,,dass die genaue Thermoregulation im Sommer direkt
durch die Anwesenheit von Puppen ausgelost wird“ und er erforschte in verschiedenen
Versuchsansédtzen den auslosenden Reiz zum Brutwidrmeverhalten. In seinen Versuchen
wurden unter anderem Koniginnenzellen, die geleert worden waren, vernachléssigt, wihrend
Koniginnenzellen mit einem Stein versehen gegeniiber ,,normalen* gedeckelten Arbeite-
rinnenzellen sogar bevorzugt aufgesucht wurden. Koeniger folgerte daraus, dass die Bienen in
der Lage sind, leere Zellen von vollen zu unterscheiden. Weitere Versuche lieen vermuten,
»dass der Druck des Zellinhalts auf die Zellwand von den Bienen fiir die nachgewiesene
Unterscheidung zwischen leeren und vollen Koniginnenzellen benutzt wird.*

In der vorliegenden Arbeit wurden Wachskegel verwendet, um den Druck auf die Zellen-
winde zu verursachen und das Warmeverhalten der Bienen auf dieser vermeintlichen Arbeite-
rinnenbrut zu beobachten. Die Bienen zeigten allerdings kein aktives Heizverhalten auf den
mit Wachskegeln gefiillten Zellen, ihre Thoraxtemperaturen waren signifikant niedriger als
die Thoraxtemperaturen von Tieren auf einem Kontrollbrutbereich. Es waren zwar wérmere
Bienen anwesend (bis maximal 39,9°C), diese Tiere rdumten aber Wachskegel aus und
offneten Wabendeckel und waren so durch ihre Tatigkeit aufgewdrmt. Bienen, die mit war-
men Thorax in Zellen steckten, waren wahrscheinlich ebenfalls mit Reinigungsarbeiten be-
schiftigt, denn nach dem Versuch waren viele Deckel angenagt und einige der Zellen geleert
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worden. Temperaturmessungen fanden bei Koeniger nicht statt. Es ist also schwer zu
interpretieren wie weit die Bienen in seinen Versuchen die vermutete Brut beim Belagern
auch aktiv wiarmten.

Versuche mit toter Brut wurden in der Vergangenheit vor allem durchgefiihrt, um das
Hygiene-Verhalten eines Volkes oder einer Bienenrasse zu untersuchen. Dabei wurde darauf
geachtet in welchem Zeitraum die eingesetzte, vorher tief gefrorene oder durch Anstechen
abgetotete gedeckelte Brut aus den Zellen entfernt wurde. Wenn die Zellen zum grof3ten Teil
nach 24 bzw. 48 Stunden ausgerdumt worden waren, wurde das Volk als ,hygienisch* be-
zeichnet (Kefuss 1995), dauerte das Ausrdumen lénger als eine Woche, wurde das Volk als
unhygienisch eingestuft (Spivak und Gilliam 1998). Auf das Brutwidrmeverhalten der Tiere
wurde dabei nie geachtet.

Das Erkennen und Ausrdumen erkrankter Brut (Bruthygieneverhalten) stellt einen zentralen
Abwehrmechanismus des Bienenvolkes gegeniiber Brutkrankheiten wie Kalk- und Faulbrut
dar (Woodrow und Holst 1942, Rothenbuhler 1964) und wird daher auch in der ziichterischen
Selektion beriicksichtigt. Dieses Verhalten hat sich offensichtlich nur bei Honigbienen
etabliert, vermutlich weil sie — im Gegensatz zu anderen sozialen Insekten - Brutzellen
mehrfach verwenden (Michener 1974 zitiert in Arathi et al. 2000). Andere soziale Insekten
lassen befallene oder kranke Zellen einfach verschlossen.

Unklar ist bisher, welche Signale der kranken bzw. abgetoteten Puppen die Bienen dazu
veranlassen die Zelldeckel zu 6ffnen und die Brut zu entfernen. Versuche zeigten, dass
Larven, die nur mit einem kleinen Pinsel gestreichelt worden waren, schon vermehrt entfernt
wurden (Free und Winder 1983). Neben Bewegungen und Abgabe volantiler Substanzen
durch die Brut konnten auch Temperaturunterschiede zwischen gesunder und kranker bzw.
toter Brut eine Rolle spielen. In drei Messreihen wurde gezeigt, dass die durchschnittliche
Korpertemperatur der toten Puppen mit 0,3-0,7°C signifikant niedriger als bei den Kontrollen
war (Gramacho 1997). Fiir einen temperaturabhingigen Erkennungsmechanismus spricht
auch, dass die Bienen bereits nach weniger als einer Stunde feststellen kdnnen, dass eine
Puppe abgetotet wurde. In dieser kurzen Zeit wurde aber noch keine Veridnderung volantiler
Kutikularstoffe festgestellt (Gramacho unverdffentlicht, zitiert in Gramacho 1997).

Zur Quantifizierung des ,,Bruthygieneverhaltens® werden Bienenpuppen durch Perforation
(Nadeltest) und durch den Anteil der ausgerdumten Brutzellen bestimmt. Arathi at al. (2000)
zeigten, dass vor allem Bienen mittleren Alters, also mit 15 bis 17 Tagen noch bevor sie
ausfliegen hygienisches Verhalten zeigen. Aber auch in Anwesenheit von tot gefrorener Brut
nutzen die Bienen 55% ihrer Zeit zu iiblichen Tatigkeiten wie Selbstpflege, Herumlaufen und
Zellinspektionen.

Im 3. Versuch von Kapitel 3.4.3 und 3.4.4 der vorliegenden Arbeit wurden Bienen nur einer
Altersgruppe verwendet, die Bienen waren im Versuchszeitraum maximal 11 Tage alt. In
diesem Fall entsprachen die Bienen nicht der Altersgruppe, die vor allem fiir das Ausrdumen
geschidigter Brut verantwortlich ist. Da die Brut aber auch in den anderen Versuchen, in
denen die Volker aus Bienen allen Altersklassen stammten nicht ausgerdaumt wurde, scheint
das Alter der Bienen nicht der einzige Grund fiir die fehlende Bruthygiene zu sein.

In drei von vier Versuchen dieser Arbeit waren die Thoraxtemperaturen der Bienen auf toter
Brut vergleichbar mit Thoraxtemperaturen von Bienen auf unbehandelter Brut. Nur in einem
Versuch (1. Versuch) zeigten die Bienen kein Brutwéarmeverhalten.

Fiir die optimale Versorgung der Brut mit Warme ist aber die Bruttemperatur der entscheiden-
de Parameter, da wie oben beschrieben in den Versuchen nur die Thoraxtemperatur der
Bienen festgehalten wurde und diese allein kein Anzeichen fiir das eigentliche Brutwérme-
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verhalten ist. Ausschlaggebend ist, dass die von den Bienen produzierte Wéarme auf die Brut
iibertragen wird. Die Bruttemperatur unterschied sich im 1. Versuch nicht von der Temperatur
einer unbehandelten Brutfldche. Dafiir lag sie im 3. Versuch signifikant unter der eines
unbehandelten Brutbereiches, sie befand sich aber mit durchschnittlich 34,2°C immer noch im
optimalen Brutbereich zwischen 33 und 36°C (Kleinhenz et al. 2003, Groh et al. 2004).
Moglicherweise ist auch der Temperaturfiihler wihrend der Aufnahme verrutscht.
Zusammenfassend zeigten die Versuche, dass die Bienen den Tod der Brut nicht wahrge-
nommen haben. Warmeproduktion ist zu energicaufwindig, als dass die Bienen die Brut ver-
sorgt hitten, wenn die tote Brut erkannt worden wire.

4. 5 Wege der Informationsiibermittlung

Seeley (1997) argumentiert bei der Frage, wie Informationen im Bienenstock weitergegeben
werden folgendermaBen: ,.Signale sind Handlungen oder Strukturen, die Informationen in
sich tragen und von der natiirlichen Selektion speziell geformt wurden, damit sie diese
Informationen iibermitteln. Hinweise sind Variable, die ebenfalls Informationen {ibermitteln,
aber von der natiirlichen Selektion nicht extra dafiir gebildet wurden, daB sie diese
Information ausdriicken. Beide Arten informativer Variablen liefern den Individuen, die sie
bemerken, verldBliche Informationen; aber Signale tun dies ausdriicklich, Hinweise dagegen
nur zuféllig. Eine der wichtigeren Lehren, die wir aus der Untersuchung des Nahrungserwerbs
von Honigbienenvolkern ziehen kdnnen, besteht darin, dass die Kommunikation innerhalb des
Volkes in starkem Male, vielleicht sogar zum ganz iiberwiegenden Teil, iiber Hinweise und
nicht tiber Signale erfolgt.*

Im Kontext des Futtererwerbs bezeichnet Seeley Schwinzeltdnze als Signale, ein Hinweis ist
dagegen der Fiillungszustand der Honigwaben.

Wihrend Signale fast immer sehr auffillig gezeigt werden und starke eindeutige Botschaften
an die Empfanger weitergeben, sind Hinweise oft vollig unauftillig, denn die Empféanger von
Hinweisen reagieren auf Reize, die normale Bestandteile ihrer sozialen Umwelt sind und ein
Grofiteil des Informationsflusses zwischen den Bienen nicht direkt, sondern auf indirektem
Weg iiber einen Teil der gemeinsamen Umwelt verlduft (Seeley 1997).

Ein Beispiel dafiir ist die Warmeregulierung im Bienenstock. ,,Das koordinierte Erwadrmen
und Abkiihlen des Brutnests erfolgt automatisch: Jede Ammenbiene reagiert auf die Tem-
peratur in ihrer unmittelbaren Umgebung, indem sie das Brutnest entsprechend wérmt [...]
oder kiihlt [...]. So gesehen stellt die Temperatur der Luft und der Waben im Bienenstock ein
Kommunikationsnetz fiir die Heiz- oder Kiihlbediirfnisse eines Honigbienenvolkes dar.*

Bienen, denen die Antennen gekiirzt worden waren, zeigten ein signifikant verdndertes
Brutwirmeverhalten. Durch den Verlust einiger Antennensegmente sind die Arbeiterinnen
wahrscheinlich nicht mehr in der Lage, Signale oder Hinweise von der Brut, von anderen
Bienen oder aus der Umwelt wahrzunehmen. Vibrationsmessungen der gedeckelten Brut
ergaben, dass keine mechanischen Signale von der Brut an die Arbeiterinnen abgegeben
wurden. Dieses Ergebnis wird dadurch unterstiitzt, dass auch tote Brut iiber einen langen Zeit-
raum gewédrmt wurde (also auch hier ohne Signale der Brut das Brutwérmeverhalten aufrecht-
erhalten wurde). Es ist zu vermuten, dass die Arbeiterinnen aufgrund von Hinweisen die
gedeckelte Puppenbrut wiarmen. Als Ausloser flir das Brutwiarmeverhalten wéren Reize wie
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die gedeckelte Brutoberfliche verbunden mit einer gewissen mechanischen Spannung der
Zellwinde, sowie chemischen Signalen (Koeniger 1978) moglich.

Der fiir das Brutwirmen entscheidende Hinweis konnte die bereits bestehende hohe
Temperatur im Brutbereich sein, die wihrend der Metamorphose der Larven auf einem hohen
Niveau konstant gehalten werden muss. Vielleicht gelten einige besonders empfindliche
Arbeiterinnen als Vorreiter, beginnen nach dem Verdeckeln der Brut mit dem Temperieren
und ziehen die Masse der anderen Bienen mit. Dies zeigte sich in den Versuchen, als den
manipulierten Bienen unbehandelte Tiere zur Seite gestellt worden waren. Dann stieg die
Bruttemperatur innerhalb weniger Stunden (in Abhingigkeit von der Anzahl der zugefiigten
Kontrolltiere) an. Dies ist wiederum ein Anzeichen fiir die Vermutung, dass die Kooperation
unter den Bienen ebenso eine wichtige Rolle flir die Warmeversorgung der Brut spielt. Die
Zahl der zugegebenen Tiere war jeweils gering (120 bzw. 15 Tiere) und es ist nicht
anzunehmen, dass diese Bienen allein das Brutnest optimal mit Warme versorgt haben.

In den Versuchen, in denen die tote Brut vor dem Einsetzen in den Brutschrank auf 35°C
aufgewdarmt worden war, wurde die tote Brut auch weiterhin mit Warme versorgt. Wurde die
tote Brut kiihl (Raumtemperatur) in den Beobachtungskasten eingesetzt (im 1. Versuch, der
signifikante Unterschiede zur Kontrolle aufzeigte) wurde der Bereich nicht ausreichend
gewidrmt. Aus diesen Beobachtungen wird geschlossen, dass der entscheidende Hinweis zum
Brutwiarmen die bereits vorhandene hohe Temperatur im gedeckelten Brutbereich ist.

SchlieBlich konnte sich durch die fehlenden Antennensegmente und der damit verbundenen
eingeschrinkten Kommunikation das Brutwidrmeverhalten reduzieren: eine wichtige Voraus-
setzung fiir das effektive Brutwédrmen ist eine ausreichende Energieversorgung mittels
Kohlenhydraten durch die Nestgenossinnen. Trophallaxis ist ein hdufig zu beobachtendes
Verhalten unter den Arbeiterinnen. Dabei ist sowohl das Anbieten von Nektar als auch das
Betteln um Nektar ein wichtiger Bestandteil zur Einleitung der Futteriibertragung. Free (1956)
zeigte in diesem Zusammenhang, dass Bienen denen Teile ihrer Antennen oder die gesamten
Antennen fehlten sowohl seltener um Futter bettelten, als auch weniger haufig Futter anboten,
bezichungsweise Futter angeboten bekamen. Sollte also durch den Verlust einiger
Antennensegmente der Energiefluss im Brutnest unterbrochen worden sein, so kdnnte alleine
dieser Umstand dazu gefiihrt haben, dass die Bruttemperatur aufgrund der fehlenden Energie
absank.

Wobei auch das Zusammenwirken der Arbeiterinnen beim Brutwédrmen eine gewisse Rolle
spielen muss, da wie unter 3.7 beschrieben, das schnelle Aufwarmen des Brutbereiches nach
einem Temperaturabfall, nur durch die gemeinsame Anstrengung vieler Bienen zustande
kommen kann. Am 4.09.2002 sank die Temperatur innerhalb von 6,5h auf unter 20°C
(Minimum = 17,1°C) um 3,5h spéter wieder in den fiir die Brut optimalen Temperaturbereich
von iiber 34°C anzusteigen. Ahnliche Temperaturschwankungen wurden in zwei weiteren
Versuchen unter anderen Umstdnden beobachtet. Jedes Mal sank die Temperatur relativ
schnell und stieg dann auch schnell wieder an. Eine Erkldrung fiir diese Temperatur-
verdnderung war nicht auf AuBlenbedingungen (verdnderte Raumtemperatur, Wettereinfluss,
Entfernen der Isolierung am Beobachtungsstock, Futtermangel etc.) zu zuriickzufiihren. Diese
extreme Temperaturverdnderung zeigt eine aktive Teilnahme der Bienen an, die auf eine
positive Riickkopplung (Wirkungskreislauf mit sich selbst verstirkenden Eigenschaften)
basieren muss. Moglicherweise haben die Bienen in diesem Zeitraum die Brutzellen aber
auch vollkommen aufgegeben, d. h. den Brutbereich verlassen, da die Temperatur in allen
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Féllen bis auf Raumtemperatur absank, dann ist aber immer noch der Anstieg der Temperatur
ein aktiver Prozess, der abhéngig von der Bienengesamtheit ist.

Eine Kooperation unter den Arbeiterinnen wiirde auch den Temperaturanstieg im Brutbereich
bei den Manipulationsversuchen (siche 3.5.2) erkliren. Wéhrend Bienen ohne Antennen
unzureichend heizen konnte eine kleine Anzahl intakter Bienen die suboptimalen Brut-
temperaturen wahrnehmen und die nicht intakten Bienen zum Brutwirmen anregen. Wie
diese Anregung aussieht ist nicht bekannt.

Alle diese Phinomene wiirden eine Art Kommunikation in direkter oder indirekter Form be-
notigen. Beobachtungen zeigten allerdings, dass es vor dem Brutheizen zwischen den
Arbeiterinnen keine Kommunikation durch Antennen- oder Korperkontakt gab. Vielmehr
begannen alle beobachteten Tiere individuell mit dem Heizen, indem sie, nachdem sie
unvermittelt unruhiger tiber die Brutdeckeloberfliche liefen plotzlich regungslos auf einer
Stelle verweilten. Thre Thoraxtemperatur war bereits vorher etwas gestiegen oder stieg sobald
das Tier ruhig wurde. Teilweise befanden sich die Tiere schon vorher im gedeckelten Brut-
bereich, teils kamen sie aus den Randgebieten zum gedeckelten Brutbereich (Bujok 2000).
Moglich wire eine indirekte Aufforderung zum Brutwdrmen, indem wérmende Bienen von
weiteren Bienen umzingelt werden und diese ebenfalls mit dem Brutwérmen begidnnen.
Dieser Mechanismus konnte auch den Temperaturanstieg im Brutbereich durch das Zusetzen
von einzelnen unbehandelten Bienen erkléren, als die Bienen mit gekiirzten Antennen vorher
kein Brutwiarmeverhalten zeigten.
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5. ANHANG

5. 1 Abkirzungen und Symbole

sk

Abb.
bzw.
°C
cm
d. h.

engl.
g

h

Hz
kQ
min
mg
mm
MW
n.s.
P
PC
pers.
S

Si

s/ sec /Sek.

S.D.
SE

t

Ta
Taifr
TLuft
Tk
Traum
Tstock
Trhorax/Ttn
\\%
vgl.
z. B.

signifikant
Abbildung
beziehungsweise
Grad Celsius
Zentimeter

das heif3t
Emissivititskoeffizient
englisch

Gramm

Stunde

Hertz

Kilo-Ohm
Minute
Milligramm
Millimeter
Mittelwert

nicht signifikant
Pedicellus
Personalcomputer
personlich

Scapus oder Sensilla (je nach Zusammenhang)

Sinnesplatte
Sekunde(n)
Standardabweichung
Standardfehler

Zeit
AulBentemperatur
Temperaturdifferenz

Lufttemperatur im gedeckelten Brutbereich

Kerntemperatur
Raumtemperatur
Stocktemperatur
Thoraxtemperatur
Watt

vergleiche

zum Beispiel

93



Anhang

5. 2 Abbildungsnachweis
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5. 3 Gerate und Materialien

e Brutschrank (B5042; Heracus, Hanau, Schweden)
e Camcorder (Grundig LC 560 SC)
e Datenlogger (2290-8 V5, Almemo, Ahlborn, Messgenauigkeit 0,1°C, Ablesegenauigkeit

0,01°C)

¢ Digital-Videokamera (Panasonic NV-DS35EG)

e Endoskopkamera (Olympus IV6C5-20,35, Tokio, Japan)

e Gefrierschrank (Linde Kéltetechnik, Koln)

e Hochgeschwindigkeitskamera NAC HSV 400

e Kohlefaserwiderstand (1,1k , 0,1W)

¢ Doppler-Laser-Vibrometer (Polytec, Waldbronn, Deutschland)

e Netzteil (AMREL LPS 301)

¢ Sekundenkleber UHU

e Schellack (Clou, Offenbach/M.)

e Thermovisionskamera Radiance PM® (Messgenauigkeit +0,7°C, Ablesegenauigkeit 0,1°C)

e Thermovisionskamera ThermaCAM™ SC500 (FLIR Systems) (Messgenauigkeit +2% oder
+2°C, Ablesegenauigkeit 0,1°C).

94



Anhang

5. 4 Temperaturkurven von Bienen im Brutbereich (vgl
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Abb. 46 Thoraxtemperaturen von Bienen im Brutbereich

Temperaturkurven von drei weiteren individuell beobachteten Bienen, wie in 3.1.2 beschrieben. Hohe
Thoraxtemperaturen zeigten die Arbeiterinnen vor allem dann, wenn sie sich ruhig verhielten. Alle drei

Bienen hatten zwischenzeitlich Thoraxtemperaturen iiber 40°C inne.
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Zusammenfassung

ZUSAMMENFASSUNG

Honigbienen (Apis mellifera carnica) regulieren die Temperatur ihrer Brut in einem sehr
engen Temperaturfenster, da vor allem die gedeckelte Brut sehr temperaturempfindlich
reagiert (Groh et al. 2004). Die Thermoregulation ist nicht — wie lange angenommen —
Beiprodukt von alltdglichen Arbeiten der Bienen im Brutbereich, sondern eine aktive und
Energie- und Zeitaufwéndige eigene Tatigkeit. Arbeiterinnen ziehen sich mit ihren Beinen an
die Brutoberfliache, driicken ihren warmen Thorax auf die Brutdeckel und verharren so fiir
einige Minuten um mit der eigenen Korperwarme die Brut zu temperieren (Bujok et al. 2002).
Wie erwartet korrelierte die Thoraxtemperatur einer Arbeiterin mit der Frequenz der
abdominalen Atembewegungen, bei sehr hohen Thoraxtemperaturen (iiber 40°C) erreichten
die Bienen Atemfrequenzen von iiber 8Hz.

Eine weitere Methode die Brut effektiv zu wéarmen iibten Bienen aus, die leere Zellen im
gedeckelten Brutbereich besuchen (Kleinhenz et al. 2003). Arbeiterinnen gingen dabei
bevorzugt in Zellen, die von moglichst vielen gedeckelten Zellen umgeben waren. Sowohl die
Dauer der Zellbesuche, als auch die mittlere Thoraxtemperatur bei Ein- und Austritt der Zelle
korrelierten mit der Anzahl der benachbarten Brutzellen — je mehr Brutzellen eine leere Zelle
in ihrer direkten Nachbarschaft hatte umso linger dauerte der Besuch einer Biene und umso
hoher ist die Ein- bzw. Austrittstemperatur der Biene. Mindestes 48 Stunden alte Bienen
unterschieden sich signifikant in threm Warmeverhalten von jiingeren Bienen.

Tote gedeckelte Brut wurde in manchen Fillen {iber viele Tage (durchgehend bis 10 Tage)
gewdrmt, sie unterschied sich in ihrer Temperatur nicht von unbehandelter gedeckelter Brut.
In weiteren Versuchen lag die Bruttemperatur von toter Brut zwar unter der eines
Kontrollbereiches, die Temperatur lag aber weiterhin im optimalen Bereich von 33,5 bis 35°C
(Groh et al. 2004). In diesen Versuchen wurde die tote Brut vor dem Einsetzen in den
Beobachtungsstock wieder auf 35°C erwidrmt. Wachskegel in gedeckelten Zellen wurden
erkannt und ausgerdumt. Aktive Signale, die von der Brut ausgehen scheinen also nicht
notwendig fiir die effektive Bruttemperaturregulierung zu sein. Untersuchungen mittels Laser-
Doppler-Vibrometrie zeigten auch keine Hinweise auf eine mechanische Kommunikation
zwischen den Puppen und den Arbeiterinnen.

Das Brutwiarmen scheint eine Aktion zu sein, die von den Bienen nur in Gemeinschaft
sinnvoll durchgefiihrt werden kann. In einigen Fillen kam es wéhrend der Puppenphase zu
unerklarlichen Abfillen in der Bruttemperatur, die nur durch einen positiven Riickkopplungs-
effekt seitens der Arbeiterinnen erklért werden kann.

Beim Brutwirmen spielen die Antennen der Arbeiterinnen wahrscheinlich eine wichtige
Rolle. Wihrend sich die Bienen beim aktiven Brutwdrmen den Brutdeckel annéhern sind die
Antennenspitzen immer auf die Brutdeckel gerichtet. Fehlen den Arbeiterinnen die Antennen,
dann ist die Thermoregulation eingeschrinkt oder unzureichend. Die Bruttemperatur
korreliert mit der Anzahl der abgetrennten Antennensegmente, je mehr Antennensegmente
fehlen, desto weniger gut wird die Temperatur im Brutbereich hoch und konstant gehalten.
Zusitzlich scheint es eine Lateralitit in der Antennenfunktion zu geben, wurde die rechte
Antenne gekiirzt wirmten die Bienen die Brut signifikant schlechter, als beim Kiirzen der
linken Antenne.

Durch das Kiirzen der Antennen &nderte sich auch das Verhalten der Tiere: Kontrollbienen
verharrten ruhig im Brutbereich, wihrend Bienen mit gekiirzten Antennen teilweise dhnlich
warm waren, aber nicht mehr das oben beschriebene aktive Brutwiarmeverhalten zeigten.
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Conclusion

CONCLUSION

Honey bees (Apis mellifera carnica) precisely regulate brood temperature in a range between
33 to 35°C, as the development of the larvae, especially the capped brood stages are very
sensitive to temperature changes. The heat used for thermoregulation in the brood area is not a
by-product of work, but an active time and energy consuming task called brood heating
behaviour: worker bees pull their warm thoraces towards the brood caps and remain in that
position for about 10 minutes to transfer their body heat to the brood caps and the brood
(Bujok et al. 2002). As expected, thoracic temperatures of bees correlated with frequency of
abdominal breathing movements; bees with high thoracic temperatures (above 40°C) showed
abdominal movements of up to slightly over 8Hz.

Honey bee workers use empty cells neighbouring the capped brood cells for brood heating
(Kleinhenz et al. 2003). Therefore, bees preferred visiting cells neighboured by numerous
brood cells. Both duration of cell visits and thoracic temperature of the bee correlated with the
number of neighboured brood cells. Older bees (at least 48h) showed significantly higher
thoracic temperatures than younger bees (up to 48h old) immediately before and after their
cell visits.

Dead capped brood were heated over several days and showed equivalent temperatures to
living brood warmed by worker bees. In other cases, the brood temperature was lower, but
still in the optimal temperature range of 33.5 to 35°C (Groh et al. 2004). In the experiments,
the dead brood was killed by cold then warmed up again to 35°C before putting it into the
observation hive. Capped brood cells filled with wax dummies were not heated and
immediately cleared out. Mechanical signals from the brood seemed not to be important for
the brood heating behaviour of the worker bees; observations with laser-vibrometry showed
no signals coming from the brood demanding thermoregulation.

The antennae of the bees seem to be very important for effective brood heating, since during
brood heating behaviour the antennae point to the capped brood surface. Worker bees with
shortened antennae showed inferior brood heating behaviour, while brood temperature
correlated with number of missing antenna segments. Additionally, the effectiveness of brood
heating seems to be linked to a underlying laterality of the antennas function, when parts of
the right antenna were amputated, brood heating was worse than when parts of the left
antenna were amputated. With the amputation of the antenna the behaviour of the bees
changed: control bees remained very quiet in the capped brood area, while bees with
amputated antenna with similarly warm thoraces did not show the typical brood heating
behaviour anymore.

In some observations brood temperature dropped for some hours and increased again in a way
that can only be explained by positive feedback of brood heating of the worker bees. Brood
heating appears to be a collective action.
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