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SUMMARY

THE INFLUENCE OF GENETIC VARIABILITY ON THERMOREGULATION

IN HONEYBEES

The thermoregulation of inbred and non-inbred colonies of the honeybee (Apis mellifica)
was compared. This trait - a measure of physiological homeostasis - was chosen to deter-
mine if homeostatic abilities are bound to heterozygosity in haplo-diploid systems. All inbred
colonies had been inbred by artificial insemination in the second generation (Inbreeding
coefficients = 87,5 %). Only the reaction to low environmental temperatures was deter-
mined in the experiments. The broodnest temperatures of colonies outdoors were measured
in early spring and the temperatures reached by groups of 50 workers were measured, which
were kept in cages at environmental temperatures of 15 °C, 20 °C, 22 °C and 25 °C. A total
of 14 inbred and 9 non-inbred colonies was tested.

Normally heterozygous workers were superior in their thermoregulation compared to
related and unrelated highly homozygous workers : they reached significantly higher tempe-
ratures in the broodnest and were able to keep the temperatures more stable. In the expe-
riments with the small groups of workers it was found that normally heterozygous workers
produced more metabolic heat than highly homozygous workers. It was also found that
the survival rate under coldstress was greater in non-inbred than in inbred workers. It is
concluded that the poorer thermoregulation of the inbred colonies is due to their high degree
of homozygosity which must affect the loci that are involved in thermoregulation. Thus this
trait of homeostasis is bound to heterozygosity in the haplo-diploid system of the honeybee.

* Diese Arbeit ist Teil einer Inaugural-Dissertation zur Erlangung der Doktorwilrde an der Universität
Miinchen.



The question is discussed whether there is a change in the sollwert of the inbred bees besides
the poorer’abilities to regulate the temperature, which is due to a smaller production of meta-
bolic heat.

ZUSAMMENFASSUNG

Bei Inzucht- und Nicht-Inzuchtvölkern der Honigbiene (Apis mellifica) wurde das Tempe-
raturregulierungsvermögen vergleichend untersucht, um festzustellen, ob die genetische Varia-
bilität der Biene einen Einflu&szlig; auf dieses Merkmal besitzt. Alle untersuchten Inzuchtvölker
waren durch künstliche Besamung in der 2. Generation ingezüchtet (Inzuchtkoeflizient
= 87,5 %). Es wurden Messungen an intakten Völkern im Freien sowie an Gruppen von je
50 gekäfigten Arbeiterinnen bei 15 °C, 20 °C, 22 °C und 25 °C durchgeführt. Insgesamt wurden
14 Inzucht-und 9 Nicht-Inzuchtvölker getestet.

Es konnte gezeigt werden, da&szlig; normal heterozygote Arbeiterinnen verwandten und nicht-
verwandten Arbeiterinnen mit hohem Homozygotiegrad in ihrer Fähigkeit zur Temperatur-
regulierung überlegen sind. Die Nicht-Inzuchtbienen erreichen signifikant höhere Tempera-
turen als die Inzuchtbienen und können diese im Volk stabiler halten. Au&szlig;erdem konnte
gezeigt werden, da&szlig; die Überlebenschance der Nicht-Inzuchtbienen im Kältestre&szlig; grö&szlig;er
ist als die der Inzuchtbienen. Die schlechtere Temperaturregulierung der Inzuchtarbeiterinnen
wird darauf zurückgeführt, da&szlig; die Reduktion der genetischen Variabilität das innere Gleich-
gewicht (physiologische Homöostasis) der Tiere so stört, da&szlig; die Mechanismen der Temperatur-
regulierung nicht mehr wie bei normal heterozygoten Tieren funktionieren. Von den Inzucht-
arbeiterinnen wird zum Beispiel unter gleichen Bedingungen weniger Stoffwechselwärme
erzeugt als von den Nicht-Inzuchtarbeiterinnen. Es wird diskutiert, ob neben einer schlechten
Regulierfähigkeit auch eine Verschiebung des Sollwerts bei den Inzuchtarbeiterinnen vorliegen
könnte.

EINLEITUNG

Die Fähigkeit zur Temperaturregulierung ist unter den sozialen Insekten
bei der Honigbiene (Apis mellifica) am besten ausgeprägt. Die als Individuen
weitgehend von der Umgebungstemperatur abhängigen Tiere besitzen als

Volk ein gut ausgebildetes Temperaturregulierungsvermögen, das in seiner

Leistung dem homoiothermer Lebewesen nicht nachsteht. So ist bekannt,
da&szlig; Bienenvölker ganz extremen Temperaturschwankungen in ihrer Umwelt
zu widerstehen vermögen und in der Lage sind, die Temperatur des Brutnestes
stets bei etwa 35 °C zu halten. Dieser Fähigkeit liegt ein Regelkreis zugrunde,
in dem ein bestimmter Temperatursollwert gegenüber störenden Au&szlig;enfak-

toren aufrechterhalten wird (WILSON 1971) : Setzt man ein Volk unter experi-
mentellen Bedingungen der Kälte aus, so wird vermehrt Stoffwechselwärme
von den Individuen erzeugt. Diese Wärme wird bei gleichbleibend niedriger
Umgebungstemperatur dadurch erhalten, da&szlig; das Bienenvolk eine Traube

bildet. Die Traube kann sich je nach Temperatur stärker oder schwächer um
das Brutnest zusammenziehen; je stärker sie zusammengezogen ist, desto

geringer ist die der Kälte ausgesetzte Oberfläche, dabei bildet sich gewisser-
ma&szlig;en eine lebende Decke von Bienen im äu&szlig;eren Bereich der Kugel, durch
die kalte Luft am Eindringen ins Zentrum der Kugel gehindert wird (GATES
1914, HIMMER 1932). Bei Überhitzung setzt erhöhtes Flügelfächeln ein, das der
Zirkulation der Luft im Stock dient und den Austausch von Luft durch das



Flugloch beschleunigt. Als weiteres Mittel wird die Verdunstungskälte ausge-
nutzt, indem die Bienen Wassertröpfchen in den Stock eintragen und sie, als
dünne Schicht ausgebreitet, in den Zellen verdunsten lassen (LINDAUER
1954). Einige von der Biene eingesetzte Mechanismen sind somit ähnlich denen
homoiothermer Lebewesen. Diese erreichen bei gro&szlig;er Kälte z.B. durch

Muskelzittern eine Erhöhung der Abgabe an Stoffwechselwärme und nutzen
bei gro&szlig;er Hitze durch Schwei&szlig;abgabe ebenfalls die Verdunstungskälte
aus, um abzukühlen.

Die Untersuchungen der vorliegenden Arbeit behandeln nur die kältebe-
dingten Reaktionen der Bienen. Das Temperaturregulierungsvermögen der
Honigbiene beruht einerseits auf Reaktionen der einzelnen Individuen, ande-
rerseits auf Reaktionen des Kollektivs aller Tiere. Bei der Temperaturregu-
lierung, die bei niedrigen Umgebungstemperaturen einsetzt, wird z. B. vom

Individuum die Stoffwechselwärmeabgabe erhöht, während durch das Zusam-
menwirken aller Tiere die Traubenbildung zustande kommt.

Die vorliegende Arbeit befa&szlig;t sich mit der Frage, ob und inwieweit
das Temperaturregulierungsvermögen der Bienen, als Ausdruck der physio-
logischen Homöostasis, von der Heterozygotie der Arbeiterinnen abhängig
ist. Von diploiden Arten ist bekannt, da&szlig; die Heterozygotie der Tiere eine gro&szlig;e
Rolle für die homöostatischen Mechanismen der Tiere spielt (LERNER 1954).
Im haplo-diploiden System bringen homöostatische Mechanismen, die an

Heterozygotie gebunden sind, jedoch nur dem diploiden Teil der Population
einen Vorteil. Es wäre daher denkbar, da&szlig; die Homöostasis in haplo-diploiden
Systemen nicht an Heterozygotie gebunden ist.

Mit Untersuchungen an Isoenzymen konnte gezeigt werden, da&szlig; bei

der Honigbiene eine Reduktion der genetischen Variabilität in den Populatio-
nen vorliegt. Bei Arbeiterinnen und Drohnen von vier verschiedenen Rassen
der Honigbiene wurden drei Enzyme auf Polymorphismen hin untersucht
(Malat-Dehydrogenase, Phospho-gluco-mutase und Esterase). Von zahlreichen
diploiden Arten sind die untersuchten Enzyme als polymorph bekannt, bei der
Biene konnten jedoch keine Polymorphismen nachgewiesen werden (BRÜCKNER
1973 a). Diese Reduktion der genetischen Variabilität kann darauf zurückge-
führt werden, da&szlig; im hemizygoten Chromosomensatz der Drohnen alle Gene
der Selektion ausgesetzt sind und sich keine heterotischen Mechanismen

ausbilden können. Die Fixierung optimaler Enzyme wird zudem durch die
relativ konstanten Umweltbedingungen im Stock begünstigt.

Untersuchungen zur Homöostasis der Biene haben andererseits gezeigt,
da&szlig; die Entwicklungshomöostasis der Individuen auch im haplo-diploiden
System an die Heterozygotie der Tiere gebunden ist (BRÜcmNER 1975). Als
Ma&szlig; für die Entwicklungshomöostasis diente die Flügelsymmetrie der Indivi-
duen. Störungen während der Ontogenese führen zu erhöhter morphologischer



Variabilität des adulten Tieres; durch homöostatische Mechanismen wird
diese Variabilität reduziert. Die Konstanz eines Merkmals kann als Ma&szlig; für

Homöostasis genommen werden, sofern die Konstanz für das Merkmal von

adaptivem Wert ist (LEWONTIN 1956). Symmetrische Flügel sind von grö&szlig;ter
Wichtigkeit für Arbeiterinnen und Drohnen; die Arbeiterinnen müssen gro&szlig;e
Flugleistungen erbringen, um Futter für die Kolonie zu suchen, und die Droh-
nen, um die Drohnensammelplätze zu erreichen. Die Differenz zwischen rechten
und linken Flügeln wurde aus Messungen an drei morphogenetischen Merkma-
len für Arbeiterinnen und Drohnen berechnet. Es stellte sich heraus, da&szlig;

Arbeiterinnen, deren genetische Variabilität durch Inzucht stark verringert
war, in ihrer Flügelsymmetrie variabler waren als verwandte nicht-ingezüchtete
Arbeiterinnen; die Drohnen waren stets variabler als die Arbeiterinnen (Bxücm-
NER 1975). Mit demselben Versuchsmaterial, sowie anderen Inzucht-und

Nicht-Inzuchtvölkern, wurde in der vorliegenden Arbeit getestet, inwieweit
sich auch in der physiologischen Homöostasis Unterschiede zwischen den

beiden Gruppen nachweisen lassen.

MATERIAL

Als Versuchsmaterial dienten ingezüchtete und nicht-ingezüchtete Völker von Apis
mellifica carnica, von denen einige eng verwandt waren, während andere unterschiedlichen
Linien entstammten. Insgesamt wurde mit 14 Inzucht- und 9 Nicht-Inzuchtvölkern gear-
beitet. Die Art der Inzucht für die verwandten Völker ist in Abb. 1 wiedergegeben (die Köni-
ginnen und ihre Völker wurden jeweils gleich bezeichnet). Alle in den Versuchen getesteten
Inzuchtvölker waren mit Hilfe der künstlichen Besamung in der zweiten Generation ingezüch-
tet. Nach dieser Art der Inzucht rechnet man bei den Völkern mit einem Inzuchtkoeffizienten
F von 87,5 % (Drescher 1969); der Inzuchtkoeffizient entspricht dem Homozygotiegrad der
Tiere. Da der Locus der Sexallele stets heterozygot sein mu&szlig;, um Arbeiterinnen entstehen zu
lassen, können bei der Honigbiene keine völlig homozygoten Linien hergestellt werden (Macken-
sen 1951, Woyke 1965). Die Nicht-Inzuchttiere stammten von Völkern, deren Königinnen
sich frei gepaart hatten (Inzuchtkoeffizient --= 0 %). Alle Versuche wurden im Frühjahr 1974
von März bis Juni im Institut für Bienenkunde in Oberursel bei Frankfurt durchgeführt.

METHODE

Es wurden Temperaturmessungen in intakten Völkern sowie an Gruppen von je 50 gekä-
figten Arbeiterinnen durchgeführt. Für die Messungen in den Völkern wurde ein elektronisches
Messgerät (Polycomb) benutzt, an das 6 Thermoelemente angeschlossen waren. Diese konnten
zu den im Freien stehenden Völkern geführt und dort so auf den Wabenrähmchen befestigt
werden, da&szlig; die feinen Spitzen der Elemente in Zellen mit verdeckelter Brut eingesteckt
werden konnten.

In 4 aufeinanderfolgenden Versuchsserien wurde jeweils ein Nicht-Inzuchtvolk mit einem
oder zwei Inzuchtvölkern verglichen. Vor Versuchsbeginn wurden die Völker, die alle in

Magazin-Beuten (einwandige Magazine im Zanderma&szlig;) untergebracht waren, auf etwa gleiche
Stärke gebracht, d.h. da&szlig; die gleiche Anzahl an Wabenrähmchen etwa gleich dicht besetzt
war. Die Magazine wurden am Versuchsort direkt nebeneinander aufgestellt. Die Bienen
konnten sich dann mehrere Stunden lang einfliegen, ehe die Thermoelemente in den Völkern
befestigt wurden. Es wurde darauf geachtet, da&szlig; die Thermoelemente an sich entsprechenden
Stellen in den Völkern angebracht wurden, und zwar jeweils im Zentrum des Brutnestes. Zur
vergleichenden Messung der Umgebungstemperatur wurde bei jeder Versuchsserie ein Thermo-



element unmittelbar au&szlig;erhalb der nebeneinanderstehenden Magazine befestigt, und zwar so,
da&szlig; es sich stets im Schatten befand. Auf dem an das Me&szlig;gerät angeschlossenen Schreiber
wurde ein Papiervorschub von 2 cm in der Stunde und eine Punktfolge von 12 sec eingestellt.
Der statistischen Auswertung der Temperaturmessungen in den Völkern liegen Me&szlig;werte
zugrunde, die in zweistündigem Abstand über eine Zeitdauer von jeweils 24 Stunden abge-
lesen wurden. Es wurde allerdings erst 4 Stunden nach dem Beginn der Messungen bzw. dem
Anbringen der Thermoelemente mit dem Ablesen der Daten begonnen, um etwaige Stör-
reaktionen auszuschlie&szlig;en, die durch das Anbringen der Thermoelemente hätten verursacht
sein können. Insgesamt wurde die Temperatur in 7 Inzucht- und 3 Nicht-Inzuchtvölkern
gemessen.

Für die Versuche mit den gekäfigten Bienen wurden Waben mit verdeckelter Brut aus
den Völkern entnommen, und die Bienen im Brutschrank bei 35 °C zum Schlüpfen gebracht.
Die jungen Arbeiterinnen wurden innerhalb der ersten Stunden nach dem Schlüpfen von der
Wabe abgesammelt und zu je 50 von einem Volk in ein Plexiglaskästchen gesetzt. Dieses hatte
die Innenma&szlig;e 9 X 6 X 5 cm und war nach Free (1958) verändert gebaut (Abb. 2). Durch die
Vorderfront konnten 2 Pipetten eingeführt werden, von denen die eine Honig, die andere



Wasser enthielt; an den 3 anderen Seiten befanden sich zahlreiche Luftlöcher. Um den Bienen
einen Halt zu geben, war ein 5 X 1 cm langes Stück Wachsmittelwand mit flüssigem Wachs an
die Decke des Kästchens geklebt worden.

Die Bienen wurden 9 Tage lang in diesen Kästchen im Brutschrank bei 28 °C im Dauer-
dunkel gehalten. Diese Zeitspanne zwischen Schlüpfen der Bienen und Versuchsbeginn wurde
gewählt, um die Bienen in ein Alter kommen zu lassen, in dem sie, wären sie im Volk geblieben,
als Ammenbienen für das Warmhalten der Brut tätig sein würden. Während dieser Zeit sowie
während der Versuche stand den Bienen Honig und Wasser in beliebiger Menge zur Verfügung.
Am ersten Tag nach dem Schlüpfen erhielten die Bienen in jedem Kästchen eine Gabe von 4 g
frischem Pollen. Am 10. Tag wurden die Bienen in Klimakammern der Temperaturstufen 15°,
20°, 22° und 25 °C gebracht, in denen gelbes Dauerlicht brannte. Die Messungen begannen nach
einer Eingewöhnungszeit von einer Stunde und wurden mit einem transportablen Me&szlig;gerät
(Braun Typ AAHT1) durchgeführt, das einen Stechfühler besa&szlig; (0 18 mm), der durch die
seitlichen Luftlöcher in die Kästchen eingeführt werden konnte; mit diesem konnte jeweils
die wärmste Stelle im Kästchen gemessen werden, ohne unter den Bienen grö&szlig;ere Störungen zu
verursachen. Die Versuche dauerten 3 bis 4. Tage, an denen die Temperaturen stündlich zwis-
chen 8 und 18 Uhr in allen Kästchen gemessen wurde. Die Umgebungstemperatur wurde von
einem Thermometer abgelesen, das unmittelbar neben den Kästchen befestigt war.

Bei den Temperaturstufen 15°, 20° und 25 °C wurden Arbeiterinnen eines Inzuchtvolkes
(B93) und eines verwandten Nicht-Inzuchtvolkes (60/73) vergleichend gemessen, und zwar
je 2 Kästchen pro Volk nebeneinander. Bei 22 °C wurden verschiedene Inzucht-und Nicht-
Inzuchtvölker, jeweils nur ein Kästchen pro Volk, auf ihre Temperaturregulierung hin geprüft.

Nach diesen Messungen zur Temperaturregulierung wurden die Bienen in den Kästchen
für 2 Tage in einem warmen Brutschrank (28 °C) gehalten und dann einem Kältestress unter-
worfen, der ihre Uberlebensfähigkeit zeigen sollte. Die Bienen, die während der Versuche den
Temperaturstufen 15°, 20° und 25 °C ausgesetzt waren, wurden 48 Stunden bei 13 °C gehalten,
während die der Temperaturstufe 22 °C für 12 Stunden bei 11 °C gehalten wurden. Danach
wurde die Zahl der überlebenden Bienen festgestellt. Insgesamt wurden in den Kästchenver-
suchen Bienen aus 9 Inzucht-und 5 Nicht-Inzuchtvölkern getestet.

Bei der statistischen Auswertung wurden alle Werte, die unter 5 ’10 Irrtumswahrschein-
lichkeit liegen, als signifikant bezeichnet.



ERGEBNISSE

Temperaturmessungen in den Völkern

Bei den Messungen in den Völkern stellte sich heraus, da&szlig; die Nicht-

Inzuchtbienen trotz unterschiedlicher Umgebungstemperaturen die Tempe-
ratur des Brutnestes stets zwischen 34 °C und 35 °C hielten. Da die Brutnest-

temperatur relativ konstant gehalten wird, nehmen die Differenzen zwischen
Brutnesttemperatur und Umgebungstemperatur mit steigender Umgebungs-
temperatur ab. Die grö&szlig;te Heizleistung der Völker in den Versuchen wurde
daher bei der niedrigsten Umgebungstemperatur erbracht. Bei einer Umge-
bungstemperatur von im Mittel 2,2 °C hielt ein Nicht-Inzuchtvolk eine Tempe-
raturdifferenz von im Mittel 32,17 °C aufrecht (Abb. 3).

Beim Vergleich der Brutnesttemperatur von Inzucht- und Nicht-Inzucht-
völkern stellten sich Unterschiede in der Leistung heraus. In Abb. 3 sind als



Beispiel die Temperaturkurven der im Brutnest erreichten Temperaturen
verschiedener Inzucht- und Nicht-Inzuchtvölker am Tage der niedrigsten und
am Tage der höchsten Umgebungstemperatur der Versuchsserie wiedergegeben.
Bei beiden Messungen erreichen die Inzuchtvölker niedrigere Temperaturen
als die Nicht- Inzuchtvölker. Während von der niedrigen zur höheren Umge-
bungstemperatur die im Mittel erreichte Temperatur bei den Inzuchtvölkern
um etwa 2 °C zunimmt, ändert sich die erreichte Temperatur der Nicht-
Inzuchtvölker nur um Bruchteile von Graden. Die Schwankungen der erreich-
ten Temperatur sind zudem bei den Inzuchtvölkern bei niedriger und höherer
Umgebungstemperatur grö&szlig;er als bei den Nicht-Inzuchtvölkern. Vergleicht
man die erreichten Temperaturen aller Inzucht- und Nicht-Inzuchtvölker

dieser Versuchsserie, so stellt sich heraus, da&szlig; die im Mittel erreichten Tempe-
raturen der Nicht-Inzuchtvölker in 6 von 7 Fällen über denen der Inzucht-

völker liegen, davon in 5 Fällen signifikant, während nur in einem Fall die
erreichte Temperatur der Inzucht signifikant über der der Nicht-Inzucht

liegt. Vergleicht man die Varianzen der erreichten Temperaturen aller Völker
in den Versuchen, so stellt sich heraus, da&szlig; die der Inzucht in 5 von 7 Fällen

grö&szlig;er sind als die der Nicht-Inzucht, davon in 3 Fällen signifikant grö&szlig;er.
In 2 Fällen haben die Inzuchtvölker geringere Varianzen als die Nicht-Inzucht-
völker, jedoch sind die Werte nicht signifikant verschieden. Stellt man die

gemeinsame Varianz in der erreichten Temperatur der Inzuchtvölker der
gemeinsamen Varianz in der erreichten Temperatur der Nicht-Inzuchtvölker
gegenüber, so zeigt die Brutnesttemperatur der Inzuchtvölker signifikant
(p < 0,01) mehr Fluktuationen als die der Nicht-Inzuchtvölker. Die Nicht-
Inzuchtarbeiterinnen sind also in der Lage, die Brutnesttemperatur höher
und stabiler zu halten als die Inzuchtarbeiterinnen.

Die im Brutnest erreichten Temperaturen der Inzuchtvölker sind mit
den Werten der Umgebungstemperatur positiv korreliert (r = 0,606, N = 85,
B = r2 = 0,367, p < 0,01). Liegen die Umgebungstemperaturen höher, so
liegen auch die in den Völkern erreichten Temperaturen höher (Abb. 4).
Bei diesem Vergleich wird die Gruppe der Inzuchtvölker (F = 87,5 %) der
Gruppe der Nicht-Inzuchtvölker (F = 0 %) gegenübergestellt. Die im Brutnest
der Nicht-Inzuchtvölker erreichten Temperaturen sind nicht mit den Werten
der Umgebungstemperatur korreliert. Die bei den Inzuchtvölkern in dieser
Korrelation gefundene Variabilität der erreichten Temperaturen lä&szlig;t sich

mit 36,7 % auf die Variabilität der Umgebungstemperatur zurückführen
(Bestimmtheitsma&szlig; B = 0,367).

Wenn man die Annahme ausschlie&szlig;t, da&szlig; es sich bei dem Inzuchtvolk,
das bei der niedrigsten Umgebungstemperatur gemessen wurde, um ein irgend-
wie krankes Volk handelte, so mu&szlig; man folgendes aus den Messungen in den
Völkern schlie&szlig;en : Die starke Abhängigkeit der Inzuchtvölker von der Umge-
bungstemperatur bedingt, da&szlig; diese Völker im zeitigen Frühjahr bei niedrigen



Umgebungstemperaturen die erforderliche Brutnesttemperatur von 34° bis

35 °C nicht erreichen können und deshalb dann keine Brut aufziehen können,
während die Nicht-Inzuchtvölker dazu in der Lage sind.

Temperaturmessungen in den Kästchenversuchen

In den Kästchenversuchen wurden die Temperaturen kleiner Gruppen
von Bienen au&szlig;erhalb des Sozialverbandes gemessen, um die Leistung der
einzelnen Individuen besser zu erfassen. Wenn die Gruppen sehr klein sind
und keine Brut vorhanden ist, haben die Bienen kaum die Tendenz, eine

Traube zu bilden (FREE 1959). Die Traubenbildung stellt im Volk die soziale
Komponente der Reaktionen auf niedrige Umgebungstemperaturen dar.

Da Traubenbildung bei Gruppen von 50 Arbeiterinnen in den Kästchenver-

suchen praktisch nicht vorkommt, wird in diesen Versuchen die Leistung
der Individuen bei der Erzeugung von Stoffwechselwärme gemessen.

Im Verhalten der Bienen wurde beobachtet, da&szlig; die Inzuchtarbeiterinnen
in den Kästchenversuchen oft weniger Aktivität zeigten als die Nicht-Inzucht-
arbeiterinnen.

Einige Bienengruppen hatten in der Zeit zwischen Schlüpfen und Versuchs-
beginn (10 Tage) damit begonnen, das vorgegebene Stück Mittelwand an der
Decke der Kästchen auszubauen (Abb. 5) : 9 von 10 Gruppen von Nicht-Inzucht-



arbeiterinnen hatten mit dem Wabenbau begonnen, während nur 2 von 14
Inzuchtgruppen Anfänge von Wabenbau zeigten. Die Tatsache, da&szlig; die

Gruppen der Inzuchtarbeiterinnen kaum Wabenbau zeigten, könnte entweder
daran liegen, da&szlig; sich bei den Inzuchtarbeiterinnen die Wachsdrüsen langsa-
mer entwickeln als bei den Nicht-Inzuchtarbeiterinnen, oder aber daran, da&szlig;

sie weniger gut als Kollektiv geordnet zu arbeiten in der Lage sind.
Bei den Temperaturmessungen in den Kästchen erreichten die Arbei-

terinnen in den verschiedenen Temperaturstufen nie Temperaturen von

34° bis 35 °C, wie sie im Brutnest der Völker erreicht wurden. Jedoch zeigte
sich auch in den Kästchenversuchen die au&szlig;erordentlich gro&szlig;e Heizleistung
der Bienen. So waren 50 Arbeiterinnen in der Lage, eine Umgebungstemperatur
von 15 °C über 12 Stunden um etwa 10 °C aufzuheizen (Abb. 6). In Abb. 6,
7 und 8 sind als Beispiel die erreichten Temperaturen von Arbeiterinnen eines
Inzucht-und eines Nicht-Inzuchtvolkes bei Umgebungstemperaturen von
15°, 20° und 25 °C wiedergegeben. Im Vergleich zwischen Inzucht- und

Nicht-Inzuchtarbeiterinnen stellt sich heraus, da&szlig; die Nicht-Inzuchtarbei-

terinnen höhere Temperaturen erreichen als die Inzuchtarbeiterinnen. Diese

Unterschiede sind bei 20° und 25 °C signifikant, während sie bei 15 °C nicht
signifikant sind.

Vergleicht man die im Mittel erreichten Temperaturen von Inzucht-





arbeiterinnen und Nicht-Inzuchtarbeiterinnen der gesamten Versuchsserie,
so liegen die der Nicht-Inzuchtarbeiterinnen in 10 von 14 Fällen über denen
der Inzuchtarbeiterinnen; der Unterschied ist in 7 Fällen signifikant. In 2
Fällen sind die erreichten Temperaturen von Inzucht- und Nicht-Inzuchtar-
beiterinnen gleich; in 2 Fällen erreichen die Inzuchtarbeiterinnen höhere

Temperaturen, jedoch sind die Unterschiede nicht signifikant. Berechnet man
den Unterschied in der erreichten Temperatur von Inzucht- und Nicht-In-
zuchtarbeiterinnen für alle Kästchenversuche, so liegen die Werte der Nicht-
Inzucht im Mittel um + 0,72 °C über denen der Inzucht (p < 0,05).

Die auftretenden Schwankungen der erreichten Temperaturen sind in

den Kästchenversuchen im allgemeinen grö&szlig;er als bei den Messungen im Brut-
nest (vergl. Abb. 6, 7 und 8 mit Abb. 3); zwischen Inzucht- und Nicht-Inzuch-
tarbeiterinnen besteht kein signifikanter Unterschied in der Grö&szlig;e dieser

Schwankungen. Die Tatsache, da&szlig; die erreichten Temperaturen in den Käst-
chen gro&szlig;e Schwankungen aufweisen, ist damit zu erklären, da&szlig; die Trauben-

bildung in den Kästchen nicht zur Wirkung kommen kann. Diese ist im Volk
der Hauptfaktor für das Stabilhalten der erreichten Temperaturen.

Die in den Kästchenversuchen von den Arbeiterinnen erreichten Tempe-
raturen sind negativ mit der Zeit korreliert, das hei&szlig;t, da&szlig; die Heizleistung
der Bienen in allen Temperaturstufen mit der Zeit abnimmt. Vergleicht man
die Werte der Messungen bei 15 °C, 20 °C und 25 °C, bei denen jeweils Arbei-



terinnen des gleichen Inzucht- und Nicht-Inzuchtvolkes vergleichend gemessen
wurden, so stellt sich heraus, da&szlig; bei Arbeiterinnen beider Völker die Abnahme

der erreichten Temperatur mit der Zeit mit zunehmender Umgebungstempe-
ratur geringer wird. In Abb. 9 wurden die Regressionskoefhzienten (b), die

die Steilheit des Abfalls der erreichten Temperaturen in den Kästchen mit der
Zeit angeben, gegen die Umgebungstemperatur aufgetragen. Es zeigte sich,
da&szlig; die Abnahme der erreichten Temperatur mit der Zeit bei den Inzuchtbienen
in allen Temperaturstufen grö&szlig;er war als bei den Nicht-Inzuchtbienen. Der
Trend zur Abnahme der erreichten Temperaturen wird zweifellos durch den
Stre&szlig; hervorgerufen, den die gewählten Temperaturstufen für die kleinen

Gruppen von Bienen bedeuten; der Stre&szlig; ist bei 15 °C natürlich am stärksten,
daher ist der Abfall bei dieser Temperatur am steilsten.

Bei den Messungen in den 3 verschiedenen Temperaturstufen, 15 °C,
20 °C und 25 °C, in denen eng verwandte Inzucht und Nicht-Inzuchtarbei-
terinnen verglichen wurden, zeigte sich au&szlig;erdem, da&szlig; die Mittelwerte der

erreichten Temperaturen bei beiden Gruppen mit steigender Umgebungstem-
peratur zunehmen (Abb. 10). Dabei besteht bei 15 °C kein signifikanter Unter-
schied zwischen Inzucht- und Nicht-Inzuchtbienen, während bei 20 °C und
25 °C die Nicht-Inzucht signifikant höhere Werte erreicht. Vergleicht man
aber die Differenzen zwischen Umgebungstemperatur und erreichter Tempe-
ratur, so nehmen diese mit steigender Umgebungstemperatur bei beiden Grup-
pen signifikant (p < 0,01) ab. In Abb. 10 entspricht der senkrechte Abstand



zwischen den Kurven und der Diagonalen diesen Differenzen. Diese Ergebnisse
entsprechen den bei den Messungen im Brutnest der Völker gefundenen Ergeb-
nissen, allerdings sind die im Brutnest der Nicht-Inzuchtvölker erreichten

Temperaturen nicht von der Umgebungstemperatur abhängig; als Volk

besitzen die Nicht-Inzuchtarbeiterinnen genügend Kapazität, um trotz starker
Schwankungen der Umgebungstemperatur die Brutnesttemperatur relativ

konstant zu halten.

Versuche zum Kältestress

Nach den Versuchen zur Heizleisting von kleinen Gruppen von Arbei-
terinnen in den Kästchen wurde die Überlebensfähigkeit der Tiere im Kälte-





stress untersucht. Die Kästchen waren während der Stressversuche paarweise
angeordnet; es wurden jeweils die Tiere der Kästchen verglichen, die in den
Versuchen gleichen Bedingungen ausgesetzt waren. In Tabelle 1 sind die

Verluste an Arbeiterinnen wiedergegeben. In allen Fällen überlebten weniger
Inzucht- als Nicht-Inzuchtbienen.

DISKUSSION

Wie in der Einleitung erläutert, sind mehrere Mechanismen an der Tempe-
raturregulierung im Bienenvolk beteiligt. Meine Versuchsanordnung war so
gewählt, da&szlig; nur die durch Kälte hervorgerufenen Reaktionen getestet wurden,
denn die Temperatur in den Völkern wurde im zeitigen Frühjahr bei niedrigen
Au&szlig;entemperaturen gemessen und die Temperaturstufen der Kästchenver-
suche lagen zwischen 15 °C und 25 °C. Bei den Kästchenversuchen steht der
Mechanismus der Stoffwechselwärmeabgabe zur Temperaturregulierung im
Vordergrund, da die Traubenbildung bei so kleinen Gruppen von Bienen nur
eine untergeordnete Rolle spielt. Bei der Temperaturregulierung im Volk
kommt sowohl die Traubenbildung als auch die Stoffwechselwärmeerzeugung
zur Wirkung; über die Traubenbildung lassen sich jedoch auch im Volk nur
indirekte Aussagen machen, da die Temperatur nur im Zentrum des Brutnestes
gemessen wurde. Um die Traubenbildung direkt zu erfassen, hätte man mit
zahlreichen Thermoelementen an allen Waben eines Volkes messen müssen;
dies lag jedoch nicht im Bereich des Möglichen.

Die Ergebnisse der Messungen in den Völkern zeigen, da&szlig; die Nicht-

Inzuchtbienen den Inzuchtbienen in ihrer Fähigkeit, die Temperatur zu
regulieren, überlegen sind. Sie erreichen im Mittel signifikant höhere Werte
und können diese auch stabiler halten. Da die Traubenbildung bei der Sta-
bilhaltung der Temperatur eine gro&szlig;e Rolle spielt, deuten die Ergebnisse
darauf hin, da&szlig; der Mechanismus der Traubenbildung in Nicht-Inzuchtvölkern
effektiver funktioniert als in Inzuchtvölkern. Zudem konnte bei den Inzucht-

völkern eine Abhängigkeit von der Umgebungstemperatur nachgewiesen
werden, während die Nicht-Inzuchtvölker keine Abhängigkeit von der Umge-
bungstemperatur zeigten. Dies wird auch durch die Ergebnisse der Kästchen-
versuche bei 15 °C, 20 °C und 25 °C bestätigt, in denen zumindest bei 20 &dquo;C

und 25 °C die Nicht-Inzuchtarbeiterinnen eine signifikant höhere Heizleistung
erbringen als die Inzuchtarbeiterinnen. In den Kästchenversuchen wird die

Stoffwechselwärmeerzeugung gemessen, also die vom Individuum abhängige
Komponente der Temperaturregulierung. Die Ergebnisse zeigen, da&szlig; die

Inzuchtbienen den Nicht-Inzuchtbienen in der Stoffwechselwärmeerzeugung
unterlegen sind.

Die Unterschiede, die in der Fähigkeit der Temperaturregulierung zwischen
Inzucht- und Nicht-Inzuchtbienen gefunden wurden, müssen durch die



Unterschiede in der genetischen Variabilität der Tiere bedingt sein. Dies

geht besonders deutlich aus der Tatsache hervor, da&szlig; eng verwandte ingezüch-
tete und nicht-ingezüchtere Völker signifikante Unterschiede in ihrer Fähigkeit
zur Temperaturregulierung aufweisen. Es könnte nun argumentiert werden,
da&szlig; bei den Inzuchtarbeiterinnen neben einem Mangel an Regulierfähigkeit
eine Verschiebung des Sollwertes für die Temperatur, die aufgeheizt werden
soll, vorliegt. Folgende Ergebnisse sprechen jedoch mehr für eine geringere
Regulierfähigkeit als für einen verschobenen Sollwert bei den Inzuchtarbei-
terinnen :

1. Bei den Messungen im Volk erreichten die Inzuchtbienen bei niedrigster
Umgebungstemperatur auch die niedrigste Temperatur im Volk, während
bei höherer Umgebungstemperatur auch höhere Temperaturen im Volk

erreicht wurden. Die Nicht-Inzuchtvölker erreichten demgegenüber unabhän-
gig von der Umgebungstemperatur immer etwa gleich hohe Temperaturen;
sie konnten die erreichten Temperaturen auch stabiler halten als die Inzucht-
völker. Wäre der Sollwert bei der Inzucht verstellt, so würde man auch bei
ihnen gleichbleibende Brutnesttemperaturen erwarten und es dürfte keine

Abhängigkeit von der Umgebungstemperatur auftreten.
2. In den Stre&szlig;versuchen, bei denen es für die Bienen darum ging, genü-

gend Wärme zu erzeugen, um die schlechten Umweltbedingungen zu über-
stehen, starben immer mehr Inzucht- als Nicht-Inzuchtbienen. Die Stre&szlig;tem-

peraturen lagen so niedrig, da&szlig; es für die Bienen nur um das Überleben gehen
konnte, nicht aber darum, einen erwünschten Sollwert einzustellen. Die Nicht-
Inzuchtarbeiterinnen waren offensichtlich in der Lage, eine bessere Heizleis-
tung zu erbringen als die Inzuchtarbeiterinnen.

3. Bei den Kästchenversuchen konnte beobachtet werden, da&szlig; die

Inzuchttiere oft weniger aktiv waren als die Nicht-Inzuchttiere; wahrschein-
lich bedeutet mehr Aktivität auch mehr Wärmeabgabe.

Diese Argumente sprechen dafür, da&szlig; die schlechtere Temperaturregulie-
rung der Inzuchtbienen auf eine schlechtere Regulierfähigkeit zurückzuführen
ist. Eine Verschiebung des Sollwerts bei der Inzucht erscheint demnach un-
wahrscheinlich, kann aber mit den vorliegenden Daten nicht ausgeschlossen
werden. Um herauszufinden, ob der Sollwert der Inzuchtarbeiterinnen niedri-

ger liegt, mü&szlig;te man nicht nur Versuche bei niedriger sondern auch bei hoher
Umgebungstemperatur machen. Bei verschobenem Sollwert mü&szlig;ten die

Inzuchtarbeiterinnen die Brutnesttemperatur bei niedrigen und hohen Umge-
bungstemperaturen auf ein niedrigeres Niveau einregulieren als die Nicht-

Inzuchtarbeiterinnen.

Die schlechtere Regulierfähigkeit der Inzuchtarbeiterinnen mu&szlig; auf
einer geringeren Leistungsfähigkeit der Individuen bezüglich der Erzeugung
von Stoffwechselwärme beruhen, sowie auf einer weniger effektiven Trauben-



bildung des Kollektivs aller Bienen. Das Homozygotwerden vieler Loci im
Genom bedeutet für das Volk also einen Verlust an Pufferungskapazität
gegenüber störenden Umwelteinflüssen.

Die Temperaturregulierung ist für die Bienenvölker zweifellos ein lebens-
wichtiger Faktor. Ohne Temperaturregulierung könnte kein Volk die kalten
Winter unserer Breiten überleben, und würde die Brutnesttemperatur trotz
der Schwankungen der Umgebungstemperatur nicht bei etwa 35 °C gehalten,
so wäre die Entwicklung der Larven sehr gefährdet. In der vorliegenden Arbeit
konnte gezeigt werden, da&szlig; der Heterozygotiegrad der Arbeiterinnen einen
erheblichen Einflu&szlig; auf das Merkmal der Temperaturregulierung besitzt.

Es konnte damit ein quantitativ me&szlig;bares Merkmal gefunden werden, in

dem die Inzuchtbienen den Nicht-Inzuchtbienen unterlegen sind. Bei früheren
Untersuchungen zur Entwicklungshomöostasis konnte nachgewiesen werden,
da&szlig; ingezüchtete Bienen auch in morphogenetischen Merkmalen eine weniger
gute Regulierfähigkeit besitzen als nicht-ingezüchtete Bienen (BRÜCxrrEx
1973b, 1975). Die Verringerung der genetischen Variabilität wirkt sich bei
den Arbeiterinnen also auf die Loci aus, die für die physiologische Homöostasis
und die Entwicklungshomöostasis der Individuen von Bedeutung sind. Es
wäre jedoch denkbar, da&szlig; nicht alle Loci der Arbeiterinnen bei Homozygot-
werden eine verminderte Merkmalsausprägung verursachen, da im haplo-
diploiden System der Honigbiene zumindest zeitweilig ein Teil der Population
aus hemizygoten Drohnen besteht. Diese besitzen nur den halben Chromoso-
mensatz und haben daher, verglichen mit den heterozygoten Arbeiterinnen,
eine erheblich reduzierte genetische Variabilität; zwar müssen sie funktions-
fähige Organismen sein, z. B. für den Flug zu den Drohnensammelplätzen
und bei der Begattung der Königin, doch verhalten sie sich passiv bei den
Arbeiten im Stock, so auch bei der Teinperaturregulierung. Es ist bekannt,
da&szlig; Drohnen ausserhalb des Volkes bei einer Umgebungstemperatur von
etwa 20 °C bereits nach kurzer Zeit an Aktivität verlieren, während sie im
Brutschrank bei 30 °C mehrere Stunden lang aktiv bleiben. Die Fähigkeit
zur Temperaturregulierung ist also an die Heterozygotie der Individuen

gebunden, es handelt sich jedoch um ein Merkmal, für das keine Selektion
bei den Drohnen besteht. Wie verhält es sich aber mit Merkmalen, die bei
Arbeiterinnen und Drohnen unter Selektionsdruck stehen, so z.B. die Augen-
grö&szlig;e oder die Körpergrö&szlig;e ? Es wäre interessant festzustellen, ob sich die
Ausbildung solcher Merkmale bei Inzuchtarbeiterinnen im Vergleich mit

normal heterozygoten Arbeiterinnen in Richtung auf die der Drohnen

verschiebt, ob z. B. die Augengrö&szlig;e der Arbeiterinnen mit hohem Homozy-
gotiegrad zunimmt.

Was die Auswirkungen der Inzucht auf das Temperaturregulierungsver-
mögen der Arbeiterinnen betrifft, so wird deutlich, da&szlig; Inzucht von der Honig-



biene vermieden werden mu&szlig;, um für das Volk lebenswichtige Fähigkeiten bei
den Arbeiterinnen zu erhalten. Im Laufe der Evolution bildeten sich daher
Verhaltensweisen aus, die Inzucht verhindern, indem die Fremdbesamung
der Königin unter natürlichen Bedingungen sichergestellt wurde.

Eingegangen im Juni 1975.
Reçu pour publication en juin 1975.
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gtÉSUMÉ

On a comparé chez des colonies consanguines et non consanguines la capacité à réguler la
température. La faculté de thermorégulation est un paramètre de l’homéostasie des animaux.

Les ouvrières consanguines possédaient un fort degré d’homozygotie, qui avait été obtenu
par insémination artificielle des reines; chez celles-là le coefficient de consanguinité F s’élevait à
87,5 %, tandis que les ouvrières non consanguines étaient issues de reines normalement fécon-
dées (F = 0 %). On a effectué des mesures sur des colonies installées en plein air et sur des
groupes de 50 ouvrières en chambre climatisée.

Lors des mesures sur les colonies on a placé au centre du nid à couvain les éléments ther-
miques d’un appareil de mesure électronique; en même temps que la température de chaque
colonie non consanguine on relève aussi celle d’une ou deux colonies consanguines et la tempé-
rature ambiante. On a effectué les mesures au début du printemps sur une totalité de 7 colonies
consanguines et de 3 non consanguines.

Pour les mesures sur les petits groupes d’abeilles, on a pris des ouvrières dans 9 colonies
consanguines et 5 non consanguines. On les a groupées à raison de 50 originaires d’une même
colonie dans des cagettes en plexiglas placées dans une étuve à couvain pour les faire éclore. On
les a laissées là 10 jours pour qu’elles atteignent l’âge correspondant à la fonction de nourrice.
Pendant cette période ainsi que durant toute l’expérience on fournit aux abeilles du pollen
frais, du miel et de l’eau à volonté. Pendant les expériences les abeilles en chambre climatisée
ont été conservées à 15 °C, 20 °C, 22 °C et 25 °C. Les mesures ont été effectuées à l’aide d’un ap-
pareil portatif qui possédait une antenne que l’on pouvait introduire dans les cagettes.

En liaison avec les mesures de thermorégulation on a testé la faculté de survie des petits
groupes d’abeilles en état de stress thermique (basse température). Les mesures ont fait appa-
raître que, dans les colonies comme dans les petits groupes, les ouvrières non consanguines sont
supérieures aux ouvrières consanguines quant à leur capacité à réguler la température. Les
abeilles non consanguines atteignent des températures nettement plus élevées que les abeilles
consanguines et sont mieux capables de les stabiliser à l’intérieur de la ruche. Les colonies non
consanguines atteignent des températures dans le nid à couvain sensiblement aussi élevées,
quelle que soit la température ambiante, tandis que les températures du nid à couvain des
colonies consanguines sont d’autant plus basses que la température ambiante est plus basse.

Parmi les petits groupes d’abeilles conservés à 20 °C, 22 °C et 25 °C, les ouvrières non
consanguines atteignent des températures nettement plus élevées que les ouvrières consan-



guines. En état de stress thermique (basse température), les ouvrières non consanguines sur-
vivent toujours plus longtemps que les consanguines.

La thermorégulation moins bonne que réalisent les ouvrières consanguines est attribuée
au fait que la réduction de la variabilité génétique perturbe l’équilibre interne (homéostasie
physiologique) des animaux, de telle sorte que les mécanismes de la thermorégulation ne fonc-
tionnent plus de la même façon que chez les animaux normalement hétérozygotes. Par exemple,
les ouvrières consanguines produisent, dans des conditions semblables, moins de chaleur méta-
bolique que les ouvrières non consanguines. On discute de savoir si à côté d’une mauvaise

thermorégulation il peut y avoir également déplacement de la valeur théorique chez les abeilles
consanguines. Pourtant les données indiquent plus une mauvaise capacité de régulation qu’une
valeur théorique déplacée.

Une bonne thermorégulation est une question vitale pour les colonies d’abeilles; la consan-
guinité conditionne une dégradation de ce caractère; ceci doit être une raison pour que la
consanguinité ne se produise pas chez les abeilles dans des conditions naturelles.
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