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Einleitung

1. Einleitung

1.1 Verbreitung und Nistverhalten der Westlichen Honigbiene

Das Verbreitungsgebiet der Westlichen Honigbiene (Apis mellifera) umfasst etwa 95
Breitengrade von der Siidspitze Afrikas (4. m. capensis) bis ins siidliche Schweden (4. m.
mellifera), in imkerlicher Haltung sogar bis zum Polarkreis (RUTTNER 2003). Als wichtige
Voraussetzung fiir eine so erfolgreiche Ausbreitung iiber das urspriingliche tropische
Verbreitungsgebiet hinaus wird von RUTTNER (2003) die Fihigkeit zur Aufrechterhaltung
einer konstanten Nesttemperatur benannt, die den Honigbienen eine gewisse Unabhingigkeit
von den jeweiligen Umweltbedingungen sichert.

Als typische Hohlenbriiter leben die Volker von Apis mellifera natiirlicherweise in Hohl-
rdumen im Innern von alten Bdumen (SEELEY & MORSE 1976), Felshohlen (TABER 1979) und
alten Mauern (M. KLEINHENZ, personl. Beobachtungen). Die Auswabhl eines geeigneten Nist-
platzes nach bestimmten Kriterien (SEELEY 1977), dessen bauliche Verdnderung (z.B. die
Abdichtung ungeeigneter Stellen mit dem an Pflanzen gesammelten und auch als ,,Kittharz*
bezeichneten Propolis) und thermoregulatorisches Verhalten der Bienen ermoglichen die
Schaffung und langfristige Aufrechterhaltung eines giinstigen Mikroklimas im Bienenstock.
Die Temperatur im Innern der Nisthohle wird mit einer Genauigkeit reguliert, die mit der
Homdostase von Sdugetieren und Végeln verglichen wird (SOUTHWICK & MUGAAS 1971).

1.2 Die Temperaturverhiiltnisse im Bienenvolk

Bei der Betrachtung der Temperaturverhiltnisse im Bienenstock ist zwischen den Bediirfnis-
sen der adulten Tiere (Imagines, Kap. 1.2.1) und jenen der Brut (Kap. 1.2.2) zu unterscheiden.

1.2.1 Brutlose Volker

Im Gegensatz zu den heimischen Hummeln (Bombus spp.) und Faltenwespen (Vespidae)
bilden Honigbienen mehrjédhrige, potentiell unsterbliche (TAUTZ & HEILMANN 2007) Kolo-
nien an einem bestimmten Nistplatz aus. Anders als bei den Hummeln und Wespen iiberwin-
tert bei Bienen nicht nur die Konigin in einer Kiltestarre im Boden, sondern das gesamte
Volk iiberdauert die ungiinstige Jahreszeit in der einmal bezogenen Wohnhohle. Neben den
niedrigen AuBlentemperaturen ist diese Zeit durch einen starken Riickgang des Nahrungsange-
bots (Pollen und Nektar) geprigt, den die Bienen aus ihren Vorrdten kompensieren miissen.
Im brutlos iiberwinternden Volk wird die Temperatur auf niedrigem Niveau (ca. 20-21 °C im
Zentrum der Bienentraube) und mit tageszeitlichen Schwankungen bis zu 10 °C reguliert
(GATES 1914; HESS 1926; FAHRENHOLZ et al. 1989). Trotz der Notwendigkeit zum Energie-
sparen diirfen gewisse Mindesttemperaturen nicht unterschritten werden. Bei Umgebungstem-
peraturen von 9-11 °C fallen die Bienen, je nach Akklimatisierungsgrad, zunehmend in eine
Kiltestarre (FREE & SPENCER-BOOTH 1960; SOUTHWICK & HELDMAIER 1987). Bei diesen
niedrigen Temperaturen konnen die Flugmuskeln keine Aktionspotentiale mehr generieren
(HOSLER et al. 2000), so dass auch das erneute aktive Aufwérmen des Korpers durch Muskel-
zittern unmoglich wird.
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1.2.2 Die Temperaturen im Brutnest

Apis mellifera reguliert die Temperatur des Brutbereichs zwischen 33 und 36 °C (GATES
1914; OWENS 1971; SEELEY 1985; ROSENKRANZ 1988; SASAKI et al. 1990; HEINRICH 1993;
STARKS et al. 2000). Unter experimentellen Bedingungen wird dieser Temperaturbereich auch
bei extrem ungiinstigen Auflentemperaturen von -20 °C noch mehrere Tage, bei -80 °C noch
mehrere Stunden aufrechterhalten (OWENS 1971; SOUTHWICK 1987; SOUTHWICK & HELD-
MAIER 1987). Die von den Bienen eingesetzten Verhaltensweisen zur Einhaltung dieses
Temperaturbereichs werden, soweit sie zu Beginn dieser Arbeit bekannt sind, in Kap. 1.4
besprochen.

1.3 Die Brutentwicklung bei der Honigbiene

1.3.1 Entwicklungsstadien der Arbeiterinnen

Honigbienen sind holometabole Insekten mit vollkommener Verwandlung. Die Entwicklung
der Arbeiterinnenbrut dauert ca. 21 Tage. Die Brutzelle ist wihrend der ersten 8 bis 9 Tage
,,offen”, d. h. ohne Wachsdeckel. In dieser Zeit werden die Larven von Ammenbienen besucht
und mit Futtersaft versorgt. Etwa am 8. — 9. Tag nach der Eiablage verschlieen Arbeiterinnen
die Zelle mit einem porésen Wachsdeckel, so dass der verbleibende und ldngere Teil der
Entwicklung (ca. 9. bis 21. Tag) in einer ,,gedeckelten Zelle erfolgt. Unter Bezug auf den
Zustand der jeweiligen Brutzelle wird die in den Zellen befindlichen Entwicklungsstadien als
,offene Brut“ (Fier und Larven) oder ,gedeckelte Brut“ (Vorpuppen und Puppen)
angesprochen.

Die wichtigsten Stationen der Entwicklung von Arbeiterinnen sind nachfolgend aufgefiihrt
(nach MYSER 1954 und JAY 1963):

Ungedeckelte Entwicklungsphasen (in offenen Wabenzellen), ,,offene Brut*
- Ei(1.-3. Tag),

- Larve (ab dem 3. Tag). Fiitterung durch Ammenbienen, dabei Gewichtszunahme um
das 500-fache.

- Verschluss der Zelle mit einem Wachsdeckel (8. Tag)

Verdeckelte Entwicklungsphasen:
- Vorpuppe (9. — 11. Tag),
- Puppe (ab dem 11. Tag),
- Letzte Hautung (20. Tag),

- Aufbeiflien des Zelldeckels und Schlupf der Imago aus der Wabenzelle am 21. Tag
nach der Fiablage.
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Abb. 1 Stadien der Entwicklung von Arbeiterinnenbrut: (A) Ei in Wabenzelle, (B) offene Brut verschiedener Altersstufen,
(C) gedeckelter Brutbereich, (D) Puppe in gedeckelter Zelle (lings gedffnet), (E) schliipfende Arbeiterin. Die einzelnen
Abbildungen sind in unterschiedlichem MafBstab aufgenommen.

Abb. 1 zeigt einige Stadien der Brutentwicklung. Zu Abweichungen der Gesamtdauer der
Entwicklung um bis zu drei Tage (im optimalen Temperaturbereich) sowie zu temperatur-
bedingten Unterschieden sieche MILUM (1925, 1930), SOOSE (1954) und GROH ef al. (2004).

1.3.2 Aufbau und Entwicklung des Brutnests

Im vorhergehenden Abschnitt wurde die Entwicklung der Arbeiterinnenbrut vom Ei bis zum
Schliipfen der Imago und somit die Vorgiinge im Innern einer einzelnen Brutzelle beschrie-
ben. Im Folgenden wird das Brutnest als Ganzes oder zumindest eine ganze Wabe betrachtet,
die einen raumlichen Brutnestquerschnitt darstellt. Fiir alle Betrachtungen dieser Art ist vorab
anzumerken, dass das Erscheinungsbild der Waben mit ihren vielfiltigen Zellinhalten nicht
statisch, sondern hochdynamisch ist: Vorrite werden eingelagert, verbraucht oder umgelagert.
Brut wird angelegt, sie entwickelt sich (Ei, offene Larvenstadien, gedeckelte Stadien, s. Kap.
1.3.1) und schliipft schlieBlich oder wird vorzeitig ausgerdumt. Diese Vorginge spielen sich
im Innern des Stocks kontinuierlich ab. Eine herausgezogene Wabe liefert dem Betrachter
eine Momentaufnahme dieser Entwicklungen. Die fiir das momentane Erscheinungsbild der
Wabe malgeblichen Ereignisse konnen einige Tage bis Wochen (z.B. die Ablage eines Eis in
einer bestimmten Zelle) zuriickliegen.

In dem aus mehreren parallel angeordneten Waben bestehenden Bau wird der Brutbereich
kompakt angelegt. Nach auflen, besonders zu den Seiten und nach oben, folgen unterschied-
lich stark ausgeprigte Vorratsbereiche mit Zellen voller Pollen, Nektar und reifem Honig
(Abb. 2 D und E). Bei etwa gleichmiBiger Vorratseinlagerung auf allen Seiten des Brutbe-
reichs liegt dieser schlieBlich zentral (Abb. 2 E), bei stark asymmetrischer Vorratseinlagerung
mitunter auch dezentral, im mittleren und unteren Abschnitt des Wabenbaus (Abb. 2 D und
TABER 1979).

Das Aussehen des Brutbereichs zu einem bestimmten Zeitpunkt ist das Ergebnis mehrerer,
sich zum Teil gegenseitig beeinflussender Faktoren:
- das zeitlich-raumliche Eiablageverhalten der Konigin (Kap. 1.3.3.1),

- die Dauer der Brutentwicklung in jeder einzelnen Zelle (MILUM 1925, 1930; MYSER
1954; SOOSE 1954; JAY 1963; GROH et al. 2004),

- das vorzeitige Ausrdumen von Brut durch die Arbeiterinnen (Kap. 1.3.3.2).




Einleitung

Abb. 2 Einige Stadien der Brutnestentwicklung und Beispiele fiir das Aussehen von Brutwaben.

(A) Beginnende Verdeckelung der iltesten Larven im zentralen Bereich. Nach auBlen sind zunehmend kleinere (jiingere)
Larven in den Zellen zu sehen. Man beachte die vereinzelt vorkommenden verdeckelten Zellen in der Peripherie, die
Unterschiede in der Entwicklungsgeschwindigkeit oder Ungenauigkeiten in der Bestiftungsreihenfolge andeuten (s. Text).

(B) Zentral angelegter Brutbereich mit fortschreitender Verdeckelung.

(C) Grofiflachiger Brutbereich im Zustand der nahezu maximalen Verdeckelung mit nur noch wenigen grofien, verdecke-
lungsbereiten Larven.

(D) Dezentral liegender Brutbereich; G = gedeckelte Brut, O = offene Brut (diese auch am linken Rand der gedeckelten Fli-
che), P = Pollenansammlungen, H = gedeckelter Honig.

(E) Grofflichig verdeckelter Bereich, dem sich nach auBlen ein schmaler Bereich mit offenen Vorratszellen und (oben und
seitlich) gedeckelte Zellen mit reifem Honig anschlieen.

(F) Dieselbe Wabe wie zuvor, nachdem im zentralen unteren Bereich die Brut bereits geschliipft ist.

Die Koénigin kann innerhalb kurzer Zeit groBe Mengen an Eiern legen, zur Hauptbrutzeit ca.
500-800 Eier tiglich, mit Spitzenwerten zwischen 1000 und 2000 Eiern pro Tag' (BRUNNICH
1922; ZANDER & BOTTCHER 1971; GERIG & WILLE 1975; LAIDLAW & PAGE 1997). Auch
wenn die Konigin bei der Eiablage nicht streng systematisch vorgeht (Kap. 1.3.3.1), konnen
innerhalb relativ kurzer Zeit trotzdem nahezu alle Zellen einer zunichst leeren Wabe bestiftet
werden, wodurch die Brut in zueinander benachbarten Zellen und in bestimmten Wabenab-
schnitten in den meisten Fillen ein dhnliches Alter aufweist.

Am deutlichsten wird dies beim Ubergang von der offenen zur gedeckelten Entwicklungs-
phase am 8. oder 9. Tag nach der Eiablage, bei dem sich das Erscheinungsbild der Brutwabe
stark verindert (Abb. 2 A-C). Zunichst werden die im zentralen Wabenbereich liegenden
Zellen verdeckelt, die als erste von der Konigin bestiftet wurden, wihrend nach auflen hin
groBBe, verdeckelungsbereite Larven in offenen Zellen und zum Rand hin immer kleinere
(jungere) Larven und Eier zu finden sind (Abb. 2 A). Im Laufe einiger Tage werden auch die
Zellen mit den inzwischen ilter gewordenen Larven gedeckelt, wihrend die &ltesten Larven
im zentralen Wabenbereich noch nicht geschliipft sind, so dass sich die gedeckelte Fliche
iiber die ganze Wabe erstrecken kann (Abb. 2 C, E und Abb. 21 A).

Das Schliipfen der Bienen beginnt folglich im zentralen Bereich mit der dltesten Brut, so dass
der verbleibende gedeckelte Bereich eine ring- oder ringsektorartige Ausdehnung hat (Abb. 2
F; vgl. Abb. 98 in LAIDLAW & PAGE 1997). Die offenen, zunichst leeren Zellen im Waben-
innern konnen von der Konigin erneut bestiftet oder bei plotzlich einsetzender guter Tracht
zur Einlagerung von Vorriten verwendet werden (GOETZE 1949; ZANDER & BOTTCHER 1971).

' Zum Vergleich: Waben im Zandermal3 (ca. 40 X 20 cm) bestehen aus etwa 3000 Zellen auf jeder Wabenseite.
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1.3.3 Brutliicken

Die vorstehend beschriebene idealisierte Entwicklung des Brutnestes trifft fiir die iiberwie-
gende Anzahl von Zellen auf einer Wabe zu, aber nicht fiir alle: Obwohl das Brutnest kom-
pakt angelegt wird und Brut in benachbarten Zellen ein &hnliches Alter aufweist (s. 0.), finden
sich im Brutnest auch einzelne Zellen, deren Inhalt von dem der umgebenden Zellen ab-
weicht. Die Erfassung solcher Zellen erfolgt iiblicherweise innerhalb der gedeckelten Brutfli-
che (RUTTNER 1996; TIESLER o. J.,), in der die abweichenden offenen Zellen leicht erkennbar
sind. Die ansonsten eher homogen aussehende gedeckelte Brutflache erscheint durch diese
offenen Zellen liickenhaft, so dass im Folgenden die Bezeichnung Brutliicken verwendet wird.
Brutbereiche mit ,,wenigen* Liicken werden als ,,geschlossene* Brutnester bezeichnet
(RUTTNER 1996; TIESLER 0. J.).

Aufgrund von Vorkenntnissen (KLEINHENZ 2000) wird das Vorkommen von Liicken und ihre
Verwendung durch Arbeiterinnen im Kontext des Brutwidrmens in der vorliegenden Arbeit
untersucht. Dariiber hinaus ist die Anzahl der Brutliicken bei der Abschitzung der Popu-
lationsentwicklung und bei der Beurteilung der Qualitit von Koniginnen im Rahmen der
Bienenzucht von Bedeutung: Voélker mit stark liickenhaftem Brutnest werden in der Regel
nicht zur Weiterzucht verwendet, entweder weil das Aussehen des Brutnests nicht den Zucht-
zielen entspricht, einen hohen Inzuchtgrad oder das Altern der Konigin andeutet (GOETZE
1949; ZANDER & BOTTCHER 1971; RUTTNER 1977, 1996; STIGEN 2000) oder weil durch die
relativ schwichere Volksentwicklung die Honigleistung (ein weiteres Zuchtauswahlkriterium)
ebenfalls gering ist (D. AHRENS-LAGAST, pers. Mitteilung).

In der Literatur und unter Bienenforschern gibt es keine einheitliche Meinung dariiber, wie
viele % Liicken in einem Brutnest ,,normal*“ oder ,,unbedenklich® seien. LAIDLAW & PAGE
(1997) nennen 3-5 % Liicken im gedeckelten Bereich der ,,besseren Waben* des Volkes als
Richtwert. STIGEN (2000) dagegen legt den Ausschluss von Koniginnen fiir die Weiterzucht
erst ab 15 % Brutverlust nahe.

Insgesamt finden sich zur Zahl der Brutliicken iiberwiegend unscharfe Formulierungen (vgl.
Tab. 1) wie ,,moglichst liickenlos* (ZANDER & BOTTCHER 1971), ,,geschlossen, fast liicken-
los* (TIESLER o. J.) oder ,,very few empty cells scattered among the sealed brood** (LAIDLAW
& PAGE 1997) und offensichtliche Widerspriiche, z.B. wenn eine mindestens 5 % Liicken auf-
weisende Brutwabe als , liickenlos* bezeichnet wird (TSCHUMI & BRAGGER 2006) oder wenn
die Brutwabe einer kontrolliert besamten Konigin Brut mit ,,100% Uberlebensrate” enthilt
und dennoch ca. 8 % Liicken aufweist (WOYKE 1984).

1.3.3.1 Entstehung und Definition

In der Praxis werden die Liicken im gedeckelten Brutbereich erfasst, da sie dort durch das
Fehlen des Zelldeckels leicht zu erkennen sind (Abb. 2 B-E). Dazu wird eine rhombische, 100
Zellen umfassende Schablone an mehrere Stellen des Brutbereichs aufgelegt und die Anzahl
der ungedeckelten Zellen gezihlt und gemittelt. RUTTNER (1996) schlégt fiir die standardisier-
te und praxisnahe Erfassung der Brutliicken den 12. Tag nach dem Zugeben einer leeren Wa-
be vor. Da die Verdeckelung normalerweise am 8. oder 9. Tag der Entwicklung erfolgt (MI-
LUM 1925; MYSER 1954; JAY 1963), werden somit unterschiedliche Entwicklungsgeschwin-
digkeiten und kleinere Ungenauigkeiten in der Bestiftungsreihenfolge teilweise kompensiert.
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Es erscheint zunidchst paradox, dass die auf diese Weise erfassten ,,Brutliicken* durchaus Brut
enthalten konnen. Hierbei handelt es sich nach der Methode von RUTTNER (1996) aber um
mindestens 3 Tage jiingere Brut, die erst durch Nachbestiftung bei spiteren Besuchen der Ko-
nigin in diesem Wabenbereich angelegt wurde.

Dartiiber hinaus kénnen diese Liicken als temporire Vorratszellen (GOETZE 1949; ZANDER &
BOTTCHER 1971) verwendet werden oder voriibergehend leer bleiben. Durch die Moglichkeit
zur Anlagerung leicht verdunstender Wassertropfchen an der Innenwand solcher Zellen
kommt ihnen auch eine Rolle bei der Temperaturregelung (hier: Kiihlung) im Bienenstock zu
(PARK 1925; LINDAUER 1954; MARTIN & LINDAUER 1966).

Fiir das Auftreten von Brutliicken gibt es zahlreiche Faktoren, die sich kausal auf eine der
folgenden Ursachen zuriickfiihren lassen:

1. Die Koénigin hat an der betreffenden Stelle kein Ei gelegt.

2. Die Zelle wurde in grolem zeitlichem Abstand im Vergleich zu den umliegenden
Zellen bestiftet, so dass jene Zellen bereits verdeckelt sind wihrend die betroffene
Zelle Brut im Ei- oder jungen Larvenstadium enthélt. Dies trifft z.B. auf die ,,Nach-
bestiftung” (RUTTNER 1996) zwischenzeitlich ausgerdumter (siehe Punkt 4) oder
zunéchst iibersehener Zellen zu.

3. Die Zelle wurde bestiftet, aber die Brut ist aufgrund von Unterschieden in der Ent-
wicklungsgeschwindigkeit (MILUM 1925, 1930; SOOSE 1954; JAY 1963; GROH et al.
2004) frither geschliipft als die Brut aus zeitnah gelegten Eiern.

4. Die Zelle wurde bestiftet, aber die Brut wurde vorzeitig ausgerdumt (Brutverlust, s.
Kap. 1.3.3.2). Zum Zeitpunkt der Beobachtung ist die Zelle leer oder sie wurde nach-
bestiftet (siehe Punkt 2) und enthilt jiingere, offene Brut.

Fiir die Nichtbestiftung einer Zelle zu einem bestimmten Zeitpunkt (Punkt 1 in obiger Auf-
zdhlung) kann es mehrere Griinde geben:

- Die Konigin hat die betreffende Zelle bei ihrer Bewegung iiber die Wabe nicht erreicht
(s. Text).

- Die Konigin hat eine leere Zelle erreicht und inspiziert, aber kein Ei hineingelegt. Als
Erklidrung fiir eine solche Ablehnung wird oft ein ungeniigender Reinigungszustand
der Zelle angenommen (z. B. PARK 1946b).

- Die Eiablage war nicht moglich, da die Zelle zum Zeitpunkt des Koniginnenbesuchs
bereits Brut oder Vorrite enthielt. Obwohl die Speicherung von Pollen und Honig
auBerhalb des Brutbereichs erfolgt (TABER 1979; SEELEY & MORSE 1976; SEELEY
1985), konnen bei iiberméBiger Tracht und Platzmangel (GOETZE 1949; ZANDER &
BOTTCHER 1971) die Liicken und frei werdende Brutzellen zur Zwischenspeicherung
von Vorréten genutzt werden.

Beobachtungen von PARK (1946b), FISCHER et al. (1974) und CAMAZINE (1991) deuten
iibereinstimmend an, dass der Brutbereich nur selten wirklich liickenlos bestiftet wird.
Demnach ist das Filegeverhalten der Konigin eher unsystematisch. Sie wechselt hdufig von
einer Wabenseite zur anderen oder auf andere Waben und bestiftet die zuvor iibergangenen
Zellen bei ihrer Riickkehr nur unvollstindig: Nur etwa die Hilfte der von CAMAZINE (1991)
beobachteten Eiablagen erfolgten in direkter Nachbarschaft zu einer bereits Brut enthaltenden
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Zelle. Die andere Hilfte der Eiablagen erfolgte mit mindestens einer Zwischenzelle, bei 5%
der gelegten Eier sogar mit 3 bis 6 Zwischenzellen zur nichsten Brutzelle.

Nach FISCHER et al. (1974) konnen sich Ungenauigkeiten in der Bestiftungsreihenfolge im
Laufe mehrerer Brutgenerationen, d. h. im Jahresverlauf, anhdufen, so dass das Brutnest
zunehmend vom vorstehend beschriebenen Idealbild abweicht. ZANDER & BOTTCHER (1971)
weisen darauf hin, dass duflere Umsténde (z.B. Wasser- oder Pollenmangel) die Bruttitigkeit
negativ beeinflussen: ,,(...) Koniginnen mit liickenhaftem Brutbestand (...) muss man aus-
scheiden. Doch darf man das Urteil iiber sie nicht zu rasch sprechen. AuBere Umstinde
konnen sie hindern, ihren wirklichen Wert zu zeigen.

Die oben beschriebene Auszihlmethode liefert als Ergebnis die Anzahl der Brutliicken. Im
weitesten Sinne sind darunter solche Zellen zu verstehen, die keine Brut enthalten (diese
Zellen konnen leer sein oder der Zwischenspeicherung von Vorriten dienen) und Zellen, die
sich aufgrund des zeitlichen Entwicklungsstands der enthaltenen Brut deutlich von den sie
umgebenden gedeckelten Brutzellen unterscheiden. Letztere zeigen Ungenauigkeiten in der
Bestiftungsreihenfolge oder ein zwischenzeitliches Brutausrdumen und eine spitere Nach-
bestiftung an (s. 0.).

1.3.3.2 Brutverlust

Brutverlust, d. h. das Ausrdumen von Brut durch die Arbeiterinnen, ist einer der Faktoren die
zu Brutliicken fiithren (s. Kap. 1.3.3.1). Gelegentlich werden die Bezeichnungen Brutverlust
und Brutliickenanzahl félschlicherweise synonym verwendet. Der Begriff ,Brutverlust®
suggeriert, dass eine als Liicke erfasste Zelle zuvor Brut enthalten habe, die vor dem
erwarteten Schliipfzeitpunkt von Arbeiterinnen entfernt wurde. Diese Bewertung setzt beim
Beobachter die Kenntnis des fritheren Zellinhalts von exakt dieser Zelle voraus. Zum
Zeitpunkt des Liickenzihlens ldsst sich die Vorgeschichte einer solchen Zelle jedoch nicht
mehr rekonstruieren, wenn vorher keine entsprechenden Daten erhoben wurden. Dies ist bei
den Standardmethoden zur Bruterfassung nicht der Fall (s. u.).

Bestimmte ungiinstige Umsténde fithren nachweislich zu einer erhohten Zahl von Brutliicken
aufgrund von Brutverlust, z.B. das Ausrdumen diploider Drohnenlarven bei hohem Inzucht-
grad der Verpaarung (WOYKE 1984), das Ausrdumen von entwicklungsgestorter, toter oder
kranker Brut (FYG 1959a, 1959b; MEYERHOFF 1961; ZANDER & BOTTCHER 1984; RITTER
1994, 1996), sowie das Proteinrecycling bei schlechter Pollenversorgung (WEISS 1984).
GERIG & WILLE (1975) berichten auBlerdem vom groffldchigen (dm?-weise) Verschwinden
von Brut aus ungeklérten Griinden.

Das Ausrdumen von diploiden Drohnenlarven (WOYKE 1984) ist ein Faktor, der selbst in
ansonsten gesunden und ausreichend mit Nahrung versorgten Kolonien zu einer betrdchtli-
chen Zahl von Liicken fiihren kann. Thr Entstehen ist auf Besonderheiten im Geschlechts-
bestimmungssystem der Honigbiene begriindet:

Genetisch gesehen ist eine Biene ménnlich, wenn sie am geschlechtsbestimmenden csd-Gen
homo- oder hemizygot ist (csd = complementary sex determiner; HASSELMANN & BEYE
2004). Drohnen entstehen normalerweise aus einem unbefruchteten Ei und sind deshalb
haploid bzw. hemizygot. Weibliche Bienen (Arbeiterinnen und Koniginnen) entstehen aus be-
fruchteten Eiern und sind diploid. Normalerweise besitzen sie zwei verschiedene Ausfiihrun-
gen (Allele) des geschlechtsbestimmenden Gens, d. h. sie sind heterozygot am betreffenden
Genort.
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Da die Anzahl der in einer Population verfiigbaren verschiedenen Allele des csd-Gens be-
grenzt ist (RUTTNER 1996; HOLM 1997; HASSELMANN & BEYE 2004), kann ein diploider Or-
ganismus auch zweimal dasselbe Allel besitzen. Dieser Organismus ist dann am Geschlechts-
locus homozygot und genetisch gesehen ménnlich, d. h. ein Drohn.

Obwohl diese diploiden Drohnen vital sind (WOYKE 1963a-c; HOLM 1997), werden sie von
den Arbeiterinnen innerhalb weniger Stunden nach dem Schliipfen der Larve aus dem Ei (am
3. oder 4. Tag nach der Eiablage) gefressen. Das Erkennen dieser besonderen Larven durch
die Arbeiterinnen erfolgt iiber Unterschiede in der quantitativen Zusammensetzung des cuti-
cularen Kohlenwasserstoffprofils (SANTOMAURO et al. 2004). An dieser Stelle des Brutbe-
reichs entsteht durch das Ausrdumen der Brut eine Liicke.

Da die Konigin sich auf ihrem Hochzeitsflug mehrfach paart und die Zahl der Sexallele be-
grenzt ist (s. 0.), kann sie von den beteiligten Drohnen durchaus eines ihrer beiden eigenen
Allele erhalten. Nach HOLM (1997) konnen dann selbst bei gleichzeitiger Aktivitdt moglichst
vieler anderer Allele im Mittel ca. 8 % diploide Drohnenlarven und eine daraus resultierende
entsprechende Liickenzahl vorliegen. Ahnliche Werte berichten SANTOMAURO et al. (2004)
(hier 7,7 % ,,background cannibalism*) sowie WINSTON ef al. (1981) und WOYKE (1984).

Die oben genannten Faktoren haben zweifellos einen erhohten Brutverlust und damit eine
hohere Brutliickenzahl zur Folge. Im Fall der diploiden Drohnen und bei kontrollierter
Inzuchtverpaarung tritt der Brutverlust sogar in statistisch vorhersagbarem Umfang auf. Doch
auch hier lésst sich im Einzelfall, d. h. fiir eine bestimmte Brutliicke nicht aussagen, ob ihre
Anwesenheit auf das Eilegeverhalten der Konigin oder auf die nachtrigliche Entfernung von
Brut zuriickzufiihren ist. Um in diese Kenntnis zu gelangen sind exakte und relativ aufwén-
dige Untersuchungen notwendig, z.B. die Protokollierung des Eilegeverhaltens der Konigin
Zelle fiir Zelle, die regelméBige Inspektion des Inhalts jeder einzelnen Zelle in kurzen zeit-
lichen Abstidnden, das wiederholte Auszihlen der Liicken in exakt demselben Wabenbereich
oder die Beobachtung des Ausrdumvorgangs und die Untersuchung der ausgeriumten Brut
hinsichtlich der Ursache fiir das Ausrdumen.

Die grobe Abschitzung der Brutfliche anhand der UmriBlinie der Brutverteilung ist dafiir zu
ungenau, da die vereinzelten abweichenden Zellen nicht erfasst werden. Insbesondere wenn
sich die Brut iiberwiegend im ungedeckelten Entwicklungsabschnitt befindet sind diese ab-
weichenden Zellen auch nicht so auffillig wie in einem iiberwiegend verdeckelten Brutbe-
reich.

1.3.4 Temperaturempfindlichkeit der Brut

Arbeiterinnenbrut entwickelt sich am besten in dem von den Bienen aufrechterhaltenen
Temperaturbereich von 33 bis 36 °C (HIMMER 1927, 1932; GROH et al. 1994).

Vom Optimum abweichende Temperaturen haben Einfluss auf die Entwicklungszeit (MILUM
1925, 1930; SOOSE 1954; GROH et al. 2004; MCMULLAN & BROWN 2005), das Auftreten von
Missbildungen und die Sterblichkeit der Brut (HIMMER 1927, 1932; SOOSE 1954; WEISS
1962; KOENIGER 1978; GROH et al. 2004).

Bereits Abweichungen um +1 °C beeinflussen die Ausbildung synaptischer Komplexe in
bestimmten Regionen (Pilzkorper) des Bienengehirns (GROH et al. 2004). Bei suboptimalen
Temperaturen aufgezogene Bienen zeigen im Verhaltens- und Gedichtnistest eine verminder-
te Leistungsfihigkeit gegeniiber solchen Bienen, die bei Optimaltemperatur heranwuchsen
(TAUTZ et al. 2003; JONES et al. 2005). Daneben werden auch subtilere Merkmale wie be-
stimmte Fliigel- und KorpermafBle (MICHAILOFF 1927; SOOSE 1954; KEN & BOCK et al. 2005)
von der Aufzuchttemperatur beeinflusst.
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Die Auswirkungen ungiinstiger Temperaturen auf die Brutentwicklung héngen sowohl von
der Hohe der Temperatur, von der Dauer ihrer Einwirkung als auch vom Alter der Brut zum
Zeitpunkt der Temperatureinwirkung ab. So sind z.B. nicht alle Entwicklungsstadien gleicher-
mafen empfindlich gegeniiber Abkiihlung, wie sich bei starker oder lang dauernder Abwei-
chung der Aufzucht- von der Optimaltemperatur zeigt (WEISS 1960, 1962).

Die unterschiedliche Temperaturempfindlichkeit der verschiedenen Entwicklungsstadien hat
moglicherweise Auswirkungen auf das Brutwidrmeverhalten der Arbeiterbienen. Im Wahl-
versuch von KOENIGER (1978) wurde gedeckelte Brut bevorzugt gegeniiber offener Brut (Eier
und Larven) gewidrmt. Bei niedrigen Umgebungstemperaturen ldsst sich mit zunehmendem
Alter der Brut eine hohere Nesttemperatur feststellen (RITTER 1982). KRONENBERG & HELLER
(1982) fanden bei offener Brut immer niedrigere Temperaturen als bei gedeckelter Brut. Auch
im Wirmebild eines ansonsten ,,ruhigen* Bienenstocks (insbesondere vor Beginn der Flugak-
tivitat) ldsst sich leicht erkennen, dass die warmsten Bienen im gedeckelten Brutbereich auf-
treten (M. KLEINHENZ, personl. Beobachtungen). Nach BUJOK (2005) weisen Arbeiterbienen
im gedeckelten Brutbereich von Beobachtungsstécken durchschnittlich eine um ca. 3 bis 5 °C
hohere Thoraxtemperatur als Bienen im ungedeckelten Larvenbereich auf.

1.3.5 Brutnesttemperatur und Krankheiten

Neben den direkten Auswirkungen der erhohten Brutnesttemperatur auf die Brutentwicklung
weist SEELEY (1985) auf den indirekten Nutzen durch die Kontrolle von Krankheiten und
Parasiten hin.

So liegt die mittlere Brutnesttemperatur von 35 °C oberhalb des Entwicklungsoptimums des
Brut schidigenden Pilzes Ascosphaera apis (FLORES et al. 1996) und der Wachsmotte
Galleria mellonella (Optimum 28-32 °C; POHL 1994; JYOTHI & REDDY 1996).

Das von Ascosphaera apis hervorgerufene Krankheitsbild der ,,Kalkbrut* (Ascosphaerose)
tritt erst auf, wenn befallene Larven niedrigen Temperaturen (< 30 °C) ausgesetzt wurden,
z.B. unter experimentellen Bedingungen oder in kleinen Kolonien mit unzureichender
Thermoregulation (SEELEY 1985; PUERTA et al. 1994; RITTER 1996; STARKS et al. 2000).
Adulte Bienen sind fiir den Befall durch die Tracheenmilbe Acarapis woodi doppelt so
empfindlich, wenn sie im Puppenstadium bei 30 °C anstelle der im Optimalbereich liegenden
34 °C aufgezogen wurden (MCMULLAN & BROWN 2005).

Andererseits ist die aus Asien eingeschleppte Varroa-Milbe, die sich in den Arbeiterinnen-
und Drohnenbrutzellen entwickelt, gut an die Temperaturverhiltnisse im Brutnest der West-
lichen Honigbienen angepasst. Obwohl das Thermopréferendum der Milbenweibchen unter-
halb der Brutnesttemperatur liegt (ROSENKRANZ 1988), ist die Entwicklung fruchtbarer
Weibchen zwischen 32 und 36 °C am besten (LE CONTE & ARNOLD 1989). Oberhalb von 36
°C kommt es rasch zu einer Abnahme von fruchtbaren Weibchen und zu einem Anstieg der
Milbensterblichkeit. Unter HitzestreS wird die maximale Synthese von Hitzeschockproteinen
bei den Milben schon nach 30 Min., bei den Bienenlarven dagegen erst nach 4 h erreicht
(SCHLOTTERBECK et al. 1999). Die Varroa-Bekdmpfung mittels Hyperthermie (HOPPE &
RITTER 1987; ROSENKRANZ 1987; ENGELS 1998) nutzt die unterschiedliche Temperatur-
empfindlichkeit der Milbe und der Bienenbrut, indem Brutwaben entnommen und zur Ab-
totung der Milben fiir einige Stunden auf 45 °C erhitzt werden.
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Apis cerana, der natiirliche Wirt der Varroa-Milbe in Asien, reguliert die Brutnesttemperatur
auf hoherem und fiir die Milben ungiinstigem Niveau (37,5 — 38,5 °C), was neben dem
Hygieneverhalten als Bestandteil der natiirlichen Resistenz dieser Bienenart gegeniiber der
Milbe angesehen wird (LE CONTE & ARNOLD 1989; EISCHEN 1997).

Neben der kontinuierlichen Aufrechterhaltung eines hohen Temperaturniveaus wurden im
Brutbereich auch natiirlicherweise kurzzeitige Temperaturerhohungen iiber 36 °C beobachtet
(VILLA et al. 1987; ROSENKRANZ 1988; STARKS ef al. 2000) und mit den bei Sdugetieren auf-
tretenden Fieberschiiben verglichen, welche die Entwicklung wirmeempfindlicher Parasiten
storen sollen (EISCHEN 1997; STARKS ef al. 2000).

Die hohe Temperatur im Bienenstock kann nicht nur durch Schaffung eines ungiinstigen
Klimas hemmend auf die Vermehrung von Schidlingen wirken, sondern sie kann auch direkt
als Waffe gegen Feinde verwendet werden (ONO et al. 1995): Zur Vorbereitung von
Massenangriffen markiert z.B. eine einzelne Arbeiterin der Riesenhornisse (Vespa manda-
rinia japonica) den Nistplatz von Kolonien der Japanischen Honigbiene Apis cerana japonica
mit einem speziellen Pheromon. Wird diese einzelne Hornisse rechtzeitig von den Bienen
entdeckt, so schlieBen mehr als 500 Arbeiterbienen die Hornisse in einen dichten ,,.Bienen-
ball ein, in dem die Bienen fiir einige Minuten Temperaturen von ca. 47 °C erzeugen. Dieser
Wert liegt iiber der Lethaltemperatur der Hornissen (44-46 °C) und unterhalb der
Lethaltemperatur der Bienen (48-50 °C). Auf diese Weise kann die vielfach gréere Hornisse
ohne Einsatz des (in diesem Fall wohl wirkungslosen) Stachels getotet werden.

Die Verteidigung der Japanischen Honigbiene gegen andere rduberische Vespiden ist dhnlich
und ebenso wirksam, wobei eine Hornisse von mehreren 100 Bienen fiir bis zu 108 Minuten
in den ,,Schwitzkasten® genommen werden kann (ONO et al. 1987; KEN & HEPBURN et al.
2005). Auch bei der heimischen Honigbiene kann man ein solches thermisches Aggressions-
verhalten beobachten, sofern es den Arbeiterinnen gelingt, eingedrungene und im Stock
schnell herumlaufende Wespen (v. a. Paravespula germanica und P. vulgaris) festzuhalten
(M. KLEINHENZ, persdnl. Beobachtungen).

1.4 Thermoregulatorisches Verhalten der Arbeiterinnen

1.4.1 Das Kiihlen der Brut

Die einer Uberhitzung entgegenwirkenden Verhaltensweisen der Arbeiterbienen sind meist
mit bloBem Auge gut erkennbar (Abb. 3).

Abb. 3 Verhaltensweisen der Arbeiterinnen zur Verhinderung hoher Temperaturen im Stock: (A) Ficheln, (B) Eintragen von
Wasser, welches im Stock zu einem leicht verdunstenden Film ausgestrichen und im Innern offener Zellen an die Zellwinde
angelagert wird, und (C) Bienenbart.
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Am auffilligsten ist dabei das Ficheln mit den Fliigeln (HAZELHOFF 1954; SOUTHWICK &
HELDMAIER 1987; SOUTHWICK & MORITZ 1987), wodurch Luftstromungen im Stock erzeugt
werden konnen. Zusitzlich wird vermehrt Wasser gesammelt und in den Stock eingetragen
(LINDAUER 1954; SEELEY 1997), wo es als diinner Film auf den Waben und an den
Innenwénden offener Zellen ausgestrichen wird (PARK 1925; LINDAUER 1954; MARTIN &
LINDAUER 1966; VON FRISCH 1993; SEELEY 1997). Die zur Verdunstung des Wasserfilms
erforderliche Energie wird den derart behandelten Wabenbereichen entzogen und kiihlt sie.

Seltener verldsst bei dicht besetzten Bienenstocken ein Teil des Volks voriibergehend den
Stock und sammelt sich um das Flugloch herum als sogenannter ,,Bienenbart* (Abb. 3 C und
LINDAUER 1954). Auf der Innenseite stark bestrahlter Oberfldichen des Stocks konnen sich
Arbeiterbienen ansammeln und damit die Wérmestrahlung der erhitzten Winde abschirmen
(;,heat shielding*, STARKS & GILLEY 1999).

1.4.2 Das Wiirmen der Brut

Durch die niedrige Stoffwechselrate trigt die von der Brut freigesetzte Wérme nur in
geringem Mafe zur Temperatur des Brutnests bei. Nach FAHRENHOLZ et al. (1989) ist die
Wirmeproduktionsrate gedeckelter Brut bei allen untersuchten Temperaturen < 2,5 mW g'l.
Die Wirmeleistung offener Brut ist - moglicherweise aufgrund von Korperbewegungen der
Larven - etwas hoher, in jedem Fall aber < 5 mW g'l. Ohne Arbeiterinnen und bei 25+0,8 °C
Umgebungstemperatur schwankte die Temperatur einer im Zentrum des Brutnests gelegenen,
gedeckelten Brutzelle zwischen 26 und 27 °C (KRONENBERG & HELLER 1982). Die Brut
alleine ist also nicht in der Lage, ihre Temperatur im Optimumbereich zu halten.

Im Gegensatz zu den mit bloBem Auge beobachtbaren Verhaltensweisen beim Kiihlen des
Nests (Abb. 3) waren ungestorte Messungen der Bienentemperatur und die gezielte Untersu-
chung der Verhaltensweisen beim Brutwédrmen vor der Verfiigbarkeit geeigneter Wérmebild-
techniken methodisch schwer zugénglich. Dennoch gelangen ESCH (1960) verléssliche konti-
nuierliche Langzeittemperaturmessungen, bei denen sich Arbeiterinnen mit einem im Thorax
implantierten Temperaturfiihler relativ frei im Stock bewegen konnten. Dabei wurden erst-
mals spezialisierte Brutnestheizer identifiziert, die mit erhohter Temperatur minutenlang
regungslos im Brutbereich standen (ESCH 1960). Mit beriihrungslosen infrarotthermografi-
schen Messungen wurde diese Beobachtung von SCHMARANZER ef al. (1988) bestitigt.

Von BUJOK ef al. (2002) durchge-
fiihrte thermografische Messungen
an bewegungslos heizenden Bienen
und die gleichzeitige Beobachtung
dieser Individuen von der Seite mit
Hilfe eines Endoskops zeigten, dass
solche Heizbienen wihrend der be-
wegungslosen Phase nicht an einer
Stelle stehen (bzw. an der senk-
rechten Wabe /hdngen), sondern

Abb. 4 Spezielle Korperhaltung von Arbeiterbienen beim Brutwir-
men (A). Die Biene ist flach an die Brutwabe angedriickt und der

den Thorax an die Brutdeckel an- Thorax beriihrt den Brutdeckel. Auch die Fiihler stehen im Kontakt
driicken und damit konduktiv Wir- mit der Brutwabenoberfliche. Im Vergleich dazu die Korperhaltung
m f die B s e n (Abb. von herumlaufenden (B) und ruhend mit niedriger 77;, an der Wabe

e auf die rut‘ ubert a,ge (Abb ,.hdngenden“ Arbeiterinnen (C), die nicht dieses spezielle Andriick-
4) Nach dem Beiseiteschieben sol- verhalten zeigen. Nach Buiok (2005), verandert.
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solcher Bienen wurde eine Erwér-
mung der darunter liegenden Brut-
deckeloberflidche um bis zu 3 °C im
Vergleich mit den benachbarten
Zelldeckeln gemessen.

Langzeitbeobachtungen des Ver-
haltens und synchron durchgefiihrte
Temperaturmessungen an individu-
ell markierten Bienen (KLEINHENZ
2000, KLEINHENZ & TAuTZz 2003,
KLEINHENZ et al. 2003) zeigten
hiufige Anstiege der Thoraxtempe-
ratur bevor diese Individuen fiir
lingere Zeit (in den zitierten Arbei-
ten bis zu 45 Min. ohne Unterbre-
chungen) in einer ungedeckelten
Zelle im Brutbereich verschwanden
(Abb. 5). Unterschiede der Thorax-
temperatur vor (77xeginn)) und nach
(TrnEnae) dem  Zellbesuch lieBen
teilweise auf eine fortgesetzte oder
sogar gesteigerte Warmeproduktion
im Zellinnern schlieen, z.B. wenn
nach einem langen Zellbesuch kei-
ne Abkiihlung gegeniiber der iiber
dem Umgebungsniveau liegenden
Anfangstemperatur festgestellt
wurde, oder wenn die Temperatur
am Ende des Zellbesuchs sogar
mehrere °C hoher als am Beginn
war (Abb. 5, Abb. 6).
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Abb. 5 Temperaturverlauf von Arbeiterinnen im gedeckelten
Brutbereich im Zusammenhang mit Besuchen in leeren Zellen, die
in direkter Nachbarschaft zu gedeckelten Brutzellen liegen. Die
grauen Fldchen markieren die Dauer des jeweiligen Zellbesuchs.
Bei dem hier verwendeten Aufbau konnten die Thoraxtemperaturen
wihrend des Zellbesuchs nicht gemessen werden (nach KLEINHENZ
et al. 2003, verindert).

Abb. 6 Thermogramm von Arbeiterinnen auf der Waben-
oberflidche, die soeben einen Zellbesuch mit hoher 73; be-
ginnen (A; Typpeginy = 37,9 °C) oder beendet haben (B;
Trngenaey = 37,3 °C). Die mit C bis F markierten Zellen waren
zum Zeitpunkt der Aufnahme ebenfalls durch Langzeit-Zell-
besucher besetzt. Das intensive ringférmige ,,Glithen” im In-
nern der mit E markierten Zelle deutet auf eine fortgesetzte
Wirmeproduktion wéhrend des Zellbesuchs hin. Der dunk-
lere zentrale Bereich zeigt das kithle Abdomen. Man beachte
den Helligkeitsunterschied der ringartigen Struktur bei den

Zellen E und F. Aus KLEINHENZ et al. (2003).

Da sich aus den Nettotemperaturunterschieden vor und nach einem Zellbesuch keine
Informationen iiber den Temperaturverlauf wihrend des Zellbesuchs gewinnen lassen, wird
dieses Verhalten in der vorliegenden Arbeit im Detail untersucht.
Nach BUIOK ef al. (2002) berithren Brut wirmende Bienen wihrend der bewegungslosen
Phase die Brutdeckel mit den Enden der Antennen (Abb. 4). Vor allem auf den 5 distalen
Antennengliedern befinden sich Sensillen, mit denen die Bienen Temperaturunterschiede von
0,25 °C wahrnehmen konnen (HERAN 1952). Auf diese Weise konnen die Arbeiterinnen

Informationen iiber die Temperatur einer bestimmten Brutzelle erhalten.
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Moglicherweise sind auch von der Larve bzw. Puppe kommende Signale am Ausldsen des
Brutwirmeverhaltens beteiligt: KOENIGER (1978) konnte Wirmeverhalten an leeren Weisel-
zellen hervorrufen, nachdem er diese mit einem adédquaten, von innen auf die Zellwand
driickenden Stein und Puppenextrakt versehen hatte. Die leere Weiselzelle alleine oder in
Kombination mit nur einem der beiden Reize 16ste dagegen kein Wirmeverhalten aus. Zumin-
dest zum Erkennen der Brut sind also sowohl chemische (KOENIGER & VEITH 1983) als auch
mechanische Signale erforderlich.

Der mechanische Reiz scheint jedoch zeitlich konstant zu sein und lediglich die Anwesenheit
von Brut in einer gedeckelten Zelle, jedoch nicht deren voriibergehend erhohte Warmebediirf-
tigkeit zu signalisieren: Die von BUJOK (2005) mit Hilfe eines empfindlichen Laser-Doppler-
Vibrometers durchgefiihrten Schwingungsmessungen zeigten keine mechanischen Bewegun-
gen der Brutdeckeloberfliche, die z.B. als Signal zum Ausldsen des ,,Brutwirmeverhaltens*
bzw. ,,Andriickens* verstanden werden konnten.

Die Korpertemperatur der Biene wird von der Wirmeerzeugung in der Flugmuskulatur domi-
niert. Das Muskelzittern, z.B. wihrend des Aufwidrmens vor dem Flug, erfolgt ohne dulerlich
sichtbare Bewegungen der Fliigel (ESCH ef al. 1991; HEINRICH & ESCH 1994; HEINRICH
1996). Im Bereich des Petiolus, der den Thorax mit dem funktionellen Abdomen (,,Gaster*;
SNODGRASS 1956) verbindet, ist die Aorta 9-mal gefaltet (HEINRICH & ESCH 1994; HEINRICH
1996). Durch diesen Gegenstrom-Wirmetauscher wird der Wéarmefluss zum Abdomen ver-
ringert und die Wérme groftenteils im Thorax behalten.

Untersuchungen zur Wirmeproduktion einzelner Arbeiterbienen bei verschiedenen Aktiviti-
ten liegen vor (Ubersicht in FAHRENHOLZ et al. 1989). Die niedrigste Wirmeproduktion (6 bis
12 mW g'l) findet sich bei ruhenden Bienen und bei frisch geschliipften Bienen, deren Ther-
mogenesefihigkeit noch nicht voll entwickelt ist. Die hochsten Wiarmeproduktionsraten (351
bis 909 mW g'l) werden im Flug erreicht. Unter Annahme eines Bienengewichts von 100 mg
entspricht dies Leistungen von 35 bis 91 mW pro Biene.

1.5 Fragestellung

In der vorliegenden Arbeit wird die Wirmeiibertragung von Arbeiterbienen auf die gedeckelte
Brut untersucht. Dazu miissen zunéchst die verhaltensbiologischen Grundlagen des Brutwiir-
mens untersucht werden, denn das Verhalten und die Temperaturen der Bienen bilden die
Ausgangssituation fiir die Warmeiibertragung auf die Brut. Bewegungslos stehende und als
Brutwirmespezialisten identifizierte Arbeiterinnen wurden bereits von ESCH (1960) beschrie-
ben und von SCHMARANZER ef al. (1988) bestitigt. Dass solche Individuen ihren Thorax auch
lingere Zeit an die Wabe andriicken konnen und dadurch die Voraussetzungen fiir konduktive
Wirmeiibertragung schaffen, wurde zu Beginn der Arbeit bereits vermutet (Buiok 2000,
KLEINHENZ 2000) und parallel hierzu bestitigt (BUJOK ef al. 2002).

Es ist zu untersuchen, ob zusitzlich zu dem speziellen Brutwidrmeverhalten auf der Waben-
oberfliche auch eine Wiarmeproduktion von Arbeiterinnen im Zellinnern stattfindet, worauf
einleitende Beobachtungen von KLEINHENZ (2000) hinweisen. Insbesondere ist zu priifen, ob
das beobachtete Verhalten nur beim Besuch leerer Zellen (KLEINHENZ 2000) oder auch beim
Besuch offener Brutzellen innerhalb des gedeckelten Bereichs auftritt.
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Hieraus ergibt sich die Frage, welchen Einfluss einzelne Bienen mit erhdhter Thoraxtem-
peratur und unterschiedlichem Verhalten auf die lokale Bruttemperatur haben. Zur Beantwor-
tung werden Simulationen des Brutwérmeverhaltens am isolierten Thorax unter kontrollierten
Bedingungen durchgefiihrt, wobei die in den Verhaltensbeobachtungen festgestellten Para-
meter (Dauer bestimmter Verhaltensweisen, Hohe der erreichten Thoraxtemperaturen) ebenso
wie das Verhalten selbst nachgebildet werden.

In Zusammenarbeit mit dem Bayerischen Zentrum fiir Angewandte Energieforschung e.V.
(ZAE) in Wiirzburg werden die grundlegenden thermophysikalischen Eigenschaften des
Brutnests — Wirmeleitfahigkeit der Brutwabe und Durchléssigkeit der Zellwinde fiir Warme-
strahlung — charakterisiert.

Zuletzt wird die Brutnesttopografie in Bezug auf die Brutliicken und ihre Nutzbarkeit fiir das
Brutwirmen untersucht. Dies ist erforderlich, da es in der Literatur und unter Bienenforschern
keine einheitliche Meinung iiber die ,,normalen‘ oder ,,unbedenklichen Liickenhdufigkeiten
gibt. Auch auf die einleitend bereits erwdhnten unscharfen Formulierungen und Widerspriiche
zu diesem Themenbereich (Kap. 1.3.3) sei an dieser Stelle nochmals hingewiesen.

Durch die neuen Erkenntnisse iiber das Brutwérmeverhalten im Zellinnern wird auch die
rdumliche Verteilung von Liicken und gedeckelter Brut zueinander relevant. Dies ist ein bis-
her nicht beriicksichtigter Parameter im Zusammenhang mit den Brutliicken, die meist nur im
Rahmen von Qualititsbeurteilungen und bei Abschétzungen zur Populationsentwicklung ge-
zdhlt werden, jedoch noch nicht hinsichtlich einer sinnvollen Verwendung durch die Bienen
untersucht wurden.
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2. Material und Methoden

2.1 Haltung und Herkunft der Versuchstiere

Fiir alle Verhaltensversuche wurden Bienenkolonien (Apis mellifera carnica) der Bienen-
station der Universitat Wiirzburg verwendet. Die Beobachtungsstocke standen innerhalb des
Gebidudes. Ein durch die Hauswand gefiihrter Plastiktunnel ermoglichte es den Bienen nach
drauflen zu gelangen, ungehindert zu fliegen und Vorrite zu sammeln.

AuBer bei dem in Kap. 2.3 beschriebenen Aufbau wurden geeignete Brutbereiche aus den
urspriinglichen Kolonien in die Beobachtungsstocke eingesetzt um die GroBe und Lage des
Brutnestes zu kontrollieren. Die Konigin wurde in einem Kéfig ins Volk gegeben, um die
zwischenzeitliche Eiablage zu verhindern. Dadurch konnte ausgeschlossen werden, dass im
Innern von Wabenzellen auftretendes Heizverhalten von Zellbesuchern mit dort eventuell
befindlichen Eiern oder Larven statt mit der umgebenden gedeckelten Brut in Zusammenhang
steht.

2.2 Temperaturmessungen

2.2.1 Messfiihler

Zur Messung von Lufttemperaturen (Raumtemperatur 7gg,,, Innentemperaturen im Bienen-
stock Tscx) und von Temperaturen im Inneren gedeckelter Brutzellen (73,4, Tpecker) Wurden
nach Moglichkeit Thermistoren (NTC-Elemente?”) in Verbindung mit dem digitalen Daten-
logger ,,Almemo 2290-8 V5 (Ahlborn, Holzkirchen, Deutschland) verwendet. Die Tempera-
turen wurden mit einer Ablesegenauigkeit von 0,01 °C bei einer Messgenauigkeit von 0,1 °C
aufgezeichnet.

Zusitzlich wurden Thermoelemente in Verbindung mit dem Doppelthermometer ,,Voltcraft
502 (Conrad Electronic, Hirschau, Deutschland) mit einer Ablesegenauigkeit von 0,1 °C ver-
wendet. Die Uberpriifung der Messgenauigkeit der verwendeten Gerite mit den Thermistor-
werten als Referenz ergab bei Raum- und Brutschranktemperatur (ca. 33-35 °C) eine Uberein-
stimmung von +0,3 °C oder besser.

2.2.2 Infrarotthermografie

Die Thoraxtemperaturen lebender Bienen wurden beriithrungslos mittels Infrarot-Thermo-
grafie bestimmt. Fiir alle Messungen aufler den in Kap. 2.3 beschriebenen wurde die Warme-
bildkamera ,,Radiance PM 1.5.1/b* (Raytheon-Amber, Sta. Clara, USA) verwendet.

2 INTC* (negative temperature coefficient) bezeichnet die Temperaturabhingigkeit des elektrischen Widerstands.
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2.2.2.1 Radiance PM 1.5.1/b (Raytheon-Amber)

Dieses System basiert auf einem gekiihlten InSb-Photonendetektor (256 x 256 Bildpunkte)
und ist im Wellenldngenbereich von 3,5 bis 5,6 um (mittleres IR) empfindlich. Legt man die
Strahlungsverteilung eines Schwarzen Korpers zugrunde, so tritt fiir die im Bienenstock zu er-
wartenden Temperaturen das Strahlungsmaximum A,y nach dem Wien’schen Verschiebungs-
gesetz

2897,7686 um K
Amax = [7 = absolute Temperatur in K]
T

bei Wellenlidngen von ca. 9-10 um auf (WALLRABE 2001). Da die Wérmestrahlung aber einen
sehr groflen Wellenldngenbereich beiderseits® des Maximums umfasst (CZERNY & WALTHER
1961), muss die Empfindlichkeit des verwendeten Thermografiesystems grundsétzlich nicht
im Maximalbereich der zu messenden Strahlung liegen.

Bei Messungen auflerhalb des Maximums der Planck’schen Strahlungsverteilung, wie es bei
der hier verwendeten Radiance-Kamera der Fall ist, bewirken kleine Temperaturdnderungen
relativ starke Anderungen der Integralfliche, was messtechnisch eine starke Signalinderung
und somit eine groBe Unterschiedsempfindlichkeit (Kontrast) bedeutet (WITTMER 2003).

In dem fiir die vorliegende Arbeit relevanten Temperaturbereich betrdgt die absolute Mess-
genauigkeit der verwendeten Kamera +0,7 °C (Priifprotokoll der Firma L.O.T.-Oriel, Darm-
stadt, sowie eigene Messungen an toten, mit einem elektrisch beheizten Widerstand erwéarm-
ten Bienen).

Die Messungen erfolgten mit dem zur Kamera gehorenden und kalibrierten Objektiv (Brenn-
weite f= 100 mm) aus einer Entfernung von ca. 1 m. Fiir Nahaufnahmen einzelner Bienen
wurde ein Zwischenring (Verldngerung d = 19 mm) verwendet. Die Berechnung der Tempe-
raturen erfolgte durch die interne Software der Kamera unter Verwendung der Emissivitit £ =
0,97 des Bienenthorax (STABENTHEINER & SCHMARANZER 1987). Die Wirmebilder wurden
im Abstand von ca. 1-5 s direkt in einen PC iiberspielt und mit der zur Kamera gehérenden
Software ,,AmberTherm v1.28* ausgewertet. Zusitzlich wurde das Warmebild kontinuierlich
auf Videoband und bei Bedarf gewohnliche Videoaufnahmen im sichtbaren Wellenldngenbe-
reich aufgenommen.

2.2.2.2 ThermaCam S 40 (FLIR Systems)

Zusitzliche Aufnahmen (Kap. 2.3) wurden mit der Warmebildkamera ,,FLIR ThermaCam S
40 (FLIR Systems AB, Schweden) mit ungekiihltem thermischem Detektor des Mikrobolo-
metertyps (320 x 240 Bildpunkte) im Wellenlidngenbereich von 7,5-13 pym (langwelliges IR)
erstellt und mit der zugehorigen Software ,, ThermaCam Researcher Pro 2.7 ausgewertet.

Bei diesem ungekiihlten Kameratyp liegt die Messgenauigkeit systembedingt niedriger als bei
gekiihlten Systemen (WALLRABE 2001). Die Genauigkeit ist nach Herstellerangaben +2 %
oder +2 °C.

3 Ca. 25% der emittierten Strahlung liegen im kiirzerwelligen, 75% im ldngerwelligen Bereich.
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Wiihrend des Betriebs erfolgte bei dem verwendeten Modell eine langsame Verschiebung der
Messwerte hin zu hoheren Temperaturen, die durch zwischenzeitliche automatische Rekali-
brierungen in unregelméBigen Abstinden (hier: 5 Kalibrierungen in Abstiéinden von jeweils 7
bis 15 Min.) zuriickgesetzt wurden (Abb. 7).

Abb. 7 Um etwa 0,7 °C zu hoheren Temperaturen verschobenes Wirmebild der FLIR-Kamera (links) und derselbe Bildbe-
reich 4 s spiter, nach zwischenzeitlich erfolgter Rekalibrierung und Riicksetzung der Messwerte (rechts). Die Temperaturska-
la gilt fiir beide Bilder. Die Pfeile weisen auf einige Bildbereiche hin, in denen die Riicksetzung auch mit dem blofen Auge
anhand der Farbdnderung des Bildes gut erkennbar ist. Zu sehen sind Bienen auf der Wabenoberfliche (a-d; Ansicht von
dorsal), Bienen auf der Beobachtungsfolie (e, f; Blick auf die Ventralseite), das Innere einer offenen Zelle (g) und die Brut-
deckeloberfliche (h).

Der Vergleich der Thoraxtemperaturen moglichst bewegungsloser Bienen sowie frei sicht-
barer Punkte auf der Wabe unmittelbar vor und nach den Kalibrierungen der FLIR-Kamera
ergab gerichtete Abweichungen um Werte von 0,5+0,3 °C bis 1,5+0,4 °C (Mittelwerte aus
jeweils 12 bis 16 Messpunkten pro Bild). Fiir die Intervalle zwischen zwei Kalibrierungen
ergab sich daraus eine mittlere Drift der Messwerte um 0,04+0,01 bis 0,17+£0,04 °C Min.™! hin
zu hoheren Werten.

Da das Aufwirmen des Bienenthorax mit deutlich hGheren Aufwirmraten (mehrere °C Min.'l,
KLEINHENZ et al. 2003) und in kurzen Zeitrdumen erfolgt, ist das Messverhalten der FLIR-
Kamera in diesem Punkt nahezu vernachldssigbar. Da aber auch zeitlich weit auseinander lie-
gende Messwerte verglichen werden sollten, wurde die fiir die betreffenden Zeitrdume festge-
stellte Drift kompensiert um Artefakte bei der Berechnung von Temperaturunterschieden zu
vermeiden.

2.2.2.3 Einfluss der Stockabdeckung auf die Messwerte

Um die Temperaturen der im Bienenstock befindlichen Bienen thermografisch messen zu
konnen, wurde die Glas- oder Kunststoffscheibe iiber dem Beobachtungsbereich durch eine
infrarotdurchldssige Kunststofffolie ersetzt. Durch Messung der Thoraxtemperatur von toten,
kiinstlich erwdrmten Bienen mit und ohne Folie wurde der von der Folie verursachte Fehler
bestimmt und korrigiert:

Fiir die Kalibrierung der Radiance-Kamera und der damit verwendeten Folie (es wurde immer
dieselbe Charge verwendet) wurde eine tote Biene mit der ventralen Thoraxseite auf einen
kleinen Kohlefaserwiderstand geklebt und so positioniert, dass die Temperatur der Dorsalseite
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mit der Wirmebildkamera gemessen werden konnte. Wirmeleitpaste auf der Ventralseite des
Thorax und um den Widerstand gewéhrleistete eine schnelle und gleichmafige Erwdrmung
des Thorax (7, zwischen 23 °C und 43 °C) nach dem Anlegen einer konstanten Spannung
(Amrel, Linear Power Supply LPS-301).

Die zu messende Folie war in einem Abstand von etwa 1,5 mm zur dorsalen Thoraxober-
flache auf Schienen montiert. Diese hielten die Folie plan und erlaubten es, die Folie nach Er-
reichen eines stabilen Temperaturniveaus (77;) storungsfrei wenige mm seitlich zu bewegen
und die wahre Thoraxtemperatur ohne dazwischenliegende Folie zu messen.

Fiir die FLIR-Kamera (Kap. 2.3) und die damit verwendete Folie wurden entsprechende
Korrekturwerte von Frau R. BASILE (Beegroup, Univ. Wiirzburg) bereitgestellt.

2.3 Thoraxtemperaturen (Tr;) beim Besuch offener Brutzellen

Die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen beim Besuch offener Zellen in der Nachbarschaft
gedeckelter Brutzellen wurde mit Hilfe eines mehrere Monate zuvor etablierten Beobach-
tungsstocks mit zwei iibereinander stehenden Waben (VON FRISCH 1965) und frei laufender
Konigin untersucht. Das Brutnest konnte sich ohne Manipulationen entwickeln und wurde in
seinem natiirlichen Zustand belassen. Die Lufttemperatur im gedeckelten Brutbereich wurde
mit einem auf der Innenseite der Abdeckscheibe befestigten Thermistor in Abstinden von
10 s registriert (Almemo 2290-8). Die Verbindungsdrihte wurden durch eine 1 mm grof3e
Bohrung an einer 6 cm vom Messort entfernten Stelle durch die Abdeckung nach aulen zum
Datenlogger gefiihrt.

Im Unterschied zu den von KLEINHENZ
et al. (2003) vorgenommenen Unter-
suchungen waren die besuchten Zellen
im vorliegenden Fall nicht leer, son-
dern enthielten Eier oder ungedeckelte
Larvenstadien. Die Inhalte der offenen
Zellen wurden unmittelbar im An-
schluss an die Beobachtungsphase pro-
tokolliert (Abb. 8). Wihrend der konti-
nuierlichen Beobachtung war die Koni- Abb. 8 Brutbereich (Ausschnitt) mit gedeckelter Brut und

. icht i Bildb ich h offener Brut in verschiedenen Entwicklungsstufen. ,,Alte* Lar-
gin HIC. t im Bildbereic ZU.. sehen, so ven waren 24 h nach der Beobachtung gedeckelt, ,,junge* Lar-
dass die festgestellten Zellinhalte fiir ven waren auch dann noch ohne Deckel. Die Zellbesuche in-
die gesamte B eobachtungsdauer (ca. 70 nerhalb des eingerahmten Bereichs wurden vollstindig erfasst.

gedeckelte Brut

leere Zelle

junge Larve
alte Larve

S
P unbekannter Inhalt

Min.; 21:45 — 22:53 MEZ) gelten.

Fiir alle wihrend der Beobachtungsphase erfolgenden Langzeitzellbesuche (¢ > 1 Min. Dauer)
wurde die 77, der Zellbesucher unmittelbar vor und nach dem jeweiligen Zellbesuch erfasst.
Mehrere etwa zur Halbzeit der Aufnahme im Bild befindliche Zellbesucher wurden moglichst
lange vorwirts und riickwirts, d. h. bis zum Betreten oder Verlassen des Bildausschnitts bzw.
bis zum Ende der Aufnahme verfolgt um den zeitlichen Verlauf ihrer Thoraxtemperaturen zu
erfassen.
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2.4 Verhalten und Tr;, von Arbeiterinnen innerhalb von Wabenzellen

Gewohnliche Beobachtungsstocke (Kap. 2.3 und VON FRISCH 1965) ermdglichen die Beob-
achtung von Bienen auf der Oberfldche der Waben. Das Verhalten von Bienen im Innern von
Wabenzellen ist mit diesen Aufbauten nicht systematisch untersuchbar, da wihrend eines
Zellbesuchs nur die Abdomenspitze der Biene sichtbar ist (KLEINHENZ 2000). Zusétzlich er-
schweren die Bienen auf der Wabenoberflidche die Sicht auf die in den Zellen befindlichen

Bienen.

Fiir die Beobachtung von Zellbesuchern
wurde deshalb ein spezieller Beobach-
tungsstock verwendet (Abb. 9), der den
Blick in das Zellinnere und entsprechende
thermografische Messungen ermdglichte.
Aus einem 10-Waben-Kasten wurden die
Konigin, ca. 1500 Arbeiterinnen und drei
Wabenstiicke (A, B und C; GroBie jeweils
17 cm x 4 cm) entnommen. Die Waben-
stiicke wurden aus einer Vorratswabe (Wa-
benstiick A) und aus dem Brutbereich einer
gemischten Brut- und Vorratswabe (Wa-
benstiicke B und C) ausgeschnitten und so
in dem kleinen Beobachtungsstock einge-
setzt, dass die Wabenzellen mit ihrer
Lingsseite direkt an die Frontscheibe an-
grenzten (Abb. 9).

Die Beobachtungen begannen 2 Tage nach
dem Zusetzen der Bienen.

17cm

JAem

il i =
23em 14cm gem

Abb. 9 Beobachtungsstock mit drei Wabenstiicken (4, B,
C) fur thermografische Messungen an Bienen im Innern
von Wabenzellen. Wabenzellen im Hintergrund sind hier
angedeutet, wihrend der Beobachtungen konnten aber
nur Zellen in der vordersten Reihe eingesehen werden.
Die Wabenkammer war mit infrarotdurchldssiger Folie
bedeckt. Die kleine Kammer war zur Hilfte mit Futter-
teig gefiillt und enthielt die Konigin (Q) in einem Kifig.
Die Isolationsabdeckung des Stocks (4 cm Styropor auf
allen Seiten; nicht eingezeichnet) wurde wéhrend der
Beobachtungen teilweise entfernt. Zum Schutz vor Bie-
nen befand sich der Thermistor 7" zur Messung der Stock-
temperatur 7, im Innern eines Plastikrohrchens, etwa 5
mm von der Offnung zuriickgezogen.

Die Lufttemperatur im Innern des Bienenstocks zwischen den beiden Brutwaben (7s;oq) und
die Raumtemperatur auBerhalb des Bienenstocks (7gau») wurden mit Thermistoren (Genauig-
keit 0,1 °C) gemessen und mit einem digitalen Datenspeicher (Almemo 2290-8) im Abstand
von 2 s aufgezeichnet.

2.4.1 Temperaturverlauf und Verhalten wihrend lang dauernder Zellbesuche

Thermografische Nahaufnahmen von 3 Beobachtungszellen in direkter Nachbarschaft zu ge-
deckelter Brut ermoglichten die Temperaturmessung an Arbeiterinnen wéhrend des Zellbe-
suchs. Finzelne Bienen konnten solange individuell unterschieden werden, bis sie das Sicht-
feld der Kamera verlieen (Abb. 10).

Wihrend der 130 Min. dauernden Beobachtung (10:30 Uhr bis 12:40 Uhr MESZ, Trum =
23,1+0,3 °C) wurde die Stockluft 7« von den Bienen bei 33,2+0,6 °C gehalten. Die Korper-
temperatur von Zellbesuchern wurde im Abstand von 15 s gemessen. Nur Zellbesuche mit 7 >
2 Min. Dauer wurden beriicksichtigt.

Die Pumpbewegungen des Abdomens von ansonsten bewegungslosen Bienen wurden von
den Videobédndern unter Verwendung der Software ,,The Observer 3.0 (Noldus Information
Technology, Wageningen, Niederlande) notiert. Hiermit konnten Pumpfrequenzen bis zu 3 s
erfasst werden.
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2.4.2 Zellbesuche in unterschiedlichen Wabenregionen

Um die Thoraxtemperaturen von mehreren Zellbesuchern in der Brutregion und in der Vor-
ratsregion gleichzeitig erfassen zu konnen, wurde ein gro3erer Bildausschnitt (ca. 10 cm x 10
cm) gewihlt, der die zentralen Abschnitte aller drei Wabenstiicke im Wérmebild enthielt. An
drei aufeinander folgenden Tagen wurden jeweils 84-104 Beobachtungszellen in diesem Be-
reich gleichzeitig thermografiert. Die tigliche Beobachtungsdauer war 100 Min. von 7:30 Uhr
bis 9:10 Uhr (MESZ). Die Umgebungsbedingungen (7rgum und Tssocr) zeigt Tab. 4. Im Ab-
stand von 5 Minuten wurden die Thoraxtemperaturen der in den Zellen befindlichen Bienen
den digitalisierten Wirmebildern entnommen.

Abb. 10 Thermografische Nahaufnahme von Bienen in drei Beobachtungszellen in direkter Nachbarschaft zu gedeckelten
Brutzellen. A und B zeigen denselben Wabenbereich zu unterschiedlichen Zeiten. X, y und z markieren den Zellboden der
drei Beobachtungszellen, die von Arbeiterinnen besucht werden konnten. Die weifle Linie deutet in vereinfachter Weise die
Lage der Mittelwand der Wabe an. (A) Drei wiarmende Bienen mit unterschiedlichen Thoraxtemperaturen im Innern der
Beobachtungszellen. Sichtbar ist die Dorsalseite der Tiere, die linke Korperhilfte ist im Bild unten. Die rechte Abb. (B) zeigt
eine ruhende Biene in Zelle ,,)* und eine wirmende Biene in Zelle ,,z*“. Die ruhende Biene zeigt die linke Korperhilfte, die
Dorsalseite ist im Bild oben. Die wiarmende Biene zeigt die rechte Korperhilfte, die Dorsalseite ist unten. Zelle ,.x* ist leer.
Kopf und Thorax sind in den Bildern links (nahe der Mittelwand), das Abdomen ist rechts. Abkiirzungen: K = Kopf, 7h =
Thorax, Abd = Abdomen, Flg = Fliigel. Die Sternchen (*) markieren die Wachswinde von zwei gedeckelten Brutzellen in
direkter Nachbarschaft zu den Beobachtungszellen. Die Temperaturen beziehen sich auf den Bienenthorax.

Bei der Auswertung wurden zwei Arten von Beobachtungszellen unterschieden:

- Typ 1: Beobachtungszellen in direkter Nachbarschaft zu einer gedeckelten Brutzelle,
d. h. die Beobachtungszelle hatte wihrend der gesamten Beobachtungsperiode immer
mindestens 1 gemeinsame Zellwand mit einer gedeckelten Brutzelle.

- Typ 2: Beobachtungszellen in direkter Nachbarschaft zu Vorratszellen oder leeren
Zellen. Diese Beobachtungszellen hatten keine gemeinsamen Zellwinde mit benach-
barten Brutzellen.

Die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen in beiden Zelltypen wurden mit einem einseitigen
Kolmogoroff-Smirnoff-Test (BORTZ et al. 2000) auf Unterschiede getestet. Aufgrund fritherer
Beobachtungen (KLEINHENZ 2000 sowie Abb. 5 und Abb. 6) wurde erwartet, dass die Thorax-
temperaturen beim Besuch offener Zellen in der Nachbarschaft von Brutzellen hoher sind.

23




Material und Methoden

2.4.3 Hiufigkeit und Dauer von Langzeitzellbesuchen

Die Haufigkeit und die Dauer von Langzeitzellbesuchen in Bienenvolkern sind relevante
Parameter fiir die nachfolgenden Simulationen des Brutwirmeverhaltens und fiir die Ab-
schitzung des Einflusses einzelner Bienen auf die Temperatur der umgebenden gedeckelten
Brutzellen. Anléasslich verschiedener Fragestellungen wurden mehrfach (Kap. 2.3, 2.4.1,
2.54) alle in einem definierten Ausschnitt des gedeckelten Brutbereichs stattfindenden
Zellbesuche vollstindig erfasst. Die dabei erhobenen Daten wurden fiir lange Besuchszeiten
(¢> 2 Min.) zusammengefasst.

Fiir einen Teil dieser Zellbesuche ist der vollstindige Temperaturverlauf im Zellinnern
bekannt (Kap. 2.4.1), fiir die anderen Zellbesuche liegen 77eging und Trpgnge) vor. Um
Zellaufenthalte von ruhenden Bienen mit niedriger 77, moglichst auszuschlieBen, wurden nur
Bienen beriicksichtigt, die am Beginn oder am Ende des Zellbesuchs eine erhohte 775 von
mindestens 34,5 °C aufwiesen. Dieser Mindestwert der 77, (34,5 °C) resultiert aus den
direkten Beobachtungen von heizenden und ruhenden Bienen im Zellinnern (Abb. 10, Abb.
24, Tab. 3): Bei diesen Beobachtungen waren erhdhte Werte von T7pseging oder Trpgnae) (> 34
°C) Indikatoren fiir nahezu kontinuierliche Wirmeproduktion im Zellinnern (77,-Werte im
Mittel 36,0+0,7 bis 40,6+0,9 °C), wihrend ruhende Zellbesucher durchgehend niedrigere 77y -
Werte (im Mittel 32,7+0,1 bis 33,4+0,3°C) sowie T7nBeginy und Trpenae) < 34 °C aufwiesen.

Zellbesuche mit erhdhten 77y peging- oder Trnena-Werten und zwischenzeitlicher Ruhephase
(mit anndhernd konstanter 77 auf niedrigem Niveau) wurden bei den direkten Beobachtungen
im Zellinnern nicht gefunden (Abb. 24 und Tab. 3). Ein solches Verhalten kann aber nicht
grundsitzlich ausgeschlossen werden. In diesen Fillen wiren die in der Zusammenfassung
beriicksichtigten Zellbesucher zumindest wihrend eines Teils des Zellbesuchs eine aktive
Wirmequelle fiir die Brut und wiirden die Brutnesttemperatur im Optimalbereich stabilisieren
(z.B. bei niedriger Tryeginy von ca. 34 °C) oder zu einer Erhthung der Bruttemperatur beitra-
gen (z.B. bei anfénglich hoher 77yegin bis 40,6 °C). Somit sind alle nach den oben beschrie-
benen Kriterien zusammengefassten Zellbesuche im Zusammenhang mit der Stabilisierung
oder Erhohung der Bruttemperatur zu verstehen.

2.5 Wirmeiibertragung und -ausbreitung in der Brutwabe

2.5.1 Wiirmeleitfihigkeit der Brutwabe

Die Wirmeleitfahigkeit von Brutwaben wurde am Bayerischen Zentrum fiir Angewandte
Energieforschung e.V. (ZAE) in Wiirzburg mit der stationiren Einplattenapparatur ,,LoLa V*
gemessen. Die Geritebezeichnung steht fiir ,,Low Lambda‘* und die Versionsnummer 5. Die
Apparatur ist fiir Proben mit niedrigen Wéarmeleitfahigkeiten ausgelegt. Das Messprinzip
beruht darauf, dass die Temperatur auf beiden Seiten der Probe durch zwei unterschiedlich
temperierte Platten konstant gehalten wird. Im Gleichgewichtszustand fliel3t dann eine zeitlich
konstante Wiarmemenge durch die Probe (stationidre Wirmeleitung).

Die Wirmeleitfahigkeit wurde in der Querrichtung der Wabe gemessen, was etwa der Linge
von zwei Zellen einschlieBlich der Mittelwand entspricht. Um die zentrale Heizplatte (20 x 20
cm) der Messapparatur und einen Teil des umgebenden temperierten Schutzrings (Auflen-
mafle 36 x 36 cm) abzudecken, waren Wabenproben von ca. 30 x 30 cm Kantenlidnge erfor-
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derlich. Da die in der Bienenstation verwendeten Wabenmalle (Zandermall mit Innenab-
messungen von ca. 40 cm x 20 cm) dafiir zu klein sind, mussten die zu messenden Proben
anders hergestellt werden.

Es wurde zunichst versucht mit speziellen Wabenrdhmchen, die sich iiber zwei Etagen der
ibereinander gestapelten Magazinbeuten erstreckten, Brutwaben mit der doppelten Fliche zu
erhalten. Bei vielen Waben wurden jedoch die vorgegebenen Mittelwénde nicht vollstindig
oder nur ungleichméfig zu Waben ausgebaut. Bei den hinsichtlich des Wabenausbaus
geeigneten Proben konnte wiederum kein geniigend grofles Brutnest entnommen werden,
entweder weil kein geniigend groBer Brutbereich angelegt wurde, oder weil die Brut im
zentralen Bereich bereits schliipfte bevor die peripheren Zellen verdeckelt waren.

Deshalb wurden jeweils zwei geeignete Brutwaben (Zandermal}) entnommen, mit einem
scharfen Messer aus dem Holzrahmen ausgeschnitten und an der Schnittfliche aneinander-
gelegt, um den Messbereich der LoLa-Apparatur vollstindig zu bedecken. Auf diese Weise
wurden 3 Proben hergestellt.

Die zur Stabilisierung in der Mittelwand enthaltenen Metalldrihte wurden kurz elektrisch
erhitzt und aus der Wabe herausgezogen. Die Proben wurden mehrere Tage bei -20 °C
aufbewahrt um die Waben bis zur Durchfithrung der Messungen zu konservieren, vor
Riubern (z.B. Wespen) und vor Wachsfral durch Larven von Wachsmotten (Galleria
mellonella, Achroia grisella) zu schiitzen und um die Brut abzutéten, damit deren Warmepro-
duktion den Verlauf der Messungen nicht beeinflussen konnte. Zwei Tage vor Beginn der
Messungen wurden die Waben wieder in Raumtemperatur iiberfiihrt.

Die beiden Wabenstiicke wurden wie oben beschrieben aneinandergelegt und in eine Kunst-
stofftasche eingeschweif3t, da andernfalls Wachs, Propolis und auslaufende oder herausfallen-
de Zellinhalte die Messapparatur stark verschmutzt hitten. Zwei Schnitte in die Oberseite der
Tasche beugten der Entstehung von Luftpolstern vor.

In der Einplattenapparatur wurde die Probe zwischen eine elektrisch beheizte Zentralplatte (7}
= 40 °C) und eine Kiihlplatte (7, = 20 °C) eingespannt und von oben mit einem Stein be-
schwert, um bestmoglichen Kontakt zur Probe herzustellen. Die Probendicke d (Wabendurch-
messer in Richtung des Wirmeflusses) wurde durch Bohrungen in der oberen Abdeckplatte
gemessen.

Elektrisch beheizte und fliissigkeitstemperierte Schutzringe (7 = 7; = 40 °C) seitlich und un-
terhalb der zentralen Heizplatte verhinderten Wiarmeverluste, so dass der Warmefluss nur ver-
tikal durch die Brutwabe zur Kiihlplatte erfolgte. Im stationdren Zustand mit konstanten Tem-
peraturverhéltnissen, der mehrere Stunden nach dem Einlegen der Probe in die vortemperierte
Messapparatur erreicht wurde, entsprach der Warmefluss durch die Probe der elektrischen
Heizleistung der Zentralplatte.

Fiir jede Probe wurde die Heizleistung Q [J s™'] iiber einen Zeitraum von mehreren Stunden
gemittelt und daraus der

o o

Wirmedurchlasskoeffizient A= = Js'm?K']
A- AT A-(T—T)

berechnet, mit 4 = Flidche der Heizplatte und AT = Temperaturgradient zwischen beiden
Seiten der Probe (HERWIG 2000).
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Unter Einbeziehung der Probendicke d (Brutwabendurchmesser in Richtung des Wérme-
flusses) erhilt man die Warmeleitfahigkeit L:

Q-d
L= — =A-d Us'm'K'].
A- AT

2.5.2 Durchlissigkeit der Wabenwiinde fiir Wirmestrahlung

Am Bayerischen Zentrum fiir Angewandte Energieforschung e.V. (ZAE) wurde mittels FTIR-
Spektroskopie (Fourier-Transformations-Infrarot-Spektroskopie) die Durchlédssigkeit der Zell-
wiinde fiir Wirmestrahlung bestimmt.

Mit dem FTIR-Spektrometer ,,Vector 22 (Fa. Bruker, Bremen u. a.) wurden Transmissions-
grad 7 und Reflexionsgrad R der Proben im Wellenldngenbereich von 1,4 pm bis 40 um ge-
messen. Da Wirmequellen mit Temperaturen von 30-45 °C ca. 95 % der Strahlungsenergie in
diesem Wellenldngenbereich emittieren (CZERNY & WALTHER 1961) ist der verwendete
Messbereich fiir den biologischen Zusammenhang aussagekriftig. Im Bereich bis 18 um
wurden die genannten Probeneigenschaften zusétzlich mit dem FTIR-Spektrometer ,,IFs-66v*
(Bruker) in hoherer Auflosung gemessen.

Die Messungen erfolgten unter Verwen- Reflexionsstandard Probe

dung einer integrierenden Ulbricht-Kugel ’// \\\
mit diffus reflektierender Goldbeschich- M,(\Z:jgz:ftrw
tung. Je nach Konfiguration wurde entwe-

der die Transmission oder die Reflexion

der Probe gemessen (Abb. 11). Um die Probe

Blende der UlbriChtkUgel immer vollstdn- Abb. 11 Konfiguration der Ulbrichtkugel fiir die

dig zu bedecken, wurden bei Bedarf zwei Messung von Transmission (links) und Reflexion (rechts)
der Zellwandproben.

Priparate liickenlos nebeneinander gelegt.

Abb. 12 Geebnete Zellwinde fiir die Messung der Durchléssigkeit von Warmestrahlung: (A) Hellgelbe Vorratswabe, (B)
weille, unbebriitete Drohnenwabe, (C) hellbraune Arbeiterinnenbrutwabe, (D) dunkelbraune Arbeiterinnenbrutwabe.

Zellwinde von vier verschiedenen Wabentypen (Abb. 8) wurden untersucht. Zur Gewinnung
der Proben wurden die Zellwinde mehrerer benachbarter Zellen von der Mittelwand der
Wabe mit einem scharfen Messer abgetrennt und von abstehenden Wachsresten und von den
Zellwiilsten befreit. Der resultierende Streifen zusammenhéngender, gemifl dem Schnittver-
lauf angewinkelt stehender Zellwénde wurde zwischen Papier mit dem Finger eben gestrichen
(Abb. 12). Abgesehen davon wurden die Winde im natiirlichen Zustand belassen. Masse und
Flidche der Zellwandproben wurden mit einer Laborwaage und Millimeterpapier bestimmt und
daraus deren Massenbelegung [kg m’?] berechnet.
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Fiir die Energiebilanz des Strahlungstransports durch ein Medium gilt:
A+R+T=1 bzw. A(A) + R(A) + T(A) = 1 (SCHUSTER & KOLOBRODOV 2000),

mit A = Absorptionsgrad, R = Reflexionsgrad und 7 = Transmissionsgrad. Die zweite
Schreibweise bezieht sich auf die Abhéngigkeit dieser GroBen von der Wellenlidnge A.

Die Abschwichung der Strahlungsintensitéit durch Streuung urid Absorption im durchstrahlten
Medium wird durch den effektiven Extinktionskoeffizienten £ beschrieben (WANG 1999):

E=S+4 [m']
mit S” = effektiver Streukoeffizient, A = Absorptionskoeffizient.

Bezieht man E~ z.B. auf die Dichte p der Probe, so erhidlt man den effektiven spezifischen
Extinktionskoeffizienten e

E*
¢'= ———— [m’kg']

Jo,

Der Extinktionskoeffizient e ist in natiirlichen Medien, bei denen es sich nicht um einen
Schwarzen oder Grauen Korper (WANG 1999; WALLRABE 2001) handelt, abhiingig von der
Wellenlidnge A, somit e (A).

Um die Eigenschaften verschie- 010

dener Proben miteinander ver- g 009

gleichen zu kénnen, wurde mit - gg?

einer am ZAE eingesetzten £ 0%

Software eine Rosseland-Ge- % 0,04 1

wichtung der e (4)-Spektren fiir 3 00 |

bestimmte Temperaturen (30 — € ool T
45 °C) durchgefiihrt. Abb. 13 ° s 1iveuen.§:ge [.,mjs 0%«
zeigt die von der Planck’schen ' ' .
Strablungsgleichung abgeleite- | AbY: 12 Gl Drrieling e Roseland Govichunafnkionen
te Rosseland-Gewichtungsfunk- 35 °C, 40 °C und 45 °C.

tion (SIEGEL & HOWELL 1992).

Als Ergebnis dieser Mittelung iiber alle Wellenl.’ain*gen erhilt man den Rosseland-gewichteten
effektiven spezifischen Extinktionskoeffizienten e g(7), der nicht mehr von der Wellenlénge,
sondern nur noch von der Temperatur abhingig ist.

2.5.3 Simulation des Brutwirmeverhaltens mit kiinstlich erwirmtem Thorax

Der Einfluss einzelner Bienen auf die lokale Bruttemperatur und die Effektivitit der Wérme-
tibertragung bei verschiedenen Verhaltensweisen wurden mit einem kiinstlich erwédrmten
Thorax unter kontrollierten Bedingungen simuliert. In den gedeckelten Bereich einer Brutwa-
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be wurden Thermistoren zur Messung von 7, in den Boden* dreier benachbarter Brutzellen
implantiert. Die Thermistoren wurden von der Wabenriickseite her eingesetzt um die Deckel
der untersuchten Brutzellen nicht zu beschéddigen. In einigen Messreihen wurde auch ein
Temperaturfiihler unterhalb des Brutdeckels zur Messung von 7pecs eingesetzt (Abb. 14).
Dieser Fiithler wurde durch den Deckel einer nicht zur Messung verwendeten Nachbarzelle
eingesetzt und durch die gemeinsame Mittelwand in die zu messende Zelle gefiihrt.

Im Brutschrank (,,B 5042%; Heraeus, Hanau, Deutschland) wurde je eine auf diese Weise
vorbereitete Brutwabe bei 32,8 °C bis 33,9 °C (7, im Wabeninnern) aufbewahrt. Der
angegebene Temperaturbereich benennt die langfristige Schwankung der Wabentemperatur
aller verwendeten Waben an allen Versuchstagen der mehrwochigen Messreihe. Fiir die
einzelnen Waben und besonders in den kurzen, fiir die jeweiligen Messdurchgénge relevanten
Zeitrdumen (s. u.) ergeben sich nur geringe Schwankungen der Temperatur im Innern der
Brutzellen: Die kurzfristigen regulatorischen Oszillationen der Lufttemperatur im Brutschrank
(bis zu +0,4 °C; Periodenldangen 14-24 Min.) wurden von der umgebenden Brut- und Waben-
masse weitestgehend gepuffert, so dass die im Wabeninnern gemessene Temperatur 73,
auBlerhalb der Simulationsdurchgénge fiir bis zu 24 h nahezu konstant blieb, mit Schwan-
kungen von +0,1 °C auf dem vorgegebenen Niveau.

Die Simulation wurde auf den Thorax beschrinkt, da dieser die Hauptwéarmequelle am Bie-
nenkorper ist. Bei lebenden Honigbienen wird der Wiarmefluss zum Abdomen durch einen
Gegenstrom-Wirmeaustauscher in der engen Petiolus-Region zwischen Hinterleib und
Thorax stark reduziert. Dadurch wird die Wiarme im Thorax gehalten (HEINRICH 1979, 1993,
1996; HEINRICH & ESCH 1994) und die Abdomentemperatur bleibt nahe am Umgebungs-
niveau (Abb. 10 in dieser Arbeit; STABENTHEINER & SCHMARANZER 1987; STABENTHEINER &
HAGMULLER 1991).

Als Wirmequelle diente ein kleiner Kohlefaserwiderstand (m = 29 mg). Um die Wirmeliber-
tragungseigenschaften der Thoraxoberfliche nachzuahmen, wurde der Widerstand durch die
Ansatzstelle des Petiolus in einen von Kopf und Abdomen befreiten Bienenthorax eingefiihrt.
Die innere Thoraxtemperatur 77; wurde von einem implantierten Thermistor zwischen dem
Widerstand und der Cuticula gemessen. Wihrend der Heizsimulation wurden 7y, Tpeckes Und
T, im Sekundenabstand mit dem Datenlogger Almemo 2290-8 gelesen und gespeichert.

Jeder Heizzyklus dauerte 30 Min., was die Dauer der meisten zuvor beobachteten Langzeit-
Zellbesuche (Tab. 3, Abb. 26) einschliet. Durch Anlegen einer konstanten Spannung (Amrel,
Linear Power Supply LPS-301) an den Widerstand wurde die Thoraxtemperatur kontrolliert
auf Werte von 35,2+0,4 °C bis 41,7+0,9 °C erhoht (jeweils Mittelwert + Standardabweichung
wiahrend des gesamten Heizzyklus). Diese Werte schlielen die in den Verhaltensbeobachtun-
gen gefundenen Langzeittemperaturen Brut wiarmender Bienen ein.

In verschiedenen Heizzyklen wurde die Position des Thorax beziiglich der Brutwabe geédndert
(Variationen A, B, C, D), um drei grundlegende Verhaltensweisen mit ihren unterschiedlichen
Wirmeiibertragungswegen (Wirmestrahlung und —leitung) zu simulieren (Abb. 14):

4 Als ,,Zellboden* wird in dieser Arbeit der riickwirtige, durch die Mittelwand begrenzte Bereich der Wabenzelle be-
zeichnet, nicht der durch die unten liegenden Seitenwénde begrenzte Zellbereich (vgl. Abb. 10).
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(Var.B,C) T,, ﬂ“‘ )
i

(var. &) T,

m

Abb. 14 Simulation des Warmeverhaltens von Arbeiterinnen mit einem kiinstlich erwarmten Thorax. Die Wabenquerschnitte
zeigen die Anordnung der Messfiihler (7., Tp.#) und die Variationen der Thoraxposition: Brutwdrmeverhalten im
Zellinnern (Var. A), Andriicken auf den Brutdeckel (Var. B; d = 0 mm), kein Kontakt zum Brutdeckel (Var. C; d~ 1,5 mm),
Zellbesuch auf der anderen Wabenseite (Var. D). Bei der Abbildung links ist nur eine Seite der Wabe dargestellt.

Die zum Einsetzen der Messfiihler fiir 75, ausgeraumten Puppenzellen wurden anschliefend mit je einer toten Biene (*)
wieder gefiillt um den Masseverlust und die Wirmeabgabe an die Luft zu kompensieren. Anders als dargestellt wurde der
Fiihler fiir 7}, nicht durch die zur Messung verwendete Zelle #2, sondern durch eine benachbarte, im Hintergrund liegende
und nicht fiir Messungen verwendete Zelle eingefiihrt. Die Darstellung der Puppen, Bienen und Zellwandschnittmuster ist
stark vereinfacht. Abkiirzungen: d = Abstand des Thorax zum Brutdeckel, i = Kunststoffisolierung, m = Mittelwand.

Variation A, ,,Zellbesuch*: Der Thorax befand sich in einer leeren Wabenzelle direkt neben
einer gedeckelten Brutzelle mit implantiertem Thermistor. Da Zellbesucher mit dem Kopf und
Thorax zuerst in eine Zelle gehen, wurde der Thorax im hinteren Zellbereich (in der Nihe des
Zellbodens, siehe Abb. 14) platziert.

Variation B, ,,Andriicken*: Der Thorax befand sich an der Wabenoberfliche im Zentrum
eines Brutdeckels und beriihrte den Deckel mit der Thoraxunterseite. Dies entspricht der
Thoraxposition von Arbeiterinnen mit einem speziellen Brutwidrmeverhalten (BUJOK et al.
2002). Solche duBerlich bewegungslosen Bienen iiben in dieser Zeit keine andere erkennbare
Tatigkeit aus (ESCH 1960; SCHMARANZER ef al. 1988; BUJOK et al. 2002). Sie erscheinen
zundchst wie ruhende Bienen (KAISER 1988), von denen sie sich jedoch durch ihre hohe 77
und subtile Verhaltensmerkmale unterscheiden. Nach BUJOK ef al. (2002) driicken diese
Bienen minutenlang ihren erwdrmten Thorax gegen den Zelldeckel und nehmen dabei eine
charakteristische, gekauerte Korperhaltung ein.

Variation C, ,,Stehen*“: Wie bei Variation B, aber der Thorax hatte keinen Kontakt zum
Brutdeckel. Aus endoskopischen Aufnahmen von arbeitenden und laufenden Bienen (BUJOK
et al. 2002) und schrig-seitlicher Beobachtung von herumlaufenden Bienen in Beobachtungs-
stocken wurde ein Abstand von 1,0 bis 1,5 mm zwischen Thorax und Brutdeckel geschitzt.
Grofere Abstinde wurden nicht simuliert; man findet sie z.B. bei ruhenden Bienen im Rand-
bereich der Wabe (KAISER 1988; KAISER ef al. 1996; eigene Beobachtungen).

Variation D, ,,Zellbesuch auf der anderen Wabenseite*“: Bei Brutwaben findet sich Brut
(und die dazwischenliegenden Liicken) in der Regel auf beiden Seiten der Wabe, so dass
Zellbesuche auf beiden Seiten erfolgen konnen. Da sich der Thorax von Zellbesuchern tief im
Innern der Wabe nahe der Mittelwand bzw. der Boden der gegeniiberliegenden Zellen
befindet, wurde eine nachweisbare Erwidrmung auch auf der anderen als der besuchten
Wabenseite vermutet und mit dieser Anordnung tiberpriift.
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2.5.4 Brutzelltemperaturen und Zellbesuche in einem Beobachtungsstock

Mit diesem Versuch wurde die Warmetiibertragung von Zellenbesuchern unter natiirlichen Be-
dingungen in einem Beobachtungsstock untersucht. Im Gegensatz zu den direkten Beobach-
tungen im Zellinnern, bei denen die Beobachtungszellen auf einer Seite an die Kunststofffolie
angrenzten (Abb. 10), waren bei dem im Folgenden beschriebenen Aufbau alle beobachteten
Zellen im Zentrum der Wabe und nach allen Seiten von weiteren intakten Zellen umgeben.

Die Beobachtung des Heizverhaltens im Zellinnern ist in gewohnlichen Beobachtungsstocken
(KLEINHENZ 2000) aus folgenden Griinden nur sehr eingeschrinkt méglich:

- die Ty, der Zellbesucher konnen nur unmittelbar vor bzw. nach (77peginny und
T'rnnde))> aber nicht wihrend des Zellbesuchs gemessen werden (Abb. 5),

- Ty 1st wihrend eines Zellbesuchs nicht konstant und die Anderung der Ty, ist nicht
linear (Abb. 22), so dass der Temperaturverlauf bei lingerer Aufenthaltsdauer nicht
aus AT 7pmeno) geschiitzt werden kann,

- Zellbesucher mit nur leicht erwidrmtem Thorax verursachen eine geringe und langsame
Erwidrmung der benachbarten Brutzelle (z.B. erwédrmt sich die direkt benachbarte Zelle
bei T, = 36,3 °C in 2 Min. nur um ca. 0,27 °C; s. Tab. 7, Var. A),

- Temperaturinderungen in der benachbarten gedeckelten Brutzelle konnen unter Um-
stainden auch von Bienen auf der Wabenoberfliche verursacht werden, besonders
wenn deren Thorax lingere Zeit an den Brutdeckel angedriickt und die 773 hoch ist
(Tab. 7, Variation B),

- Anstiege der Brutzelltemperatur konnen auch von Zellbesuchern auf der anderen Wa-
benseite verursacht werden (Tab. 9, Variation D).

Aus den genannten Griinden ist in solchen Beobachtungsstocken der Nachweis der Wérme-
iibertragung durch einen bestimmten Zellbesucher auBerordentlich schwierig. Da der weitere
Verlauf der 775 nach dem Verschwinden der Arbeiterinnen in einer Zelle unbekannt ist, wurde
die Untersuchung auf die Zellbesuche solcher Bienen beschrinkt, die bereits mit einer hohen
Thoraxtemperatur in einer offenen Zelle verschwanden (77peginy > 36 °C, Details s. u.) und
deshalb unmittelbar nach dem Beginn des Zellbesuchs relativ starke Temperaturinderungen
in der Nachbarzelle erwarten lielen.

Wie in Tab. 7 gezeigt, ist die Implantation von Messfiithlern am Zellboden fiir diesen Versuch
sehr gut geeignet, da es bei dieser Anordnung nur wenig ,,Storungen‘ durch heizende Bienen
auf der Wabenoberfldche gibt. Bienen auf der Wabenoberflédche sind ca. 11-14 mm vom Tem-
peraturfiihler am Zellboden entfernt. Sie bewirken deshalb nur kleine und langsame Anderun-
gen von 7., im Vergleich zu Zellbesuchern mit gleicher 773, da deren Thorax nur ca. 4-5 mm
von dem Temperaturfiihler entfernt ist. Bei gleicher 77, erzeugen Zellbesucher hohere Erwiir-
mungen in der benachbarten Brutzelle als Bienen auf der Wabenoberfliche (Tab. 7).
AuBerdem ist der Temperaturfiihler im Wabeninnern vor lokalen Schwankungen der Stock-
lufttemperatur abgepuffert, wie die Langzeitmessungen der im Temperaturschrank aufbe-
wahrten Waben im Rahmen des Simulationsaufbaus zeigen (Kap. 2.5.3).

Um zu gewdhrleisten, dass die An- oder Abwesenheit von Bienen mit hoher Thoraxtempera-
tur einen moglichst deutlichen Effekt auf die Bruttemperatur zeigt, wurden gedeckelte
Brutzellen am Rand des Brutbereichs untersucht, die von jeweils 4-6 ungedeckelten Zellen
umgeben waren.
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Aus Tab. 7 ist ersichtlich, dass Temperaturdnderungen der Brutzellen mit Aufwirmraten bis
zu ca. 0,2 °C Min.” sowohl von Bienen innerhalb leerer Zellen als auch von Bienen an der
Wabenoberfliche verursacht werden konnen, besonders wenn deren Thorax an die Brutdeckel
angedriickt ist und die 77 hoch ist. Nur die hochsten Aufwéarmraten (> 0,2 °C Min.'l) sind
eindeutig auf Zellbesucher zuriickzufiihren.

2.5.4.1 Aufbau

Ein Beobachtungsstock mit 2 iibereinander stehenden Waben wurde 8 Tage vor Beobach-
tungsbeginn aufgestellt. Um die Grofle und Lage des Brutbereichs zu kontrollieren, wurde ein
rechteckiges Stiick Brutwabe (11 cm x 11 cm, alle Brut enthaltenden Zellen befanden sich im
ungedeckelten Entwicklungsstadium) in die Mitte der oberen Wabe eingesetzt. Beide Seiten
des Beobachtungsstocks waren mit Plexiglasscheiben bedeckt, die in der Mitte der oberen
Wabe ein 20 cm x 10 cm groBes ,,Fenster aus infrarotdurchldssiger Kunststofffolie besallen.
Die Scheiben waren mit ca. 5 cm starkem Isoliermaterial (Weichfaserplatten bzw. Poly-
urethanschaum) abgedeckt. Um die Bienen sehen zu konnen, wurde wihrend der Beobach-
tungsphase ein Teil der Isolierung auf der Vorderseite abgenommen.

Die Bruttemperaturen und Zellbesuche

wurden in einem 6 x 8 Zellen umfas-
senden Bereich der Brutwabe unter-
sucht. Beobachtung
Von der abgewandten Seite des Beob- _

achtungsstocks wurden Temperatur-
filhler (2 NTC-Thermistoren und 3
NiCr-Ni Thermoelemente) in den Bo-
den von 5 gedeckelten Brutzellen im-
plantiert. Dadurch blieben die Brutzell- Abb. 15 Temperaturmessung im Innern von Brutzellen und

. gleichzeitige Verhaltensbeobachtung und Thermografie in
deckel auf der BeObaChtungsselte un- einem gewohnlichen Beobachtungsstock. Abkiirzungen: f:

Ruckseite

beschidigt, und die Bewegung der Bie- Plastikfilm iiber dem Beobachtungsbereich und auf der Riick-

nen wurde nicht durch die Wegfiihren- seite, / = Isoliermaterial, m = Mittelwand, p = Plastikrohrchen
. . zur Stabilisierung.

den Drihte behindert (Abb. 15). g

Bei beidseitiger Betrachtung einer Wabenzelle und der zugehorigen Position auf der anderen
Wabenseite ergeben sich komplizierte geometrische Verhiltnisse: Die Zellen von aufeinander
folgenden Zellreihen einer Wabenseite sind abwechselnd versetzt, und die Zellpositionen auf
beiden Wabenseiten sind nochmals gegeneinander verschoben. Der Boden einer Zelle wird
somit von Teilen dreier Zellen auf der gegeniiberliegenden Seite gebildet (siche Abb. 1 A,
Abb. 18 B-C sowie HEPBURN 1986, dort Abb. 9.4).

Um fiir eine bestimmte Brutzelle auf der Beobachtungsseite die Position der Einsteckstelle
des Temperaturfiihlers auf der abgewandten Seite der Wabe zu finden, habe ich ein Hilfsgerét
(,,Zellenfinder*, Abb. 16) konstruiert und oben auf dem Beobachtungsstock platziert.

Nach der Positionierung des Zellenfinders iiber einer auf der Beobachtungsseite des Stocks
liegenden geeigneten Brutzelle wurde auf der Riickseite mit der Stahlnadel (Durchmesser 1
mm) ein kleines Loch in den Zellboden gebohrt. Der Temperaturfiihler wurde implantiert
(Abb. 15) und die wegfithrenden Drihte mit Klebeband am Gehéuse befestigt. Am Ende des
Versuchs wurden die Temperaturfiihler nach vorne durch die Zelldeckel gedriickt, um ihre
Position in der angewéhlten Zelle zu bestétigen.
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Abb. 16 Der ,Zellenfinder” auf einem Beobachtungs-
stock mit zwei Waben (die obere Wabe ist transparent ge-

zeichnet).
— Die hohenverstellbare und seitlich verschiebbare Vorrich-
tung erlaubt die Auswahl einer gedeckelten Brutzelle auf
A W einer Seite des Beobachtungsstocks und ermoglicht das
1/ Auffinden der korrespondierenden Position auf der ge-
S geniiberliegenden Seite. Die Stahlnadeln S am Ende der

herunterhdngenden Arme A4 (Linge: ca. 45 cm) zeigen
von beiden Wabenseiten auf dieselbe Position der Wabe.
Neben der Auswahl einer Brutzelle auf einer Seite ermog-
lichen sie die Perforation der Abdeckung und des Zellbo-
dens auf der anderen Seite.

Durch die Verhinderung der unkontrollierten Eiablage durch die Konigin konnte ausgeschlos-
sen werden, dass das Heizverhalten im Zellinnern im Zusammenhang mit einer eventuell vor-
handenen ungedeckelten Larve oder einem Ei in der besuchten Zelle selbst steht.

Das Vorhandensein der Liicken in diesem Brutbereich ist natiirlich und nicht auf das Einsper-
ren der Konigin zuriickzufiihren, da zwischen der Entnahme des Brutstiicks und den Auf-
zeichnungen nur 8 Tage lagen. Selbst bei frei laufender Konigin und bei sofortiger Eiablage in
diese Zellen wiren sie zum Untersuchungszeitpunkt noch als offene Brutzellen anzutreffen
gewesen, die von Arbeiterinnen besucht werden konnen. Es handelt sich auch nicht um die
zunichst leer zuriickbleibenden Zellen nach dem Schliipfen der Imagines: zum Zeitpunkt der
Entnahme der Brut enthielt das Wabenstiick keine gedeckelte Brut, die bis zum Beginn der
Untersuchungen hitte schliipfen und eine Liicke hinterlassen kdnnen. Die betroffenen Zellen
waren entweder bereits zum Zeitpunkt der Entnahme aus der urspriinglichen Kolonie als
Liicken anzusprechen oder sie entstanden durch nachtrigliches Ausrdaumen der Brut.

2.5.4.2 Datenerfassung und Auswertung

Wihrend einer dreistiindigen Beobachtung (7:20 h bis 10:20 h MESZ) wurden die Tempera-
turen von 5 gedeckelten Zellen und die Zellbesuche in den direkt benachbarten leeren Zellen
erfasst. Fiir jeden Zellbesuch wurde die Dauer, 77peging und T7pn4e) von den Video- und
Wirmebildaufnahmen gemessen. Kurze Zellbesuche (< 2 Min.) wurden nicht beriicksichtigt.

Nach Tab. 7 konnen sehr warme Bienen auf der Wabenoberfliche ebenfalls deutliche Er-
wiarmungen am Zellboden bewirken. Zur Kontrolle auf solche ,,Storungen* wurden auch die
Thoraxtemperaturen von Bienen auf der Wabenoberflidche in dem untersuchten Gebiet alle
2,5 Min. gemessen. Das Verhalten der wiarmsten Bienen (77, > 36 °C) wurde im Zeitraum 2
Min. vor bis 2 Min. nach dem jeweiligen Messpunkt verfolgt. Dabei war nur von Interesse ob
die Bienen im Brutbereich herumliefen oder lingere Zeit bewegungslos standen (BUJOK et al.
2002) und moglicherweise aktiv Brut wirmten.

Die Thermistorwerte wurden automatisch im Sekundentakt gespeichert (Datenlogger Almemo
2290-8). Da die zu den Thermoelementen gehdrenden Digitalthermometer keine Speicher-
funktion besal3en, wurde ihre Anzeige auf Video aufgenommen und spéter in Abstinden von
15 s abgelesen.
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Die Brutzelltemperaturen wurden auf drei unterschiedliche Weisen ausgewertet:

- 1. Ansatz: Einfluss der Anzahl der Bienen auf die Brutzelltemperatur,
- 2. Ansatz: Anderung von 73, kurz nach Beginn eines Zellbesuchs,

- 3. Ansatz: Anderungsgesehwindigkeit (Aufwirm- bzw. Abkiihlrate) von 7g,,.

Im 1. Ansatz wurde untersucht, ob die An- und Abwesenheit von Zellbesuchern iiberhaupt
einen Einfluss auf die Temperatur der benachbarten Brutzelle hat. Dazu wurde fiir jeden Zeit-
punkt der Beobachtungsdauer und fiir jede gedeckelte Brutzelle die momentane Anzahl der
Zellbesucher (Npesucher) in den an diese Brutzelle angrenzenden offenen Zellen notiert und die
Temperaturen (7., fir die entsprechenden Zeitriume zusammengefasst. Die ersten 1,5
Minuten nach jeder Anderung von Npesucher UM €ine bestimmte Brutzelle herum wurden nicht
beriicksichtigt, um eine Erhohung der Bruttemperatur in einem nachweisbaren Ausmal} zu
ermoglichen (Latenzzeit, Tab. 7).

Weiterhin wurde untersucht, ob auch in einem dicht besetzten Stock die Wirmeiibertragung
von einzelnen Zellbesuchern auf die benachbarte Brut nachweisbar ist. Dafiir wurde im 2.
Auswertungsansatz bei Zellbesuchen von Arbeiterinnen mit 77pseginy > 36 °C die jeweilige
Brutzelltemperatur bei Beginn des Zellbesuchs und 2 Min. spéter gemessen. Es wurde erwar-
tet, dass in diesen Fillen eine Erwédrmung gegeniiber der 7., unmittelbar vor Beginn des
Zellbesuchs feststellbar ist.

Unter den Versuchsbedingungen (Abnahme eines Teils der Stockisolierung, Lage der Brutzel-
len am Rand des Brutbereichs, geringe Abpufferung, da jeweils von 4-6 leeren Zellen umge-
ben, moglicherweise Heizaktivititen von Zellbesuchern in mehreren offenen Zellen gleichzei-
tig) war anstelle einer konstanten Temperatur-Basislinie als Bezugswert eher ein oszillieren-
der Kurvenverlauf zu erwarten. Deshalb wurde zusitzlich (3. Ansatz) die Anderung der Auf-
wirmrate der Brutzelltemperatur genau untersucht.

Dazu wurde unmittelbar vor Beginn eines Zellbesuchs nicht die absolute Bruttemperatur 7.,
sondern die aktuelle Richtung und Geschwindigkeit der Temperaturinderung (d. h. die Auf-
wiirm- bzw. Abkiihlrate » = AT, - Ar' [°C Min.'] festgestellt. Der Beginn eines Zellbesuchs
kann demnach entweder mit einer bereits vorhandenen, z.B. von anderen Arbeiterinnen verur-
sachten Aufwirmphase (r > 0), einer Phase konstanter Temperatur ( = 0) oder einer Abkiihl-
phase (r < 0) in der benachbarten Brutzelle zusammenfallen. Bei Zellbesuchen mit 77y gegingg >
36 °C wurde erwartet, dass innerhalb der ersten 2 Minuten nach Beginn des Zellbesuchs ein
Anstieg von r um mindestens 0,2 °C Min.! erfolgt. Am Zellboden (7g,,,) konnen solche Auf-
wiarmraten nur von Zellbesuchern, nicht von Bienen auf der Wabenoberfliche verursacht wer-
den (Tab. 7).

Die Analyse der Aufwirmraten (3. Ansatz) ist insgesamt genauer als die im 2. Ansatz ausge-
werteten absoluten Temperaturen, insbesondere wenn der Beginn des Zellbesuchs mit einer
vorhergehenden Abkiihlphase (» < 0) zusammenfillt: In diesem Fall ist auch dann ein Nach-
weis der Heizaktivitit im Zellinnern moglich, wenn nach einer gewissen Latenzzeit (aufgrund
der insgesamt niedrigen Geschwindigkeit der Warmeausbreitung) mit zunéchst fortschreiten-
der Abkiihlung und anschlieBendem Temperaturanstieg nach 2 Minuten unter Umstidnden ein
dhnlicher Absolutwert von 7., wie zu Beginn des Zellbesuchs vorliegt. Ebenso ist es mog-
lich, dass durch einen Zellbesucher mit hoher 77; lediglich ein weiteres Abkiihlen von 7,
verhindert und die Temperatur auf konstantem Niveau gehalten wird, ohne dass eine Tempe-
raturerhhung gegeniiber dem Ausgangswert feststellbar ist.
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Auch beim Zusammenfallen des Zellbesuchbeginns mit einer schon vorliegenden Aufwérm-
phase ( > 0) ist der 3. Ansatz genauer: der Besuch wird nur dann als positiver Nachweis ge-
wertet, wenn eine zusdtzliche Erhohung der Aufwarmrate feststellbar ist.

2.6 Verteilung von Liicken im Brutbereich

Kleinrdumig betrachtet ist die Position des Thorax von Zellbesuchern tief im Innern der
Wabe, umgeben von bis zu 6, eigentlich sogar 9 Brutzellen (bei Berlicksichtigung der flachig
angrenzenden Brutzellen auf der anderen Wabenseite), ideal fiir die Wiarmeabgabe an die Brut
(Tab. 7). Arbeiterbienen mit hoher 77, besuchen besonders hiufig solche offenen Zellen im
Brutbereich, die von moglichst vielen gedeckelten Brutzellen umgeben sind (Busok 2005).
Auf der Ebene des Bienenverhaltens werden die Liicken also optimal zum Brutwirmen
genutzt. Doch wihrend das Brutwirmen iiber die Zelldeckel an vielen Stellen im gedeckelten
Brutbereich moglich ist, konnen Zellbesuche und die Warmeproduktion im Zellinnern nur
dort erfolgen, wo sich offene Zellen in der gedeckelten Fliche befinden. Dariiber hinaus
erfolgt die Wirmeausbreitung in der Brutwabe langsam und ist, auch wenn man die héchsten
Thoraxtemperaturen und die lingsten kontinuierlichen Zellbesuchsdauern aus den Verhaltens-
beobachtungen zugrunde legt (Tab. 3), nur iiber kurze Entfernungen von wenigen Zellen
nachweisbar (Tab. 7, Tab. 8). Es besteht somit die Moglichkeit, dass dieses fiir die Ethologie
der Honigbiene und fiir das Verstidndnis der Arbeitsaufteilung im Bienenvolk bedeutende (s.
Diskussion) und energetisch vorteilhafte Verhalten (Tab. 7 sowie FEHLER et al. 2007) auf-
grund einer ungiinstigen Zahl oder Verteilung der Liicken im Brutbereich dennoch nur eine
Randerscheinung darstellt.

Um die Bedeutung des Verhaltens in einem grofleren Mal3stab hinsichtlich der Brutnesttem-
peraturregelung einschitzen zu kénnen, wurden die fiir das Brutwéarmen im Zellinnern rele-
vanten Eigenschaften des Brutnestes selbst (Anzahl und rdumliche Verteilung offener Zellen
im gedeckelten Brutbereich) untersucht.

2.6.1 Wabenmaterial

Insgesamt wurden 116 eigens angefertigte (N = 86) und in der Bienenliteratur abgebildete
Brutwaben (N = 30) ausgewertet. Die eigens fiir diese Untersuchung erstellten Brutwaben-
fotos entstanden an der Bienenstation der Universitat Wiirzburg (Zeitraum 2000-2002, Fotos
des Autors) sowie an der Landesanstalt fiir Bienenkunde in Stuttgart-Hohenheim, wo Herr Dr.
G. LIEBIG sie anlésslich von Populationsschitzungen am 18.4.2002 und 26.6.2002 angefertigt
und freundlicherweise zur Auswertung iiberlassen hat.

Um die Qualitit dieser Brutwaben - ausgedriickt durch die Anzahl der Brutliicken - ein-
schitzen zu konnen und um den Datenbereich zu erweitern wurden zusitzlich Referenzfotos
von ,,guten* und ,,schlechten Brutwaben anderer Autoren ausgewertet. ,,Gute* Brutwaben
wurden von den jeweiligen Autoren im Text oder in der Bildunterschrift explizit als ,,beispiel-
haft”, ,,gut” etc. eingestuft (Tab. 1). Beim Fehlen eines solchen Kommentars (z.B. NOLAN
1925) wurde durch Auszéhlen der Liickenanzahl sichergestellt, dass die Qualitédt im Vergleich
mit den erstgenannten Waben als gleichwertig anzusehen war.
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Tab. 1 Brutwaben von anderen Autoren, die als Beispiele fiir das Erscheinungsbild von - explizit so genannten oder als
gleichwertig anzusehenden - ,,guten oder ,,schlechten Brutnestern angegeben wurden. Die Anmerkungen stammen von den
jeweiligen Autoren und beziehen sich unmittelbar auf die dort abgebildete und hier ausgewertete Wabe. Wortliche Zitate sind
in Anfiihrungszeichen wiedergegeben, Auslassungen sind als ,,(...)* gekennzeichnet.

*) Die %-Werte des Anteils der Brutliicken geben den exakten Wert im vermessenen Bereich wieder (s. Text); die Wahl einer
anderen Ziahlmethode (z.B. mit Parallelogramm-Schablone nach RUTTNER 1996) oder eines anderen Bildausschnitts kann zu
geringen Abweichungen fiihren.

Quelle Liicken* | Anmerkung / Bildunterschrift (falls Bezug zur Wabenqualitiit)

,,Gute* Brutnester

TIESLER (0.].), S. 12 5.3 % ,,Abb. 26: Geschlossenes, fast liickenloses Brutnest*

FARRAR (1968), S. 5 7.4 % ,.Figure 4 (...) A, brood of good quality (...)*

FREYER (2001b), S. 4 4.5 % ,Brutfliche und Futterkranz, wie sie sein sollen bei einem
Jungvolk im August*

GOETZE (1949), S. 86 5.9 % ,,Abb. 34 b. Geschlossene Brutanlage.”

JOHANNSMEIER (2001), S. 266 2.9 % ,,An almost perfect brood comb with a distinct honey crown.*

KRAMER & HUNKELER (1950), S. 73 1,8 % ,,Abb. 21. Gedeckelte, geschlossene Brut (...)”

LAIDDLAW & PAGE (1997), S. 23 2,8 % (Figure 5)

LADLAW & PAGE (1997), S. 165 32 % ,,Figure 97. A good comb of brood.*

LE CLAIRE (2004), S. 10 1,3 % ,.Brutnest einer ausreichend besamten Konigin ohne Inzuchtaus-
fille.”

NOLAN (1925), S. 4/5 4,7 % (plate 1)

PARK (1946a), S. 71 11,2% | ,,29. Comb of brood showing typical arrangement of brood,
pollen, and honey areas.”

PARK (1975), S. 46 2.4 % Figure 2. A comb containing sealed worker brood — often found
in the center of the brood nest.*

RUTTNER (1977), S. 26 oben (nur 7.3 % ,Die Merkmale einer guten Konigin sind kompakte Brutwaben

mittlerer und rechter Wabenbereich) mit nur wenigen leeren Zellen (...). Neben anderen Merkmalen
(...) wird dies bei der Zuchtauslese besonders beriicksichtigt.*

RUTTNER (1996), S. 73 23 % ,,Abb. 25 Gut geschlossene Brut eines Carnica-Zuchtvolkes*

SANTOMAURO et al. (2005) 3,7 % ,,Abb. 2: Verdeckelte Brutwaben (...) aus einem normalen Bienen-
volk*

STIGEN (2000), S. 38 3,0 % ,Fig. 19. Et kompakt yngelleie forteller mer enn at dronningen er
vital og produktiv.*

WOYKE (1984), S. 126 (obere Abb.) 7,8 % (Brut mit 100% Uberlebensrate)

ZANDER & BOTTCHER (1971), S. 346 3,8 % ,,Abb. 178. Gelege einer guten Konigin.*

»Schlechte Brutnester

TIESLER (0.].), S. 12 20,3 % ,,Abb. 28: Brutnest mit ca. 25% Brutliicken*

TIESLER (0.].), S. 12 44,7 % ,,Abb. 30: Brutnest mit ca. 50% Brutliicken*

FARRAR (1968), S. 5 45,6 % ,,Figure 4 (...) B, brood of poor quality.*

GOETZE (1949), S. 87 39,2 % ,,Abb. 35 b. Grofle Brutfliche — schlechte Brutanlage.*

RUTTNER (1977), S. 26 unten 43,6 % ,Ingeziichtete Koniginnen (...) erzeugen ein liickiges Brutnest
(...

RUTTNER (1996), S. 72 48,2 % ,,Abb. 24 Brutwabe eines Inzuchtvolkes mit liickigem Brutnest™

SANTOMAURO et al. (2005) 22.4 % ,,Liickenbrut, Wabe einer Inzuchtkonigin‘

STIGEN (2000), S. 38 57,7% | ,Fig. 18. Et spredt yngelleie forteller at dronningen er darlig og

ber skiftes. (...) Et slikt spredt yngelleie kann ha sin drsak i innavl,
sammenfall av homozygote kjgnnsaleller eller sykdom, men som
regel skyldes det en gammel dronning.*

STIGEN (2000), S. 136 40,2 % | ,Fig. 86. Yngeltavle fra et bifolk med to homozygote kjgnsalleler.
Yngelbortfallet er 50%.”

WOYKE (1984), S. 126 (mittlere Abb.) 26,8 % (Brut mit 75% Uberlebensrate)

WOYKE (1984), S. 126 (untere Abb.) 34,8 % (Brut mit 50% Uberlebensrate)

ZANDER & BOTTCHER (1971), S. 346 24,3 % | ,,Abb. 179. Liickenhafter Brutbestand.*

Die Referenzfotos von ,,schlechten Brutwaben anderer Autoren stammten aus Bienenvolkern
mit hohem Inzuchtgrad und vielen Liicken im Brutnest infolge von Brutverlust (Details hierzu
in WOYKE, 1963a-c und 1984 sowie Kap. 1.3.3.2 in dieser Arbeit).
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Die auszuwertenden Wabenfotos mussten folgende Kriterien erfiillen, um den technischen
Anforderungen der Auswertungssoftware zu geniigen und um Artefakte (s. u.) bei der
Berechnung auszuschlieen:

Mindestgrofle des gedeckelten Bereichs ca. %4 der Wabenflédche (nicht wie Abb. 17 D).

Keine groBeren zusammenhidngenden Bereiche von ungedeckelten Zellen oder
ringformige Anordnung der gedeckelten Zellen mit zentralem, ungedeckeltem Bereich
(Abb. 17 A-C). Solche Anordnungen deuten beginnendes Schliipfen oder eine
zwischenzeitliche Unterbrechung des Bestiftens an (z.B. GOETZE 1949 Abb. 34a;
LAIDLAW & PAGE 1997 Abb. 98).

Drohnenzellen hochstens vereinzelt oder am Rand vorkommend (auBerhalb des
Messbereichs).

RegelmifBige und gleichmiBige Anordnung der hexagonalen Wabenzellen. Abwei-
chungen von der regelmiBigen Zellanordnung sind z.B. das Auftreten zahlreicher
Drohnenzellen (diese Zellen haben einen grofleren Zelldurchmesser als Arbeiterinnen-
zellen), das Auftreten von Zellreihen die sich nicht iiber die ganze Breite des gedeckel-
ten Bereichs ausdehnen (Abb. 17 E) sowie groBflichige Anderungen der grundsitz-
lichen Zellorientierung innerhalb derselben Wabe (einheitlicher Typ ’vertical’ nach
HEPBURN 1986, dort Abb. 9.4, wurde vorausgesetzt). Vereinzelte und geringfiigige
Abweichungen konnten mit der Auswertungssoftware kompensiert werden. Bei stér-
keren Storungen konnte die betroffene Wabe entweder nicht oder nur im ungestorten
Bereich ausgewertet werden.

Freie Sicht auf die Waben, d. h. hochstens vereinzelte Zellverdeckungen durch
Bienen. Bei selbst angefertigten Fotos wurde dies durch Abfegen der Bienen erreicht.
Bei Fremdvorlagen wurden einzeln sitzende Bienen in geringer Zahl toleriert. Die ver-
deckten Zellen wurden neutral beziiglich der Entfernungsberechnung behandelt.

Bei Waben aus der Literatur: Ausreichende Druckqualitit und Grofle der Vorlage, um
einzelne Zellen sicher zu unterscheiden.

Abb. 17 Beispiele fiir nicht ausgewertete Waben. A, B, C: Nicht zusammenhingende Brutfliche durch zwischenzeitliche
Unterbrechung der Eiablage oder sonstige Storung sowie Auflosungserscheinungen des Brutbereichs durch fldchiges
Schliipfen der Brut. D: Junger Brutbereich im Ubergang von der offenen zur gedeckelten Entwicklungsphase mit noch
wenigen gedeckelten Zellen. E: Stérung der regelméBigen Zellanordnung (Detailaufnahme). Links sind 4 Zellreihen, rechts
dagegen 5 Reihen zu sehen. Die Storung tritt etwa in der Bildmitte auf, rechts von der unformigen Liicke (*). Solche
Storungen wurden von der Software entweder auswertungsneutral kompensiert oder sie erforderten, bei ungiinstiger Lage
oder Haufung solcher Erscheinungen, die Verkleinerung des Auswertungsbereichs oder den Ausschluss der Wabe.
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2.6.2 Datenerfassung

Die Erfassung der im Bienenstock vorhandenen Brutflichen und der darin vorkommenden
Liicken ist von zentraler Bedeutung fiir die ziichterische Praxis und fiir Untersuchungen zur
Populationsentwicklung von Bienenvolkern. Die Zahl der Brutliicken ist z.B. ein Qualitéts-
merkmal von Koniginnen und eines der Auslesekriterien fiir die Weiterzucht (GOETZE 1949;
RUTTNER 1977, 1996).

Fiir die praxisgerechte Vermessung oder Abschitzung dieser Flachen und der Liickenzahlen
wurden deshalb bereits zahlreiche Verfahren entwickelt (z.B. BRUNNICH 1922; NOLAN 1925;
JEFFREE 1958; FRESNAYE 1962; GERIG & WILLE 1975; PAGE 1980; GERIG 1983; IMDORF et al.
1987). In der Regel handelt es sich dabei um Schitzverfahren, bei denen die Grée bestimm-
ter Wabenfldchen mit einem iiberwiegenden Zelltyp (z.B. Zellen mit Eiern) groBflichig er-
fasst wird. Einzelne Zellen, deren Inhalt sich von dem des iiberwiegenden Zelltyps innerhalb
dieser Flidchen unterscheidet, werden meist nicht beriicksichtigt. Der hohe Aufwand zur exak-
ten Erfassung der Zellinhalte stiinde hierbei in keinem angemessenen Verhéltnis zu den mit
der Brutschitzung verbundenen praxisorientierten Zielen. Mit ,,schnell und ausreichend ge-
nau‘‘ charakterisieren ZANDER & BOTTCHER (1971) die Anforderungen an die herkdmmliche
Methodik der Bruterfassung treffend. Sofern Brutliicken erfasst werden, geschieht dies durch
Auszdhlen mit der einleitend beschriebenen Rhombus-Methode.

Fiir die Untersuchung des Auftretens von Brutliicken und ihrer Bedeutung fiir das Brutwiir-
men ist die bloBe Anzahl der Liicken nicht aussagekriftig. In der vorliegenden Arbeit dient sie
vor allem der Gruppierung der Wabenproben. Da die Wirmeausbreitung in der Brutwabe
langsam erfolgt und nur die Temperatur der Zellen in der niheren Umgebung beeinflusst wird
(Tab. 7, Tab. 8), ist vielmehr die raumliche Verteilung von Brutzellen und Liicken relevant.
Diese ldsst sich durch folgende Parameter ausdriicken:

- Fiir jede gedeckelte Brutzelle: Entfernung zur néchstliegenden Liicke,

- Fiir jede Liicke: Anzahl der direkt benachbarten und unmittelbar beheizbaren ge-
deckelten Brutzellen.

Die oben genannten Arbeiten einschlielich jener, in denen fotografische Methoden zum Ein-
satz kommen, erfassen oder berichten hochstens die Anzahl, jedoch nicht die rdumliche Ver-
teilung der Brutliicken.

Fir die prizise, PC-gestiitzte Vermessung der Brutwaben und fiir die Erfassung der
gewiinschten Parameter habe ich deshalb eine eigene Auswertungssoftware ,,CombUse* in
der Programmierumgebung ,,.Delphi 6 Professional® (Borland, Langen) entwickelt (Abb. 20
B-D). Mit dieser Software konnen die Wabeninformationen als ASCII>-Code oder grafisch
per Mauszeiger eingegeben werden. Die visuelle Aufbereitung der Eingaben und der
Auswertungsergebnisse ermdglicht einen raschen Vergleich mit der jeweiligen Vorlage und
dient dem Ausschluss von Eingabefehlern. Die Auswertung kann eine Wabenseite (2-D bzw.
einseitig) oder beide Seiten (3-D bzw. beidseitig) einschliefen.

> ASCII = American Standard Code for Information Interchange.
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2.6.3 Entfernungsberechnung

Bei der Abstandsanalyse wurde die Entfernung jeder gedeckelten Brutzelle zur nichsten
Liicke iiber die Anzahl der dazwischenliegenden Brutzellen ausgerechnet. Durch die hexago-
nale Zellform konnen bis zu 6 Brutzellen eine bestimmte Liicke direkt umgeben und mit
dieser jeweils eine gemeinsame Zellwand ausbilden Abb. 18 A).

Abb. 18 Abstinde gedeckelter Brutzellen (farbig) in Bezug auf eine Liicke (schraffiert), die entweder auf derselben Waben-
seite wie die hier dargestellten Brutzellen liegt (A) oder auf der abgewandten Wabenseite (B, C).

Die drei in direktem Kontakt mit einer Brutliicke auf der anderen Wabenseite stehenden Zellen konnen auf zwei verschiedene
Weisen angeordnet sein (B oder C). Die fiir die jeweilige Wabenseite giiltige Anordnung wurde bei der Ausrichtung und
anschlieBenden dreidimensionalen Analyse beriicksichtigt. In B und C sind die iibrigen Zellen auf der abgewandten
Wabenseite nicht eingezeichnet.

Die Zahlen geben fiir die nichstliegenden Brutzellen die Entfernung zur Liicke, ausgedriickt durch die Anzahl der Zwischen-
zellen (0 bis 2) an. Flichig angrenzende Zellen haben 0 Zwischenzellen, in den nach aulen folgenden Perimetern erhoht sich
die Zahl jeweils um 1. Zellen gleicher Farbe gehoren derselben Entfernungsgruppe an.

Aufgrund des wechselseitigen Versatzes der Zellen auf beiden Wabenseiten ergeben sich bei dreidimensionaler Betrachtung
(B, C) relativ komplizierte geometrische Verhéltnisse. Die drei nur punktuell (d. h. nicht fliachig) an die auf der anderen Wa-
benseite liegende Liicke angrenzenden Zellen (*) wurden der Entfernungsgruppe ,,1° (hier: gelbe Farbe) zugeordnet. Unter
Beriicksichtigung der ohnehin schwicheren Wirmeausbreitung quer durch die Wabe (Tab. 9) wurde durch diese konservative
Vorgehensweise sichergestellt, dass die Zahl der in Liickennidhe liegenden Zellen bei der dreidimensionalen Auswertung
nicht unangemessen stark anwéchst.

Durch die komplizierte beidseitige Anordnung der hexagonalen Zellen befindet sich jede
Zelle der einen Wabenseite auch in direktem und fldchigem Kontakt mit drei Zellen auf der
anderen Wabenseite (weille Zellen in Abb. 18 B-C). Arbeiterinnen gehen mit dem Kopf voran
in offene Zellen, so dass sich der Thorax tief in der Wabe und in der Nédhe der gemeinsamen
Mittelwand befindet (Abb. 10). Uber diese kurzen Entfernungen ist auch eine Erwirmung der
benachbarten Zellen auf der anderen Wabenseite feststellbar (Tab. 9).

Fiir geeignete Waben wurde deshalb eine weitere Abstandsanalyse unter Beriicksichtigung
der Verteilung der Liicken auf beiden Seiten der Wabe durchgefiihrt (Abb. 21). Diese Aus-
wertung war nur moglich, wenn Fotos von beiden Seiten vorlagen und beide Seiten zugleich
die oben genannten Anforderungen (Kap. 2.6.1 und Abb. 17) erfiillten.

Die zellgenaue Ausrichtung der beiden Wabenseiten erfolgte am Holzrahmen oder an mar-
kanten Stellen an mindestens einem Rand der Wabe (z.B. von beiden Seiten sichtbare Ausspa-
rungen oder abstehende Wachsanlagerungen).

38




Material und Methoden

2.6.4 Ausschluss der Randeffekte und Definition des Messbereichs

Gedeckelte Brutflichen, die sich nicht bis zum #dufersten Rand der Wabe erstrecken, sind in
der Regel von einer groBen Anzahl offener Zellen umgeben, insbesondere im Ubergangs-
bereich zu den jiingeren, noch nicht verdeckelten Larvenstadien, aber auch von leeren oder
kiirzlich bestifteten Zellen und Vorratszellen.

Die Zahl dieser offenen Zellen hingt vor allem von der Grée und Form des gedeckelten Be-
reichs zum Zeitpunkt der Aufnahme (s. Kap. 1.3.2) und nicht von der Anzahl der Brutliicken
ab. Offene Zellen am Rand der gedeckelten Fliche sind oftmals nur zu 3 oder weniger ge-
deckelten Zellen benachbart (Abb. 19). Arbeiterinnen besuchen solche Zellen selten und
haben dabei auch niedrigere Thoraxtemperaturen, wie BUJOK (2005) fiir den Besuch leerer
Zellen zeigte.

Enthalten diese offenen Randzellen verdeckelungsbereite Brut (dies ist im Ubergangsbereich
von der gedeckelten zur offenen Brutflache typischerweise der Fall) so ergeben sich hier
durch die GroBe der Larven zusétzliche Einschrinkungen hinsichtlich der Nutzung fiir Lang-
zeitzellbesuche (s. Kap. 3.1).

Deshalb war es sinnvoll, den Randbereich der gedeckelten Fliache nicht in die Auswertung
aufzunehmen. Andernfalls hitten die den Rand der gedeckelten Fliche sdumenden offenen
Zellen, unabhiingig von der Anzahl der tatsichlichen Brutliicken und in vielen Fillen im Wi-
derspruch zur Nutzungsweise durch die Arbeiterinnen (Kap. 3.1 und BuUsOK 2005), einen
unbegriindet starken Einfluss auf die berechneten Entfernungen der gedeckelten Brutzellen
zur néchsten Liicke.

AN
A

i il .
A

Abb. 19 Erliuterung der ,Randeffekte” am Ubergang der gedeckelten Brutfliche zum ungedeckelten Brutbereich und zu
anderen offenen Zellen. Die Ziffern geben an, zu wie vielen gedeckelten Brutzellen eine offene Zelle benachbart ist. Offene
Zellen mit wenigen angrenzenden gedeckelten Brutzellen werden von Bienen selten und auch mit signifikant niedrigerer 77,
besucht (Buiok 2005), hitten aufgrund der rdumlichen Situation und ihrer groflen Zahl aber einen starken Einfluss auf die
berechneten Abstinde (weitere Erlduterungen s. Text) und wurden deshalb nicht erfasst (konservative Analyse).

Zur Auswertung kamen deshalb nur die Brutzellen in einem rechteckigen Wabenausschnitt
mit geniigend Abstand zum Rand der gedeckelten Fliche, um den Einfluss der randstidndigen
offenen Zellen vollstindig zu neutralisieren oder auf ein Minimum von wenigen Zellen zu
reduzieren (Abb. 20). Dieser tatsichlich ausgewertete Bereich wird im Folgenden als ,,Mess-
bereich* angesprochen.

Die verschiedenen in Frage kommenden Inhalte der Liickenzellen (Vorrite, Eier, Larven oder
leer) lassen sich auf den Ubersichtsfotos von Brutbereichen nicht gleichmiBig gut erkennen.
Um die unter teilweise unterschiedlichen Beleuchtungsverhéltnissen und in unterschiedlich
hoher Auflosung aufgenommen Fotos verschiedener Quellen miteinander vergleichen zu
konnen, wurde die Verteilung der Liicken unabhéingig von ihrem Inhalt ausgewertet.
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Abb. 20 Ablauf der Brutwabenauswertung mit der vom Autor entwickelten Software ,,CombUse":

(A) Foto einer Brutwabe mit Brut im iiberwiegend gedeckelten Entwicklungsstadium (2160 gedeckelte Brutzellen) und 4,5%
Liicken im Messbereich.

(B) Ubertragung des Zellmusters auf die Wabenmatrix der Auswertungssoftware (einfarbig braun: gedeckelte Brutzellen;
schwarz mit braunem Rand: offene Zellen).

(C) Berechnung des Abstands jeder einzelnen gedeckelten Zelle zur nichstliegenden offenen Zelle und erste Visualisierung
der Ergebnisse als Histogramm. In dieser Ansicht werden die gedeckelten Brutzellen und die Histogrammbalken farbig dar-
gestellt, wobei die Farben bestimmte Entfernungen reprisentieren (weif3: direkt neben einer Liicke; gelb: 1 Zwischenzelle zur
nichsten Liicke usw.).

Zur Unterdriickung der Randeffekte (s. Text und Abb. 19) wird ein moglichst groBer rechteckiger Bereich innerhalb der
gedeckelten Fliche ausgewihlt. Nur die innerhalb dieses Messbereichs liegenden Zellen gehen in die Analyse ein.

(D) Als weiterer Parameter im Zusammenhang mit der Brutnestbeheizung wird fiir jede Liicke die Anzahl der sie umgeben-
den, direkt benachbarten gedeckelten Brutzellen berechnet. Die modifizierte Darstellung bei diesem Berechnungsschritt dient
Kontrollzwecken: Brutzellen sind hier grau, die im Innern des Messrahmens befindlichen Liicken sind farbig dargestellt. Die
Farbe der Liicken codiert hier die Anzahl der direkt benachbarten gedeckelten Brutzellen (weil3: von 6 Brutzellen umgeben;
gelb: 5 Brutzellen usw.).

Hinweis zur Darstellung: Die grafische Nachbildung der oftmals unférmigen oder unvollstindig ausgebildeten randstindigen
Wabenzellen ist fiir die Auswertung nicht relevant. Sie werden wie alle Zellen mit einem einheitlichen Symbol dargestellt
und liegen iiberdies immer auflerhalb des Messbereichs.
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Abb. 21 Dreidimensionale (beidseitige) Auswertung der Entfernungen der gedeckelten Brutzellen zur nichsten Liicke, bei
der auch die auf der anderen Wabenseite befindlichen Liicken beriicksichtigt werden. (A) Fotos der beiden Seiten derselben
Brutwabe mit Brutliickenanteilen von 4,5 % (linke Abb.) und 4,3 % (rechts). Das rechte Bild ist gegeniiber der natiirlichen
Ansicht horizontal gespiegelt: das weille ,,x* markiert in beiden Bildern dieselbe Ecke des Rahmens. Die Entfernungsberech-
nung bei Betrachtung der einseitigen (B) und der beidseitigen Liickenverteilung (C) ist fiir beide Wabenseiten dargestellt.
Der Rahmen mit dem eigentlichen Messbereich dient der Unterdriickung storender Randeffekte (s. Text) und umfasst jeweils
denselben Wabenausschnitt wie bei der einseitigen Analyse. Nur die innerhalb dieses Messbereichs liegenden Brutzellen
gehen in die Auswertung ein.

Leere Zellen, offene Brutzellen und moglicherweise nur teilweise gefiillte temporére Vorrats-
zellen 1im Brutbereich konnen von Bienen mit hoher 7%, besucht und wie oben beschrieben
zum Brutwirmen verwendet werden (s. Tab. 2 in KLEINHENZ ef al. 2003 sowie Abb. 5 und
Kap. 3.1 in dieser Arbeit), so dass die Zellinhalte in diesen Fillen nicht differenziert betrach-
tet werden miissen.

Dagegen sind randvoll gefiillte Vorratszellen offensichtlich nicht fiir derartige Zellbesuche
zuginglich. Ublicherweise werden die Vorrite auBerhalb des Brutbereichs gespeichert
(TABER 1979; SEELEY 1985). Nach GOETZE (1949) und ZANDER & BOTTCHER (1971) kdnnen
Liicken im Brutbereich jedoch voriibergehend, vor allem bei plotzlich einsetzender guter
Tracht, als Speicherzellen fiir Pollen und Nektar verwendet werden. Da die Wabenfotos aus-
nahmslos bei schénem Wetter und tagsiiber aufgenommen wurden, trifft dies auch auf einige
der Liicken in diesen untersuchten Brutwaben zu. Nach CAMAZINE (1991) und CAMAZINE et
al. (2001) werden solche Vorratszellen bei nachlassendem Nachschub (iiber Nacht und bei
schlechtem Wetter) wieder geleert, und zwar vorzugsweise jene Vorratszellen in der Nihe
von Brutzellen (,,overnight emptying of honey and pollen cells”, CAMAZINE et al. 2001).
Diese Beobachtungen deckt sich vollstindig mit den wihrend meiner Beobachtungen zur
Nachtzeit und vormittags (im Rahmen der vorliegenden Arbeit sowie KLEINHENZ 2000) vor-
gefundenen Verhiltnissen im Brutbereich, bei denen nahezu alle Liicken besuchbar, d. h.
nicht mit Vorréten angefiillt waren und nachweislich zum Brutwirmen benutzt wurden. Auch
BLASCHON ef al. (1999) berichten eine Abnahme der Vorratszellen wihrend kiinstlich erzeug-
ter Schlechtwetterperioden.
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Aktuelle Untersuchungen von R. BASILE (personl. Mitteilung) zur Trophallaxis im gedeckel-
ten Brutbereich zeigen auBerdem, dass der von Spenderbienen (Donoren) an Arbeiterinnen
mit hoher 77, weitergegebene Nektar nicht nur aus dem eigentlichen, peripher liegenden Vor-
ratsbereich, sondern auch direkt aus temporidren Nektarzellen innerhalb des Brutbereichs ent-
nommen wird. Durch das Brutwérmen und die Deckung des Energiebedarfs der daran betei-
ligten Arbeiterinnen wird die Leerung dieser temporidren Vorratszellen somit sogar gefordert.

Die Ergebnisse der rdumlichen Auswertung geben deshalb vor allem die Verfiigbarkeit von
als Heizzellen verwendbaren, d. h. besuchbaren Liicken in der Nacht, vormittags (bevor
Sammlerinnen grofe Vorratsmengen einbringen), bei schlechtem Wetter oder schlechten
Trachtverhiltnissen wieder. Diese Vorgehensweise bei der Auswertung war einerseits auf-
grund der oben beschriebenen Voraussetzungen (Erkennbarkeit der Zellinhalte) erforderlich
und sie ist andererseits sinnvoll, da die Notwendigkeit zum aktiven Brutwidrmen aufgrund
niedriger Umgebungstemperaturen und insgesamt niedriger Aktivitdt im Bienenstock vor
allem nachts, vormittags und bei schlechtem Wetter (niedrige Aulentemperaturen, Wind) am
groBten ist.

2.7 Statistik

Fiir die statistische Auswertung der Daten wurden die im Einzelnen jeweils angegeben Tests
nach SACHS (2002) sowie BORTZ et al. (2000), nach Moglichkeit unter Verwendung der
Software ,,Statistica 6.1 (StatSoft, Tulsa, USA), durchgefiihrt.
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3. Ergebnisse

3.1 Thoraxtemperaturen beim Besuch offener Brutzellen

Wihrend der 67 Min. dauernden Beobachtung (7ruum = 20,5+0,2 °C, Tsicr = 33,240,2 °C)
wurden 25 der 28 in direkter Nachbarschaft zu einer gedeckelten Brutzelle liegenden offenen
Brutzellen mindestens einmal fiir einen Langzeitzellbesuch (Dauer > 1 Min.) von Arbeiterin-
nen aufgesucht. Diese Zellbesuche dauerten bis zu 34,1 Minuten (Mittelwert 5,0+5,5 Min.;
N = 76 vollstindig beobachtete Zellbesuche). Die Thoraxtemperaturen unmittelbar vor und
nach den Langzeitzellbesuchen waren 34,2+1,7 °C (T7neginn, N = 79) und 34,8%1,3 °C
(TrhEndae): N =79). Zwei im Beobachtungsbereich liegende, jedoch an keine gedeckelte Brut-
zelle angrenzende Zellen (Abb. 8, jeweils ein Ei enthaltende Zellen in der Mitte der 2. und 3.
Zellreihe von oben) wurden nicht fiir Langzeitzellbesuche verwendet.

Im Vorfeld der Besuche offener Brutzellen wurden wiederholt Heizschiibe mit Aufwarmraten
bis zu 5,1 °C Min." registriert (Abb. 22). Der Maximalwert der Thoraxtemperatur wurde
unmittelbar oder wenige Sekunden vor dem Verschwinden der Biene in der Zelle erreicht,
was zu hohen T7ppeginy-Werten bis zu 38,1 °C fiihrte. Im Verlauf einzelner Zellbesuche
wurden Temperaturunterschiede (AT 7ppen0)) von -3,3 °C bis +5,8 °C (N = 76) festgestellt.
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Abb. 22 Zeitlicher Verlauf der Thoraxtemperatur von 4 Arbeiterinnen (A-D) im Zusammenhang mit dem Besuch offener
Brutzellen innerhalb des gedeckelten Brutbereichs (vgl. Abb. 8). Wihrend der Dauer der Zellbesuche, die durch graue Recht-
ecke gekennzeichnet sind, waren bei diesem Aufbau keine Messungen der Thoraxtemperatur moglich. Der Inhalt der besuch-
ten Zelle ist jeweils im grauen Bereich angegeben (,,L.“ = Larve). Hohe Thoraxtemperaturen am Beginn der Zellbesuche sind
das Ergebnis vorangehender Heizaktivitidt, wobei die hochsten Werte oft erst kurz vor dem Verschwinden in der Zelle er-
reicht werden.
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Abb. 23 Thoraxtemperaturen verschiedener Arbeiterinnen (A-C) beim Besuch von Larvenzellen. Die grauen Rechtecke
markieren die Dauer der einzelnen Zellbesuche. Abgesehen von dem zweiten Besuch in (A) handelte es sich hier um Besuche
in Zellen mit groBen Larven, die 24 h spiter bereits gedeckelt waren. Aufgrund des Platzbedarfs dieser Larven war nur ein
Hineinstecken von Kopf und Thorax, jedoch kein vollstindiges ,,Verschwinden* der Zellbesucher in der Zelle moglich. Bei
geeigneter Sicht auf den Thorax waren somit einzelne zwischenzeitliche Temperaturmessungen mit der Wirmebildkamera
moglich, die den Verlauf der 77, wihrend des Zellbesuchs andeuten. Der Stern (,,**) in Teilabb. C markiert einen lingeren
Zeitraum, in dem die noch an der Wabenoberfliche befindliche Biene von anderen Bienen verdeckt war, so dass keine 7-
Werte aus dem Wirmebild entnommen werden konnten.

Wie beim Besuch leerer Zellen im gedeckelten Brutbereich (KLEINHENZ et al. 2003, dort Tab.
2 und Abb. 4) verschwanden die Bienen auch hier vollstindig in den Eier und junge Larven
enthaltenden offenen Brutzellen.

Eine Ausnahme stellten jedoch die Besuche in Zellen mit den gréBten, zur Verdeckelung be-
reiten® Larven dar (,,alte Larven® in Abb. 8): Durch die GroBle der in den Zellen befindlichen
Larven war ein vollstindiges ,,Verschwinden* der Arbeiterinnen im Zellinnern nicht méglich.
Bei diesen Zellbesuchen wurden nur der Kopf und der Thorax, letzterer manchmal nur unvoll-

824 Stunden nach der Beobachtungsphase waren diese Zellen bereits gedeckelt.
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stindig, in die Zelle gesteckt. Bei geeigneter Sicht auf den Thorax und bei kurzen Unterbre-
chungen des Zellbesuchs fiir wenige Sekunden waren deshalb wiederholt Messungen der 77,
moglich (Abb. 23). Die auf diese Weise grob skizzierten Verldufe der Thoraxtemperatur wih-
rend der Zellbesuche wiesen in allen Fillen auf aktive Wiarmeproduktion im Zellinnern hin,
wobei T7;-Werte bis zu 39,0 °C erreicht wurden.

Tab. 2 Ergebnisse der Kruskal-Walllis ANOVA fiir die Besuchsdauern in offenen Brutzellen mit Eiern, jungen Larven oder
alten (verdeckelungsbereiten) Larven; N = Anzahl der Messwerte, H = 32,84348, P = 0,0000.

Zellinhalt: Ei junge Larve alte Larve
Besuchsdauer (Mittelwert + Standardabweichung) 7,445,1 Min. 5,746,5 Min. 1,540,7 Min.
N 24 30 22
Rangsumme 1246,5 1319,5 360

Die Besuchsdauern in den verschiedenen Typen offener Brutzellen unterschieden sich signifi-
kant, wobei besonders die Besuche in den Zellen mit den groften Larven auffallend kurz im
Vergleich zu den Zellen mit kleinen Larven oder Eiern waren (Tab. 2).

3.2 Verhalten und Tr;, von Arbeiterinnen innerhalb von Wabenzellen

3.2.1 Temperaturverlauf wihrend langer Zellbesuche

In der dreistiindigen Beobachtung wurden 16 lang dauernde Zellbesuche (¢ > 2 Min.) von
Bienen in den drei Beobachtungszellen aufgezeichnet (Gesamtdauer dieser Zellbesuche:
263,3 Min.).

Drei der 16 Bienen waren mit nicht niher charakterisierten Arbeiten in der Zelle beschiftigt
(»Arbeitende Bienen* in Tab. 3) und zeigten dabei heftige Korperbewegungen (wiederholte
Vor- und Riickwirtsbewegungen in der Zelle, Drehungen um die Lingsachse und in einigen
Fillen die Bearbeitung der Zellwinde mit den Mandibeln). Im Verhiltnis zur relativ kurzen
Gesamtaufenthaltsdauer im Zellinnern (Tab. 3, Spalte ,,Zeit in Zelle*) erfolgten hiufige Un-
terbrechungen des Zellbesuchs, d. h. die Biene verlie3 die Zelle und kehrte nach einem kurzen
Aufenthalt an der Wabenoberfliche wieder in dieselbe oder in eine benachbarte Zelle zuriick,
so dass die Dauer der einzelnen im Zellinnern verbrachten Phasen entsprechend kurz war.

Die meisten (# = 13) Bienen lagen wihrend ihrer Zellbesuche duBerlich bewegungslos in der
Zelle, jedoch unterschieden sie sich hinsichtlich ihrer Thoraxtemperatur und der Pumpbewe-
gungen des Abdomens:

Fiinf dieser Zellbesucher zeigten wiéhrend ihrer bis zu 15 Minuten dauernden Zellbesuche
niedrige und nahezu konstante Thoraxtemperaturen zwischen 32,7 und 33,4 °C. Die abdomi-
nalen Pumpbewegungen dieser Bienen waren diskontinuierlich (SAUER & KAISER 1998): kur-
zen Pulsen von schnellen Bewegungen (,,bursts, KAISER 2002) folgten lingere Pausen bis zu
58 s (Abb. 25 A, B). Diese Bienen wurden als ,,ruhend* eingestuft (Tab. 3 und Abb. 24 D;
die in Abb. 10 B gezeigte Biene in Zelle ,,y* entspricht diesem Typ).

Die verbleibenden 8 dieser 13 Zellbesucher lagen ebenfalls bewegungslos in der Zelle, jedoch
hielten sie wihrend der meisten Zeit hohe Thoraxtemperaturen zwischen 36,0+0,7 °C und
40,6+0,9 °C aufrecht, und ihre abdominalen Pumpbewegungen waren schnell und nahezu
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Tab. 3 Thoraxtemperaturen (77;,) von Arbeiterinnen im Inneren von drei leeren Wabenzellen in direkter Nachbarschaft zu
gedeckelter Brut. ,Index* bezieht sich auf je eine der drei leeren Zellen (x, y, z; vgl. Abb. 10) und auf die Nummer des
Zellbesuchs durch individuelle Bienen in dieser Zelle. Fehlende Zahlen stehen fiir kurze Zellbesuche (< 2 Min.). Mit Stern
(*) markierte Zellbesuche dauerten lidnger als die angegebene Zeit, wurden aber nicht von Anfang an aufgezeichnet. 77, wur-
de im Abstand von 15 s gemessen. T7peginy Und T34 sind die erste bzw. letzte im Zellinnern gemessene Thoraxtempera-
tur. Bei kurzen zwischenzeitlichen Unterbrechungen des Zellbesuchs (Spalte ,,u* = Anzahl der Unterbrechungen; Erkldrun-
gen s. Text) sind T7peginy Und T7pnae bei den ruhenden und Wirme erzeugenden Bienen auch fiir die einzelnen Abschnitte
angegeben. Fiir die mit den Indizes x3, z5, y1 und z2 bezeichneten Zellbesuche ist das vollstindige Temperaturprofil in Abb.
24 dargestellt. Weitere Abkiirzungen: MW = Mittelwert, S.D. = Standardabweichung.

Beobachtungsdauer [Min.] Ty, in Zelle [°C] Ty, zu Beginn und Ende
des Zellbesuchs [°C]

Index Gesamtzeit Zeit in Zelle MW=S.D. Bereich u TiiBeginn Trngnde) (AT 1) nero

Wirme erzeugende Bienen:

x3 29,8 29,3 37,8+1,5 34,3-39,4 - 344 383 +3,9
x4 35 2,8 36,0+0,7 34,5-36,6 - 36,6 34,5 -2,1
yl 65,3 63,3 (%) 39,0+1,0 35,3-40,6 2 --- (%) 37,7 ---
384 38,7 +0,3
38,0 38,1 +0,1
y2 39,5 383 39,8+1,4 34,7-41,3 1 40,3 39,1 -1,2
39,5 37,6 -1,9
y5 18,8 13,8 40,6+0,9 37.4-41,7 1 39,2 40,6 +1.4
40,1 374 -2,7
z5 21,8 17,5 38,5+1,0 35,3-39.9 - 38,0 37,6 -0,4
26 16,8 15,0 40,3+0,7 37,7-41,1 - 37,7 39,6 +1,9
z7 14,5 11,3 39,4+0,6 38,1-40,2 - 38,7 38,1 -0,6

Ruhende Bienen:

X2 9,8 4,8 32,7+0,1 32,2-32,8 2 32,8 32,8 0,0
32,8 32,7 -0,1
32,2 32,6 +0,4
x8 7,5 6,3 32,7+0,1 32,2-33,0 - 32,7 329 +0,2
x9 10,8 7,5 33,0+0,3 32,6-33,5 1 335 33,0 -0,5
32,8 32,7 -0,1
z1 15,0 14,5 (%) 33,4+0,3 32,9-33,9 - --- (%) 33,0 ---
z2 18,3 12,8 32,7+0,2 32,2-32,8 - 32,7 322 -0,5

Arbeitende Bienen:

x1 18,3 11,8 34,714 32,9-38,3 10 --- --- ---
x5 6,3 6,0 35,709 32,8-36,7 3 --- --- ---
x14 9,3 8,3 34,2+0,7 32,8-36,0 4 --- --- ---
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Abb. 24 Temperaturverldufe von vier Bienen im Innern von leeren Wabenzellen in direkter Nachbarschaft zu gedeckelten
Brutzellen: (A-C) Wirme erzeugende Bienen, (D) ruhende Biene. Die Pfeile deuten den Beginn (|, Biene geht in Zelle) und

das Ende (1, Biene verlisst Zelle) sowie zwischenzeitliche kurze Unterbrechungen des Zellbesuchs (1], nur C) an. Tab. 3
zeigt die Zusammenfassung dieser und weiterer Temperaturprofile (A = x3 in Tab. 3; B = z5; C=yl; D = z2).
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Abb. 25 Abdominale Pumpbewegungen von zwei verschiedenen Bienen im Innern von leeren Zellen neben gedeckelter Brut.
Pumpbewegungen sind als vertikale Linien von 0 nach 1 gezeichnet. (A) Ruhende Biene mit 77, = 33,4+0,3 °C. Die dickeren
Linien stehen fiir mehrere kurz aufeinander folgende Pumpbewegungen, die in (B) mit groBerer zeitlicher Auflosung
dargestellt sind. (C) Heizende Biene mit 77, = 36,4+0,3 °C. Bei A ist ein anderer ZeitmaBstab als bei B und C verwendet.
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kontinuierlich. Diese bewegungslosen und keiner sonstigen Tatigkeit nachgehenden Bienen
wurden als ,,Heizer* bzw. ,,Wirme erzeugende Bienen*’ eingestuft (Tab. 3, Abb. 24 A-C,
Abb. 10). In Abb. 25 C ist der Pumprhythmus des Abdomens fiir eine Biene mit 36,4 °C
aufgetragen. Bei Bienen mit hoherer 77, lag die Pumpfrequenz oberhalb der technischen Er-
fassungsgrenze von 3 s

Die Thoraxtemperatur dieser bewegungslosen, Wirme erzeugenden Bienen war wihrend des
Zellbesuchs nicht konstant oder linear verianderlich, sondern schwankte individuell um Werte
von 2,1 bis 6,7 °C. Besonders bei den lingeren Zellbesuchen waren zwischenzeitlich einzelne
oder wiederholte Abkiihlphasen auffillig, denen ein erneutes Aufwirmen folgte (Abb. 24 A-
C). Wihrend dieser Abkiihlphasen sank die 77, jedoch nie unter 34,3 °C, d. h. nicht bis auf
das Temperaturniveau der ruhenden Bienen.

3.2.2 Zellbesuche in unterschiedlichen Wabenbereichen

Bei Raumtemperaturen von 21,0+0,3 °C bis 23,0+0,3 °C wurde die Temperatur im Stock-
innern an allen drei Versuchstagen erfolgreich in dem fiir die ungestorte Brutentwicklung
erforderlichen Optimalbereich gehalten (7s,cx zwischen 34,240,3 °C und 35,0+0,3 °C jeweils
wihrend der gesamten Beobachtungsdauer).

Tab. 4 Thoraxtemperaturen (77;) von Bienen im Innern von leeren Zellen, die entweder an mindestens eine gedeckelte
Brutzelle (Typ 1) oder ausschlieBlich an brutlose Zellen (Typ 2) angrenzten. Die Tabelle zeigt die Daten von drei
Beobachtungsperioden an drei aufeinander folgenden Tagen. Wabe A enthielt nur brutlose Zellen und nur die Zellbesuche
auf der zum Stockinnern zeigenden Seite (Abb. 9) wurden analysiert. N: Anzahl der beobachteten Zellen; n: Anzahl der
Messungen der 77, von Bienen im Zellinnern, basierend auf 20 Thermogrammen, die im Abstand von 5 Min. wihrend der
jeweils 100 Min. dauernden Beobachtung aufgenommen wurden. An den drei Tagen war T, = 23,0+0,3 °C, 22,5+0,4 °C
und 21,0+0,3 °C und 7,y im Zentrum des Bienenstocks wurde jeweils bei 34,2+0,3 °C, 35,0+0,3 °C und 34,4+0,4 °C
gehalten. P: Ergebnis des Kolmogoroff-Smirnoff-Tests, #. s.: nicht signifikant (P > 0,05).

Beobachtungszelle (Typ): Typ 1
(neben Brutzellen)
Beobachtungsort: Wabe B Wabe C Tag:
6;28 13;71 1
N;n 6; 54 13; 80 2
6;53 13;95 3
Ty, (°C) 35,7431 °C 35,842.4 °C 1
(MW=S.D.) 34,8429 °C 34,8427 °C 2
34,7+3,3 °C 35,642,6 °C 3
19; 130 32,442.5 °C P<0,01 P<0,01 1
Wabe A 23;179 30,4+1,7 °C P<0,01 P<0,01 2
Typ 2 23;194 28,5+0,9 °C P<0,01 P <0,01 3
(()'('izl;e",';:’:;fs" 27; 167 333+1,7 °C P <001 P <001 1
Zellen) Wabe B 35; 261 33,4423 °C P <0,01 P <0,01 2
35,295 31,1%1,9 °C P<0,01 P<0,01 3
19; 31 32,5+1,0 °C P<0,01 P<0,01 1
Wabe C 27;139 34,0+2,1 °C n.s. P<0,05 2
27,176 32,5+1,7 °C P<0,01 P<0,01 3

" In Anlehnung an den iiblichen Sprachgebrauch werden hier die Bezeichnungen ,,Wirme erzeugen und ,,Wirme produzie-

ren” fiir das Aufrechterhalten einer iiber dem Umgebungsniveau liegenden T, verwendet. Genau genommen (und in Uber-
einstimmung mit dem Energieerhaltungssatz) wird dabei Wirme (Energie) jedoch nur umgewandelt und freigesetzt.
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An allen drei Tagen waren die Thoraxtemperaturen der Zellbesucher im Brutbereich héher
(T, von 34,743,3 °C bis 35,8+2,4 °C, besuchte Zellen vom Typ 1) als die 77, der Zellbesu-
cher auBBerhalb des Brutbereichs (77 von 28,5+0,9 °C bis 34,0+2,1 °C, Typ 2). Diese Unter-
schiede waren, mit einer Ausnahme, signifikant (Tab. 4).

3.2.3 Dauer der Langzeitzellbesuche

Die in definierten Bereichen der gedeckelten Brutfliche innerhalb eines bestimmten Zeit-
raums (Beobachtungsdauer jeweils 75-180 Min., insgesamt 385 Min.) vollstindig erfassten
Zellbesuche sind in Abb. 26 dargestellt. Gezeigt sind die Haufigkeit und Dauer (¢ > 2 Min.)
der Zellbesuche aller Bienen, deren 77; am Beginn oder am Ende des Zellbesuchs mindestens
34,5 °C betrug.
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Abb. 26 Aufenthaltsdauer von Arbeiterinnen (77, > 34,5 °C) beim Besuch von offenen Zellen (Liicken) innerhalb der
gedeckelten Brutflache (N = 160 Zellbesuche in 51 kontinuierlich beobachteten offenen Zellen). Zellbesuche mit kurzen
Unterbrechungen, bei denen die Biene nach wenigen Sekunden wieder in dieselbe Zelle zuriickkehrte (z.B. Abb. 24 C und
Tab. 3) wurden als ein Zellbesuch gewertet. Bei unvollstindig aufgezeichneten Zellbesuchen (N = 11) wurde die tatsédchlich
beobachtete Mindestdauer verwendet.

Die an gedeckelte Brutzellen angrenzenden offenen Zellen waren durchschnittlich wéhrend
33 % der Beobachtungszeit von Langzeit-Zellbesuchern besetzt. Wie Abb. 26 zeigt, sind auch
mehrminiitige Zellaufenthalte von Bienen mit erhohter 77, keine Ausnahmeerscheinung im
Bienenvolk. Die Quartile dieser Verteilung sind 5,5 Min. (1. Quartil), 8,9 Min. (2. Quartil)
und 16,0 Min. (3. Quartil). Ein Viertel der Zellbesuche dauerte linger als 16 Minuten.
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3.3 Wirmeiibertragung und -ausbreitung in der Brutwabe

3.3.1 Wiirmeleitfihigkeit der Brutwabe

Fiir die Warmeleitfahigkeit von Brutwaben wurde ein mittlerer Wert von L = 0,15 + 0,01 J gt
m' K gemessen (n = 3). Die Ergebnisse der einzelnen Waben zeigt Tab. 5. Die Werte
beziehen sich auf die Warmeleitung von einer Wabenseite auf die andere Seite.

Tab. § Wirmeleitfahigkeit von Brutwaben (85-90% gedeckelte Brutzellen) bei einer mittleren Temperatur von 30 °C. A =
Wirmedurchlasskoeffizient, » = Anzahl der gemittelten Messwerte in der stationdren Phase (Messintervall pro Wert: 15
Min.), d = Probendicke (Mittelwert und Standardabweichung aus 4 Messungen), L = Wirmeleitfihigkeit.

Probe A sTm?K] n d [mm] L[Js'm'K"|
1 5,980 + 0,054 25 25,5432 0,152 0,019
2 6,608 + 0,038 35 23,9+0,7 0,158 + 0,005
3 5,755 + 0,061 18 249+13 0,143 + 0,008

Bei allen Messungen war nach Abschluss der anfinglichen Regelungsphase auch nach mehr-
stiilndigem Messverlauf (bis zu 12,5 h nach dem Einlegen der Probe) noch ein langsamer, kon-
tinuierlicher Anstieg des Wirmedurchlasskoeffizienten A in einer GréBenordnung von 0,01
bis 0,04 J s' m? K pro Stunde feststellbar. Dies entspricht fiir die jeweiligen Proben einer
moglichen Erh6hung des Messwertes der Wirmeleitfihigkeit Z um 0,0003 bis 0,0010 J s'm?
K pro weitere Mess-Stunde. Als Ursache werden auslaufende und sich am unteren Bereich
der Probe ansammelnde Zellinhalte (v. a. Nektar) vermutet, die zu einem kleinriumigen
Fiillen von Hohlrdumen der unebenen Wabenoberfldche und somit zu einem besseren Kontakt
der Probe mit der Messapparatur fiihrten.

3.3.2 Durchlissigkeit der Zellwéinde fiir Wirmestrahlung

Im untersuchten Wellenlidngenbereich zeigten die Seitenwinde der Wabenzellen insgesamt
eine gute Durchlissigkeit fiir Wiarmestrahlung (Abb. 27), die in der Reihenfolge weilles/gel-
bes Wachs — hellbraunes Wachs — dunkelbraunes Wachs abnahm.

Im Spektrum zeigten sich Bereiche unterschiedlich guter Durchlissigkeit. Insbesondere bei
den weiBen und gelben Waben fanden sich im langwelligen Bereich (4 > 11 pum) hohe
Transmissionsgrade von 45-80 % bzw. 30-45 % (hellbraunes Wachs).

Die Reflexion war bei allen Proben gering, im Mittel ca. 5-6 %.

Die Extinktionswerte nahmen in der Reihenfolge weilles/gelbes Wachs — hellbraunes Wachs —

dunkelbraunes Wachs zu (Tab. 6). Zwischen den weillen und gelben Wachsproben war keine
klare Trennung moglich.
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Abb. 27 Durchldssigkeit der seitlichen Zellwidnde verschiedener Waben fiir Wirmestrahlung im Wellenléngenbereich von
1,4 bis 40,0 um. Zur Verbesserung der Darstellung sind benachbarte Messpunkte durch Linien verbunden.

Innerhalb der Proben findet sich eine unterschiedlich gerichtete Temperaturabhéingigkeit der
Rosseland-gewichteten Extinktion e (7). Bei den weiBen und gelben Zellwandproben findet
sich eine Zunahme der Extinktion mit der Mittelungstemperatur in dem fiir die Verhéltnisse
im Bienenstock relevanten Temperaturbereich von ca. 30-45 °C (Tab. 6). Bei den hell- und
dunkelbraunen Brutwabenzellwinden ist im selben Temperaturbereich tendenziell eine
Abnahme feststellbar, jedoch mit Ausnahme der zweiten Probe fiir hellbraunes Wachs, bei der
eine leichte Zunahme auftritt (Tab. 6).

Tab. 6 Rosseland-gemittelter Extinktionskoeffizient e*(7T) [dm? g'l] der Zellwinde fiir verschiedene Temperaturen.

Zellwandprobe 30 °C 35°C 40 °C 45 °C
Weille Wabe #1 0,722 0,728 0,733 0,737
Weille Wabe #2 0,580 0,585 0,589 0,592
Gelbe Wabe #1 0,737 0,741 0,744 0,748
Gelbe Wabe #2 0,537 0,539 0,541 0,543
Hellbraune Wabe #1 1,133 1,132 1,130 1,129
Hellbraune Wabe #2 1,203 1,204 1,205 1,205
Dunkelbraune Wabe #1 1,541 1,539 1,535 1,531
Dunkelbraune Wabe #2 1,606 1,603 1,600 1,596
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3.3.3 Simulation mit Kiinstlich erwirmtem Thorax

3.3.3.1 Wiirmeausbreitung auf derselben Wabenseite

Die Nachbildung der bei Bienen auf der Wabenoberfliche und im Zellinnern vorgefundenen
Thoraxtemperaturen (Kap. 3.1, Tab. 3) mit einem kiinstlich erwéarmten Thorax fiihrte zu einer
nachweisbaren Erwidrmung der umliegenden Brutzellen. Das Ausmal} der Erwérmung hing
neben der 77, und der Position der Messfiihler (7,,; am Zellboden und 7'p..; unterhalb des
Brutdeckels) vor allem von dem jeweiligen Verhalten ab, das durch die Position des Thorax
(in einer offenen Zelle, an den Brutdeckel angedriickt oder in kurzem Abstand zum Brut-
deckel) simuliert wurde. Die zeitlichen Anderungen der Temperatur in der dem Thorax be-
nachbarten Zelle #1 zeigt Tab. 7.

Tab. 7 Simulation des Heizverhaltens mit einem kiinstlich erwérmten Thorax in verschiedenen Positionen (Variationen A, B,
C) beziiglich der gedeckelten Brut. 77, ist die mittlere Thoraxtemperatur wihrend der gesamten Simulationsdauer (30 Min.).
T3 wurde am Boden von Zelle 1 gemessen (Abb. 14 links). Die Temperaturen der weiter entfernten Zellen 2 und 3 sind
Tab. 8 zu entnehmen. 7j,4,; wurde im Zellinnern direkt unterhalb des Brutdeckels gemessen. Die Ausgangstemperatur der
Waben vor Beginn des Heizens war 32,8+0,1 °C bis 33,9+0,1 °C. ATy,,, und ATp, 4 geben die Temperaturdnderungen zum
Zeitpunkt £ = 2, 5, 10 und 30 Min. nach Beginn des Heizens an. Die maximale Aufwérmrate 7, [°C Min.'l] von Ty, und
Tpecker z0 Beginn der Heizzyklen ist angegeben. Alle Werte geben Mittelwert und Standardabweichung von N Simulations-
zyklen an.

T Messort t=2 Min. t=5 Min. t=10 Min. t =30 Min. Fiax N

Variation A: Thorax in einer leeren Zelle

35,2+0,4 °C AT gy 0,21+0,01 °C 0,37+0,06 °C 0,53+0,03 °C 0,71+0,03 °C 0,15+0,01 3

36,3+0,4 °C AT gy 0,27+0,02 °C 0,48+0,02 °C 0,65+0,08 °C 0,93+0,07 °C 0,19+0,01 3

38,6+0,6 °C AT g 0,51£0,04 °C 0,91£0,04 °C 1,21£0,06 °C 1,63+0,07 °C 0,34+0,02 3

41,7+0,9 °C AT g 0,7940,04 °C 1,40£0,07 °C 1,89+0,08 °C 2,54+0,04 °C 0,52+0,03 4

39,5+1,0 °C AT pecker s 0,45+0,07 °C 0,88+0,11 °C 1,1940,18 °C 1,58+0,02 °C 0,31+0,04 3

Variation B: Thorax auf der Wabenoberfliiche, in Kontakt mit dem Brutdeckel

37,5+0,4 °C AT g 0,13£0,06 °C 0,33£0,11 °C 0,4740,14 °C 0,72+0,13 °C 0,12+0,04 6

40,3+0,7 °C AT g 0,17£0,06 °C 0,46+0,10 °C 0,73£0,13 °C 1,1240,23 °C 0,14+0,03 5

37,5+0,4 °C AT pecker: 1,05+0,23 °C 1,40+0,21 °C 1,55+0,19 °C 1,82+0,20 °C 0,89+0,34 4

39,8+0,8°C | ATpyu: | 1.844049°C | 2,38+046°C | 2,66+044°C | 2,99+048°C | 1,54+0,63 | 6

Variation C: Thorax auf der Wabenoberfliche, 1,0 bis 1,5 mm Abstand zum Brutdeckel

35,8+0,3 °C AT g 0,05+0,02 °C 0,15+0,04 °C 0,25+0,05 °C 0,38+0,07 °C 0,06+0,02 4

37,9+0,5 °C AT g 0,07£0,02 °C 0,23£0,05 °C 0,38+0,09 °C 0,59+0,12 °C 0,07+0,01 3

40,1+0,8 °C AT g 0,10£0,06 °C 0,3240,14 °C 0,51£0,19 °C 0,80£0,29 °C 0,09+0,05 7

39,8+0,7 °C AT pecker s 0,7940,09 °C 1,1440,06 °C 1,37£0,06 °C 1,49+0,05 °C 0,60+0,12 3
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Bei den beiden als spezielles Brutwarmeverhalten identifizierten Verhaltensweisen ,,in Zelle
heizen* und ,,bewegungsloses Andriicken des Thorax an den Brutdeckel“ (Var. A und B)
waren schon nach kurzer Zeit (1-2 Minuten) deutliche Erwirmungen der Nachbarzelle
feststellbar, die sich von den natiirlichen Schwankungen der Wabentemperatur im
Brutschrank unterschieden. Auch relativ niedrige Thoraxtemperaturen waren wirksam: Bei
der niedrigsten simulierten 773 von 35,2 °C (diese entsprach einem anfidnglichen Temperatur-
gradienten von ca. 2 °C zur Wabentemperatur) traten nach 2 bis 10 Min. Heizdauer Anstiege
von 7. um 0,2 bis 0,5 °C auf.

Die stirksten Temperaturinderungen (bis zu 0,5 °C Min.™") waren in allen Fillen zu Beginn
jedes Simulationsdurchgangs feststellbar. Mit zunehmender Simulationsdauer wurden die
Temperaturanstiege geringer, was die Ausbildung eines stabilen Temperaturfeldes um den
Thorax andeutete. So betrug z.B. die Anderung der Brutdeckeltemperatur A7pec; bei ange-
driicktem Thorax (Variation B, 77, = 39,8 °C) in den ersten beiden Minuten +1,8 °C, in den
letzten 20 Minuten dagegen nur noch +0,3 °C (Tab. 7).

Das Andriicken des Thorax an den Brutdeckel (BUJOK et al. 2002) bewirkte eine Verbesse-
rung der Wirmeiibertragung um den Faktor 1,9 bis 2,6 gegeniiber einem nicht angedriickten
Thorax derselben Temperatur. Die bei diesen beiden Thoraxpositionen (Variationen B und C)
jeweils erreichten Aufwirmraten r,,, sowie der Anstieg von 7pec (Tab. 7) unterschieden
sich signifikant (77, = 39,8 °C; einseitiger Mann-Whitney U-Test, P < 0,05 fiir alle Tests bei
t=2,5, 10 und 30 Min. nach Simulationsbeginn und fiir 7.y).

Die Anderungsgeschwindigkeiten von 7g,,, am Zellboden sind fiir die Untersuchung der Brut-
temperatur in einem gewohnlichen Beobachtungsstock relevant (Kap. 3.3.4). Demnach kann
eine Anderung von 7., mit Aufwirmraten bis zu 0,15 °C Min.” sowohl von bewegungs-
losen, angedriickten Bienen auf der Wabenoberfliche mit sehr hoher Thoraxtemperatur (77, =
40,3+£0,7 °C) als auch von Zellbesuchern mit leicht erwarmtem Thorax (77; < 36 °C)
hervorgerufen werden (Tab. 7). Hohere und signifikant unterschiedliche Aufwérmraten (> 0,2
°C Min.™") kénnen dagegen nur von Zellbesuchern mit hoher Thoraxtemperatur (77 > 36 °C)
verursacht werden (einseitiger Mann-Whitney U-Test, P < 0,05).

Tab. 8 Erwirmung am Zellboden (73,,,) der weiter entfernten Brutzellen #2 und #3 nach ¢ = 30 Minuten (Mittelwerte aus
jeweils N Simulationen). Zur Erkldrung der Thoraxpositionen (Var. A, B, C) siche Abb. 14.

Var. A Var.B Var. C
(in Zelle) (an Zelldeckel gedriickt) (Abstand zum Zelldeckel)
T Zelle #2 Zelle #3 Zelle #2 Zelle #3 Zelle #2 Zelle #3
35,240,4 °C 0,32+0,03 °C | 0,14+0,02 °C - -
36,3+0,4 °C 0,41£0,07 °C | 0,1640,04 °C - -
37,5+0,5 °C 0,30+0,06 °C | 0,20+0,08 °C -
38,6+0,6 °C 0,75£0,05 °C | 0,3040,03 °C - -
40,1x0,7 °C - 0,33+0,10 °C | 0,22+0,07 °C
40,3+0,8 °C 0,4740,05 °C | 0,38+0,13 °C -
41,7+0,9 °C 1,1540,04 °C | 0,45+0,03 °C - -

53




Ergebnisse

Bei allen simulierten Verhaltensweisen (Var. A, B, C) waren Temperaturanstiege auch an den
Boden der weiter entfernten Zellen #2 (mit einer Zwischenzelle) und #3 (mit zwei Zwi-
schenzellen) feststellbar (Tab. 8). Die stidrksten Erwarmungen erfolgten bei Variation A mit
dem Thorax im Zellinnern.

3.3.3.2 Wiirmeausbreitung auf der anderen Wabenseite

Die von einem erwidrmten Thorax im Innern einer offenen Zelle abgegebene Wirme fiihrt
auch auf der anderen Wabenseite zu einer wahrnehmbaren Temperaturerhbhung der néchst-
gelegenen Zellen (Tab. 9).

Tab. 9 Erwdarmung der nichstliegenden Brutzellen (#1, #2, #3, vgl. Abb. 14) durch einen auf der anderen Wabenseite im
Innern einer leeren Zelle befindlichen und kiinstlich erwdrmten Thorax (Mittelwerte und Standardabweichungen aus jeweils
N = 3 Durchgiingen). Angegeben ist die Anderung der Brutzellentemperatur relativ zur Ausgangstemperatur der Wabe (32,4
bis 33,4 °C) vor dem Beginn der Heizzyklen. Durch die zeitliche Verzogerung der Erwarmung der Zelldeckel (7pc;) und
der Zellboden (7p,,) weit entfernter Zellen treten vereinzelt negative Werte auf. Diese sind auf die vom Brutschrank
erzeugten, regulatorisch bedingten Temperaturschwankungen in den Proben (20,1 °C) zuriickzufiihren. Die Aufwirmrate ist
in allen Fillen < 0,2 °C Min.”.

Ty [°C] Brutzelle Nr. t=2 Min. t=5 Min. t=10 Min. t =20 Min. t= 30 Min.
Messgrifie: T
37,3+0,5 #1 0,16+0,01 0,40+0,05 0,64+0,12 0,85+0,10 0,96+0,12
#2 0,03+0,02 0,15+0,03 0,29+0,09 0,44+0,07 0,51+0,05
#3 -0,03+0,05 -0,01+0,04 0,06+0,03 0,17+0,02 0,25+0,03
40,4+0,7 #1 0,31+0,04 0,69+0,06 1,03+0,09 1,37+0,11 1,56+0,12
#2 0,08+0,04 0,24+0,04 0,43+0,06 0,69+0,08 0,85+0,09
#3 0,03£0,05 0,06+0,03 0,14+0,03 0,29+0,06 0,42+0,06
Messgrafie: T pecker
37,310,5 #1 -0,03+0,09 0,08+0,08 0,19+0,06 0,29+0,03 0,40+0,10
#2 -0,05+0,08 0,00+0,06 0,07+0,04 0,13+0,02 0,22+0,08
#3 -0,05+0,08 0,00+0,04 0,05+0,04 0,09+0,04 0,17+0,06
40,4+0,7 #1 0,09+0,03 0,17+0,03 0,26+0,03 0,58+0,07 0,61+0,07
#2 0,05+0,04 0,05+0,03 0,07£0,05 0,31+0,07 0,34+0,07
#3 0,05£0,05 0,06+0,05 0,05+0,06 0,23+0,08 0,25+0,08

Aufgrund der rdumlichen Verhiltnisse (Abb. 14) war die Erwdrmung vor allem in der Nihe
der Zellboden (7., derjenigen Zellen feststellbar, die nur wenige mm von dem im Zell-
innern befindlichen Thorax entfernt waren. Nur bei den lidngsten Heizdauern und bei den
hochsten Thoraxtemperaturen war auch eine Erwidrmung unterhalb der Brutdeckel (7pecker)
jener Zellen feststellbar, die jedoch selbst im duflersten Fall (r = 30 Min., 775, = 40 °C) und fiir
die direkt benachbarte Zelle nicht mehr als 0,6 °C ausmachte.
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3.3.4 Bruttemperatur und Zellbesuche im Beobachtungsstock

Wihrend der dreistiindigen Beobachtung bei 26,0+0,7 °C Raumtemperatur und 32,3+0,6 °C
Stocktemperatur wurde die Temperatur 7., im Innern der untersuchten Brutzellen bei
33,6+0,6 °C (kiihlste Zelle) bis 35,1+0,3 °C (wérmste Zelle) und somit im Optimumbereich
der Brutentwicklung (HIMMER 1932) gehalten (Abb. 28, Tab. 10).

36
35 SR L
sﬂ‘ .o ,o "o O O:
g.j. 6 9P o o
= 34 : 0
& ' o
'_
33 —— Zelle 2
© Zelle 4
— Zelle 5 .
20 Min.
2+ttt ttt——t————t——— =
Zeit

Abb. 28 Gleichzeitig im Innern dreier verschiedener Brutzellen (Zelle 1-3) am Zellboden gemessene Temperaturen 7Tj,,,. Zur
raumlichen Lage der Zellen siehe Abb. 29. Die weilen Kreise markieren die Zeitpunkte, an denen in einer der jeweils
benachbarten offenen Zellen ein Langzeitzellbesuch mit 7% pegimn) = 36 °C begann. Bei Zelle 2 sind benachbarte Messwerte
(Ablesegenauigkeit 0,1 °C, Ableseintervall 15 s) zur Verbesserung der Darstellung durch Linien verbunden. Der Stern (*)
markiert eine Liicke von 11 Min. in dieser Aufzeichnung. Die Zellen 4 und 5 wurden kontinuierlich mit einer Auflésung von
0,01 °C registriert. Man beachte die z. T. gegenldufigen Temperaturdnderungen der nah beieinander liegenden Brutzellen.

Die Bruttemperatur sank nie unter 32,6 °C (gemessen in der duersten Zelle des Brutbereichs)
und zeigte mehrmals Anstiege bis 35,9 und 36,0 °C, jedoch nicht dariiber. Trotz der raumli-
chen Nihe der untersuchten Brutzellen konnten teilweise gegenldufige Temperaturverlidufe, d.
h. eine Erwirmung in einer Zelle und gleichzeitig ein Abkiihlen in einer anderen Zelle, beob-
achtet werden (Abb. 28).

3.3.4.1 Bienen auf der Wabenoberfliche

Zu jedem Zeitpunkt befanden sich 6 bis 16 Bienen (im Mittel 11,442,1) im Untersuchungsge-
biet von 6 x 8 Zellen. Die Thoraxtemperatur dieser Bienen lag im Bereich von 31,1 bis 42,8
°C (N = 830 Messwerte aus 73 FEinzelbildern). Die durchschnittliche 77, pro Bild war
32,740,8 bis 35,2+1,4 °C.

In 56 Fillen wurden Thoraxtemperaturen iiber 36 °C gemessen. Solche Bienen (77, > 36 °C)
konnen, falls sie sich bewegungslos an die Wabe andriicken und ihre hohe 77, aufrechterhal-
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ten, den Temperaturverlauf in den benachbarten gedeckelten Brutzellen dhnlich stark beein-
flussen wie Zellbesucher mit nur leicht erhohter 7%y, in einer offenen Zelle (Tab. 7, Variati-
onen B und C).

Um diese Moglichkeit auszuschliefen, wurde das Verhalten dieser Bienen fiir je 2 Minuten
vor und nach der Messung niher analysiert. Die Mehrzahl dieser Bienen war nur kurzzeitig
im Untersuchungsgebiet zu finden:

- 10 Messungen stammten von Bienen, die sich im Brutbereich umher bewegten und
dabei das Untersuchungsgebiet durchquerten, ohne bewegungslos stehenzubleiben.

- 42 Messungen mit 77, > 36 °C stammten von Bienen, die aufgrund unmittelbar (d. h.
in weniger als 2 Min. Abstand) vorhergehender oder anschlieender Zellbesuche nur
kurz an der Wabenoberfliche sichtbar waren. In 8 Fillen handelte es sich sogar um
Bienen, die wihrend der Unterbrechung eines Zellbesuchs (vgl. Abb. 24 und Tab. 3)
nur kurz an der Wabenoberfldche sichtbar waren und wieder in dieselbe Zelle zuriick-
kehrten oder um Bienen, die zwischen aufeinander folgenden Zellbesuchen von einer
Zelle zur anderen wechselten. Alle genannten Bienen waren deshalb nur kurz in dem
Untersuchungsgebiet zu finden. Zwei dieser Bienen standen fiir einige Zeit bewe-
gungslos iiber einer Brutzelle und werden nachfolgend besprochen (siehe nichster
Punkt).

- 6 Messungen stammten von Bienen, die fiir 0,5 bis 4,9 Minuten (im Mittel 2,4+1,9
Min.) bewegungslos auf oder in der Nédhe der untersuchten Brutzellen standen.

Aus diesen Beobachtungen folgt, dass nur die zuletzt genannten 6 Messungen von Bienen
stammen, die einen messbaren Einfluss auf die lokale Bruttemperatur am Zellboden haben,
wenngleich dieser geringer ist als der Einfluss von Zellbesuchern (Tab. 7).

3.3.4.2 Zellbesucher

Insgesamt wurden 98 Zellbesuche von 2,2 bis 46,6 Minuten Dauer (im Mittel 14,9+10,7 Min.;
N =92 vollstindig aufgezeichnete Zellbesuche) beobachtet. Wihrend der meisten Zeit waren
1-3 leere Zellen um eine bestimmte Brutzelle herum gleichzeitig von Zellbesuchern besetzt
(Tab. 10). Mit zunehmender Anzahl gleichzeitig stattfindender Zellbesuche wurde eine
signifikante Zunahme der mittleren Temperatur in der jeweils betroffenen Brutzelle beob-
achtet (Tab. 10).

Die Anderungen der Bruttemperatur innerhalb von zwei Minuten nach dem Beginn des
Zellbesuchs von Bienen mit 77; > 36 °C wurden im Detail untersucht (N = 73 Zellbesuche
mit 77 (Beginn) VON 36 bis 42 °C):

Die Temperatur am Zellboden (7+,) zwei Minuten nach Beginn dieser Zellbesuche unter-
schied sich signifikant von den Ausgangswerten bei Beginn des jeweiligen Zellbesuchs und
war im Mittel um 0,32+0,34 °C hoher (N = 73; t-Test fiir verbundene Stichproben, P <
0,0001). In 19 % dieser Zellbesuche war keine Erwidrmung feststellbar (N = 14). Bei den
ibrigen Zellbesuchen (81 %) betrug die tatsidchliche Erwdarmung innerhalb von 2 Min. bis zu
1,4 °C, im Mittel 0,43+£0,26 °C (N = 59). In Abb. 28 sind diese Heizaktivititen durch
sprunghafte Anstiege der Temperatur erkennbar. Abb. 29 zeigt eine Detailanalyse.
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Tab. 10 Auswirkung von Zellbesuchen auf die Temperatur der direkt angrenzenden gedeckelten Brutzellen. Gezeigt ist
(Spalte ,,Gesamtzeit™) die mittlere Temperatur am Zellboden (73,,) von 5 Brutzellen (Z 1 bis 5) wihrend der gesamten
Beobachtungsdauer von 180 Minuten. Daneben sind die Temperaturwerte differenziert dargestellt und gemif3 der Phasen mit
einer bestimmten Anzahl von Zellbesuchern (Npecney) in den direkt angrenzenden leeren Zellen zusammengefasst. Die
Anzahl leerer Zellen und damit die maximal mogliche Besucherzahl in der direkten Nachbarschaft der einzelnen Brutzellen
war 4 (Brutzelle 4), 5 (Zelle 2) und jeweils 6 (Brutzellen 1, 3 und 5).

Die %-Werte beziehen sich auf die gesamte Beobachtungsdauer und geben die Zeit an, in der eine bestimmte Besucherzahl
(Npesucher) gefunden wurde, die nachfolgende Temperaturangabe ist der mittlere Wert von 73, in diesen Zeiten (£ > 1,5 Min.).
Der Anstieg der Bruttemperatur mit der Anzahl der gleichzeitig stattfindenden Zellbesuche (Npegcne,) ist signifikant
(Jonckheere’s Trend-Test, P < 0,001 fiir jede der Brutzellen).

Der Temperaturwert in Klammern benennt ebenfalls den Wert von 73, in diesen Zeiten, allerdings ging hier fiir jede Phase
mit unverinderter Anzahl von Zellbesuchern (Npeg,cner) jeweils nur 1 gemittelter Wert in die Berechnung ein, so dass jede
Phase, unabhingig von ihrer Dauer, gleich gewichtet wurde. Der nachfolgende Wert in Klammern gibt die Anzahl dieser
Phasen an.

NBe.\'ucIler
Z | Gesamtzeit 0 1 2 3 4 5 6
100 % 0% 12,0 % 34,3 % 35,7 % 15,0 % 3,1 % 0%
1| 350£05°C 342402 °C | 34,8+0,3°C | 353+0,3°C | 35,7+0,1°C | 35,8+0,1°C
- (34,3+0,1 °C) | (34,7£0,3 °C) | (35,240,4 °C) | (35,7+0,2 °C) | (35,8+0,0 °C) -
(V) 3 (10) 13) 5 (@) (V)
100 % 0% 21,9 % 51,3 % 25,6 % 1,3% 0%
2 35,1+0,3 °C --- 34,9+0,2 °C | 35,0+0,2 °C | 35,4+0,2°C | 35,4+0,0 °C -
- (34,9+0,2°C) | (35,0£0,3 °C) | (35,4+0,2 °C) (35,4 °C) -
(V) C)) 13) ) ()] 0

100 % 3,6 % 20,8 % 39,4 % 222 % 6,4 % 7,5 % 0%

3| 342£0,4°C | 33,9:0,1°C | 34,0:03°C | 342:04°C | 342£03°C | 34,240,3°C | 34,5204 °C
(34,0+0,2 °C) | (34,1£0,2 °C) | (34,2+0,3 °C) | (34,3+£0,3 °C) | (34,1+0,1 °C) | (34,5+0,5 °C) -
@ ® 13) ® 3 (@) (V)

100 % 14,7 % 13,3 % 46,8 % 214 % 3,7%

4| 342£0,4°C | 33,8£02°C | 33,9804 °C | 34,2+0,4°C | 344203°C | 350£0,2°C
(33,8+0,0 °C) | (34,240,0 °C) | (34,3+£0,3 °C) | (34,3+0,3 °C) | (35,0+0,2 °C)
3 “ (13) ® (@)

100 % 52 % 244 % 55,6 % 13,4 % 1,4 % 0% 0%
5| 33,620,6°C | 32,980,1°C | 3330,3°C | 33,720,5°C | 34,30,3°C | 34,9400 °C
N (32,9 °C) (33,3+0,3 °C) | (33,6+0,6 °C) | (34,3+£0,3 °C) (34,9 °C) - -

0] (&) ® © D 0 ©)

Kurz nach dem Beginn dieser Zellbesuche (Verzogerung: 25,1+18,8 s; N = 59) war eine
Erhohung der bereits vorliegenden Aufwidrm- bzw. Abkiihlrate » um mindestens 0,2 °C Min.”
feststellbar, wobei sich » im Mittel von 0,0+0,2 °C Min.! (unmittelbar vor dem Zellbesuch)
auf 0,5+0,3 °C Min.”! innerhalb der nachfolgenden 2 Minuten erhhte (N = 59).

Die hochsten Aufwirmraten wurden festgestellt, wenn zwei oder drei offene Zellen neben
derselben Brutzelle innerhalb kurzer Zeit von zwei oder drei Bienen mit 77 geging > 36 °C be-
sucht wurden, oder wenn der Beginn eines solchen Zellbesuchs mit einer von anderen Bienen
verursachten Aufwirmphase dieser Zelle zusammentraf, d. h. die Aufwirmrate () innerhalb
der Zelle war bereits » > 0 bei Beginn des Zellbesuchs. In diesen Fillen wurde r bis auf 1,5 °C
Min.” erhdht (Abb. 28).
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Abb. 29 Analyse von Zellbesuchen und Brutzellentemperaturen in einem gewdhnlichen Beobachtungsstock.

Oben links: Lage der untersuchten Brutzellen (1-5, jeweils mit implantiertem Temperaturfiihler) und der direkt benachbarten
offenen Zellen (a-f) am Rand der Brutfliche. Gedeckelte Brutzellen sind hell, leere Zellen sind dunkel gezeichnet.

Oben rechts: Verlauf von 7T, (am Zellboden) in den 5 Brutzellen. Die vertikale Linie markiert den Beginn der Zellbesuche
der der Bienen 4 und B (s. u.) in den benachbarten offenen Zellen bei # = 0 s. Die Temperaturen wurden im Abstand von 15 s
(Zellen 1-3; Ablesegenauigkeit 0,1 °C) bzw. 1 s (Zellen 4 und 5; Ablesegenauigkeit 0,01 °C) registriert.

Unten: Thermogramme des untersuchten Wabenbereichs. Der Ausschnitt entspricht ungefihr dem der Teilabb. oben links.
Die Zellstruktur der Wabenoberfliche ldsst sich in diesen Bildern durch den geringen Kontrast und die dariiber befindlichen
Bienen nicht erkennen. Die Lage ausgewihlter Zellen ist nachgezeichnet und beschriftet.

Zu sehen ist, wie sich zwei Bienen (4, B; Korperumrisse nachgezeichnet) den leeren Zellen b und ¢ nihern und bei # = 0 s mit
Tineginy = 38,6 °C (4) bzw. 37,3 °C (B) nahezu gleichzeitig im Zellinnern verschwinden. Das nachfolgende intensive
,,Glithen* im Zellinnern (¢ = 60 s) zeigt an, dass beide Bienen eine hohe 77;, im Zellinnern aufrechterhalten (vgl. Abb. 6).

Auswirkung der Zellbesuche auf die Temperatur der umliegenden Brutzellen: Die Brutzellen 1 und 2 haben direkten Kontakt
zu den Zellen b und ¢ und werden von beiden Arbeiterinnen gewirmt: Nach vorhergehender minutenlanger Abkiihlung steigt
die Temperatur nach Beginn der Zellbesuche innerhalb von 2 Minuten um 0,6 bzw. 0,7 °C. Der in Zelle 1 implantierte
Temperaturfiihler befindet sich auf der von b abgewandten Seite der Zelle. Die Erwéirmung erfolgt deshalb mit groerer
Verzogerung als in Zelle 2. Brutzelle 3 wird nur von einer Biene (B) gewédrmt, folglich betrigt der Temperaturanstieg nur 0,4
°C in 2 Minuten.

Die auf der Wabenoberfliche befindlichen, im Wirmebild dunkel erscheinenden Bienen kénnen die Anstiege von 75, nicht
erklédren, da sie eine niedrigere 77, als die Zellbesucher haben und weiter als jene von den Temperaturfithlern am Zellboden
entfernt sind. Die Brutzellen 4 und 5 liegen im selben Wabenbereich, haben jedoch keinen direkten Kontakt zu den besuchten
Zellen b und c. Hier ist kein Temperaturanstieg feststellbar.

In 19 % der néher untersuchten Zellbesuche konnte kein Einfluss auf die Bruttemperatur oder
nur ein geringer Anstieg der Aufwirmrate um weniger als die erwarteten 0,2 °C Min.”" festge-
stellt werden. Dies lisst eine Anderung des Wirmeverhaltens (Verminderung der Wirmepro-
duktion) nach dem Beginn des Zellbesuchs vermuten. In allen diesen Fillen war T, zu
Beginn des Zellbesuchs bereits im Optimalbereich der Brutentwicklung (7%, = 35,1£0,6 °C;
N =14), d. h. weiteres Erwidrmen war zu diesen Zeitpunkten nicht zwingend notwendig. Diese
Werte von 7. waren signifikant hoher als bei den zuvor besprochenen Zellbesuchen, bei
denen anschlieBend ein Anstieg der Aufwirmrate festgestellt wurde (73, = 34,440,6 °C; N =
59; zweiseitiger Wilcoxon, Mann-Whitney U-Test, P < 0,01).
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3.4 Hiiufigkeit und Verteilung der Liicken im gedeckelten Brutbereich

3.4.1 Anzahl der Liicken im Brutnest

Die durch die Anzahl der Brutliicken innerhalb der gedeckelten Brutfliche ausgedriickte Qua-
litdt der untersuchten Waben ist in Abb. 30 dargestellt. Bei der Durchsicht von Bienenstdocken
wurden Brutliickenanzahlen von 0,5 bis 22 % gefunden (Mittelwert 6,4+3.8 %, N = 86),
wobei die meisten Waben Werte von 3 bis 9 % Liickenanteil aufwiesen.

Die Literaturbeispiele fiir ,,gute* Brutwaben wurden bereits von den jeweiligen Autoren hin-
sichtlich einer geringen Liickenanzahl ausgewihlt (s. Bildunterschriften in Tab. 1) und wiesen
im Mittel 4,4+2,5 % Liicken auf (N = 18).

40 -
35 4
30 - "Gute" Brutwaben (Literatur)
g m Wabenproben aus Bienenstécken
G 25 7 N "Schlechte" Brutwaben (Literatur)
E 20 4
=
I
g 15 A
L4

22

— . . .WI SN

0 3 6 9 12 15 18 21 24 >24
Anzahl Brutliicken [%]

Abb. 30 Anzahl der Brutliicken in allen untersuchten Brutwaben (N = 116 Wabenfotos). Die Ergebnisse der Auswertung der
Musterbeispiele fiir ,,gute” (N = 18) und ,,schlechte” (N = 12) Brutwaben aus der Bienenliteratur (Tab. 1) und die Werte fiir
die eigentlichen Wabenproben (N = 86) sind separat dargestellt.

3.4.2 Einseitige (zweidimensionale) Verteilung der Brutliicken

Beim Anstieg der Zahl der Brutliicken von O bis 50% &ndern sich die rdaumlichen Verhiltnis-
se, die hier durch die Abstinde der gedeckelten Brutzellen zur nichsten Liicke ausgedriickt
werden, in systematischer Weise (Abb. 31). Diese nachfolgend beschriebene ,,Systematik* der
Veridnderung der Abstédnde ist nicht im Sinne eines planvollen Vorgehens durch die Arbeite-
rinnen (Ausrdumverhalten) oder die Konigin (rdumlich-zeitliches Eiablageverhalten) zu ver-
stehen, sondern sie resultiert aus der Begrenztheit der Wabenfldche und Gesamtzellzahl sowie
der deshalb unvermeidbar kleiner werdenden gedeckelten ,,Teilflichen* zwischen den Liicken
bei einer Erhohung der Liickenzahl. Dadurch werden groBe Abstinde von gedeckelten Zellen
zu Liicken zunehmend unmoglich. Am Beispiel der in der Nidhe von Brutliicken liegenden
Zellen (d. h. 0 bis 2 Zwischenzellen Abstand) werden die Anderungen nachfolgend erliutert:
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Abb. 31 (A) Entfernungen gedeckelter Brutzellen zur néchstliegenden Liicke (N = 116 Fotos; n = 112843 Wabenzellen im
Messbereich, davon 102421 gedeckelte Brutzellen). Die Entfernungen werden iiber die Anzahl der dazwischenliegenden
Zellen ausgedriickt (s. Kap. 2.6.3). Waben mit dhnlicher Liickenanzahl im Bereich +0,5 % zur nichstliegenden ganzen Zahl
wurden zusammengefasst. Dargestellt sind Mittelwerte und Standardabweichungen von jeweils 4 bis 19 Wabenfotos pro
Datenpunkt auBer den Einzelwerten bei 0,5 %, 1,3 %, 14,2 % und 34,8 %.

Da nicht nur die direkt an eine Liicke angrenzenden Brutzellen, sondern infolge der Warmeausbreitung in der Wabe auch die
weiter entfernt liegenden Zellen durch Zellbesucher mitgewédrmt werden, sind in (B) die Haufigkeiten von Brutzellen bis zu
einem bestimmten Abstand zur nichstliegenden Liicke als ,,Summe 0...1* (direkt benachbarte Brutzellen und solche mit einer
Zwischenzelle) und ,,Summe 0...2“ (wie zuvor und zusitzlich Brutzellen mit 2 Zwischenzellen Abstand) aufgetragen. Die
Datenreihe ,,direkt benachbart™ entspricht jener von Teilabbildung A.

- Mit jeder Erhdhung der Anzahl der Brutliicken erhoht sich die Anzahl der gedeckelten
Brutzellen in direktem Kontakt (d. h. ohne Zwischenzellen) zu einer Brutliicke. Bei
insgesamt niedriger Liickenanzahl ist der Anstieg dieser Kurve sehr steil (Abb. 31 A),
da jede Liicke von bis zu 6 gedeckelten Brutzellen umgeben ist.

- Die Anzahl der gedeckelten Brutzellen mit einer Zwischenzelle zur nichsten Liicke
erhoht sich bei Zunahme der Liickenzahl zunéchst. Die grofte Anzahl solcher Brutzel-
len (d. h. mit einer Zwischenzelle zur néchsten Liicke) findet sich bei Liickenhdufig-
keiten von ca. 10 %. Bei noch hoheren Liickenzahlen gibt es zwischen den Liicken
keine geniigend groBen, ausschlieBlich aus gedeckelten Brutzellen bestehenden Teil-
flaichen mehr. Folglich verringert sich mit jeder weiteren Erhohung der Liickenanzahl
der Anteil der Brutzellen mit 1 Zwischenzelle Abstand zugunsten jener Brutzellen, die
direkt an eine Liicke angrenzen.
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- Fiir die Anzahl der Brutzellen mit 2 Zwischenzellen zur néchsten Liicke gelten @hnli-
che Verhiltnisse wie zuvor, jedoch wird das Maximum bei Liickenanteilen von 3 %
erreicht (Abb. 31). Bei hoheren Werten verringert sich aufgrund der kleiner werden-
den gedeckelten Teilflichen der Anteil der Brutzellen mit 2 Zwischenzellen zugunsten
jener Zellen, die direkt an eine Liicke angrenzen oder 1 Zwischenzelle Abstand zu
einer Liicke haben.
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Abb. 32 Die Anzahl der gedeckelten Zellen, von denen jede Liicke umgeben ist, dargestellt fiir Brutnester mit Liickenantei-
len von 2 % bis 44 % im gedeckelten Bereich. Die Graphen zeigen Mittelwerte und Standardabweichungen von N Waben mit
n gedeckelten Brutzellen im Messbereich. Durch die hexagonale Zellform ist jede Liicke von jeweils 6 anderen Zellen umge-
ben, bei denen es sich entweder um gedeckelte Brut oder um offene Zellen handeln kann.

Bei den gemessenen Parametern des Brutwédrmeverhaltens (Dauer des Zellbesuchs und 77, im
Zellinnern, Tab. 3) erfolgt eine Wirmeausbreitung iiber ein bis drei Brutzellen® (Tab. 7, Tab.

Die ,,Grenze* der nachweisbaren Wirmeausbreitung in einem Umkreis von bis zu 3 Zellen um eine Liicke basiert auf der

Beobachtung des Wirmeverhaltens individueller Arbeiterinnen in der vorliegenden Arbeit. Beziiglich der Warmeausbrei-
tung in der Wabe ist es jedoch prinzipiell unbedeutend, ob eine lange Heizdauer in einer bestimmten Zelle einer einzelnen
Arbeiterin zuzuschreiben ist oder ob mehrere Zellbesuche verschiedener Individuen mit hoher 77, in derselben Zelle rasch
(in manchen beobachteten Fillen nahezu nahtlos) aufeinander folgen. Auf diese Weise konnen selbst mehrere relativ kurze
Zellbesuche von 5-10 Minuten effektiv wie ein langer Zellbesuch wirken. Es sei auch darauf hingewiesen, dass auf diese
Weise sogar noch liangere effektive Heizdauern als die hier zugrunde gelegten 30 Min. und eine noch weiter reichende
Wirmeausbreitung erreicht werden konnen.
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8). Die Anzahl der auf diese Weise beheizbaren gedeckelten Zellen ergibt sich aus den
Hiufigkeiten der Brutzellen mit Entfernungen bis zu einer bzw. bis zu zwei Zwischenzellen
zur ndchsten offenen Zelle.

Das Vorhandensein von relativ wenigen Brutliicken wirkt sich stark auf die rdumlichen Ver-
hiltnisse im Brutnest und auf die Nidhe der Brutzellen zu diesen Liicken aus. Die stirksten Zu-
wichse finden sich bei insgesamt niedrigen Liickenanteilen: bei 5 % Liicken liegen im Mittel
58 % (,,Summe 0...1° in Abb. 31) bzw. 81 % (,,Summe 0...2) der gedeckelten Brutzellen in
der Nihe einer Liicke, bei 10 % Liicken sind es 81 % bzw. 95 %.

Fiir das beobachtete Brutwirmeverhalten im Zellinnern ist auch die Anzahl der gedeckelten
Brutzellen relevant, mit denen die im Brutbereich befindlichen Liicken iiber eine gemeinsame
Zellwand in Beriihrung stehen und auf die Wirme direkt iibertragen werden kann:

Bei Liickenanteilen von 2 % bis ca. 15 % sind die meisten Liicken von 6 gedeckelten
Brutzellen umgeben (Abb. 32 A-C). Mit zunehmender Liickenanzahl liegen offene Zellen
zunehmend auch neben anderen offenen Zellen. Folglich verringert sich der Anteil der von 6
gedeckelten Brutzellen umgebenen Liicken und das Haufigkeitsmaximum verschiebt sich zu
niedrigeren Werten: Bei 44 % Liicken sind die meisten Liicken nur noch von 3 gedeckelten
Brutzellen umgeben). Das arithmetische Mittel der Anzahl umgebender Brutzellen verschiebt
sich in diesem Bereich von 5,8+0,4 (bei 2,2+0,2 % Liickenanteil; N = 7 Waben) zu 3,3+1,2
(bei 44+3,2 % Liickenanteil; N = 4 Waben).

3.4.3 Beidseitige (dreidimensionale) Verteilung der Brutliicken

Bei Analyse der beidseitigen Liickenverteilung ergibt sich gegeniiber den Ergebnissen der
einseitigen Verteilung eine Verschiebung hin zu kiirzeren Abstinden, d. h. eine gréBere An-
zahl gedeckelter Brutzellen liegt in der Néhe einer Liicke (Abb. 33) mit keiner, einer oder
zwei Zwischenzellen Abstand.

So finden sich bei den Brutwaben mit nur 3,7 % Liickenanteil (Abb. 33 A) bei einseitiger Be-
trachtung der Liickenverteilung 45,8 % der Brutzellen in der Néhe einer Liicke, d. h. in direk-
tem Kontakt iiber eine gemeinsame Zellwand (19,4 %) oder 1 Zwischenzelle entfernt (26,4
%). Bei Einbeziehung der beidseitigen Liickenverteilung erhéhen sich diese Anteile jeweils
auf 28,0% und 36,5%, zusammen also 64,4 % der Brutzellen.

Schliefit man auch die 2 Zwischenzellen entfernten Brutzellen mit ein, so erhoht sich der An-
teil der entsprechend liickennah liegenden Zellen von 69,3% (einseitig) auf 88,4% (beidseitige
Analyse).

Diese Ergebnisse lassen sich bei Betrachtung der in Abb. 21 gezeigten Brutwabe mit ca. 4,5%
Liicken leicht nachvollziehen, da die von mir entwickelte Software CombUse die Ergebnisse
der Analyse auch grafisch darstellt. Bei einseitiger Analyse finden sich noch einige Teilberei-
che zwischen den Liicken, in denen die gedeckelten Brutzellen mehr als 2 Zwischenzellen zur
nichsten Liicke entfernt sind (in Blau- und Rotténen gezeichnete Zellen in Abb. 21 B). Be-
zieht man auch die Liicken auf der Riickseite der Wabe mit ein, so werden diese Teilfldchen
verkleinert oder verschwinden ganz (Abb. 21 C), so dass der Anteil der weit von einer Liicke
entfernten Brutzellen zuriickgeht.
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Abb. 33 Abstinde von gedeckelten Brutzellen zur nichsten Liicke, wobei entweder nur die Liicken auf derselben Wabenseite
oder die beidseitige Liickenverteilung beriicksichtigt wurden. Die Daten stammen von 8§ Waben (=16 Wabenfotos; N = 14060
gedeckelte Brutzellen) mit 3,7+1,1 % Liicken (A) und von 3 Waben (6 Fotos; N = 6352 gedeckelte Brutzellen) mit 10,3+4,0
% Liicken (B). Zur Kompensation der unterschiedlichen Groflen der Waben (299 bis 1532 Zellen im Messbereich) sind
jeweils die prozentualen Hiufigkeiten gemittelt.

Bei den Waben mit 10,3 % Liickenanteil (Abb. 33 B) findet sich ein Anstieg der liickennah
(d. h. mit keiner oder 1 Zwischenzelle Abstand) liegenden gedeckelten Brutzellen von 79,1 %
(einseitig) auf 92,3 % (zweiseitige Analyse), die vor allem auf eine Zunahme des Anteils der
direkt an eine Liicke angrenzenden Brutzellen von 44 % auf 58,9 % zuriickzufiihren ist.

Bei Beriicksichtigung der bis zu 2 Zwischenzellen entfernt liegenden Brutzellen befinden sich
bei dieser Liickenhdufigkeit (10,3%) bereits bei zweidimensionaler (einseitiger) Analyse
94,6% der Brutzellen in der Nihe einer Liicke. Bei beidseitiger Wabenanalyse erhoht sich
dieser Anteil auf 99,1%.
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4. Diskussion

4.1 Thoraxtemperaturen beim Besuch offener Zellen

Die zu Beginn dieser Arbeit aufgrund fritherer Ergebnisse (KLEINHENZ 2000) vermuteten
Heizaktivitiaten von Zellbesuchern wurden durch die direkte Beobachtung und Temperatur-
messung an Arbeiterinnen im Innern von Wabenzellen und durch Temperaturmessungen in
den direkt benachbarten gedeckelten Brutzellen bestiitigt. Die hochsten Thoraxtemperaturen
(Tr) zeigten sich beim Besuch von offenen Zellen, die in direktem Kontakt zu einer ge-
deckelten Brutzelle standen, wihrend Zellbesuche in der Nachbarschaft von leeren Zellen
oder Vorratszellen, die nicht gewdrmt werden miissen, mit signifikant niedrigerer 77 erfolg-
ten.

Die mit hoher 773 besuchten Zellen konnen Eier oder ungedeckelte Larvenstadien enthalten,
jedoch ist deren Anwesenheit keine Voraussetzung fiir die Wirmeproduktion im Zellinnern:
Den Zellbesuchen vorangehende Anstiege der 77, und die Aufrechterhaltung einer erhohten
T, wihrend des Zellbesuchs treten ebenso beim Besuch vollkommen leerer Zellen auf, sofern
diese an gedeckelte Brutzellen angrenzen (KLEINHENZ 2000; Kap. 3.2 und 3.3.4 in der vorlie-
genden Arbeit sowie Tab. 2 in KLEINHENZ et al. 2003).

Bei Honigbienen finden sich somit zwei Verhaltensweisen, die fiir eine Warmeiibertragung
auf die Brutwabe optimiert sind: (1) das bewegungslose, minutenlange Andriicken des Thorax
an die Brutdeckel (BUJOK et al. 2002), wobei Warme mit bis zu 2,6-fach erhohter Effizienz
(Kap. 3.3.3) konduktiv auf die Brutwabe iibertragen wird, und (2) die Wiarmeproduktion von
Bienen im Innern von offenen Zellen innerhalb des gedeckelten Brutbereichs (Kap. 3.2). In
beiden Fillen sind die Bienen iiber ldingere Zeit vollkommen bewegungslos und es wird keine
andere Titigkeit auBer der Freisetzung von Wérme ausgeiibt.

Bereits LINDAUER (1952) und SAKAGAMI (1953) notierten bei ihren Untersuchungen zur
Arbeitsteilung im Bienenstaat ungewohnlich lange Zellaufenthalte einzelner Bienen von z. T.
iiber 90 Minuten Dauer. Da die bekannten Aktivititen im Zellinnern (Larven fiittern und
Zellen reinigen) weniger als 3 Minuten, meistens sogar nur wenige Sekunden in Anspruch
nehmen (LINDAUER 1952), wurden solche langen Zellbesuche ohne ersichtliche Aktivitit von
den genannten Autoren unter Vorbehalt als ,,Miiliggang* oder ,,Zellen reinigen* eingestuft.
KOLMES (1984) schuf fiir Zellbesuche von mehr als 3 Minuten Dauer und ohne feststellbare
Korperbewegungen die neutrale Verhaltenskategorie ,,in Zelle*.

Die vorliegende Arbeit zeigt, dass manche bewegungslose Bienen wihrend lang dauernder
Zellbesuche tatsichlich als ,,ruhend (KAISER 1988; KAISER et al. 1996) einzustufen sind und
dabei eine Korpertemperatur auf Umgebungsniveau haben, wihrend sich andere Zellbesucher
an der Regulierung der Brutnesttemperatur beteiligen und eine deutlich {iber das Umgebungs-
niveau erhohte Thoraxtemperatur wihrend des Zellbesuchs aufrechterhalten.

Fiir die Beobachtung von einzelnen Bienen ist die partielle Entfernung der Isolierung des Be-
obachtungsstocks unumginglich, um die Bienen auf der Wabe zu sehen und ihre Aktivititen
zu verfolgen. Die dadurch und insbesondere bei Langzeitbeobachtungen verstirkte Auskiih-
lung des Stocks ldsst vermuten, dass ein gro3er Teil der Langzeitzellbesucher in den oben er-
wihnten Arbeiten tatsdchlich als Heizbienen im Zellinnern tdtig waren um das Absinken der
Bruttemperatur zu verhindern.
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Ein dhnliches Brutwidrmeverhalten im Zellinnern wurde von ISHAY (1972) bei Hornissen be-
schrieben, die ihre Brut in Papierwaben mit sechseckiger Zellstruktur, dhnlich wie die Zellen
der Bienenwaben, aufziehen. Auch hier finden sich Liicken zwischen den mit einem Papier-
deckel verschlossenen Brutzellen der dlteren Entwicklungsstadien, die von Arbeiterinnen mit
hoher 77, besucht werden. In den benachbarten Brutzellen wurden daraufthin Temperaturan-
stiege um 8-12 °C innerhalb von 5-7 Min. gemessen (ISHAY 1972).

4.2 Unauffilligkeit des Brutwirmeverhaltens

Das Heizverhalten im Zellinnern ist eine bisher unbekannte Verhaltensweise der Honigbiene.
Sieht man von der hohen Thoraxtemperatur ab, die erst durch gezielte Temperaturmessung
und besonders im Wiarmebild erkenntlich wird, so unterscheiden sich die beiden Verhaltens-
weisen ,,bewegungslos ruhen® und ,,bewegungslos heizen® kaum voneinander. Als auffillig-
ster Unterschied nach der Temperatur, die nur mittels Thermografie systematisch erfasst wer-
den kann, ist die Pumpbewegung des Abdomens zu nennen. Bei ruhenden Bienen sind diese
teleskopartigen Pumpbewegungen diskontinuierlich, d. h. zwischen kurzen Perioden mit
mehreren kurz aufeinander folgenden Pumpbewegungen (KAISER et al. 1996; SAUER &
KAISER 1998; KAISER 2002) treten lange Pausen auf, wihrend sie bei den heizenden Bienen
schnell und kontinuierlich sind. Auf diese Unterschiede weist bereits HEINRICH (1972) bei
Brut wiarmenden Hummeln (Bombus spp.) hin und sie finden sich, zusammen mit weiteren
charakteristischen Merkmalen, auch bei Brut wiarmenden Bienen auf der Wabenoberfliche
(BUIOK et al. 2002).

Die schnellen und kontinuierlichen Pumpbewegungen des Abdomens weisen auf hohe At-
mungsraten hin (BAILEY 1954; FRAENKEL 1932; HEINRICH 1972) und sind auch von anderen
Insekten bekannt, z.B. beim Aufwéirmen vor dem Flug (HEINRICH 1993; KROGH & ZEUTHEN
1941; SOTAVALTA 1954) und bei Brut wiarmenden Hornissen (Vespa crabro) und Hummeln
(Bombus spp.) (ISHAY & RUTTNER 1971; HEINRICH 1972). Bei bewegungslosen Bienen auf
der Wabenoberfliche findet man neben den unterschiedlichen Abdomenbewegungen von ru-
henden und heizenden Individuen zumindest in der ,,Andriickphase* noch weitere Unterschie-
de wie das Andriicken an die Brutdeckel, die damit einhergehende charakteristische gekauerte
Korperhaltung und die nahezu bewegungslos nach unten gerichteten Antennen (BUJOK et al.
2002).

Brut wirmende Bienen sind aufgrund ihrer hohen 77y auffillige Erscheinungen im Wérme-
bild. Mit bloBem Auge und in gewohnlichen Videoaufnahmen sind sie jedoch nur sehr schwer
zu entdecken. Das gezielte Auffinden solcher Individuen nur auf Basis der zusétzlichen
Verhaltensmerkmale, d. h. ohne die Uberpriifung der Thoraxtemperatur mittels einer Wirme-
bildkamera, ist durch die Unauffilligkeit des Verhaltens auch mit viel Erfahrung nur schwer
moglich. Wihrend des Andriickens sind diese Brutwérmespezialisten etwa einen halben
Korperdurchmesser naher an der Wabe als laufende oder bewegungslos ruhende Bienen.
Andere Bienen laufen oft iiber die angedriickten Heizbienen hinweg oder verdecken diese fiir
lingere Zeit ganz oder teilweise (M. KLEINHENZ, personl. Beobachtungen), so dass ein
Beobachter sie leicht iibersehen kann. Auch eine geringe Korperbewegung oder ein kurzes
Anhalten der abdominalen Pumpbewegungen im Moment des Erblickens einer solchen
,Heizbiene* wiirde zwangsldufig zu einer Fehlinterpretation fithren. Zudem ist nach Buiok
(2005) die Frequenz der abdominalen Pumpbewegungen von heizenden Bienen nicht
konstant, sondern sie dndert sich mit der Hohe der Thoraxtemperatur. Bienen mit nur
geringfiigig erwidrmtem Thorax konnen hinsichtlich der Pumpbewegungen also durchaus
unauffillig sein.
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Vor und nach der Andriickphase weisen die als ,,Brutw'airmespezialisten‘‘9 bezeichneten
Individuen eine signifikant niedrigere, jedoch immer noch iiber dem Umgebungsniveau
liegende Thoraxtemperatur auf (BUJIOK ef al. 2002). In dieser Phase stellen sie aufgrund des
Temperaturgradienten ebenfalls eine Warmequelle fiir die Brut dar, jedoch sind sie mit dem
blolen Auge bzw. im normalen Videobild nicht von ,,gewohnlichen Bienen unterscheidbar,
die mit niedriger 7, anderen Tétigkeiten nachgehen oder herumstehen. Dies gilt auch fiir jene
Individuen, die unmittelbar vor und nach sowie zwischen aufeinander folgenden Zellbesuchen
eine erhohte 77, aufweisen, ohne bewegungslos® zu sein (Abb. 24). Blole Verhaltensbeob-
achtungen konnen also kiinftig nicht die Messung von Thorax- und Bruttemperaturen er-
setzen, um zu fundierten Aussagen iiber das Brutwdrmeverhalten zu gelangen.

4.3 Nettotemperaturunterschiede (AT ) neno bei Zellbesuchen

In einem gewdohnlichen Beobachtungsstock (VON FRISCH 1965) kann man die Thoraxtempera-
turen von Bienen nur bis unmittelbar vor und dann wieder unmittelbar nach einem Zellbesuch
thermografisch messen. Wahrend des Zellbesuchs ist nur der kiihle Hinterleib in der Zelle
sichtbar, so dass in dieser Phase keine thermografische Beobachtung des Thorax moglich ist.
Aus der Berechnung der Nettotemperaturunterschiede (A77xpmen0)) vor und nach Zellbesuchen
(z.B. KLEINHENZ 2000) konnte gefolgert werden, dass einige Bienen wihrend der Zellbesuche
nicht passiv bis auf Umgebungsniveau abkiihlten, sondern ihre iiber der Umgebungstempera-
tur liegende 77, fiir lingere Zeit beibehielten und in vielen Fillen sogar noch erhdhten.

Diese Schlussfolgerungen wurden in der vorliegenden Arbeit durch thermografische Messun-
gen an Arbeitsbienen im Zellinnern in vollem Umfang bestitigt. Die Berechnung der
AT hmeno)-Werten hat sich somit als richtig und niitzlich erwiesen.

Der nun mogliche Vergleich der AT7pmen0)-Werte mit den tatsdchlichen Verldufen der Thorax-
temperatur im Zellinnern ermdglicht eine Einschitzung der weitergehenden Verwendbarkeit
dieser Werte und Schlussfolgerungen fiir kiinftige Verhaltensbeobachtungen in gewohnlichen
Beobachtungsstocken, bei denen nur 77pseginy Und T7penqe) von Zellbesuchern erfasst werden
konnen:

Bei den beobachteten langen Besuchszeiten erfolgt die Anderung der Thoraxtemperatur
zwischen Typseginy und Tyngenae) nicht linear, sondern in Form von wiederholten Aufheiz- und
Abkiihlphasen (Abb. 24 A-C). Aufgrund der AT 7pen0)-Werte lédsst sich deshalb im giinstigsten
Fall lediglich feststellen, dass eine Arbeiterin wihrend des Zellbesuchs voriibergehend eine
Wirmequelle fiir die Brut darstellte (z.B. Abb. 24 A). Die abgegebene Wirmemenge und die
Dauer des Heizverhaltens kénnen jedoch nicht bestimmt werden.

Kennt man nur die beiden Werte 774Beginy und TrnEnde), SO besteht die Gefahr, das Ausmal
des Brutwirmens durch einen bestimmten Zellbesucher zu unterschditzen. Es kann durchaus
vorkommen, dass wéhrend eines Zellbesuchs nahezu kontinuierlich Wirme freigesetzt und
eine hohe 775, beibehalten wird, aber letztlich doch eine Nettoabkiihlung (A77nmeno) < 0)
gemessen wird, die filschlicherweise ein passives Abkiihlen der Arbeitsbiene nach dem
Beginn des Zellbesuchs vermuten ldsst. Was zunichst paradox klingt, ist mit Hilfe von Tab. 3
sowie Abb. 24 B-C leicht nachvollziehbar.

° Der Begriff ,,Spezialist* wird hier im Sinne einer auf die Bediirfnisse der Brut abgestimmten Wirmeproduktion gebraucht.
Im Gegensatz dazu ist die unspezifische Freisetzung von Wirme als Nebenprodukt verschiedener Aktivititen zu sehen.
Die Ausiibung anderer Tédtigkeiten im Bienenvolk nach Beendigung der Heizaktivitit wird durch die Wahl dieses Begriffes
nicht ausgeschlossen.
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Wenn die im Thorax freigesetzte Wéarme die an die umgebende Brut abgegebene Warmemen-
ge exakt kompensiert, wire trotz kontinuierlicher Wiarmeabgabe gar kein Temperaturunter-
schied feststellbar (AT7ymene) = 0 °C; Abb. 24 B).

Auch die zwischenzeitliche Wirmeproduktion einer zu Beginn und am Ende des Zellbesuchs
Umgebungstemperatur aufweisenden Biene bliebe bei Messungen in einem gewohnlichen
Beobachtungsstock unbemerkt, wenn man nur 7pgeginy und 1754 kennt.

Andererseits ist eine Uberschditzung des Brutwirmens durch Zellbesucher auf diese Weise
nicht moglich: eine am Beginn oder am Ende des Zellbesuchs (oder in beiden Fillen) iiber
dem Umgebungsniveau befindliche Thoraxtemperatur zeigt immer an, dass die jeweilige
Biene aufgrund des Temperaturgradienten zumindest fiir einen Teil des Zellbesuchs eine
Wirmequelle fiir die Brut darstellte.

4.4 Wiirmeiibertragung auf die benachbarte Brut

Die Wirmeiibertragung auf die direkt benachbarte gedeckelte Brut wurde zunichst unter
kontrollierten Bedingungen im Brutschrank und mit einem kiinstlich erwidrmten Thorax als
Wirmequelle untersucht. Legt man die in den Verhaltensbeobachtungen gemessenen Parame-
ter fiir die Dauer des Heizverhaltens und die dabei auftretenden Thoraxtemperaturen zugrun-
de, so reprisentieren die hochsten Werte in Tab. 7 und die ergédnzenden Werte fiir die weiter
entfernten Brutzellen nidherungsweise den maximal zu erwartenden Einfluss einer einzelnen
Biene auf die Temperatur der umgebenden Brut. Fiir niedrigere Thoraxtemperaturen und
kiirzere Heizdauern lassen sich die zu erwartenden Anderungen ebenfalls aus Tab. 7 ablesen
oder abschitzen. Der Einfluss der wirmsten Bienen ldsst sich auch bei zwei Zwischenzellen
noch feststellen, betrigt dort aber nur noch 0,5 °C Erwirmung innerhalb von 30 Minuten.
HUMPHREY & DYKES (2008) nennen einen etwa gleich gro3en Einflussbereich einer einzelnen
heizenden Zellbesucherin.

Der Einfluss von Zellbesuchern auf die Temperatur der direkt angrenzenden gedeckelten
Brutzellen konnte auch in einer intakten Kolonie in einem gewohnlichen Beobachtungsstock
nachgewiesen werden. Da die Temperaturverinderungen in den eng benachbart liegenden
Brutzellen hiufig sogar gegenlidufig waren (Abb. 28), lieBen sich lokale Schwankungen der
Stocktemperatur als Ursache ausschlieBen. Die unmittelbar nach dem Beginn von Zellbesu-
chen von Bienen mit hoher 77, beobachteten Temperaturanstiege (im Mittel um 0,3 bis 0,4 °C
innerhalb von 2 Min.) stimmen sehr gut mit den Ergebnissen der Heizsimulation iiberein
(Tab. 7).

Nicht alle in Abb. 28 sichtbaren Temperaturanstiege konnten einem unmittelbar vorher be-
ginnenden Zellbesuch einer besonders warmen Biene (77, > 36 °C) zugewiesen werden. Die
Temperaturdnderungen konnen auch von bereits in den umliegenden Zellen befindlichen Bie-
nen ausgelost werden, deren Temperaturverlauf im Zellinnern jedoch nicht bekannt ist. Jede
der untersuchten gedeckelten Brutzellen hatte wihrend 70,4 bis 88,1 % der Beobachtungszeit
mindestens zwei, wihrend 14,8 bis 53,8 % der Zeit sogar mindestens 3 Zellbesucher gleich-
zeitig in den sie umgebenden leeren Zellen (Tab. 10). In einem gewohnlichen Beobachtungs-
stock wie dem hier verwendeten gibt es fiir die Thoraxtemperatur der anderen Zellbesucher
jedoch keinen verldsslichen Indikator. Wie bei der Diskussion der AT7pgpeno)-Werte weiter
oben dargelegt und in Abb. 24 gezeigt, ldsst sich aus den Thoraxtemperaturen am Beginn oder
Ende eines Zellbesuchs nicht auf den zwischenzeitlichen Temperaturverlauf schlieen.
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Dennoch lassen sich die auffilligen Temperaturanstiege (Abb. 28) ohne Zweifel iiberwiegend
auf Zellbesucher und nicht auf an der Wabenoberfliche heizende Bienen zuriickfithren. Die
Temperatur und das Verhalten (Umherlaufen oder bewegungsloses Andriicken an einen Brut-
deckel) der zum betreffenden Zeitpunkt auf der Wabenoberfldche befindlichen Bienen konnen
die schnellen Temperaturanstiege am Boden der Brutzellen nicht erkldren. Um die gefunde-
nen Aufwirmraten der Zelltemperaturen (7p.,) zu erzeugen, hitten sich mehrere Bienen mit
sehr hoher Thoraxtemperatur auf engstem Raum auf und neben dem betreffenden Brutdeckeln
sammeln und lidngere Zeit andriicken miissen. Dies konnte jedoch im Wiarmebild nicht beob-
achtet werden (Abb. 29). Tatsichlich waren die wiarmsten Bienen (775 > 36 °C) nur kurze Zeit
in dem betreffenden Wabenabschnitt anwesend und liefen in dieser Zeit umher statt sich
bewegungslos anzudriicken, wobei nur sehr niedrige Aufwirmraten am Zellboden hervorge-
rufen werden (Tab. 7).

Bemerkenswerterweise standen die meisten dieser im Wirmebild auffilligen Heizbienen auf
der Wabenoberfldche (N =42 von 56) in Verbindung mit kurz zuvor oder danach (d. h. weni-
ger als 2 Min. Abstand zum Messzeitpunkt) beendeten bzw. beginnenden Zellbesuchen, oder
sie waren zwischen zwei Zellbesuchen oder bei der kurzen Unterbrechung eines Zellbesuchs
(wie in Abb. 24 C gezeigt) nur kurz an der Wabenoberfliche sichtbar. Diese Beobachtung
zeigt die Bedeutung der im Zellinnern heizenden Bienen fiir das Verstindnis der Temperatur-
verhiltnisse im Bienenstock.

4.5 Wiirmeausbreitung in der Brutwabe

Die Wirmeleitfihigkeit der gedeckelten Brutwabe Lg.umase (0,14-0,16 T s m™ K, Tab. 11)
liegt in dem fiir nichtmetallische Materialien zu erwartenden Bereich (HERWIG 2000). Im Ver-
gleich mit anderen im Bienenstock vorkommenden Stoffen (Tab. 11) ist Lpumase relativ
niedrig. Insbesondere haben Brutwaben ebenso wie leere Waben (SOUTHWICK 1985) eine
niedrigere Wirmeleitfihigkeit als reines Bienenwachs (KRELL 1996; HUMPHREY & DYKES
2008). Als Ursachen fiir die verringerte Warmeleitfihigkeit sind vor allem die in den offenen
Zellen (Liicken) enthaltene Luft mit ihrer niedrigen Wirmeleitfahigkeit (Tab. 11) und Luft-
einschliisse in den verdeckelten Brutzellen, moglicherweise auch eingearbeitetes Fremdmate-
rial (z.B. die Zellwand auskleidende Larvenhdute, zuriickgelassener Larvenkot, Propolis) an-
zunehmen.

Tab. 11 Wirmeleitfihigkeiten einiger im Bienenstock vorkommender Stoffe. Die Originalwerte wurden bei Bedarf in die
hier angegebenen Einheiten umgerechnet.

Material Wiirmeleitfihigkeit L Quelle

[Js"m'K"|
Luft (20-40 °C), trocken 0,026-0,027 WAGNER (2004)
leere Bienenwabe mit Bienenschicht 0,027 SOUTHWICK (1985)
leere Bienenwabe 0,15-0,18 SOUTHWICK (1985)
Bienenwachs 0,25 KRELL (1996)

0,4 HUMPHREY & DYKES (2008)

fliissiger Honig (20-49 °C) 0,50-0,54 TOWNSEND (in LIPP 1985)
Wasser (30-40 °C) 0,61-0,63 WAGNER (2004)
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Es ist jedoch nicht klar, warum die von SOUTHWICK (1985) gemessenen leeren Waben mit
hohem Luftanteil eine dhnliche Wirmeleitfihigkeit wie die hier untersuchten Brutwaben mit
85 — 90 % gedeckelter Brut haben. In beiden Fillen wurde die Wirmeausbreitung lings des
Wabenquerschnitts gemessen. Moglicherweise ergeben sich bei offenen und geschlossenen
Zellen unterschiedliche Voraussetzungen fiir die Warmeausbreitung in der Léngsrichtung der
Zelle:

Bei leeren Waben mit offenen Zellen steht auch die ,,innere Oberfliche* der Wabe, d. h. die
Innenwinde der Zellen und die Mittelwand mit der in der Messapparatur befindlichen Luft in
Kontakt. Daraus ergibt sich im Verhiltnis zu den dufleren, in die Berechnung (Kap. 2.5.1) ein-
flieBenden Wabendimensionen eine groBere zugingliche Oberfliche fiir den Wirmeaus-
tausch. Bei Brutwaben sind die meisten Zellen jedoch mit einem Wachsdeckel verschlossen,
so dass die Wirmeaustauschfliche etwa den duBeren Maflen der Wabe entspricht. Zusétzlich
kann bei leeren, offenen Zellen die auf jeweils einer Seite der Messanordnung befindliche
Luft in den Lumen der Zellen frei bis an die Mittelwand gelangen, so dass letztlich vor allem
hier im Millimeterbereich konduktive Wirmeiibertragung erfolgt.

Fiir die Richtigkeit dieser Annahmen spricht, dass die Wirmeleitfidhigkeit einer leeren Wabe
mit einer dicht gepackten Bienenschicht, welche die Luft in den Zellen einschlieft (SOUTH-
WICK 1985) und die Kontaktfliche mit der Luft in der Messapparatur wieder verkleinert, ca.
5- bis 7-fach niedriger (Tab. 11) und nahezu identisch mit Lz, ist.

Die Strahlungsdurchlissigkeit der Zellwénde war bei den mehrfach bebriiteten und dunklen
Wabenproben geringer als bei den unbebriiteten Waben. Als Ursache hierfiir kommen neben
Alterungsvorgingen im Wachs (Anderung der chemischen Zusammensetzung: FROHLICH
2000; FROHLICH et al. 2000) auch die zunehmende Ein- und Anlagerung sekundérer Stoffe in
bzw. an die Zellwdnde in Frage. Neben Polleneinlagerungen und Propolis (VANSELL &
BI1ssON 1935; FREUDENSTEIN 1962) sind es vor allem die an den Zellwinden zuriickbleiben-
den und angehiuften Kokons, Larven- und Puppenhiute sowie dazwischen eingeschlossene
Exkremente, die sogar zu einer merklichen Verdickung der Winde und einer Verkleinerung
des Zelllumens fithren konnen (PRELL 1924; WEIPPL 1931; DADANT 1946; PARK 1946a;
FREUDENSTEIN 1962).

Die regelmifBige Aussonderung von alten Waben durch den Imker ist aus hygienischen Griin-
den und auch zur Vermeidung kleiner Bienen sinnvoll. Wie die vorliegende Arbeit zeigt ist
dies auch vom Standpunkt der Thermoregulation empfehlenswert, da die Strahlungsextinktion
in den Winden besonders dunkler, vielfach bebriiteter Waben zunimmt und die Wirmeiiber-
tragung auf die Brut erschwert.

Abschlielend ist festzustellen, dass Brutwaben nicht fiir eine besonders schnelle oder weit
reichende Wirmeausbreitung geeignet sind. Thre niedrige Wirmeleitfihigkeit begiinstigt ein
kleinrdgumiges, lokal begrenztes Wirmen durch die Arbeiterinnen und verringert den Wirme-
verlust vom Brutnestzentrum an die Peripherie. Dies wird auch durch die Versuche mit kiinst-
lich erwdrmtem Thorax bestitigt, bei denen die Erwdrmung vor allem an der dem Thorax be-
nachbarten Stelle der direkt angrenzenden Zelle auftritt, wogegen selbst nach dreiligminiiti-
gem Heizen mit 775, = 41,7 °C in der 2. Zelle nur noch eine Erwdrmung um +1,2 °C und in der
3. Zelle nur um +0,5 °C festzustellen ist (Tab. 8).

4.6 Riumliche Verteilung der Brutliicken

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde erstmals das Auftreten von Heizverhalten der
Arbeiterinnen in offenen Zellen entdeckt und beschrieben (KLEINHENZ et al. 2003). Die

69



Diskussion

Position des Thorax tief im Innern der Wabe ist optimal fiir die Warmeiibertragung und er-
laubt die Wirmeabgabe durch die nur 73 pm diinnen Zellwénde (MARTIN & LINDAUER 1966)
an bis zu 6 direkt benachbarte Brutzellen gleichzeitig (bzw. 9 Brutzellen, bei Beriicksichti-
gung beider Wabenseiten), wihrend Bienen an der Wabenoberflidche ihren Thorax nur auf
einen oder auf Teile von drei Brutdeckeln driicken konnen. Bienen besuchen besonders héufig
und mit besonders hoher 77, jene offenene Zellen, die von moglichst vielen gedeckelten
Brutzellen umgeben sind (Busok 2005).

Die erhohte Effizienz dieses Wirmeverhal- »
tens gegeniiber dem Heizen an der Waben-
oberfliche wurde in dieser Arbeit auf der
Ebene einzelner Zellen (Tab. 7), in einer
parallel dazu von FEHLER et al. (2007)
durchgefiihrten =~ Multiagenten-Simulation
zusitzlich auf der Ebene der gesamten Ko-
lonie nachgewiesen. Demnach verringert i
sich bei Brutliickenhidufigkeiten von 5 bis P
10 %, einem fiir gesunde Kolonien typi- 7 Bruckenim gadacton Sereieh

4 Zufallsmuster
- GleichmaRige Yerteilung

Inkubationszeit pro Brutzelle
[% der Simulationsdauer]

schen Wertebereich (Abb. 30), die pro
Brutzelle aufzubringende Inkubationszeit
um 17 bis 32 % des Wertes der bei einer
komplett verdeckelten Fliche ohne Liicken

Abb. 34 Zeitaufwand pro gedeckelter Brutzelle, wenn die
im Brutbereich vorhandenen Liicken bei Bedarf zum
Wirmen durch zellenbesuchende Arbeiterinnen mit hoher
Ty, genutzt werden. Nach Daten von FEHLER ef al
(2007), veréndert.

fiir diese Tétigkeit erforderlich wire (Abb. 34). Bei Steigerung des Brutliickenanteils bis 20 %
reduziert sich der Zeitaufwand pro Brutzelle noch geringfiigig weiter, bei noch htheren Wer-
ten verschlechtert sich die Effizienz und der Zeitaufwand erhoht sich wieder.

Dabei ist es nicht erforderlich, dass in den Liicken kontinuierlich geheizt wird, sondern es
reicht aus, wenn sie nur bei Bedarf genutzt werden: In der Simulation von FEHLER et al.
(2007) waren die Liicken im Mittel nur zwischen 3 und 12 % der Beobachtungszeit von Brut
wirmenden Arbeiterinnen besetzt.

Bei jener Studie iiberrascht besonders der starke Einfluss, den wenige Liicken auf den
Riickgang des Zeitaufwands fiir das Brutwidrmen haben (Abb. 34). Dieser Befund ldsst sich
nur mit den in der vorliegenden Arbeit analysierten raumlichen Verhiltnissen in Brutnestern
mit verschieden groBer Liickenanzahl verstehen. In diesem Bereich (bis 10% Liicken) @ndern
sich bei Erhohung der Liickenanzahl die Entfernungsverhiltnisse von gedeckelten Brutzellen
und Liicken am stirksten (Abb. 31). Die zwei- und noch mehr die fiir beidseitig bebriitete
Waben relevante dreidimensionale raumliche Analyse ergab, dass schon bei relativ niedrigen
Liickenhdufigkeiten eine erstaunlich grole Zahl von gedeckelten Brutzellen (bis zu 99 %) in-
nerhalb des hier gefundenen und von HUMPHREY & DYKES (2008) bestétigten Einflussradius
eines Brut warmenden Zellbesuchers (bis zu 3 Zellen Entfernung) liegen.

Durch die von einem Zellbesucher verursachte Wiarmeausbreitung in der Wabe werden auch
die etwas weiter entfernt (mit einer Zwischenzelle Abstand) liegenden Brutzellen noch
deutlich ,,mitgewédrmt* (Tab. 8). Bei 8 - 10 % Liickenanteil findet sich die groBte Hiufigkeit
solcher Brutzellen mit 1 Zwischenzelle Abstand (etwa in der gleichen Anzahl wie die direkt
an einer Liicke liegenden Zellen; Abb. 32 C), wodurch die Wirmeleitung durch die Brutwabe
(Tab. 5, Tab. 8) optimal zur Geltung kommen kann. Bei steigender Brutliickenzahl (>10 %)
erhoht sich zwar kontinuierlich die Zahl der direkt neben einer Liicke liegenden Brutzellen,
doch gleichzeitig verringert sich der Anteil der eine Zwischenzelle entfernt liegenden
Brutzellen (Abb. 31, Abb. 32 D-F). Dadurch verlieren die Wérmeleitung durch die Wabe und
das ,Mitwidrmen dieser entfernten Brutzellen an Bedeutung. Hinzu kommt, dass nur bei
niedrigen Liickenzahlen nahezu jede Liicke von 6 gedeckelten Brutzellen umgeben ist (Abb.
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32 A), so dass ein darin befindlicher Zellbesucher Wirme an die grof3tmégliche Zahl von
Brutzellen abgeben kann. Mit zunehmender Liickenhédufigkeit liegen jedoch auch mehr
Liicken nebeneinander, so dass eine grofler werdende Zahl von Liicken nur noch von 5 oder
weniger gedeckelten Brutzellen umgeben ist (Abb. 32 C-F).

Es ist bemerkenswert, dass den Bienen in Form von Zeit- und Energieersparnis (FEHLER ef al.
2007) ein Vorteil aus der Nutzung der Liicken fiir das Brutwiarmen entsteht, obwohl es keine
Anzeichen fiir ein ,planvolles® Anlegen solcher Liicken an bestimmten Stellen gibt. Die zur
Liickenentstehung fithrenden Faktoren sind durchweg negativ einzuschéitzen (s. Kap. 1.3.3).
Ihre Anzahl erscheint eher zufillig, auch wenn die bei den untersuchten Brutwaben gefunde-
nen Hiufigkeiten und daraus resultierenden raumlichen Verhiltnisse in einem Bereich liegen,
der nach FEHLER et al. (2007) durchaus sinnvoll und vorteilhaft fiir die Verwendung als Heiz-
zellen ist. Nach derzeitigen Kenntnissen besteht jedoch kein nachgewiesener Zusammenhang
zwischen dem Zustandekommen der Liicken und ihrer spiteren Verwendungsweise, die sich
nicht nur auf die hier untersuchte Nutzung fiir Langzeitzellbesuche von Brutheizerinnen
beschrinkt. Die Anlagerung von Wassertropfchen an die Innenwinde offener Zellen beim
Kiihlen des Stocks (PARK 1925; LINDAUER 1954; MARTIN & LINDAUER 1966; VON FRISCH
1993; SEELEY 1997) sowie die temporidre Vorratsspeicherung bei guten Trachtverhiltnissen
(GOETZE 1949; ZANDER & BOTTCHER 1971) sind weitere niitzliche Verwendungsweisen fiir
Liicken im Brutbereich.

Die rdaumliche Verteilung der Brutliicken ist auch mit Blick auf diese anderen Nutzungsarten
von Interesse. Durch die Zwischenspeicherung von Vorriten konnten sich z.B. weitere Vor-
teile in Form kurzer Transportwege fiir die Pollenversorgung der in der Néhe befindlichen
offenen Brut und der Ammenbienen oder fiir die Energieversorgung der am Brutwirmen be-
teiligten Arbeiterinnen mittels Nektaraustausch (Trophallaxis) ergeben (R. BASILE, pers. Mit-
teilung). Allerdings liegen noch keine Studien zur Effizienz im Zusammenhang mit der
Nutzung dieser kurzen Wege vor.

Die Verwendung der Liicken als Zwischenspeicher fiir Vorrite steht der Verwendung fiir das
Brutwirmen (und fiir das Brutkiihlen nach PARK 1925) entgegen, da die vollen Vorratszellen
nicht von Arbeiterinnen besucht werden konnen. Allerdings liegen viele Brutzellen in der
Nihe mehrerer Liicken (Abb. 21 B, C), sofern die Liickenzahl nicht extrem niedrig ist. Das
Auftreten einzelner unzugénglicher Vorratszellen hat in diesen Fillen nur eine geringe Aus-
wirkung auf die Entfernung der Brutzelle zur ndchsten besuchbaren Zelle. Die fiir die Entfer-
nungsberechnung geringer werdende Bedeutung jeder einzelnen Liicke zeigt sich bereits bei
zweidimensionaler Betrachtung (flacher Kurvenverlauf von ,,Summe 0..2* in Abb. 31) und
noch mehr bei dreidimensionaler Auswertung (Abb. 21 B, C).

Die Speicherung der Vorrite innerhalb des Brutbereichs ist aber ohnehin nicht dauerhaft.
Nach CAMAZINE ef al. (2001) werden vorzugsweise die brutnah liegenden Vorratszellen bei
ausbleibendem Nachschub (iiber Nacht, bei schlechtem Wetter) wieder geleert (,,overnight
emptying of honey and pollen cells*). Dies entspricht auch den zum Zeitpunkt der Verhaltens-
beobachtungen in den Stocken vorgefundenen Verhiltnissen. Zu Zeiten des grofiten Bedarfs
an Wirmeproduktion, d. h. wenn die Aullentemperatur niedrig ist, wenn keine Sammelbienen
mit hohen Thoraxtemperaturen vom Flug zuriickkehren und wenn viele Bienen mit niedriger
T'rm ruhen (KAISER 1988; SAUER & KAISER 1995), stehen also auch solche Zellen wieder fiir
das Brutwérmen zur Verfiigung. Beobachtungen zur Trophallaxis im Brutbereich deuten an,
dass der Energiebedarf von Heizbienen zum Teil aus solchen Nektarzellen gedeckt wird (R.
BASILE, personliche Mitteilung), was deren Leerung indirekt fordert.
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Das Brutwédrmen wird sowohl von Zellbesuchern als auch von Arbeiterinnen auf der Waben-
oberfliche (BUIOK et al. 2002) ausgeiibt. Die Temperatur kann deshalb auch in liickenarmen
Brutnestern im Optimalbereich gehalten werden, wenngleich dafiir ein hoherer zeitlicher und
energetischer Aufwand erforderlich ist (FEHLER et al. 2007). Brutwaben mit sehr wenigen
Liicken (< 3 %) wurden bei der Kontrolle der Bienenvolker von zwei Zuchtlinien an verschie-
denen Standorten und in der verwendeten Literatur nur sehr selten gefunden. Die meisten Wa-
ben hatten zwischen 3 und 9 % Liicken. Aulergewohnlich liickenarme Waben, bei denen das
Brutwédrmen in den Liicken kaum Bedeutung haben kann, gibt es zwar (z.B. Abb. 5.10 in
RUTTNER 2003, identisch mit Abb. 7 in RUTTNER 1983), doch diese sind eher eine Ausnahme
und deshalb nicht als ,,typisch® anzusehen. Diesen Eindruck hat auch LIEBIG (2005) bei
Populationsschitzungen gewonnen: ,,Waben mit fast liickenloser Brutfliche kommen selten
vor. Doch genauso selten sind ’16chrige’ Brutflachen, bei denen mehr als 10% der Zellen
nicht mit Brut belegt sind.*

Ebenso aufschlussreich ist ein Blick auf jene zahlreich in der Literatur und in Imkerzeitschrif-
ten abgebildeten Waben, die von den Autoren nicht aufgrund ihrer besonders niedrigen
Liickenzahl ausgewéhlt wurden (Tab. 1) sondern aus anderen Griinden oder ,,zuféllig* neben
dem Stock standen und deshalb ein typischeres Bild des Brutbereichs vermitteln. Da solche
Waben aufgrund der geringen Druckgrofle oder eines zu hohen Bienenbesatzes in der Regel
nicht im Detail (Kap. 2.6) ausgewertet werden konnen, sei an dieser Stelle zumindest auf
einige davon hingewiesen, z. B.: BIENEFELD 2005 (S. 19, 25, 47), ENGELS 1998 (Abb. 3),
FARRAR 1968 (Abb. 7), FREYER 2001a (S. 4 und 5), HoLM 1997 (S. 37 und S. 109), KRAMER
& HUNKELER 1950 (S. 72), LEHNHERR et al. 2001 (3 Abb. auf S. 69), PARK 1946a (S. 69),
1975 (S. 47), SCHURZINGER 1990 (S. 20), voN FriscH 1993 (S. 38 oben). Die grobe
Abschitzung der Liickenzahl bei diesen Waben ist konform mit den vorliegenden Ergebnissen
zur typischen Brutliickenhdufigkeit und bestitigt die Seltenheit extrem liickenarmer
Brutwaben (< 3 % Liicken).

Fiir das seltene Auffinden solcher Waben sind vor allem das zeitlich-raumliche Eilegeverhal-
ten der Konigin und das Ausrdumverhalten der Arbeiterinnen verantwortlich, die beide das
Aussehen des Brutnestes mafgeblich beeinflussen (Kap. 1.3.3).

Das Ausrdumen einzelner Brutzellen betrifft alle Entwicklungsstadien einschlieBlich der
bereits gedeckelten Brut (FUKUDA & SAKAGAMI 1968) und ist nicht nur auf das Ausrdumen
der diploiden Drohnenlarven am 3. und 4. Tag nach der Eiablage beschrinkt. Wihrend der
etwa 21 Tage dauernden Entwicklung der Arbeiterinnenbrut kann somit selbst ein zunéchst
liickenloses oder liickenarmes Brutnest nach kurzer Zeit einige % Liicken aufweisen.

Auch Unterschiede in der Entwicklungszeit der Brut (SOOSE 1954 berichtet eine Spanne von
19-33 Tagen; sieche auch MILUM 1925, 1930 und GROH ef al. 2004) und ihre Auswirkungen
auf die Bestiftungsreihenfolge der nachfolgenden Brutsysteme kdnnen zu einer Abweichung
vom ziichterischen Idealbild eines liickenlosen Brutnests fithren. FISCHER ef al. (1974) deuten
an, dass sich die auftretenden Stérungen und UnregelmifBigkeiten mit jeder weiteren Bienen-
generation anhidufen. Da Fotos immer nur eine Momentaufnahme des Brutnestes bieten, wire
eine Untersuchung der zeitlichen Verdnderlichkeit des Brutnesterscheinungsbildes sowohl in-
nerhalb eines Brutsystems als auch jahreszeitlich sehr interessant.
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4.7 Abschlieffende Bewertung

In der vorliegenden Arbeit wurde die Wiarmeiibertragung von Arbeiterbienen auf die Brut und
die Wirmeausbreitung innerhalb der Brutwabe untersucht. Dabei wurde eine unbekannte Ver-
haltensweise, die Warmeerzeugung beim Langzeitbesuch offener Zellen (Liicken) innerhalb
des gedeckelten Brutbereichs, entdeckt und beschrieben. Es ist nicht erforderlich, dass die von
heizenden Bienen besuchten Zellen selbst Brut enthalten. Mit verschiedenen methodischen
Ansidtzen wurde gezeigt, dass bei der Wirmefreisetzung im Zellinnern die benachbarte ge-
deckelte Brut gewarmt wird.

Zusammen mit dem Verhalten von Arbeiterinnen auf der Wabenoberfliche (minutenlanges,
bewegungsloses Andriicken des erwdrmten Thorax an die Brutdeckel: Busok 2000; KLEIN-
HENZ 2000; BUJOK ef al. 2002) sind somit zwei spezielle Verhaltensweisen im Zusammen-
hang mit dem Brutwidrmen bekannt. Aufgrund der raumlichen Position des Thorax beziiglich
der Brut ist das Heizen im Zellinnern effizienter. Auf der Ebene der Kolonie ergibt sich
daraus ein Vorteil durch Einsparung von Zeit und Energie beim Brutwirmen, wobei ein ge-
ringer Prozentsatz von Liicken, die bei Bedarf von Bienen mit hoher 77, fiir Zellaufenthalte
genutzt werden, am wirksamsten ist (FEHLER et al. 2007).

Die Untersuchung der thermophysikalischen Eigenschaften von Brutwaben und die Simula-
tion des Brutwirmeverhaltens ergaben, dass die Wéarmeausbreitung in der Wabe langsam er-
folgt und nur iiber kurze Entfernungen nachweisbar ist. Es konnte jedoch gezeigt werden, dass
bereits bei den geringen und typischerweise anzutreffenden Liickenhéufigkeiten von 4 bis 10
% die meisten gedeckelten Brutzellen (bei dreidimensionaler Auswertung ca. 88 bis 99 %) in
der Néhe einer Liicke und damit im Einflussbereich von mdglichen Zellbesuchern liegen. Die
raumlichen Verhéltnisse sind bei diesen Liickenhdufigkeiten optimal, da die meisten Liicken
von der groftmoglichen Anzahl gedeckelter Zellen umgeben sind und zugleich die grotmog-
liche Anzahl von passiv mitgewidrmten Brutzellen mit 1 Zwischenzelle Abstand vorliegt.

Der Beitrag der Zellbesucher zur Regulierung der Brutnesttemperatur ist also in normalen
Brutnestern nicht durch die geringe Zahl von Liicken limitiert. Welchen Anteil an der
Thermoregulation die beiden Verhaltensweisen (Heizen auf der Wabenoberfliche bzw.
Heizen im Zellinnern) im Einzelfall haben, hingt damit nur vom Verhalten der Bienen ab.
Nicht nur in der vorliegenden Arbeit, sondern auch bei Busok (2000, 2005), KLEINHENZ
(2000) und R. BASILE (in Vorb.), waren bzw. sind Langzeitzellbesuche heifler Bienen keine
seltene Ausnahme, sondern eine typische Erscheinung im Warmebild.

Obwohl bei der Bienenzucht moglichst geschlossene, liickenlose Brutnester angestrebt wer-
den, ist das Vorhandensein von Liicken in mifiger Anzahl (s. Abb. 34) aufgrund der ver-
besserten Moglichkeiten zur Thermoregulation wiinschenswert. Dies gilt nicht nur fiir die hier
untersuchte Wirmeiibertragung und —ausbreitung, sondern auch fiir den Wirmeentzug durch
Verdunstung angelagerter Wassertropfchen (PARK 1925). In beiden Fillen ergibt sich fiir
kiinftige Untersuchungen die interessante Frage, ob die Bienen solche Liicken in der ge-
deckelten Brutfliche auch ,,gezielt anlegen oder nur opportunistisch sind und die ohnehin
vorhandenen Liicken bestmoglich verwenden. Die zahlreichen bereits jetzt bekannten Fakto-
ren, die zur Brutliickenentstehung beitragen, wurden einleitend ausfiihrlich dargelegt.

Mit zunehmendem Anteil von Brutliicken liegen die Liicken haufig nebeneinander, es gibt
kaum noch zusammenhingende Flichen gedeckelter Zellen und die Anzahl der passiv mitge-
warmten Zellen verringert sich. Somit sind hohe Anteile von Brutliicken auch vom Stand-
punkt der Thermoregulation abzulehnen (s. auch Abb. 34).
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Diskussion

Die Entdeckung des Brutwéirmeverhaltens von Zellbesuchern ist nicht nur im Zusammenhang
mit der Thermoregulation und der Bewertung der Niitzlichkeit von Brutliicken, sondern auch
fiir andere Aspekte der Bienenbiologie bedeutsam. So lassen sich einige der in fritheren
Arbeiten erwihnten Zellaufenthalte von langer Dauer und ohne erkennbare Titigkeit nach-
triglich verstehen. Bei kiinftigen Untersuchungen zur Arbeitsleistung einzelner Bienen und
zur altersabhingigen Arbeitsteilung im Volk darf dieses sehr unauffillige Verhalten ebenso
wie das unauffillige Verhalten der Heizbienen an der Wabenoberflidche (BUJOK ef al. 2002)
nicht vernachlissigt werden. Insbesondere die Einstufung einer scheinbar inaktiven Biene als
,faul” oder ,,schlafend sollte erst nach Uberprijfung ihrer Thoraxtemperatur, ansonsten nur
unter Vorbehalt, vorgenommen werden.
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Zusammenfassung

5. Zusammenfassung

In dieser Arbeit untersuche ich das Verhalten von Arbeiterbienen beim Brutwidrmen, die War-
meiibertragung von den Bienen auf die gedeckelte Brut, die thermophysikalischen Eigen-
schaften des Brutnests und spezielle Aspekte des Brutnestaufbaus, die fiir dieses Thema rele-
vant sind und bisher nicht untersucht wurden.

Meine Arbeit umfasst Verhaltensbeobachtungen und thermografische Messungen an individu-
ellen Bienen, die Simulation des Heizverhaltens von Arbeiterinnen und das Messen der Tem-
peraturdnderungen in der Wabe, die Messung der thermophysikalischen Eigenschaften der
Brutwabe und der Zellwinde (Wiarmeleitfahigkeit und Durchlédssigkeit fiir Wéarmestrahlung),
die Auswertung von Brutzelltemperaturen als Ergebnis des Verhaltens von Arbeiterbienen,
die Analyse der Anzahl und der rdumlichen Verteilung von Brutliicken (Auswertung in 2-D
und 3-D beziiglich beider Wabenseiten) und die Entwicklung spezifischer Computersoftware,
die zur Erarbeitung dieser Ergebnisse unverzichtbar ist.

Ein wichtiges Ergebnis dieser Arbeit ist die Entdeckung und Beschreibung eines bemerkens-
werten, bislang unbekannten Verhaltens der Honigbiene: Die Aufrechterhaltung hoher Tho-
raxtemperaturen (77;) bei Langzeitbesuchen in offenen Zellen (,,Liicken) die verstreut in der
gedeckelten Brutfliche vorkommen. Hier zeige ich, dass die Aufrechterhaltung der hohen 77,
nicht auf den Zellinhalt (z. B. offene Brut) bezogen ist - in den meisten Fillen waren die be-
suchten Zellen ohnehin leer - sondern auf die direkt benachbarte gedeckelte Brut, mit der
diese Zellen iiber gemeinsame Zellwinde in Kontakt stehen. Dieses Verhalten liefert eine Er-
kldrung fiir Langzeitzellbesuche von sehr langer Dauer ohne erkennbare Aktivitit, die in frii-
heren Arbeiten beschrieben aber nicht vollig verstanden wurden, und es rehabilitiert die
scheinbar ,,faulen Bienen im Zellinnern.

Diesem Verhalten kommt eine gro3e Bedeutung fiir das Brutwérmen zu, da sich der aufge-
heizte Thorax tief in der Wabe (fast an der Mittelwand) befindet wo der Wirmeverlust an die
Luft minimiert ist und von wo bis zu 6 umliegende Puppenzellen gleichzeitig gewidrmt
werden konnen. Im Vergleich zum Brutwidrmeverhalten an der Wabenoberfliche (Andriicken
des Thorax an die Brutdeckel), wo nur 1 oder Teile von 3 Brutdeckeln mit dem Thorax in
Beriihrung stehen, ist das Wiarmen im Zellinnern mit derselben 77 bis zu 2,6-fach effizienter.
Die Messung der thermophysikalischen Eigenschaften der Brutwabe und die Simulation des
Brutwédrmeverhaltens unter kontrollierten Bedingungen zeigen, dass sich die Wabe langsam
aufwidrmt und eher ein lokal begrenztes Warmen als eine rasche Wirmeausbreitung iiber eine
groB3e Fliche begiinstigt. Der Einflussbereich eines einzelnen Zellbesuchers hingt von seiner
T'r; und der Dauer des Zellbesuchs ab. Anstiege der Bruttemperatur in bis zu 3 Zellen Abstand
zum Zellbesucher sind nachweisbar.

Das hier beschriebene Brutwirmeverhalten im Innern von Liicken (offenen Zellen) bietet
nicht nur neue Einsichten in das Bienenverhalten. Es ermoglicht auch eine Neubewertung der
Liicken und ihrer Niitzlichkeit fiir die Bienen. Eine von mir entwickelte Computersoftware
(;,,CombUse 2.0%) ermdglicht es, das Vorkommen und die rdumliche Verteilung von Liicken
mit hoher Genauigkeit auf der Ebene einzelner Zellen zu erfassen und auszuwerten. Die
raumliche Verteilung der Liicken in der gedeckelten Brutfldache zeigt, dass schon bei geringen
Liickenhéufigkeiten von ca. 4 bis 10 %, die in gesunden Kolonien normal sind, eine iiber-
raschend groBe Zahl gedeckelter Brutzellen (88 % bis 99 %, wenn die dreidimensionale Ver-
teilung beriicksichtigt wird) im Einflussbereich von Brut wirmenden Zellbesuchern sind.
Obwohl das Brutwirmeverhalten im Zellinnern schwer zu entdecken und zu beobachten ist,
fiihren die in dieser Arbeit prisentierten Daten zu dem Schluss, dass es sich dabei um einen
wichtigen Bestandteil der Nestklimatisierung bei Honigbienen handelt.
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6. Summary

In this thesis I investigate the behaviour of worker bees while incubating brood, heat transfer
from bees to the sealed brood, the thermophysical properties of the brood nest and special
aspects of brood nest architecture that are relevant for this topic but have not been
investigated so far.

My work comprises behavioural observations and thermographic measurements of individual
bees, simulation of worker bees’ heating behaviour and measurement of temperature changes
within the brood comb, the measurement of thermophysical properties of the brood comb and
cell walls (thermal conductivity and transmission of thermal radiation), the analysis of brood
cell temperatures as a result of the behaviour of worker bees, the analysis of the number and
spatial distribution of brood gaps (analysis in 2-D and 3-D with regard to both sides of a
comb) and the engineering of specific computer software which was indispensable to achieve
these results.

One major result of this work is the discovery and description of a very remarkable, hitherto
unknown behaviour of the honeybee: the maintenance of high thorax temperatures (77)
during long-time visits to open cells (“‘gaps”) which are scattered at low rates among the
sealed brood. Here I show that the maintenance of high 77, is not related to the contents of the
visited cells (anyway, they were empty in most cases) but to the presence of sealed brood
which is directly adjacent to and sharing common cell walls with the visited cell. The
discovery of this behaviour casts a positive light on apparently “lazy” bees and provides an
explanation for long-time cell-visits with durations of several ten minutes which were
described but not fully understood in earlier works by other authors. Moreover, this behaviour
is of high relevance for brood incubation itself because the heated thorax is deep in the comb
(almost down to the middle wall) where heat loss to the air is minimized and where up to 6
surrounding pupa cells can be warmed simultaneously. In comparison to specific brood
incubation behaviour on the comb surface (pressing the thorax onto the brood caps), where
only one or parts of three brood caps may be in touch with a heated thorax, heating inside
cells with the same 77y, is up to 2,6 times more efficient.

The measurement of thermophysical properties of the brood comb and the simulation of
worker heating under controlled conditions show that the comb warms up slowly and supports
local heating rather than a rapid spread of heat all over the area. The radius-of-influence of a
single cell visitor depends on its 77, and on the duration of the cell visit. Increases of brood
temperature as far as three cells away from the cell visitor may be detected.

The brood incubation behaviour via gaps (i.e. open cells) which I describe in this work does
not only give new insights into bee behaviour. It also allows a reconsideration of the gaps
themselves and their usefulness to the bees. A specific computer software (“CombUse 2.0”)
which I developed for this work allowed me to register and analyze the spatial distribution of
gaps with high precision on the level of cells, in contrast to rough estimations of brood areas
and gap numbers which are commonly used in bee-breeding and population assessments.

The analysis of the spatial distribution of gaps in the sealed brood area shows that even at
small proportions of gaps (ca. 4 to 10 %, common to healthy colonies), a surprisingly large
number (88 % to 99 %, if the three-dimensional distribution of gaps is considered) of sealed
brood cells is within the reach of brood incubating worker bees visiting these gaps.

Although brood incubation behaviour inside cells is very difficult to detect and observe, the
data presented in this work strongly suggest that heating inside cells is an important part of
nest climate control and other aspects of social life in honeybee colonies.
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Verzeichnisse

7. Verzeichnisse

7.1 Abkiirzungen, Einheiten und Symbole

Einheiten sind normal gedruckt. Bezeichnernamen, wissenschaftliche Namen und Worther-
vorhebungen sind kursiv. Hier nicht erwihnte Abkiirzungen werden im Text an der betreffen-
den Stelle erklért.

A

QIVVIAA QI
=

*

r(T)

M>U§‘WHE‘OQPQ®QB

&

max

MESZ
MEZ

Grad Celsius

ist gleich

ist ungefihr

kleiner als

kleiner oder gleich

groBer als

groBer oder gleich

Zentimeter (1 cm = 102 m)

kennzeichnet einen relativen Wert (Differenz)

Dicke, Durchmesser, Abstand

Rosseland-gewichteter spezifischer Extinktionskoeffizient
Emissivitit

Gramm

Stunde

Joule

Kelvin

Kilogramm (1 kg = 1000 g)

Wairmedurchlasskoeffizient [J s'm? K'l]
Wirmeleitfahigkeit [J s m' K" (zur Unterscheidung vom Symbol fiir die
Wellenlidnge wurde auf die Verwendung des gebriuchlichen A verzichtet)
Wellenldnge [um]

Wellenlidnge [um], bei der das Strahlungsmaximum liegt (nur im Zusammen-
hang mit dem Wien’schen Verschiebungsgesetz relevant)
Masse

Meter

Mitteleuropédische Sommerzeit

Mitteleuropéische Zeit

Milligramm (1 mg = 10° g)

Minute

Millimeter (1 mm = 107 m)

Aufwirm- bzw. Abkiihlrate der Bruttemperatur [°C Min.”]
maximale Aufwirmrate der Bruttemperatur [°C Min. ™
Mittelwert

Anzahl

ohne Jahresangabe

Sekunde

Standardabweichung (standard deviation)

Zeit (Dauer oder zeitlicher Abstand)

Temperatur
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TBrut Temperatur in einer gedeckelten Brutzelle, gemessen am Zellboden

Tpeckel Temperatur in einer gedeckelten Brutzelle, gemessen unterhalb des Zelldeckels

T raum Umgebungstemperatur am Standort der Beobachtungsstocke (LLabor)

Tstock Lufttemperatur im Bienenstock, gemessen zwischen zwei Waben

Ty Thoraxtemperatur (bei thermografisch gemessenen Werten: Oberflichentemp.)

Trh(Beginn) Thoraxtemperatur beim Beginn eines Zellbesuchs

TrhEnde) Thoraxtemperatur am Ende eines Zellbesuchs

(AT 1) netto Netto-Unterschied der Thoraxtemperatur zwischen Ende und Beginn eines
Zellbesuchs; ATTh(netto) = TTh(Ende) -T Th(Beginn)

X Multiplikatorzeichen bei Flichenangaben, z.B. 3 cm x 5 cm

7.2 Geriite und Hilfsmittel

- Brutschrank B5042 (Heraeus),

- FTIR-Spektrometer Vector 22 (Bruker),

- FTIR-Spektrometer /Fs-66v (Bruker),

- Kohlefaserwiderstinde, Bauform 0204,

- Kunststofffolie (Fa. Herlitz),

- PC mit Videoeingang,

- Software AmberTherm v 1.28,

- Software Delphi 6.0 Professional (Entwicklungsumgebung),

- Software Excel 2003/XP

- Software Statistica 6. 1,

- Software ThermaCam Researcher Pro 2.7,

- Spannungsquelle Amrel LPS-301 (American Reliance),

- Stationdre Einplattenapparatur Lola V (ZAE Bayern),

- Videokamera NV-DS 35 (Panasonic),

- Videorekorder AG-7350 (Panasonic),

- Thermometer und Datenlogger A/memo 2290-8 V5 (Ahlborn) mit NTC-Fiihlern,
- Thermometer Voltcraft 502 (Conrad electronic) mit Thermoelementen.
- Wirmebildkamera Radiance PM 1.5.1/b (Raytheon-Amber),

- Wiarmebildkamera ThermaCam S40 (FLIR Systems),

- Wirmeleitpaste (Fa. Braun).
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7.3 Verzeichnis der Abbildungen

Alle Abbildungen stammen, sofern in der Bildunterschrift nicht anders angegeben, vom Autor
dieser Arbeit.
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