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Abstract
Honeybees are able to produce heat actively with their
thoracic flight muscles. They use this ability to adjust the
costs according to the gain during foraging and recruitment
of helpers in the waggle dance. When foraging from a profi-
table food source (sweet nectar close to the hive) they invest
much energy to regulate the thorax temperature at a high
level (up to 45 °C). This way they can gather larger loads in a
shorter time and recruit more bees. Foraging from a source
of low profitability (dilute nectar, low nectar flow, long foraging
distance) they lower the thorax temperature to balance the
costs to the now lower gain/unit time and the lower need of
helpers. In the social context in the summer colony they use
their ability of heat production to regulate the brood
temperature to 34-36 °C. In the winter cluster they use it to
achieve a high core temperature (ca. 25-35 °C) and to prevent
the outer bees from cooling below 10 °C, which would make
them fall off the cluster.
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Zusammenfassung
Honigbienen haben die Fähigkeit, mit ihrer thorakalen Flug-
muskulatur aktiv Wärme zu produzieren. Sie nutzen diese
Fähigkeit, um beim Sammeln und bei der Rekrutierung von
Helferinnen im Schwänzeltanz die Kosten dem zu erzielen-
den Gewinn anzupassen. Ist die Futterquelle rentabel (sü-
ßer Nektar sehr nahe beim Nest) investieren sie viel Ener-
gie, um die Temperatur der Flugmuskulatur auf hohem Ni-
veau (bis 45 °C) zu regulieren. Durch die höhere Thorax-
temperatur können sie dann größere Lasten schneller nach
Hause bringen bzw. mehr Bienen rekrutieren. Ist die Futter-
quelle wenig rentabel (z.B. verdünnter Nektar, geringer
Nektarfluß, große Flugentfernung) senken sie die Thorax-
temperatur ab, um die Kosten dem niedrigeren Gewinn/Zeit-
einheit bzw. dem dadurch geringeren Bedarf an Hilfskräften
anzupassen. Im sozialen Kontext nutzen sie die Fähigkeit
zur Wärmeproduktion, um im Sommer die Bruttemperatur
auf 34-36 °C einzuregeln. Im Winter hilft ihnen diese Fähig-
keit, eine hohe Kerntemperatur aufrecht zu erhalten (ca. 25-
35 °C) und ein Abkühlen der Außenbienen unter 10 °C und
damit ihr Abfallen von der Wintertraube zu verhindern.

Einleitung
Honigbienen zählen zu den heterothermen Insekten.
In Gegensatz zu poikilothermen und homoiothermen
Tieren wechseln sie regelmäßig vom ektothermen in
den endothermen Zustand (Abb. 1). Um fliegen zu
können, müssen sie ihre Flugmuskulatur auf
mindestens etwa 27 °C aufheizen (Abb. 2; ESCH 1960,
HEINRICH 1993). Die Fähigkeit zur Endothermie ent-

wickelt sich erst in den ersten Lebenstagen
(STABENTHEINER & SCHMARANZER 1987, VOLLMANN et al.
2004). Wenn sie schlüpfen, haben sie diese Fähig-
keit noch nicht. Erst im Alter von etwa 5-9 Tagen sind
die Flugmuskeln strukturell (HEROLD 1965) und en-
zymatisch (HERSCH et al. 1978, MORITZ 1988), so weit
entwickelt, daß sie ihre Funktion für Flug und
Thermoregulation voll wahrnehmen können (VOLL-
MANN et al. 2004). Bevor Bienen zum Sammelflug
aufbrechen, heizen sie ihren Thorax auf (Abb. 2) und
halten die Temperatur über den gesamten
Sammelzyklus auf hohem Niveau (ESCH 1969, HEIN-
RICH 1993, SCHMARANZER & STABENTHEINER 1988,
STABENTHEINER & HAGMÜLLER 1991, STABENTHEINER et
al. 1995). Die im endothermen Status gemessenen
Körpertemperaturen sind allerdings sehr variabel,
von nahe Umgebungsniveau bis über 45 °C (Abb.
1c). Bei vielen anderen heterothermen Insekten
schwankt die Thoraxtemperatur im endothermen Sta-
tus nicht in diesem Ausmaß (HEINRICH 1993). Es lag
die Vermutung nahe, daß dieser Variabilität im Ver-
halten der Bienen eine funktionelle Bedeutung zu-
kommt (SCHMARANZER & STABENTHEINER 1988). Die
Arbeitsgruppe Thermoregulation und Energetik des
Instituts für Zoologie der Universität Graz hat es sich
zur Aufgabe gemacht, die Bedeutung dieser Varia-
bilität aufzuklären. In dieser Zusammenschau wird
nur die wichtigste Literatur zitiert, weitere Literatur
findet sich in HEINRICH (1993) und in den zitierten Ar-
beiten.

Messmethodik
Üblicherweise wird die Körpertemperatur von
Insekten mit feinen Thermoelementen gemessen, die
in die zu untersuchenden Körperteile eingestochen
werden. Das hat mehrere gravierende Nachteile:
Erstens müssen die Tiere gefangen und berührt
werden, was die Messung erheblich beeinträchtigen
kann. Zweitens kann die Temperatur eines Insekts
meist nur einmal in seinem Leben bestimmt werden.
Drittens wird das Tier aus dem individuellen und
sozialen Verhaltenskontext gerissen, was gerade bei
heterothermen sozialen Insekten wie Bienen und
Wespen die Thermoregulation in nicht vor-
hersagbarer Weise stören und verändern kann. Als
Meßmethode der Wahl zur Umgehung dieser
Schwierigkeiten wird daher für Temperatur-
messungen an Bienen und ähnlichen Insekten an
unserem Institut seit langer Zeit die berührungslose
Infrarot-Thermografie verwendet (SCHMARANZER 1983,
1984). Nach Bestimmung der Abstrahleigenschaften
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der Insektencuticula (Emissionsgrad-0,97;
SCHMARANZER 1 9 8 4 , STABENTHEINER & SCHMARANZER

1987, KOVAC & STABENTHEINER 1999) und durch
Kalibrierung der Thermografiekamera gegen einen
kalibrierten Referenzstrahler ist es möglich, die
Körpertemperatur von Insekten und ihre Änderung
über die Zeit mit einer Genauigkeit von ca. 0,7 °C in
Echtzeit, viele male im Leben eines Tieres
berührungslos zu messen. Da es sich um ein
bildgebendes Verfahren handelt, kann die
Temperatur verschiedener Körperteile (Abb. 2) oder
vieler Bienen gleichzeitig erfaßt werden (Abb. 2, 11,
13, 14). Der bei Insekten nicht sehr bedeutende
Nachteil, daß man thermografisch die
Oberflächentemperatur, nicht aber die
Innentemperatur messen kann, wird durch die vielen
Vorteile mehr als aufgewogen (STABENTHEINER &
SCHMARANZER 1 9 8 7 ) .

a) Homoto- und poikilotherme Tiere

Homoratherme Tiere
(endotherm)

b) Heterotherme Insekten

Umgebungstemperatur ra(*C)

c) Honigbiene (heterotherm)

Umgebungstemperatur r_ (*C)

Abb. 1: Schemata der
Temperaturverhältnisse bei
poikilothermen und homoio-
thermen Tieren (a) und
heterothermen Insekten (b,
c).
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Abb. 2: Thermografische Makroaufnahme von aktiv heizenden
(endothermen, Thorax hellgrau und weiß) und ektothermen
Honigbienen (alle Körperteile gleich temperiert, dunkelgrau) in einem
Wintervolk. Die Flugmuskulatur des Thorax ist das Wärmezentrum,
über den Kreislauf erreicht ein Teil der thorakalen Wärme den Kopf,
das Abdomen bleibt am kühlsten.
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Abb. 3: Thermografisch gemessene Körper-Oberflächen-
temperaturen von Wasser sammelnden Honigbienen (Apis mellifera
carnica) von Caput (Ca) Thorax (Th) und Abdomen (Abd). (a) bei
niedriger und (b) bei mittelhoher Umgebungstemperatur. TA =
Umgebungstemperatur; t = trinkt, g = geht, b = bewegt sich hin und
her (nach SCHMARANZER 2000).
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Abb. 4: Thorax-
Oberflächentemperatur von
Zuckerwasser sammelnden
Honigbienen (a) bei der
Landung an und (b) beim
Abflug von einem Futter-
schälchen (unlimitierter
„Nektar"-Fluß). Die Temperatur
ändert sich stark mit dem
Energiegehalt des ges-
ammelten Futters. Sammel-
entfernung: ca 3 m bei 1 M
Lösung, sonst 335 m. Balken
= Standardabweichung.
(nach SCHMARANZER &
STABENTHEINER 1988 bzw.

STABENTHEINER & SCHMARANZER
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Individuelle Thermoregulation (Endothermie)
Regelung der Körpertemperatur
Am Sammelflug regeln die Bienen ihre Thorax-
temperatur beim Aufenthalt an Futter- oder Wasser-
quellen auf hohem Niveau. Der Thorax als Wärme-
quelle ist am wärmsten. Den Kopf erreicht (über den
Kreislauf) nur ein Teil der Wärme, das Abdomen
bleibt generell am kühlsten (Abb. 3). Dabei wurden
Temperaturen bis 45 °C gemessen (STABENTHEINER

& SCHMARANZER 1987). Der Verlauf der Temperatur-
kurven der Körperteile kann sehr unterschiedlich
sein. Bei längeren Aufenthalten kühlen die Bienen
oft stark aus, um erst vor dem Abflug wieder aufzu-
heizen. Andere Bienen landen bereits mit hoher
Thoraxtemperatur und halten die Temperatur oder
heizen bis zum Abflug kontinuierlich auf
(STABENTHEINER & SCHMARANZER 1987, SCHMARANZER

& STABENTHEINER 1988, KOVAC & SCHMARANZER 1996,

SCHMARANZER 2000; Abb. 3).

Bei der Messung der Körpertemperatur von Zucker-
wasser sammelnden Bienen stellte sich heraus, daß
ihre Körpertemperatur stark vom Zuckergehalt des
Futters abhängt. Beim Sammeln von verdünnter
Saccharoselösung landeten die Bienen deutlich küh-
ler am Futterplatz als bei stärker konzentrierter
(STABENTHEINER & SCHMARANZER 1987, SCHMARANZER

& STABENTHEINER 1988; Abb. 4). Beim Aufenthalt kühl-
ten sie öfter und stärker aus, um erst vor dem Ab-
flug wieder aufzuheizen. Mit steigendem Energie-
gehalt des Futters stiegen auch die Abflug-
temperaturen, meist auf Werte über den Lande-
temperaturen. Einen ähnlichen Effekt berichteten
DYER & SEELEY (1987) bei asiatischen Honigbienen,
WADDINGTON (1990) bei Apis mellifera, UNDERWOOD

(1991) bei Apis dorsata, und - etwas weniger stark
ausgeprägt als bei Honigbienen - KOVAC &
STABENTHEINER (1999) bei Wespen (Paravespula
vulgaris). Das Auftreten dieses Effektes bei verschie-
denen Honigbienen und bei Wespen mit vergleich-
barer Thermoregulation führte zur Hypothese, daß
es sich dabei um einen allgemeinen öko-
physiologischen Zusammenhang handelt.
Die Frage, ob diese Anpassung der Thermoregulation
durch den Energiegehalt des Futters oder - allge-
meiner - durch die Rentabilität der Sammeltätigkeit
bewirkt wird, wurde eingehend bei der Kommunikati-
on im Bienentanz untersucht. Auch hier stellte sich
heraus, daß die Bienen bei steigender Qualität
(Energiegehalt) der beworbenen Futterquelle mit
höherer Thoraxtemperatur tanzten (STABENTHEINER &
HAGMÜLLER 1991, STABENTHEINER et al. 1995,

STABENTHEINER 1996; Abb. 5). Der Anstieg mit der
Zuckerkonzentration war allerdings nicht linear. Bei
Flugentfernungen von 30-500 m betrug die Tanz-
temperatur nach dem Sammeln einer 0,5 M
Saccharoselösung im Mittel 37,9 °C, bei 1 M Losung

40,1 °C, bei 1,5 M Lösung 40,6 °C und bei 2 M Lö-
sung 40,7 °C. Mit steigender Konzentration nahm
auch die Genauigkeit der Thermoregulation zu, d.h.
die Temperaturen streuten weniger und die Bienen
kompensierten Schwankungen der Lufttemperatur
am Tanzboden besser. Beim Verfütterungskontakt mit
Stockbienen kühlten die Tänzerinnen bei minderwer-
tigem Futter häufig aus, während sie bei sehr sü-
ßem Futter häufiger aufheizten (am öftesten bei 1,5
mol/l) (STABENTHEINER et al. 1995).

Schwänzeltänze: Flugentfemung 500 m

00:00 01:00 02:00

Zeit im Nest (min:s)
03:00

Abb. 5: Thermoregulation bei der Kommunikation im
Bienentanz bei verschiedener Konzentration der
gesammelten Zuckerlösung. T, = Lufttemperatur neben den
Tänzerinnen (nach STABENTHEINER et al. 1995).
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Abb. 6: Mittlere Thorax-Oberflächentemperaturen bei der
Rekrutierung im Bienentanz von Zuckerwasser
sammelnden Honigbienen. Die Tanztemperatur ändert sich
stark mit der Rentabilität der Sammeltätigkeit (Zuckergehalt
und Erreichbarkeit des gesammelten Futters). Balken =
Standardabweichung (nach STABENTHEINER 1996a).
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Die Rentabilität der Sammeltätigkeit kann man bei
Bienen nicht ausschließlich in Einheiten des ener-
getischen Gewinns (eingetragene Zuckermenge -
Sammelaufwand) bzw. des Massegewinns (Pollen-
menge - Sammelaufwand) definieren. Um überle-
ben zu können, braucht ein Bienenvolk vom Früh-
jahr bis in den Herbst auch Wasser. Zeitig im Früh-
jahr, wenn meist noch nichts blüht, sammeln die Bie-
nen schon Wasser zur Verdünnung des Honigs und
zur Versorgung der Brut, sogar bei Umgebungs-
temperaturen von 5-10 °C (STABENTHEINER & KOVAC

2004). Ihre Körpertemperatur ist dabei gleich hoch
oder sogar höher als im Sommer, wenn sie Wasser
vermehrt zur Kühlung der Waben eintragen
(SCHMARANZER 2000). Obwohl Wasser keine durch
die Bienen direkt nutzbare Energie enthält, zeigten
die Wassersammlerinnen ähnliche Thorax-
temperaturen wie Bienen, die 0,25 M-0,5 M
Saccharoselösung sammelten (SCHMARANZER 2000).
Das bestätigt eindrucksvoll die Theorie, daß sam-
melnde Honigbienen ihre Thermoregulation nicht nur
entsprechend dem Energiegehalt, sondern nach der
Wichtigkeit und allgemeinen Rentabilität der
Sammeltätigkeit adaptieren.

Entfernte Trachtquellen sind für Bienen weniger ren-
tabel als nahe. Die Sammel- und Tanzmotivation
nimmt daher mit steigender Sammelentfernung ab.
Entsprechend tanzten die Bienen bei steigender Ent-
fernung mit niedrigerer Thoraxtemperatur
(STABENTHEINER 1996a; Abb. 6). Bei Tänzen für na-
türliche Futterquellen wirkt sich das so aus, daß die
Streuung der Tanztemperatur mit der Entfernung
abnimmt. Einerseits sinkt die Tanztemperatur,
andererseits steigt die Tanzschwelle, d.h. steigt die
Anforderung an den Ertrag der Trachtquellen (z.B.
Zuckerkonzentration, Nektarflußrate, Pollenertrag),
für die es die Sammlerinnen als noch vertretbar er-
achten, andere Bienen zur schnelleren Ausbeutung
zu rekrutieren (STABENTHEINER 2001).

Natürliche Trachtquellen (Blüten, Honigtau, etc.) va-
riieren sehr stark im Ertrag, sowohl was die Nektar-
konzentration wie auch den Nektarfluß und den
Pollenertrag betrifft (DROEGE 1989). Zusätzlich kann
der Ertrag tageszeitlich stark schwanken. Wenn die
Intensität der Endothermie (entspricht der Höhe der
Thoraxtemperatur) durch die Rentabilität der
Sammeltätigkeit und damit über die
Sammelmotivation moduliert wird, muß erwartet wer-
den, daß die Temperatur beim Sammeln auf Blüten
starken Schwankungen unterliegt. KOVAC &
SCHMARANZER (1996) konnten dies nachweisen. Die
mittleren Thoraxtemperaturen schwankten im
Jahreslauf zwischen 27,3 und 37,9 °C, Einzelwerte
waren deutlich höher bzw. niedriger (Abb. 7a). Ganz

analog waren auch die Tanztemperaturen von Nek-
tar- und Pollensammlerinnen im Jahreslauf starken

Schwankungen unterworfen (STABENTHEINER 2001;
Abb. 7b). Die Tanztemperaturen von Bienen, die
immer zur gleichen Tageszeit von einer sehr rentab-
len Futterquelle sammelten (2 M Saccharoselösung
ad libitum nur 120 m vom Nest entfernt) waren deut-
lich höher und schwankten viel weniger (GERM et al.
1997, Abb. 7b), was die Rentabilitäts- bzw.
Motivationshypothese stützt. Überraschenderweise
waren die Temperaturen im Frühling deutlich höher
als im Sommer, sowohl auf den Blüten als auch im
Nest beim Tanzen (Abb. 7a,b), obwohl es auf den
Blüten im Frühling sicher kühler war. Beim Sammeln
dürfte dies zum Teil physiologische Ursachen haben,
da die Abdomentemperatur bei Umgebungs-
temperaturen über 20 °C auf etwas erhöhtem Niveau
annähernd der Umgebungstemperatur folgte, unter
20 °C aber offensichtlich aktiv geregelt wurde (Abb.
7a). Ähnlich war es auch bei Wassersammlerinnen
im Sommer: wenn es kalt war, erhöhten sie ihre
Thoraxtemperatur und konnten damit das Abdomen
vor zu starker Auskühlung bewahren (SCHMARANZER

2000; Abb. 3).

Es wird vermutet, daß die Sammlerinnen, wenn es
kalt ist, die Thoraxtemperatur etwas erhöhen, um
mehr Wärme ins Abdomen schleusen zu können, da
von dort (vom Honigmagen und Mitteldarm) ja die
Bereitstellung der enormen Energiemengen für die
Thermoregulation (siehe Kap. Kosten der Thermo-
regulation) erfolgen muß. Eine zu niedrige Abdomen-
temperatur könnte dies wahrscheinlich behindern.
Aufgrund der höheren Lufttemperatur im Nest spielt
dies dort keine wesentliche Rolle.

Dies alleine kann aber nicht die höheren Tanz-
temperaturen von Pollen- und Nektarsammlerinnen
im Frühjahr erklären. Es wird daher vermutet, daß
zusätzlich zu physiologischen Erfordernissen und
Qualität der Tracht die Nachfrage im Volk modulie-
rend auf die Sammel- und Tanztemperatur einwirkt
(STABENTHEINER 2001). Die Tanztemperatur von Pol-
len- und Nektarsammlerinnen stieg mit dem Umfang
der zu versorgenden Brut.

Da zu Zeiten intensiver Brutpflege viel Energie und
Eiweiß benötigt wird, wird vermutet, daß die erhöhte
Nachfrage die Sammlerinnen stärker motivierte, mehr
Tracht möglichst schnell zu sammeln, wozu auch eine
motiviertere und vermehrte Rekrutierung gehört.
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Abb. 7: Körpertemperaturen von Honigbienen bei der
Ausbeutung natürlicher Trachtquellen, a) Mittlere
Körpertemperaturen auf verschiedenen Pflanzen zu
verschiedenen Jahreszeiten (nach KOVAC & SCHMARANZER
1996). b) Mittlere Körpertemperaturen bei der
Kommunikation im Schwänzeltanz im Jahreslauf von Nektar-
und Pollensammlerinnen (nach STABENTHEINER 2001) und
Sammlerinnen von Zuckerwasser (unlimitierter „Nektar-
Fluß, Sammelentfernung: 120 m; nach GERM et al. 1997).
Balken = Standardabweichung, Zahlen = Messungen.
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Abb. 9: Kosten der Endothermie thermoregulierender
Honigbienen im Vergleich zu homoiothermen Tieren
verschiedener Masse bei einer Umgebungstemperatur (Ta)
von 20 °C. TK = Körpertemperatur, TTh = Thoraxtemperatur. (*
nach STABENTHEINER et al. 2003; ** nach ROBERTS & HARRISON
1999; Homoiotherme nach SCHMIDT-NIELSEN 1999).

Bei ruhenden Bienen (im ektothermen Zustand)
nimmt der Sauerstoffverbrauch - und damit der
Energieumsatz - (auf niedrigem Niveau) mit steigen-
der Umgebungstemperatur annähernd exponentiell
zu. Aufgrund ihrer geringen Masse und des damit
einhergehenden sehr ungünstigen Verhältnisses
zwischen Masse (bzw. Volumen) und Oberfläche
müssen thermisch aktive (endotherme) Bienen sehr
viel mehr Energie aufwenden, wenn sie ihre Thorax-
temperatur auf einem hohen Niveau regeln wollen.
Sehr aktive, endotherme Bienen müssen ihren
Energieumsatz bei 40 °C um das 10-fache, bei 15
°C um ca. das 340-fache über den Ruheumsatz stei-
gern, um ihren Thorax auf einer Temperatur von 38-
39 °C einregeln zu können (STABENTHEINER et al. 2003,
Abb. 8). Abb. 9 zeigt einen Vergleich des O2-Verbrau-
ches der Honigbiene mit dem homoiothermer Tiere
bei vergleichbarer Körpertemperatur. Bei Homoio-
thermen nimmt der Logarithmus des spezifischen O2-
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Verbrauches mit dem Logarithmus der Masse linear,
mit einer Steigung von -0,25 ab (Abb. 9b). Spitzmäu-
se sind unter den Homoiothermen bekannt dafür,
extreme Umsätze für die Thermoregulation zu benö-
tigen. Sie liegen mit ihrem Umsatz sogar noch außer-
halb dieser doppelt-logarithmischen Gerade. Honig-
bienen liegen noch einmal um mehr als den Faktor
10 über den Spitzmäusen! Im Vergleich zu einem
Pferd muß eine Honigbiene mehr als 660-mal so viel
Energie pro Einheit der Körpermasse umsetzen, um
bei 20 °C Lufttemperatur ihren Thorax auf 38 °C
halten zu können. Die Energieersparnis bei der
Rückkehr in den poikilothermen Zustand (bei vielen
Aktivitäten im Nest der Fall) ist enorm (Abb. 9b).
Die hohen Energieumsätze im endothermen Status
kann sich die Honigbiene nur leisten, weil sie sich in
ihrer Evolution Zugang zu großen und hochwertigen
Energieressourcen erschlossen hat (Nektar, Honig-
tau).

Erst dadurch wird es ihr möglich, während des ge-
samten Sammelzyklus aufgeheizt zu bleiben. Trotz-
dem muß auch sie mit den Energieressourcen spar-
sam umgehen. Die graduierte Thermoregulation,
angepaßt an die Rentabilität der Sammeltätigkeit und
den Bedarf des Volkes, dient diesem Zweck.
BALDERRAMA et al. (1992) und MOFFAT & NÜÜEZ (1997)
konnten zeigen, daß der Energieumsatz der
Sammlerinnen nicht nur mit sinkendem Energiegehalt
des Futters, sondern auch mit der Nektarflußrate,
d.h. mit dem Ertrag/Zeiteinheit abnimmt, was die
Rentabilitätshypothese bestätigt.

Biologische Bedeutung des Rentabilitäts-
effektes
Frisch (1965) berichtete, daß Honigbienen beim
Sammeln höher konzentrierten Zuckerwassers
schneller zum Futterplatz flogen. Am Heimflug zeigte
sich keine Änderung. Die biologische Bedeutung des
Rentabilitätseffektes kann daher darin gesehen wer-
den, daß wärmere Sammlerinnen mehr gute Tracht
schneller nach Hause bringen können, da enzymati-
sche Prozesse des Energiestoffwechsels stark
temperaturabhängig sind. Auf dem schwer belade-
nen Rückflug sind sie zwar nicht schneller, dafür tra-
gen sie aber größere Lasten (MOFFATT & NüriEz
1997). Im Schwänzeltanz kann vermutet werden, daß
eine höhere Temperatur der Flugmuskeln die Laut-
(MICHELSEN et al. 1987) und Vibrationsproduktion
(TAUTZ 1996) im Schwänzeltanz verbessern und auf
diese Weise z.B. die Rekrutierungsreichweite am
Tanzboden erhöhen könnte. Die niedrigere Thorax-
temperatur bei geringer Rentabilität der
Sammeltätigkeit hilft, die energetischen Kosten im
Vergleich zum dann reduzierten möglichen Gewinn
bzw. dem geringeren Bedarf an Hilfskräften in Ba-
lance zu halten. Geregelt wird die Körpertempera-

tur, optimiert wird der dafür notwendige Energieein-
satz. Gesteuert wird die Anpassung über die
Sammelmotivation.

Körpertemperatur im Wachdienst
O 44-
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E
0)

o

32-

I 28-1

a)
-Inspizierte Sammlerin
- Wächterinnen

00:00 01:00 02:00 03:00
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04:00 05:00

Abb. 10: Heizschub einer von Wächterinnen intensiv
inspizierten Biene im Vergleich zur Thoraxtemperatur der
Wächterinnen (nach STABENTHEINER et al. 2002).

Wenn Sammlerinnen nach Hause kommen, werden
sie stichprobenartig von Wächterinnen kontrolliert.
Dies geschieht sowohl am Nesteingang
(Wächterinnen) als auch auf den Waben
(„Stockpolizei"). Die Thermografie eignet sich
hervorragend, die Körpertemperaturen von beiden
bei dieser Interaktion simultan, ohne Störung des
Sozialkontaktes zu untersuchen. Es stellte sich
heraus, daß Wächterinnen während der
Inspektionsphase entgegen den Erwartungen
meistens auskühlten. Die von ihnen inspizierten
Bienen hingegen zeigten bei intensiver, länger
dauernder Inspektion (>30 s) ein überraschendes
Temperaturverhalten: etwa 60% heizten ihren Thorax
um mehrere Grade auf (im Mittel 4,9 °C), manchmal
sofort nach Kontakt mit der ersten Wächterin,
manchmal verzögert (STABENTHEINER et al. 2002; Abb.
10). Die höchste dabei gemessene Thorax-
temperatur betrug 48 °C (vor dem Flugloch)! Diese
Heizschübe wurden sowohl am Nesteingang, als
auch im Inneren auf den Waben beobachtet.
Betreffend die biologische Bedeutung dieses
Phänomens kann ausgeschlossen werden, daß die
inspizierten Bienen aufheizten, um den Wächterinnen
leichter entkommen zu können. Auch nach Ende der
Inspektion blieben sie oft noch einige Zeit sitzen, um
sich zu putzen. Zwischen den Waben im Nest ist ein
Entkommen im Flug sowieso unmöglich. Übrig blieb
die Hypothese, daß sie aufheizen, um die chemische
Erkennbarkeit zu verbessern. Entweder, um über eine
Erhöhung des Dampfdruckes die Erkennung
störende Fremddüfte (z.B. Blütenduft) schneller
loszuwerden, oder aber, um die Verdunstung von der
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Identifikation dienenden Stoffen zu fördern (außer
über den Körper verteilten Drüsensekreten z.B. auch
an der Cuticula haftende Fettsäuren und ihre Ester
und kurzkettige Alkane und Alkene von Stockdüften;
BREED 1998).

Soziale Thermoregulation
Wintertraube
Honigbienen bewohnen viele Klimazonen der Erde,
von den Tropen bis in das südliche Skandinavien
(RUTTNER 1992). Auf Grund ihrer sozialen Organisa-
tion und thermoregulatorischen Fähigkeiten können
sie auch kalte nordische oder alpine Winter als
Gesamtvolk überstehen. Gegenüber Wespen und
Hummeln, deren Völker sich im Herbst auflösen, hat
dies den Vorteil, daß sie auch die reichliche
Frühjahrstracht sehr effizient nützen können, um
schnell starke Völker für die Vermehrung aufzubau-
en.

Um den Winter zu überstehen, schließen sie sich zu
einer sogenannten Wintertraube zusammen. Diese
verkleinert sich, wenn die Temperatur sinkt. Die äu-
ßeren Bienen rücken zur besseren Isolation eng zu-
sammen. Im Inneren der Traube bleibt es dabei ca.
25-35 °C warm (STABENTHEINER et al. 2003). Es stand
immer außer Zweifel, daß die Verkleinerung der Trau-
be die Isolation verbessert und damit den Wärme-
verlust drastisch verringert (SOUTHWICK 1985, HEIN-
RICH 1981; weitere Literatur s. HEINRICH 1993 und
STABENTHEINER et al. 2003). Dabei wurde vor allem in
theoretischen Arbeiten eine aktive Wärmeproduktion
als für die Aufrechterhaltung einer hohen Kern-
temperatur nicht für notwendig erachtet (LEMKE &
LAMPRECHT 1990, MYERSCOUGH 1993, WATMOUGH &
CAMAZINE 1995), obwohl der Energieumsatz mit sin-
kender Temperatur ansteigt (SOUTHWICK 1985).

Wir konnten erstmals direkt beweisen, daß Bienen
in brutlosen Wintertrauben ihre Fähigkeit zur
Endothermie einsetzen, um thermische Stabilität zu
erreichen (STABENTHEINER et al. 2003). Dabei wurden
Wintertrauben in einem speziellen Bienenkasten
möglichst erschütterungsfrei zwischen den Zentral-
waben geöffnet und die Körpertemperaturen der Bie-
nen thermografisch gemessen.

Abb. 11 zeigt thermisch aktive Bienen als helle Punkte
im Zentrum der Traube konzentriert. Abb. 2 zeigt eine
Nahaufnahme endothermer Bienen. Die Zahl endo-
thermer Bienen nimmt zur Traubenoberfläche hin
ab (Klasse a in Abb. 12), die Zahl jener Bienen, de-
ren Körpertemperatur primär dem lokalen
Temperaturgradienten folgt, hingegen zu (Klasse c
in Abb. 12). Auch die Stärke des Heizens nimmt zur
Oberfläche hin ab (STABENTHEINER et al. 2003). Die

Ergebnisse bringen erstmals einen Beweis für eine
zentrale Forderung des Superorganismus-Modells
der sozialen Thermoregulation bei Bienen (MORITZ &
SOUTHWICK 1992): Die Zentrumsbienen spielen eine
aktive Rolle in der thermischen Homöostase der
Traube. Sie produzieren Wärme für sich und die weiter
außen sitzenden Genossinnen, obwohl sie selbst
nicht in Gefahr sind, in die Kältestarre zu verfallen
(beginnt bei Körpertemperaturen unter 10 °C;
GOLLER & ESCH 1990) oder zu erfrieren.

Außenbienen heizen selten und wenn, nur in sehr
geringem Ausmaß oder als Notmaßnahme. Aus
Effizienzgründen sollten daher die Außenbienen gut
isolieren und die Zentrumsbienen über die thermi-
schen Bedürfnisse der Außenbienen Bescheid wis-
sen. Es wurde beobachtet, daß aufgeheizte Innen-
bienen immer wieder die Traubenoberfläche besu-
chen bzw. die Wabengassen wechseln (STABENTHEINER
et al. 2003). Künftige Untersuchungen sollen klären,
welche Rolle diese Bienen in der Homöostase der
Traubentemperatur spielen.

40,0-C
i- 40

- 30

- 20

- 10

4.0°C

Abb. 11: Thermogramm einer Zentralwabe einer Wintertraube.
Neben vielen ektothermen Bienen findet man auch endo-
therme Bienen mit aktiv aufgeheiztem Thorax (helle Punkte).
Stark endotherme Bienen finden sich vor allem im
Traubenzentrum.
Außentemperatur: ca. -3 °C (nach STABENTHEINER et al. 2003).
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Wintertraube ohne Brut

f 20-

u 1 5-

CD O "

i jm

r 6 0

-40

-20

38,0*C

• I! •
Temperaturverhältnisse zwischen Körperteilen

Abb. 12: Temperaturverhältnisse zwischen den Körperteilen
in Wintertrauben (Mittel von 4 Trauben) in Prozent aller Bienen
auf der Zentralwabe bzw. Traubenoberfläche. Aktiv heizende
Bienen (Klasse a) findet man am häufigsten im Zentrum, in
ihrer Körpertemperatur primär dem lokalen Temperatur-
gradienten folgende Bienen (Klasse c, vorwiegend
ektotherm) am häufigsten in den äußeren Traubenbereiche.
(nach STABENTHEINER et al. 2003).

Sommervolk
Honigbienen zeichnen sich durch eine ausgeprägte
thermische Homöostase ihrer Brut aus. Sie regeln
die Temperatur sehr genau zwischen 34-36 °C. Die
Entwicklungsgeschwindigkeit (STABE 1930, WANG
1965) und die Atmung (PETZ et al. 2004) der Bienen-
larven ist stark temperaturabhängig. Es bringt den
Bienen daher in kühlen Nächten oder kalten Gegen-
den einen großen Vorteil, die Bruttemperatur auf ei-
nem hohen Niveau zu halten. Auf diese Weise ist die
Entwicklungsdauer nicht nur kurz, sondern auch
genau definiert. Bei Untersuchungen der sozialen
Thermoregulation wurde meist nur die Temperatur
der Luft in den Wabengassen oder die Waben-
temperatur gemessen (siehe HEINRICH 1993).

Mit Hilfe der Thermografie konnten wir erstmals die
Körpertemperatur aller Bienen auf einer Brutwabe
erfassen. Abb. 13 zeigt thermografische Aufnahmen
von der Zentralwabe eines brütenden Sommervolkes
(MANDL, STABENTHEINER & KOVAC, unveröffentlicht). Bei
für unsere Breiten normaler Außentemperatur (20
°C) sitzen relativ viele Bienen auf der Wabe. Auch
wenn die meisten Bienen nicht aktiv heizen, führt
der bei 33 °C recht hohe Ruhestoffwechsel
(STABENTHEINER et al. 2003) auf Grund der großen
Zahl zu einer nicht unbedeutenden Wärme-
produktion. Die trotz guter Isolierung verloren ge-
hende und daher für die Brut fehlende Wärme wird
durch aktiv heizende Bienen nachgeliefert (Abb. 13a;
siehe auch BUJOK et al. 2002, KLEINHENZ et al. 2003).
Eine endotherme, nur 2,5 °C über die umgebende
Luft des Brutnestes aufgeheizte Biene ersetzt die
Wärmeproduktion von etwa 10 ektothermen Bienen,
ist sie 8 °C aufgeheizt, kompensiert sie etwa 30

- 35

Abb. 13: Thermografische Aufnahmen der Zentralwabe eines
brütenden Sommervolkes, a) Umgebungstemperatur 20 °C.
Neben vielen ektothermen Bienen findet man auch aktiv
heizende (helle Punkte), b) Umgebungstemperatur 40 °C.
Nur wenige Bienen sind (leicht) endotherm. Die meisten
heben sich daher thermisch kaum vom Hintergrund ab.
Schwarze Flecken: von den Bienen verteiltes Wasser kühlt
die verdeckelte Brutwabe. Rechtecke am rechten Bildrand:
Referenzstrahler zur Kalibrierung der Infrarotkamera (MANDL,
STABENTHEINER & KOVAC 2004 und unveröffentlicht).

ektotherme Bienen (vergl. STABENTHEINER et al. 2003).
Droht das Volk zu überhitzen, findet man kaum noch
aufgeheizte Bienen. Die Bienen sind dann thermisch
kaum noch von der umgebenden Wabe zu unter-
scheiden (Abb. 13b). Sie sammeln dann Wasser,
verteilen es auf den Waben und werben sogar Nest-
genossinnen mit Tänzen zum Wassersammeln an
(LINDAUER 1954, VISSCHER et al. 1996). Abb. 13b zeigt
erstmals den Kühleffekt des eingetragenen Wassers
auf die Brutzellen (schwarze Flecken).

Temperatur als „Waffe"
Honigbienen nutzen ihre enorme Fähigkeit zur
Wärmeproduktion auch zur Abwehr von Feinden. Sie
attackieren in das Nest eingedrungene oder es be-
drohende Wespen, indem sie sie in eine Bienen-
traube einschließen und zu heizen beginnen (ONO
et al. 1995, STABENTHEINER 1996b). Abb. 14 zeigt so
einen heißen Bienenball gegen eine eingedrunge-
ne Wespe bei Apis mellifera carnica. Die Bienen er-
reichen dabei Körpertemperaturen bis 46 °C. Wäh-
rend sie diese Temperaturen noch aushalten, wer-
den die Wespen dadurch getötet.
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Abb. 14: Heißer „Bienenball" von Apis mellifera carnica bei
der Abwehr einer in das Nest eingedrungenen Wespe
(STABENTHEINER 1996b). Die Bienen heizen ihren Thorax auf
Temperaturen bis 44 °C, um die Wespe durch Hitze zu töten.
Wespentemperatur: maximal 42 °C.
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