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Die Bedeutung des innersekretorischen Systems ffir das Verhalten yon 
Wirbeltieren ist bekannt. Neuere Untersuchungen yon PIEPHO (:[950), 
van der KLOOT U. WILLIAMS (~950), B[)CKMANN (~953) und WIEDBRAUCK 
(~955) zeigen, class derartige Abh5ngigkeiten auch bei Insekten bestehen. 

Die im Lebensablauf der Bienenarbeiterin erfolgenden Verhaltens- 
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Abb. 1 . -  Arbeitsteilung, Eatwickluug der Futtersaft- und Wachsdr[isen, Aufenthalt im Bie- 
nenstock, Volumen der Corpora allata und K6rpertemperaturerhShung im Lebensablauf der 
erwachsenen Arbeiterin. 

~nderungen sind eingehend studiert worden. In der Aufwartsentwicklung 
des Volkes im Fr~ihjahr fanden RSSCH (i925), RI~BA~DS (i952, i953), 
BUTLER (1943) u.a. weitgehend ~ibereinstimmend die in den Beobachtungen 
der imkerlichen Praxis vielfach best~tigte Arbeitsteilung, die in der 
•ereinfachten Abfolge (ZA~DE~, t947) in der Abb. i eingetragen ist. 

Unter anderen Verhaltnissen sind weitgehende Anderungen in der 
Arbeitsteilung beschrieben worden, die in diesem Zusammenhang jedoch 
nicht ber~icksichtigt werden sollen. 
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Diese gesetzm~issige Folge yon Leistungen im Lebensablauf der Einzel- 
biene fiihrt dazu, dass wir in der Arbeiterin nur ein Glied eines ,,Orgao 
nismus hSherer Ordnung" sehen (GcETZE, 1943). 

Parallel mit den Leistungen der Einzelbiene geht die Entwicklung ihrer 
Futtersaft- und ihrer Waehsdriisen (KRAT•Y, 1931 ; ZX~D~R, 1947). 

ES soll im folgenden Yersueht werden, weitere Zusammenh~nge 
aufzuzeigen. W~ihrend die Jungbienen sich innerhalb des Brutnestes aufhal- 
ten: sind die Stockbienen am Brutnestrande besch~ftigt. Die Flugbienen 
befinden sich jedoch stets ausserhalb des Brutnestes. Diese Regel wird in 
der Imkerei oftmals praktisch ausgenutzt (Zx~DER, 1944). 

Im Bienenstock ist nun im Bereich des Brutnestes eine stets gleieh- 
bleibende Temperatur yon 
ca. 35 ~ C vorhanden , w~ih- 
rend am Brutnestrande und 
im Honigraume geringere 
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A b b .  2.  - -  Temperaturverteilung im Bienenstock wahrend der Zeit der KSniginerneuerung (nach 
BUI)EL, 1952). 

W~rmegrade die Regel sind. Die Jungbiene hMt sich also bei ca. 35 ~ C 
auf, die Flugbiene bei ca. 30 ~ C. 

Als experimentelle Best~tigung dieses Verhaltens im Stock kSnnen 
die Ergebnisse yon MEYERHOFF (t953) gewertet werden. Danach erw~hlen 
die Bienen mit fortschreitendem Lebensalter geringere W~rmegrade als 
Vorzugstemperatur. 

Die Corpora allata, innersekretorisehe DrOsen, zeigen starke Ver~nde- 
rungen im LebensablauL In Abb. i i s t  das Volumen der Dr~sen eingetragen. 
In den ersten Tagen des Zellenputzens sind die Dr~sen sehr klein. In dieser 
Zeit hMt sich die Jungbiene verhMtnism~ssig bewegungsarm im Brutnest 
auf. 

In der folgenden Zeit des Ftitterns der Maden steigt das Volumen an. 
Die Bienen sind schon etwas geschaftiger im Brutnest tatig. Die Stock- 



STOFFWECHSELSTIMULIERE1NDE HORMONE UND VERHALTEN i 8 7  

bienen zeigen grosse Driisen, sie halten sich entsprechend ihrer Arbeits- 
einteilung am Brutnestrande auf. Die Flugbienen schliesslich mit den 
riesig angewachsenen Driisen sind in den k~iltesten Bereiehen des Stockes, 
im Honigraum, zu finden. 

Die Corpora allata sind nun,wie THOMSEN (t949) an Calliphora nachwies, 
fiir die HShe des Sauerstoffverbrauches, d.h. des Gesamtstoffwechsels, 
bestimmend. Gleiehe Verhaltnisse bei der Biene konnten dureh eigene 
Versuehe wahrscheinlieh gemacht werden (LuKosCHUS, ~[955). 

Bei allen Stoffweehselvorg~ingen, bei denen Sauerstoff verbraueht wird, 
geht ein Teil der frei werdenden Energie als W~rme verloren. Der Sauerstoff- 
verbraueh eines Tieres gibt also einen Anhaltspunkt fiir das Ausmass der 
W~irmeerzeugung. 

Bei Insekten wird die KSrpertemperatur weitgehend yon der Umgebung 
bestimmt. Als Folge des Stoffweehsels wird eine mehr oder minder grosse 
Menge Warme frei, die infolge der fehlenden W~rmeisolierung, der 
unganstig grossen Oberfl~iche und der Ausbildung des Tracheensystems 
sehr schnell an die Umgebung abgegeben wird. Dennoeh lassen sich 
im Thorax KSrpertemperaturen messen, die beachtlich tiber der Aussen- 
temperatur  liegen. HtM~IER (1925, ~927) fand bei seinen Messungen in den 
Brustmuskeln yon Arbeiterinnen bei Jungbienen nur einen sehr geringen 
W~irmeiiberschuss, wahrend dieser bei Flugbienen beachtlich hoch 
ist (Abb. l). 

Die K5rpertemperatur der Biene setzt sich also zusammen aus der 
Temperatur des Aufenthaltsortes und der eigenerzeugten W~irme. Bei 
der Jungbiene : hohe Vorzugstemperatur § wenig Eigenw~irme, bei der 
Flugbiene : geringe Vorzugstemperatur -}- grosse Eigenwarme. Vorzugs- 
temperatur  ~ eigenerzeugte W~irme dOrften in jedem Falle die gleiche 
K5rpertemperatur ergeben (Optimaltemperatur ?). 

Es ist eine in tier Praxis der KSniginnenzucht und in vielen Laboratorien 
bekannte Erscheinung, dass sich in einem Thermostaten mit Brutnest- 
temperatur  yon 35 ~ c wohl Jungbienen tagelang halten lassen, nicht 
aber Flugbienen. Flugbienen ohne MSgliehkeit aktiver W~irmeregulierung 
verbrausen bei Brutnesttemperatur. Da das Eiweiss nur wenig oberhalb 
der Brutnesttemperatur gerinnt, ist es verst~indlieh, dass eine Tempe- 
raturerhShung zu Seh~idigungen fiihrt (vergl. HIMMER, i927). 

Im Imaginalleben der Arbeiterin ist also folgende Kausalkette 
wahrseheinlich : Corpora al lata-Hormon-~ Stoffwechselintensit~it 
W~irmeerzeugung-~- KSrpertemperatur->- Wahl des Aufenthaltsortes 
innerhalb des Stockes. 

In der Puppenzeit liegen ahnliche Verhaltnisse vor. 
W~hre~d die Arbeiterinnen in normalen Wabenzellen anfwachsen, 

werden fiir KSniginnen besonders geformte und an auff~illiger Stelle 
]iegende Weiselzellen ausgezogen. ZANDER (1947) nimmt an, dass dies 
eine yon den Vorfahren iibernommene Eigentiimlichkeit sei, wie wir sic 
iihnlich bei staehellosen Bienen und Hummeln finden, die alle Zelten nur 
einmal benutzen. 
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A b b .  3.  ~ Corpora altata-Yolumen und Sauerstoffverbrauch w~hrend der Entwicklung yon 
KSnigin und Arbeiterin. Sauerstoffverbrauch nach MELAMPY und WILLIS (1939). 
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A b b .  4.  - -  Schematischer 
Schnit t  durch den unteren 
Tell einer Brutwabe eines 
s c h w a r m r e i f e n  Volkes. 
HShe der Temperatur  ist 
durch Dichte der Punktie- 
rung, Temperaturabgabe 
durch Pfeile dargestellt. 

sich die Corpora allata als Bildungsstatten 
stoffwechselstimulierender Hormone besonders 
a u f f a l l i g  ( L u K o S C H U S ,  1 9 5 6 ) .  Parallel dazu ver- 
l au fen  die S a u e r s t o f f v e r b r a u c h s k u r v e n  
(MELAMPY und WILLIS, t939). Die KSrper: 
temperaturmessungen wahrend der Puppenzeit 
der K5nigin sind leider noch nicht ausreichend, 
um als Beweis angesehen werden zu kSnnen. Sic 
sind jedoch nicht dringend erforderlich, da - -w ie  
bereits vorher erwahnt - -  Sauerstoffverbrauch 
ohne Warmeerzeugung undenkbar ist. 

Das heisst jetzt aber, die KSniginpuppe 
erzeugt viel Warme, die Arbeiterinpuppe nur 
wenig. Die erzeugte Warme wird in beiden Fallen 
an die umgebende Luft in der Wabenzelle 
abgegeben. Nun ist die Arbeiterin in der iiblichen 
Wabenzelle in der Regel allseitig umgeben yon 
gleiehalten Entwicklungsstadien (Abb. 4 a). Auf 
die abgewandelten Verh~iltnisse bei liickenhafter 
Brut (d) und im Augenblick des Schltipfens (c) 
will ich in diesem Zusammenhang nieht naher 
eingehen. Die Umgebungstemperatur der zu 
b etracht enden Wab enzelle ist an den begrenzenden 
sechs Zellen tier gleichen Wabenseite und an den 
drei Zellen der entgegengesetzten Seite die gleiche 
wie in der beobachteten Zelle. 

1Nur an dem kleinen Zelldeckel herrscht die 
Wabengassentemperatur. Ein Temperaturausgleich kann innerhalb der 
Wabe nicht erfolgen. Eine W~rmeabgabe ist nut mSglich durch die 
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kleine Flache des Zelldeckels hindurch. Bei der KSniginzelle (b) dagegen 
ist die W~rmeabgabe nach allen Seiten mSglich. 

Es ist nun zu ber~cksichtigen, dass die Schwarmweiselzelle s te ts  am 
unteren oder seitliehen Rande des Brutnestes angebracht ist, d.h. in einer 
geringeren Brutnestrandtemperatur,  dargestellt dureh die Dichte der 
Punktierung. Das Temperaturgefalle zwischen Zellinnerem und Umgebung 
ist im Vergleich zur Arbeiterinzelle vergrSssert. 

Man kann also gegen~iberstellen : 

C. attata- s~u.r~tott- t .m~.ratur-  Omq.#u~g~- 
Valum*~ v.rtrauc~ ~rz.uffvng Abgab. temperatur 

Corpora allata-Volumen . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
Sauerstoffverbrauch . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
Temperaturerzeugung . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
TemperaturabgabemSglichkeit . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  
Umgebungstemperatur . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

Arbeiterin. KSnigin. 

klein, gross. 
klein, gross. 
klein, gross. 
klein, gross. 
h~)eh, gering. 

Die daraus resultierende Kbrpertemperatur ist in beiden Kasten 
vermutlich die gleiche Optimaltemperatur.  

W~hrend die Stoffwechselv0rgfinge im Imaginalleben der Arbeiterin 
die Ursache fiir ihr eigenes Verhalten zu sein scheinen, beeinflnssen 
ahnliche Vorgange in der Puppenzeit  nicht das Verhalten der Puppen 
selbst, sondern das der bauenden Stockbienen zu einem viet friiheren 
Zeitpunkt. Die Anordnung der Zellen darf deshalb nicht nur als Relikt 
primitiver Brut- und Bauformen aus der Stammesentwicklung der Honig- 
biene angesehen werden, sondern muss als zweekdienlieher Brutpflege- 
instinkt gewertet werden. 

Bei der Aufzucht von Ersatzgeschlechtstieren erscheint gegen~ber der 
normalen Aufzucht yon SchwarmkSniginnen (Abb. 5) eine Abanderung in 
der Anordnung der Zellen. 

Zellen mit jungen Maden werden yon den Pflegebienen zu Nachschaf- 
fungsweiselzellen ausgezogen und reichlich mit Futtersaft  versehen. 
Diese Zellen liegen in der Regel in der Nfihe des unteren oder seitlichen 
Brutnestrandes mitten in den Wabengassen. Dadurch werden die Tempe- 
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raturverhliltnisse bei NachschaffungskSniginnen ~ihnlich wie bei Schwarm- 
kSniginnen. Nur in seltenen Fallen, wenn im unteren Bereich des Brut- 
nestes keine geeigneten Maden vorhanden sind, werden auch im mittleren 
und oberen Teil des Brutnestes Nachschaffungszellen ausgezogen (Abb. 6). 

Die in der imkerlichen Praxis in grossen Mengen benStigten K5niginnen 
werden iiberwiegend als Nachschaffungsk5niginnen gezogen. ZA~D~R U. 
BECKER (1923) stellten in umfangreichen Versuchen fest, dass his zu 
einem Futterwechseltermin yon drei Tagen Larvenzeit vollwertige 
KSniginnen beim Umlarvverfahren entstehen. Sie weisen anatomisch 
keine Unterschiede zu SchwarmkSniginnen auf. Bei der angewandten 
Methode werden die Weiselstopfen in mehreren Etagen des Zuchtr~ihm- 
chens mitten in das Brutnest des mSglichst starken Pflegevolkes gestellt, 
,,damit die KSniginnen schSn warm stehen" (Abb. 7). Dabei treten in den 
oberen Latten des Zuehtrahmens andere Verhfiltnisse auf, als wir sie 
vorhin bei der Schwarmzelle besprochen haben. Die Umgebungstemperatur 
ist hSher. 

A b b .  5 .  - -  Schematischer  A b b .  6.  - -  Schematischer  A b b .  7 * : S c h e m a t i s c h e r  
Schni t t  durch einen Tell Schni t t  durch einen Tell Schnit t  durch einen Tell 
eines s c h w a r m r e i f e n  eines Volkes mi t  Nach-  eines Pflegevolkes. 
Volkes. schaffungszellen. �9 

�9 Ze!len mit  Honig sind durch Schraffur, Zellen mit  Pollen durch Punkt ic rung dargeste l l t .  
Die Abbildungen wurden nach Stempeln und Vorlagen der , ,Ubungsbeute"  zusammengestel l t ,  die 

Dr. Wohlgemuth ,  Landesinst .  fiir Bienenforschung, Celle, freundlicherweise zur Verftigung stellte. 

Die Erfahrung lehrt nun, dass die Weiselstopfen in der unteren 
Zuchtlatte bei starken PflegevSlkern besser angenommen werden als 
in den oberen. Auch wollen die Klagen der Imker darfiber nicht verstum- 
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m e n ,  dass  die i n  der  P r a x i s  der  K S n i g i n n e n z u c h t  i n  grossen  M e n g e n  
h e r a n g e z o g e n e n  N a c h s c h a f f u n g s k S n i g i n n e n  de n  S c h w a r m k S n i g i n n e n  n i c h t  
e b e n b f i r t i g  seien.  W a h r e n d  a n a t o m i s c h  ke ine  U n t e r s c h i e d e  zu f i n d e n  
s ind ,  sol len solche in  der  L e i s t u n g  be s t e he n .  

Dies k S n n t e  mSgl icherweise  d u r c h  i i b e r o p t i m a l e  T e m p e r a t u r e n  ve r -  
u r s a c h t  se in ,  die  i n n e r h a l b  der  Nachschaf fungsze l l e  e n t s t e h e n .  

Summary.  

In the course of life of a working-bee the volume of the corpora allata increases 
temendously. The production of warmth depends on the hormones which are stimu- 
lating the assimilation. The production of warmth is in positive correlation to the 
size of the glands. The temperature of preference and the stay of the worker within 
the hive during the different periods of life are influenced by the intensity of assimi- 
lation and the production of warmth combined with it. The temperature of nest- 
breeding and the production of warmth by the swarming bees leads to superoptimal 
temperatures of the body. 

The chrysalis ot worker and queen-bee shows a different size of corpora allata-volume, 
as well as a different intensity of assimilation, and a different grade of warmth-produc- 
tion. The arrangement of the covered combs and the cells for the queen-bee 
makes a greatly differing delivery of temperature possible. Equal events at the 
breeding of queen-bees created in the manner of others are analyzed. The instincts of 
brood-care at the arrangement and building of swarming-cells and queen-cells created 
in the manner of others as well as the different acceptance of plugs for the queen-cells 
in the breeding-frameshow, that the condition of temperature in the cell of the queen- 
bee must be regarded. The inferior value of later breeded queen-bees, which is so 
often reported, will be discussed under this aspect. 

R~sum~. 

Au cours de la vie d'une ouvri~re, le volume des Corpora allata s'accrolt consid~ra- 
blement. La production de la chaleur animale d~pend de l'hormone de ces glandes 
stimulatrices du m~tabolisme. Elle est en corr61ation positive par rapport ~ la grosseur 
des glandes. 

La temperature privil6gi~e et le lieu de s~jour des ouvri~res dans la ruche durant 
les diff6rents stades de leur existence sont influenc~es par l'intensit~ du m6tabolisme 
et la production de chaleur qui en d6pend. La temperature du nid o/~ se fait la course 
et la production de chaleur des ouvri~res am~nent des temperatures corporelles 
superoptimales. 

Les chrysalides des ouvri~res et de la reine pr~sentent des differences dens le volume 
des Corpora allata, dans l'intensit6 du m~tabolisme et la production de chaleur. La dis- 
position des rayons et des cellules de la reine qu i  sont tous recouverts rend possibles de 
grandes differences du rendement calorifique. Des ph~nom~nes identiques peuvent ~tre 
~tudi6s pendant l'Cevage de futures reines productives. L'instinct qui se manifeste 
dens la protection de la course lors de l'~tablissement et de la construction des cellules 
de l'essaim et des futures reines productives, de m~me que les differences que l 'on 
trouve dens l'emploi des couvercles des cellules dans le cadre o~ se fair l'61evage, am~nent 

tenir compte des conditions de la temperature darts la cellule de la reine. L'inf~riorit~ 
souvent mentionn~e des futures reines productives dolt ~tre trait~e en partant  de ce 
point de rue. 
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DISCUSSION 

Dr. GONT&RSKI. - -  Nach eigenen thermoelektrischen Messungen an 
9-Zellen mSchte ich nicht annehmen, dass thermische Reize fiir die 
Lokalisation beim Bau der ~-Zellen in Frage kommen. Theoretisch kann 
ebensogut angenommen werden, dass die ~-Larve infolge eines intensi- 
v~ren Stoffwechsels ein anderes Temperatur-Optimum besitzt als die 

-Larve. Im tibrigen sind die Brutzellen welt weniger Warmeproduzenten 
als Rezipienten for die durch die Arbeiterinnen erzeugte Brutw~rme. In 
dieser Hinsicht bietet aber gerade die ~-Zelle infolge ihrer grSsseren 
Oberfl~che welt gtinstigere W/irmeaufnahmemSglichkeiten. 

Dr. KARLSON. - -  Ist es gerechtfertigt, aus dem histologischen Bild 
und aus tier GrSsse der innersekretorischen Driisen so weitgehende Schliisse 
auf ihre Funktion und Hormonproduktion zu ziehen ? 

Dr. LUKOSCHUS. - -  Die Beobachtung der Driisen bei kurz aufeinander- 
folgenden Entwicklungsstadien ist die bei derartigen Untersuchungen 
iibliche Methode. Ihre Berechtigung ist auch bei der Biene experimente]l 
best/itigt. 

Dr. HusII~G. - -  Ist bei Beurteilung der Lage der Weiselzellen am Rande 
des Brutnestes an eventuelle Einfliisse der Luftfeuchtigkeit gedacht, die 
innerhalb des Brutnestbereiches ebenfalls Anderungen aufweist wie die 
Temperatur. 

Dr. LUKOSCHUS. - -  Die Feuchtigkeit wurde in diesem Zusammenhang 
nicht beachtet. 

Dr. DREHER. - -  1Nach den Ausftihrungen des Herrn Dr. Lukoschus 
kSnnte der Eindruck entstehen, dalB die Anordnung der Weiselzellen nur 
dutch Temperaturreize bestimmt wird. Diese Auffassung erscheint mir 
sehr bedenklich. Sie steht namlich ira Widerspruch zu praktischen Beob- 
achtungen, vor allem auch an den BienenkSrben der Liineburger Imker. 
Wenn die Waben im Innern des Brutnestes besch~digt sind (z.B. durch 
durchgebohrte HoIzstabe), so zSgern die Bienen nicht, dort Weiselzel]en 
anzusetzen. Dies spricht daftir, dab die Anordnung der Weiselzellen in 
erster Linie ein Raumproblem ist. Daneben kSnnte auch die Verteilung 
der aus dem Brutnest verdrangten Jungbienen eine Rolle spielen. 
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