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1 Einfihrung

Abbildung 1.1: Arbeiterin (Foto: Richard Bartz unter CC BY-SA 2.5)

Es scheint daher nicht unméglich, dass die Biene eine gewisse Zeitspanne ihres Lebens mit
Wiéirmeerzeugung verbringt, und dass dieses Verhalten so wenig auffillig ist, dass es von
einem Beobachter ohne Zuhilfenahme empfindlicher Temperaturfiihler nicht bemerkt

werden kann (Koeniger, 1978).

The bees may be sensing brood temperature or some temperature related to it, such as

temperature at the bottom of empty cells in the brood area (Kronenberg & Heller, 1982).
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Soziale Insekten werden anhand ihrer Vielfalt und Individuenzahl zu den erfolgreichsten Lebewesen
der Erde gerechnet. Der Schlissel zu ihrem Erfolg und ihr besonderer Reiz als biologisches Unter-
suchungsobjekt liegen in der engen Kooperation von vielen Tausenden Individuen (Oster & Wilson,

1979; Wilson, 1972).

In der Biologie werden alle Arten von Lebewesen als sozial bezeichnet, die sich zu mehr oder weniger
groBen Gemeinschaften zusammenschlieBen und ein Mindestmall an Kooperation unter ihren
Mitgliedern zeigen. Diese sozialen Spezies sind sehr heterogen auf die Stamme und Klassen des
Tierreichs verteilt. Unter den wirbellosen Tieren tritt das Phdnomen der Sozialitdt in der Hauptsache
bei den Arthropoda auf. Neben den Termiten ist diese Lebensweise insbesondere bei den Hymen-
opteren weit verbreitet; staatenbildende Formen gibt es bei Bienen, Ameisen, Hummeln und

Wespen (Holldobler & Wilson, 2009; Wilson, 1972).

Insektenstaaten interessieren Biologen insbesondere auf Grund ihrer eusozialen Organisation
(Nowak et al., 2010). In eusozialen Kolonien existiert ein generationenibergreifendes kooperatives
Gruppenleben, das nur einem oder einigen wenigen Individuen die Fortpflanzung gestattet (siehe
Michener, 1969; Wuketits, 1997). Der hohe Grad an kooperativem und organisiertem Handeln wird
zum Beispiel bei den Jagdziigen der Treiberameisen (vgl. etwa Kapitel 14 in Camazine et al., 2003)
oder dem Schwarmen von Honigbienen deutlich. Besonders beeindruckend manifestiert er sich in
den von einigen Arten erstellten komplexen Nestbauten, beispielsweise in der konstruktiven

Genauigkeit der hexagonalen Bienenwaben (vgl. Kapitel 16 in Camazine et al., 2003).

Es ist von zentraler Bedeutung fiir das Verstandnis von Koloniestrukturen, wie aus den oberflachlich
ungeordnet wirkenden Aktionen einzelner Individuen in der Summe ein koordiniertes und
erfolgreiches Gesamthandeln entstehen kann. Die Frage, wie eine Insektenkolonie untereinander
organisiert ist und wie die Individuen dabei miteinander agieren, faszinierte schon Aristoteles. In
seiner zoologischen Schrift Historia animalium (Aristotle, 2002) aus dem 4. Jahrhundert v. Chr.
beschrieb er erstmals wissenschaftlich die Systematik und das Verhalten von Bienen. Doch schon
vorher machten Hohlenmalereien aus der Steinzeit (7000 v. Chr.) und Kunstgegenstdnde der agyp-
tischen Pharaonen (um 3000 v. Chr.) und Minoer (1600 v. Chr.) die Rolle der Bienen fiir den
Menschen deutlich (Ruttner, 1992). Bis zum heutigen Tag hat die Honigbiene als wirtschaftliches

Nutztier nichts an Bedeutung eingebiif3t.

Am Beispiel des Brutwarmens der Westlichen Honigbiene (Apis mellifera L.) geht mein
Promotionsprojekt dem Phanomen der sozialen Arbeitsteilung in einer seiner grundlegendsten Aus-

pragungen nach.



1.1 Die Westliche Honigbiene

Die Westliche Honigbiene Apis mellifera LINNEAUS, 1758 (Familie: Apidae) entstand im Tertidr in den
Klimazonen der afrikanischen Tropen und Subtropen. Spater immigrierte sie nach West-Asien und in
die kilteren europiischen Klimagebiete (Ruttner, 1992; Winston, 1987).! Diese Ausbreitung in kiltere

Habitate war nur mit einer guten Uberlebensstrategie méglich.

Die Tiere bilden groRe Kolonien mit einem komplexen eusozialen Geflige, welches es moglich macht,
ohne Diapause die Wintermonate zu liberstehen und im Friihjahr rasch mit der Volksentwicklung zu
beginnen. Voraussetzung dafiir ist ein geschlossener, gut isolierter Nistplatz, der zur Aufzucht der
Brut und als Vorratsraum fiir Nektar und Honig dient. Als Bedingung fir das Funktionieren des
Sozialgefliges steht die soziale Organisation in der Kolonie. Diese besteht aus einem fertilen
Weibchen — der Konigin, je nach Jahreszeit mehreren Hundert Drohnen und durchgehend etwa
20.000 bis 70.000 Arbeiterinnen (Bodenheimer, 1937; Fukuda, 1983). Die Kénigin paart sich wahrend
ihrer Paarungsflige mit bis zu 17 Drohnen und Ubernimmt damit die Fortpflanzung der Kolonie
(Adams et al., 1977; Roberts, 1944; Schlins et al., 2005; Seeley, 1985). Pro Tag legt sie bis zu 2000
Eier. Drohnen entstehen durch Parthenogenese. Es sind haploide Mannchen, die aus unbefruchteten
Eiern entstehen (Arrhenotokie), wahrend die Arbeiterinnen aus befruchteten Eiern schliipfen und
daher diploid sind (Winston, 1987). Wahrend die Konigin ausschlieRlich die Rolle des Eierlegens
bekleidet, erledigen die Arbeiterinnen alle anfallenden Arbeiten in der Kolonie. Kurz nach dem
Schliipfen beginnen sie mit sozialen Nestaufgaben, wie Zellenreinigung, Brutpflege, Pollen-
bearbeitung, Wabenbau, Ventilation, Wachterdienst und Sammelfliige. Sie selbst sind fort-
pflanzungsunfahig, konnen aber beim Fehlen einer Kénigin unbefruchtete Eier legen (Rdsch, 1925;

Seeley, 1982).

Die Waben sind der Lebensraum der Honigbienen innerhalb der Kolonie. Nach Tautz & Heilmann
(2007) halt sich eine Arbeiterin zu mehr als 90% ihres Lebens auf den Waben auf. Die Waben sind
senkrecht nebeneinander ausgerichtet und zeigen eine typische Anordnung mit Bienenbrut im
Zentrum der Wabe, umgeben von einem Ring aus Pollen und umgrenzt von honigtragenden Zellen

(Winston, 1987).

! Durch moderne Transportméglichkeiten ist Apis mellifera heutzutage weltweit verbreitet (Winston, 1987).



1.2 Selbstorganisation

Obwohl eine Insektenkolonie aus Zehntausenden von Individuen besteht, funktioniert das soziale
Geflige tadellos. Wie kann dieses komplexe Verhalten erklart werden, welches lediglich durch
Interaktionen von Individuen mit einfachen VerhaltensduRerungen gesteuert wird? Nach dem
heutigen Wissensstand lassen sich Insektenkolonien als selbstorganisierte, dezentralisierte Systeme
charakterisieren (Camazine et al., 2003). In diesen reagieren alle Mitglieder der Gemeinschaft
ausschlieBlich auf lokale Reize der unmittelbaren physikalischen oder sozialen Umgebung, ohne dass
die Individuen durch einen lbergeordneten Gesamtplan gesteuert werden (Hoélldobler & Wilson,

2009; Page Jr. & Mitchell, 1998).

Self-organization is a process in which pattern at the global level of a system emerges solely
from numerous interactions among the lower-level components of the system. Moreover,
the rules specifying interactions among the system’s components are executed using only

local information, without reference to the global pattern (Camazine et al., 2003).

Selbstorganisierte Systeme bestehen normalerweise aus einer Vielzahl dhnlicher Komponenten oder
Ablaufe. Diese Einheiten kénnen lebendig sein, wie z.B. Bienen, Fische oder Nervenzellen, aber auch
aus unbelebten Objekten, wie Sandformationen oder Pigmentmustern bestehen. In der Modellvor-
stellung selbstorganisierender Systeme gibt es zwei Grundeinheiten der Interaktion zwischen den

beteiligten Komponenten — die positive und die negative Rickkopplung.

Die meisten selbstorganisierten Systeme entstehen durch positive Riickkopplung. Dieser machtvolle
Mechanismus ist fur die Strukturbildung in biologischen Systemen verantwortlich. Die negative
Rickkopplung wirkt antagonistisch und verhindert unkontrollierbare, (iberbordende Strukturen.
Ebenfalls kdnnen physikalische Grenzen eine Hemmung musterbildender Prozesse bewirken. Die
Mehrzahl der Interaktionen, die selbstorganisierte Systeme hervorbringen, ist dynamisch und
benotigt kontinuierliche Interaktionen mit den Komponenten. Die Selbstorganisation ist eine Haupt-
komponente zahlreicher Verhaltensphdanomene bei sozialen Insekten (siehe auch Bonabeau et al.,

1997; Camazine et al., 2003; Theraulaz et al., 2003).



1.3 Soziale Arbeitsteilung

Die soziale Arbeitsteilung in Insektenstaaten kann als selbstorganisierendes System angesehen
werden (Oster & Wilson, 1979). Sie ist eine Thematik, die sich von der Biologie bis zur Soziologie
zieht, und in ihrer Gesamtheit erklarungsbedirftig ist. Wahrend sich die Soziologie mit dem
Phianomen der sozialen Arbeitsteilung unter dem Gesichtspunkt des Zusammen- und
Wechselwirkens zwischen Menschen in Gemeinschaften und Gesellschaften beschaftigt (vgl.
Durkheim, 1960), untersucht die Soziobiologie dagegen die ,biologischen Grundlagen aller Formen
des sozialen Verhaltens bei allen Arten von Organismen, einschlielich des Menschen (Wuketits,
1997).“ Insektenkolonien nehmen darin eine besonders grof3e Rolle ein, da sie eine grofle Anzahl an

Mitgliedern besitzen, die sich leicht beobachten und manipulieren lassen.

Die soziale Arbeitsteilung bei Honigbienen ist ein komplexes Phianomen, das Strukturen und
Mechanismen auf zwei Ebenen biologischer Organisation umfasst: das Individuum und die Kolonie
(Wilson, 1972). Jede Arbeiterin besitzt ein bestimmtes Aufgabenset, welches zwischen den
Individuen in der Kolonie variiert. Die Tiere widmen sich ausschlieRlich diesen Aufgaben, bis deren
Ausfiihrung durch einen Stimulus gehemmt wird. Als Antwort auf Umweltveranderungen im sozialen
Kontext kdnnen die Tiere zwischen diesen Aufgaben wechseln, so dass bei Bedarf mehr oder weniger
Arbeiterinnen aktiv sind (Detrain et al., 1999; Oster & Wilson, 1979; Résch, 1925). Somit lasst sich
sagen, dass Spezialisierung und Plastizitdt im Verhalten charakteristische Merkmale der sozialen

Arbeitsteilung darstellen (Calderone et al., 1989; Fewell & Bertram, 1999).

Das Sozialverhalten in einer Honigbienenkolonie zeichnet sich im Besonderen durch die reproduktive
Arbeitsteilung zwischen Konigin und Arbeiterinnen und die nichtreproduktive Arbeitsteilung unter
den Arbeiterinnen aus (Oster & Wilson, 1979). Die reproduktive Arbeitsteilung beschreibt die oben
beschriebene Organisation aus einer fertilen Konigin und zahlreichen sterilen Arbeiterinnen. Die
nichtreproduktive Arbeitsteilung stellt ein viel komplexeres Phanomen dar. Nicht alle Individuen
einer Kolonie sind zu einem Zeitpunkt gleichermalen bereit oder fahig, eine bestimmte Nestaufgabe
auszufiihren (Rosch, 1925). Ihre Arbeitsbereitschaft wird von einer Vielzahl innerer und duRerer
Faktoren bestimmt. Bei Honigbienen und vielen anderen sozialen Insekten spielt oft das Lebensalter
eine entscheidende Rolle bei der sozialen Arbeitsteilung. Dieser temporéare Polyethismus (Holldobler
& Wilson, 2009; Oster & Wilson, 1979; Page Jr. & Mitchell, 1998) ist eines der meistuntersuchten
Mechanismen im Verhalten sozialer Insekten und gibt trotzdem heute noch Wissenschaftlern Réatsel
auf (siehe Johnson, 2008; Johnson & Frost, 2012). Neben diesen altersabhingigen Aufgaben sind

allerdings auch mehr oder weniger altersunabhangige Aktivitaten bekannt (Lindauer, 1952).

Die altersabhdngigen Aktivitaten in einer Honigbienenkolonie lassen sich grundlegend in Aktivitaten

innerhalb und aulRerhalb des Nestes einteilen, wobei jiingere Bienen Aufgaben innerhalb und altere
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Bienen Aufgaben auBerhalb des Nestes lUbernehmen. Dies ist eine Anpassung an die Gefahren
auBerhalb des Stockes, denen nur die erfahreneren Tiere ausgesetzt werden. Die zeitlichen Abstdande
zwischen den einzelnen Aufgaben sind nie konstant, sondern individuell sehr verschieden, so dass es
eine deutliche zeitliche Uberlappung bei der Aufgabenausfiihrung gibt. Auch werden oft mehrere
Aufgaben wahrend einer einzigen Altersstufe erledigt (Lindauer, 1952). Dies lasst die Vermutung zu,
dass neben einer genetischen Komponente weitere Charakteristika den Zeitablauf der Entwicklung
beeinflussen. Die Ursache fiir den temporaren Polyethismus bei Arbeiterinnen wird hauptsachlich in
der Drisenentwicklung und weiteren physiologischen Verdanderungen im Insektenkorper
verschiedener Altersstadien gesehen. So steht die Entwicklung und Resorption der Arbeiterinnen-
driisen im engen Zusammenhang mit der sozialen Arbeitsteilung (Himmer, 1930; Rosch, 1925, 1927,
1930; Seeley, 1985). Auch das Juvenilhormon spielt bei der Steuerung des temporéaren Polyethismus

eine wichtige Rolle (Elekonich et al., 2001; Robinson & Huang, 1998).

Zu den Aufgaben der Bienenarbeiterinnen, die nicht oder nur teilweise dem temporaren
Polyethismus unterliegen, zdhlt man Aufgaben wie die Nestverteidigung, das Raubern und die
Thermoregulation. Doch kommen auch hier die allgemeinen Beobachtungen zur sozialen Arbeits-

teilung zum Tragen (Kleinhenz, 2000; Watmough & Camazine, 1995).

Fiir den evolutiondren Erfolg sozialer Insekten sind neben der Fitness der reproduktiven Individuen
die Gesamteigenschaften der Koloniestrukturen von maRgeblicher Wichtigkeit (Fewell & Page Jr.,
2000). Diese koloniale Einheit stellt damit eine eigene Selektionsebene dar. Die Reaktion der Kolonie
als Ganzes wird daher von der Gesamtheit der Reaktionen der beteiligten Individuen bestimmt, die
ihrerseits auf Anderungen der sie umgebenden Stimuli reagieren (Pinter-Wollman, 2012). Da die
Reaktion einer Kolonie im Wesentlichen davon bestimmt wird, wie viele Tiere sich zu einem
Zeitpunkt an einer bestimmten Nestaufgabe beteiligen, ricken fir das Verstandnis dieser
Koloniereaktionen Gruppenprofile in den Vordergrund. Diese geben wieder, wie viele Tiere sich
abhangig von den jeweiligen Anforderungen und Bedingungen fiir eine bestimmte Aufgabe
engagieren. |lhre Anpassung an die Erfordernisse einer Kolonie unterliegt damit intensiver Selektion
und ist somit direkt adaptiv. Dieser adaptive Charakter des Kastensystems sozialer Insekten ist fiir die
Evolutionsbiologie von groBem Interesse, weil es Aufschluss Uber die Evolution von sozialen
Strukturen in Insektenkolonien geben kann. Da das genetische Material einer Kolonie im Vergleich zu
seinen Tausenden von Mitgliedern in seiner Variabilitat beschrankt ist, kann das Gruppenprofil dieses
Kastensystems als eine Art Reaktionsnorm angesehen werden. Es enthalt alle moglichen Phanotypen,
die der Genpool der Kolonie ausbilden kann (Schmid-Hempel, 1992). Die Evolution der sozialen
Verhaltensweisen von Insektenkolonien kann demgemal als Konsequenz der Selektion auf dieses

soziale Arbeitsprofil angesehen werden.
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Mit der Entschliisselung des Genoms von Apis mellifera (Weinstock et al., 2006) ist die Analyse
genetischer Gruppenprofile weiter ins Zentrum der Apidologie geriickt. Da die Genetik der
Kolonieeigenschaften nur indirekt iber die Genetik der Individuen vermittelt ist, ist sie auch nur tber
diese indirekte Verbindung selektierbar. Fir einzelne Tatigkeiten wie das Pollensammeln bei
Honigbienen wurde hierbei die gesamte Kette von der Lokalisierung der Gene, {iber das Verhalten
der Einzeltiere, bis hin zur Kolonieebene entschlisselt (Page Jr. et al., 1998; Pankiw & Page Jr., 1999,
2000). Bei Honigbienen kann man angesichts ihres polyandrischen Paarungssystems davon ausgehen,
dass die individuelle Variabilitat der Arbeitsbereitschaft neben den unzweifelhaft modifikatorischen
und situationsbezogenen Einflissen zu einem nicht unerheblichen Anteil auch durch die Genetik
bestimmt wird (Crozier & Pamilo, 1996; Robinson, 1992; Robinson et al., 1994; Robinson & Huang,
1998). Die Polyandrie der Konigin fiihrt in erster Linie zu erhohter genetischer Variabilitat des
kolonieeigenen Spermas und den daraus entstehenden Nachkommen. Letztere zeichnen sich durch
die gleiche Mutter, aber verschiedene Vater aus. Die Nachkommen je eines Vaters werden als
Patrilinie bezeichnet (Mattila & Seeley, 2011). Durch diese Patrilinien steigt folglich die Variabilitat im
Geno- bzw. Phanotyp einer Kolonie. Somit zeigt die Kolonie eine stdrkere Variabilitdat im Verhalten
der Arbeiterinnen, was ebenfalls Einfluss auf die Reaktionsnorm und letztlich auf die Flexibilitat der
Kolonie hat. Dieser Einfluss genetischer Variabilitat durch die Polyandrie der Kénigin wurde zahlreich
untersucht (Briickner, 1975; Calderone & Page Jr., 1988; Calderone et al., 1989; Calderone & Page Jr.,
1992; Fewell & Page Jr., 1993, 2000; Fuchs & Schade, 1994; Mattila & Seeley, 2007; Robinson &
Huang, 1998; Robinson, 1992). Die genetische Variabilitdt innerhalb der Kolonien stellt somit

ebenfalls eine wichtige Komponente in der Plastizitdt der sozialen Arbeitsteilung dar.



1.4 Das Response Threshold Model

Die Arbeitsorganisation in Insektensozietaten hat Uber die letzten zwei Jahrzehnte erhebliche
Aufmerksamkeit auf sich gezogen und ist in einer Reihe von theoretischen Studien und Simulations-
modellen sehr eingehend untersucht worden. In diesen Modellen wurden verschiedene, zum Teil
komplexe Annahmen getestet und weitgehend Anndherungen an natirliche Verhaltnisse erreicht

(Beshers & Fewell, 2001).

Eine zentrale Rolle unter den theoretischen Modellen nimmt das Response Threshold Model ein
(Bonabeau et al., 1998; Robinson & Page Jr.,, 1989), das trotz der Sparsamkeit von wenigen
Annahmen in der Lage ist, die wesentlichen Elemente der sozialen Arbeitsteilung in Simulationen zu
erzeugen. Das Modell geht davon aus, dass die Arbeiterinnen interne Schwellenwerte fiir aufgaben-
spezifische Reize besitzen, die zu einem Zeitpunkt in Bezug auf diese Reize individuell verschieden
sind. Diese Unterschiede resultieren aus dem Genotypus der Arbeiterinnen. Befindet sich die
Stimulusstarke fur eine Aufgabe unter dem Schwellenwert, findet keine Reaktion statt, liegt sie Gber
dem Wert, wird eine, nach dem Alles-oder-Nichts Prinzip verlaufende, Reaktion ausgelost. Die
anwesenden Arbeiterinnen mit dem niedrigsten Schwellenwert flir einen bestimmten Reiz beginnen
nach Uberschreiten desselben mit ihrer Arbeit und reduzieren hierdurch die Reizintensitit fir die
weniger rezeptiven Arbeiterinnen. Steigende Reizintensitdt |6st hingegen eine Arbeitsaufnahme
weiterer Arbeiterinnen in die ausfiihrende Bienengruppe aus. Die Variation unter den Arbeiterinnen
in der Hohe der Antwortschwellenwerte fiihrt somit einerseits zu Spezialisierung, aber andererseits

auch zu Flexibilitdt im Verhalten.

Page Jr. und Mitchell (1990; 1998) konnten in einer Reihe von vielfach variierten Simulationen zeigen,
dass diese Modellbedingungen soziale Arbeitsteilung unmittelbar auslésen kénnen, da die Tiere mit
den niedrigsten Schwellen durch Erledigung einer Aufgabe den Stimulus beseitigen, bevor seine
Intensitat die Schwellen der weniger ansprechbereiten Tiere {iberhaupt erreicht. Uber die Erkldrung
der Grundlagen von Aufgabenspezialisierung hinaus stellt dieses Modell auch eine Verbindung zu den
ablaufenden Kolonieprozessen selbst her und ist in der Lage, Gleichgewichtszustande zwischen
Aufgaben und Aufgabenerfiillung zu erzeugen sowie flexible Reaktionen auf Anderungen der
Anforderungen sichtbar zu machen. Das Modell zeigt die Bedeutung von Variabilitdt in den

Schwellenwerten und unterstreicht die hier thematisierte Rolle von Arbeitsbereitschaftsprofilen.

Robinson und Page Jr. (1989; 1992) sehen die Antwortschwellenwerte zusatzlich als Erklarung dafiir,
wie genetische Variation zwischen Arbeiterinnen die Arbeitsteilung beeinflusst. In Honigbienen
wurden Unterschiede zwischen verschiedenen Subfamilien einer Kolonie bei der Ausiibung zahl-
reicher Aufgaben, wie Leichenbeseitigung, Kolonieverteidigung und Futtersammeln gefunden

(Detrain et al., 1999).
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Im Gegensatz zu den zahlreichen theoretischen Modellen der Arbeitsteilung in Insektenkolonien (vgl.
etwa Bonabeau et al., 1999; Graham et al., 2006; Theraulaz et al., 1998), gibt es erst relativ wenige
empirische Analysen. Das Entstehen von Arbeitsteilung auf Grund unterschiedlich ausgepragter
Arbeitsbereitschaft der Individuen wurde zum Beispiel von Fewell und Page Jr. (2000) in
Experimenten mit Pollen- und Nektarsammlerinnen demonstriert. Fiir die empirische Untersuchung
der sozialen Arbeitsteilung eignen sich besonders Kolonieaufgaben, bei denen das Ziel der sozialen
Aktivitat klar definiert ist und eine ausreichende Menge von Tieren beteiligt ist. Hierflir bieten
Aufgaben aus dem Bereich der Nesthomd&ostase experimentell leicht zugdngliche und zeitlich stabile

Versuchssituationen. Die Thermoregulation ist deshalb ein besonders geeigneter Ansatzpunkt.
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1.5 Die Thermoregulation

Insekten werden in der Regel als ektotherme Lebewesen klassifiziert. Sie kdnnen nicht, wie z.B. der
Mensch, ihre Kérpertemperatur unabhangig von der AuRentemperatur konstant halten, sondern sind
von der Umgebungstemperatur abhangig. In unseren Breiten ist der Winter (blicherweise fir
ektotherme Insekten zu kalt, um als Imago zu Gberwintern. Jedoch haben einige von ihnen einen

neuen Weg gefunden, den limitierenden Faktor Kélte zu Giberwinden (Jones & Oldroyd, 2007).

For a simple working definition, | define thermoregulation as the maintenance of a
specific body temperature (or temperature range) independent of passive processes, such
as radiation, convection, evaporation, and the body’s metabolism during different

activities (Heinrich, 1993).

Honigbienen gehéren zu den Insekten, die durch Muskelzittern ihre Thoraxtemperatur aktiv
beeinflussen kdnnen (Esch et al., 1991; Heinrich, 1980b, 1981b; Himmer, 1932; Pirsch, 1923). Die
Flugmuskeln von Insekten zahlen zu den metabolisch aktivsten Muskeln im Tierreich. Diese Muskeln
dienen bei den Honigbienen als Heizelement, welche unabhdngig vom Fligelschlagen zum
Wiérmezittern gebracht werden kdnnen. Die erzeugte Muskelwarme wird durch die Hamolymphe
durch den Bienenthorax transportiert. Damit keine Warme an das Abdomen verloren geht, besitzen
Honigbienen-Arbeiterinnen neun Aortaschleifen im Petiolus, die als Warmeaustauscher fungieren.
Durch diesen Mechanismus fliet die Warme in den Thorax zuriick und das Abdomen bleibt kiihl

(Heinrich, 1979, 1980a, 1980b).

Honigbienen werden deshalb als fakultativ endotherm bezeichnet, da sie ihre Kérpertemperatur
durch diese endogene Warmeproduktion innerhalb gewisser Temperaturgrenzen unabhédngig von
der AuBentemperatur beeinflussen kdnnen. Biologische Beobachtungen in einer Kolonie miissen
jedoch immer auf zwei Ebenen vorgenommen werden: einerseits auf der Ebene des Individuums und
andererseits auf der Ebene der gesamten Kolonie, da ein soziales Insektengeflige individuelle
Grenzen kollektiv Uberbriicken kann. Wahrend zum Beispiel ein Individuum nur in einem
Temperaturbereich von 10°C-49°C, bzw. knapp (ber 50°C aktiv ist (Free & Spencer Booth, 1960,
1962), kann eine gesunde Kolonie den limitierenden Faktor Kilte in weitaus gréBerem Ausmald
Uberwinden. Lindauer (1954) und Southwick (1987) ermittelten als untere und obere Temperatur-
grenze einer groRBen Kolonie -80°C bis +60°C. Bei diesen Extremtemperaturen konnten die Bienen
noch Uber Stunden Kerntemperaturen im Stock von 34°C bis 36°C aufrechterhalten. Um diese
Leistungen zu vollbringen, sind zahlreiche VerhaltensdaufRerungen nétig, die auch in unseren Breiten

zu einer exakten Klimatisierung der Kolonie fiihren.
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Wenn es in den Sommermonaten sehr warm ist und Sonnenstrahlen direkt auf das Nest treffen,
muss die Kolonie gekiihlt werden. Zur Senkung der Nesttemperatur konnen die Arbeiterinnen durch
das Fdcheln die Lufttemperatur im Stock senken (Duong & Dornhaus, 2012; Southwick & Moritz,
1987). Die Arbeiterinnen ordnen sich rdumlich dergestalt im Stock an, dass durch Fliigelschlagen ein
Luftstrom erzeugt wird, der zu einem raschen Luftaustausch fiihrt. Bei extrem hohen AuRen-
temperaturen bilden die Tiere auBerdem einen Bienenbart vor dem Stockeingang (Lindauer, 1954).
Ein Teil des Volkes verldsst dann das Nest und bildet vor dem Eingang eine lockere Traube. Dadurch
verringern sich die Anzahl der Bienen und die Stoffwechselwdrme innerhalb des Stocks. Starks (1999)
beobachtete auBerdem, dass Arbeiterinnen Hitzeschilder bilden kénnen, um die Waben vor externen
Hitzequellen (z.B. Sonneneinstrahlung) zu schiitzen, indem sie sich an den Nesthoéhlenwanden
positionieren und die Warme dadurch abblocken. Ist die Nesttemperatur anschlieRend immer noch
zu hoch, tragen die Bienen Wasser ein und verteilen es in kleinen Tréopfchen auf der Wabenober-
flache. Durch die entstehende Verdunstungskalte kihlen sich nach und nach die Zellen ab (Lindauer,

1951, 1954).

Im europdischen Raum kann es im Winter mit Tiefsttemperaturen von bis zu -20°C extrem kalt
werden. Auch innerhalb von 24 Stunden kdnnen AulRentemperaturen vor allem im Frihjahr und
Herbst stark schwanken. Einerseits ist eine Kolonie durch die Ortsabhadngigkeit weniger flexibel als
ein Individuum, andererseits kann die Temperaturregulierung als Gemeinschaftsaufgabe gelost
werden. Fallt die Stocktemperatur, ausgelést durch eine niedrige Umgebungstemperatur, unter
einen bestimmten Wert, beginnen die Bienen zuerst mit einer Trauben- bzw. Clusterbildung (Gates,
1914; Kronenberg & Heller, 1982; Southwick, 1985a). Sie riicken auf der Wabe enger zusammen,
richten ihre Korper platzsparend aus und bilden eine isolierende Schicht aus Bienenkorpern. |hr
dichtes Haarkleid (Southwick, 1983, 1985b; Southwick & Heldmaier, 1987), das &hnlich effektiv
isoliert wie Daunenfedern, unterstiitzt die Tiere bei der Isolation. Die traubenférmige Ummantelung
aus Bienen wird dadurch in ihrer Gesamtheit dichter und kleiner. Reicht die Isolation der Waben
nicht mehr aus, beginnen vereinzelte Bienen mit einem aktiven Aufheizen der Thoraxmuskulatur
(Esch, 1960; Esch et al.,, 1991). Somit kdnnen sie den Waben verlorengegangene Warme wieder

zufihren.

Im Winter schlieSen sich die Bienen zu einem sogenannten Wintercluster zusammen (Himmer, 1926;
Lemke & Lamprecht, 1990; Omholt, 1987; Southwick, 1983; Stabentheiner et al., 2003). In der brut-
losen Zeit bilden die Tiere eine dichte Kugel um die Kénigin, um den niedrigen AuRentemperaturen
zu entgehen. Bei einer Umgebungstemperatur von —15°C bis +10°C betragt die Kerntemperatur des
Clusters zwischen 18°C und 32°C, die dullere Oberflache zwischen 9°C und 14°C (Esch, 1960; Hess,
1926; Himmer, 1926). Dabei sind die Bienen an der Oberflache des Clusters weitaus dichter gepackt

als Bienen im Kern der Traube. Somit wird der Warmeverlust auf ein Minimum beschrankt. Durch
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aktive Warmeproduktion einzelner Arbeiterinnen kann dem Bienenkollektiv verlorengegangene

Warme wieder zugefihrt werden.

Eine prazise Thermoregulation der Kolonie ist neben dem Wintercluster auBerdem wahrend der
Teilung einer Kolonie notwendig. Wenn eine Kolonie im Frithjahr zu grof§ geworden ist, beginnt das
reproduktive Schwarmen (Winston, 1987). Die Kolonie teilt sich auf, indem eine Konigin und die
Halfte der Arbeiterinnen der Elternkolonie den Stock verlassen. Anschliefend sammeln sie sich an
einem Zweig eines nahe stehenden Baumes bis ein neuer Nistplatz gefunden wird. Dieser
Schwarmcluster kann unter Umstanden mehrere Tage dort hangen bleiben, obwohl die
AulRentemperatur stark schwankt. Bei Messungen an Schwarmclustern konnte gezeigt werden, dass
im Kern fast immer 34°C-36°C herrschen, unabhangig von der AuRentemperatur (Heinrich, 1981a;
Nagy & Stallone, 1976). Wenn die Umgebungstemperatur zwischen 1°C und 16°C liegt, wird die
duBere Oberflache (Mantel) von den Tieren auf 15°C bis 21°C gehalten. Bei Umgebungstemperaturen
Uber 16°C wird die Manteltemperatur nicht reguliert, aber sie liegt durchschnittlich immer noch 2°C
bis 3°C Uber der Umgebungstemperatur. Das Schwarmen ist somit eine kritische Periode im Leben
einer Kolonie, da die Tiere das sichere Nest verlassen und sich den Umwelteinflissen direkt

Uberlassen (siehe auch Heinrich, 1993).

Der Mechanismus der Thermoregulation basiert auch hier auf unabhangigen Aktivitaten einzelner
Bienen. Sie antworten mit Verhaltensanderungen auf Wandlungen ihrer lokalen Umwelt und
regulieren selbstorganisatorisch die Sollwerttemperatur der Kolonie. Eine Anwesenheit der Konigin

ist dabei nicht notig (Heinrich, 1981a).
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1.6 Das Brutwarmen

Eine bereits lang bekannte, kooperativ-homoostatische Leistung der Thermoregulation ist die

Aufrechterhaltung einer konstanten Bruttemperatur bei Honigbienen (Réaumur, 1742).

Wenn im Frihjahr die Brutaufzucht beginnt, herrschen extrem schwankende AuBentemperaturen
vor. Auch in den Sommermonaten oder im Herbst treten haufig starke Temperaturwechsel auf. Diese
Temperaturschwankungen miissen von den Bienen ausgeglichen werden, um die Brutentwicklung
und das Koloniewachstum nicht zu gefdhrden. Das Brutnest wird von den Tieren deshalb auf
Temperaturen zwischen 32°C und 36°C gehalten (Fahrenholz et al., 1989; Gates, 1914; Hess, 1926;
Himmer, 1927; Ritter, 1982). Untersuchungen konnten belegen, dass die Temperaturen der Puppen
im Kernbereich dabei sehr konstant im Bereich um 35°C gehalten werden, aber die umliegenden
Brutzellen starker um den Mittelwert schwanken. Die Dauer der Schwankungen liegt zwischen 30
Minuten und einer Stunde und betragt bis zu 1,0°C. Die Puppentemperaturen sind im zeitlichen
Mittel aber konstant. Die Richtung der Temperaturanderungen ist dabei allerdings nicht fir alle
Puppen gleich, sondern andert sich pro Bereich oder sogar Zelle (Becher & Moritz, 2009; Kraus et al.,

1998).

Der Temperaturbereich um 35°C ist fiir die Brutaufzucht essentiell (Howe, 1967; Tautz et al., 2003).
Untersuchungen haben ergeben, dass ansonsten erhebliche Entwicklungsschdaden im zentralen
Nervensystem oder sogar der Tod der Brut auftreten konnen. Bei Unterkiihlung der Brut wurden
Missbildungen der Fliigel und Mundwerkzeuge und eine Verlangerung der Entwicklungszeit von
Gehirnstrukturen festgestellt, da die Bruttemperatur im Puppenstadium einen Einfluss auf die
synaptischen Verkniipfungen im Bienengehirn hat (Becher et al., 2009; Bock, 2006; Groh et al., 2004;
Himmer, 1927).

Am empfindlichsten gegen Kilte scheint die Brut am 10.-13. Tag zu sein (WeiRB, 1962).2 Eier und
Larven sind im Vergleich zu den Puppen weit weniger kadlteempfindlich. Koeniger (1978) nahm eine
Brutwabe aus einem Volk und bewahrte sie fiir fiinf Stunden bei nur 10°C auf. Nach der Uberfiihrung
zurtick ins Bienenvolk wurden etwa 10% Eier und Larven von den Bienen entfernt, wahrend nur 7%
der Puppen starben. Stattdessen traten bei den geschlipften Bienen starke Schaden auf. 60% bis
80% dieser Tiere waren z.B. aufgrund von Schaden an den Fliigeln nicht flugfahig. Zu hohe
Bruttemperaturen haben ebenfalls Auswirkungen auf die Sterberate der Brut. Bei Temperaturen um

die 38°C sterben bis zu 100% der Puppen ab (Groh et al., 2004).

2 Dieses empfindliche Stadium wird durch verdeckelte Brutzellen markiert, in denen die Puppen sich ungestért
zur Imago entwickeln.
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Bujok und Kleinhenz (2002) konnten nachweisen, dass brutwarmende Bienen Kérperwadrme durch
Andricken des Thoraxes effektiv auf die Zelldeckel der Brutwaben (ibertragen. Dabei wird die
Thoraxmuskulatur durch das Warmezittern auf Werte lGber 40°C aufgeheizt. Die Warmeubertragung
findet anschlieBend vom Wachsdeckel auf die Puppe statt. Dabei halten die Bienen die Enden der
Antennen an die Zelldeckel gepresst. Diese Beobachtung legt nahe, dass die Bienen die Temperatur
der Brutwaben mit den Sensillen ihrer Antennen messen kdnnen. Diese Temperaturrezeptoren
befinden sich vor allem seitlich — an den finf distalen Gliedern der Antenne. Den Grubenorganen
Sensillum coeloconicum und Sensillum ampullaceum wird unter anderem die Temperaturperzeption
zugeordnet (Basile, 2009; Bujok, 2005; Heran, 1952; Martin & Lindauer, 1966). Die Tiere kénnen bis
zu 30 Minuten in einer Hockstellung verbringen. Verldsst eine Biene den Zelldeckel, so ist kurzzeitig
mit Hilfe einer Thermografiekamera ein Warmeabdruck zu erkennen (Bujok et al., 2002). Der
Wirkungsgrad dieser Warmemethode ist relativ gering, da maximal ein Zelldeckel direkt gewarmt
werden kann und die Biene zusatzlich Warme nach allen Seiten abstrahlt. Diese geht an die
Umgebungsluft verloren. Durch die Traubenbildung der Bienen auf der Brutflache wird allerdings ein
vollstandiger Warmeverlust verhindert, da die Isolationseigenschaften der Bienenkorper die warme

Umgebungsluft Gber der Wabe halten.

Betrachtet man Brutwaben aller Saisonstadien, so fallt auf, dass der gedeckelte Brutbereich nie
vollkommen geschlossen ist. Schon bei der Bestiftung durch die Konigin bleiben einzelne Zellen
(Brutliicken) leer. Bei gesunden Kolonien betragt der Anteil leerer Zellen in einer Brutfliche 3% bis
10%,; dieser Wert kann je nach AuRRenklima aber unter- oder Gberschritten werden (Laidlaw & Page
Jr., 1998; Kleinhenz, 2008). Kleinhenz (2003; 2008) zeigte aulRerdem, dass sich vereinzelte Bienen auf
eine Zellbegehung einer leeren Zelle vorbereiten — sie heizen ihren Thorax auf Temperaturen Gber
40°C auf. AnschlieRend schliipfen sie mit dem Kopf voran in eine Brutliicke. Dort verweilen sie etwa 3
bis 30 Minuten und verlassen anschlieend abgekiihlt die Zelle. Auch diese Bienen heizen die Brut,
indem sie Thoraxwarme an umliegende Brutzellen abgeben (Bujok, 2005; Fehler et al., 2007). Diese
Arbeiterinnen erkennt man h&ufig an den pumpenden Abdominalbewegungen, welche durch eine
hohe Atemfrequenz entstehen. Die Tracheen missen gut belliftet werden, um den Muskeln genug
Sauerstoff zuzufiihren, damit sie genug Stoffwechselwarme produzieren kénnen. Bienen, die ldngere
Zeit ohne Pumpbewegungen in leeren Zellen sitzen, haben meist Umgebungstemperatur und
nehmen nicht am Brutwarmen teil (Esch, 1960). Haufig unterbrechen Bienen den Heizvorgang durch
kurze Ruhephasen von bis zu fiinf Minuten, indem sie ihren Thorax um bis zu 5°C abkiihlen. Damit ist
eine exaktere Regulierung der Sollwerttemperatur moglich, welche eine Uberhitzung vermeidet.
Diese Heizmethode fiihrt im Vergleich zum Andriicken des Thoraxes an einen Zelldeckel zu einer
effektiveren Heizleistung, da bis zu sechs umgebende Zellen gleichzeitig gewdarmt werden kénnen

und kaum Warme an die Umgebung verloren geht (Humphrey & Dykes, 2008).
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Eine wichtige Voraussetzung fiir diese enorme Muskelleistung ist eine standige Energiezufuhr in

Form von Zuckernahrung (Heinrich, 1993).

Pro Sekunde Thorax-Heizleistung verbraucht eine Biene, um bei sommerlicher

Umgebungstemperatur 40 Grad Celsius zu erreichen und zu halten, 65 Millijoule.

Nach einer maximalen Heizperiode von 30 Minuten hat eine solche Heizerbiene 120 Joule

verbrannt, die sie vor allem aus dem Zucker in der Himolymphe bezieht.

Wiéhrend der gesamten Brutperiode verbrennen Heizerbienen mit etwa zwei Millionen
Kilojoule mehr als zwei Drittel der im Sommer insgesamt verbrauchten Energie (Tautz &

Heilmann, 2007).

Aufgrund der beeindruckenden Plastizitat in Bienenkolonien wird vermutet, dass das Nervensystem
der Bienen eine ausgepragte Anlage zu Veranderung hat. Es wurde nachgewiesen, dass die
Bruttemperatur einen Einfluss auf diese Plastizitdt hat. Bestimmte Aufgaben im Inneren der Kolonie
werden bevorzugt von Bienen ausgelibt, die aus kiihler aufgezogenen Puppen (32°C Zelltemperatur)
geschlipft sind, wahrend Bienen aus warmer aufgezogenen Puppen (36°C Zelltemperatur) besonders
ausdauernd beim Bienentanz sind und eine bessere Lernfahigkeit besitzen (Groh et al., 2004; Jones et
al., 2005; Tautz et al., 2003). Deutlich wird diese Temperaturabhangigkeit auch bei Sommer- und
Winterbienen. Sommerbienen leben etwa vier Wochen, Winterbienen kdnnen bis zu zwolf Monate
im Volk Uberleben — wobei Winterbienen diejenigen Tiere sind, die sich bei sehr niedrigen
Bruttemperaturen verpuppt haben. Das bedeutet, dass nicht nur die genetische Veranlagung
sondern auch die Bruttemperatur die Wahrscheinlichkeit des Auftretens von bestimmten

Verhaltensweisen beeinflusst (Becher et al., 2009).
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1.7 Stabilitat der Kolonie durch individuelle Variabilitat

In den Blickpunkt aktueller Forschung ist seit einiger Zeit der Zusammenhang zwischen individueller
bzw. genetischer Variabilitat unter den Arbeiterinnen in Bezug zur Koloniestabilitat geriickt. Dabei
werden einerseits die Variabilitdtsunterschiede zwischen Arten bzw. Unterarten, andererseits die
Variabilitatsunterschiede zwischen den Patrilinien untersucht. Einige dieser Untersuchungen

befassen sich im Besonderen mit der Thermoregulation.

Vergleiche des Thermoregulationsverhaltens zwischen den Arten bzw. Unterarten von Honigbienen
kann man mit zwei verschiedenen Methoden untersuchen. Es besteht einerseits die Moglichkeit,
(unter-)artenreine Kolonien zu analysieren und die Ergebnisse im Nachhinein miteinander zu
vergleichen, andererseits kann man heterogen gemischte Gruppen aus zwei (Unter-)Arten

experimentell erzeugen, um die Unterschiede zwischen den Gruppen ad hoc sichtbar zu machen.

Yang (2010) untersuchte das Ventilationsverhalten von Apis mellifera und Apis cerana in diesen
gemischten Gruppen. Wahrend Apis cerana am Stockeingang kalte AuBenluft in den Stock hinein-
fachelt, unterscheidet sich Apis mellifera darin, dass diese Art die heil3e Innenluft hinausfachelt. Yang
konnte darlegen, dass sich die gemischten Gruppen nicht signifikant in der Stocktemperatur von
homogenen Gruppen unterschieden, obwohl heterogene Gruppen héhere Temperaturfluktuationen
aufwiesen. Weiterhin konnte er nachweisen, das Apis cerana sensitiver auf steigende
Stocktemperaturen reagiert und somit frilher mit der Ventilation beginnt, als Bienen von Apis
mellifera. Yang schlussfolgerte, das bei Art-gemischten Gruppen die genetische Diversitat nicht zur
Stabilitdt der Kolonieeigenschaften beitragt, da die Arten evolutionar zu stark voneinander entfernt

sind.

Tan (2012) fiihrte ebenfalls vergleichende Untersuchungen an Apis cerana und Apis mellifera durch.
Er untersuchte den Effekt der Umgebungstemperatur auf das Sammelverhalten. Die Ergebnisse
seiner Forschungen zeigten, dass bei steigender Umgebungstemperatur Apis cerana signifikant
frither mit den Sammelfligen beginnt, als Arbeiterinnen von Apis mellifera. Anscheinend benétigt
Apis mellifera eine héhere Thoraxtemperatur vor dem Abflug als Apis cerana, so dass letztere schon

bei niedrigeren Umgebungstemperaturen das Nest verlassen kann.

Untersuchungen von Southwick und Heldmaier (1987) haben vor einigen Jahren klare Unterschiede
im thermoregulatorischen Verhalten von Arbeiterinnen verschiedener Subspezies sowohl in Bezug
auf einzelne Arbeiterinnen als auch in Bezug auf Bienengruppen nachgewiesen. Diese Unterschiede
zwischen Subspezies zeigten sich auch in einer Folgeuntersuchung zum Warmen der Brut (Krug &
Fuchs, 1997). Nach diesen Untersuchungen wiesen Bienen sidlicher Herkunft (Apis mellifera capensis
& Apis mellifera sicula) eine wesentlich instabilere Thermoregulation auf als an kaltere Gebiete

angepasste Bienen (Apis mellifera carnica & Apis mellifera mellifera).
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Carmen Michel (1995) konnte durch Kaltetoleranztests an den gleichen Subspezies zeigen, dass
einzelne Honigbienen — unabhidngig der Unterart — ihre Korpertemperatur bis zu einer
Umgebungstemperatur von 11°C noch zu regulieren vermogen, wobei die Thoraxtemperaturen der
Tiere dabei gleichmafRig auf einem hohen Niveau bleiben, wahrend die Abdominaltemperaturen
langsam aber stetig sinken. Dadurch bleiben die Tiere auch bei niedrigen AulRentemperaturen
flugbereit. Bienen der Subspezies Apis mellifera carnica haben zudem bis zu einer Umgebungs-
temperatur von 17°C einen um stets 2°C warmeren Thorax als Apis mellifera mellifera, aber ein
vergleichbar kiihles Abdomen. Bienen der Subspezies Apis mellifera mellifera temperieren ihren
Thorax dagegen nicht so hoch. Sie heizen stattdessen ihr Abdomen um 2°C bis 4°C hoher als Apis
mellifera carnica. Aufgrund des warmeren Abdomens haben diese Tiere besonders bei tiefen
Umgebungstemperaturen einen hohen Sauerstoffverbrauch und einen groRen Warmeverlust. Dies
schitzt sie eventuell vor Kalteschaden, die in kalten Klimazonen ansonsten auftreten konnten. Apis
mellifera carnica zeigt dagegen einen relativ geringen Sauerstoffverbrauch und einen kleinen
Warmeverlust. Durch das kiihle Abdomen wird wenig Warme an die Umgebung abgegeben und
damit weniger Sauerstoff verbraucht. Michel konnte weiterhin nachweisen, dass Apis mellifera
carnica bei moderaten Temperaturen die lockersten und damit groRten Trauben bildet und erst bei
Temperaturen unter null Grad die Trauben kompakter werden. Bei Apis mellifera mellifera dagegen
werden die Trauben in gleichem MaRe dichter, je mehr Bienen an der Bildung der Traube beteiligt

sind.

Der Einfluss der Variabilitat individueller Antwortschwellenwerte auf die Gruppenleistung wird
oftmals an den verschiedenen Patrilinien einer Kolonie untersucht. Durch die Polyandrie der Konigin
steigt die Variabilitdt im Genpool der Kolonie und folglich die Variation in den Antwortschwellen-
werten. Kolonien, die aus nur einer Patrilinie bestehen, zeigen meist eine geringere Stabilitdt in den
untersuchten Kolonieeigenschaften als Kolonien, die aus mehreren Patrilinien zusammengesetzt
sind. Durch zunehmende intrakoloniale Variabilitdt steigt die Flexibilitait der Arbeiterinnen, auf
schwankende Umweltreize ausgleichend zu reagieren, um die Kolonieeigenschaften langfristig stabil

zu halten.

Untersuchungen zur Nestklimatisierung wurden hauptsachlich an Hummeln durchgefiihrt (Duong &
Dornhaus, 2012; Gardner et al., 2007; Jones et al., 2004; Jones & Oldroyd, 2007; O'Donnell & Foster,
2001; Weidenmdiller, 2001; Weidenmdiller et al., 2002; Weidenmidiller, 2004).
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1.8 Fragestellungen und Ziele

Die Thermoregulation mit ihren zahlreichen Einsatzgebieten ist eine zentrale Uberlebensstrategie
einer Honigbienenkolonie. Als ein definiertes, eigenstandiges Verhalten mit klaren Zielvorgaben stellt
sie fir die geplanten Untersuchungen ein geeignetes Modellsystem dar. Dessen detaillierte
Aufklarung kann ein grofRer Schritt zum Verstandnis der sozialen Arbeitsteilung im Insektenvolk sein.
Dabei ist es wichtig, den Einfluss aus Genetik und Verhalten zu beriicksichtigen. Individuelle
Eigenschaften der Bienen stellen ebenso eine Selektionsebene dar wie das Gesamtverhalten einer

Kolonie.

Die Thermoregulation wird in den meisten Untersuchungen bislang vorrangig als Gruppenleistung
betrachtet (Gardner et al., 2007). Zahlreiche theoretische Modelle sehen die Untereinheiten nicht als
individuell verschieden handelnde Mitglieder, sondern als invariable Stereotypen an (Fehler et al.,
2007). Andere Untersuchungen beschéftigen sich mit dem Mechanismus der Warmeerzeugung am
Individuum, aber nicht mit der Gesamtleistung der Kolonie (Elekonich, 2009; Heinrich, 1980b). Es gibt
zudem Analysen, die den Temperaturverlauf der Brutwaben analysieren, dabei allerdings die
Aktivitdten des Bienenkollektivs auBer Acht lassen (Becher & Moritz, 2009; Hess, 1926; Wohlgemuth,
1957). Wieder andere konzentrieren sich auf das Verhalten brutwdrmender Bienen auf einer
Brutfliche ohne den tatsachlichen Warmeerfolg auf der Brutwabe mit einzubeziehen (Harrison,

1987; Kleinhenz et al., 2003).

Durch die Konzentration der Untersuchungen auf einzelne Teilaspekte des Brutwarmens ist eine
weitere wichtige Koloniekomponente fast in Vergessenheit geraten: In den frlhen Untersuchungen
zur Nestklimatisierung wurden die Temperaturmessungen in einer Bienenkolonie fast ausschlieRlich
mit Hilfe von Thermoelementen durchgefiihrt. Diese wurden an verschiedenen Stellen in den Stock
gehangt, um die Temperaturverteilung der Stockinnenluft zu messen (z.B. Gates, 1914; Himmer,
1927). Im Laufe der Zeit wurde diese Methode durch die Verwendung von deutlich kleineren und
genaueren Thermosensoren ersetzt, welche entweder in oder auf den Thorax der Arbeiterinnen
befestigt oder in die Brutwabe integriert wurden. Folglich wurde die Lufttemperatur Uber der
Brutwabe und den Bienen nicht mehr gemessen, obwohl sie ein wichtiges Austauschmedium

zwischen der Wabe und den Arbeiterinnen darstellt.

In dieser Arbeit mochte ich deshalb den Zusammenhang zwischen Wabentemperatur,
Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen sowie der Temperatur der umgebenden Luft untersuchen.
Durch Abkiihlung der AuRentemperatur kann problemlos eine StorgréRe erzeugt werden, die Einfluss
auf alle drei Komponenten hat. Die Reaktion der Bienen auf einen solchen Temperaturstimulus
verlauft schnell und relativ graduell in Bezug auf die Starke des auslésenden Reizes. Ziel der Versuche

ist es, einerseits die Thoraxtemperaturen aller beteiligten Arbeiterinnen im zeitlichen Verlauf zu
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messen und andererseits der Warmelibertrag der Bienen auf die Brutfliche zu analysieren. Das
Augenmerk wird auf einen engen Bereich aus Brutflache und aufsitzenden Arbeiterinnen gelenkt, um
einen Zusammenhang zwischen dem Temperaturprofil der Bienengruppe und der resultierenden
Temperaturverteilung der Brutzellen ziehen zu konnen. Als Verbindungsmedium wird die

Lufttemperatur liber der Brutflache in die Betrachtungen mit eingeschlossen.

Die Fragestellung lasst sich demnach folgendermaRen formulieren:

Wie reagiert eine kleine Bienengruppe auf schwankende Auflentemperaturen und in welchem
Zusammenhang steht die Wdrmeantwort der Gruppe mit dem zeitlichen und rdumlichen

Temperaturprofil der Brutwabe?

Dabei ist es von besonderer Bedeutung, das Brutwdarmen unter verschiedenen Voraussetzungen zu

betrachten:

Regulation des Brutwdrmens von Apis mellifera carnica bei konstanter Umgebungstemperatur

Diese Versuchsreihe zeichnet sich durch eine liber die gesamte Versuchsdauer stabil gehaltene
AuRentemperatur aus. Es sollen die Arbeitsbeteiligungsprofile von Arbeiterinnen der Unterart Apis
mellifera carnica erstellt werden. Zuséatzlich werden die rdumliche und zeitliche Temperatur-

verteilung des Brutstiicks und die Lufttemperatur im Bienenraum fortlaufend gemessen.

Regulation des Brutwdrmens von Apis mellifera carnica bei einem Temperaturabfall der Aufien-

temperatur

Wie reagiert eine kleine Bienengruppe auf einen raschen Temperaturabfall der AuBentemperatur?
Bleiben die Bienenmenge und die mittleren Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen konstant, oder
korreliert die Anzahl der Arbeiterinnen bzw. die Héhe der Thoraxtemperaturen mit den Anderungen

der AulRentemperatur? Wie dndern sich die Bienenraumtemperatur und die Zelltemperaturen?

Zusatzlich soll bei beiden Untersuchungen die Bedeutung der vereinzelten leeren Zellen in einer
Brutflache — die sogenannten Brutliicken — sowie die leeren Zellen im Randbereich einer Brutflache

naher untersucht werden.
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Ein weiterer Fokus wird auf den Einfluss genetischer Variabilitdt auf die Arbeitsbeteiligung der
Arbeiterinnen gelenkt. Dabei wird groBtmogliche Variabilitat durch den Einsatz zweier Unterarten
erzeugt. Es werden die Auswirkungen homogener und heterogen gemischter Unterartengruppen auf

die kollektive Leistung des Brutwarmens untersucht:

Regulation des Brutwédrmens von Apis mellifera mellifera bei einem Temperaturabfall der AufSen-
temperatur

Wie reagiert eine kleine Gruppe aus Bienen der Unterart Apis mellifera mellifera auf einen raschen
Temperaturabfall der AuBentemperatur? Lassen sich Unterschiede in den Beteiligungsprofilen der
Arbeiterinnen im Vergleich zu Apis mellifera carnica finden? Gibt es Unterschiede in der Effizienz und
im Verhalten des Brutwdrmens und lassen sich die Unterschiede im 6kologischen Kontext inter-

pretieren?

Regulation des Brutwdrmens bei heterogenen Gruppen aus zwei Subspezies von Apis mellifera bei

einem Temperaturabfall der AuSentemperatur

Durch die Erstellung von heterogen gemischten Gruppen aus den beiden Unterarten werden die
Auswirkungen vergroRRerter Diversitat im Genpool der Bienengruppe auf das Beteiligungsprofil der
Arbeiterinnen direkt untersucht. Stellen diese einen Mittelwert aus den zwei homogen erzeugten
Unterarten dar oder richten sie sich nach einer der Gruppen? Lassen sich die Gruppen innerhalb der
Beteiligungsprofile rdaumlich oder zeitlich trennen oder fihrt die Situation zur einer internen
Polarisierung, bei der die Gruppe mit der hoheren Arbeitsbereitschaft die Ausflihrung der Aufgabe
dominiert und damit verhindert, dass die Gruppe mit der niedrigen Arbeitsbereitschaft auf den Reiz

anspricht?

Die Ergebnisse der empirischen Untersuchungen sollen abschlieRend unter der Modellvorstellung

des Response Threshold Models betrachtet werden.
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2 Material und Methode

Zum Erreichen der Versuchsziele wurde eine Methode entwickelt, welche es moéglich machte, das
Warmen der Brutzellen durch die Arbeiterinnen mit dem resultierenden Temperaturmuster einer
Brutflache in Verbindung zu setzen. Hierzu wurde eine Vielzahl an Versuchselementen geplant,
gebaut und getestet, bevor ein Versuchsaufbau entwickelt wurde, welcher den Anforderungen
geniigte. Dieser Versuchsaufbau ermoglichte es, die raumliche und zeitliche Temperaturverteilung
eines Wabenstlicks zu messen und gleichzeitig die Thoraxtemperaturen der aufsitzenden Arbeiter-
innen zu bestimmen. Zusatzlich wurde die Lufttemperatur iber dem Brutstiick im zeitlichen Verlauf

an zwei Messstellen registriert.

2.1 Der Versuchsaufbau

Der Versuchsaufbau bestand aus einer Vielzahl von Einzelelementen. Eines der Hauptelemente war
ein Versuchskasten aus Plexiglas (22cm hoch x 22cm breit x 21cm tief), der auf der Frontseite ein
grofles Beobachtungsfenster besaB. Dieses Beobachtungsfenster bestand aus straff gespannter,
durchsichtiger Polyethylenfolie, welche fiir Infrarot-Strahlung durchlassig ist. Sie wurde aus handels-
Ublichen Gefrierbeuteln (Marke Alio der Firma Aldi Sid) zugeschnitten und mit Klebestreifen an
einem 3 c¢cm breiten Plexiglasrahmen befestigt.® Auf der AuRenseite dieses Plexiglasrahmens wurden
drei elektrische Kohle-Widerstande befestigt, welche untereinander liber Kabel verbunden und an

ein Netzgerdt angeschlossen waren. Diese

Einflll6ffnung Widerstande dienten als Fixpunkte fiir
_ Polyethylenfolie
o Thermografie- und Digitalfotos, welche zur
: Widerstand Temperatur- und Lagebestimmung der
—
Ve < Arbeiterinnen dienten. Sie heizten sich bei
/ Plexiglasrahmen
I l_/ Stromdurchfluss auf etwa 40°C auf und
waren somit auf den Digitalfotos als Objekt
A und auf den Thermografiefotos als
: leuchtende Punkte sichtbar (siehe auch
(1)

Kapitel 2.6).

Abbildung 2.1: Aufbau des Plexiglaskastens mit
Anordnung der Widerstande

3 Der Transmissionskoeffizient der Polyethylenfolie (t= 0,82) konnte in den Einstellungen der verwendeten
Thermografiekamera eingegeben werden, und wurde somit mit den Messdaten verrechnet (Michel, 1995;
Mittmann, 1990).
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Im Inneren des Plexiglaskastens befand sich ein Holzrahmen, in diesen passgenau ein Brutstiick
eingesetzt werden konnte. Die Rickseite dieses Wabenstiicks bestand aus leeren Zellen (siehe
Kapitel 2.2) und war den Bienen nicht zugénglich. Die Vorderseite wurde zum Beobachtungsfenster
hin ausgerichtet und trug die verdeckelten Brutzellen. In dem Spalt zwischen Beobachtungsfenster
und Brutwabe befanden sich auRerdem die Versuchsbienen. Im weiteren Verlauf wird dieser Bereich
Bienenraum genannt. Hinter dem Holzrahmen mit der Brutwabe befand sich ein weiterer
Plexiglasrahmen, der mit dem Holzrahmen fest verschraubt war. Er diente als Stellplatz fiir einen

Temperatur-Multiplexer (siehe Kapitel 2.4).

— Platine des Temperatur-

;__ / Multiplexers

= I L] ]
%a,,,_ﬂ // Thermosensor
Plexiglasrahmen
£ / -

= /

— | Metallleiste zur Fixierung des
8 2= / Plexiglasrahmens mit dem
i Holzrahmen

...... =

Holzrahmen mit Brutwabe
(im Ausschnitt)

Abbildung 2.2: Aufbau im Inneren des Versuchskastens: Holzrahmen mit Brutwabe (im Ausschnitt) sowie
kleiner Plexiglasrahmen mit Temperatur-Multiplexer

Die gesamte Konstruktion aus Holzrahmen/Brutwabe und Plexiglasrahmen/Temperatur-Multiplexer
war in dem Plexiglaskasten verschiebbar. Durch die passgenaue GrofRe dieser inneren Einheit
konnten sich die Bienen nur zwischen Wabe und Beobachtungsfenster aufhalten und nicht in den

rickwartigen Teil der Apparatur mit dem Temperatur-Multiplexer und den Kabeln gelangen.
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Abbildung 2.3: Anordnung des inneren Aufbaus im Versuchskasten: der Abstand zwischen Polyethylenfolie
und Brutwabe bildet den Aufenthaltsraum fiir die Bienen (Bienenraum); der innere Aufbau ist im
Versuchskasten verschiebbar

Um eine Auswertung der Thoraxtemperaturen aller Bienen zu erméglichen, mussten die Bienen den
Brutbereich in einer einlagigen Schicht bedecken. Hierzu durfte der Bienenraum wahrend der
Versuche nicht mehr als 5 mm betragen. Um diesen Abstand zu regulieren, konnte die Einheit aus
Brutwabe und Temperatur-Multiplexer innerhalb des Versuchskastens je nach Dicke der Brutwabe
passend verschoben werden. Im hinteren Teil des Plexiglaskastens befand sich ein Titchen Silica-Gel,
um einerseits Restfeuchtigkeit in der Versuchsapparatur zu entfernen (verhinderte das Beschlagen
der Polyethylenfolie von innen) und um andererseits eine Beeinflussung der Thermosensoren des

Temperatur-Multiplexers durch Feuchtigkeit zu vermeiden.

Der Plexiglaskasten inklusive Brutwaben- und Multiplexerelement befand sich in einem Kuhl-
Inkubator. Dieser diente dazu, die AuRentemperatur je nach Versuchsdesign zu manipulieren.
Wahrend der Versuche wurde der Ventilator des Inkubators auf 70% eingestellt, um einerseits eine
rasche Temperaturverteilung zu gewahrleisten, andererseits aber auch die Vibrationen durch den

Ventilator des Kihl-Inkubators so gering wie moglich zu halten (siehe Kapitel 2.7).

Zusatzlich wurde ein Digitalthermometer mit drei Sensoren im Inkubator installiert. Der erste Sensor
malR die tatsichliche Lufttemperatur im Inkubator, da héaufig leichte Schwankungen zur ein-
programmierten Solltemperatur auftraten. Die anderen beiden Sensoren wurden direkt in den
Bienenraum eingefiihrt, um die Lufttemperatur Gber der Wabe (Bienenraumtemperatur) an zwei

Stellen zu messen.
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Abbildung 2.4: Anordnung des Versuchskastens im Kiihl-Inkubator mit Lage der Temperatursensoren des
Digitalthermometers; Digital- und Thermografiekamera befinden sich vor dem Inkubator

Zur Messung der Thoraxtemperaturen der Bienen befand sich eine Einheit aus Thermografie- und
Digitalkamera vor dem Inkubator (siehe Kapitel 2.5 & 2.6). Beide Kameras wurden so ausgerichtet,
dass sie durch das Beobachtungsfenster des Versuchskastens das komplette Brutstiick inklusive

Bienen im Fokus hatten.
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2.2 Die Versuchstiere

Alle Versuche dieser Arbeit wurden an Bienen der Spezies Apis mellifera L. durchgefiihrt. Abhangig
vom jeweiligen Versuchsdesign wurden die Unterarten Apis mellifera carnica und/oder Apis mellifera

mellifera eingesetzt.

Die Subspezies Apis mellifera carnica POLLMANN ist die charakteristische Honigbienenrasse im
europaischen Raum. Sie stammt urspriinglich aus den Siidostalpen und dem Donauraum und
zeichnet sich durch ein ruhiges Temperament, eine problemlose Uberwinterung auch in héheren
Breiten sowie eine zligige Frihjahrsentwicklung aus. Die Unterart wurde im letzten Jahrhundert
massenhaft in Deutschland durch Verdrangungszucht etabliert und hat die natlrlicherweise
vorherrschende Subspezies Apis mellifera mellifera fast vollstandig ersetzt. Die Tiere konnen ihren
Brutrhythmus gut an die Vegetation und das Klima anpassen und entwickeln rasch eine grofle
Volksstarke. Allerdings reagieren die Volker im Sommer empfindlich auf starke Schwankungen der
Aullentemperatur. Bei langeren trachtlosen Perioden wird oftmals eine drastische Reduktion der
Legetatigkeit beobachtet. In Mitteleuropa stellen Apis mellifera carnica ihre Bruttatigkeit in der Regel

Anfang bis Mitte September ein (Ruttner, 1992; Winston, 1987).

Die Subspezies Apis mellifera mellifera LINNEAUS zeichnet sich durch ihre ausgepragte Winterharte
aus. Sie war urspriinglich in ganz Nordwest-, Mittel- und Nordosteuropa bis hin zum Ural beheimatet
und ist somit weiter als jede andere Bienenrasse in nordliche Verbreitungsgebiete vorgedrungen. Die
Bienen passen sich problemlos an kiihle, nasse Sommer mit mageren Trachten an, und kénnen auch
lange kalte Winter gut lberstehen. Die Bruttatigkeit beginnt spat im Friihjahr und erreicht gegen
Ende Juni den Hohepunkt, der allerdings deutlich niedriger ausféllt, als bei anderen europdischen
Unterarten (z.B. Apis mellifera carnica). Der Brutrhythmus korreliert mit den o6kologischen Ver-
hiltnissen und ist abhingig vom jeweiligen Okotyp der Subspezies (Ruttner, 1992; Ruttner et al.,

2004; Winston, 1987).

Die verwendeten Bienenkolonien befanden sich im Garten des Instituts fir Bienenkunde in
Oberursel. Die Versuchsvolker standen wahrend der gesamten Saison (iber im Freien und wurden
von erfahrenen Imkern ganzjahrig gepflegt. Dies ermdglichte den Bienen auflerhalb der Versuche ein
normales Leben im Volk. Die Vélker waren zudem gesund und wurden regelméaRig gegen Varoatose

behandelt. Die verwendeten Brutwaben wurden ebenfalls aus diesen Kolonien entnommen.

Die Koniginnen von Apis mellifera carnica stammten aus der Zuchtlinie des Instituts fiir Bienenkunde,
Oberursel. Die Kéniginnen von Apis mellifera mellifera stammten dagegen aus Norwegen. Sie wurden
in ihrem Ursprungsland besamt und per Post an das Institut flir Bienenkunde geschickt. AnschlieRend
wurden sie in einheimische Volker der Subspezies Apis mellifera carnica eingeweiselt. Die, aus den

Eiern der neuen Konigin schliipfenden, Jungbienen ersetzten im Laufe der Zeit die Arbeiterinnen von
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Apis mellifera carnica, bis das gesamte Volk aus Tieren der Unterart Apis mellifera mellifera bestand.

Erst im Anschluss wurden die Bienen fiir die Versuche dieser Arbeit verwendet.
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2.3 Die Brutwabe

Fiir alle Versuche wurde ein Wabenstiick mit den Abmessungen 19,5cm x 19,5cm bendtigt, welches
auf der Vorderseite eine Brutflache aus verdeckelten Zellen und auf der Riickseite ausschlief3lich
leere Zellen besaR. Um die erforderliche Wabenstruktur zu erreichen, wurde eine Brutwabe

folgendermalien prapariert:

Im Frahjahr wurden Jungfernwaben (beide Wabenseiten tragen ausschlieBlich leere, helle Zellen)
einseitig mit einem feinmaschigen Netz bespannt, so dass der Zugang fir Bienen gesperrt war. In
regelmaRigen Abstanden (alle 1-2 Wochen) hdngte man ein bis zwei Waben mittig in eine Kolonie, so
dass die Konigin auf der nicht abgesperrten Seite der Jungfernwaben Eier legen konnte. Nach ca.
zwei Wochen war auf der von den Bienen zugdnglichen Seite eine dichte Brutflache mit verdeckelten
Zellen entstanden. Zwei Tage vor Versuchsdurchfiihrung wurde diese Wabe wieder entnommen und
der Brutbereich auf die gewilinschte GroRe eingeschrankt. Dafir zerstorte man mit einer Ent-
deckelungsgabel vorsichtig die umliegenden Brutzellen und hangte die Wabe anschliefend zum
Saubern wieder in das Volk zurtick. Nach zwei Tagen war die Wabe bereit fiir den Versuch und

konnte auf die gewlinschten Mal3e zugeschnitten werden.

¥ Abbildung 2.5: Wabe mit zweigeteiltem Brutbereich

In brutdrmeren Zeiten wurden mit einem Netz bespannte Waben von den Bienen gemieden.
Stattdessen mussten die im Volk vorhandenen Brutwaben prapariert werden. Einen Tag vor
Versuchsaufbau wurde eine geeignete Brutwabe ausgewadhlt. Diese sollte einen Brutbereich mit
verdeckelten Zellen besitzen, die keine — innerhalb der nachsten drei Tage — schlupfbereite Brut
enthielten. Mit einer Entdeckelungsgabel wurden nun die nicht bendtigten Brutzellen vorsichtig
zerstort, um den Brutbereich auf die notige Form und GroéBe einzuschranken. Hangte man
anschlieRend die Wabe wieder in das Volk zuriick, rdumten die Bienen die zerstorten Brutzellen aus
und reparierten die Zellwdnde. Am nachsten Tag konnte die Wabe fiir den Versuch zugeschnitten

und verwendet werden.
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2.4 Der Temperatur-Multiplexer

Um die Temperaturverteilung auf einem Brutstlck erfassen zu kénnen, wurde ein Temperatur-
Multiplexer in die Versuchsapparatur integriert. Er wurde an der Martin-Luther-Universitat Halle-

Wittenberg in der Arbeitsgruppe von Prof. Dr. Robin F.A. Moritz entwickelt (Moritz, 2010).

Der Temperatur-Multiplexer besteht aus einer Leiterplatte, auf der 256 Prazisions-
Temperatursensoren installiert sind. Diese NTC-Thermistoren (HeiRleiter oder Negative Temperature
Coefficient Thermistoren) sind leitende Materialien, die Strom bei hohen Temperaturen besser leiten
als bei tiefen Temperaturen. Das bedeutet, dass mit steigender Temperatur ihr elektrischer
Widerstand sinkt. Jeder Sensor hat einen Durchmesser von ca. 1,5mm und ist flexibel und
hochsensibel. Alle Thermistoren sind in einem Raster aus 16 Reihen und 16 Spalten in einem 15cm x

15cm groRen Areal angeordnet.

3EC
ET
MC
33°C
2

Abbildung 2.6: Temperatur-Multiplexer mit 256 Thermistoren sowie graphische Falschfarbendarstellung von
768 Zellen eines Brutstiicks

Die Thermistoren wurden auf der Wabenriickseite in die leeren Zellen eingefiihrt und standen auf
diese Weise mit den vorderseitigen zu vermessenden Brutzellen in Kontakt, ohne diese zu verletzen.
Die Sensoren sind so angeordnet, dass sie im Berihrungspunkt dreier vorderseitiger Zellen die
Temperatur messen. Das Ansteuern der Sensoren erfolgt Gber ein PC-kontrolliertes |I/O-Board. Die
Sensoren werden (ber einen 8-Kanal Multiplexer aktiviert. Durch die Verwendung von
Standarddioden wird das Ansteuern von mehr als einem Sensor gleichzeitig verhindert. Da das
Auslesen jedes Sensors genau eine Sekunde benoétigt, ergibt sich alle 4 Minuten 16 Sekunden ein
kompletter Durchgang lber den Messbereich. Die analogen Signale werden Uber einen A/D-

Konverter in digitale Signale umgewandelt und in einem Textfile ausgegeben. Der Temperatur-
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Multiplexer gibt die Temperaturdaten anschlieRend in einem vierstelligen Datencode wider. Um die
Daten fiir weitere Berechnungen leichter zugdnglich zu machen, werden diese Messwerte mithilfe

einer mathematischen Formel in Grad Celsius umgerechnet (Becher & Moritz, 2009).

Diese Formel konnte folgendermalien ermittelt werden: Der Temperatur-Multiplexer stand in
einem Kuhl-Inkubator. Zwischen den Thermistoren des Gerates befand sich der Temperatur-
sensor eines geeichten Digitalthermometers. Nun wurden verschiedene Umgebungs-
temperaturen im Inkubator eingestellt und von beiden Gerdten (Multiplexer und
Digitalthermometer) gemessen. Nach jeder Messung hatte man anschlieBend die Daten des
Temperatur-Multiplexers im Datencode und die genauen Temperaturdaten in °C des Digital-
thermometers vorliegen. Diese Werte wurden anschliefend in einem XY-Koordinatensystem
gegeneinander auftragen (ADC-Kanal 1.-4. gegen Temperaturen in Grad Celsius) und die Formel

mit Hilfe linearer Regression berechnet.

Die graphische Darstellung der Messwerte des Temperatur-Multiplexers wird mit einem
Softwaretool erzeugt, welches ebenfalls in der Arbeitsgruppe von Prof. Dr. Robin F.A. Moritz
entwickelt wurde (Becher & Moritz, 2009). Dieses Programm stellt die Temperaturwerte der Zellen in
Falschfarben dar. Zusatzlich kdnnen die Temperaturen fir die Nachbarzellen interpoliert werden. Auf
diese Weise kdnnen die Temperaturen fiir 768 Zellen graphisch dargestellt werden. Dies ergibt ein
anschauliches Bild der Temperaturverteilung des Wabenbereichs. Die Temperaturbestimmung mit
dem Temperatur-Multiplexer hat den Vorteil, dass Veranderungen im Temperaturprofil genau
aufgezeichnet werden und so die Verteilung der Zelltemperaturen (iber die Zeit detailliert verfolgt

werden kdnnen.
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2.5 Die Thermografiekamera

Licht mit einer Wellenlange zwischen 780nm und 1000nm wird als thermische Energie oder
Infrarotstrahlung bezeichnet. Es kann vom menschlichen Auge nicht wahrgenommen werden, wird
jedoch als Warme empfindbar. Jedes Objekt, dessen Temperatur Gber dem absoluten Nullpunkt
(-273,15°C) liegt, strahlt Warme ab, so dass sogar von sehr kalten Objekten infrarote Strahlung
messbar ist. Thermografiekameras konnen diese Warmestrahlung fir das menschliche Auge sichtbar
machen, indem sie die Intensitdt der Strahlung im Infrarotbereich aufzeichnen und die
Infrarotstrahlung in ein sichtbares Bild umwandeln. Mithilfe thermischer Detektoren
(Mikrobolometer) erméglichen sie prazise beriihrungslose Temperaturmessungen. Die thermische
Strahlung erwarmt jeden Detektor und erfasst auf diese Weise die Temperaturverteilung des
Objekts. Die Darstellung der Temperaturverteilung auf den Bildern erfolgt anschlieend in Form von
Grauwerten oder mit verschiedenen Farbpaletten. Die Intensitat der Infrarotstrahlung ist abhangig
von der jeweiligen Temperatur, d.h. je hoher die Temperatur eines Objekts, desto intensiver ist die

thermische Energie. Dieser Zusammenhang wird durch das Stefan-Boltzmann-Gesetz wiedergegeben:
W=o-T
W = Intensitat der Strahlung

o = Stefan-Boltzmann-Konstante = 5,67 - 10-8 W/(m?*K)

T = gemessene Temperatur in Kelvin

Mithilfe dieser Formel konnen Thermografiekameras nicht nur die Strahlung an der Oberflache eines

Objektes erkennen, sondern auch die Temperatur des Objekts berechnen (FLIR Systems Inc; Tipler,

2000).

Abbildung 2.7: Thermografiekamera der Firma FLIR (links); mit der Kamera erzeugtes Foto (rechts)
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Fiir alle Thermografieaufnahmen wurde die ThermaCam B2 der Firma FLIR Systems verwendet. Mit
ihr war eine storungsfreie Messung der Thoraxtemperaturen von Bienen auf einer Brutwabe moglich.
Es konnte allerdings nur die Oberflaichentemperatur der Bienen gemessen werden und nicht die
Kerntemperatur des Thoraxes. Diese Differenz betrug aber auf Grund der geringen BienengroRe
maximal * 0,1 °C (Michel, 1995; Schmaranzer et al., 1987). Diese Temperaturmessungen der Kamera
konnten als Fotos auf dem Speicherchip der Kamera gespeichert werden, um sie flir spatere
Auswertungen zu nutzen. Die Auswertung der Thermografiefotos fand mit der Software ThermaCam
Researcher Pro 2.7 der Firma FLIR Systems statt. Dieses Programm ermoglichte eine genaue
Temperaturbestimmung einzelner Bildpixel und somit die Ermittlung der Maximalwerte der

Thoraxtemperaturen aller abgebildeten Bienen.

Die Thermografie kann somit als zuverldssige Methode zur berihrungsfreien Messung der Thorax-

temperaturen von Bienen angesehen werden.
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2.6 Die Digitalkamera

Da eine Thermografiekamera die Bienen nur als Warmepunkte darstellen kann, ist auf diese Weise
keine Zuordnung zu einzelnen Individuen moglich. Um eine Zuordnung der gemessenen
Thoraxtemperaturen zu den Tieren zu ermdglichen, wurde parallel zum Foto der Thermografie-
kamera ein Foto mit einer Digitalkamera (Samsung i85) aufgenommen. Dazu war es notig, beide
Kameras gleichzeitig auszulésen und die Linsen moglichst nahe zueinander auszurichten. Die
verwendete Digitalkamera zeichnete sich dadurch aus, dass sie eine randstdndige Linse besal3, so
dass beide Linsen nahe zueinander gebracht werden konnten. Die Digitalkamera befand sich auf dem
gleichen Stativ wie die Thermografiekamera und war mit einem Gestell direkt Gber die Thermografie-
kamera montiert. Durch diese sorgfiltige Montage wurde der Parallaxefehler auf den Fotos

minimiert.

N
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Abbildung 2.8: Digitalkamera mit randstéandiger Linse (links); mit der Kamera erzeugtes Foto (rechts)

Zur Identifizierung der Bienen auf den Thermografiefotos wurden die simultan aufgenommenen
Thermografie- und Digitalfotos mit Hilfe des Programms Adobe Photoshop digital (ibereinander
gelegt. Dabei dienten die an der Versuchsapparatur angebrachten Kohle-Widerstande als Fixpunkte.
Auf dem Thermografiefoto waren sie als leuchtende
Punkte, auf dem Digitalfoto als Objekt sichtbar. Durch
das digitale Ubereinanderlegen der Fixpunkte wurden
beide Fotos metrisch angeglichen. Jeder Biene konnte
auf diese Weise deren individuelle Thoraxtemperatur

zugeordnet werden.

Abbildung 2.9: Per Photoshop erzeugtes Foto-Overlay aus
Thermografie- und Digitalfoto (griine Bereiche sind liber
35°C warm)
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2.7 Der Kuihl-Inkubator

Das Versuchsdesign der Biotests setzte eine regulierbare Aullentemperatur voraus. Um die Um-
gebungsluft der Brutwabe infolgedessen genauestens kontrollieren zu kénnen, befand sich ein Teil

der Versuchsapparatur in einem Kihl-Inkubator (KB 115 der Firma Binder).

Damit die Bienen wahrend der Versuche mit der Thermografie- und Digitalkamera fotografiert
werden konnten, musste ein visueller Zugang zu der Wabenoberflache geschaffen werden. Dabei
war zu beachten, dass der Warmeverlust des Inkubators lber die AulRenluft so gering wie moglich
gehalten wurde. Infolgedessen wurde eine dicke Styroporplatte in die Tiroffnung des Kihl-
Inkubators eingepasst. In deren Zentrum befand sich eine rechteckige Offnung, welche mit einer
Klappe aus Plexiglas verschlossen werden konnte. Diese Klappe wurde ausschlieflich fir die Foto-

aufnahmen kurz gedffnet.

An der Innenseite der Styroporplatte wurden drei Kaltkathodenlampen montiert. Sie dienten als
Beleuchtung fir die Digitalfotos. Aus Vorversuchen wurde deutlich, dass eine schwache
Dauerbeleuchtung keinen storenden Einfluss auf die Bienen hatte, wahrend ein An- und Ausschalten
der Leuchten beim Fotografieren zu Verhaltensanderungen der Bienen fiihrte. Die Verwendung von
Kaltkathodenlampen fiihrte bei Langzeitbetrieb nur zu minimaler Warmeentwicklung. Durch die
stufenlose Regelung der Leuchtstidrke konnte eine Minimalbelichtung erzeugt werden, welche auch

nach mehreren Stunden zu keiner messbaren Warmeemission im Versuchskasten fiihrte.
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2.8 Die Futterlosung und -behilter

Die Bienen wurden wahrend der Versuche mit einer selbst hergestellten Futterlésung versorgt. Diese
Mischung bestand aus Wasser und Honig im Verhaltnis von etwa 3:1. Die Viskositat dieser Losung
wurde so eingestellt, dass sie einerseits genug Zucker enthielt, um den Bienen ausreichend Energie
zufiihren zu kénnen und andererseits so flissig war, dass Luftblasen im Futterbehélter aufsteigen
konnten, um der Futterlosung ein leichtes NachflieBen zu ermdglichen. Sie befand sich in einem
Zentrifugenbehilter (Rotilabo’-Zentrifugenréhrchen Eco 15ml der Firma Roth), an dessen Spitze
zuvor ein Loch gebohrt wurde. Um den Behélter luftdicht abschlieBen zu kénnen, wurde zusatzlich
Parafilm um das Gewinde gewickelt, bevor der Deckel nach Befiillen fest zugedreht wurde. Zwei

dieser Futterbehalter wurden pro Versuchstag verwendet und bei Bedarf ersetzt.

Zusatzlich wurde einmal pro Versuchstag etwas Futterteig in den Bienenraum gelegt, um den Bienen

als zusatzliche Energiequelle zu dienen.



35

2.9 Die Versuchsdurchfiihrung

2.9.1 Bienen- und Brutwabenentnahme

Eine praparierte Brutwabe (siehe Kapitel 2.3) wurde am Vortag des Versuchs mitsamt den auf-
sitzenden Bienen aus der Beute entnommen. Als erstes wurde kontrolliert, ob sich die Konigin auf
der Wabe befand. Nur wenn die Konigin nicht anwesend war, wurde die Wabe fiir den Versuch
ausgewahlt. AnschlieRend lie man die Wabe kurzzeitig vor der Beute stehen (Koeniger, 1978), damit

die Flugbienen zur Kolonie zuriickfliegen konnten.

Nun wurde die bendtigte Anzahl an Bienen in eine Markierapparatur (vgl. Kapitel 2.10) abgekehrt
und zur spateren Markierung beiseite gestellt. Die restlichen Bienen wurden in die Kolonie
zuriickgefiihrt, bis die Brutwabe frei von Bienen war. AnschlieRend wurde ein passendes Brutstiick
aus der Wabe ausgeschnitten und in den Holzrahmen der Versuchsapparatur eingesetzt. Danach
wurde der Temperatur-Multiplexer platziert und die Sensoren in die leeren Zellen der
Wabenrickseite eingefiihrt. Perlnadeln (Durchmesser: 5mm) dienten auf der Frontseite des
Brutstlicks als grobe Markierung fir die Begrenzungen des Messareals. Auf diese Weise wurde auf

der Vorderseite der Bereich sichtbar, welcher von dem Temperatur-Multiplexer vermessen wurde.



36

2.9.2 Die Bienenmarkierung

Um die Identifizierung der Arbeiterinnen bzw. der beiden Unterarten auf den Fotos zu ermdglichen,
wurden alle Versuchsbienen vor dem Versuch markiert. Mit einem Lackstift der Marke Edding 750
wurde jeder Biene ein Farbpunkt auf den Thorax gesetzt. Die Lackfarbe ist ungefahrlich fir die Tiere

und beeinflusste die Messung der Thoraxtemperatur nicht.

Eine neu entwickelte Apparatur half bei der Markierung der Bienen. Sie diente dazu, eine groRe
Anzahl Tiere in kurzer Zeit zu markieren. Die Apparatur bestand aus einem Plexiglasrahmen (30cm
hoch x 30cm breit x 10cm tief), dessen Frontseite mit einem grobmaschigen Plastiknetz (Maschen-
groRe ca. 3mm) bespannt und fest mit dem Rahmen verbunden war. Eine dicke Hartschaum-
stoffplatte diente als verschiebbare und herausnehmbare Rickwand. Die Unterseite des

Plexiglasrahmens besaR eine herausziehbare Bodenplatte.

- Plexiglasrahmen Plexiglasrahmen
-
; Schaumstoffplatte
Gitt t
’// il (verschiebbar)
w1l ;
d
A
/_b Boden seitlich
y herausziehbar _and

Abbildung 2.10: Vorder- und Riickansicht (rechts) der Bienenmarkierapparatur

Als erstes wurde die Hartschaumstoffplatte auf der Rickseite der Apparatur entfernt und die
benotigte Anzahl Arbeiterinnen in die Markierapparatur Gberfiihrt. AnschlieRend wartete man ein
paar Sekunden, bevor man die Hartschaumstoffplatte wieder einsetzte, um den Flugbienen die
Moglichkeit zu geben, zuriick zur Kolonie zu fliegen. Hinterher wurde die Schaumstoffplatte in den
Rahmen gesetzt und so nahe an das Netz heran geschoben, dass die Tiere in ihrer Bewegungsfreiheit
eingeengt wurden und sich nicht mehr bewegen konnten. Dabei musste genauestens darauf
geachtet werden, dass keine Tiere verletzt wurden. War der Raum fiir die Bienen nur noch wenige
Millimeter breit, waren die Bienen fir den Prozess des Markierens fixiert. Durch die Maschen des

Netzes konnte nun der Thorax mit einem Farbpunkt bemalt werden.
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Da nicht alle Bienen mit dem Thorax in Richtung Netz zeigten, musste die Riickwand mehrmals ein
paar Zentimeter abgezogen werden, um den Bienen Bewegungsfreiraum zu geben. Nach ein paar
Minuten konnte der Markiervorgang wiederholt werden. Waren abschliefend alle Bienen markiert,
mussten sie in die Versuchsapparatur lGberfiihrt werden. Dazu wurde ein Plexiglastrichter entwickelt,
der passgenau die Markierapparatur mit der Versuchsapparatur verbinden kann. Durch den heraus-
ziehbaren Boden der Markierapparatur wurde den Bienen ein Zugang zum Trichter geschaffen, so

dass sie ohne Verluste in die Versuchsapparatur Gberfihrt werden konnten.

Markierapparatur

Bodenausziehbar o

Plexiglastrichter

!

Bienen fallenin die Versuchsapparatur

Abbildung 2.11: Der ausziehbare Boden der Markierapparatur und ein passender Plexiglastrichter dienen
zum einfachen und verlustfreien Einfiillen der Bienen in die Versuchsapparatur
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2.9.3 Durchfiihrung

Am Vortag der jeweiligen Versuchsdurchfiihrung wurde ein zugeschnittenes Brutstiick in die
Versuchsapparatur eingesetzt und die zuvor markierten Bienen in den Bienenraum (berfihrt.
AnschlieBend stellte man die Versuchsapparatur in den Kiihl-Inkubator und alle Kabel angeschlossen
sowie die Futterbehélter eingesetzt. Nun wurden die drei Sensoren des Digitalthermometers an die
gewinschten Stellen im Inkubator und im Bienenraum plaziert, bevor die Styroporplatte des
Inkubators eingefligt werden konnte. AbschlieRend wurde der Raum abgedunkelt und die
Kaltkathodenleuchten im Inkubator angeschaltet. Der Temperatur-Multiplexer wurde eingeschaltet
und nahm von diesem Zeitpunkt an bis zum Versuchsende alle Temperaturdaten der Brutzellen in
Endlosschleife auf. Bevor mit den Messungen am Folgetag begonnen werden konnte, wurden die

Bienen Uber Nacht in der Versuchsapparatur bei 30°C Inkubatortemperatur eingewdhnt.

Am Versuchstag wurden vor Versuchsbeginn die Futterbehalter ersetzt und nach Bedarf Futterteig in
den Bienenraum gelegt. Danach wurden die Kameras ausgerichtet und die Inkubatortemperatur auf
die gewiinschte Versuchstemperatur eingestellt. Anschliefend wartete man mindestens 30 Minuten,
bis die gewiinschte Inkubatortemperatur erreicht wurde und sich die Bienen von der kurzen Stérung

erholt hatten.

Der Versuch begann mit einer ersten Messung. Zuerst wurden die drei Sensoren des
Digitalthermometers abgelesen und in einer Tabelle mit aktueller Uhrzeit notiert. Anschliefend
wurde der Strom durch die Widerstande aktiviert und die Klappe in der Styroporplatte des
Inkubators ge6ffnet. Nun wurden beide Kameras angeschaltet und zeitgleich ausgelost. Im Abstand
von ca. 10 Sekunden wurden zwei weitere Fotos pro Kamera geschossen. AnschlieRend wurde die
Klappe des Inkubators wieder geschlossen und der Strom durch die Widerstdnde abgeschaltet.

Dieser Messvorgang wurde alle 30 Minuten (iber die Dauer des gesamten Versuchs wiederholt.
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2.10 Die Versuchsvarianten

Je nach Fragestellung (siehe Kapitel 1.8) wurden die Versuche in verschiedenen Varianten

durchgefihrt.

Regulation des Brutwdrmens von Apis mellifera carnica bei konstanter Aufsentemperatur

In dieser Versuchsreihe wurden Arbeitsbeteiligungsprofile von Bienengruppen und die
resultierenden raumlichen und zeitlichen Temperaturmuster der Brutwabe erstellt, die bei konstant
bleibender Umgebungstemperatur entstehen. Dabei wurden als wechselnde Parameter die
Umgebungstemperatur, die BrutflichengroBe und die Anzahl der Bienen eingesetzt. Die Versuche
hatten eine durchschnittliche Versuchszeit von drei bis funf Stunden. Je nach Versuch wurden
Bienenmengen zwischen 150 bis 300 Arbeiterinnen eingesetzt, um einerseits den Einfluss der
Bienenmenge zu untersuchen und um andererseits eine ausreichende Arbeiterinnenanzahl zu

garantieren.

Regulation des Brutwdrmens von Apis melilfera carnica bei konstanter AufSentemperatur (iber 53

Stunden

Dieser Versuch war eine Erweiterung der obigen Versuchsvariante. Uber einen Zeitraum von 53
Stunden wurden ca. 300 Bienen bei 27°C gemessen. Besonderes Augenmerk wurde bei dieser
Untersuchung auf das zeitliche Temperaturprofil der Brutfliche gelegt. Lassen sich langfristige
Temperaturschwankungen erkennen, die bei obigen Messungen nicht sichtbar sind? Lasst sich ein

Muster im zeitlichen Temperaturprofil von Bienen oder Zellen erkennen?

Regulation des Brutwdrmens von Apis mellifera carnica bei einem Temperaturabfall der

AufSentemperatur

Diese Versuchsvariante diente dazu, die Arbeitsbeteiligungsprofile von Bienengruppen und die
Temperaurmuster der Brutwabe zu erstellen, die einem Absinken der AuBentemperatur um mehrere
Grad Celsius innerhalb kurzer Zeit ausgesetzt waren. Dieser Abfall der Auentemperatur befand sich
in einem Bereich von 22°C bis 28°C. Es soll analysiert werden, wie sich die Arbeitsbeteiligungsprofile
der Tiere und der Temperaturverlauf der Brutwabe andern, wenn sich rasch die Umgebungs-

temperatur andert. Dabei werden als wechselnde Parameter zusatzlich die BrutflachengréRe und die
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Anzahl der Bienen eingesetzt. Die Versuche haben eine durchschnittliche Versuchszeit von drei bis

vier Stunden. Je Versuch werden Bienenzahlen zwischen 150 bis 300 Arbeiterinnen eingesetzt.

Regulation des Brutwdrmens von Apis mellifera mellifera bei einem Temperaturabfall der

AufSentemperatur

Diese Versuchsvariante ist eine Wiederholung obiger Versuchsreihe mit der Unterart Apis mellifera
mellifera. Diese Subspezies wurde ebenfalls Temperaturspriingen der AulRentemperatur im Bereich
von 22°C bis 28°C ausgesetzt. Es soll festgestellt werden, ob die Tiere eine andere Reaktion auf einen
extremen Temperaturabfall zeigen als Bienen der Unterart Apis mellifera carnica. Die Versuche

verliefen ansonsten analog zu der obigen Versuchsreihe.

Regulation des Brutwdrmens bei heterogen gemischten Gruppen aus zwei Subspezies von Apis

mellifera L. bei einem Temperaturabfall der AufSientemperatur

In dieser Versuchsreihe wurden die Arbeitsbeteiligungsprofile von gemischten Bienengruppen und
die Temperaurmuster der Brutwabe erstellt, die bei konstant bleibender Umgebungstemperatur
entstehen. Weiterhin wurden Arbeitsbeteiligungsprofile von gemischten Bienengruppen und
Temperaurmuster der Brutwabe erstellt, die sich bei einem Temperatursprung um mehrere Grad
Celsius bilden. Diese Temperaturspriinge befanden sich in einem Bereich von 22°C bis 27°C. Bei
dieser Versuchsreihe sollen die Auswirkungen der vergrofRerten Diversitat auf das Gruppenprofil der
Arbeitsbeteiligungen, die Reaktion auf die Anforderungen und die erbrachten Leistungen untersucht

werden.
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3 Ergebnisse

Der Ergebnisteil orientiert sich in seiner Struktur an den einzelnen Messelementen des
Versuchsaufbaus. Die getrennte Auswertung der Daten gibt fiir sich Einblicke in die Abldufe des
Brutwdrmens von Honigbienen. Zuerst werden die Auswertungen der Temperatursensoren im
Bienenraum betrachtet, anschlieend die gemessenen Brutzelltemperaturen durch den Temperatur-
Multiplexer analysiert und nachfolgend die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen auf dem
Brutstlick untersucht. Erst im nachsten Schritt werden die Ergebnisse der Einzelkomponenten
miteinander in Relation gesetzt, um zu untersuchen, welchen Einfluss u.a. die Thoraxtemperaturen
der Arbeiterinnen auf die Bienenraumtemperatur und die Temperaturverteilung der Brutwabe
haben. AbschlieRend beschéaftigt sich das Kapitel mit dem Einfluss der Brutlicken bzw.

Zellrandbereiche auf die rdumliche Temperaturverteilung des Wabenstiicks.

Der Ergebnisteil gliedert sich dementsprechend in folgende Unterkapitel:

3.1 Ubersicht iiber die Versuche

3.2 Die Temperatur im Bienenraum

3.3 Die Brutzelltemperaturen

3.4 Die Thoraxtemperaturen der Bienen

3.5 Zusammenhang zwischen den Brutzelltemperaturen und den Thoraxtemperaturen

der Arbeiterinnen

3.6 Brutliicken und Zellrandbereiche der Brutfldchen
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3.1 Ubersicht iiber die Versuche

Im Rahmen dieser Arbeit werden zehn Versuche ausgewertet.* Jeder Versuch erhilt eine
Versuchsnummerierung (A bis J), die im weiteren Verlauf dieser Arbeit beibehalten wird und der
Zuordnung der Ergebnisse zu den einzelnen Versuchen dient.

Tabelle 3.1 stellt eine detaillierte Ubersicht tiber die Versuche dar. Jeder Versuchsnummer werden
die verwendete(n) Unterart(en), das Versuchsdesign (konstanter oder abfallender Temperaturverlauf
des Inkubators), die Bienenmenge, die Anzahl an verdeckelten und leeren Zellen im Messbereich der
Wabe, die maximal und minimal gemessene Temperatur des Inkubators und die Versuchsdauer

zugeordnet.

Tabelle 3.1: Ubersicht liber die ausgewerteten Versuche

Anzahl max./min.
verdeckelter | Anzahl leerer | Temperatur
Versuchs- Unter- | Versuchs- | Bienen- Zellen im Zellen im des Versuchs-

bezeichnung | art(en) design menge Messbereich | Messbereich Inkubators dauer
A carnica konstant ~ 150 159 609 28,6/27,2°C 3,5h

B carnica konstant ~ 250 600 186 27,9/26,3°C 5h

C carnica konstant ~ 200 296 472 27,8/26,8°C 4,5h

D carnica konstant ~ 300 474 294 28/26,4°C 53 h

E carnica konstant ~300 350 418 27,5/27°C 4h

F carnica abfallend ~ 150 458 310 27,5/24°C 4,5h

G carnica abfallend ~ 300 301 467 28,3/23,1°C 4 h

H mellifera | abfallend ~ 200 243 525 27,5/22,4°C 4 h
gemischt | konstant ~ 200 165 603 29,1/28,5°C 3,5h

J gemischt | abfallend ~ 250 417 351 26,9/21,4°C 4h

4Insgesamt wurden die Versuche iiber einen Zeitraum von drei Jahren (2007-2009) durchgefiihrt. Aufgrund der
begrenzten Brutzeit der Bienen konnten die Versuche dabei jeweils nur in den Monaten Mai bis Oktober
durchgefiihrt werden. In den ersten beiden Jahren wurde der Versuchsaufbau schrittweise weiterentwickelt
und verfeinert. Dabei wurden systematisch Fehlerquellen ausgeschlossen. Die 10 Versuche stellen eine
reprasentative Auswahl der Versuche aus den Jahren 2008-2009 dar.
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Abbildung 3.1 gibt anschlieRend eine grafische Ubersicht (iber die verwendeten Waben(-formen) und
Uber den Temperaturverlauf der Inkubator- und Bienenraumtemperatur. Die Temperaturverldufe
werden anhand der drei Temperatursensoren des Digitalthermometers — im Inkubator und an zwei
Stellen des Bienenraums — ausgewertet. Die X- Achse des Liniendiagramms gibt die Versuchsdauer in
Minuten an, wahrend auf der Y-Achse die Temperaturmesswerte in Grad Celsius (°C) dargestellt
werden. Die Ableseorte des jeweiligen Bienenraumsensors werden durch eine griine oder rote

Markierung auf dem Foto der Wabe angezeigt.
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Versuch H
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Abbildung 3.1: Grafische Ubersicht iiber die Versuche: Fotos der verwendeten Waben inklusive Lage der zwei
Bienenraumsensoren (rot/griin); Temperaturverldufe der drei Sensoren (Inkubatortemperatur/ Bienenraum-
temperaturen 1 & 2); X-Achse: Versuchszeit in Minuten, Y-Achse: Temperatur in °C
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3.2 Die Temperatur im Bienenraum

Der Begriff Bienenraum bezeichnet den schmalen Aufenthaltsraum der Bienen zwischen Brutwabe
und Beobachtungsfenster (siehe Kapitel 2.1). Die Luft im Bienenraum ist das umgebende Medium der
Tiere und Zellen auf der Wabenvorderseite und stellt somit eine wichtige Komponente im
Koloniesystem dar, da sie den Temperaturaustausch zwischen Bienen und Zellen fordert. Pro Versuch

wird an jeweils zwei Stellen auf der Wabe die Lufttemperatur gemessen.

Dieser Abschnitt gliedert sich in folgende Unterkapitel:

3.2.1 Temperaturspanne der Bienenraumtemperatur bei Versuchen mit konstanter und
abfallender Inkubatortemperatur

3.2.2 CZeitlicher Verlauf der Bienenraumtemperatur bei Versuchen mit konstanter und
abfallender Inkubatortemperatur

3.2.3 Die Lage der Bienenraumsensoren
3.2.4 Zusammenhang zwischen Bienenraumtemperatur und Inkubatortemperatur

3.2.5 Bienenraumtemperaturen abhdéngig von der Unterart
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3.2.1 Temperaturspannen der Bienenraumtemperatur bei Versuchen mit konstanter und

abfallender Inkubatortemperatur

Die Spannweite der gemessenen Bienenraumtemperaturen in den Versuchen A bis J gibt einen
ersten Uberblick tiber die Héhe der Lufttemperatur Giber der Wabe. Im Rahmen einer Inkubator-
temperatur von 22°C bis 28°C zeigt Abbildung 3.2, dass sich die Bienenraumtemperatur in allen
Versuchen vergleichsweise in einer deutlich engeren Temperaturspanne zwischen 29,9°C und 33,7°C
bewegt. Die Variationsbreite der Bienenraumtemperatur liegt bei mindestens 0,8°C bis maximal
3,1°C. 90% der Messwerte zeigen einen Interquartilabstand von 31°C-33°C. Ausnahmen sind Sensor
Al und E2, welche im Bereich leerer Zellen (A1) und im Randbereich der Brutflaiche (E2) messen
(siehe Abbildung 3.1). Die statistische Analyse zeigt, dass die Mittelwerte aller gemessenen
Bienenraumtemperaturen zwischen den beiden Versuchsansitzen (konstante/abfallende
Inkubatortemperatur) nicht signifikant verschieden sind (p = 0,882; T-Test fur unabhiangige

Stichproben).’
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Abbildung 3.2: Temperaturspannen der Bienenraumtemperatur (°C) der Sensoren 1 & 2 aus den Versuchen A
bis J

5> Nach sorgfiltiger Priifung der Datenverteilung und Varianzhomogenitit wurde fiir diesen und alle folgenden
Berechnungen der jeweils geeignetste statistische Test ausgewahlt. Alle Tests beziehen sich auf ein Signifikanz-
niveau der Irrtumswahrscheinlichkeit von 5%.
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3.2.2 Zeitlicher Verlauf der Bienenraumtemperatur bei Versuchen mit konstanter und abfallender

Inkubatortemperatur

Wie hoch ist die relative Anderung der Bienenraumtemperatur wihrend des Versuchsverlaufs bei
beiden Versuchsansdtzen? Lasst sich hier einen Unterschied zwischen Versuchen mit konstantem
und abfallendem Temperaturverlauf der Inkubatortemperatur finden?

Um diese Fragen zu beantworten, missen zuerst die Messwerte aller Versuche angeglichen werden.
Als Nullpunkt wird der jeweilige Temperaturmittelwert einer Messreihe gesetzt und jede Ab-
weichung von diesem Wert gegen Null aufgetragen. Dabei werden die Versuche nach Verlauf der

Inkubatortemperatur (konstant/abfallend) getrennt betrachtet.®
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Abbildung 3.3: Zeitliche Temperaturdanderung der Bienenraumtemperatur der Versuche A bis J (ohne
Versuch D); X-Achse: Zeit in Minuten, Y-Achse: Temperaturdnderung in °C

6 Versuch D wurde aus Griinden der Ubersicht weggelassen (Versuchsdauer 53 Stunden). Der Verlauf der
Bienenraumtemperatur aus Versuch D zeigt keine signifikanten Unterschiede zu den anderen Versuchen mit
konstanter Inkubatortemperatur.
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Abbildung 3.3 zeigt, dass die gemessenen Bienenraumtemperaturen in beiden Versuchsdesigns im
Rahmen der Versuchsdauer von 3 bis 5 Stunden um maximal +1°C schwanken.” Wihrend die
Temperaturanderung bei den Versuchen mit stabiler Inkubatortemperatur um den Mittelwert
oszilliert, zeigen die Bienenraumtemperaturen bei abfallender Inkubatortemperatur ein leichtes,
aber stetiges Absinken der Bienenraumtemperatur. Trotzdem sind die mittleren Temperatur-
anderungen der Bienenraumtemperatur in beiden Gruppen nicht signifikant verschieden

voneinander (p= 0,627; Mann-Whitney U-Test).

Tabelle 3.2: Standardabweichung der Temperaturschwankungen aus Abbildung 3.3 inklusive Versuch D

Versuchsablauf Konstante Temperatur Temperaturabfall

Versuchsnummer A B C D E | F G H J

Bienenraum 1 041 | 047 | 0,29 | 0,76 | 0,41 | 0,54 | 0,39 | 0,45 | 0,44 | 0,56

Bienenraum 2 042 | 033|032 | 039|042 | 043 | 068 | 1,09 | 0,82 | 0,65

Tabelle 3.2 enthdlt die jeweiligen Standardabweichungen der Bienenraumtemperaturen aus
Abbildung 3.3. Sie liegen bei Versuchen mit konstanter Inkubatortemperatur im Bereich von 0,29°C

bis 0,76°C und bei Versuchen mit Temperaturabfall im Bereich von 0,39°C bis 1,09°C.

7 Ausnahme ist Sensor G2. Hier fillt die Temperatur in der letzten Messung um mehr als 2°C unter den
Durchschnitt. Bei langerer Beobachtungsdauer ware ein starkerer Temperaturabfall der Bienenraum-
temperatur bei allen Versuchen mit absinkender Inkubatortemperatur zu erwarten (vgl. Kapitel 3.2.5).
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3.2.3 Die Lage der Bienenraumsensoren

Abbildung 3.1 zeigt, dass die Lufttemperatur im Bienenraum nicht im gesamten Bienenraum gleich
hoch ist, sondern sich je nach Lage der Temperatursensoren unterscheidet. Diese Temperatur-
unterschiede liegen im Bereich von wenigen Zehntelgrad, wenn beide Sensoren auf einer
verdeckelten Brutfliche platziert sind, kdnnen sich aber ebenfalls um mehrere Grad Celsius
unterscheiden, wenn ein Sensor auf dem Brutzellbereich und ein anderer im Bereich leerer Zellen
misst. Die Art der Zellen (verdeckelt/leer) hat somit einen starken (indirekten) Einfluss auf die lokale
Bienenraumtemperatur. Anhand der Versuche A & B kann dies deutlich gemacht werden. In Versuch
A wurde eine Wabe mit kleiner Brutfliche (159 Brutzellen, 609 leere Zellen) verwendet. Die
Inkubatortemperatur betrdgt konstant 28°C + 0,6°C. Vergleicht man zuerst die Temperaturen der
Bienenraumsensoren 1 & 2 mit den Temperaturen des Inkubators, so fallt auf, dass die
Bienenraumtemperaturen deutlich Gber der Inkubatortemperatur liegen. Sensor 1 misst die
Bienenraumtemperatur im Bereich der leeren Zellen, wahrend Sensor 2 die Bienenraumtemperatur
direkt auf der Brutflache misst. Es zeigt sich, dass die Messwerte von Sensor 1 um 1,3°C-3,6°C lber
der Inkubatortemperatur bei etwa 30°C + 0,6°C liegen. Im Bereich der Brutflache an Sensor 2 kommt

eine Temperaturerhéhung von 3,2°C-5,2°C zustande; die Bienenraumtemperatur liegt bei ca. 32,5°C

+0,7°C.

Abbildung 3.4: Original-Versuchsfotos der Versuche A (links) & B (rechts) mit schematischer Lage der
Bienenraumsensoren 1& 2; die schwarzen Kreise markieren den Brutbereich

Bei Versuch B handelt es sich um eine Wabe mit einer groBen Brutflache (600 Brutzellen, 186 leere
Zellen). Auch hier wurde die Inkubatortemperatur konstant 27°C + 0,7°C gehalten. Die Messwerte
der Bienenraumsensoren 1 & 2 sind anndhernd gleich und liegen im Temperaturbereich von 31,6°C

bis 33°C. Die Minimaldifferenz zur Inkubatortemperatur betrdgt somit 4,7°C. Abbildung 3.4 zeigt die
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Original-Versuchsfotos, in denen die Lage der Sensoren 1 & 2 pro Versuch nochmals herausgehoben
wird. Auf den Fotos ist zu sehen, dass beide Sensoren zwar anndhernd gleiche Raumpositionen wie
die Sensoren aus Versuch A haben, allerdings ausschlieRlich im Bereich verdeckelter Zellen messen.
Ein T-Test zeigt, dass die Bienenraumtemperatur in Versuch A am Sensor 2 mit p<0,001 signifikant
hoher ist, als an Sensor 1. Der Temperaturunterschied zwischen Sensor 1 & 2 in Versuch B ist mit
p=0,205 nicht signifikant verschieden (T-Test unabhéngiger Stichproben). Weitere Beobachtungen
unterstiitzen das Ergebnis, dass die Bienenraumtemperatur tber Brutzellen signifikant hoher ist, als

Uber leeren Zellen.
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3.2.4 Zusammenhang von Bienenraumtemperaturen und Inkubatortemperatur

Im Rahmen der Versuche mit konstanter und abfallender Inkubatortemperatur stellt sich zusatzlich
die Frage, wie sich zeitgleich zur Inkubatortemperatur die Bienenraumtemperatur verhalt. Wirken
sich Schwankungen der Inkubatortemperatur direkt auf die Bienenraumtemperatur aus? Fihrt eine
Abkihlung der Inkubatortemperatur beispielsweise um 1°C ebenfalls zu einer Abkihlung der

Bienenraumtemperatur um den gleichen Wert?

In allen Versuchen wird sichtbar, dass sich der Temperaturverlauf der Inkubatortemperatur von den
Temperaturverldufen der Bienenraumsensoren unterscheidet. Beobachtungen zeigen, dass es eine
grundlegende Abhangigkeit zwischen beiden Temperaturverlaufen gibt. Sinkt die Inkubator-

temperatur, sinkt im Allgemeinen ebenfalls die Bienenraumtemperatur.

Doch wie ausgepragt ist diese Abhangigkeit von Bienenraum- und Inkubatortemperatur? Zur
Illustration der Abhdngigkeit von Inkubator- und Bienenraumtemperatur kann zusatzlich die
Temperaturdifferenz von Bienenraum- und Inkubatortemperatur herangezogen werden. Sie zeigt die
relative Temperaturanderung zwischen beiden Faktoren an. Die Ergebnisse verdeutlichen, dass die
Bienenraumtemperatur langsamer abkihlt, als die Inkubatortemperatur. Je niedriger die Inkubator-
temperatur ist, desto grofer wird die Temperaturdifferenz zwischen Bienenraum- und

Inkubatortemperatur.

In Abbildung 3.5 werden die Bienenraumtemperaturen und die berechneten Temperaturdifferenzen
der Versuche A bis J in einer gemeinsamen Grafik dargestellt.® Auf der Y-Achse werden die Bienen-
raumtemperaturen (rot) und die Temperaturdifferenzen (blau) gegen die Inkubatortemperatur (X-
Achse) im Bereich zwischen 20°C und 30°C aufgetragen und die Regressionsgeraden hinzugefiigt. Auf
der Grafik erkennt man einen hochgradig linearen Verlauf der Bienenraumtemperatur und der

Temperaturdifferenzen.

8 Versuch D wurde ausgeschlossen, da dieser aufgrund der Versuchsdauer von 53h deutlich mehr Messwerte
besitzt als die anderen Versuche zusammen und somit die Auswertung dominieren wirde.
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Abbildung 3.5: Bienenraumtemperatur und Temperaturdifferenz aller Versuche (aufRer D) mit
Ausgleichsgeraden, X-Achse: Temperatur in °C; Y-Achse: Inkubatortemperatur in °C

Betrachtet man den Zusammenhang zwischen der Bienenraum- und Inkubatortemperatur (rot), so
zeigt sich anhand der berechneten Regressionsgeraden, dass die Temperaturdnderung der
Bienenraumtemperatur im Bezug zur Temperaturanderung der Inkubatortemperatur recht gering ist.
Der Regressionskoeffizient B liegt bei 0,084 (Std.-Abw. r=0,027); die Konstante A bei 29,895 (r=0,719).
Die Bienenraumtemperatur ist im Rahmen der Inkubatortemperatur von 20°C bis 30°C sehr konstant

und zeigt nur eine geringe Abkihlung um 1°C.

Infolgedessen ist der Verlauf der Regressionsgeraden der Temperaturdifferenz (blau) steil und zudem
negativ. Je stirker die Inkubatortemperatur abkihlt, desto groRer wird die Differenz der (nahezu
konstanten) Bienenraumtemperatur zur Inkubatortemperatur. Der Regressionskoeffizient B liegt bei
-0,871 (r= 0,028); die Konstante A bei 28,795 (r=0,735). Die Temperaturdifferenz der Bienen-
raumtemperatur zur Inkubatortemperatur betragt bei 30°C AulRentemperatur nur 2,8°C, bei 20°C

allerdings schon 11,4°C.
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3.2.5 Bienenraumtemperaturen abhangig von der Unterart

Bei den Versuchen H bis J handelt es sich um Versuche, bei denen die Subspezies Apis mellifera
mellifera eingesetzt wurde. Wahrend es sich bei Versuch H um eine homogene Gruppe von Tieren
der norwegischen Unterart handelt, wurde in den Versuchen | & J eine gemischte Versuchstiergruppe
beider Subspezies eingesetzt. Unterscheiden sich die Bienenraumtemperaturen der Unterarten
voneinander, wenn man sie getrennt betrachtet? Andern sich die Steigungen der Regressions-

geraden, wenn man die Temperaturspanne der Inkubatortemperatur erweitert?

Um diese Fragen naher zu beleuchten, missen weitere Temperaturmessungen, als diejenigen der
Versuche A bis J, betrachtet werden. Darum werden in diese Auswertung weitere Versuche
eingebunden, welche nicht in 3.1 aufgefiihrt wurden. Tabelle 3.3 gibt einen Uberblick iber die Anzahl

der Versuche pro Gruppenzusammensetzung und die zugehorige Datenmenge.

Tabelle 3.3: Anzahl der verwendeten Versuche und Datenpunkte pro Versuchsgruppe

Apis mellifera carnica

Apis mellifera mellifera

Gemischte Gruppe

Anzahl Versuche

8

6

5

Anzahl Daten

63

42

47

Die Ergebnisse dieser Analyse zeigen, dass Bienen der Unterart Apis mellifera mellifera die
Bienenraumtemperatur bei Abfall der Inkubatortemperatur sehr stabil halten kdnnen, wahrend in
der gemischten Unterartengruppe die Bienenraumtemperatur deutlich starker abfallt. Apis mellifera

carnica liegt im mittleren Wertebereich.

Abbildung 3.6 stellt die Ergebnisse der Analyse grafisch dar. Auf der Y-Achse wurden die
Bienenraumtemperaturen (rot) und die relative Temperaturanderung (=Temperaturdifferenzen in
blau) in °C gegen die Inkubatortemperatur (X-Achse in °C) aufgetragen und die linearen Regressions-

geraden berechnet.

Die Unterart Apis mellifera mellifera zeigt mit einem Regressionskoeffizienten B von 0,442 (r= 0,030)
den flachsten und somit konstantesten Verlauf der Bienenraumtemperatur, wahrend die gemischte
Gruppe mit einem Regressionskoeffizienten von 0,634 (r=0,039) den steilsten Verlauf zeigt. Apis

mellifera carnica hat einen Regressionskoeffizienten von 0,581 (r=0,035).

Der Schnittpunkt der Regressionsgerade mit der Y-Achse (Konstante A) zeigt die kalkulierte
Bienenraumtemperatur bei 0°C Inkubatortemperatur an. Sie ist bei Apis mellifera mellifera mit
19,616°C (r=0,612) am hochsten und bei der gemischten Gruppe mit nur 14,751 °C (r=0,880) am
niedrigsten. Apis mellifera carnica liegt mit einem Wert von 16,122°C (r=0,774) wiederum

dazwischen. Bienengruppen der Unterart Apis mellifera mellifera reagieren infolgedessen am
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wenigsten auf Anderungen der Inkubatortemperatur und halten die Bienenraumtemperatur deutlich

konstanter als die anderen beiden Versuchsgruppen.

Bienenraumtemperatur versus
Inkubatortemperatur

Temperaturdifferenz versus
Inkubatortemperatur
carnicaR? Linear = 0,815
melliferaR? Linear = 0,843
gemischtR? Linear = 0,852
carnicaR? Linear = 0,696
melliferaR? Linear = 0,902
gemischtR? Linear = 0,658
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Abbildung 3.6: Bienenraumtemperatur und Temperaturdifferenz in Bezug zur Inkubatortemperatur
aufgeteilt nach Versuchsgruppen; X- und Y-Achse in °C

Die Regressionsgeraden der Temperaturdifferenz aus Bienenraum- und Inkubatortemperatur aller
Gruppen geben denselben Sachverhalt wieder, zeigen allerdings zusatzlich den Nettobetrag der
Temperaturentwicklung auf. Der Verlauf der Regressionsgeraden von Apis mellifera mellifera zeigt
mit B=-0,560 (r=0,029) folglich die starkste negative Steigung. Apis mellifera carnica hat einen
Regressionskoeffizienten von B=-0,419 (r=0,035) und die gemischte Gruppe einen Wert von
B=-0,366 (r=0,039). Die berechnete Temperaturdifferenz der Bienenraumtemperatur zur Inkubator-
temperatur betrdgt bei 10°C Inkubatortemperatur bei Apis mellifera mellifera 14,0°C und bei Apis

mellifera carnica und der gemischten Gruppe 11,1°C.
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Die Gesamtbetrachtung der Ergebnisse aus Kapitel 3.2.4 und 3.2.5 zeigt abschliefend den
langfristigen Einfluss der Inkubatortemperatur auf die Bienenraumtemperatur an. Wahrend bei einer
Temperaturspanne der Inkubatortemperatur von 20°C bis 30°C die Bienenraumtemperatur nahezu
konstant gehalten werden kann, zeigt eine Ausdehnung der Temperaturspanne auf niedrigere Werte
einen starkeren Abfall der Bienenraumtemperatur. Vergleicht man den Regressionskoeffizienten aus
Abbildung 3.5 (B 0,084) mit dem Regressionswert der Unterart Apis mellifera carnica aus Abbildung
3.6 (B=0,581), so verdeutlicht die Anderung des Regressionskoeffizienten die zunehmende Abhingig-
keit der Bienenraumtemperatur von der Inkubatortemperatur vor allem im niedrigen Temperatur-
bereich. Folglich wird ebenfalls die Regressionsgerade der Temperaturdifferenz in Abbildung 3.6

flacher (B=-0,560 zu B=-0,871).

Ist der Verlauf der Bienenraumtemperatur in den drei Gruppen signifikant verschieden oder sind die
Bienenraumtemperaturen zwischen den Unterarten statistisch gleichwertig? Um die Frage zu
beantworten, missen die Regressionskoeffizienten der Gruppen verglichen werden. Dazu wird der
Standardfehler der Regressionskoeffizienten benétigt. Dieser Standardfehler ist ein Schatzwert fur
Streuung der Stichprobenverteilung und kann aus der Formel der Varianz abgeleitet werden (Urban
& Mayerl, 2006). Die Berechnung der Restvarianzen erfolgt anschlieBend nach der Formel von Sachs
(2004). Die t-Werte der Regressionskoeffizienten aller drei Gruppen werden anschliefend unter-

einander verglichen.

Tabelle 3.4: Signifikanzwerte des Vergleichs der Regressionskoeffizienten bei der Bienenraumtemperatur

A. m. carnica A. m. mellifera gemischt

A. m. carnica - p<0,001 p<0,001

A. m. mellifera p<0,001 - p<0,001
gemischt p<0,001 p<0,001 -

Tabelle 3.5: Signifikanzwerte des Vergleichs der Regressionskoeffizienten bei der Temperaturdifferenz

A. m. carnica A. m. mellifera gemischt

A. m. carnica - p<0,001 p<0,001

A. m. mellifera p<0,001 - p<0,001
gemischt p<0,001 p<0,001 -

Die statistische Auswertung zeigt, dass alle Regressionskoeffizienten untereinander mit p<0,001
hochsignifikant verschieden sind. Die Regulation der Bienenraumtemperatur wird folglich von allen
drei Gruppen unterschiedlich ausgefiihrt. Da die Regressionskoeffizienten der Temperaturdifferenz
ebenso hochsignifikant verschieden voneinander sind, wird dieser Regulationsunterschied der

Bienenraumtemperaturen zwischen den drei Gruppen unterstiitzt.
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3.3 Die Brutzelltemperaturen

Der Temperatur-Multiplexer misst mit Hilfe von 256 Temperatursensoren die Temperatur der Zellen
auf der Vorderseite der Wabe. Dadurch kann analysiert werden, wie sich die Temperaturverteilung

eines Brutstlicks wahrend des Versuchsablaufs raumlich und zeitlich andert.

Dieser Abschnitt gliedert sich in folgende Unterkapitel:

3.3.1 Der Initialisierungsprozess des Brutwdrmens

3.3.2 Der Einfluss von Bienen auf die Temperaturverteilung der Brutwabe

3.3.3 Die Abhdingigkeit der Zelltemperaturen vom Zellinhalt

3.3.4 Die Schwankungsbreite der Zelltemperaturen im zeitlichen Verlauf

3.3.5 Die rédumliche Temperaturverteilung der Brutwabe

3.3.6 Schwankungsbreite der Zelltemperaturen im rdumlichen Temperaturprofil
3.3.7 Zyklische Periodizitit im Temperaturverlauf der Zellen via Autokorrelation

3.3.8 Anderung der Brutwabentemperatur nach Absinken der Umgebungstemperatur bei
Apis mellifera carnica

3.3.9 Anderung der Brutwabentemperatur nach Absinken der Umgebungstemperatur bei
Apis mellifera mellifera

3.3.10 Anderung der Brutwabentemperatur nach Absinken der Umgebungstemperatur
bei gemischter Gruppe
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3.3.1 Der Initialisierungsprozess des Brutwarmens

Wie findet der Initialisierungsprozess des Brutwdrmens nach Zugabe von Bienen auf die Brutwabe
statt? In welchem Ausmal dndert sich die rdumliche und zeitliche Temperaturverteilung des Brut-

stticks durch die Aktivitdt der Arbeiterinnen?

Betrachtet man das Temperaturmuster einer Brutwabe im zeitlichen Verlauf kurz nach Einsetzen der
Bienen in die Versuchsapparatur, so zeigt sich, dass nach ca. 10 bis 15 Minuten nach Bienenzugabe
verschieden hohe Temperaturzonen auf der Brutwabe sichtbar werden und im weiteren Versuchs-

verlauf gleichmaRig warmer werden.

In Abbildung 3.7 sind die Messergebnisse der Brutzelltemperaturen aus Versuch D zu sehen. Sechs
raumliche Temperaturverteilungen der Brutwabe im Abstand von je 30 Minuten zeigen die Ent-
wicklung der Zelltemperaturen im Auswertungsbereich der Wabe kurz nach Bienenzugabe. Schon bei
Messbeginn (15 Minuten nach Einsetzen der Bienen) ist ein Bereich auf der Wabe erkennbar,
welcher etwas warmer, als die umliegenden Zellen ist. Dieser Bereich ist auch in den folgenden
Temperaturprofilen immer als der Bereich mit den héchsten Zelltemperaturen identifizierbar. Es wird
ebenfalls deutlich, dass eine relativ gleichmaRige Aufwarmung aller Zellen bis zum Erreichen der

Solltemperatur stattfindet.

/T
335°C
a2°C
305°C
29°C

Abbildung 3.7: Raumliche Temperaturverteilung der Brutwabe im Abstand von 30 Minuten; Lage des
Brutbereichs durch schwarzen Kreis markiert
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Abbildung 3.8 zeigt den zeitlichen Verlauf der Temperaturverteilung der Zellen nach Bienenzugabe.
Die Inkubatortemperatur betragt wahrend der Beobachtungszeit durchgehend 27,4°C +0,1°C. Es wird
sichtbar, dass schon nach 15 Minuten die meisten Zellen héhere Temperaturen aufweisen, als die
AuBenluft. Ausgehend von der ersten Messung findet eine mittlere Temperaturzunahme von 2,4°C
(nach 45 Minuten), 1,8°C (nach 75 Minuten), 1,1°C (nach 105 Minuten), 0,6°C (nach 135 Minuten)
und 0,1°C (nach 165 Minuten) statt. Es dauert somit etwa zwei bis drei Stunden, bis die Wabe

Solltemperatur erreicht hat.
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Abbildung 3.8: Zeitliche Temperaturverteilung der Zellen im Abstand von 30 Minuten; beginnend 15 Minuten
nach Bienenzugabe, Y-Achse in °C
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3.3.2 Der Einfluss von Bienen auf die Temperaturverteilung der Brutwabe

Welchen Einfluss hat die bestandige Anwesenheit von Bienen auf die Zelltemperaturen? Welcher
Warmebetrag stammt allein von der Stoffwechselaktivitat der Puppen, und welcher wird durch die

Arbeiterinnen auf die Brut Uibertragen?

Um diese Frage zu klaren, wurde eine Brutwabe unter gleichen Versuchsbedingungen einmal mit und
einmal ohne Bienenbesatz gemessen.® Dazu wurde das Versuchsdesign aus Versuch B ausgewihlt, da
die Wabe aus einer grolRen Brutfliche mit 600 verdeckelten Zellen besteht, welche den Messbereich
des Temperatur-Multiplexers fast komplett ausfillt (siehe Abbildung 3.9). Die Brutwabentemperatur
wurde bei konstanter Inkubatortemperatur von 27°C + 0,7°C einmal mit und einmal ohne Bienen-

besatz gemessen und die Messwerte in Abbildung 3.9 dargestellt.

Es ist erkennbar, dass sich die Temperatur einer unbesetzten Bienenwabe im Rahmen der
Inkubatortemperatur befindet (26,8°C + 0,3°C), wahrend die Temperatur der Brutzellen mit Bienen-
besatz (33,6°C * 0,3°C) deutlich hoher als die Inkubatortemperatur ist. Der Unterschied ist
hochsignifikant (p<0,001, T-Test unabhéangiger Stichproben). Der Einfluss der Stoffwechselaktivitat
der Puppen ist somit vernachldssigbar; die Zellwdarme wird ausschlieSlich durch die Anwesenheit der

Bienen deutlich erhoht.
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Abbildung 3.9: Zelltemperaturen [°C] einer Wabe bei 27°C £ 1°C (Vergleichsgerade bei 27°C)
Inkubatortemperatur ohne und mit Bienenbesatz; Foto der Wabe aus Versuch B mit Messbereich des
Temperatur-Multiplexers (schwarzes Rechteck)

° Die Bienen wurden erst kurz vor Versuchsbeginn von der Wabe entfernt, damit garantiert werden konnte,
dass es sich um lebende Brut handelt.
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3.3.3 Die Abhangigkeit der Zelltemperaturen vom Zellinhalt

Eine Brutwabe besteht aus verschiedenen Zelltypen. Neben Futterzellen und Larvenzellen nehmen
leere Zellen und verdeckelte Brutzellen einen GroRteil der Wabe ein. Unterscheiden sich die Zell-
temperaturen von leeren Zellen und verdeckelten Brutzellen beim Brutwarmen voneinander oder

haben alle Zellen die gleiche Temperatur?

Am Beispiel von Versuch C kann verdeutlicht werden, dass sich die Zelltemperaturen abhangig vom
Zelltyp signifikant unterscheiden. Dieser Versuch eignet sich flir diese Untersuchung, da auf der
Wabe eine anndhernd gleiche Anzahl von leeren Zellen und Brutzellen vorhanden ist. Abbildung 3.10
zeigt die Verteilung der Zelltemperaturen fir die Bereiche leere Zellen und Brutflichenbereich Gber
den gesamten Zeitraum der Versuchsdurchfiihrung. 1° Die Zelltemperaturen der leeren Zellen liegen
mit X=32,2°C + 0,7°C unter den Brutzelltemperaturen mit x=32,8°C + 0,4°C. Dieser Unterschied ist mit

einer Irrtumswahrscheinlichkeit von p <0,001 hochsignifikant (Mann-Whitney U-Test).}!

34,07 185

33 57

33,0

32 57

Zelltemperaturen

32,09

31 57

31,07

I I
leare fellen Brutflachenhereich

N =133 N =123

Abbildung 3.10: Verteilung der Zelltemperaturen von leeren und verdeckelten Zellen bei Versuch C; Y-Achse
in °C

10 Der Bereich leere Zellen beinhaltet Sensoren ohne umgebende Brutzellen, wihrend der Brutfléichenbereich
Sensoren mit 1,2 oder 3 umgebenden Brutzellen beinhaltet.

11 Die Erkldrung dafiir, dass in Versuch C leere Zellen héhere Maximaltemperaturen erreichen als Brutzellen
befindet sich in Kapitel 3.6.
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3.3.4 Die Schwankungsbreite der Zelltemperaturen im zeitlichen Verlauf

Wie verandern sich die Temperaturen der verdeckelten Brutzellen im zeitlichen Verlauf, wenn die

Inkubatortemperatur stabil gehalten wird?

Um diese Frage zu beantworten, werden die Brutzelltemperaturen in Versuch D mit Hilfe des
Temperatur-Multiplexers Uber eine Zeitspanne von 11 Stunden alle 4:16 Minuten gemessen. Die
Daten zeigen, dass die Temperaturen der verdeckelten Zellen kontinuierlich im Zehntel Grad-Bereich
schwanken. Abbildung 3.11 zeigt die Temperaturverlaufe von vier Messsensoren aus dem Brut-
bereich Gber 11 Stunden. Sie befinden sich im Zentrum der Brutfliche und sind jeweils auf der
Vorderseite von drei verdeckelten Zellen umgeben. Die Standardabweichung der beobachteten

Temperaturschwankungen liegt zwischen 0,28°C bis 0,40°C.
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Abbildung 3.11: Vier Sensoren aus dem Brutbereich iiber einen Zeitraum von 11 Stunden; X-Achse: hh:mm:ss
(Zeitachse); Y-Achse: Temperatur in °C

Der Variationskoeffizient demonstriert, dass die Streuung der Temperaturen sehr gering ist. Die
relative Streuung am Sensor 152 ist am niedrigsten und betragt nur 0,8% vom Mittelwert, wéhrend
die relative Streuung am Sensor 151 mit 1,2% vom Mittelwert am hochsten ist.

Ein grosser Teil dieser Temperaturschwankungen ist allerdings auf langerfristige Temperatur-
dnderungen im Bereich von Stunden zuriickzufiihren. Die Temperaturen der Brutzellen bleiben aber
auch Uber kurze Zeitraume hindurch nicht stabil, sondern schwanken kontinuierlich. Bei den oben
betrachteten Sensoren liegen die Standardabweichungen der Schwankungen wahrend einer

Zeitspanne von 40 Minuten bei nur 0,14°C bis 0,20 °C.
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Fiir die Auswertung von Versuchen mit konstanter Inkubatortemperatur sind diese langfristigen
Schwankungen der Zelltemperaturen weniger interessant als die kurzfristigen Temperatur-
schwankungen der Zellen. Diese kurzfristigen, um wenige Minuten schwankenden Temperatur-
anderungen sind auf die direkte Warmeaktivitdat der Bienen zurickzufihren, wahrend die
langfristigen Schwankungen ein Konglomerat aus verschiedenen Einfliissen sind.? Um die
kurzfristigen Schwankungen fiir die Analyse auswertbar zu machen, missen die langerfristigen
Temperaturanderungen aus den Datensatzen entfernt werden. Anhand von Versuch D kénnen, mit
Hilfe des zentrierten gleitenden Mittelwerts, die langfristigen Schwankungen bei einem
Versuchszeitraum von etwa 53 Stunden herausgefiltert werden. Durch die Berechnung des
gleitenden Mittelwerts erhalt man die Temperaturwerte der langfristigen Schwankungen. Diese
Werte konnen anschlieRend von den Originaldaten abgezogen werden, so dass die kurzfristigen
Temperaturanderungen der Zellen Gbrig bleiben. Die erhaltenen Schwankungswerte werden danach
mit den Mittelwerten der Originaltemperaturen summiert, um die Temperaturen wieder auf die
Hohe der Ausgangsdaten zu setzen. Dieses bereinigte, zeitliche Temperaturprofil der Zellen kann
anschlieRend flir weitere Untersuchungen mit konstanter Inkubatortemperatur zugrundegelegt

werden.

12 Neben der Heizaktivitit der Bienen spielen hier auch die Schwankungen der Inkubatortemperatur und die
Warmeleitfahigkeit des Wachses eine Rolle.
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Abbildung 3.12: Originalmesswerte aus Versuch D iiber 53 Stunden; X-Achse: hh:mm:ss (Zeitachse);

Y-Achse: Temperatur in °C
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Abbildung 3.13: Bereinigte Daten aus Versuch D iiber 53 Stunden; X-Achse: hh:mm:ss (Zeitachse);
Y-Achse: Temperatur in °C
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3.3.5 Die raumliche Temperaturverteilung der Brutwabe

Um zu analysieren, in welchen Bereichen einer Brutflache die groRte Heizaktivitdt der aufsitzenden
Arbeiterinnen stattfindet, wird die raumliche Temperaturverteilung eines Brutstlicks ausgewertet.
Durch die Verwendung der Temperaturrmittelwerte aus allen Messungen werden Fluktuationen in
den Zelltemperaturen minimiert. Die mittlere Temperaturverteilung der Wabe aus Versuch D ist in
Abbildung 3.14a dargestellt. Mit Hilfe einer Falschfarbendarstellung werden die Mittelwerte der
Zelltemperaturen eines Zeitrahmens von vier Stunden auf die Brutflache projiziert. Die Spannweite

der mittleren Zelltemperaturen belduft sich auf 33,0°C bis 35,8°C.

Man erkennt, dass es eine Zone auf der Brutflache gibt, welche mit Zelltemperaturen von 35,5°C bis
35,8°C am warmsten ist (Pfeil 1). Bis zum Randbereich der Brutfliche findet eine fortlaufende
Abklhlung der Zelltemperaturen auf etwa 34,0°C statt (Pfeile 2). Leere Zellen sind mit ca. 33,5°C die
kiihlsten Zellen auf der Brutwabe (Pfeil 3).23 Als besonders interessant stellen sich die Brutliicken dar.
Einerseits gibt es Brutliicken, die im Durchschnitt ebenso warm wie die umgebende Temperaturzone
sind (Pfeil 5), andererseits existieren Brutlliicken, welche deutlich niedrigere Temperaturen als die
umgebenden Brutzellen besitzen (Pfeil 6). Auffallig ist zusatzlich der untere Randbereich der
Brutflache (Pfeil 7). Im Grenzbereich zwischen den Brutzellen und den leeren Zellen fallt ein
Temperaturbereich auf, welcher mit 35,0°C deutlich warmer ist als die anderen Randbereiche. Diese
sind mit einer mittleren Temperatur von etwa 34,0°C kihler.' Pfeil 8 markiert zwei Zellen, die zu
noch nicht vollstandig verdeckelt waren. Sie sind mit 34,5°C ebenfalls kihler als die umgebenden

Brutzellen mit 35,0°C.

13 pfeil 4 markiert zwei Sensoren, die aufgrund eines Fehlers im Versuchsaufbau nicht in den Zellen der Waben-
rickseite platziert waren und dadurch nur die Bienenraumtemperatur gemessen haben.
14 Mehr Ergebnisse zu den Randbereichen und Brutliicken finden sich in Kapitel 3.6.
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Abbildung 3.15 gibt nun einen Uberblick iiber die Temperaturverteilung der Zellen in den
verschiedenen Zellbereichen. Fir die Auswertung wurden diese folgendermalen definiert. Der
Bereich leere Zellen beinhaltet die Mittelwerte der Temperatursensoren des Multiplexers mit 0
umgebenden Brutzellen, der Randbereich wird durch 1-2 umgebende Brutzellen auf der
Wabenvorderseite definiert und im Brutbereich ist jeder Sensor von drei Brutzellen umgeben.
Sensoren, welche an Brutliicken messen, wurden nicht in die Auswertung einbezogen, um das
Ergebnis des Randbereichs nicht zu verfadlschen. Die Ergebnisse zeigen, dass die mittleren
Zelltemperaturen im Brutbereich mit %=34,9°C = 0,5°C signifikant hoher sind, als die Zell-

temperaturen im Randbereich (x=34,5°C £ 0,5°C) und den leeren Zellen (x=34,3°C £ 0,7°C).
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Abbildung 3.15: Uberblick iiber die Verteilung der Zelltemperaturen [°C] der drei Zelltypen; Signifikanzwerte
nach Kruskal-Wallis-Test
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3.3.6 Schwankungsbreite der Zelltemperaturen im raumlichen Temperaturprofil

Wie hoch ist die Schwankungsbreite der Zelltemperaturen im obigen, raumlichen Temperaturprofil?
Welche Zellbereiche zeichnen sich durch besonders geringe bzw. hohe Schwankungen im Tem-
peraturprofil aus? Die Ergebnisse dieses Kapitels geben einen Uberblick iiber die Temperatur-
anderungen einer Brutwabe unter konstanten Aulenbedingungen. Durch die Betrachtung der
Standardabweichungen des Temperaturmusters lassen sich vor allen die Zellbereiche identifizieren,

welche starken oder schwachen Fluktuationen im Temperaturverlauf ausgesetzt sind.

Abbildung 3.14b zeigt die Brutwabe aus Versuch D. Mit Hilfe der Falschfarbendarstellung werden die
Standardabweichungen der Zelltemperaturen aus Kapitel 3.3.5 auf die Brutfliche projiziert. Die
Spannweite der Standardabweichungen belauft sich (iber einen Versuchszeitraum von 4 Stunden auf
0,17°C bis 0,39°C. Ein Grof3teil der Brutflache zeichnet sich durch niedrige Standardabweichungen im
Bereich von 0,17 bis 0,25°C aus (Pfeil A). Auch leere Zellen zeigen mit Standardabweichungen um
0,20 bis 0,25°C eher niedrige Temperaturschwankungen an (Pfeil B). Die Schwankungen in den
Randbereichen der Brutflache sind mit 0,20°C bis 0,39°C am hochsten (Pfeil C); die Zellen sind dort
starken Temperaturfluktuationen ausgesetzt. Sehr variabel im Schwankungsverlauf sind wiederum
die Brutllicken. Einerseits gibt es sehr konstant gehaltene Brutliicken (Pfeil D), andererseits zeigt Pfeil

E eine deutlich schwankende Brutliicke mit einer Standardabweichung von 0,35°C an.
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3.3.7 Zyklische Periodizitdt im Temperaturverlauf der Zellen via Autokorrelation

Lasst sich eine Periodizitdit im Temperaturverlauf der Zellen finden, die auf ein rhythmisches

Brutwarmen der Arbeiterinnen schlieRen lasst?

Mit Hilfe der Autokorrelation soll diese Fragestellung naher beleuchtet werden. Sie dient dazu, eine
Funktion (hier: der zeitliche Temperaturverlauf von Zellen) mit sich selbst zu vergleichen, um
Zusammenhange zwischen den Messwerten zu verschiedenen Beobachtungszeitpunkten festzu-
stellen. Die Messwerte sind autokorreliert, wenn zwischen den Temperaturwerten der Zellen eine
Beziehung besteht, die nicht mehr zufillig ist. Dies ist der Fall, wenn die Korrelation der
Ursprungsfolge mit der verschobenen Folge einen Wert annimmt, der signifikant von Null abweicht.
Als Verzogerungszeit (Lag) wird die Zeit eines kompletten Messdurchgangs des Temperatur-
Multiplexers von 04:16 Minuten verwendet. Fiir die Autokorrelation wird das Unabhangigkeitsmodell
mit einer EinheitengréRe von 400 Lags (28h 22min) gewahlt. Die Konfidenzgrenzen liegen bei 95%,
d.h. dass fiir Lags, bei denen die berechnete Korrelation lGber diesen Grenzen liegt, mit einer 95%igen

Wahrscheinlichkeit eine tatsdchliche Autokorrelation vorliegt (Brosius, 2008).

Die Ergebnisse zeigen, dass eine zyklische Periodizitdt innerhalb des Temperaturverlaufs der Zellen
beobachtbar ist.*> Je nach Lage dieser Zellen ist sie mehr oder weniger stark ausgeprigt. Besonders
ausgepragt ist die Periodizitdt bei Zellen, die starken Temperaturschwankungen (siehe Kapitel 3.3.6)
ausgesetzt sind. Darunter fallen Zellen im Randbereich der Brutfliche sowie Brutliicken. Sie zeigen
eine deutlich starkere Autokorrelation als leere Zellen oder verdeckelte Brutzellen. Die Auto-
korrelation ergibt bei einer Vielzahl der ausgewerteten Sensoren eine approximative Lagdauer von
etwa 12-22 Zeiteinheiten (47-90 Minuten), nach der sich das Vorzeichen der Autokorrelation dndert.
Diese zyklische Periodizitat ist iber den gesamten hier dargestellten Lagbereich sichtbar, wenn auch

spater undeutlicher und nicht mehr signifikant.

Weitere Auswertungen der Versuche E, G, und H unterstiitzen diese Aussagen. Auch hier zeigt sich
eine deutlich starker ausgepragte zyklische Periodizitat bei Brutliicken und Zellen im Randbereich der

Brutflache als bei leeren Zellen und verdeckelten Zellen im Brutbereich.

5 Durch die Verwendung der Daten, bei denen durch den gleitenden Mittelwert die Langzeitschwankungen
entfernt wurden (siehe Kapitel 3.3.4), konnen Fluktuationen durch duBere Einflisse minimiert werden.
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3.3.8 Anderung der Brutwabentemperatur nach Absinken der Umgebungstemperatur bei Apis

mellifera carnica

Was passiert mit den Zelltemperaturen, wenn die Inkubatortemperatur in kurzer Zeit um mehrere
Grad Celsius abfallt? Wie stark ist die Temperaturdanderung der drei Zellbereiche (leere Zellen,
Randbereich, Brutbereich) im Vergleich zur Temperaturanderung der Inkubatortemperatur? Wie

groR ist die Standardabweichung der Temperaturbereiche vor und nach der Abkihlung?

Die Auswertung mehrerer Versuche zeigt, dass sich im Falle einer zusammenhadngenden Brutflache
die mittleren Temperaturen der Zellen relativ gleichmaRig andern. Findet eine Abkihlung der
Inkubatortemperatur statt, so ist die Abkiihlung in allen drei Zellbereichen gleich hoch, allerdings
niedriger als der Temperaturabfall der Inkubatortemperatur. Abbildung 3.17 zeigt die Verteilung der
Zelltemperaturen der drei Zellbereiche aus Versuch G bei verschiedenen AulRentemperaturen. Durch
einen Temperaturabfall der Inkubatortemperatur in zwei Stufen findet — ausgehend von einer
Temperatur um 28°C — eine Abklhlung auf 25°C und anschlieBend auf 23°C statt (siehe Abb. 3.1G).
Die Ergebnisse zeigen, dass sich die drei Zellbereiche schon anhand ihrer Ausgangstemperatur bei
28°C Inkubatortemperatur unterscheiden. Die Temperaturverteilung des Brutbereichs hat mit einem
Mittelwert von 35,0°C + 0,4°C die hochste Ausgangstemperatur, der Randbereich liegt mit einer
mittleren Temperatur von 34,9°C +0,5°C anndhernd im selben Temperaturbereich und die leeren

Zellen sind mit 34,2°C + 0,6°C signifikant (p<0,001, Kruskal-Wallis-Test) kiihler.
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Abbildung 3.17: Verteilung der Zelltemperaturen in den Bereichen leerer Zellen, Randbereich & Brutbereich
bei 28°C, 25°C & 23°C Inkubatortemperatur, Y-Achse in °C
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Nach Abkiihlung der Inkubatortemperatur um 3°C beziehungsweise weiteren 2°C findet bei allen drei
Zellbereichen jeweils eine Abkihlung der Zelltemperaturen um etwa 1°C statt. Nach Absinken der
Inkubatortemperatur auf 25°C betragt die Temperaturverteilung des Brutbereichs x= 34,1°C + 0,4°C,
des Randbereichs x= 33,9°C +£0,5°C und die Temperaturverteilung der leeren Zellen x= 33,1°C £ 0,6°C.
Sie sind somit signifikant kalter, als die anderen Zelltypen (p<0,001, Kruskal-Wallis-Test). Nach
Absinken der Inkubatortemperatur auf 23°C betragt die Temperaturverteilung des Brutbereichs x=
33,2°C £ 0,5°C, des Randbereichs x= 32,9°C £0,5°C und die Temperaturverteilung der leeren Zellen ist
mit x= 32,1°C + 0,6°C wiederum signifikant kihler (p<0,001, Kruskal-Wallis-Test). Somit ist die
Abkihlung aller drei Bereiche deutlich schwéacher als die Abkiihlung der Inkubatortemperatur. In
Abbildung 3.18 sind die Temperaturdifferenzen zwischen den drei Temperaturstufen der
Inkubatortemperatur aller Zellkategorien zu sehen. Die Grafik zeigt, dass die leeren Zellen
zusammengenommen die groflte Spannweite der Temperaturanderung zeigen (0,4°C-1,7°C),
wahrend der Brutbereich die kleinste Spannweite der Temperaturdanderung zeigt (0,6°C-1,2°C). Der
Randbereich liegt mit einer Temperaturabnahme von 0,6°C-1,5°C dazwischen. Die

Temperaturabnahme der Zellen pro Zellkategorie ist zwischen den Temperaturstufen gleich.
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Abbildung 3.18: Verteilung der Temperaturdifferenzen in den Bereichen leerer Zellen, Randbereich &
Brutbereich bei Temperaturabfall der Inkubatortemperatur von 28°C auf 25°C & 25°C auf 23°C, Y-Achse in °C
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Abbildung 3.19 zeigt zusatzlich die Verteilung der Standardabweichungen der Zelltemperaturen in
den drei Zellbereichen bei Temperaturabnahme der Inkubatortemperatur. Auch in dieser Grafik wird
deutlich, dass es keine Unterschiede zwischen den drei Temperaturstufen gibt. In jeder der drei
Temperaturstufen (28°C, 25°C, 23°C) ist die Verteilung der Standardabweichungen sehr dhnlich. Die
Unterschiede der Verteilung liegen im Bereich von maximal 0,1°C. Allerdings wird auch hier die
Tendenz sichtbar, dass leere Zellen eine geringfligig hohere Standardabweichung zeigen als Zellen im
Brutbereich. Somit wird die Temperatur der Brutzellen geringfligig stabiler gehalten als die

Temperatur der leeren Zellen, die etwas starkeren Temperaturschwankungen ausgesetzt sind.
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Abbildung 3.19: Verteilung der zugehorigen Standardabweichungen in den Bereichen leerer Zellen,
Randbereich & Brutbereich bei 28°C, 25°C & 23°C Inkubatortemperatur, Y-Achse in °C

Abbildung 3.20 stellt die rdumliche Temperaturverteilung der Zellen pro Temperaturstufe dar. Dazu
werden die mittleren Zelltemperaturen jeder Stufe in einer Falschfarbendarstellung auf die Brutwabe
projiziert. Die Bilder geben obige Ergebnisse grafisch wider. Es ist zu erkennen, dass der Brutbereich
insgesamt etwas warmer ist, als der Randbereich oder die leeren Zellen. Nach Abkiihlung auf 25°C
und anschlieBend auf 23°C ist zu erkennen, dass die raumlichen Temperaturzonen weiterhin sichtbar
sind, so dass von einer gleichmaRigen Abklhlung aller Zellen ausgegangen werden kann. Somit lassen

sich die Ergebnisse aus Kapitel 3.3.5 unterstitzen.



Abbildung 3.20: Falschfarbendarstellung der Temperaturmittelwerte der Zellen projiziert auf die Brutwabe
bei a) 28°C, b) 25°C & c) 23°C

76



77

3.3.9 Anderung der Brutwabentemperatur nach Absinken der Umgebungstemperatur bei Apis

mellifera mellifera

Welchen Einfluss hat die Subspezies Apis mellifera mellifera auf das raumliche und zeitliche
Temperaturprofil einer Brutwabe? Lassen sich Unterschiede zu einer von Apis mellifera carnica

besetzten Brutwabe finden?

Um diese Frage untersuchen zu kdnnen, werden zwei Versuchsdesigns untersucht. Einerseits werden
Brutwaben ausgewertet, welche ausschlieBlich von Apis mellifera mellifera besetzt sind, andererseits
werden Brutwaben analysiert, welche einen Bienenbesatz aus beiden Rassen aufweisen (siehe
Kapitel 3.3.10). Versuch H zeichnet sich durch eine homogene Bienenzusammensetzung aus der
Unterart Apis mellifera mellifera aus. Die Tiere wurden in der Versuchsdurchfiihrung mit einem Abfall
der Inkubatortemperatur von 27,5°C auf 23°C konfrontiert. Fiir jede Temperaturstufe der Inkubator-
temperatur wird die Verteilung der Zelltemperaturen in den drei Zellkategorien (leere Zellen,

Randbereich, Brutbereich) in Abbildung 3.21 grafisch dargestellt.
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Abbildung 3.21: Verteilung der Zelltemperaturen in den Bereichen leerer Zellen, Randbereich & Brutbereich
bei 27,5°C & 23°C Inkubatortemperatur, Y-Achse in °C
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Die Ergebnisse in Abbildung 3.21 zeigen, dass sich die Zelltemperaturen in den drei Zellbereichen vor
und nach Abkihlung der Inkubatortemperatur dhnlich verhalten wie die Zellen aus Versuch G. Auch
hier haben leere Zellen die groBte, und Zellen des Brutbereichs die kleinste Spannweite in der
Temperaturverteilung. Allerdings fallt auf, dass alle Zellen aus Versuch H eine héhere Ausgangs-
temperatur aufweisen als die Zellen, die von Apis mellifera carnica gewarmt werden. Vergleicht man
die verschiedenen Zellbereiche aus Versuch H untereinander, so zeigt sich, dass die
Temperaturverteilung des Brutbereichs mit einem Mittelwert von %= 36,0°C + 0,3°C die hochste
Ausgangstemperatur hat. Der Randbereich liegt mit einer mittleren Temperatur von %= 35,9°C +0,4°C
annahernd im selben Temperaturbereich und die leeren Zellen sind mit x= 35,1°C + 0,9°C signifikant
kiihler (p<0,001, Kruskal-Wallis-Test). Somit sind die Ausgangstemperaturen im Vergleich zu Versuch
G um ca. 1°C hoher. Nach Absinken der Inkubatortemperatur auf 23°C betragt die Temperatur-
verteilung des Brutbereichs x= 35,3°C + 0,5°C, der Randbereich liegt mit einer mittleren Temperatur
von X= 35,0°C £0,6°C anndhernd im selben Temperaturbereich und die leeren Zellen sind mit =
33,8°C £ 1,2°C wieder signifikant kihler (p<0,001, Kruskal-Wallis-Test). Die Abkiihlung dieser Zellen
ist somit nach einem Abfall der Inkubatortemperatur um etwa 4,5°C deutlich geringer, als die
Abklhlung der Zellen aus Versuch G mit der Unterart Apis mellifera carnica nach Abfall der
Inkubatortemperatur um 5°C. Wahrend in Versuch G die Zellen insgesamt um ca. 2°C abkihlen,

kiihlen die Zellbereiche von Apis mellifera mellifera im Mittel nur um 0,7°C bis 1,3°C ab.
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Abbildung 3.22: Verteilung der zugehorigen Standardabweichungen in den Bereichen leerer Zellen,
Randbereich & Brutbereich bei 27,5°C & 23°C Inkubatortemperatur, Y-Achse in °C
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Abbildung 3.22 zeigt die zugehorigen Standardabweichungen der Zelltemperaturen. Auch diese sind
nach Zellkategorien und Temperaturstufen unterteilt. In den zwei Temperaturstufen wird sichtbar,
dass sich bei 27,5°C die Standardabweichungen aller drei Zellkategorien recht dhnlich sind, wobei
wiederum sichtbar wird, dass leere Zellen eine hdhere Spannweite in der Standardabweichung
aufweisen. Bei einer Inkubatortemperatur von 23°C wird diese Beobachtung deutlicher. Die
Standardabweichungen der leeren Zellen weisen deutlich héhere Werte auf als Zellen im Rand- oder
Brutbereich. Somit sind die Temperaturschwankungen in leeren Zellen bei niedrigen Aulen-

temperaturen insgesamt eindeutig gréBer als bei Zellen des Rand- oder Brutbereichs.

Abbildung 3.23 zeigt die die raumliche und zeitliche Temperaturverteilung der Zellen pro
Temperaturstufe. Dazu werden die mittleren Zelltemperaturen wiederum in einer Falsch-
farbendarstellung auf die Brutwabe projiziert. Es ist zu erkennen, dass der Brutbereich im Mittel
warmer ist als der Randbereich oder die leeren Zellen. Allerdings wird ebenfalls sichtbar, dass es
Zellen im Randbereich und im Bereich der leeren Zellen gibt, welche auRergewoéhnlich warm sind
(maximale Zelltemperaturen: 37,7°C bei 27,5°C Inkubatortemperatur sowie 37,2°C bei 23°C
Inkubatortemperatur). Somit Ildsst sich die groRe Spannweite der Mittelwerte und
Standardabweichungen bei den leeren Zellen erkliren.'® Auffillig ist, dass die Brutwabe von Apis
mellifera mellifera insgesamt sehr viel warmer ist als die Brutwabe von Apis mellifera carnica. Auch
nach dem Temperaturabfall der Inkubatortemperatur zeigt die raumliche Temperaturverteilung

héhere Temperaturen auf der gesamten Brutflache als bei Apis mellifera carnica bei vergleichbarer

Inkubatortemperatur.

Abbildung 3.23: Falschfarbendarstellung der Temperaturmittelwerte projiziert auf die Brutwabe bei 27,5°C
(links) & 23°C

16 Mehr zum Thema Temperaturen im Randbereich der Brutfliche siehe auch Kapitel 3.6.
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3.3.10 Anderung der Brutwabentemperatur nach Absinken der Umgebungstemperatur bei

gemischter Gruppe

Welchen Einfluss hat die Zusammensetzung der Unterarten innerhalb einer Bienengruppe auf das
raumliche und zeitliche Temperaturprofil einer Brutwabe? Lassen sich Unterschiede zu den

homogenen Bienengruppen fiir die Verteilung der Zelltemperaturen finden?

In Versuch J wurde eine heterogen gemischte Bienengruppe aus beiden Unterarten analysiert. In der
Versuchsdurchfiihrung wird ein Abfall der Inkubatortemperatur von 26,5°C auf 22,5°C erzeugt. Fir
beide Temperaturstufen der Inkubatortemperatur wird die Verteilung der Zelltemperaturen in den
drei Zellbereichen (leere Zellen, Randbereich, Brutbereich) ausgewertet. Die Ergebnisse aus Versuch J
zeigen eine andere Temperaturverteilung der Zellen als in Versuch G & H. Die Ausgangstemperaturen
der drei Zellbereiche bei einer Inkubatortemperatur von 26,5°C liegen mit einem Mittelwert von
35,6°C + 0,3°C im Brutbereich, 35,6°C +0,4°C im Randbereich sowie 35,6°C + 0,3°C bei den leeren
Zellen gleichauf. Nach Absinken der Inkubatortemperatur auf 22,5°C betragt die Temperatur-
verteilung des Brutbereichs x= 35,1°C + 0,4°C; die Temperaturverteilung des Randbereichs (x= 35,1°C
+0,5°C) sowie der leeren Zellen (x= 35,1°C * 0,4°C) liegen im selben Temperaturbereich und sind
nicht signifikant verschieden. Die Abkihlung dieser Zellen ist nach einem Abfall der
Inkubatortemperatur um etwa 4°C deutlich geringer als die Abkiihlung der Zellen aus Versuch G & H
nach Abfall der Inkubatortemperatur um 5°C bzw. 4,5°C. Alle Zellbereiche der heterogen gemischten
Gruppe kihlen im Mittel um nur 0,5°C ab. Weiterhin fallt auf, dass die Spannweite der
Zelltemperaturen in diesem Versuch im Randbereich deutlich gréRer ist als bei leeren Zellen oder im

Brutbereich.
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Abbildung 3.24: Verteilung der Zelltemperaturen in den Bereichen leerer Zellen, Randbereich & Brutbereich
bei 26,5°C & 22,5°C Inkubatortemperatur, Y-Achse in °C
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Abbildung 3.25 zeigt die zugehdrigen Standardabweichungen der Zelltemperaturen. Sie sind nach
Zellkategorien und Temperaturstufe unterteilt. Die Grafik zeigt, dass pro Temperaturstufe der

Inkubatortemperatur die Standardabweichungen fiir jede Zellkategorie gleich sind.
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Abbildung 3.25: Verteilung der zugehorigen Standardabweichungen in den Bereichen leerer Zellen,
Randbereich & Brutbereich bei 26,5°C & 22,5°C Inkubatortemperatur, Y-Achse in °C

Abbildung 3.26 zeigt die die raumliche und zeitliche Temperaturverteilung der Zellen pro
Temperaturstufe, indem die mittleren Zelltemperaturen in einer Falschfarbendarstellung auf die
Brutwabe projiziert werden. Es ist zu erkennen, dass sich die verwendete Brutwabe durch eine
horizontale Teilung in zwei Brutflaichen auszeichnet. Ein GroRteil der leeren Zellen liegt somit im
Bereich zwischen den zwei Brutflachen. Diese Zellen sind deutlich warmer als die leeren Zellen am
duBeren Rand der zwei Brutflaichen. Ebenfalls liegt folglich auch ein Grof3teil der Zellen des
Randbereichs zentral zwischen den Bruthélften. Die Lage der Zellen hat somit einen groRen Einfluss
auf ihre Temperaturentwicklung, so dass nicht ausschlieRlich die Zellkategorie die Temperatur einer
Zelle bestimmt. Nach Absinken der Inkubatortemperatur von 26,5°C auf 22,5°C ist nur eine

geringfiigige Abkihlung der mittleren Zelltemperaturen zu beobachten. ¥’

7 Mehr iiber den Einfluss der Brutliicken und Randbereiche auf die Temperaturverteilung der Zellen siehe
Kapitel 3.6.
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Abbildung 3.26: Falschfarbendarstellung der Temperaturmittelwerte projiziert auf die Brutwabe bei a) 26,5°C
und b) 22,5°C
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3.4 Die Thoraxtemperaturen der Bienen

Dieses Kapitel beschaftigt sich mit den Thoraxtemperaturen der Arbeiterrinnen. Mit Hilfe einer
Thermografiekamera wurden die Korpertemperaturen der Bienen gemessen und anschlieRend

ausgewertet.

Dieses Kapitel gliedert sich in folgende Unterkapitel:

3.4.1 Die Bienendichte auf der Brutfidiche
3.4.2 Die Verteilung der Thoraxtemperaturen
3.4.3 Die Thoraxtemperaturen in Abhéngigkeit vom Zelltyp

3.4.4 Die Temperaturverteilung der Thoraxtemperaturen auf einer Brutflédche und ihre
Beziehung zur Bienenraumtemperatur

3.4.5 Die Thoraxtemperaturen in Abhdngigkeit zur Lage im Brutbereich

3.4.6 Schwankungen der Thoraxtemperaturen und Bienendichte im zeitlichen Verlauf
3.4.7 Anderung der Thoraxtemperaturen nach Abfall der Inkubatortemperatur

3.4.8 Anderung der Thoraxtemperaturen bei Bienen der Unterart Apis mellifera mellifera
3.4.9 Anderung der Thoraxtemperaturen bei einer gemischten Gruppe

3.4.10 Unterschiede in der Thoraxtemperatur zwischen den Unterarten innerhalb
einer Versuchsgruppe

3.4.11 Thoraxtemperaturen bei zwei unverbundenen Brutfldchen
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3.4.1 Die Bienendichte auf der Brutfldche

Wie viele Bienen befinden sich bei einer AuBentemperatur von 27°C + 1,0°C im Durchschnitt bei
einlagigem Bienenbesatz auf dem Brutbereich einer Wabe? Um die relative Bienendichte auf einer
Brutflache berechnen zu kénnen, muss als erstes die Anzahl der verdeckelten Brutzellen gezahlt

werden. AnschlieRend wird die mittlere Bienenmenge pro Versuch berechnet.®

Abbildung 3.27 & Tabelle 3.6 zeigen anhand von sieben Versuchen, dass bei einlagigem Bienenbesatz
das Verhaltnis von Bienen zu Brutzellen bei Umgebungstemperaturen von 26°C bis 28°C bei % bis %
liegt. Die Anzahl an Bienen auf leeren Zellen betragt im Vergleich zum Brutbereich bei Umgebungs-

temperaturen von 26°C bis 28°C vergleichsweise weniger als ¥10.?°

100

2

o
i

5

Anteil Bienen pro Anzahl Brutzellen [%]
N
?

Versuch

Abbildung 3.27: Verhiltnis der Bienen zu Brutzellen

Tabelle 3.6: Prozentwerte Bienen/Brutzellen der einzelnen Versuche

| 2 | e |0 | e | s | v |0

Anteil
Bienen/Brutzellen

44% ‘ 47% ‘ 36% ‘ 46% ‘ 50% ‘ 50% ‘ 33%

18 Bej Versuchen mit Temperaturabfall wurde nur die Bienenmenge im Zeitraum vor dem Absinken der
Inkubatortemperatur ausgewertet.

19 Die Bienenmenge zwischen den einzelnen Messungen eines Versuchs kann allerdings stark variieren (siehe
Kapitel 3.4.6).
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3.4.2 Die Verteilung der Thoraxtemperaturen

Abbildung 3.28 gibt einen Uberblick iiber die Verteilung der Thoraxtemperaturen der Versuche A bis

J. In dieser Darstellung wurden pro Versuch die Thoraxtemperaturen aller Messungen in die Analyse
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Abbildung 3.28: Uberblick iiber die Verteilung der Thoraxtemperaturen der Versuche A bis J, Y-Achse in °C

Die Grafik zeigt, dass sich die Thoraxtemperaturen der ausgewerteten Arbeiterinnen in einem
Temperaturbereich von 31,3°C bis 42,6°C bewegen. Die Mittelwerte der Thoraxtemperaturen liegen
in allen Versuchen bei 35,7°C + 0,4°C. Zusatzlich ist erkennbar, dass es sehr viele Extremwerte im
oberen Temperaturbereich gibt. Die Verteilung der Thoraxtemperaturen aller Versuche ist, bis auf

Versuch F, untereinander nicht signifikant verschieden. 2

20 versuch D wurde aufgrund der Versuchsdauer von 53h auf 15 Messungen beschrinkt.
21 Signifikanzwerte der Versuche A-F p<0,001; C-F p=0,028; D-F p<0,001; E-F p=0,001;I-F p=0,001 nach Kruskal-
Wallis; alle anderen Vergleiche mit Versuch F sind nicht signifikant.
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3.4.3 Die Thoraxtemperaturen in Abhangigkeit vom Zelltyp

Unterscheiden sich die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen, die auf leeren bzw. verdeckelten

Zellen sitzen?

Die Auswertung zeigt, dass die Thoraxtemperaturen von Bienen auf verdeckelten Brutzellen
signifikant hoher sind als die Thoraxtemperaturen von Bienen auf leeren Zellen. Als Beispiel hierftr
kann Versuch A herangezogen werden. In Abbildung 3.29 wird sichtbar, dass sich die mittleren
Thoraxtemperaturen von Bienen auf leeren Zellen im Durchschnitt bei 32,9°C + 1,2°C befinden,
wahrend die Thoraxtemperaturen von Bienen auf dem Brutbereich einen Mittelwert von 35,6°C +

1,4°C besitzen. Dieser Unterschied ist hochsignifikant (p<0,001, Mann-Whitney U-Test).
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Abbildung 3.29: Thoraxtemperaturen von Bienen auf leeren und verdeckelten Zellen (Vergleichsgerade bei
35°C), Y-Achse in °C
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3.4.4 Die Temperaturverteilung der Thoraxtemperaturen auf einer Brutflache und ihre Beziehung

zur Bienenraumtemperatur

Wie verteilen sich Thoraxtemperaturen der Bienen, die auf dem Brutbereich einer Wabe sitzen?

Abbildung 3.30 zeigt die Haufigkeitsverteilung der Thoraxtemperaturen aller Arbeiterinnen in
Versuch D (iber sechs Stichproben. Der schwarze Pfeil gibt die Spannweite der Bienenraum-
temperatur an. Das Histogramm zeigt, dass die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen grofRtenteils
Uber der Bienenraumtemperatur liegen. Nur ein kleiner Teil der Thoraxtemperaturen befindet sich

im Bereich der Bienenraumtemperatur (< 5%). Der Mittelwert der Thoraxtemperaturen liegt bei

35,3°C+1,0°C.

Mittelwert = 35,338
20,0 Std.-Abw. = 1,034
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Abbildung 3.30: Histogramm der Thoraxtemperaturen iiber 6 Messungen aus Versuch D mit Bezugslinie bei
35°C (horizontaler Pfeil: Spannbreite der Bienenraumtemperatur), X-Achse in °C

Doch wie verhalten sich die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen auf einer Brutflache relativ zur
Bienenraumtemperatur? Um diese Frage zu beantworten, wurde bei Versuchen mit konstanter
Inkubatortemperatur?? jeweils die Differenz der Thoraxtemperatur zur Bienenraumtemperatur

berechnet.

22 \ersuche A, C, E, |
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Abbildung 3.31 zeigt die Ergebnisse dieser Auswertung. Auch hier wird sichtbar, dass fast alle
Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen hoher sind als die lokale Bienenraumtemperatur. Nur ein
sehr geringer Anteil an Arbeiterinnen hat Thoraxtemperaturen im Bereich der Bienentemperatur. Im

Durchschnitt sind die Thoraxtemperaturen 3,2 °C £ 1,5°C hoher als die vorherrschende Bienenraum-

temperatur.
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Abbildung 3.31: Differenz der Thoraxtemperaturen zur Bienenraumtemperatur der Versuche A, C, E und I; X-
Achse in °C
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3.4.5 Die Thoraxtemperaturen in Abhangigkeit zur Lage im Brutbereich

Unterscheiden sich die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen an verschiedenen Stellen auf dem

Brutbereich?

Um diese Frage zu beantworten, wurden unterschiedliche Areale einer Brutwabe ausgewahlt und die
aufsitzenden Thoraxtemperaturen der Bienen ausgewertet. Die Ergebnisse mehrerer Analysen

zeigen, dass sich die Thoraxtemperaturen lokal unterscheiden kénnen.

Am Beispiel von Versuch D kann gezeigt werden, dass die Thoraxtemperaturen von Bienen im
Randbereich der Brutfliche im Durchschnitt etwas kihler sind als die Thoraxtemperaturen von
Bienen im Zentrum der Brutfliche. Fir diese
Auswertung wurden die Thoraxtemperaturen der
Tiere auf den drei Arealen D-1, D-2 und D-3 etwa zehn
Stunden lang im Abstand von 30 Minuten gemessen.
Abbildung 3.32 zeigt ein Foto der Wabe mit den
eingezeichneten Arealen. D-1 und D-3 befinden sich
im oberen bzw. unteren Randbereich der Brutflache,

wahrend D-2 im Zentrum der Brutflache liegt.

40,0 AL———p=0,013
—p=0,012—
— p<0,001 — 560
O

S

3 38,0

©

1S

[+/]

o

£

8

X 36,0

L

o

=

-

[ ¥

N= 233 263 222
T T
Bereich D-1 Bereich D-2 Bereich D-3

32,0

Abbildung 3.33: Verteilung der Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen auf den drei Bereichen D-1, D-2 & D-3
mit Angabe der Anzahl und Signifikanzwerte nach Kruskal-Wallis-Test; Y-Achse in °C
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Abbildung 3.33 stellt die Verteilung der Thoraxtemperaturen auf den drei Bereichen grafisch dar. Die
Thoraxtemperaturen auf dem Bereich D-2 sind mit X=35,5°C + 1,0°C signifikant hoher als die Thorax-
temperaturen auf den Bereichen D-1 (x=34,9°C * 1,3°C; p<0,001) und D-3 (x=35,2°C + 1,1°C;
p=0,012). Die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen auf den Bereichen D-1 und D-3 unterscheiden

sich ebenfalls signifikant voneinander (p=0,013).23

2 Kruskal-Wallis-Test unabhéngiger Stichproben, paarweise Vergleiche
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3.4.6 Schwankungen der Thoraxtemperaturen und Bienendichte im zeitlichen Verlauf

Wie andern sich im zeitlichen Verlauf die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen und die

Bienendichte an verschiedenen Stellen auf der Brutflache?

Im zeitlichen Verlauf der Versuche zeigt sich, dass die Hohe der Thoraxtemperaturen der
Arbeiterinnen und die Bienendichte bei jeder Messung variieren. Wie grof diese Schwankungen sind,
kann am Beispiel von Versuch D verdeutlicht werden. Abbildung 3.34 zeigt die Auswertung der
Areale D-1, D-2 und D-3 Uiber 20 Messungen bei konstanter Inkubatortemperatur von 27,1°C £ 0,5°C

im Abstand von jeweils 30 Minuten.
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Abbildung 3.34: Zeitlicher Verlauf der Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen auf den drei Bereichen D-1,
D-2 & D-3 (Messabstand: 30 Minuten); Balkenbreite gibt relative Bienendichte an; Y-Achse in °C

Auf Areal D-1 wurden 32,5%, auf Areal D-2 36,6% und auf Areal D-3 30,9% aller ausgewerteten
Bienen gezahlt. Die Bienendichte schwankt im Areal D-1 zwischen 8 und 13 Bienen, im Areal D-2
zwischen 7 und 17 Arbeiterinnen und im Areal D-3 zwischen 5 und 15 Bienen.

Der Gesamtmittelwert der Thoraxtemperaturen im Bereich D-1 betragt 34,9°C £ 1,3°C. Die Verteilung

der Thoraxtemperaturen ist zwischen den Messungen signifikant verschieden voneinander.
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Der Gesamtmittelwert der Thoraxtemperaturen im Bereich D-2 betrdgt 35,5°C + 1,0°C. Die Verteilung
der Thoraxtemperaturen ist zwischen den Messungen wiederum signifikant verschieden von-
einander.

Der Gesamtmittelwert der Thoraxtemperaturen im Bereich D-3 betragt 35,2°C £ 1,1°C. Auch hier ist
die Verteilung der Thoraxtemperaturen zwischen den Messungen signifikant verschieden von-

einander.?*

24 Fiir die statistische Auswertung wurde jeweils ein ANOVA-Test durchgefiihrt.
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3.4.7 Anderung der Thoraxtemperaturen nach Abfall der Inkubatortemperatur

Wie dndern sich die Thoraxtemperaturen von Arbeiterinnen nach dem Absinken der

Inkubatortemperatur?

Um diese Fragestellung zu untersuchen, wurden die Thoraxtemperaturen von Arbeiterinnen aus
Versuch G vor und nach dem Temperaturabfall der AuRenluft gemessen und anschliefend analysiert.
Der Temperaturabfall der Inkubatortemperatur findet in zwei Stufen statt. Ausgehend von einer
Temperatur um 28°C findet eine Abkiihlung auf 25°C und anschlieBend auf 23°C statt (siehe
Abbildung 3.1-Versuch G). Aus Griinden der leichteren Auswertbarkeit wurden zwei gleich grof3e
Areale auf dem Brutbereich ausgewahlt und die dort aufsitzenden Arbeiterinnen vermessen. Das
Areal G-1 befindet sich im Randbereich der Brutfliche und besteht aus verdeckelten und leeren

Zellen; das Areal G-2 ist dagegen zentral auf dem Brutbereich gelegen.

Abbildung 3.35 zeigt ein Foto der Wabe mit den eingezeichneten Arealen G-1 und G-2. In Abbildung

3.30 sind die Ergebnisse der Auswertung zu sehen.

Abbildung 3.35: Foto der verwendeten Wabe mit den zwei
Arealen G-1 & G-2

Die Ergebnisse der Untersuchung zeigen, dass die Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen bei einer
Inkubatortemperatur von 28°C auf dem Areal G-2 im Durchschnitt mit 35,7°C £ 1,3°C signifikant
hoher sind als die Thoraxtemperaturen auf Areal G-1 (%x=35,0°C + 0,8°C). Nach Abfall der
Inkubatortemperatur auf 25°C steigen die Thoraxtemperaturen der Bienen auf beiden Arealen an.
Dieser Anstieg ist im Areal G-1 signifikant. Der Mittelwert der Thoraxtemperaturen betragt auf Areal
G-2 nun 36,2°C + 1,3°C und ist damit insignifikant héher als der Mittelwert auf Areal G-1 mit 36,0°C +
1,3°C.

Nach einem weiteren Absinken der Inkubatortemperatur auf 23°C steigen die Thoraxtemperaturen

der aufsitzenden Arbeiterinnen im Areal G-2 weiterhin an; der Mittelwert betrdgt nun 36,2 °C +
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1,9°C. Im Areal G-1 kommt es dagegen zu einem signifikanten Abfall der Thoraxtemperaturen. Der

Mittelwert betragt nur noch 33,8°C+ 1,6°C.
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Abb. 3.36: Thoraxtemperaturen [°C] der Arbeiterinnen auf den Bereichen G-1 & G-2 bei 28°C, 25°C & 23°C
Inkubatortemperatur; Signifikanzwerte pro Areal nach ANOVA, Post Hoc-Test LSD; Signifikanzwerte pro
Temperaturstufe nach T-Test unabhangiger Stichproben
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3.4.8 Anderung der Thoraxtemperaturen bei Bienen der Unterart Apis mellifera mellifera

Wie reagieren Bienen der Subspezies Apis mellifera mellifera auf einen Temperaturabfall der
Inkubatortemperatur? Lassen sich Unterschiede in den Thoraxtemperaturen im Vergleich zu Apis

mellifera carnica (siehe Kapitel 3.4.7) finden?

Als Beispiel fiir diese Fragestellung wurde Versuch H ausgewdhlt. Wahrend der
Versuchsdurchfiihrung wurde ein Absinken der Inkubatortemperatur von ca. 27,5°C auf 23°C erzeugt.
Es wurden zwei gleich groRe Areale auf dem Brutbereich ausgewdhlt und die dort aufsitzenden
Arbeiterinnen vermessen. Das Areal H-1 befindet sich dezentral auf dem Brutbereich und befindet

sich in der Ndhe des linken Randbereichs; das Areal H-2 ist dagegen zentral auf dem Brutbereich

gelegen.

Abbildung 3.37: Foto der verwendeten Wabe mit den
zwei Arealen G-1 & G-2

Die Ergebnisse zeigen, dass die Thoraxtemperaturen der aufsitzenden Bienen bei einer
Inkubatortemperatur von 27,5°C im Areal H-2 mit X= 36,3 °C + 1,5°C signifikant hoher sind als im
Areal H-1 mit X= 35,7°C £ 1,6°C. Nach Absinken der Inkubatortemperatur findet in beiden Arealen
eine leichte Abklhlung der mittleren Thoraxtemperaturen statt. Der Mittelwert der Thorax-
temperaturen im Areal H-2 ist allerdings mit x= 35,8°C + 1,6°C weiterhin signifikant héher als der
Mittelwert in Areal H-1 mit x= 35,1°C = 1,5°C. Das Absinken der Thoraxtemperaturen in H-2 nach dem

Abfall der Inkubatortemperatur ist mit p=0,021 ebenfalls signifikant.
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Abbildung 3.38: Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen auf den Bereichen H-1 & H-2 bei 27,5°C & 23°C
Inkubatortemperatur (T-Test unabhéngige Stichproben); Y-Achse in °C

Im Vergleich zu Versuch G zeigt sich, dass die Thoraxtemperaturen von Arbeiterinnen der Unterart
Apis mellifera mellifera bei einer Inkubatortempertur von 27,5°C liber den Thoraxtemperaturen von
Bienen der Unterart Apis mellifera carnica bei einer Inkubatortemperatur von 28°C liegen. Wahrend
die Arbeiterinnen von Apis mellifera mellifera im zentralen Bereich der Brutflache (H-2) eine mittlere
Thoraxtemperatur von 36,3 °C + 1,5°C aufweisen, haben die Bienen der Subspezies Apis mellifera
carnica im zentralen Areal G-2 eine mittlere Thoraxtemperatur von 35,7°C + 1,3°C. Wahrend nach
Abkuhlung der Inkubatortemperatur die Thoraxtemperaturen der Unterart Apis mellifera mellifera
im Schnitt etwas sinken, steigen die Thoraxtemperaturen von Arbeiterinnen der Subspezies Apis

mellifera carnica dagegen im zentralen Brutbereich an.
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3.4.9 Anderung der Thoraxtemperaturen bei einer gemischten Gruppe

Wie reagieren Bienen einer gemischten Gruppe aus den Unterarten Apis mellifera carnica und Apis
mellifera mellifera auf einen Temperaturabfall der Inkubatortemperatur? Lassen sich Unterschiede in

den Thoraxtemperaturen im Vergleich zu den Gruppen mit nur einer Unterart finden?

Fiir die Analyse wurde Versuch J ausgewahlt, in welchem eine heterogen gemischte Bienengruppe
beider Unterarten analysiert wurde. Wahrend der Versuchsdurchfiihrung fand ein Absinken der
Inkubatortemperatur von 26,5°C auf 22,5°C statt. Es wurden drei gleich groRe Areale auf dem
Brutbereich ausgewdhlt und die dort aufsitzenden Arbeiterinnen vermessen. Bei der Brutwabe
handelt es sich um eine horizontal geteilte Brutflaiche. Das Areal J-1 befindet sich auf der oberen

Brutflachenhilfte; das Areal J-2 liegt im Zentrum des Brutbereichs und das Areal J-3 misst im

Randbereich der unteren Brutflachenhalfte.

Abbildung 3.39: Foto der verwendeten Wabe mit den
drei Bereichen J-1, J-2 & J-3

Die Auswertung zeigt, dass die Thoraxtemperaturen der aufsitzenden Bienen bei einer
Inkubatortemperatur von 26,5°C im Areal J-1 mit x= 35,8 °C + 1,1°C und im Areal J-2 mit x= 35,8 °C +
1,0°C annahernd gleich hoch sind, wahrend die Thoraxtemperaturen im Areal J-3 mit x= 35,2°C +
1,3°C signifikant niedriger sind. Nach Absinken der Inkubatortemperatur auf 22,5°C findet im Areal J-
1 eine Zunahme der mittleren Thoraxtemperaturen (x= 36,2°C = 1,9°C) statt, wahrend in den Arealen
J-2 und J-3 eine leichte Abkiihlung der mittleren Thoraxtemperaturen zu verzeichnen ist. Der
Mittelwert der Thoraxtemperaturen im Areal J-2 liegt mit x= 35,6°C + 1,4°C dabei insignifikant hoher
als der Mittelwert in Areal J-3 mit x= 35,1°C + 1,3°C. Die Verteilung der Thoraxtemperaturen

zwischen Areal J-1 und J-3 sind wiederum signifikant verschieden.

Die statistische Auswertung zeigt ebenfalls, dass vor und nach Abkiihlung der Inkubatortemperatur

kein signifikanter Unterschied zwischen den Thoraxtemperaturen in den einzelnen Auswertungs-
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bereichen besteht. Es kommt also nach Absinken der Inkubatortemperatur in den einzelnen Arealen

weder zu einer Zu- bzw. Abnahme der mittleren Thoraxtemperaturen.
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Abbildung 3.40: Thoraxtemperaturen [°C] der Arbeiterinnen auf den Bereichen J-1, J-2 & J-3 bei 26,5°C &
22,5°C Inkubatortemperatur; Signifikanzwerte pro Temperaturstufe nach ANOVA, Post Hoc-Test LSD;
Signifikanzwerte pro Areal nach T-Test unabhéangiger Stichproben

Im Vergleich zu Versuch G und Versuch H zeigt sich, dass die mittleren Thoraxtemperaturen von
Bienen der gemischten Gruppe bei einer Inkubatortemperatur von 26,5°C im Bereich der Thorax-
temperaturen von Apis mellifera carnica und Apis mellifera mellifera liegen. Vergleicht man die
Verteilung der Thoraxtemperaturen in den zentralen Arealen G-2, H-2 und J-2 bei einer
Inkubatortemperatur von etwa 27°C miteinander, so zeigen sich keine signifikanten Unterschiede
zwischen H-2 und J-2 (p= 0,120; ANOVA, Post Hoc-Test LSD) sowie zwischen G-2 und J-2 (p=0,879).
Zwischen G-2 und H-2 zeigt sich die Tendenz, fiir eine Verteilung mit signifikant hoheren
Thoraxtemperaturen im Zentralbereich (p=0,056). Vergleicht man die Verteilung der
Thoraxtemperaturen in den zentralen Arealen G-2, H-2 und J-2 bei einer Inkubatortemperatur von
rund 23°C miteinander, so zeigen sich keine signifikanten Unterschiede zwischen G-2 und H-2

(p=0,313; ANOVA, Post Hoc-Test LSD), H-2 und J-2 (p= 0,551) sowie zwischen G-2 und J-2 (p=0,147).
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Vergleicht man die Haufigkeitsverteilung der Thoraxtemperaturen in den Arealen G-2, H-2 und J-2
vor und nach Absinken der Inkubatortemperatur miteinander, so lassen sich allerdings geringe

Unterschiede in den Temperaturprofilen feststellen (siehe Abbildung 3.41).

Bei einer Inkubatortemperatur von rund 27°C weisen alle drei Bienengruppen unterschiedliche
Haufigkeitsprofile der Thoraxtemperaturen auf. Wahrend G-2 eine stark linksgipflige Verteilung mit
einem Mittelwert bei 35,7°C = 1,3°C hat, zeichnet sich H-2 durch eine eher bimodale Verteilung mit
Gipfeln bei ca. 35°C und 37°C aus (36,3 °C = 1,5°C). Areal J-2 zeigt ebenfalls eine linksgipflige
Verteilung der Thoraxtemperaturen (x= 35,8 °C + 1,0°C); allerdings mit einer geringeren Streuung als
G-2.

Nach Absinken der Inkubatortemperatur auf Werte um 23°C, zeigen die Temperaturprofile der

Bienenthoraxe der Versuche G, H und J teilweise Verschiebungen in der Temperaturverteilung.

In Areal G-2 verschiebt sich der Gipfel der Verteilung zu Temperaturen im Bereich von 37°C. Die

Verteilung erscheint nun glockenférmig. Die Streuung erhoht sich an beiden Polen.

Areal H-2 zeigt kaum Anderungen im Verteilungsprofil der Thoraxtemperaturen. Auch nach Absinken
der Inkubatortemperatur bleibt der bimodale Charakter des Profils bestehen. Allerdings verschiebt

sich der linke Gipfel geringfligig weiter nach links zu Temperaturwerten um 34°C.

Areal J-2 zeigt bei einer Inkubatortemperatur von 22,5°C eine deutliche Zunahme der Streuung der

Thoraxtemperaturen am rechten Pol.
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3.4.10 Unterschiede in der Thoraxtemperatur zwischen den Unterarten innerhalb einer

Versuchsgruppe

Lassen sich direkte Unterschiede in den Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen innerhalb einer

gemischten Versuchsbienengruppe aufzeigen?

Es wurde ein Versuch mit konstanter Inkubatortemperatur ausgewahlt, in dem die Bienen je Unterart
spezifisch markiert wurden. Bei Versuch | handelt es sich um einen Versuch mit konstantem Verlauf
der Inkubatortemperatur bei rund 29°C. Da es sich um ein Brutstiick mit kleiner Brutflache handelt
(165 verdeckelten Brutzellen), wurden die Arbeiterinnen auf dem gesamten Brutbereich
ausgewertet. Abbildung 3.42 zeigt die Verteilung der Thoraxtemperaturen beider Unterarten in
Versuch | in 30minltigen Zeitabstidnden. Die Verteilung der Thoraxtemperaturen ist im Mittel
zwischen den Unterarten nicht signifikant verschieden (Mann-Whitney-U-Test: 0 Minuten p=0,882;
30 Minuten p=0,667; 60 Minuten p=0,101; 90 Minuten p=0,709; 120 Minuten p=0,480; 150 Minuten
p=0,117; 180 Minuten p=0,705; 210 Minuten p=0,276). Die Zunahme der Thoraxtemperaturen in den
letzten drei Messungen steht im Zusammenhang mit der Zunahme der Inkubatortemperatur in der

gleichen Zeitspanne (siehe Abbildung 3.1- Versuch I).
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Abbildung 3.42: Unterartenspezifische Verteilung der Thoraxtemperaturen pro Messung des Versuches I; Y-
Achse in °C
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3.4.11 Thoraxtemperaturen bei zwei unverbundenen Brutflachen

Wie verteilen sich die Arbeiterinnen auf einer zweigeteilten Brutfliche, wenn die Bienendichte zu
gering ist, um beide Flachen vollstdandig zu bedecken? Welchen Einfluss hat dies auf die Verteilung

der Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen?

Am Beispiel von Versuch F kann gezeigt werden, dass sich die Bienen bei gemaligter Inkubator-
temperatur auf beide Flachen verteilen. Bei niedrigen Aullentemperaturen kommt es zu einer
Konzentration der Arbeiterinnen auf eine der zwei Bruthdlften. Versuch F zeichnet sich durch einen
Temperaturabfall der Inkubatortemperatur von 27,4°C £ 0,1°C auf 24,4°C + 0,4°C nach der Halfte der
Versuchszeit aus (siehe Abbildung 3.1-Versuch F). Auf jeder Bruthélfte wurde ein gleich grofRes Areal

(F-1 & F-2) ausgewahlt und die dort aufsitzenden Arbeiterinnen vermessen.

. .
) -

2009085 2:57534e=0"97

Abbildung 3.43: Foto der Wabe mit den zwei Arealen F-1 & F-2; Thermografiefoto der Wabe wihrend des
Versuchs bei 24,5°C Inkubatortemperatur

Abbildung 3.44 zeigt die Anzahl der Bienen und die Verteilung der Thoraxtemperaturen im zeitlichen
Verlauf der Temperaturdurchfiihrung auf Areal F-1 und F-2. Die Auswertung ergibt, dass sich bei
einer Inkubatortemperatur von rund 27,5 °C die Arbeiterinnen auf beide Bruthélften verteilen. Diese
Verteilung ist allerdings nicht gleichmaRig; es wird eine Praferenz der Bienen zu Areal F-1 sichtbar. In
Areal F-1 betragt der Mittelwert der Thoraxtemperaturen 36,5°C £1,6°C, in Areal F-2 dagegen nur
35,7°C + 1,8°C. Die Bienendichte betragt auf F-1 insgesamt 39 ausgewertete Bienen, in Areal F-2 nur

33 Arbeiterinnen.
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Nach Abfall der Inkubatortemperatur auf Werte um 24,5°C wird eine Umverteilung der Arbeiterinnen
sichtbar. Die Bienen verlassen die rechte Bruthdlfte und wandern auf die linke Brutflache. In Areal F-1
findet in der Summe eine Zunahme der Bienenanzahl von 39 auf 44 Arbeiterinnen statt (+13%). In
Areal F-2 ist parallel dazu eine Abnahme der Bienenmenge von 31 auf 16 Arbeiterinnen (-48%) zu
verzeichnen. Die Thoraxtemperaturen auf Areal F-1 bleiben insgesamt mit 36,4°C + 1,4°C konstant

hoch, wahrend die Thoraxtemperaturen auf Areal F-2 deutlich abnehmen (x= 35,0 °C + 1,6°C).
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Abbildung 3.44: Zeitlicher Verlauf der Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen auf den Bereichen F-1 & F2 bei
abfallender Inkubatortemperatur (Messabstand: 30 Minuten), Balkenbreite gibt relative Bienendichte an; Y-
Achse in °C
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3.5 Zusammenhang zwischen den Brutzelltemperaturen und den Thoraxtemperaturen der

Arbeiterinnen

Welche neuen Erkenntnisse lassen sich durch das Zusammenfiihren der Einzelergebnisse aus den
vorangegangenen Kapiteln fir das Verstandnis des Zusammenspiels zwischen Bienenverhalten und

raumlicher sowie zeitlicher Temperaturverteilung der Brutwabe wahrend des Brutwarmens finden?

Wie reagiert eine kleine Bienengruppe auf schwankende Auflentemperaturen und in welchem
Zusammenhang steht die Wdrmeantwort der Gruppe mit dem zeitlichen und rdumlichen

Temperaturprofil der Brutwabe?
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Abbildung 3.45: Messdaten der Inkubator-, Bienenraum-, Thorax- und Zelltemperaturen aus Versuch G;
X-Achse: Zeit in h:mm:ss, Y-Achse in °C

Abbildung 3.45 gibt einen Uberblick iiber die Messergebnisse der einzelnen Komponenten aus
Versuch G. Alle Daten der Inkubator-, Bienenraum-, Thorax- und Zelltemperaturen wurden in dieser
Grafik vereint. Die Abbildung zeigt, dass die Bienenraumtemperatur trotz starker Abkihlung der
Inkubatorluft relativ stabil bleibt. Sie bildet die untere Temperaturgrenze der Zell- und
Thoraxtemperaturen. Keine Zelle oder Biene sinkt im Laufe der Versuchsdurchfiihrung in ihrer
Temperatur unter den Temperaturwert der Luft im Bienenraum. Wahrend die Zelltemperaturen
allerdings bei einer Inkubatortemperatur von 28°C deutlich ber der Bienenraumtemperatur

gehalten werden kénnen, kommt es nach Absinken auf 25°C bzw. 23°C der AulRenluft zu einem Abfall



105

der Zelltemperaturen bis an diese Grenztemperatur. Ebenfalls ist zu erkennen, dass die Arbeiterinnen
bei einer Inkubatortemperatur um 28°C Thoraxtemperaturen im Bereich der Zelltemperaturen
besitzen. Auf den Abfall der Inkubatortemperatur von 28°C auf 25°C (und einer resultierenden
geringen Abkuhlung der Zelltemperaturen) reagieren sie mit steigenden Thoraxtemperaturen (siehe
Kapitel 3.4.7). Die Spannweite der gemessenen Thoraxtemperaturen steigt mit zunehmender

Abkihlung der Inkubatortemperatur an.

Doch welchen Einfluss haben die Thoraxtemperaturen der Bienen auf die Temperaturverteilung der
Brutwabe? Am Beispiel der Daten aus Versuch D kann ein Zusammenhang zwischen den
Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen und der rdumlichen Temperaturverteilung der Brutzellen
hergestellt werden. Abbildung 3.46 zeigt eine Gegenliberstellung der Thoraxtemperaturen der
Arbeiterinnen zu dem raumlichen Temperaturprofil des Brutstlicks. Es wird deutlich, dass die
Brutzellen in den Bereichen am warmsten sind, an denen sich auch die Bienen mit den hochsten
Thoraxtemperaturen aufhalten. Vergleicht man die Ergebnisse aus Kapitel 3.3.5 mit den Ergebnissen
aus Kapitel 3.4.5, so zeigt sich, dass die Arbeiterinnen mit den hochsten mittleren
Thoraxtemperaturen auf dem Areal mit den hochsten mittleren Zelltemperaturen sitzen. Im
Randbereich der Brutfliche befinden sich Arbeiterinnen mit etwas niedrigeren mittleren
Thoraxtemperaturen bzw. ist eine geringere Bienendichte zu verzeichnen (siehe Abbildung 3.46).
Somit sind auch die Zelltemperaturen im Randbereich etwas kiihler als im Zentrum des Brutbereichs.
Im Bereich der leeren Zellen sind fast keine Bienen zu finden; hier haben die Zellen Temperaturen im

Bereich der Bienenraumtemperatur.

Abbildung 3.46: Foto der Brutwabe mit aufsitzenden Bienen (Einzelmessung), griinmarkierte Bienen besitzen
Thoraxtemperaturen iiber 35°C; Foto der Brutwabe mit Temperaturprofil der Brutzellen in Falschfarben-
darstellung (siehe Kapitel 3.3.5); schwarze Ellipse markiert kithle Temperaturzone im Randbereich und
vergleichend eine geringe Bienendichte auf dem Wabenstiick
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Die Kreuzkorrelation ist eine effiziente Methode, Zusammenhdnge zwischen verschiedenen
Messreihen zu finden. Dabei wird eine Messreihe in festgelegten Zeitabstdnden (Lags) verschoben
und mit der zweiten Messreihe verglichen, um zeitverzogerte Korrelationen in den Daten
aufzudecken. Dabei ist die Richtung der Verschiebung von groRer Bedeutung. Verschiebt man die
Messreihe um X Zeitpunkte nach rechts, so ist sie die spatere Messreihe, verschiebt man sie um -X
Zeitabschnitte nach links, ist sie die friihere Messreihe. Zu jeder dieser Verschiebungen lasst sich nun

eine Kreuzkorrelation berechnen.

Versuch D eignet sich auf Grund seiner Versuchsdauer von 53 Stunden gut fiir eine Kreuz-
korrelationsanalyse. Fir die Auswertung wurden die Messdaten der einzelnen Versuchs-
komponenten miteinander verglichen. Die Messwerte sind kreuzkorreliert, wenn zwischen den
Temperaturwerten der Daten eine Beziehung besteht, die nicht mehr zufillig ist. Dies ist der Fall,
wenn die Korrelation der Ursprungsfolge mit der verschobenen Folge einen Wert annimmt, der
signifikant von Null abweicht. Als Verzogerungszeit (Lag) wird eine Zeiteinheit von 30 Minuten
verwendet. Die Konfidenzgrenzen liegen bei 95%, d.h. dass fiir Lags, bei denen die berechnete

Korrelation Gber diesen Grenzen existiert, mit einer 95%igen Wahrscheinlichkeit eine tatsachliche

Kreuzkorrelation besteht.

Abbildung 3.47: Lage der Areale D-1, D-2 & D-3 sowie Lage der ausgewerteten Sensoren auf der Brutwabe
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Vergleicht man die gemessene Inkubatortemperatur mit den Bienenraumtemperaturen, so zeigt sich,
dass es eine leicht negative Korrelation zwischen der Inkubatortemperatur und der
Bienenraumtemperatur (Sensor 1&2) gibt. Diese Korrelation ist im Bereich von 1 % bis 3 Stunden
verzoégert (sieche Abbildung 3.48). Es besteht also die Tendenz, dass eine Anderung der
Inkubatortemperatur zu einer entgegengesetzten Anderung der Bienenraumtemperatur fiihrt.
Weiterhin werden ebenfalls geringfligig signifikante, negative Korrelationen zwischen der
Inkubatortemperatur und den Thoraxtemperaturen der Bienen sowie den Zelltemperaturen im

zentralen Areal D-2 und D-3 gefunden. Auch diese sind um 1 % bis 4 Stunden zeitverzogert.

Inkubatortemperatur liber Temperatur Bienenraum 2

1,57 O Koefizient
— Konfidenzhéchstgrenzen
— Untere Konfidenzgrenze

CCF

1 I 1 | I | I I | 1 | I | I 1 I 1 | I | I I
-105-95 -85 75 B5 55 -45 35 25 15 5 5 15 25 35 45 55 B5 V5 B85 95 105
Lag-Nummer

Abbildung 3.48: Kreuzkorrelationsdiagramm zwischen Inkubatortemperatur und Bienenraumsensor 2

Es wurde eine starke positive Korrelation zwischen der lokalen Bienenraumtemperatur und den
Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen gefunden. Diese Korrelation ist nicht zeitverzégert und lasst
somit auf einen direkten, gleichgerichteten Einfluss der Bienen auf die Lufttemperatur im

Bienenraum schlielRen (siehe Abbildung 3.49).
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Temperatur Bienenraum 1 ber Mittelwert Thoraxtemperaturen Bereich D- 3

154 O Koeffizient
— Kaonfidenzhéchstgrenzen
— Untere Konfidenzgrenze

CCF
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Abbildung 3.49: Kreuzkorrelationsdiagramm zwischen Bienenraumsensor 1 und dem Mittelwert der
Thoraxtemperaturen aus Areal D-3

Vergleicht man die Bienenraumtemperatur mit den Temperaturverldufen verschiedener Sensoren
des Temperatur-Multiplexers, so zeigen sich je nach Lage der vermessenen Zellen stark positive oder
sogar stark negative Korrelationen zwischen der Bienenraumtemperatur und den Zelltemperaturen.
Hier wird der lokale Charakter der Bienenraumtemperatur deutlich. Je nadher sich die ausgewerteten
Zellen an der Messstelle der Bienenraumtemperatur befinden, desto stdrker positiv ist die
Korrelation. Der Bienenraumsensor 1 liegt am rechten Randbereich der Brutfliche nahe den Arealen
D-2 & D-3 (vgl. Abbildung 3.1-Versuch D mit Abbildung 3.47). Im Bereich D-3 ist die Korrelation
zwischen Bienenraumtemperatur und Zelltemperaturen stark positiv und anndhernd nicht
zeitversetzt. Eine Anderung der Bienenraumtemperatur fiihrt relativ kurzfristig zu einer

gleichgerichteten Anderung der Zelltemperaturen.
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Temperatur Bienenraum 1 diber Sensor 204 (D-3)

1,5 O Koeffizient
— Konfidenzhéchstgrenzen
— Untere Konfidenzgranze

CCF

T I I I I T I I I l T I I I ] I T I I I T I
-105-95 -85 -75 65 55 45 36 25 15 5 5 15 25 35 45 55 B5 V5 B85 95 105

Lag-Nummer

Abbildung 3.50: Kreuzkorrelationsdiagramm zwischen Bienenraumsensor 1 und Sensor 204 aus Areal D-3

Im Bereich D-2 ist die Korrelation zwischen Bienenraumtemperatur und Zelltemperaturen stark
positiv, aber deutlich zeitversetzt (siehe Abbildung 3.51). Eine Anderung der Bienenraumtemperatur
fiihrt zwar ebenfalls rasch zu einer gleichgerichteten Anderung der Zelltemperaturen, allerdings
nimmt die Korrelation nach einer Zeitverzégerung von mehreren Stunden sichtbar zu. Ebenfalls wird
eine riickwirkende negative Korrelation sichtbar. Damit besteht die Tendenz, dass eine
Temperaturdnderung am Sensor 121 zeitverzdgert zu einer entgegengesetzten Anderung der

Bienenraumtemperatur fihrt.
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Temperatur Bienenraum 1 liber Sensor 121 (D-2)

1 57 O Koeffizient
— Kaonfidenzhéchstgrenzen
— Untere Konfidenzgrenze

CCF
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Lag-Nummer

Abbildung 3.51: Kreuzkorrelationsdiagramm zwischen Bienenraumsensor 1 und Sensor 121 aus Areal D-2

Im Bereich D-1 ist die Korrelation zwischen Bienenraumtemperatur und Zelltemperaturen stark
negativ und leicht zeitverzogert. Die Anderung der Zelltemperaturen korreliert mit einer

gegengerichteten Anderung der Bienenraumtemperatur am Sensor 1 (siehe Abbildung 3.52).

Betrachtet man die mittleren Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen im Vergleich zu den
Zelltemperaturen, so fallen ebenfalls interessante Korrelationen auf (siehe Abbildung 3.53). Im
Bereich D-3 korrelieren die Thoraxtemperaturen der Bienen mit den Zelltemperaturen stark positiv
und zeitverzégert miteinander. Nach Anderung der mittleren Thoraxtemperaturen findet hier eine
zunehmende gleichgerichtete Anderung der Zelltemperaturen statt. Die Korrelation zwischen den

Thorax- und Zelltemperaturen aus Bereich D-2 ist vergleichbar.
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Temperatur Bienenraum 1 (ber Sensor 70 (D-1)

157 O Koeffizient
— Konfidenzhéchstgrenzen
— Untere Konfidenzgrenze

CCF
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Abbildung 3.52: Kreuzkorrelationsdiagramm zwischen Bienenraumsensor 1 und Sensor 70 aus Areal D-1

Mittelwert Thoraxtemperaturen Bereich D-3 liber Sensor 204
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Abbildung 3.53: Kreuzkorrelationsdiagramm zwischen dem Mittelwert der Thoraxtemperaturen aus dem

Areal D-3 und dem Sensor 204 (D-3)
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Vergleicht man die mittleren Thoraxtemperaturen des Areals D-3 mit den Zelltemperaturen aus Areal

D-1, so zeigt sich eine negative Korrelation (siehe Abbildung 3.54).

Mittelwert Thoraxtemperaturen Bereich D-3 iiber Sensor 68

1 5 O Koeffizient
— Kaonfidenzhéchstgrenzen
— Untere Kaonfidenzgrenze

CCF
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Lag-Nummer

Abbildung 3.54: Kreuzkorrelationsdiagramm zwischen dem Mittelwert der Thoraxtemperaturen aus dem

Areal D-3 und dem Sensor 68 (D-1)

Vergleicht man die Zelltemperaturen der verschiedenen Areale untereinander, finden sich ebenfalls
signifikante Korrelationen zwischen den Zellen. Am Beispiel von Sensor 202 aus dem Areal D-3 kann
gezeigt werden, dass verschiedene Bereiche auf dem Brutstiick unterschiedlich stark miteinander
korrelieren. Sensor 68 aus Areal D-1 zeigt eine zeitverzogerte negative Korrelation mit Sensor 202.
Sensor 120 aus Areal D-2 zeigt ebenfalls eine zeitverzogerte negative Korrelation mit Sensor 202,
allerdings ebenfalls eine riickwirkende positive Korrelation. Damit besteht die Tendenz, dass eine
Temperaturanderung am Sensor 120, zeitverzégert zu einer gleichgerichteten Anderung am Sensor
202 fuhrt. Weitere Kreuzkorrelationsanalysen unterstiitzen die Aussage, dass Zellen der gleichen
Temperaturzone tendenziell starker positiv miteinander korrelieren als Zellen verschiedener
Temperaturzonen. Je weiter die Zellen gleichzeitig voneinander entfernt sind, desto geringer wird die

positive Korrelation, bis sie erst insignifikant und anschlieRend sogar signifikant negativ wird.
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Sensor 68 (D-1) lber Sensor 202 (D-3)

B Koeffizient
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Abbildung 3.55: Kreuzkorrelationsdiagramm zwischen dem Sensor 68 (D-1) und dem Sensor 202 (D-3)

Sensor 120 (D-2) liber Sensor 202 (D-3)
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Abbildung 3.56: Kreuzkorrelationsdiagramm zwischen dem Sensor 120 (D-2) und dem Sensor 202 (D-3)
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3.6 Brutliicken und Zellrandbereiche der Brutflachen

Dieses Kapitel beschaftigt sich mit der Frage, welchen Einfluss Brutliicken und Zellrandbereiche des
Brutbereichs fir die raumliche Temperaturverteilung der Brutwabe haben. Bei Brutliicken handelt es
sich um vereinzelte leere Zellen im Brutzellbereich. Der Begriff Zellrandbereich definiert hier die
leeren Zellen, welche direkt an die Rander des Brutzellbereichs anschlieBen. Die Thoraxwarme der

Arbeiterinnen kann in beiden Zelltypen direkt durch die Zellwand an die umliegenden Brutzellen

abgegeben werden.

&
33.5°C
32C
305°C
23°C

Abbildung 3.57: Falschfarbendarstellung des Temperaturprofils einer Brutwabe im zeitlichen Verlauf
(Bildabstand: 13min); der markierte Sensor (Pfeil) misst an einer Brutliicke; schwarzer Kreis markiert die Lage
des Brutbereichs

Abbildung 3.57 gibt einen ersten Uberblick iiber die Bedeutung von Brutliicken fiir das Brutwarmen.
Wahrend der Temperaturzunahme eines Brutstiicks wird eine Brutliicke im Zentrum des Brutbe-

reichs von den Arbeiterinnen zum Warmen der umliegenden Brutzellen benutzt. Im zeitlichen Verlauf
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(Bildabstand: 13 Minuten) ist zu erkennen, dass die Brutliicke wahrend der gesamten Dauer die

warmste Zelle in der Brutfliche bleibt.?®

In Abbildung 3.58 ist die Verteilung der Zelltemperaturen — unterteilt in die Zelltypen leere Zellen,
verdeckelte Zellen und Brutliicken — aus Versuch D dargestellt. Dabei wurden die Mittelwerte der
gemessenen Temperaturen jedes Sensors (iber 53h verwendet. Die Grafik zeigt, dass die Brutliicken
mit X= 35,2 °C + 0,5°C geringfligig warmer sind als die verdeckelten Zellen (x= 35,0 °C * 0,5°C). Die
leeren Zellen sind mit x= 34,3 °C + 0,5°C signifikant kuhler als die anderen zwei Zelltypen. Die
Spannweite der Brutllicken-Temperatur ist mit nur 1,7°C etwas geringer als die Temperatur-

Spannweite der verdeckelten (2,2°C) und der leeren Zellen (2,6°C).

p<0,001
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E 34 07
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3304
N= 77 161 18
320 I T T
leere Zallen verdeckalte EBrutlicken
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Abbildung 3.58: Zelltemperaturen von leeren Zellen, verdeckelten Zellen und Brutliicken aus Versuch D {iber
53h; Statistik nach ANOVA, Post-Hoc-Test LSD; Y-Achse in °C

Doch zeigen Analysen der raumlichen Temperaturverteilung des Brutstlicks ebenfalls, dass nicht alle
Brutliicken von den Arbeiterinnen zum Brutwarmen genutzt werden. Unbesetzte Brutliicken sind
infolgedessen deutlich kalter als die umgebenden verdeckelten Zellen (siehe Abbildung 3.14a [Pfeil

6]), da die Brutflache an diesen Stellen leichter Warme verliert.

Leere Zellen am Randbereich einer Brutfliche dhneln in ihrer Funktion den Brutliicken und tragen

ebenfalls zur Temperaturregulation der Brutwabe bei. Um eine abgegrenzte Brutfliche herum

% Hier ist allerdings zu vermuten, dass die Brutliicke nur deshalb deutlich wirmer als die umliegenden Zellen
erscheint, da die Sensoren des Temperatur-Multiplexers an der Wabenrtickseite messen und somit ndher an
die brutwdarmenden Biene in der Brutllicke heranreichen. Bei Bienen, welche auf verdeckelten Zellen sitzen,
findet die Warmeverteilung sofort an die umliegenden Brutzellen statt, ohne dass die abgegebene Temperatur
den Sensor direkt erreicht. Nichtsdestotrotz kann gezeigt werden, dass die Brutliicke ein wichtiger Faktor fiir
die Warmeverteilung des Brutbereichs ist.
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werden rund ein bis drei Zellreihen mit Arbeiterinnen besetzt und zum Isolieren oder Warmen der
umgebenden Brutzellen genutzt. Der Warmeverlust der Brutfliche kann somit ebenfalls in den
Zellrandbereichen beschrankt werden. Allerdings nutzen die Arbeiterinnen oftmals nicht alle Zellen
des Zellrandbereichs, sondern nur die Zellrandbereiche, welche an Brutzellen mit einer
Mindesttemperatur von ca. 33°C bis 34°C angrenzen. Somit wird gesichert, dass Arbeiterinnen bei
kiihler AuRentemperatur zentral gelegeneren Brutzellen Prioritdt einrdumen. Als Ausnahme sind

hierbei allerdings Zellrandbereiche zu nennen, welche deutlich in eine Brutflache hineinreichen.

3.0
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Abbildung 3.59: Falschfarbendarstellung der Mittelwerte der Zelltemperaturen [°C] aus Versuch C (oben) & E
(unten)
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In Abbildung 3.59 sind zwei Overlay-Fotos zu sehen, welche die obigen Folgerungen unterstiitzen. Bei
den Versuchen C und E handelt es sich um zwei Versuchsdesigns mit konstantem Temperaturverlauf
der Inkubatortemperatur und einer Wabe mit geteilter Brutfliche. Durch die Uberlagerung der
Brutwabe mit dem raumlichen Temperaturprofil der Zellen ist zu erkennen, dass es einerseits
Brutliicken gibt, welche von den Arbeiterinnen zum Brutwadrmen genutzt werden (Pfeil 1) und
andererseits Brutliicken erkennbar sind, die nicht von den Bienen isoliert wurden (Pfeil 2). Weiterhin
ist erkennbar, dass Zellrandbereiche der Brutflache durch warmende oder isolierende Bienen genutzt
werden (Pfeil 3), aber auch Zellrandbereiche sichtbar sind, an denen Warmeverlust der Brutflache

auftritt (Pfeil 4).

Interessant ist hier vor allem die Beobachtung, dass Zellrandbereiche der Brutflichen besonders
haufig von den Arbeiterinnen zum Brutwarmen genutzt werden, wenn sie zwischen zwei geteilten
Bruthélften liegen (siehe auch Abbildung 3.26). Die gemessenen Temperaturen in diesen Zellen
liegen oftmals iber dem Temperaturmittelwert der verdeckelten Brutzellen, so dass eine Isolation

und Warmezufuhr an die umliegenden Zellen gesichert ist.
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In der vorliegenden Arbeit wurde die soziale Arbeitsteilung von Honigbienen anhand der

Kolonieaufgabe des Brutwarmens untersucht. Die gewonnenen Erkenntnisse werden in den

folgenden Abschnitten ausfihrlich diskutiert.

e In Kapitel 4.3 kann gezeigt werden, dass die Brutwabentemperatur durch spezifische

Verhaltensweisen der Arbeiterinnen reguliert werden kann.

o

Die Traubenbildung der Arbeiterinnen auf einer Brutfliche ist die schnellste
Moglichkeit der Bienen, die Zelltemperaturen vor Auskiihlung zu schiitzen (Kapitel
4.3.1).

Die Aufrechterhaltung der Lufttemperatur im Innenraum eines Bienenstocks ist ein
wichtiger Faktor in der Temperaturregulierung des Brutnestes, da sie die untere
Temperaturgrenze in der Kolonie bildet (siehe Kapitel 4.3.2).

Es wird der Einfluss der brutwdarmenden Arbeiterinnen auf die
Temperaturentwicklung einer Brutflache sichtbar, da der zeitliche und rdaumliche
Verlauf der Brutwabentemperatur auf der Basis der erfolgten Experimente erstmals
in Bezug zu den individuellen Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen gesetzt werden
kann. Die Ergebnisse zeigen, dass verschiedene Zellareale auf der Wabe von den
Bienen nicht alle gleichzeitig gewarmt werden. Es gibt sogar Hinweise auf eine
zyklische Periodizitdt im zeitlichen Temperaturverlauf der Brutzellen, welche auf

einen Brutwarmrhythmus durch die Bienen schlieBen Iasst (siehe Kapitel 4.3.3).

e Die Untersuchungen konnten Verhaltensunterschiede zwischen den Unterarten Apis

mellifera carnica und Apis mellifera mellifera bei der Thermoregulation der Brut finden (siehe

Kapitel 4.4).

e Der Einfluss verschiedener Wabenformen sowie die Bedeutung der Brutliicken und

Zellrandbereichen auf die raumliche Temperaturverteilung der Brutwabe wird sichtbar (siehe

Kapitel 4.5).

e Die Ergebnisse unterstitzen das Response Threshold Model (siehe Kapitel 4.6).
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4.1 Ein Blick ins Bienenvolk

Ein Bienenvolk besteht in den Sommermonaten aus bis zu 70.000 Arbeiterinnen, die fir die
Nestaufgaben innerhalb und auRerhalb des Stockes zustdndig sind (Winston, 1987). Dadurch
befindet sich auf den Waben eine heterogene Mischung an verschiedenen Altersstadien der
Arbeiterinnen. Diese intrakoloniale Variabilitat fuhrt dazu, dass ein Bienenvolk schnell und flexibel
auf anfallende Nestaufgaben reagieren kann. Obwohl die Thermoregulation des Brutnestes nur
teilweise dem temporaren Polyethismus unterliegt, ist sie ebenfalls den GesetzmaRigkeiten der

sozialen Arbeitsteilung unterworfen (Holldobler & Wilson, 2009; Lindauer, 1952).

Die Regulierung der Brutzelltemperaturen ist ein hochkomplexer Prozess, da bei voller Volksstarke
Zehntausende von Arbeiterinnen in diesen — aktiv oder passiv — involviert sind. Dieser Prozess kann
als offenes System interpretiert werden, da die Regulation der Brutnesttemperatur einem festen
Verhaltensmuster der Tiere unterliegt, allerdings durch die Flexibilitdt der Kolonieeigenschaften
variabel bleibt. Somit ist die Aufklarung der Verhaltensmuster ein wichtiger Gesichtspunkt im

Verstandnis der Regulation des Brutwarmens.

Es wurde versucht, die natiirlichen Verhaltensweisen der Tiere in einer kiinstlichen Umgebung zu
erzeugen und zu beeinflussen, um sie detaillierter analysieren zu kdnnen, als es in einem intakten
Volk moglich ware. Niemals sollte man aus den Augen verlieren, dass die Versuche nicht die Situation
einer ganzen Kolonie mit Zehntausenden von Individuen darstellen kénnen. Sie kbnnen nur einen
begrenzten Einblick in das Verhalten einer kleinen Bienengruppe vermitteln. Diese missen im
Kontext des Versuchsaufbaus jedoch auf Einflisse reagieren, die ihnen in dhnlicher Weise auch in
ihrer natlirlichen Umwelt begegnen. Anhand der gewonnenen Ergebnisse lassen sich somit
Rickschlisse auf die Regulationsmechanismen im Bienenvolk ziehen und mit theoretischen

Uberlegungen iiber das Brutwdrmen und die soziale Arbeitsteilung konfrontieren.
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4.2 Die Herausforderungen des Versuchsaufbaus

Das Brutnest eines Bienenvolkes wird, falls es der Standort zuladsst, kugelférmig angelegt (Ruttner,
1992). Die Kugel hat von allen Kérpern die kleinste Oberflache im Vergleich zum Volumen, so dass die
Bienen mit geringem Energieaufwand ihre Brutzellen auf die notwendige konstante Brutnest-
temperatur erwdarmen konnen. Da sich der Brutbereich auf mehrere Waben verteilt, kann man ihn
sich modellhaft als in Scheiben geschnittene Kugel vorstellen. Die Versuche dieser Arbeit

untersuchen das Brutwarmen von Bienen auf einer Seite einer Scheibe.

Abbildung 4.1: Modell eines kugelférmigen Brutnestes mit scheibenférmiger Einteilung der Waben

Aufgrund des gewahlten Versuchsaufbaus und der Begrenzung des Versuchssettings auf einen

kleinen Brutwabenbereich mit wenigen Bienen entstanden Vor- und Nachteile fiur die Versuche.

Durch die Beschrankung auf eine kleine Wabenflache (ca. % Flache eines Zander-Rahmens) konnte
der komplette Versuchsaufbau in einen handelsiiblichen Kiihl-Inkubator gestellt werden. Der
Brutbereich wurde dadurch vollstandig von der Thermografiekamera erfasst. Dies war bedeutend, da
die verwendete Kamera keinen Zoom besal? und die erzeugten Thermografiefotos nur eine relativ
geringe Auflésung hatten. Eine VergroRRerung der Brutflaiche ware folglich zu Lasten des Auflosungs-
vermogens der Fotos und damit auch zu Lasten der Genauigkeit der Temperaturmessungen

gegangen.

Die Anpassung der Bienenmenge auf 150 bis 300 Arbeiterinnen ermoglichte es, mit der
verschiebbaren Wabenvorrichtung eine einlagige Bienenschicht zur Messung der Thorax-
temperaturen zu erzeugen, ohne die Tiere in ihrem Bewegungsdrang zu stark einzuschranken. So
konnte das Verhalten der Tiere direkt auf der Wabe beobachtet und die Auswertungsdauer der
Thoraxtemperaturen reduziert werden. Dadurch stieg jedoch der Warmeverlust der Zellen etwas an,

da durch die einlagige Bienenschicht auf der Brutwabe der lIsolationseffekt der Bienenkoérper


http://de.wikipedia.org/wiki/Kugel
http://de.wikipedia.org/wiki/K%C3%B6rper_%28Physik%29
http://de.wikipedia.org/wiki/Oberfl%C3%A4che
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verringert wurde. Wie Becher (2009) feststellte, kann die gemessene Brutzelltemperatur bei
einseitigem Bienenbesatz einer Brutwabe zusatzlich im Vergleich zu einem doppelseitigem Bienen-

besatz etwa 1,4°C geringer sein, da die Zellen an der Riickseite leicht auskiihlen kdnnen.

Durch den geschlossenen Versuchsaufbau konnte eine gleichbleibende Anzahl an Bienen (iber die
gesamte Versuchsdauer hinweg garantiert werden, allerdings konnten Flugbienen den Versuchs-
aufbau nicht verlassen. Um die Anzahl von Sammlerinnen im Versuchsaufbau so gering wie moglich
zu halten, wurde den Versuchstieren ein kurzer Zeitraum vor dem Einfiillen in den Bienenraum
eingerdumt, um zurlick zum Stock zu fliegen, bevor die Ubriggebliebenen Bienen in die Versuchs-
apparatur gekehrt wurden (siehe Kapitel 2.9.1). Dadurch gab es, bis auf die Bellftungsschlitze des
Bienenraums, fur die Bienen keine Moglichkeit, Schmutz und Leichen aus der Apparatur zu
entfernen. Dies hatte allerdings aufgrund eines Maximalaufenthalts der Bienen in der Apparatur von

3 Tagen keinen sichtbaren Einfluss auf die Ergebnisse.

In der vorliegenden Arbeit wurde die Inkubatortemperatur bei konstanten Versuchen nicht unter
27°C = 1°C reguliert, da eine dauerhaft niedrigere AulRentemperatur fiir die kleine Bienengruppe eine
zu starke Anforderung gewesen ware. In den Vorversuchen konnten die Versuchsbienengruppen eine
Abkihlung auf unter 26°C Inkubatortemperatur nur etwa 2 Stunden ausgleichen, da das Aufrecht-
erhalten der Zelltemperaturen einen groflen Energieaufwand fiir kleine Bienengruppen bedeutet.
Eine Uberforderung der Arbeiterinnen fiihrte in der Regel dazu, dass die Bienen das Warmen der
Brut insgesamt oder teilweise aufgaben. Ein Austausch von Bienen war aufgrund des geschlossenen

Versuchssystems nicht moglich.

Der Einsatz zweier Unterarten fiihrte zu folgenden Problemen bei der Versuchsdurchfiihrung: Im
Institut fiir Bienenkunde gab es keine Voélker der Subspezies Apis mellifera mellifera. Die Koniginnen
mussten demzufolge gekauft und eingeweiselt werden. Da die Vélker den Winter nicht iberstanden,
musste die Prozedur im Folgejahr wiederholt werden. Infolge dieser Verzégerung konnte mit den
Versuchen dieser Subspezies erst in den Monaten Juli bzw. August begonnen werden. Dadurch
waren nur verhaltnismaRig wenige Versuche mit dieser Unterart moglich, da die Brutleistung von
Apis mellifera mellifera schon Ende September deutlich nachgelassen hatte. Weiterhin kam es bei
den gemischten Versuchsansatzen trotz eintagiger Eingewdhnung zu Konkurrenz- und Aggressions-
verhalten unterhalb der Subspezies, so dass ca. % der Tiere vor Versuchsbeginn starben. Der Verlust
musste schon im Vorhinein einkalkuliert werden, so dass die Versuche mit den Gberlebenden Bienen
durchgefiihrt werden konnten. Allerdings konnte eine 1:1 Verteilung der Unterarten nicht mehr

garantiert werden.
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4.3 Die Regulation der Brutwabentemperatur

Die Regulation der Brutwabentemperatur erfolgt durch die Arbeiterinnen des Bienenvolks.

Die Arbeiterinnen verfiigen (ber ein umfassendes Verhaltensrepertoire, mit dem sie auf
Temperaturanderungen innerhalb des Stocks und besonders auf Temperaturschwankungen der
Brutzellen reagieren kdnnen. Die Ergebnisse dieser Arbeit zeigen, dass die Arbeiterinnen durch

spezifische Verhaltensweisen regulierend auf die Brutnesttemperatur einwirken kénnen.

4.3.1 Traubenbildung

Offnet man in den Sommermonaten einen gesunden Bienenstock, so sieht man eine Fiille von
Arbeiterinnen und ein mehrere Waben Uberspannendes Brutnest. Es fallt auf, dass die Bienen nicht
dichtgedrangt auf den Brutbereichen sitzen, sondern meist locker verteilt auf der Wabenoberflache
platziert sind. Kurze Zeit nach Stockoéffnung beginnen sich die Tiere allerdings auf dem Brutbereich zu

versammeln und eine Traube um die verdeckelten Brutzellen zu bilden.

2009-06-27 11:28:23 ¢=0.97 #

Abbildung 4.2: Bienen auf einer Brutwabe?® (links) sowie Thermografiefoto von Bienen auf einer Brutwabe

(rechts)

Die Traubenbildung ist als Warmeisolierung die schnellste Moglichkeit der Arbeiterinnen, ein
Auskihlen der Brut zu verhindern. Die Anzahl an Arbeiterinnen auf der Brutfliche bestimmt den
Warmeaustausch der Zellen mit der Umgebungstemperatur. Je mehr Bienen auf den Brutzellen
platziert sind, desto groRer ist der Isolationseffekt durch die Bienenkdrper; je groRer die Licken
zwischen den Bienen sind, desto mehr Warme kann entweichen. Da die Warmeleitfdhigkeit von
verdeckelten Brutwaben mit 0,14-0,16 J s'm™K?' recht gering ist (Kleinhenz, 2008), bleibt die

Zelltemperatur lokal bestehen und diffundiert nur langsam in die angrenzenden Zellen.

2 Quelle: http://www.imkershop-seip.de/online/templatemedia/all_lang/resources/5bis7brutwaben.png
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Beobachtungen zeigen, dass auch frisch geschliipfte Bienen in den ersten Stunden haufig in direkter
Ndhe des Schlupfortes in oder auBerhalb der nun leeren Zellen verbleiben. Sie fungieren auf diese

Weise ebenfalls als Isolierung, um den Temperaturverlust der umliegenden Zellen zu verringern.

Abbildung 4.3.: Frisch geschliipfte Bienen (ohne
weiBen Punkt auf dem Thorax) nahe des
Schlupfortes isolieren in und auf den leeren
Zellen die verbliebenen Brutzellen vor
Warmeverlust

Die Bienenmenge wird grundsatzlich durch die Anzahl der verdeckelten Brutzellen bestimmt; auf
einer grofRen Brutflache kénnen sich deutlich mehr Tiere aufhalten als auf einer kleinen Brutflache.
Relativ gesehen konnte allerdings ermittelt werden, dass bei einlagigem Bienenbesatz das Verhaltnis
von Bienen zu Brutzellen bei Umgebungstemperaturen von 26°C-28°C bei % bis % liegt (siehe Kapitel
3.4.1). Diese Werte sind wenig lGberraschend, da eine Arbeiterin eine Kérperldange von ca. 13mm hat,
das ZellenmaR einer Brutzelle allerdings nur ca. 5,3mm betrdgt. Das bedeutet, dass eine Biene mit
ihrer KérpergroRe rund 2-3 Zellen abdeckt.?” Die Arbeiterinnen bilden somit eine lockere Schicht auf
der Wabenoberfliche, welche die Brut isolierend bedeckt und trotzdem Bewegungsfreiheit
ermoglicht. Eigene Beobachtungen unterstiitzen die gewonnenen Ergebnisse dahingehend, dass die
Bienen bei konstanter Umgebungstemperatur innerhalb obiger Temperaturspanne recht beweglich
sind. Diese Variabilitdt in der Bienenmenge ermdoglicht es den Bienen, die Warmeisolation der Zellen
zu beeinflussen. Im zeitlichen Versuchsverlauf ist somit keine konstante Bienenmenge, sondern eine
schwankende Anzahl an Tieren auf einem Wabenareal zu beobachten (siehe Kapitel 3.4.6). In
unregelmaligen Abstanden treten demzufolge auch immer wieder Liicken in der Bienenschicht auf,

so dass bei Bedarf eine Abkiihlung der unterliegenden Zellen moglich ist.

27 Bujok (2000) gibt in ihrer Diplomarbeit Werte von ca. 74% bis 88% Bienendichte an, wertet aber nur ein sehr
kleines Brutstiick aus. Diese Werte erscheinen nur bei Traubenbildung der Tiere sinnvoll.
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Die Anzahl an Bienen auf leeren Zellen betragt im Vergleich zum Brutbereich bei
Umgebungstemperaturen von 26°C-28°C vergleichsweise weniger als 10%, wodurch hier eine
Regulation der Zelltemperaturen durch die Tiere ausgeschlossen werden kann. Diese Ergebnisse
dieser Arbeit unterstitzen die Aussagen von Koeniger (1978), dass brutwdarmende Arbeiterinnen eine

Praferenz fir verdeckelte Brutzellen aufweisen und leere Zellen nicht gewarmt werden.

Nach einem raschen Temperaturabfall der AulRenluft ist eine signifikante Zunahme der Bienenmenge
auf dem Brutbereich zu verzeichnen. Die Bienen riicken enger auf der Brutwabe zusammen und
isolieren die Brutzellen durch ihre Koérper. Anhand von Versuch F (Abbildung 3.38) lasst sich dies
deutlich machen. Betrachtet man die Summe aller Bienen auf dem Areal F-1 einmal bei einer
Inkubatortemperatur von 27,5°C und anschlieRend bei 24,5°C (je funf Zahlungen), so ist eine
Zunahme der Bienenanzahl von 39 auf 44 zu verzeichnen. Dies ist ein Wachstum von ca. 13%. Mit der
Zunahme der Bienenanzahl auf der Brutwabe ist ebenfalls eine Abnahme der Bienenbeweglichkeit
verbunden, 2 da die Traubenbildung der Arbeiterinnen durch die Raumbeschriankung des
Bienenraums auf eine einlagige Bienenschicht begrenzt ist. Dadurch kénnen die Bienen auf der Brut
keine mehrlagige Schicht bilden, sondern miissen stattdessen enger zusammenriicken und sich
platzsparend anordnen. Somit nimmt die Zahl an Arbeiterinnen auf dem Brutbereich zwar

geringfligig zu, kann allerdings nicht die Zahl an Bienen unter natliirlichen Bedingungen erreichen.

28 In dem Versuch G ist diese Zunahme nicht zu beobachten, bei den Versuchen H und J dagegen konnte eine
mittlere Zunahme der Bienenmenge um je 4% festgestellt werden.
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4.3.2 Die Bienenraumtemperatur als untere Temperaturgrenze

Die Bienenraumtemperatur ist eine stark vernachlassigte Komponente in den Analysen lber das
Brutwarmen bei Bienen. Sie ist jedoch, wie diese Arbeit zeigen konnte, ein weiterer wichtiger Faktor
in der Regulation der Brutzelltemperaturen. Wahrend der Analysefokus bei der Beobachtung des
Brutwarmens haufig nur auf einzelne Bienen mit hohen Thoraxtemperaturen oder allein auf die
Zelltemperaturen gelegt wurde, blieb die umgebende Lufttemperatur der Bienen und Brutzellen in

neueren Arbeiten meist unberiicksichtigt.

Jedoch ist die Lufttemperatur iber der Wabe als direkte Umgebungstemperatur der Bienen und
Zellen deutlich héher als die AuRentemperatur. Sie wird hauptsachlich durch die Abstrahlung von
Korperwarme der Bienengruppe reguliert und durch die AuRentemperatur beeinflusst. In einer

gesamten Kolonie kann sie als Stockinnentemperatur angesehen werden.?

Die Bienenraumtemperatur variiert lokal, da sie stark von der umgebenden Bienenmenge und den
Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen abhangig ist. In den Randbereichen und den Arealen aus
leeren Zellen ist die Bienenraumtemperatur etwa 1°C bis 2°C niedriger als im Bereich der Brutflache.
Dort liegt sie in den Versuchen bei etwa 31°C bis 33°C. Die Schwankungsbreite ist mit 0,3°C bis 0,6°C

gering.
Die Bienenraumtemperatur bildet die untere Temperaturgrenze im Versuchsstock.

Durch passive Warmeulbertragung gleichen sich die Koérpertemperaturen inaktiver Bienen und
unbeheizter Zellen der Bienenraumtemperatur an. Damit ist die Temperaturdifferenz der Zellen und
Bienen zur Bienenraumtemperatur deutlich geringer als zur AuBentemperatur, wodurch ebenfalls
der Energieverbrauch zur Aufrechterhaltung der Zelltemperaturen vermindert wird, da diese nicht
unter diese Temperaturgrenze fallen kénnen.3° Es ist zu vermuten, dass die Tiere durch ihre
Temperaturrezeptoren an den Antennen nicht nur die Temperaturen der Zelldeckel (Bujok, 2005),
sondern ebenfalls die lokal vorherrschende Bienenraumtemperatur messen kénnen. Auf diese Weise
kénnen Temperaturschwankungen im Volk rasch erfasst werden, da kalte Luftstromungen von den
Bienen sofort wahrgenommen werden. Somit kdnnten die Tiere nicht erst auf ein Abkihlen der
Brutzellen, sondern schon auf geringfiigige Anderungen der lokal vorherrschenden Lufttemperatur

reagieren und diese zligig ausgleichen.

2 Allerdings hat die gesamte Stockinnentemperatur eine groRere Temperaturspannweite als die
Bienenraumtemperatur in den Versuchen, da diese nicht nur direkt iber der Brutflache, sondern auch tber
Honigwaben prasent ist. Aus den Ergebnissen zur Bienenraumtemperatur lassen sich gleichwohl Analogien zur
Stockinnenluft Gber der Brutflache ziehen.

30 Anhand von Abbildung 3.6 ist zu sehen, dass die Bienenraumtemperatur auch bei kalten AuBentemperaturen
nur langsam abfallt. Ein groRer Teil der von den Arbeiterinnen erzeugten Stoffwechselwarme muss folglich an
die Luft abgegeben werden, um diese Temperatur derart stabil zu halten.
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Die Ergebnisse der Kreuzkorrelationsanalyse zeigen, dass es eine direkte, positive Korrelation
zwischen der Bienenraumtemperatur und den Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen gibt. Bei
einem Ansteigen/Abfall der mittleren Thoraxtemperaturen ist ein sofortiges Ansteigen/Absinken der
Bienenraumtemperatur zu erkennen. Durch die Einbeziehung der Bienenraumtemperatur in die
Betrachtungen des Brutwdrmens kann auch die Frage beantwortet werden, ab wann sich
Arbeiterinnen am Brutwdrmen beteiligen (Bujok, 2005). Denn sobald ihre Thoraxtemperatur héher
als die lokale Bienenraumtemperatur ist, findet ein Temperaturfluss an die umgebende Luft bzw.
Brutzellen statt. Abbildung 3.31, zeigt eindrucksvoll, dass dies einen Grof3teil aller Bienen auf einem
Brutbereich einschlieRt, denn nur ein Bruchteil der Tiere besitzt Thoraxtemperaturen im Bereich der
Bienenraumtemperatur. Die meisten Bienen liegen in den Versuchen 1°C bis 5°C hoher als die

umgebende Lufttemperatur.

Sinkt die Inkubatortemperatur in kurzer Zeit um mehrere Grad Celsius ab, kann ebenfalls ein
geringfligiger Abfall der Bienenraumtemperatur festgestellt werden. Allerdings ist dieses Absinken
deutlich geringer als der Abfall der Inkubatortemperatur. Im Rahmen der Versuchsdauer von 3 bis 5
Stunden liegt die Standardabweichung der Bienenraumtemperatur in den ausgewerteten Versuchen
bei maximal £ 1,09°C und unterscheidet sich damit nur geringfiigig von der Standardabweichung der
Versuche bei konstanter Umgebungstemperatur (max. + 0,76°C), wahrend die Inkubatortemperatur

um mindestens 3°C abfallt.

Eine detaillierte Analyse beweist, dass die Bienenraumtemperatur bei einer Spanne von 20°C bis 30°C
im Inkubator nahezu konstant gehalten werden kann (Regression: B= 0,084). Bildet man die Differenz
aus Bienenraum- und Inkubatortemperatur, so wird dieses Konstanthalten der Bienenraum-
temperatur anhand der negativen Steigung der Temperaturdifferenz von Bienenraumtemperatur

und Inkubatortemperatur illustriert (Regression: B=-0,871).

Erst bei Betrachtung einer groReren Temperaturspanne der Inkubatortemperatur (0°C bis 30°C) wird
erkennbar, dass die Bienenraumtemperatur in der vorliegenden Versuchsanordnung nicht dauerhaft
aufrechterhalten werden kann (siehe Abbildung 3.6). Allerdings wird deutlich, dass auch bei sehr
niedrigen Aulentemperaturen eine langsame Abklhlung der Bienenraumtemperatur stattfindet.
Durch die Stabilitat der Bienenraumtemperatur sinkt der Energieverbrauch der Bienen, die
Temperatur der Brutzellen aufrechtzuerhalten. Hier zeigt sich erneut, dass die Stabilitat der

Bienenraumtemperatur ein wichtiger Faktor in der Regulation der Brutzelltemperaturen ist.
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4.3.3 Aktives Warmen der Brutzellen durch die Arbeiterinnen

Ein weiterer wichtiger Faktor in der Regulation der Brutwabentemperatur sind, neben der
variierenden Bienenmenge und der Bienenraumtemperatur, die Thoraxtemperaturen der auf-
sitzenden Arbeiterinnen. Um die Regulation der Zelltemperaturen zu ermdoglichen, muss nicht nur

Warme gespeichert oder abgegeben, sondern bei Bedarf auch wieder zugefiihrt werden kénnen.

Durch die gewadhlten Temperaturanforderungen der Versuche benétigen die Brutzellen einen
standigen Zufluss von Warme, um Solltemperatur zu erreichen und zu halten.?! Die Arbeiterinnen
I6sen diese Aufgabe durch Erwdarmung der Flugmuskeln im Thorax (Heinrich, 1980b). Infolgedessen
bewirkt der Aufenthalt von Arbeiterinnen auf verdeckelten Brutzellen ein Ansteigen der mittleren
Thoraxtemperaturen um etwa 2°C-4°C (Versuch A: 35,6°C + 1,4°C) im Vergleich zu Arbeiterinnen auf
leeren Zellen (Versuch A: 32,9°C + 1,2C°). Die Thoraxtemperaturen der Bienen im Brutbereich sind
damit signifikant hoéher als die lokal vorherrschende Lufttemperatur (32,4°C + 0,4°C), wodurch ein
stetiger Warmezufluss an die Zellen und die Bienenraumtemperatur stattfindet. Dadurch kdnnen die
Brutzellen héhere Werte annehmen, als dies durch eine passive Erwarmung durch die umgebende
Luft moglich ware. In den vorliegenden Versuchen wurden Maximalwerte der Thoraxtemperaturen
von Arbeiterinnen auf Brutzellen von 38°C bis 42°C gemessen, die Mittelwerte der

Thoraxtemperaturen liegen bei 35°C bis 36°C.

Kurzfristige Wetteranderungen fiihren dazu, dass sich die Auentemperatur eines Bienenstocks rasch
um mehrere Grad Celsius verandern kann und dadurch die Gefahr besteht, dass das Innere des
Stocks auskiihlt. Ebenso fiihrt das Offnen eines Bienenstocks durch den Imker zu einer raschen
Abkiihlung der Stockinnentemperatur, da die warme Innenraumluft schnell entweicht und durch die
AuRentemperatur ersetzt wird. Wie reagiert ein Bienenvolk auf einen Temperaturabfall in ihrer

Umgebungstemperatur und welchen Einfluss hat dies auf die Brutwabentemperatur?

Ein rascher Abfall der AuRentemperatur fihrt zu einem signifikanten Anstieg der mittleren
Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen in zentralen Brutbereichen. Diese Warme wird einerseits den
Brutzellen direkt, andererseits aber auch der Bienenraumtemperatur zugefiihrt. Kreuz-

korrelationsanalysen zeigen, dass die Thoraxtemperaturen von Bienen direkt positiv mit der lokalen

31 Dje Betrachtung der Zelltemperaturen zeigt im Rahmen der Inkubatortemperatur von 27°C + 1°C oftmals ein
Nichterreichen der Solltemperatur in den Versuchen. Die Zelltemperaturen bewegen sich im Durchschnitt im
Temperaturbereich von 32°C bis 34°C. Diese Beobachtungen bestatigte auch Becher (2009). Als Erklarung ist
der starke Warmeverlust der Zellen durch den einseitigen, einlagigen Bienenbesatz zu nennen. Beobachtungen
durch fehlerhafte Versuche — Bienen bissen sich durch die Waben und saBen auch auf der Riickseite — zeigten,
dass die Zelltemperaturen bei beidseitigem Bienenbesatz die Solltemperatur von 35°C erreichten und diese
auch problemlos aufrecht erhalten konnten. Fiir die Versuche war dieses Nichterreichen der Solltemperatur
keine Storgrolie, da die Bienen dadurch eine konstante, leichte Anforderung erhielten.
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Bienenraumtemperatur und zeitverzdgert positiv mit den Brutzellen korrelieren. Eine Anderung der
mittleren Thoraxtemperaturen fiihrt somit zu einer sofortigen gleichgerichteten Anderung der
Bienenraumtemperatur und einer zeitverzdgerten gleichgerichteten Anderung der Zelltemperaturen.
Da die lokale Bienenraumtemperatur in Kreuzkorrelationsanalysen ebenfalls eine zeitverzogerte
positive Korrelation mit den Zelltemperaturen aufweist, scheint die Anderung der Zelltemperaturen

von beiden Faktoren (Bienenraum- und Thoraxtemperaturen) beeinflusst zu sein.

Interessanterweise haben die Bienenraum- und Thoraxtemperaturen eine starke lokale Komponente.
Je weiter ein Brutzellareal von den Messorten dieser zwei Faktoren entfernt liegt, desto schwacher
werden die Korrelationen, bis sie sogar ins Negative umschlagen kénnen (siehe Kapitel 3.5). Daraus
lasst sich folgern, dass verschiedene Zellareale auf der Wabe von den Bienen nicht alle gleichzeitig
gewarmt werden. Unterstiitzend zeigen Kreuzkorrelationen von Brutzelltemperaturen an ver-
schiedenen Stellen auf der Wabe ebenfalls stark negative Korrelationen. Wird ein Brutzellareal
warmer, sinken an einer anderen Stelle zeitverzégert die Brutzelltemperaturen ab. Die Arbeiterinnen
scheinen folglich verschiedene Zellareale alternierend zu warmen. Diese Flexibilitait in der
Temperaturregulierung der Brutzellen bedingt eine Konzentration der Bienen auf die relevanten
Brutbereiche sowie ein Abwandern von weniger bedeutenden oder ausreichend warmen

Zellbereichen.

Die rdaumliche Temperaturverteilung der Brutfliche (siehe Abbildung 3.14) zeigt, dass es
verschiedene Temperaturzonen auf einer Brutwabe gibt. Die mittleren Brutzelltemperaturen sind in
den Bereichen am hochsten, auf denen sich auch die Bienen mit den hochsten mittleren
Thoraxtemperaturen aufhalten. Die Temperaturunterschiede zwischen den im Durchschnitt
warmsten und kaltesten Brutzelltemperaturen betragen in Versuch D jedoch lediglich max. 1°C bis
2°C. Die Spannweite der Brutzelltemperaturen liegt zwischen 33°C und 35°C. Die zum Randbereich
hin abnehmenden Brutzelltemperaturen zeichnen sich zusatzlich durch steigende Standard-
abweichungen und somit durch starkere Temperaturschwankungen aus. Damit unterstltzen diese

Ergebnisse die Untersuchungen von Becher & Moritz, 2009 sowie Kraus et al., 1998.

Die Analyse der Zelltemperaturen mit Autokorrelation (siehe Kapitel 3.3.7) zeigt zuséatzlich eine
zyklische Periodizitat in den Temperaturdaten verschiedener Zelltypen. Zellen, welche starken
Schwankungen unterliegen (Brutliicken und Zellrandbereiche) lassen deutlich ausgepragtere Zyklen
erkennen als Zellen mit einer geringen Schwankungsbreite (zentral gelegene Brutzellen und leere
Zellen). Daraus kann gefolgert werden, dass konstant warme oder kalte Zellen weniger starken
Regulationsmechanismen der Arbeiterinnen unterliegen als stark fluktuierende Zellen. Der
Temperaturzu- bzw. -abfluss ist bei letzteren Zellen deutlich starker ausgepragt, da der Warmeverlust

durch Brutliicken rasch erfolgt und dadurch in h6herem Mal wieder zugefiihrt werden muss. Somit
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wird auch hierdurch die Flexibilitdt der Arbeiterinnen in der Regulation der Brutzelltemperaturen
aufgezeigt. Wihrend zentrale Bereiche der Brutfliche permanenter Wiarmezufuhr ausgesetzt sind,*
sind die Randbereiche der Brutflache stirker dem alternierenden Heizverhalten der Arbeiterinnen

unterworfen.

Interessanterweise kommt es in Versuchen mit einem Absinken der Inkubatortemperatur im Mittel
zu einer gleichmaRigen Abklhlung in allen Bereichen. Es konnte kein Zellbereich gefunden werden,
welcher nach Temperaturabfall deutlich hohere oder niedrigere Werte angenommen hatte. In den
ausgewerteten Versuchen verlieren alle Zellbereiche (leere Zellen, Randbereiche und Brutzellen) den
gleichen Temperaturbetrag und unterscheiden sich nur in der HOhe der Ausgangstemperatur.
Allerdings ist auch diese Abklhlung stark gebremst und verlauft signifikant langsamer als die
Abkuhlung der Inkubatortemperatur, was unter anderem auf den starken Einfluss der Bienenraum-

temperatur zuriickzufiihren ist.3

Eine zu starke Abkihlung der Inkubatortemperatur in kurzer Zeit fihrt zur Aufgabe des Brutwarmens
in den Randbereichen der Brutfliche. Wenn die Arbeiterinnen den Anforderungen der Thermo-
regulation der kompletten Brutwabe nicht mehr gewachsen sind, geben sie die Thermoregulation der
randstandigen Brutzellen auf und konzentrieren sich auf ein zentraler gelegenes Brutareal. In dieser
Situation ist eine ungleichméaRige Abkihlung der Brutzelltemperaturen festzustellen (siehe Kapitel

3.4.7).

32 Leere Zellen weisen ebenfalls eine geringe zyklische Periodizitit auf, da sie von den Arbeiterinnen nicht
gewarmt werden und nur passiv liber die lokale Bienenraumtemperatur reguliert werden.
33 Die Bienenraumtemperatur dient auch hier als untere Temperaturgrenze fiir die Zellen und Bienen.
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4.4 Unterartunterschiede bei der Regulation der Wabentemperatur

Im Rahmen dieser Arbeit wurden vergleichende Untersuchungen mit homogenen und heterogenen
Bienengruppen zweier Unterarten durchgefiihrt. Es wurde geprift, ob Unterschiede im Verhalten

zwischen Apis mellifera carnica und Apis mellifera mellifera beim Brutwarmen sichtbar werden.

Erste Unterschiede fallen bei der Aufrechterhaltung der Bienenraumtemperatur bei abfallender
Inkubatortemperatur auf. Der Direktvergleich zwischen den Unterarten zeigt, dass bei einer
Inkubatortemperatur zwischen 0°C und 30° signifikante Unterschiede zwischen den Gruppen in der
Regulierung der Bienenraumtemperatur bestehen. Bienen der Subspezies Apis mellifera mellifera
halten die Bienenraumtemperatur bei Absinken der AulRentemperatur deutlich stabiler als Bienen
der Unterart Apis mellifera carnica. Gemischte Gruppen aus beiden Unterarten koénnen die
Bienenraum am wenigsten stabil halten. Indem die Bienenraumtemperatur auch bei niedrigen
AuBentemperaturen von den Arbeiterinnen stabil gehalten werden kann, sinkt flir das Bienen-
kollektiv die Warmeanforderung zur Aufrechterhaltung der Zelltemperaturen. Als untere
Temperaturgrenze fiir die Brutzellen stellt die Bienenraumtemperatur einen wichtigen Faktor in der
Thermoregulation des Brutnestes dar. Apis mellifera mellifera braucht somit bei niedrigen
AuBentemperaturen weniger Energie als die anderen Versuchsgruppen, um die Brutzellen auf
Solltemperatur zu halten, da die Temperaturdifferenz der Bienenraumtemperatur zur Solltemperatur
der Zellen geringer ist. In kalten Lebensrdumen stellt dies einen lebenswichtigen Faktor im Uberleben

der Kolonie dar.

Folglich stellt sich die Frage, wie Arbeiterinnen der Subspezies Apis mellifera mellifera die

Bienenraum- und die Brutzelltemperaturen im Vergleich zu den anderen zwei Gruppen regulieren.

Tabelle 4.1: Ubersicht iiber die mittleren Thoraxtemperaturen der Versuche G, H & J

Inkubatortemperatur Apis mellifera Apis mellifera. Gemischte Gruppe (J-1)
carnica (G-2) mellifera (H-2)
26,5°C —28°C 35,7°C 36,3°C 35,7°C
22,5°C—23°C 36,2°C 35,8°C 36,1°C

Betrachtet man vergleichend die Thoraxtemperaturen von Apis mellifera mellifera aus Versuch H mit
den Thoraxtemperaturen aus Versuch G (Apis mellifera carnica) und Versuch J (gemischte Gruppe),
so fallt auf, dass die mittlere Thoraxtemperatur von Apis mellifera mellifera bei einer
Inkubatortemperatur von ca. 27°C um 0,5°C hoher liegt, als bei den anderen beiden Gruppen. Bei
einer Inkubatortemperatur von ca. 23°C ist sie allerdings um 0,3°C-0,5°C niedriger, als bei Apis

mellifera carnica und der gemischten Gruppe. Eventuell fiihren héhere Thoraxtemperaturen in einem
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moderaten Temperaturbereich (27°C) bei Apis mellifera mellifera zu einer erleichterten
Aufrechterhaltung der Bienenraumtemperatur, so dass bei kithleren AuRentemperaturen (23°C) von
den Arbeiterinnen nicht mehr so viel Energie in Form von Thoraxwarme bendétigt wird, um die
Solltemperaturen der Brutzellen aufrecht zu halten.?* Die Brutzelltemperaturen kénnen zumindest in
beiden Versuchen, in denen Apis mellifera mellifera anwesend ist (Versuch H & J) aufrecht erhalten
werden, wahrend die Brutzelltemperaturen von Apis mellifera carnica (Versuch G) unter die

Solltemperatur fallen.

Eine Mittelwertanalyse zeigt jedoch im Anschluss, dass die mittleren Thoraxtemperaturen der
Versuche G, H und J nicht signifikant verschieden sind. Diese Beobachtung schlief3t allerdings nicht
aus, dass die vereinzelt hoheren Thoraxtemperaturen der Arbeiterinnen fir die signifikant héhere
Bienenraumtemperatur von Apis mellifera mellifera verantwortlich sind. Da sich die Analyse der
Thoraxtemperaturen nur auf ein bis maximal drei Areale stitzt, ist ebenfalls nicht auszuschliefRen,
dass ein nicht identifiziertes Verhalten der Arbeiterinnen zu den Temperaturunterschieden der

Brutzellen- und Bienenraumtemperaturen fihrt.

Eine Analyse der Thoraxtemperaturen der beiden Unterarten innerhalb einer gemischten Gruppe
lasst ebenfalls keine Unterschiede zwischen den Gruppen erkennen. Innerhalb der
Beteiligungsprofile der Subspezies ist keine rdaumliche oder zeitliche Trennung der Unterarten zu

beobachten, noch fiihrt die Situation zur einer internen Polarisierung in der Arbeitsausfiihrung.

Michel (1995) konnte in ihrer Dissertation zeigen, dass Arbeiterinnen von Apis mellifera mellifera
beim Brutwdrmen eine engere Traube um die Brut bilden als Tiere der Unterart Apis mellifera
carnica. Dies konnte anhand der Bienenzdhlung von Versuch H nicht bestdtigt werden. Hier lag die
Zunahme der Bienenmenge nach Temperaturabfall im Mittel bei nur 4% wahrend z.B. in Versuch F
(Apis mellifera carnica) eine Zunahme der Bienenmenge um 13% stattfand. Durch die
Raumbegrenzung im Bienenraum kann allerdings keine signifikante Aussage (iber die Traubenbildung

der zwei Unterarten getroffen werden.

Im 6kologischen Kontext gesehen, ist der Uberlebenserfolg der Unterart Apis mellifera mellifera in
kalten Regionen ein Resultat aus einer hohen Bienenraumtemperatur (senkt den Energieaufwand der

Kolonie) und dem flexiblen Verhalten der brutwarmenden Arbeiterinnen bei thermischer Belastung.

34 Die Wabe aus Versuch H zeichnet sich allerdings durch eine groRe Anzahl an Brutliicken aus. Arbeiterinnen in
diesen leeren Zellen flieRen nicht in die Auswertung der Thoraxtemperaturen ein. Messungen zeigen allerdings,
dass vor allem in diesen Brutliicken Arbeiterinnen mit besonders hohen Thoraxtemperaturen sitzen.
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4.5 Wabenformen, Brutliicken und Zellrandbereiche

In den Versuchen wurden verschiedene Wabengroflen und -formen eingesetzt. Diese Variations-
breite lasst sich dazu benutzen, detailliertere Aussagen Uber das rdumliche Temperaturprofil einer

Wabe zu treffen.

Brutliicken und Zellrandbereiche der Brutflache sind die variabelsten Zelltypen einer Wabe. Nicht
jede Brutlicke bzw. an die Brutfliche grenzende leere Zelle wird von den Arbeiterinnen zum
Brutwarmen verwendet, doch je ndher sie am Warmezentrum der Brutflache liegen, desto haufiger
werden sie von den Arbeiterinnen zum Brutwarmen ausgewahlt. Brutliicken dienen als exzellente
Warmequellen fir die Brut. Die Thoraxwarme kann besser an die umgebenden Zellen abgegeben
werden, als dies bei oberflachlich geheizten Zellen der Fall ist (Bujok et al., 2002). Die Ergebnisse
zeigen, dass die gemessene Temperatur in den Brutllicken geringfiigig hoher ist als die Temperaturen

der verdeckelten Zellen, da die Bienen ndher am Sensor lokalisiert sind.

Zellrandbereiche dhneln in ihrer Funktion den Brutliicken, da sie ebenfalls zur seitlichen Abgabe von
Warme an Brutzellen genutzt werden kdnnen. Arbeiterinnen sitzen in den randstdndigen leeren
Zellen und heizen anschlieBende Brutzellen. Dadurch werden auch einige leere Zellen beheizt. Dies
fallt in der groRen Spannweite der Temperaturverteilung leerer Zellen auf (siehe beispielsweise
Abbildung 3.10). Vor allem zusammenhangende leere Zellen zwischen zwei Wabenflachen dienen als
bevorzugte Heizzellen. Das Beheizen der Zellrandbereiche fihrt dazu, dass Brutzellen keine Warme
an den Randern der Brutfliche verlieren. Betrachtet man Abbildung 3.26, so zeigt sich hier der
Einfluss der Zellrandbereiche bei einer zweigeteilten Brutfliche. Die Bienen nutzen hier die leeren
Zellen als eine Art Warmebriicke zwischen den zwei Wabenflachen. Warme geht dadurch nicht

verloren, sondern wird im Zentrum der Wabe aktiv zugefiihrt.

Bei einer zweigeteilten Brutflaiche und einer unzureichenden Bienenmenge zeigt sich dagegen ein
anderes Verhalten. Die Arbeiterinnen versuchen nicht mehr alle Brutzellen zu warmen, sondern
entscheiden sich fir eine der zwei Brutflaichen. Dadurch kann auf der gewdhlten Brutflache die
Solltemperatur der Brutzellen gewahrleistet werden, wahrend die andere Seite auskihlt. Man kann
sehen, dass die Bienenanzahl auf der verwaisten Seite bei einem Temperaturabfall deutlich abnimmt
und die Zelltemperaturen signifikant niedriger waren als auf der gewahlten Seite. Ein wichtiger

Faktor im Selektionsprozess scheint hierbei die Abgrenzbarkeit der Brutareale zu sein.
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4.6 Response Threshold Model

Die gewonnenen Ergebnisse lassen sich gut mit der Modellvorstellung des Response Threshold
Models vereinbaren. Das Modell geht davon aus, dass die Arbeiterinnen individuell verschiedene
Schwellenwerte fir aufgabenspezifische Reize besitzen (siehe Kapitel 1.4). Darunter fallen im Bezug
zum Brutwdrmen somit Reize wie die Hohe der umgebenden Luft- und Zelltemperaturen. Die
Temperaturrezeption dieser Faktoren findet nach Bujok (2005) vermutlich mit Hilfe bestimmter

Sensillen an den Antennen der Arbeiterinnen statt.

Eine Abkiihlung der AuRentemperatur flhrt frilher oder spater in einem Bienenstock zu einem
Absinken der Stockinnen- und Zelltemperaturen. Die anwesenden Arbeiterinnen mit dem niedrigsten
Schwellenwert fiir die Temperaturempfindlichkeit beginnen nach Uberschreiten einer kritischen
Temperaturgrenze mit der Traubenbildung beziehungsweise einer Temperaturerhéhung der
Flugmuskulatur. Durch die Isolation der Brut sowie der Zufiihrung von Warme reduzieren sie die
Reizintensitat fir die weniger rezeptiven Arbeiterinnen auf der Wabe. Steigende Reizintensitat
infolge zunehmender Abkiihlung 16st hingegen eine Aufnahme weiterer Arbeiterinnen in die

traubenbildende und brutwarmende Bienengruppe aus.

Die Ergebnisse dieser Arbeit zeigen, dass ein thermischer Reiz in einer kleinen Bienengruppe zu
VerhaltensduBerungen fiihrt, die das Response-Threshold-Model unterstiitzen. Die Flexibilitdt in den
VerhaltensduBerungen der Arbeiterinnen wird vor allem anhand der schwankenden Bienenmenge
und in der Variabilitdit der mittleren Thoraxtemperaturen auf einer Brutfliche bei stabiler
Inkubatortemperatur deutlich. Durch die Regulation der Bienendichte kann auf der Brutwabe ein
flexibles System des Warmeaustausches in den Brutzellen entstehen. Dementsprechend fiihrt eine
leichte Zunahme der Bienenanzahl nach Absinken der Inkubatortemperatur einerseits zu einer
besseren Isolation der Zellen, andererseits auch zu einer Zunahme an arbeitsbereiten Arbeiterinnen.
Die zeitlichen Schwankungen in den mittleren Brutzelltemperaturen in verschiedenen Zellarealen
lassen ebenfalls auf eine Plastizitdt im Verhalten der Tiere schliefen. Um Brutzelltemperaturen
prazise regulieren zu kénnen, miissen sich eine wechselnde Anzahl an Arbeiterinnen am Brutwarmen
beteiligen. Diese Variabilitdit in der Arbeitsbereitschaft der Arbeiterinnen koénnte fir die
schwankenden mittleren Thoraxtemperaturen verantwortlich sein. Unterstiitzend hierzu lasst sich
die zyklische Periodizitdt im zeitlichen Temperaturverlauf der Zelltemperaturen interpretieren:
Brutliicken und randstandige Zellen zeichnen sich durch eine starke zyklische Periodizitdt aus. Da
diese Zellen im Vergleich zu zentral gelegenen, verdeckelten Brutzellen leichter Warme verlieren,
findet hier ein starkerer regulatorischer Eingriff durch die Bienen statt. Der relativ gleichmaRige
Temperaturzyklus lasst sich dadurch erklaren, dass aufgrund der konstant gehaltenen

Inkubatortemperatur der Temperaturverlust der Zellen recht gleichmaRig verlauft; fallen diese Zellen
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unter eine kritische Temperaturgrenze, beginnen die Arbeiterinnen mit den niedrigsten

Schwellenwerten fir diesen Reiz zyklisch mit dem Brutwarmen.
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4.7 Aussicht

Die Regulation der Brutwabentemperatur bei Honigbienen ist ein faszinierendes und
forschungsintensives Feld der Apidologie. Trotz zahlreicher Publikationen in jlingerer Zeit ist es nicht
ausreichend erforscht. Ich hoffe, mit dieser Arbeit einen weiteren Teil zur Aufklarung dieses
spannenden Themas beitragen zu konnen. Fir zukinftige Untersuchungen zur Regulation des
Brutwdrmens bei Honigbienen mdchte ich zum Abschluss folgende Vorschlage und Anregungen

machen.

Messen die Arbeiterinnen die Temperatur der Zelldeckel oder findet die Reizquelle hauptsdchlich
anhand der Temperaturschwankungen der lokal umgebenden Lufttemperatur statt?

Da die direkt umgebende Lufttemperatur der Arbeiterinnen einen grofRen Einfluss auf das
regulatorische Verhalten der Bienen hat, muss ein Versuchsdesign entwickelt werden, welches die
Temperatur der Brutzellen und die umgebende Lufttemperatur entkoppelt. Vorstellbar ware ein
kurzfristiges, rickseitiges Abkihlen der Brutzellen durch eine speziell angefertigte Kiihlvorrichtung,
wahrend die Bienenraumtemperatur unbehandelt bleibt. Parallel werden die Thorax-, Brutzell- und

Bienenraumtemperaturen gemessen.

Lassen sich Temperaturprofile der Thoraxtemperaturen gleichzeitig mit Temperaturmustern der
Brutzellen in Beziehung setzen?

Fiir diese Forschungsfrage sind parallel durchgefiihrte Videoaufnahmen von Digital- und
Thermografiekamera unumganglich, da sie eine kontinuierliche Auswertung des Bildmaterials
ermoglichen. Durch den Einsatz des Temperatur-Multiplexers konnte zusatzlich die zyklische
Periodizitdt in den Zellen genauer analysiert werden. Individuelle Markierungen der Bienen kénnten
auBerdem die Analyse des Verhaltens einzelner Tiere sichtbar machen. Durch kontinuierliche
Videoaufnahmen lieRe sich somit eine Verfolgung einzelner Tiere ermdglichen, und ihre Heizaktivitat

mit dem Warmeerfolg der gegeniiberliegenden Brutzellen in Verbindung setzen.

Lassen sich Verhaltensunterschiede verschiedener Honigbienenrassen anhand der Regulation der
Brutwabentemperatur erkennen?

Die Versuche zu den zwei Unterarten konnten als eines der zahlreichen Projekte dieser Arbeit nur im
Ansatz bearbeitet werden. Hier ware es sinnvoll, deutlich mehr Versuche unter vergleichbaren
Bedingungen durchzufiihren. Interessant ware neben den gewahlten Subspezies auch die Analyse
weiterer Unterarten. Als Vergleichsobjekte waren zum Beispiel Bienen aus tropischen Regionen eine

sinnvolle Erganzung.
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Zusammenfassung

Die soziale Arbeitsteilung bei Honigbienen ist ein komplexes selbstorganisatorisches System, welches
auf zwei Ebenen der biologischen Organisation zu verorten ist: dem Individuum und der Kolonie. Die
Regulation der Bruttemperatur ist ebenfalls diesen GesetzmaRigkeiten unterworfen. Die Arbeits-
bereitschaft einzelner Bienen bildet die Grundlage fiir die Temperaturregulierung des kolonialen

Brutnestes (Oster & Wilson, 1979; Wilson, 1972).

In dieser Arbeit wird dieses Zusammenspiel aus individuellen Beteiligungen der Arbeiterinnen sowie
der erbrachten Gesamtleistung der Kolonie wahrend des Brutwarmens untersucht. Dazu wird eine
kleine Bienengruppe auf einer Brutwabe einer thermischen Belastung ausgesetzt. Ein speziell fir
diese Untersuchungen entwickelter Versuchsaufbau integriert erstmals die Infrarot-Thermografie mit
den Temperaturmessungen einer Brutflaiche. Somit ist es moglich, die Thoraxtemperaturen der
einzelnen, am Brutwarmen beteiligten Arbeiterinnen stérungsfrei zu messen und gleichzeitig das
erzeugte raumliche und zeitliche Temperaturmuster der Brutwabe zu ermitteln. Zusatzlich wird der

Temperaturverlauf der AuRentemperatur sowie der zellumgebenden Luft untersucht.

Es kann gezeigt werden, dass die Lufttemperatur im Innenraum eines Bienenstocks ein wichtiger
Faktor in der Temperaturregulierung des Brutnestes ist, da sie die untere Temperaturgrenze im
Bienenstock bildet. Weiterhin wird der Einfluss der brutwarmenden Arbeiterinnen auf die
Temperaturentwicklung einer Brutflache sichtbar. Durch das flexible Verhalten der Arbeiterinnen
kann einer Brutflaiche bei thermischer Belastung durch lokal wechselndes Brutwarmen optimal
Warme zugefiihrt werden. Es gibt es Hinweise auf eine zyklische Periodizitdt im zeitlichen
Temperaturverlauf der Brutzellen, welche auf einen Brutwarmrhythmus durch die Bienen schlieRen
lasst. Durch den Einsatz zweier Unterarten (Apis mellifera carnica & Apis mellifera mellifera) wird
sichtbar, dass es zwischen den Gruppen Unterschiede in der Aufrechterhaltung der Lufttemperatur

Uber der Wabe gibt.



Anhang

Abkiirzungen und Symbole

v. Chr. vor Christus

°C Grad Celsius

h/hh Stunden

m/min Minuten

s/sec Sekunden

vgl. vergleiche

bzw. beziehungsweise

& und

cm Zentimeter

mm Millimeter

% Prozent

X arithmetischer Mittelwert
Std.-Abw./r Standardabweichung
N GrolRe der Stichprobe

Geradte und Materialien
Thermografiekamera ThermaCam B2 (FLIR)

e Brennweite 17 mm

e  Thermische Empfindlichkeit 0,1°C bei 30°C
e Spektralbereich 7,5 bis 13 um

e Temperaturbereich -20°C bis +100°C

Digitalkamera i85 (Samsung)

e randstandige Linse

e 8,1 Megapixel

e 5-fach optischer Zoom
e Brennweite 630 mm

Temperatur-Multiplexer (Point Electronic GmbH)
e 1 Platine mit 256 Sensoren
e  Externe Mikroprozessorplatine mit ADC 12 Bit, 8 Kanal
e Serielle Kommunikation 57600 Boud

Kahl-Inkubator KB115 (Binder)

e Temperaturbereich -5 °C bis 100 °C
e raumliche Temperaturabweichung bei 25°C sind 0,1°C
e zeitliche Temperaturabweichung maximal 0,1°C

147



148

Kaltkathoden Lampe mit Inverter (Conrad-Electronics)

e weiB, 150mm x 4mm Réhrenmalie
e Betriebsspannung: 12V DC

e Stromaufnahme: ca. 250 mA

e  Ausgangsspannung: 600 Volt AC

Digitalthermometer

Polyethylenfolie (Aldi-Siid)

Silica-Gel

Perlnadeln

Parafilm

Lackstift Edding 750

Zentrifugenréhrchen Eco 15ml (Roth)
Kohleschicht-Widerstande (Conrad-Electronics)

Labornetzgerat TNG 235 (Voltcraft)
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