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Lern- und Vergessensprozesse bei der Honigbiene* 
- -  aufgezeigt-- anhand yon Duftdressuren 
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Eingeg~ngen am 18. April 1969 

New Data on Processes o] Learning and Forgetting, 
Gained/rom Scent Training o/Honey-Bees 

Summary. 1. ] t  is already by one single reward ( =  one complete feeding act) 
that  bees learn how to distinguish scentless sources from sources marked with 
flower scents and those from different ones in more than 90% of the trials. 

2. In  learning more than one scent successively the bees choose the first in- 
formation preferably. The first scent becomes the determining factor. This is why 
bees keep to one sort of flower with great steadiness. 

3. I t  is not only the position in the sequence of learning, but also the quality 
of the scents tha t  effects the results of the tests. 

4. The bees accept a scent after having been used to a source without a scent 
or with a different one without great difficulty. After 10 feeding acts at the second 
source and only one at the first the bees choose the second information in 95 resp. 
86% of the test  cases. 

5. After receiving one reward with the first information and five with the 
second, the bees choose the first scent at  18% of the trials. The first information, 
however, is not forgotten but  repressed. This can be shown by letting them choose 
between the first scent and an unknown third one. In  this case the first informa- 
tion is chosen at  98.33% of the trials. 

6. Social communication in the hive is sufficient for a new-comer to choose 
the communicated signal at the feeding place in 99.41% of the cases. 

7. In learning only from their own experience (without any preceeding com- 
munication) one feeding act is sufficient for the bees to follow the learned scent 
signal in 96.74% of the cases. 

8. A diagram of the efficiency in remembering scents taken over a prolonged 
period shows a drop but  not a continuous one like an asymptote but  with a periodical 
peak every 24 hours. The drop is not a function of the mere lapse of time but  much 
more of the number of new and different bits of information that  are stored in 
the memory during the interval between training and testing (thus explaining the 
difference between the results of Las PMmas and Frankfurt). 

9. If the input of such additional information is stopped by locking the bees 
in the hive immediately after training, a grow in the efficiency of remembering 
can statistically be proved. 

* Mit Unterstiitzung der Deutschen Forsehungsgemeinschaft. 
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Zusammen/assung. 1. Bienen lernen mit einer einzigen Belohnung (S~ugakt) 
duftlose Futterquellen von Bliitendfiften und diese untereinander mit fiber 90 % iger 
Sicherheit zu unterseheiden. 

2. Beim sukzessiven Lernen mehrerer Duftsignale wShlen die Bienen im Test 
die 1. Information bevorzugt. Der erste Duft erseheint Ms t~iehtwert; die B!~ten- 
stetigkeit der Bienen hat hier ihre physiologisehe Ursaehe. 

3. Auger yon der Reihenfolge der Einspeicherung hgngt der Lernerfolg auch 
yon der Qualitgt der Dfifte ab. 

4. Ein Umlernen gelingt sowohl yon duftloser auf duftmarkierte Futterquelle 
als aueh yon einem Duftsignal auf ein zweites. Naeh 10 Lernakten ffir die 2. In- 
formation und einem vorausgehenden fiir die erste wird das 2. Signal zu 95 bzw. 
86 % gew~ihlt. 

5. Naeh einem Lernakt fiir das i. Signal und ffinf Belohnungen fiir das zweite 
entseheiden sieh die Bienen nur noeh zu 18% ffir die 1. Information. Das 1. Signal 
ist aber nieht vergessen, sondem nut fiberlagert. Denn naeh gleieher Dressur 
w~ihlen die Bienen zu 98,33 % die 1. Information, wenn als Kontrolle eirt fremder 
Duft gegeben wird. 

6. Sehon die soziale Mitteilung im Stock reieht aus, dab ein Neuling sofort 
beim Ankommen am Futterplatz das mitgeteilte Duftsignal gegenfiber einem 
fremden mit 99,41% Sieherheit w/ihlt. 

7. Auch beim Lernen nur dureh Eigenerfahrung (ohne vorausgegangene Mit- 
teilung) reicht ein einziger Saugakt aus, damit die Bienen sieh zu 96,76% fiir das 
ge]ernte Signal gegeniiber einem Kontrollduft entscheiden. 

8. Der Abfall in der Erinnerungsleistung erfolgt nieht in gleichm~gig asympto- 
tiseher Ann~herung an den Nullpunkt, sondern in einer periodisehen Sehwingung 
yon jeweils 24 Std. Dabei ist der Abfall nieht so sehr bedingt dureh den absoluten 
Zeitverlauf, sondern primS~r dutch die Anzahl der Fremdinformationen, die zwisehen 
Dressur- und Versuehstag gespeiehert werden (Untersehied Las Palmas-Frankfurt). 

9. Wird n~imlieh die Einspeieherung yon Fremdinformationen dutch Einsper- 
ren im Stock ausgesehaltet, so ist die Erinnerungsleistung statistiseh gesiehert 
besser. 

Einleitung und Problemstellung 
Wie alle Insek ten  ist auch die Honigbiene mi t  einem umfangreichen 

Repertoire starter,  angeborener  Verhal tensmechanismen ausgestat tet .  
Seit den klassischen Duftdressuren yon v. F~ISCH (1919) sind die Bienen 
aber auch durch ihre ers taunl ichen Lernle is tungen be ka nn t  geworden. 
Zun~chst  ha t te  man  dieses LernvermSgen ffir sinnesphysiologische 
Frageste l lungen genutz t  (ausfiihrliche Li tera turbesprechung bei v. 
FRISCH, 1965). I n  j i ingster Zeit l inden  sich erste Ansgtze, die Ged/~cht- 
nisleistung und  den Lernmechanismus  an  sich zu analysieren (MENzEL, 
1967, 1968; WEHN]~R, 1966, 1967). Meine Unte r suchungen  stehen im 
R a h m e n  dieses Gesamtprogramms und  sollen unsere Kenntn i sse  fiber 
den LernprozeB der Biene auf vergleichender Basis erweitern. W/~hrend 
ME~ZEL Farbsignale  und  W E ~ E R  Formmerkmale  als Lern inhal te  bot, 
sollen in dieser Arbei t  Duftsignale als Fut te rze ichen geboten und yon 
der Biene erlernt  werden. Wir  wollen erfahren, wie schnel] wird gelernt, 
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u m g s l e r n t  u n d  vergessen .  E i n  Verg le ich  m i t  den  E r g s b n i s s s n  der  ge- 

n a n n t e n  A u t o r e n  soll  a u B e r d e m  H i n w e i s e  f iber  s ins  H i s r a r s h i s  de r  

L e r n i n h a l t e  geben ;  s in  u n s r w a r t e t e s  N e b s n s r g e b n i s  wi rd  f iber  zei tge-  

b n n d e n e  Prozesse  b e i m  L s r n e n  A u s k u n f t  er te i len.  

A. Methode  

Eine Schar yon etwa fiinf Bienen wird an  einen Futterplatz ca. 100 m vom 
Stock entfernt dressiert. Neben dem Seh~lehen mit zweimol~rem Zuckerwasser 
befindet sich ein Papierstreifen mit  einem Tropfen DuftSl (Geraniol, Thymian, 
Fenchel u.a., bezogen yon Schmoller & Bompard, Grasse). Ein im Stock alarmier- 
ter Neuling finder den Futterplatz mit dem Duff, saugt den Honigmagen roll, 
fliegt in den Stock zuriick und wird bei der ersten bzw. einer sp~teren Riiekkehr 
(s.u.) ~m leeren Futterplatz getestet. Die Versuchsanordnung zeigt Abb. 1 (vgl. 
FlSC]tE~, 1957). 

/ 
H 

Abb. 1. Ansicht eines Wahlortes. H Holzptatte des Tisches; FD Filterpapierstreifen 
mit Dufttropfen; G:p Glasplatte des Tisches; Gs Glasscheibe eines Wahlortes; 
lF leeres Futterschiilchen. Zwischen Gp und Gs ist ein Blatt  weil3es Filterpapier 
gelegt, um jeden Wahlort optisch yon dem grfinen Tisch besser abzuheben. (Nach 
FISGHEB, 1957, ver~ndert.) Beim Test stehen 4 optisch gleiehartige Wahlorte 

abwechselnd nebeneinander: 2 mit Dressurduft, 2 mit  Kontrollduft 

Ffir unsere Fr~gestellung w~r wesentlieh, die spontane Loekwirkung der ver- 
wendeten Dfifte und deren R~nggleichheit beim Lernprozel3 zu vergleichen. D~s 
gesehah in Vorversuchen wie folgt : 

a) Neulinge werden auf eine duftlose Futterquelle alarmiert; n~ch einigen 
Saugakten haben sie zwischen beiden zu prfifenden Diiften zu wahlen. Bei prozen- 
tual gleieher Wahl liegt gleiche Attraktivitii t  vor. Nach dieser Methode wurden 
die Pgare Geraniol/Thymian (N=431), Geraniol/Fenchel (N=313) und Geraniol/ 
Lavendel (N--283) gepriift. Es fand sich kein statistisch zu sichernder Unterschied. 

b) Man l~i3t die zwei zu priifenden Diifte naeheinander lernen. Aus don Ver- 
suchen ergibt sich ein prozentuales Wahlverh~ltnis fiir Duft A und Duff B. In 
einer 2. Versuchsreihe wird die l~eihenfolge der Einspeicherung umgekehrt und 
alas neue Verh~ltnis der Entscheidungen mit dem vorhergehenden verglichen. 
Liegt kein statistisch zu sichernder Unterschied vor, dann stehen beide Duftsignale 
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in gleichem l%ang (vgl. S. 316). Beim Duftpaar Geraniol/Thymian, das allein nach 
beiden Methoden gepriift wurde, ist das Ergebnis in beiden Fs gleich. 

Als Lemakt wird im folgenden immer ein voller Saugakt bezeiehnet; ein soleher 
dauert 1--1,5 rain. Die Angabe in Lernakten erm6glicht ein genaueres Mat der 
Lernprozesse als die Dressurzeit yon 0,5 bis 2 Std (v. FRISCl~, 1919; 0PFINGER, 
1949; FlSCHmr 1957; ~ARTI~, 1964). Denn innerhMb der genannten Zeit kommen 
einige Bienen hi~ufiger als andere, was eine untersehiedliehe Anzahl yon Lernakten 
bedeute~. Die Angabe yon Lernakten anstatt yon Dressurzeit erweist sich auch 
dann als vorteilhaft, wenn un%ersueht werden soll, wie lange ein mit einer be- 
stimmten Zahl yon Lernakten im Ged~ehtnis eingespeiehertes Duftsignal behalten 
wird. 

Als MaB dafiir, ob eitle Biene eine Duftinformation gelernt hat bzw. sieh noch 
an diese erinnert, gilt der prozentuale Anteil der posi~iven an den Gesamtentsehei- 
dungen. Als solche wird jedes Setzen der Versuehsbiene an einem der 4 zur Wahl 
stehenden leeren Futterpls gewer~et. Ein Test dauert etwa 5 rain. Ein Versueh 
wird grunds~tzlieh immer nur mit einer einzigen Biene, nieht mit einer Sehar 
gleichzeitig un~ernommen. Das ist zwar sehr zeitraubend, hat aber den Vorteil, 
dab eine Biene sieh nieht deshalb an einen der Wahlpl~tze setzt, weft dort sehon 
andere Bienen sitzen. V. FRISett (1919) erw~hnt ngmlieh mehrmMs, dag bei sehwie- 
rigen Tests Bienen einer Versuehsschar deshMb in ein Versuehsk~stehen hinein- 
sehliipften, weil eine der Bienen es ihnen vorausgetan hatte. Zudem wird jede Ver- 
suehsbiene nut fiir einen einzigen Test verwendet, mn eine eventuelle Abdressur 
dureh mehrere, aufeinanderfolgende Tests auszusehliel3en (vgl. FlscI~R, 1957). 
Jede Versuehsserie wird mit 12--20 jeweils unerfahrenen Bienen durchgefiihrt. - -  
Es wurde mi~ Apis melli/ica carnica L. sowohl in Frankfurt als auch auf den Kana- 
risehen Inseln gearbeitet. 

iV[einem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. M. LrNDAUEI% danke ieh fiir das 
Thema und wertvolle Diskussionen. 

B. Ergebnisse 
I. Lernen von Du/tsignalen 

1. Lernen eines einzelnen Duf~signals 

a) Thymian  zu du/tlos. Eine Biene ha t  den Duft  T h y m i a n  an  den 
t anzenden  Bienen im Stock wahrgenommen (STEINttOFF, t948), erscheint 
am Fut te rp la tz ,  der mi t  T h y m i a n  beduf te t  ist, saugt  sich rol l  und  wird 
dabei  individuel l  markier t  (v. FnISCH, 1965). Bei der Riickkehr ( = 2 .  An- 
flug) ha t  sie ira Test die Wahl  zwischen Pl~tzen mit  T h y m i a n  u n d  solchen 
ohne Duft.  Die Biene orientiert  sich zuerst infolge der vergnder ten  opti- 
schen Si tua t ion  (4 Pli~tze s ta t t  vorher einem), n i m m t  den Duft  wahr, 
setzt sich an einen der beduf te ten  P1/itze, versucht  Zuckerwasser zu 
saugcn, fliegt nach einigen Seknnden  wieder auf, umkreis t  den ni~chsten 
Platz,  setzt sich dort  ebenfalls, wenn er entsprechend beduf te t  ist, wenn 
nicht,  streicht sie nu r  vorbei usw. Nach etwa 5 rain Setzen, Auffliegen, 
Kreisen,  Setzen, fliegt sie in den Stock zurfick. Beim n/~chsten K o m m e n  
wird die Biene in  Alkohol get6tet,  die eingesperrte Sammelschar  wieder 
freigelassen u n d  der ns Versuch mit  einem anderen  Neuling ge- 
macht .  
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Abb. 2. Lernen eines einzelnen Duftsignals. Nach einem einzigen Saugakt beim 
zu erlernenden Signal w/~hlen die Bienen im Test zwischen P1/~tzen mit dem Dressur- 
duff und solchen ohne bzw. mit einem Kontrollduft. Groge S~ulen = Entschei- 
dungen in % fiir Dressurinformation, kleine S~ulen fiir Kontrolle; G Geraniol; 

T Thymian; - -  duftlose P1/~tze. In allen 4 Versuchsreihen p < 0,001 

Den 110 richtigen Entscheidungen dieser Serie stehen nur 2 falsche 
gegeniiber (98,2% :1,8%), vgl. Abb. 2a. 

Die statistisehe Sicherung erfolgt nach dem z~-Test (CI~oXTON, 1959) 
und ergibt p~0,001 .  

Bienen lernen also sehon nach einer einzigen Belohnung, einen Duff 
yon duftlosen Platzen zu unterseheiden. Aus dieser Versuchsreihe folgt 
allerdings noch nieht, ob Thymian als soleher erlernt ist. Es k6nnte 
sein, daI~ nur allgemein Duff yon duftlos untersehieden wird. Die fol- 
gende Versuehsserie soll pr~fen, ob und wie gut naeh einer Belohnung 
auch sehon die Duftspezifit/~t gelernt wird. 

b) Thymian zu Geraniol zu du]tlos. Die Dressur verlauft genauso wie 
unter 1 a. Doeh wird im Test die Wahl gegeben zwischen dem erlernten 
Duff (Thymian), einem fremden, gleieh attraktiven Duft (Geraniol) 
und duftlosen P1/~tzen. Auch in diesem Fall sind 93,6% aller Entschei- 
dungen fiir den erlernten Duft gegeniiber nur 3,2 % fiir den unbekannten 
and ebenfalls 3,2% fiir duftlos (N=94) ;  p<<0,001; vgl. Abb. 2d. 

c) Geraniol zu Thymian. Um naehzuprfifen, ob nieht einer der beiden 
Dfifte ffir die Bienen attraktiver ist, wird mit einer Belohnung die In- 
formation ,,Geraniol" eingespeichert, Im Test besteht die Auswah] 
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zwischen P1/itzen mit  Geraniol und solchen mit  dem unbekannten Thy- 
mian. Die Bienen entscheiden sieh zu 100% richtig (N=152);  vgl. 
Abb. 2 b. 

Vergleicht man das Ergebnis dieser Reihe (152:0 Entscheidungen), 
in der Geraniol gelernt und Thymian als unbekannter Kontrollduft  ge- 
geben wurde, mit  dem Ergebnis yon 1 b, wo Thymian gelernt und Gera- 
niol der Kontrollduft  war (88:3 Entseheidungen), so ist der Untersehied 
statistiseh nicht zu siehern (p=0,025, errechnet nach der Vierfelderregel 
des z2-Testes, CROXTON, 1959, S. 273). Keiner der beiden Dfifte ist also 
in sieh ffir die Bienen im Rang bevorzugt. 

d) Du/tlos zu Geraniol. Wenn gesagt wurde, der spezifische Duft  
wird sehon mit einem einzigen Lernakt  gelernt, so ist dies nieht ganz 
korrekt : das Dnftsignal wird ja dem Neuling bereits im Stock mitgeteilt. 
Es ergibt sieh somit die wichtige Frage, inwieweit individuell gemachte 
Er/ahrung und solche, die vom Sozialpartner mitgeteilt wird, in den Lern- 
vorgang eingehen. Wir wcrden diese Frage in allen Einzelheiten ver- 
folgen (S. 322). Hier zungchst ein Vorversueh: Wit nehmen den Neu- 
lingen die M6glichkeit, sieh v o n d e r  T~nzerin fiber den Duft  des Futters 
inlormieren zu lassen. Es wird Zuckerwasser ohne Dult  geboten. - -  
Aueh jetzt merken sieh die Bienen ganz eindeutig sehon naeh einem 
Lernakt  die Inlormation ,,ohne Duft",  was im Tanz nut  als fehlender 
Duff mitgeteilt werden konnte. Die am Futterplatz ankommenden Neu- 
linge brauehen zwar lgnger, um das nieht duftmarkierte Futtersch/il- 
ehen zu finden. I m  Test beim 2. Anflug entscheiden sich die Bienen, 
wenn zur Auswahl 2 duftlose P1/itze und 2 Pl~ttze mit  einem fremden 
Duft  (Geraniol) vorhanden sind, zu 97 % ffir die duftlosen Pl~tze ( N =  
130), was einem p<<0,001 entspricht; vgl. Abb. 2 c. 

Ein einziger Lernakt  reicht also ffir die Honigbiene aus, um bei der 
Rtiekkehr die Duftsituation eindeutig wiederzuerkennen, ganz gleich- 
giiltig, ob es darum geht, eine duftlose Quelle aus solchen mit DuEt her- 
auszufinden oder umgekehrt  oder einen bestimmten DuEt aus anderen 
D/if ten. 

2. Sukzessives Lernen zweier Duftsignale 

Die Lernaufgabe wird nunmehr ersehwert: mit  je einem Lernakt  
werden zwei Duftinformationen hintereinander eingespeiehert. Beim 
1. Anflug findet die Biene das Duftsignal am Futterplatz vor, das sie 
im Haarpelz der Tgnzerinnen im Stock wahrgenommen hat. Die Sam- 
melsehar wird nun eingesperrt. Beim 2. Anflug ist der 1. DuEt entfernt 
und ein zweiter, unbekannter,  aber gleieh at t rakt iver  Duft auf den 
Papierstreifen neben einem neuen Futterseh~lehen mit Zuekerwasser 
gegeben worden. Die Versuehsbiene fliegt denselben Mittelplatz auf dem 
Tiseh an, wo vorher das Zuekerwasser stand, n immt den fremden DuEt 
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wahr, dreht kurz vor dem Sichsetzen ab, fliegt einen grSgeren Bogen, 
setzt wieder zur Landnng an, biegt jedoeh beim N/~herkommen in das 
Duftfeld wieder ab. Ein Drittel der Versnehsbienen fliegt wieder in den 
Stoek znrfiek, naehdem sie in der eben besehriebenen Art 6--9 minum das 
Futterseh/~lehen gekreist sind. Die Prggung dutch den 1. Daft  ist offen- 
siehtlieh bei vielen Individuen sehon naeh einem Lernakt so stark, dag 
ein Umlernen oder Dazulernen auf einen neuen Duft nieht gelingt. So 
steht sehon der negative Ansgang dieser Versuehe im Einklang mit der 
Bliitenstetigkeit der Honigbienen und zeigt die wiehtige Rolle, die dabei 
der Daft spielt. 

Zwei Drittel der Versuehsbienen haben sieh jedoeh bei der 1. Be- 
lohnung so stark an die Futterqnelle gebunden, dab sie - -  allerdings 
erst naeh 3--5 min Kreisen - -  aueh bei fremder Duftmarkierung Zueker- 
wasser saugen. 

a) Thymian und Geraniol. Die znletzt genannten Versuehsbienen 
haben also mit je einem Lernakt beim ersten Duft (Thymian) und beim 
2. Daft (Geraniol) Zuekerwasser gesangt. Beim dritten Anflug wird nun 
zwisehen diesen beiden Diiften and duftlosen P1/itzen getestet. Man 
k6nnte erwarten, dag die Bienen sieh prozentnal gleiehm/il3ig bei dem 
1. und dem 2. Daft setzen, da ja beide mit je einem Lernakt gespeiehert 
wurden. Das ist aber nieht der Fall. Die Bienen entseheiden sieh zu 
80,44% fiir den ersten Duft, nut zu 15,94% fiir das 2. Signal and zu 
3,62% ffir den duftlosen Platz (N=138);  vgl. Abb. 3a 1. Statistische 
Sicherung aller Werte : p << 0,001. 

Auch dieses Ergebnis best/~tigt die Bliitenkonstanz der Bienen oder, 
wie 13/[ARTIN (1965) es formulierte, es wird ,,die erste Information als 
ein alles fiberragender Riehtwert im ZNS vermerkt". Man k6nnte ein- 
wenden, die erste Information habe deshalb einen h6heren Stellenwert, 
well das Duftsignal sehon im Stock yon den Tgnzerinnen mitgeteilt 
wurde, die 2. Information dagegen nut dutch pers6nliehe Erfahrung 
erlernt wird. Auf diese Frage wird sp/~ter noeh gesondert eingegangen 
(S. 322). 

b) Geraniol und Thymian. Die bevorzugte Wahl des zuerst erlernten 
Duftes kann nicht an der Qnalit/~t ,,Thymian" liegen. Die gleich starke 
Attraktivitgt wurde schon oben (S. 312) bewiesen. Doeh zur nochmali- 
gen 1)berpriifung wird die geihenfolge des Erlernens der beiden Dfifte 
umgekehrt. Geraniol wird diesmM znerst geboten, als zweiter Duff 
Thymian. Die Bienen entseheiden sieh im Test zu 76,9% ftir den 1. Duft 
(Geraniol), zu 14,0% ftir die 2. Information (Thymian) and zu 9,1% 
flit den duftlosen Platz (N=121);  vgl. Abb. 3b. Der Unterschied der 

1. Im Test standen 1 Platz mit Geraniol, einer mit Thymian und 3 duftlose 
Plg~tze zur Wahl; in Abb. 3 steht der duftlose Platz f/it 3 duftlose Plgtze dividiert 
dureh 3. 
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Lern- und Vergessensprozesse bei der Honigbiene 

Abb. 3a u. b. Sukzessives Lernen zweier Duf~signale. Das 1. Duftsignal wird im 
Stock mitgeteilt und einmM am Futterplatz belohnt, das zweite bei der RSckkehr 
an die Futterque]le ohne vorhergehende Mitteilung yon Seiten einer T~nzerin 
eingespeichert. Die Reihenfo!ge der S~ulen in den einzeInen S~uiengruppen ent- 
spricht der l%eihenfolge der Einspeicherung; 3. S~ule in a und b -- Entscheidungen 

ffir Kon~rollplgtze 

Entschcidungen ftir den 2. Duff und die duftlosen Pli~tze ist nicht mehr 
zu sichern (p=0,25). Das 2. Signal wird genausoviel gewertet wie unbe- 
kannt-duftlos. 

Der 1. Duft ist also entscheidend bei der sukzessiven Einspeicherung 
zweier Diifte mit je einem Lernakt. Es w/~re denkbar, dab durch die 
Erstinformation eine Art Hemmung gegeniiber weiteren Signalen der 
gleichen Modalitgt eintritt, vielleicht im Sinne einer proaktiven Hem- 
mung (ForPa, 1968, S. 275). Vgl. ausfiihrlicher hierzu: Umlernen, S. 319. 

3. Sukzessives Lernen dreier Duftsignale 

a) Geraniol zu T h y m i a n  zu Rosmarin  zu du/tlos. Die bisher vorge- 
legten Ergebnisse zeigen, dab die zuerst eingespeicherte Duftinforma- 
tion besser behMten wird als die zweite. Trifft diese Stufung nun auch 
beim sukzessiven Lernen yon 3 DuftsignMcn zu ? 

Beim 1. Anflug wird Geraniol geboten (mitgeteilt im Stock durch 
die T~nzerinnen), beim zweiten Thymian und beim dritten Rosmarin. 
Beim 4. Anflug finder der Test mit der WahlmSglichkeit zwischen diesen 
drei Dfiften und ehlem duftlosen Platz start. Es ergibt sich folgende 
Verteilung: 42,4% der Entscheidungen ffir den 1. Duft (Geraniol), 
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Abb. 4a--c. Sukzessives Lernen dreier DuftsignMe. Das 1. Signal wird im Stock 
mitgeteilt und am Futterplatz einmal belohnt, das 2. und 3. ohne vorausgehende 
Mitteilung mit je einer Belohnung am Futterplatz gelernt. In a gibt die 4. S/r 
die Entscheidungen fiir den Kontrollplatz an; in b und c wird das zuerst einge- 
speicherte Signal Geraniol im Test nicht mehr Ms Wahlm6glichkeit geboten und 

die Lernfolge des 2. und 3. Signals gegeneinander ausgetauscht. R Rosmarin 

30,4% fiir das 2. Signal (Thymian), 25,1% fiir die 3. Information (Ros- 
marin) und 3,1% ffir den duftlosen Kontrollplatz (N=158). Die Bienen 
entscheiden sich also auch wieder in der Reihenfolge der erlernten Duft- 
signale. Allerdings verwischen sich die Unterschiede (vgl. Abb. 4a). Die 
Entsoheidungen ffir den 1. Duft lassen sich nieht mehr gegen die ffir 
das 2. Signal statistisch siehern (p--~ 0,075), wohl aber gegen die Ent- 
seheidungen f/ir den 3. Duft (p = 0,009). Auch die Werte des 2. und 3. 
Signals sind nicht gegeneinander zu siehern (p = 0,04). 

Die erste Duftinformation hat also immer einen Vorrang vor den 
danaeh eingespeicherten Duftsignalen. Was gesohieht, wenn die Bienen 
zwar, wie in der vorigen Versuohsreihe, die 3 Duftinformationen mit je 
einem Lernakt nacheinander lernen, im Test aber der 1. Duft  nioht 
mehr als Wahlm6gliehkeit geboten wird ? 

b) Thymian zu Rosmarin zu du/tlos. Die prozentuale Verteilung der 
Entscheidungen in dieser Versuchsanordnung ist: Thymian 26,4%~ 
Rosmarin 71,3%, duftloser Kontrollplatz 2,3% (vgl. Abb. 4b) bei 
N = 1 2 9 .  Das an 3. Stellc erlernte Signal (Rosmarin) wird bevorzugt 
gew/~hlt. Statistische Sicherung a]ler Werte gegeneinander : p ~ 0,001. 
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Die zeitliche Reihenfolge der Einspeicherung allein reicht als Lern- 
meehanismus zur Erklgrung dieses Ergebnisses nieht aus. Man k6nnte 
vermuten, dab die Attrakt ivi t~t  des Duftes entscheidend in die Wahl- 
tendenz mit eingeht. Das soll folgender Versueh prfifen. 

c) Rosmarin zu Thymian zu du/tlos. Die Reihenfolge der Einspeiehe- 
rung wird umgestellt: 1. Signal: Geraniol (wird nieht als Wahlm6glieh- 
keit im Test geboten), 2. Signal: Rosmarin, 3. Signal: Thymian. Die 
Bienen w/~hlen im Versueh zu 81,2% Rosmarin, zu 14,4% Thymian 
und zu 4,4% den duftlosen Kontrollplatz (N=132).  Fiir die einzelnen 
Werte in Abb. 4e ist p = 0,01 bis 0,001. Das untersehiedliehe Verh/~ltnis 
yon Rosmarin zu Thymian in den beiden letzten Versuehsreihen (107 : 19 
und 92 : 34) hat ein p = 0,003. 

Daraus folgt: bei der snkzessiven Einspeicherung yon mehreren 
DuftsignMen spielen sowohl die Reihenfolge als aueh die Attralctivitiit 
der Dtifte eine t~olle. Denn einerseits wird Rosmarin als an 2. Stelle ge- 
lernter Duft  h~ufiger gew~hlt, als wenn er an 3. Stelle eingespeiehert 
wurde. Das gleiehe trifft fiir Thymian zu. Andererseits wird Rosmarin 
vor Thymian bevorzngt, weil es ffir die Bienen in sieh at t rakt iver  ist. 

Dabei dtirfte die untersehiedliche Attrakt ivi tgt  verschiedener Diifte 
wohl artspezifiseh und angeboren sein. Dureh entspreehende Vergleiehs- 
versuehe liege sieh eine Werteskala einzelner Blfitendfifte ffir die Itonig- 
biene aufstellen, die eventuell bei versehiedenen Arten oder Rassen 
variiert. Solehe Versuehe sind in Vorbereitung. 

4. Umlernen 

a) Von einem Du/tsignal (Geraniol) au/ ein zweites ( Thymian). Von 
2 mit  je einem Lernakt  hintereinander eingespeieherten Duftsignalen 
w/thlen die Bienen im Test das erste bevorzugt. Von daher erhebt sieh 
die Frage : wie sehnell ( =  mit wieviel Lernakten) lernen Bienen von einer 
Duftinformation auf eine zweite um? 

Es wird jeweils einmal der 1. Duff (Geraniol) geboten, und dann, naeh 
0, 1, 2, 3, 5, 10 Lernakten ffir den zweiten Duft (Thymian), werden den 
Bienen im Versueh beide Informationen zur Auswahl gegeben. Jeder 
Versueh wird mit je einer neuen Biene gemaeht. Es wurden somit keine 
individuellen Umlernkurven gewonnen (vgl. ME~ZEL, 1967). Es wurde 
vielmehr jeder einzelne Pnnkt  aus Einzelversuehen yon i 2 - - i 5  Bienen 
gemittelt. Denn naeh FISCHER (1957) sinkt bei Duftversuehen die Wahl- 
bereitsehaft, wenn man ein und dieselbe Biene mehrmals hintereinander 
tester. 

Abb. 5, untere Kurve,  zeigt den Verlauf des Umlernens yon Geraniol 
auf Thymian. Naeh 10 Lernakten fiir das 2. Signal wird die am Anfang 
einmal eingespeieherte Information noeh immer zu 13,87% gew/~hlt. 
Der zuerst gelernte Duft  sehl~gt in den Entseheidungen noeh immer 
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Abb. 5. Umlernen yon einer Information auf eine zweite. Nach vorausgehender 
Mitteilung im Stock und einer einmaligen Belohnung am Futterplatz bei der 
1. Information wird in den darauffolgenden Saugakten an der Futterquelle ein 
2. Signal gelernt, a Untere Kurve: Umlernen yon Geraniol auf Thymian. b Obere 
Kurve: Umlernen von duftlos auf Geraniol. Beide Kurven lassen sich gegeneinander 

sichern mit Ausnahme bei 5 und 10 Lernakten 

durch.  Das is t  ein wei terer  Beweis ffir die grol~e Rolle,  die dem DufC bei 
der  Blf i tens te t igkei t  der  Bienen zukommt .  

Zuwachs an  Wahls icherhe i t  mi t  zunehmenden  Le rnak ten :  p < 0,01 
bis p----0,001. Nur  die beiden le tz ten  P u n k t e  (zwischen 5. und  10. Lern- 
akt)  der  K u r v e  sind s ta t i s t i sch  ungesichert .  

b) Umlernen son du/tlos au/ Da/t (Geraniol). Bei je einem L e rna k t  
fiir , ,duft los"  ( =  1. Duf ts i tna t ion)  und  ffir Geraniol  ( ~  2. Duf ts i tna t ion)  
fallen die En tsche idungen  im Versuch e twa 50:50 aus  ( N z 2 0 5 ) .  Von 
daher  is t  zu erwarten,  daI~ das Umlernen  yon dem Signal , ,duft]os" auf 
einen Duff  schneller  geht  als yon einem Duff  auf  einen zweiten.  Das 
t r i f f t  auch ta ts~chl ich zu, wie ein Vergleich der  beiden K u r v e n  zeigt 
(Abb. 5). Die beiden Umle rnkurven  lassen sich gegcneinander  sichern, 
mi t  Ausnahme  der  beiden P u n k t e  nach 5 Lernakten .  Auch die beiden 
W e r t e  nach 10 Le rnak t en  sind nur  k n a p p  s ta t is t i sch vone inander  unter-  
schieden (p = 0,021). 

Die biologische Bedeu tung  dieser verschieden schnellen Umlernge-  
schwindigkei t  is t  k la r :  duft los  is t  kein konkre tes  Signal  fiir die Bienen;  
eine mi t  Duff  mark ie r t e  Fu t t e rque l l e  wird  n icht  nur  schneller  gefunden 
als eine duftlose,  sie wird auch le ichter  dem Gedi~chtnis eingeprggt .  
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Abb. 6 a u. b. Unterschied zwischen l~lberlagerung und Vergessen. a Das 1. Signal 
wird mit vorausgegangener Mitteilung im Stock und einmaliger Belohnnng am 
Futterplatz gelernt, das 2. Signal mit 5 Belohnungen. Im Test entscheiden sich 
die Bienen vorzugsweise fiir das 2. Signal ( - -  duftlose Kontrollpl~tze). b Dressur 
wie oben. Im Test haben die Bienen jedoeh nur die Wahl zwischen dem 1. Signal 
und dem unbekannten abet gleieh attraktiven Fenchel (F). Das in Versuchsan- 
ordnung a als tiberlagert erscheinende Signal wird ganz eindeutig gewghtt. Es war 
also nicht vergessen. Unterschiedliche prozentuale Verteilung der Entscheidungen 

f/Jr G in a und b : p ~ 0,001 

5. Unte r seh ied  zwisehen ~lber lagerung und  Vergessen 

Bie te t  man  den 1. Duf t  (Geraniol)  einmal,  den zweiten dagegen 
fi infmal,  so entfal len nu t  noeh 18,35% aller  En t sehe idungen  im darauf-  
folgenden Test  auf den 1. Duf t  (N=109) ,  vgl. Abb.  6a. 

Daraus  ergibt  sieh die F rage :  is t  die 1. Duf t in fo rmat ion  sehon aus 
dem Gedgehtnis  ausgel6seht  (=ve rgessen )  oder  is t  sic dureh das  Um- 
lernen, d. i .  dureh  das hgufigere Bie ten  des 2. Signals nur  f iber lagert  
worden ? 

Dies kann  m a n  auf folgende Weise  prt i fen:  Die Bienen lernen be im 
1. Saugak t  Geraniol ,  bei den 5 folgenden Thymian .  I m  Test  wird  aber  
als Wahlm6gl iehke i t  nu t  Geraniol  und  ein g le ieha t t rak t iver ,  unbekann-  
ter  Duf t  (Fenehel)  geboten.  I s t  die 1. Duf t in fo rmat ion  vergessen, miissen 
sich die Bienen im Versueh genauso hgufig beim vergessenen wie be im 
u n b e k a n n t e n  Duf ts ignal  setzen. Die Bienen entseheiden sieh abe t  zu 
98,33% ( N = 1 2 0 ) f t i r  Geraniol ,  d .h .  der  1. Duf te indruek  war  n ieht  aus 
dem Gedgehtn is  ausgelSseht  oder vergessen, sondern v o n d e r  2. Duft-  
in fo rmat ion  nur  iiberlagert (vgl. Abb.  6 b). 
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Diese letzte Versuehsreihe bietet die Grundlage ffir die Methode 
des 2. Teils der Arbeit fiber die Dauer der Erinnerung. 

6. Anteil von Eigenerfahrung bzw. intraspezifiseher 
Informationsfibertragung am Lernprozeg 

Naeh den bisher vorgelegten Versuehsergebnissen sind die Voraus- 
setzungen gegeben, um die oben (I, i d) angesehnittene Frage gesondert 
zu untersuehen: Wie sieher wird alMn dureh die Mitteilung yon T~n- 
zerinnen im Stock und wie dureh Belohnung am Futterplatz ein Duft- 
signal gelernt ? 

Wenn gesagt wurde : Bienen kennen sehon naeh cinem einzigen Saug- 
akt  am Futterplatz einen Blfitenduft, dann heigt das natiirlieh: ein- 
sehlicglieh dessen, was yore LernprozeB sehon dnreh sozialen Kontak t  
im Stock erfolgte. Dies gilt jcdoeh nieht fiir die Versuehe fiber sukzes- 
sives Lernen yon 2 oder 3 Duftsignalen (I, 2 und 3) und beim Umlernen 
von einem Duft  auf einen zweiten (I, 4a) oder wenn duftlos alarmiert  
wurde. Denn in diesen F~llen wird die 2. Duftinformation nur dutch 
Eigenerfahrung gelernt. 

Will man nun vom Gesamtlernprozeg die Anteile des Lernens her- 
ausfinden, die auf die Mitteilung im Stock und auf die Belohnung am 
Futterplatz entfallen, so ist die bisherige Methode nieht geeignet. 

Zur LSsung des Problems sind grunds/~tzlieh 2 Wege mSglieh: 
i. man sehaltet den Lernprozel~ im Stock aus und 
2. man l~13t die Neulinge nur im Stock lernen, 1/~Bt sic aber am Fut- 

terplatz nieht mehr zum Saugen kommen. 
Da die Ergebnisse des Gesamtlernprozesses yon der Mitteilung im 

Stock einsehlieglieh der Belohnung am Futterplatz vorliegen (I, 1), 
kann man die Resultate der Teilprozesse davon abziehen und so die 
Anteile des Lernvorgangs am Futterplatz und im Stock ermitteln. 

a) Lernen aussehlie[31ich dutch Eigener/ahrung. Der LernprozeB im 
Stock wird auf folgende Weise ausgeschaltet: Eine Sammelsehar erhMt 
Zuekerwasser an einem Futterplatz ohne Duftmarkierung. K o m m t  ein 
Neuling, so 1/~Bt man ihn an dieser Futterquelle saugen und f/~ngt die 
Sammelsehar ab. Bei der Rfiekkehr findet der Neuling (er gilt jetzt als 
Versuchsbiene) den zu erlernenden Duft  (Geraniol) am Futterplatz vor. 
Bis hierher verl~uft die Dressur genauso wie S. 315. Beim 3. Anflug 
wn-d nun aber nicht wie in der angeffihrten Versuehsserie zwisehen 
duftlosen P1/~tzen und solehen mit  Geraniol getestet, sondern die Bienen 
haben die Wahl zwischen 2 P1/itzen mit Geraniol und 2 P1/~tzen mit 
Fenchel, des aufgrund von Vorversuchen gleich a t t rak t iv  ist. Auf diese 
Weise kann man feststellen, mit  weleher prozentualen Sicherheit ein 
Bltitenduft erlernt wird, wenn keine soziale Mitteilung im Stock vor- 
ausgeht. 
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Abb. 7a--c. Lernen durch Eigeneffahrung und durch soziale Mitteilung. a Ge- 
samtlernprozeB. Die Bienen lernen im Stock dutch soziale Mitteilung und am Fut- 
terplatz dureh Eigeneffahrung (einmalige Belohnung) ein Duftsignal (G). Im Test 
entscheiden sie sieh zu 100% (N=152) fiir die gelernte Information gegeniiber 
einem gleieh attraktiven Kontrollduft (T). b Lernen nur dutch Eigeneffahrung. 
Das Signal wird ohne vorausgegangene Mitteilung nut dureh Eigenerfahrung am 
Futterplatz mit einer einzigen Belohnung eingespeichert. Wahlsieherheit 96,74% 
(N=123) gegeniiber einem unbekarmten, gleich attraktiven Kontrollduft (F). 
e Lernen nut dutch soziale Mitteihmg. Das Duftsignal wird im Stock mitgeteilt; 
beim Ankommen am Futterplatz werden die Neulinge olme Belohmmg sofort ge- 
tester. Wahlsieherheit: 99,41% (N=172). Zwischen den beiden Arten der Ein- 
speieherung und dem GesamtlernprozeB ist statistiseh kein Untersehied festzu- 

stellen 

Die Bienen entscheiden sich zu 96,74% fiir das nur  dutch  Eigener- 
fahrung erlernte Duftsignal  ( N = 1 2 3 ) ;  vgl. Abb. 7b. Wurde  das Duft-  
signal am Fut terp la tz  dutch  Eigenerfahrung gelernt und vorher  im 
Stock mitgeteilt,  so ws die Bienen im Test zu 100% ( N = 1 5 2 )  die 
erlernte In format ion ;  vgl. Abb.  7a. Dcr  Unterschied beider Reihen ist 
zu gering, um sieh statistisch sichern zu lassen (0 ,1> p > 0,05). 

b) Lernen durch soziale Mitteilung. Diesen Anteil am Gesamtlern- 
prozeg ha t te  schon v. FRISCH in vielf/~ltig abgewandelten Versuchen 
(Zusammeafassung v. F~Isc~,  1965) ftir die Entfernungs-  und  g ieh-  
tungsweisung nachgewiesen. Unsere Ergebnisse fiber die soziale Mit- 
teilung der Duftspezifit/~t stehen mit  seinen Befunden in roller Uber- 
einst immung.  

Am Fut terp la tz  mi t  Duf tmark ierung  wird eine Sammelschar  yon  
5 - -10  Bienen gefiittert. Der Duf t  wird beim Vor tanzen im Stock 

22 a Z.  v e r g l ,  P h y s i o l o g i e ,  B d .  63  
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mitgeteilt. Etwa 1 m vom Futterplatz entfernt, in Richtung auf den 
Stock zu, steht der Versuchstisch mit 2 Pl~tzen Geraniol (Dressurduft) 
und 2 Platzen Fenchel (diesmal,nit Zuckerwasser in den Sch~lchen). Jeder 
Neuling hat  die MSglichkeit, sich am Versuchstisch bei den Pl~tzen mit 
dem im Stock mitgeteilten Duft zu setzen oder den Gegenduft zu wi~hlen. 
Gegen Ende des Tests wird die Versuchsbiene beim Saugen mit der 
Pinzette abgefangen. Das ist notwendig, da ein ankommender Neuling 
im Flug ja nicht markiert werden kann und sonst die Gefahr besteht, 
diesen Neuling mit einem sparer kommenden zu verwechseln. Zudem 
wird so ausgeschlossen, dab die Neulinge den Platz zus~tzlich mit 
Sterzelduft markieren; dies wfirde eine zus~tzliche, in unserm Fall 
unerlaubte Lockwirkung Iiir den Dressurduft bedeuten. 

Die Bienen entscheiden sich zu 99,41% (N~172) ffir das im Stock 
gelernte Duftsignal; vgl. Abb. 7 c. Auch in dieser Serie ist die Differenz 
zu den Resultaten der Versuchsserie, in der der GesamtlernprozeB ge- 
tester wurde (Abb. 7a), so gering, dab sie sich nicht sichern l~l~t (0,975> 
p > 0,95). Ein Bli~tendu/t wird also schon durch die soziale Mitteilung im 
Stock so genau gelernt, daft die Zuwachsrate an Sicherheit, die durch die 
Best~itigung am Futterplatz er/olgt, verschwindend klein ist. Im vorliegen- 
den Fall betr~gt sie nur 0,59%, d.h. der eigentliche Lernvorgang ge- 
schieht schon durch die Mitteilung im Stock. 

Meines Wissens ist durch diese Versuche zum erstenmal bei Everte- 
braten insgesamt bewiesen, dab ein Tatbestand ohne Eigenerfahrung 
allein durch soziale Mitteilung gelernt werden kann. Es handelt sich 
hier um ein prospektives Lernen mit der Erwartung auf subjektive Be- 
lohnung (vgl. For r~ ,  1968, S. 139). 

Vielleicht lassen sich die Anteile am GesamtlernprozeB, die im Stock 
dutch Mitteilung erfolgen und die durch Eigeneffahrung am Futter- 
platz stattfinden, durch die Verwendung yon Nicht-Bliitendfiften deut- 
licher trennen. Denn unter ihnen gibt es solche, die langsamer gelernt 
werden. Entsprechende Versuche sind in Vorbereitung. 

II .  Wie lange bleibt eine Du/tin/ormation 
als Gediichtnisinhalt gespeichert ? 

Unsere Ergebnisse haben gezeigt, dal~ die zeitliche Aufeinanderfolge 
der Informationseing~nge den LernprozeB entscheidend bestimrat. 
Dementsprechend ist es yon Interesse, auf der Gegenseite die Etappen 
des Vergessens zu veffolgen. Von vornherein waren ffir dieses Vorhaben 
aber in methodischer Hinsicht Schwierigkeiten zu erwarten: Wenn man 
nach ein- oder mehrmaliger Belohnung das Futterschiilchen wegnimmt, 
sucht die betreffende Biene zwar noch einige Zeit, sie hiilt auch noch 
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zwei- oder dreimal  am Tage am Fut te r t i sch  Nachschau,  aber  in  den 

darauffolgenden Tagen wird sie n icht  mehr  kommen.  Sie wendet  sich 

einer anderen  Fut te rque l le  zu. 

1. Methode 

Um die daftdressierten Bienen st~ndig zum Test ,,zur Verffigung" zu haben, 
wurden sie anschlieBend an die Daftdressur den ganzen Tag fiber und an den 
folgenden Tagen du/tlos geffittert. Wenn hiermit aueh eine gewisse Abdressur ver- 
bunden ist (s. unten, Abb. 10), so l~Bt sieh mit dieser Methode doeh - -  wie wir 
sehen werden mit fiberraschend gutem Erfolg - -  prfifen, ob fiberhaupt die Erin- 
nerung an den Dressurduft noch vorhanden ist. 

Im einzelnen wird wie folgt veffahren: Den Neulingen wird bei den ersten 
10 Aaflfigen daftloses, zweimolares Zuckerwasser geboten, um sie aaf den Ort zu 
dressieren, vor allem aber um Lernen durch Eigeneffahrung zu isolieren. Die are 
Sammelschar wird im Verlaaf der 10 An/lfige abgetangen. Beim 11.--13. Anflug 
befindet sich neben dem Futtersch~lehen ein Tropfen Geraniol auf einem Streifen 
Fflterp~pier. Der Duft muB also ohne vorhergehende Mitteilung im Stock erlernt 
werden. Bei dieser Versuchsanordnung liegen bei allen Versuchsbienen drei Lern- 
akte durch Eigeneffahrung vor. AnschlieBend wird den ganzen Tag wieder daftlos 
ge~fittert und ebenso an den folgenden Tagen bis zur Versuchszeit. Im Test hat 
die Biene die Auswahl zwischen 2 Pl'~tzen mit Geraniol (~  dem Dressurdaft) und 
2 Pls mit Fenchel (einem den Versuchsbienen unbekannten, in Vorversuchen 
als gleich attraktiv befundenen Daft). So wird das oben (S. 321) erhaltene Ver- 
suchsergebnis yon Vergessen und ~berlagerung verwertet: Alles, was an Erinnerung 
an ein erlerntes Daftsignal vorhanden ist, zeigt sich gegenfiber einem gleich attrak- 
riven aber unbekannten Daft. W~re der Dafteindruck yon den Vortagen vergessen, 
so mfiBten sieh die Bienen beim vergessenen DuEt (Geraniol) gleich h~afig setzen 
wie beim nie gelernten (Fenchel). 

Jeder Punkt der Vergessenskurven ist aus 15 Versuchen mit jeweils verschie- 
denen Einzelbienen gemittelt. Aueh hier wurde jede Biene nur ffir einen einzigen 
Versuch verwendet, um eine Verf~lsehung der Ergebnisse durch Abdressur ~uszu- 
schlieBen (vgl. oben S. 313). 

2. Ergebnisse 

Die allgemein fibliche Auswer tung  yon  Er innerungs le i s tungen  wird 
angegeben im Verh~ltnis yon  r ichtigen zu ~alschen Wahlen  in  Prozent .  

Eine erste Ubers icht  gibt  Tabelle 1. 

Tabelle 1. Erinnerungsverlau] an ein erlerntes Duflsignal (Geraniol) 

1. Tag 2. Tag 3. Tag 4. Tag 

% der Richtigwahlen 97,23 90,75 92,56 86,36 

Es ist zwar ein leichter Abfall  der Richt igwahlen festzustellen, eine 
klare Aussage er lauben diese Ergebnisse aber keineswegs. D e n n  eine 
statist ische Sicherung ist n u t  zwischen den Ergebnissen des ersten und  
denen des 2. u n d  4. Tages mSglich. 

22 b Z. vergl. Physiologie, Bd. 63 
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24-Std-Periodik. Bei genauerer Durchsicht der Protokolle stellte sich 
heraus, dal~ es nieht gleichgfiltig war, zu weleher Tageszeit die Versuehe 
gemacht warden. Es ergab sieh jeweils ein Maximum der Erinnerung in 
Abst/~nden yon je 24 Std naeh der Dressurzeit, ganz gleichgiiltig, ob 
diese vormittags, mittags oder nachmittags war. Folgende Tabe]le soll 
einen ersten Itinweis bringen. 

Tabelle 2. Erinnerungsverlau/ an ein erlerntes Du/tsignal (stundenweise geprii]t) 

1. Tag 2. Tag 3. Tag 4. Tag 

Std 
aach der 
Dressur 
[~ichtige 
Entschei- 
/lungen 
Falsche 
Entschei- 
tungen 
% der 
riehtigen 
Entschei- 
tungen 

317 

97,2 

22 24 

52 121 

i i  3 

82,5 97,2 

26 47 

33 37 

7 3 

82,5 92,5 

48 49 

61 14 

3 3 

95,3 82,4 

71 72 73 

18 30 9 

2 1 6 

90,0 96,8 60,0 

Aufgrund dieser ersten Versuchsreihen wurden weitere Experimente 
1, 3, 6, 10, 18, 20, 28, 30 Std naeh der Dressur gemacht, ebenfalls jeweils 
mit je 15 Einzelbienen. Abb. 8 gibt alas Ergebnis wieder: je welter die 
Versuehe zeitlieh yore 24-Std-Punkt liegen - -  gleichgiiltig ob davor 
oder danach - -  desto sehlechter fallen prozentual die Entseheidungen 
fiir das erlernte Duftsignal aus. 

Statistische Sicherung der Ergebnisse im 24-Std-Punkt zu denen 
davor und danach: p < 0,005. 

Der lorozentualo Anteil tier riehtigen Entseheidungen an den Ge- 
samtentseheidungen ist ein gutes Mal~ ffir den Grad des Vergessens, 
aber nieht das einzige. Die Suchintensit5t im unbelohnten Test ist ein 
zweiter wiehtiger Parameter. Darunter wird die absolute Anzahl der 
richtigen Entseheidungen wahrend einer Versuchsdauer yon 5 rnm ver- 
standen, und zwar gemittelt aus je 15 Experimenten. Abb. 9 zeigt, alas 
die absoluten Falsehentscheidungen in alien Versuehsreihen in einem 
engen Sehwankungsbereieh immer 91eieh bleiben. Die absoluten riehtigen 
Entseheidungen zeigen deutlieh die 24-Std-Periodik. 

Da die Auswertung naeh der Suehintensit/~t si'ch klar aus dem vor- 
liegenden Zahlenmaterial ergibt und zudem eine vie1 genauere Aussage 
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Abb. 8. 24-Std-Periodik der Erinnerungsleistung (% der Richtigwahlen). Die 
Kurve gibt den Erinnerungsverlaui an ein mit 3 Lemakten eingespeichertes Signal 
yon unmittelbar nach der Dressur bis 30 Std danach in verschiedenen Zeitabst~n- 
den wieder. Die Erinnerungsleistung hat in einer Periode yon je 24 Std jeweils 
ein Maximum. Je welter die Versuche zeitlich yon diesen 24-Std-Punkten liegen, 
desto schlechter fallen prozentual die Entscheidungen Iiir das erlemte Duftsignal 
aus. - -  Unterschied der Ergebnisse vor den 24-Std-Punkten zu denen in den 
24-Std-Punkten: p<0,005. Dasselbe trifft zu fiir die Resultate im circadianen 

Rhy~hmus und zu denen nach diesem Punkt 

fiber den Verlauf der Ged~chtnisleistung gestattet ,  ist sie der prozen- 
tualen, quali tat iven Auswertung vorzuziehen. 

Statistische Sichertmg: I m  allgemeinen sind alle Punk te  der In ten-  
sit~tskurve gu t  bis sehr gu t  statistisch gegeneinander gesicher~. Nur  yon  
6 au~ 10 Std oder yon  30 auf  34 Std sind die beiden Punk te  nur  noch 
knapp  oder nicht  mehr  zu sichern. I m m e r  ist dann  aber eine Sicherung 
mit  dem fiberni~chsten P u n k t  m6glich. 

Aus den eben vorgelegten Ergebnissen folgt:  
1. Bienen erinnern sich besser an  das erlernte Duftsignal  genau 24, 

48, 72 Std naeh der Dressur, als wenn die Versuche auBerhalb dieser 
R h y t h m i k  gesehehen. 

2. Dieses Ergebnis l~Bt sich nur  dadurch  erkl~ren, dab die Informa-  
tionsspeicherung bei der Biene streng zeitgekoppelt  ist. 

Interessanterweise is~ bei Bienen eine solehe zeitgekoppel~e Infor-  
mationsspeicherung bis jetzt  nieht  bei anderen Modalit~ten, wie F o r m  
und  Farbe,  festgestellt worden. Die Untersuehungen yon  MENZ~L (1968) 

22c Z. vergl. Physiologie, Bd. 63 



328 R. KOLTERMAI~'~; 

20- 

1 8 ,  

16- 

1/+- 

0,5 i 

,,, 
/ \  

',\ l \ 

\\ I III \\\\ 
, / \  

, , / \  

. . �9 :-...... 
i i 1 I I I i i L i i i i i I 

Std. 

Abb. 9. 24-Std-Periodik der Erinnerungsleistung. Die durehgezogene Kurve gibt 
die Suehintensitgt fiir ein mit 3 Lernakten eingespeichertes Signal (G) an. Zwischen 
Dressur und Test wurde duftlos gefiittert. - -  Positive y-Achse: Anzahl der richtigen 
Entscheidungen (=Suehintensitgt) je Versuch (gemittelt aus 15 Versuchen); 
negative y-Aehse: Anzahl der Fehlentscheidungen je Versueh. Die Suchintensit~ts- 
kurve zeigt auch eine 24-Std-Periodik wie Abb. 8; Absicherung der jeweils benach- 
barren Punkte: p=0,01 bis 0,001, mit Ausnahme des 30- und 34-Std-Punktes. 
Die gestrichelte Kurve zeigt eine bessere Erinnerungsleistung, wenn in der Zeit 
zwisehen Dressur und Test durch Einsperren im Stock eine Abdressur dureh 
Fremdinformationen ausgeschaltet ist. - -  Beide Kurven sind gegeneinander ge- 

siehert auBer den Punkten bei 20 und 28 Std 

spreehen jedenfalls bei Farben gegen tin zeitgebundenes Lernen. Ffir 
das Formensehen liegen keine Vergleiehsversuehe vor. Als Erkl~rung 
kSnnte man auf folgendes hinweisen: Formen und Farben ~ndern sich 
den Tag fiber nieht. ,,H~ufig ist die Duftentwieklung auf jene Tages- 
oder Naehtzeit besehr~nkt, die der Flugzeit der Bests entspricht" 
(v. F~ISCH, 1965, S. 522). Dies wiirde dann von den Bienen als Zeitmarke 
mitausgenfitzt. 

3. Abh~ngigkeit der Erinnerungsleistung yon den zwisehen Dressur 
und Versuch empfangenen Fremdinformationen 

Neben der Tagesperiodik sind ohne Zweifel weitere Faktoren am 
VergessensprozeB beteiligt. Zwei dr~ngen sieh einer Analyse auf: 

a) die absolute Zeitspanne zwisehen Assoziation und Test, 
b) die zwisehen Lernen und Test eiugegangene Menge an Fremdin- 

formationen. 
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Folgende Versuchsreihe gibt dem 2. Faktor  grSl~eres Gewicht. Die 
Intensits fiir den 2. Tag, wie sie im Juni  1967 in Las Palmas de 
Gran Canaria ~ aus den Versuchen sich ergab, liegt tiefer, als die mit der 
gleichen Methode in Frankfurt  im August erhaltene Kurve (Abb. 10). 
Da die Zeit in bciden Fs gleich lang ist, kann sie logischerweise nicht 
Ursache f~r den Unterschied in den Ergebnissen sein. 

Zs man die Anfliige nach, wie oft die Bienen in Las Palmas in 
der Zeit zwischen Dressur und Versuch Zuckerwasser ohne Duftmarkie- 
rung saugten und vergleicht diese Zahl mit der entsprechenden in 
Frankfurt ,  so ergibt sich ein bedeutender Unterschied: Die Temperatur  
(Las Palmas: 18--27~ Frankfurt :  20---25 ~ kann nicht die Ursache 
dafiir sein. 

In Las Palmas kamen die 15 Versuchsbienen in 24 Std 1361 real. 
In  Frankfurt  kamen die 15 Versuchsbienen in 24 Std nut  1095 real. 
In  Las Palmas wurde demnach an der Futterquelle ohne Duftmarkie- 

rung nach erfolgter Dressur hs (90,7 real je Biene) gesaugt als in 
Frankfurt  (73,0 real je Biene). Dadurch wurde die Assoziation der Fut- 
terquelle mit dem in der Dressur erlernten Duft immer wieder nicht be- 
st/~tigt. Darans schlieSe ich: Je mehr Saugakte ohne Duftbeigabe in der 
Zeit zwischen Lernen und Versuch erfolgten, desto mehr ging die ge- 
d/~chtnism~l~ige Bindung an die Duftinformation zuriick. 

Vergleicht man das Verhs yon Saugakten bei duftloser Futter- 
quelle zu den Entscheidungen fiir den Dressurduft, wie es in Las Palmas 
im 24-Std-Punkt gefunden wurde (1361:86) mit  dem Ergebnis yon 
Frankfurt  im gleichen Zeitpunkt (1095:121), so 1/~Bt sich der Unterschied 
beider Verh/~ltnisse nach der 2 x2-Felder-Regel des z2-Testes sehr gut 
sichern (Z2=17,7; p < 0,001). Vgl. Abb. 10, untere Kurve yon Las Pal- 
mas, mittlere, durchgezogene Kurve von Frankfurt.  

Zusammenfassend ls sich also sagen: Zwei Gesetzm~$igkeiten 
steuern die Erinnerungsleistung, in positiver Weise der circadiane Rhyth- 
mus, in negativer Art die Anzahl der zwischen Dressur und Versuch 
empfangenen Fremdinformationen. Diese Folgerung wird durch einen 
Gegenversuch gestiitzt: 

Die Fremdinformationen in der Zeit zwischen Dressur nnd Versuch 
werden ausgeschaltet. Dann mtiSte die Erinnerungsleistung besser sein. 

Neulinge werden wie in den friiheren Versuchen auf eine duftlose 
Futterquelle alarmiert, saugen zehnmal Zuckcrwasser ohne Duftmar- 
kierung und anschlieSend dreimal Geraniol. Danach werden diese 
Bienen in kleinen Drahtk/~figen in den Stock gesperrt (vgl. 1VIE~zEL, 

2. Die Versuche wurden wegen tier gtinstigen klimatisehen Bedingungen 
(gleichbleibende Temperatur und fast keine Niederschl~ge) yore 15. 1.--15. 7. 1967 
in Las Palmas de Gran Canaria gemacht. 
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Abb. 10. 24-Std-Maxima unter verschiedenen Versuehsbedingungen. Untere Kurve: 
( . . . . .  ) Las Palmas de Gran Canaria: niedrige Erinnerungsleismng, weft zwi- 
sehen ])ressur und Test mehr Fremdin/ormationen (90,7 duftlose Saugakte) ge- 
speiehert warden als in Frankfurt. Mittlere Kurve: ( ) Frankfurt: h6here 
Erinnerungsleistung, weil weniger Fremdinformationen (73,0 duftlose Saugakte) 
zwisehengesehaRet waren als in Las Palmas. Obere Kurve: ( . . . . . . .  ) Frankfurt, 
Einsperrversuehe: noeh h6here Erinnerungsleistung, weil Fremdinformationen 
nieht mehr zwisehengeschaltet waren. Das obere 24-Std-Maximum is! gegen das 
mittlere statistiseh gut gesiehert (/~ ~ 0,01); das mittlere gegen das untere dagegen 
nieht (p = 0,075). Wohl aber l~Bt sich das Verh~ltnis yon duftlosen Saugakten zur 
Anzahl der riehtigen Entscheidungen yon Frankfurt zu dem in Las Palmas sehr 

gut siehern (lo ~ 0,001) 

1968). Es wurden Versuchsreihen mit  je 15 Bienen, die 1, 3, 6, 9, 20, 
24, 28 Std eingesperrt waren, unternommen,  um so eine Vergleiohskurve 
zu der normalen Suchintensit~tskurve mi t  durehgehender duftloser 
Ffi t terung zwischen Dressur und  Test zu erhalten. 

Abb.  9 zeigt in der gestriehelten Linie den Erinnerungsverlauf  bei 
Bienen naeh verschieden langen Einsperrzeiten. Die Einsperrkurve ls 
sich in jedem P u n k !  gegen die untere Normalkurve  sichern (p~0 ,01  bis 
~0,001),  ausgenommen die Punk te  bei 20 und  28 Std. Erstaunlieh is! 
der nieht  erwartete starke Abfall a m  1. Tag trotz ausgebliebener Ab- 
dressur dureh Fremdinformationen.  

Zwei Tatsaehen ergeben sich aus diesen Versuehen: 
1. Es liegt eine deutlich bessere Erinnerungsleistung vor, wenn 

Fremdinformat ionen zwisehen Dressur und  Test nieht  eingespeiehert 
werden. Die oben (S. 329) angestellte Deutung  der unterschiedliehen 
Versuchsergebnisse yon  Las Palmas und F ran ldu r t  is! also berechtig~. 
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2. Das Itauptregulativ ffir die Ged~chtnisreaktionen ist jedoch die 
24-Std-Periodik; deshalb der starke Abfall nach 9 Std. 

Abb. 10 zeigt in einer Ubersicht noch einmal die drei 24-Std-Maxima 
untcr verschiedenen Versuchsbedingungen: 

untere Kurve (Las Palmas), niedrige Erinnerungsleistung, weft zwi- 
schen Dressur und Test mehr Fremdinformationen eingespeichert 
wurden; 

mittlere Kurve (Frankfurt), h6here Erinnerungsleistung, weft weni- 
ger Fremdin~ormationen zwischengeschaltet waren als in Las Palmas; 

obere Kurve (Frankfurt, Einsperrversuche), noeh hShere Erinnerungs- 
leistung, weft Fremdinformationen nicht mehr zwischengespeichert 
wurden. 

])as letzte Maximum liegt aber noeh deutlieh tiefer als der Wert, der 
unmittelbar naeh der Dressur am 1. Tag erhalten wurde (Abb. 9). Dieser 
Unterschied l~Bt bis auf weiteres eine doppelte Deutung zu: 

1. Es handel~ sich um einen Abfall, der dureh den Zeitverlauf be- 
dingt ist (24 Std sp/~ter). 

2. Durch das Einsperren ist doch nicht dicselbe Situation erreicht, 
wie sic besteht, wenn Bienen natiirlicherweise im Stock bleiben (Regen, 
geringe Temperatur,  Naeht). Das Einsperren ~ r k t  irgendwie ab- 
schreekend auf die Reaktionsbereitsehaft der Bienen im Test. 

Wclehe der beiden M6glichkeiten zutrffft, das zu untersuehen bleibt 
weiteren (bereits gep]anten) Versuehen vorbehalten. 

C. Diskussion 

Obwohl ein Vergleich mit der Lernleistung der Bienen in anderen 
Modalit~ten etwas problematisch ist, weft die angewandte Methode und 
die Art der Auswertung yon Autor zu Autor sich stark unterscheiden, 
so zeigt er, mit den nStigen Vorbehalten, doch die groBe biologische Be- 
deutung und den Vorrang der Lerngeschwindigkeit yon Dfiften gegen- 
fiber einer solchen yon Farben, Formen und Zeit. Tabelle 1 maeht das 
an der Zahl der Lernakte deutlich, die ffir fiber 90% riehtige Entschei- 
dungen erforderlich sind. 

Tabelle 3. Lerngeschwlndigkelt von Lerninhalten verschiedener Modalitiit 

Formen (WEH~R, 1966, 1967) 30~40 Lernakte 
Zeit (B]~I~, 1968) 6--10 Lernakte (fiber 90% kommen pfinktlich) 
Farben (MEzqz~L, 1967) 3-- 4 Lernakte 
Blfitendfifte (KOLTER~ANN) 1 Lernakt 

Man konnte bisher der Meinung sein, in der vorausgehenden Kom- 
munikation liege der t tauptgrund daffir, dab D/ifte schneller und sicherer 
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gelernt werden als Formen und Farben, die nicht dureh T~nze mit- 
geteflt werden (RIBBANDS, 1953). Da aber auch dann, wenn die Duft- 
signale nur durch Eigeneffahrung eingespeiehert werden (vgl. S. 322), 
schon ein einziger Lernakt fiir 96,7 % richtige Wahlen ausreicht, ist diese 
Erkliirung nicht zutreffend. Die Dfifte in sich mfissen ffir die Bienen eine 
h6here Wertigkeit haben als Farben und Formen. 

Duftsignale werden nicht nur ungleich schneller gelernt als Infor- 
mationen anderer Modalit~ten, auch innerhalb des Duftbereiches tr i t t  
eine subjektive Wertung ein. Diese betrifft zun/~chst die Blfitendfifte 
in sich; manche sind (angeborenermaBen ?) ffir die Bienen attraktiver 
als andere (z. B. Rosmarin vor Thymian). 

Beim sukzessiven Lernen mehrerer gleich attraktiver Duftsignale 
tr i t t  eine zeitliche Wertung ein. Der erste Eingang ist gegenfiber den 
nachfolgenden bevorzugt und fibt eine Art Hemmung auf sp~ter einge- 
speicherte Informationen aus. Wiihrend der biologische Sinn durchaus 
einleuehtet - -  hier finder die Blfitenstetigkeit ihre physiologische Er- 
kl/~rung - -  ist fiber das zentralnerv6se Gesehehen bis jetzt noch keine 
Aussage mSglich. Jedenfalls stehen diese Ergebnisse im Widersprueh 
zur Rezenzhypothese yon GUTHRIE (1959), derzufolge der jeweils letzte 
Eingang bevorzugt gew/ihlt wird. 

Neben der Qualits des Duftsignals und der zeitlichen Folge der Ein- 
speicherung ist die Quantits der Lernakte entscheidend fiir die ge- 
diichtnism~Bige Beantwortung im Test. Je h~ufiger yon 2 Signalen das 
zweite geboten wird, desto prozentual hSher wird es gew/~hlt (Umlernen). 
Das bedeutet aber nicht, dab das fiberlagerte 1. Signal vergessen sein 
muB. Denn im Test wird es zusammen mit einem unbekannten Duft 
aueh dann noeh zu 98 % gew~hlt. 

Der Zeitparameter ist nicht nur yon Belang bei der sukzessiven Ein- 
speicherung mehrerer Signale, sondern erstaunlicherweise aueh beim 
Inlormationseingang eines einzigen Duftsignals. Es wird streng zeitge- 
koppelt eingespeiehert, wie die 24-Std-Periodik der Erinnerungskurve 
beweist. !qaehgewiesen war bisher nur, daI] Bienen sich merken, zu wel- 
cher Tageszeit eine kfinstliche oder natfirliche Tracht Futter gibt 
(BELrSr 1929; BWUTLER, 1930; WAHL, 1932, 1933; KLEBV~R, 1935; 
KALMUS, 1954 ; L~DAUWR, 1957 ; RW~NEg, 1957, 1959 ; LIN])AVER, 1959 ; 
BE~NET U. RENNEg, 1963; MEDUGOgAC, 1967; BEm~, lV[m)UGOgAC, 
LI~DAUW~, 1968). 

Diese Rhytbm~k ist ein positiver Faktor ffir die Erinnerung, und 
nach BEIER, MEDUGO~AC, LIN])AUE~ (1968) endogener Art. In negati- 
ver Weise wirken auf die Ged~chtnisleistung an ein erlerntes Signal alle 
Fremdinformationen derselben Modaliti~t ein, die zwischen Dressur und 
Test eingehen (vgl. unterschiedliche Ergebnisse yon Las Palmas und 
Franldurt und bei Einsperrversuchen). 
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In fo rmat ions f ibe rmi t t e lung  im sozialen Verband  derselben A r t  i s t  
b isher  bei  E v e r t e b r a t e n  iiui~erst sel ten nachgewiesen worden.  Hie rhe r  
gehSren z .B.  Gefahrena la rmie rung  durch  den  Duf t  der  Wi~chter a m  
Flugloch  oder  Ent fe rnungs-  und  Rich tungsweisung  im Bienentanz  (Zu- 
sammenfassung :  v. FRISC~I, 1965). Sicher dfirfte diese A r t  der  Mit tei-  
lung viel  h~ufiger auch  bei  E v e r t e b r a t e n  vo rhanden  sein. Durch  Aus- 
schlul3 der  E igenef fahrung  im Lornproze8 konn te  in  der  vor l iegenden 
Arbe i t  nachgewiesen werden,  dab  auch Duf ts ignale  al lein durch  soziale 
Mit te i lung gelernt  werden,  so dab  sie yon  anderen  Dt i f ten  mi t  99 ,4%iger  
Sicherhei t  un te r sch ieden  werden.  Dieses Lernen  mi t  E r w a r t u n g  auf  eine 
F u t t e r b e l o h n u n g  zeigt,  dal3 die Ve r such - I r r t um Lern theor ie  yon  TI~OI~N- 
DIKE (1932) s icher  eine zu schmale  Basis  bi ldet ,  u m  die Vielfal t  der  
Le rnmechan i smen  im Tierreich zu erld~ren.  

Der Stiftung Volkswagenwerk verdanke ich ein Stipendium fiir einen sechs- 
monatigen Forschungsaufenthalt auf den Kanarischen Inseln. 
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