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Correlations between Preening Behaviour and Foraging Tendency in the
Honeybee

Summary. 1. Different activities of nectar gathering honeybees (Apis mellifica)
were measured as functions of the stimuli introduced at an artificial food source in
the laboratory (Fig.1). The concentration (¢) of the sucrose solution, its influx
velocity (v) and the air temperature (7') at the food source were experimentally
varied. If one of the variables was changed, the two others remained constant.

2. The volume of load per trip, the duration of “scent marking flight’* and of
fanning while scent organ is everted (Sterzeln) as well as the “waiting time”
(Saugwartezeit) grow with increasing sucrose concentration (Figs. 2, 5 and 7).

3. The number of interruptions in drinking decreases and the delay of the
departure shortens with increasing concentration (Fig. 6).

4. The volume of load per trip, the duration of scent marking flight and
fanning, the length of time during which the scent organ (Nasonov gland) is
everted during drinking and the waiting time rise with inereasing influx velocity
(Figs. 8, 9 and 11).

5. Interruptions of drinking occur at low influx velocities and these decrease
with increasing influx velocity (Fig. 10).

6. The duration of the visit and the delay of the departure shorten with
increasing temperature (Fig. 13).

7. Wherever a rise is observed in the data on tested activities concerning
increasing concentration, influx velocity or temperature it is interpreted as re-
presentative of the source specific foraging tendency. Its intensity is reflected in
curves obtained by (linear) transformations of the data (Figs. 7, 11 and 14).

8. If a decrease in the data on the tested behaviour occurs with increasing
concentration, influx velocity or temperature, it is interpreted as representative
of the tendency to forage at other food sources.

9. The sum of the source specific foraging tendency and the antagonistic
tendency to forage at other food sources is constant (Fig. 15). The constant is
interpreted as general foraging tendency which is independant of the qualities of
the food sources.

10. The highest frequency of preening movements per visit occurs at a solution
of 25% sucrose (Fig. 16).

11. The curve which shows the dependency of preening on the influx velocity
has a minimum at moderate influx velocities and a maximum at lesser ones
(Fig. 17).

* Herrn Prof. Dr. K. v. Friscr, dessen Arbeiten die Grundlage dieser Unter-
suchung bilden, in Verehrung gewidmet.
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12. The bees preen on the food source most frequently at a temperature of
about 20° C (Fig. 18).

13. The preening on the food source is explained by disinhibition of the
constant (potential) preening tendency owing to mutual inhibition of source
specific foraging tendency and tendenmcy to forage at other food sources. The
diagram (Fig.19) presented corresponds to the “disinhibition hypothesis” for
displacement activities. This hypothesis is confirmed in a quantitative manner
(Figs. 20—22).

Zusanymenfassung. 1. An einer im Zimmer aufgestellten Futterquelle (Abb. 1)
wurden in Abhingigkeit von der Reizsituation verschiedene Verhaltensweisen
nektarsammelnder Honigbienen gemessen. Experimentell verindert wurden: Die
Konzentration (¢) der gebotenen Saccharoselsung, ihre ZufluBgeschwindigkeit (v)
sowie die Lufttemperatur (T') an der Futterquelle. Bei Variation einer der GréBen
wurden die beiden anderen konstant gehalten.

2. Mit zunehmender Konzentration verlingert sich die Dauer des Duftmar-
kierflugs und des Sterzelns (Abb. 5) sowie die Saugwartezeit (Abb. 7), die Abflug-
magenfiillung wichst (Abb. 2).

3. Mit zunehmender Konzentration nimmt die Anzahl der Saugunterbrechungen
ab, und die Verzogerung des Abflugs wird kiirzer (Abb. 6).

4. Mit zunehmender ZufluBgeschwindigkeit verlingert sich die Markierflug- und
Sterzeldauer, die Zeitspanne, wihrend derer das Duftorgan wihrend des Saugens
ausgestilpt bleibt (Abb.8) und die Saugwartezeit (Abb.9), die Abflugmagen-
fiillung wichst (Abb. 11).

5. Bei geringer ZufluBgeschwindigkeit macht die Biene Saugunterbrechungen,
deren Anzahl mit zunehmender ZufluBgeschwindigkeit abnimmt (Abb. 10).

6. Mit zunehmender Temperatur verkiirzen sich Besuchdauer und Verzégerung
des Abflugs (Abb. 13).

7. Verhaltensweisen, deren MeBwerte mit zunehmender Konzentration, Zufluf-
geschwindigkeit oder Temperatur wachsen, werden interpretiert als représentativ
fiir die quellenspezifische Sammelbereitschaft; deren jeweilige Stirke spiegelt sich
in Kurven wider, dic man durch (lineare) Transformation der MeBwerte erhilt
(Abb. 7, 11 und 14).

8. Verhaltensweisen, deren MeBwerte mit zunehmender Konzentration, Zufluf-
geschwindigkeit oder Temperatur fallen, werden interpretiert als reprisentativ fir
die Rereitschaft, an anderen Futterquellen zu sommeln.

9. Die Summe von quellenspezifischer Sammelbereitschaft und — zu ihr
antagonistischer — Bereitschaft, an anderen Futterquellen zu sarameln, ist konstant
(Abb. 15). Die Konstante wird als von den Eigenschaften der Futterquellen unab-
hingige allgemeine Sammelbereitschaft interpretiert.

10. Die Anzahl der Putzbewegungen pro Besuch ist bei einer 25%igen Losung
am groBten (Abb. 16).

11. Die Kurve der Abhiingigkeit des Putzens von der ZufluBgeschwindigkeit
besitzt bei mittleren ZufluBgeschwindigkeiten ein Minimum, bei kleineren ein Maxi-
mum (Abb. 17).

12. Bei einer Temperatur von etwa 20° C putzen sich die Bienen an der Futter-
quelle am hiufigsten (Abb. 18).

13. Das Zustandekommen des Putzens auf der Futterquelle wird erklart durch
Enthemmung der konstanten (Potential-)Putzbereitschaft infolge gegenseitiger
Hemmung von quellenspezifischer Sammelbereitschaft und Bereitschaft, an ande-
ren Futterquellen zu sammeln. Das angegebene Verrechnungsschema (Abb. 19)
entspricht der ,,Enthemmungshypothese™ fiie Ubersprunghandlungen. Diese 148t
sich in quantitativer Weise bestétigen (Abb. 20-—22).
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Einleitung

Nektarsammlerinnen putzen sich wihrend des Aufenthalts an kiinst-
lichen Futterquellen (GoNTARskI, 1935; Karmus, 1939; ScHui, 1952;
N6&Ez, 1966), auch wenn weder auf der Futterquelle noch an den Bienen
Anzeichen von Staub oder Schmutz zu erkennen sind. Andererseits putzen
sich mit Mehl, Puder oder Pollen bestdubte Sammlerinnen nicht haufiger
als unbeeinflufite (PrLuMM, im Druck). Man kénnte also annehmen,
daB sie bei jedem Besuch an der Futterquelle eine programmierte Anzahl
Putzbewegungen ausfiihren. Ist deren Héaufigkeit jedoch von der Griite
der Futterquelle abhéingig, so ist dieses Putzverhalten méglicherweise
durch andere Bereitschaften gesteuert. Koénnen solche gefunden und ge-
messen werden — und kommt das Putzen auf der Futterquelle durch
deren Wechselwirkung zustande %

In Teil T untersuche ich das Verhalten der Nektarsammlerin in Ab-
bangigkeit von der Reizsituation an der Futterquelle, in Teil IT das Putz-
verhalten in Abhingigkeit von denselben Variablen, und in Teil ITI deute
ich das Putzverhalten mit Hilfe der in Teil I gewonnen Resultate.

Die Arbeit ist Teil einer Dissertation der Naturwissenschaftlich-mathemati-
schen Fakultdt der Universitdt Freiburg i. Br. Herrn Prof. Dr. B. HASSENSTEIN
danke ich fiir die Uberlassung des Themas und die Forderung wihrend der Durch-
fuhrung, Herrn Dr. J. A. NUNez (Buenos Aires) fiir methodische Hinweise und
Diskussion, den Herren R. ExcuraarDT, H. KAtsEr und Dr. P. Voer fir Kritik.
Herr Mechanikermeister L. KauteNBacH baute die Versuchsapparatur, fir seine
Ratschlége in technischen Fragen schulde ich ihm Dank. Meiner Frau danke ich
fir Hilfe beim Auswerten der Versuche und Fertigstellen der Arbeit.

Methodik
a) Versuchsdurchfithrung

Die Untersuchungen wurden — wenn nicht anders vermerkt — in einem Nozd-
zimmer durchgefithrt, durch dessen ebenerdiges Fenster die Sammlerinnen ein-
flogen. Wihrend sie an meiner Futterquelle verkehrten, waren sie reine Nekior-
sammlerinnen, da sie von morgens bis abends ihre Besuche in regelmiBiger Folge
abstatteten. — Auf dem #HuBeren Fenstersims war eine Fensterfulterquelle einge-
richtet, die der bei NU¥Nuz (1966; Abb. 2) dargestellten ,.kiinstlichen Blume*‘ ent-
sprach und stindig mit Zuckerlésung geringer Konzentration beschickt wurde.
Nachdem im Friihling eine Sammlerin andressiert worden war, sammelten dort
wahrend des ganzen Sommers 6—15 Bienen. — Der Bienenstand mit mehreren
Volkern stand etwa 30 m vom Versuchsraum entfernt.

An der Zimmerfutterquelle experimentierte ich nur mit Einzelbienen jeweils
iiber mehrere Tage hinweg. Setzte ich an der Fensterfutterquelle ankommende
an die héher konzentriertes Zuckerwasser bietende Versuchsfutterquelle, fanden
manche diese schon nach einmaligem Hereintragen selbsténdig wieder. — Die in
IC, IT A und II C geschilderten Versuche wurden mit einer Bienenschar an einer
der Fensterfutterquelle entsprechenden Anordnung durchgefiihrt.

Anfangs kennzeichnete ich die Individuen durch Farbtupfen auf dem Thorax,
spater erkannte ich sie an individuellen Merkmalen; schon bei der Ankunft konnte
ich die Versuchsbiene an der Flugweise von anderen unterscheiden.

1*
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Abb. 1. Versuchsfutterquelle (Zimmerfutterquelle oder kurz Futterquelle). Der
Schlauch mit Glaskapillare in der Mitte des Futtertischchens wird im Text als
,»Kapillare® bezeichnet. Simtliche Schlduche aus Polydthylen. Weiteres s. Text

Die Versuchsfutterquelle (Abb. 1) stellt die verinderte Form einer von NUXEz
fiir Experimente mit Sammelbienen entwickelten dar (miindl. Mitteilung). Wenn
die Biene bei der Ankunft vom Stock den Saugriissel eintaucht, setze ich iiber
einen FuBschalter den die Pumpe treibenden Elektromotor in Gang. Am Dreiweg-
hahn ist Nadelventil 1 offen, Nadelventil 2 geschlossen. In der Zuckerlosung, die
durch die MeBpipette zur Biene geschoben wird, wandert eine der Ablesung dienende
Luftblase mit. Am Saugende wird die Pumpe abgestellt, die gesaugte Menge regi-
striert und die MeBpipette aus dem VorratsgefaB wieder gefiilllt. — Die doppelte
Awusfithrung von Pumpe, MeBpipette usw. erlaubt es, zwischen zwei Besuchen durch
Vertauschen der zur Kapillare fithrenden Schlduche die Konzentration der Zucker-
losung zu wechseln.

Die Zuflufigeschwindigkeit (pl/sec bzw. v,, s. Nomenklatur) stellte ich mit
einem stufenlosen Getriebe ein (Bereich: 0,006—3,2 pl/sec). Registrierte ich bei
einer neuen Versuchsbiene v,y (Quotient aus gesaugter Menge und Saugdauer),
hielt ich durch Handbedienung der Pumpe den Meniskus des Zuckerwassers so hoch,
daB der Saugriissel ganz eintauchte.

Die Konzentration der Zuckerlosung bestimmte ich mit einem Zuckerrefrakto-
meter (Zeiss). Verwendet wurde »-(+4) Saccharose.

Die Temperatur im Plexiglashduschen stellte ich mit einer Infrarotlampe (Osram
Siccatherm 150 W) auf +0,5° C genau ein, deren Abstand zum Futtertischchen
variiert wurde. Fiir die meist eingestellte Temperatur von 24° C war Kiihlung nicht
erforderlich, da die Temperatur des Versuchsraumes wegen seiner Nordlage 23° C nie
iiberstieg. Neben der Kapillare war in Fithlerhohe der saugenden Biene ein Wider-
standsthermometer (Thermistor: Siemens Heiflleiter K 17 10 K) angebracht. Es
wurde durch die Strahlung im Rahmen der MeBgenauigkeit nicht beeinfluft (iiber-
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priift durch Abschirmen). Es ist also die Lufitemperatur direkt an der Futterquelle
angegeben. — Bei den in IT A geschilderten Versuchen hielt ich die Temperatur des
gesamten Versuchsraumes mittels eines elektrischen Heizofens (Braun) konstant. —
Bei den Experimenten im Freien (II C) folgte die Temperatur dem Tagesgang.

Mit Tonband oder einem Vielfachschreiber (Esterline-Angus Event Recorder
mit 20 Kanilen) registrierte ich bei den meisten Besuchen : Besuchspause; Ankunfts-
zeit; Besuchsdauver; Markierflugdauer; Sterzeldauer vor dem Saugen und wihrend
des Saugens; Dauer, wihrend der das Duftorgan beim Saugen ausgestilpt war;
Saugdauver; Anzahl und Dauer etwaiger Saugunterbrechungen; gesaugte Menge
{== Abflugmagenfiillung); Putzen. — Weitere Messungen werden an entsprechender
Stelle erwahnt.

b) Auswertung

Beim Duftmarkieren und Putzen beriicksichtigte ich die ersten 4 Besuche nach
dem Wechsel einer experimentellen Variablen nicht.

Mifit man eine bestimmte Gréfe, z. B. die Abflugmagenfilllung, an verschiedenen
Bienen, erhdlt man unter den gleichen experimentellen Bedingungen verschiedene
Werte, z. B. wegen verschiedener KorpergroBie. Um die MeBwerte vergleichen zu
konnen, habe ich sie normierf. Ich suchte zunichst denjenigen Wert der experi-
mentellen Variablen, bei dem ich die abhéngige GroBe im Verhalten an jeder Biene
mehrmals gemessen hatte. Aus diesen MeBwerten errechnete ich fiir jede Biene
gesondert den Mittelwert bzw. bei nicht normal verteilten MeSwerten (Priifung mit
Wahrscheinlichkeitspapier: WEBER, 1957) den Zentralwert. Fiir jede Einzelbiene
setzte ich dann diesen Mittelwert bzw. Zentralwert gleich 1 und bezog auf ihn
alle ibrigen MeBwerte. Damit lag fiur jeden Abszissenwert eine Reihe relativer
Werte fiir simtliche Einzelbienen vor. Aus jeder dieser Reihen errechnete ich einen
gemeinsamen Mittelwert bzw. Zentralwert. Ist dieser dargestellt, sind als Ordinate
dimensionslose Werte aufgetragen. Trug ich als Ordinate die betreffende MaBeinheit
auf, erhielt der vorherige relative Wert 1 eine auf folgende Weise errechnete
Mafizahi: Aus den frither gleich 1 gesetzten Mittelwerten (bzw. Zentralwerten)
rechnete ich einen gemeinsamen Mittelwert (bzw. Zentralwert) aus. In diesem Fall
steht in der Ordinatenbezeichnung hinter der MaBeinheit in Klammern (normiert).

In den Angaben zur Statistik ist die Irrtumswahrscheinlichkeit P angegeben.
Den Kolmogoroff-Smirnoff-Test (Liexgrr, 1962) wihlte ich auch zur Priifung nor-
mal verteilter Stichproben.

Teil I

Wie héngt die Sammelbereitschaft von der Reizsituation
an der Futterquelle ab?

Tiine Nektarsammlerin zeigt bei jedem Besuch an der Futterquelle
dasselbe Verhalten — vorausgesetzt, daB die Verhiltnisse im Stock, die
Reizsituation an der Futterquelle und die Trachtverhiltnisse konstant
bleiben. Ihre inneren Bedingungen miissen bei jeder Ankunft an der
Futterquelle dieselben sein, da ihr Verhalten zyklisch abliuft: Sammel-
tdtigkeit an der Futterquelle — Riickflug zum Stock — Abgabe des
Sammelgutes im Stock — Hinflug — Sammeltitigkeit an der Futter-
quelle —usw. Dieser Zyklus bestimmt ihren gesamten Tagesablauf. Daher
sind Sammelbienen fir die Untersuchung bestimmter ethologischer
Fragen besonders geeignet.
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Andert man an der Futterquelle eine einzige experimentelle Variable,
etwa die Konzentration des gebotenen Zuckerwassers, so dndern sich
daraufhin verschiedene Verhaltensweisen der Sammlerin (vgl. v. Friscx,
1965, S. 240—255, dort auch weitere Literatur; NONez, 1966).

Als experimentelle Variablen kommen in Frage: 1. Die Konzentration
des Zuckerwassers (abgekiirzt ¢, vgl. Abkirzungen und Nomenklatur);
2. die ZufluBgeschwindigkeit der Losung (v); 3. die Temperatur an der
Futterquelle (7). Weitere Faktoren — z. B. die Form des Safthalters
(KappEL, 1953) — spielen mit, werden aber in vorliegender Arbeit nicht
beriicksichtigt.

Die Verhaltensweisen der Sammelbiene an der Futterquelle lassen
sich nach der Art der MeBergebnisse einteilen in: 1. Verhaltensweisen,
deren Registrierung fiir jeden Besuch einen Wert liefert, z. B. die gesaugte
Zuckerwassermenge, die Besuchsdauer oder die durchschnittliche Saug-
geschwindigkeit; 2. Verhaltensweisen, deren Messung fiir einen Besuch
mehrere Werte liefert, z. B. der Zeitverlauf der Sauggeschwindigkeit
wihrend des Besuchs. — In dieser Arbeit sind nur Verhaltensweisen
der ersten Gruppe dargestellt, solche der zweiten werden in einer spateren
behandelt werden.

Folgen die gemessenen Verhaltensinderungen (z. B. die unterschied-
liche Dauer des Duftmarkierens und die gesaugte Zuckerwassermenge)
demselben Kurvenverlauf ? Ist das der Fall, dann kann man annehmen,
daB sich in ihnen die Verdnderung eines einzigen inneren Zustandes
widerspiegelt, den ich quellenspezifische Sammelbereitschaft nenne. Diese
Hypothese soll im folgenden gepriift werden.

A. EinfluB der Konzentration

1. Allgemeines

Bisher wurden folgende Verhaltensweisen auf ihre Abhéngigkeit von
der Konzentration gepriift: Betatigen des Duftorgans (v. Frrscr, 1935);
Tanzfreudigkeit (v. FriscH, 1935, 1965); Abflugmagenfillung (die ver-
schiedenen Autoren sind in Kap. A 2 aufgefiihrt); zo6gerndes Trinken
(v. FriscH, 1935) ; Fluggeschwindigkeit (v. Fr1scH und LINDAUER, 1955);
Dauer der tdglichen Arbeitszeit (BocH, 1956 ; SCHRICKER, 1965); Vibra-
tionsimpulsfrequenz (EscH, 1963); Verweildauer im Stock (v. FriscH,
1965). Diese Angaben sind z. T. in Abb. 7 einbezogen. — Eigene, von-
einander unabhingige Messungen sind im folgenden dargestellt.

2. Abflugmagenfiillung als Funktion der Konzentration
Nach BeTts (1929), v. FriscH (1935), GoNTARSKT (1935) und NUNEZ
(1966) wichst die Abflugmagenfilllung mit zunehmender Konzentration,
wogegen WELLs und Gracoamvo (1968) finden, dal im Konzentrations-
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Abb. 2. Abflugmagenfillung als Funktion der Konzentration. — September 1965
und Oktober 1966. Jedes Symbol reprisentiert eine Biene. Wahrend der bei 21° C
durchgefithrten Experimente brannte keine Lampe. Mittelwerte. 5<n < 20. Mit
dem Kolmogoroff-Smirnoff-Test wurden fiir jede Biene die Unterschiede zwischen
den MeBwerten gepriift. Dabei ergab sich jeweils fir die Differenz zwischen ¢ =12%
(bzw. 15%) und ¢ ==50% : P < 0,001. Weitere Unterschiede (von oben nach unten):
15—25% : P < 0,005; 256—50% : P<0,001; 12—25% : P < 0,025; 25—50% : nicht
signifikant; 12-—25% : P<0,025; 25—50% : P< 0,01

bereich von 0,5 M (av16%) bis 2,56 M (/~65%) keine Unterschiede
zu beobachten sind. Higene MeBergebnisse sind in Abb. 2 dargestellt
(in Abb. 7 sind die Werte zusammengefat). Obwohl! die Einzelbienen
bei derselben Konzentration verschieden viel trinken, erkennt man bei
allen eine Zunahme der Abflugmagenfillung mit steigender Konzen-
tration (Statistik s. Legende Abb. 2). Meine Ergebnisse stehen im Ein-
klang sowohl mit den Befunden von v. Friscu (vgl. seinen Versuch vom
30. 9. 28 zit. in 1965, S. 240} als auch mit denen von GoNTARSKI (1935)
und N XNEz (1966), wihrend sie denen von Wrrrs und GraccHrxo (1968)
widersprechen.

Nach den Tabellen von WELLS und GiaccHINO zeigen 9 der 12 im Bereich von
0,8 M (~25%) bis 1,5 M (~ 43%) untersuchten Bienen eine Zunahme der Abflug-
magentillung. Von 1,5—~2,0 M (~ 55 %) nimmt sie bei 6 Bienen zu, bei 6 Bienen ab,
bei einer Gesamtwertung bleibt sie nahezu gleich (unverstindlich ist, weshalb die
Autoren aus bei verschieden konzentrierten Lésungen gewonnenen MeBwerten einen
gemeinsamen Mittelwert berechnen). GroBe Unterschiede sind nach v. Friscr und
Nv¥ez (vel. auch Abb. 7) erst bei Konzentrationen unterhalb 0,8 M. zu erwarten. Alle
5 von WEeLLs und GraccHINO in diesem Bereich gepriiften Bienen tranken bei
0,5 M mehr als bei 1,5 M; zwischen 1,5 und 2,5 M sind die Ergebnisse unterschied-
lich. Dieser Befund 148t sich méglicherweise unter der Annahme erkliren, daB
wihrend des Experiments (0,5—2,5 M) die Temperatur gefallen ist. Diese wird
von den Autoren nicht angegeben; sie zitieren NUXrz dahingehend, daB kleine
Schwankungen der Lufttemperatur keinen EinfluB auf die Abflugmagenfiillung
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hitten; dabei {ibersehen sie, daB nach NY¥Ez (Abb. 9) z. B. im Bereich um 17° C
eine Abnahme der Lufttemperatur um 1° C zu einer Verringerung der Abflug-
magenfiillung um mehrere yl (in einem Fall 7 pl) fithrt. Ich maB bei einer Biene bei
19° G (c=50%) eine durchschnittliche Abflugmagenfillung von 54,8 ul, bei 21,5° C
eine solche von 58,6 pl, was bei linearer Interpolation eine Zunahme von etwa 1,5
(1/° C ergibt; selbst oberhalb 35° C ist noch ein Anwachsen mit steigender Tempera-
tur zu beobachten. Die von WeLLs und GraccuiNo festgestellten relativ kleinen
Unterschiede (max. 3,4 pl) kénnten demnach dadurch zustande gekommen sein,
daB sich dem EinfluB der Konzentration unkontrollierte Temperaturschwankungen
iberlagert haben.

3. Duftmarkierverhalten und seine Abhdngigkeit von der Konzentration

Die Umgebung einer guten Futterquelle wird mit Duft aus dem Duft-
organ versehen (v. FriscH, 1923, 1965; RExXNER, 1960). Mit steigender
Intensitéit des Duftmarkierens treten nachstehende vier Verhaltensweisen
auf, die bei v. Friscn (1923) beschrieben sind. Abb. 3 zeigt ihre zeit-
lichen Beziehungen zum Saugvorgang.

a) Markierflug. Die Biene umfliegt mit ausgestillptem Duftorgan die Futter-
quelle. Bei geringer Giite fliegt sie geradlinig zum Futtertischchen. Ist beim Landen
das Duftorgan eingestiilpt, nehme ich an, es habe kein Markierflug stattgefunden. —
An einer sehr guten Futterquelle kann der Markierflug bis zu 1 min dauern, d. h.
etwa so lange wie die Saugzeit. Als Beginn des Markierflugs setzte ich mit einer
gewissen Willkiir den Zeitpunkt fest, zu dem sie bei der Riickkehr vom Stock die
Fensteroffnung zum ersten Mal durchflog.

b) Wihrend des Saugens wird das Dufiorgan noch eine Zeitlang ausgestilpt
gehalten. Im Extremfall kann sie mit ausgestilptem Duftorgan und gefiilitem
Magen abfliegen.

¢) Sterzeln vor dem Saugen. Nach dem Landen lduft sie sterzelnd zur Kapillare,
vor der sie manchmal heftig sterzelnd stehenbleibt. — Sterzeln kann auch wihrend
der bei kleinen ZufluBgeschwindigkeiten stattfindenden Saugunterbrechungen (vgl.
B 5) kurz nach Besuchsbeginn auftreten. Wenn sie dann nach einigem Umherfliegen
zum Futtertischchen zuriickkehrt, sterzelt sie oft. Ausldésend scheint dabei die Wie-
deraufnahme des Kontaktes mit der bekannten Futterstelle zu sein (RENNER, 1960).

d) Sterzeln wihrend des Saugens tritt nur an einer sehr guten Futterquelle auf.
Voraussetzung ist Sterzeln vor dem Saugen. Beim Riisseleintauchen wird das Ster-
zeln meist kurz unterbrochen. Dann setzt es erneut ein und kann einige Sekunden
andauern.

Wenn sich sowohl die Reizsituation an der Futterquelle als auch die
Trachtverhiltnisse nicht dndern, bleibt das Duftmarkieren tiber Tage
hinweg verhéltnisméBig konstant (Abb. 4).

Nach v. Frisca (1923) beantworten die Bienen eine Verbesserung
der Reizsituation erst dann mit Duftmarkieren, wenn sie vorher im Stock
getanzt haben, was erst nach einigen Besuchen geschieht. Dressierte ich
eine von der Fenster- (6% <c¢<10%) an die Zimmerfutterquelle (¢ =
25%), setzte Duftmarkieren im allgemeinen beim 3. Besuch nach dem
ersten selbstandigen Hereinfinden ein.

Beurteilt eine Sammlerin eine Futterquelle, spielen auch die T'rachi-
verhiilinisse (s. Nomenklatur) eine Rolle. Sind diese schlecht, findet
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Abb. 4. Duftmarkieren und Putzen einer Biene, die 5 Tage lang unter gleich-

bleibenden Bedingungen an der Futterquelle verkehrte. — 3.—7. 10. 66. Zentral-

werte. 10 < n < 52. Sterzeln = Sterzeln vor dem Saugen. — Unterschiede zwischen
dem 3. und 5. Tag nicht signifikant (Kolmogoroff-Smirnoff-Test)

auch bei niedrigen Konzentrationen Duftmarkieren statt. Andererseits
kann es selbst bei hoher Konzentration ausbleiben — némlich bei sehr
kleiner ZufluBgeschwindigkeit. Gleiches gilt fiir das Auslosen von Ténzen
(Bocw, 1956).

Die Abhéngigkeit der Dauer des Duftmarkierens von der Konzen-
tration ist fiir zwei Verhaltensweisen in Abb. 5 dargestellt. Bei einer
12%igen Losung findet zwar noch Markierflug, aber kein Sterzeln mehr
statt. Das 148t sich durch unterschiedliche Schwellen erklaren. Die beiden
Kurven verlaufen gleichartig.
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Abb. 5. Dauer des Markierflugs und des Sterzelns in Abhéingigkeit von der Konzen-

tration. — September 1965 und Oktober 1966. 3 Bienen. 28 << n < 46. Fir jede

Konzentration und Biene wurde ein Zentralwert errechunet. Die Mittelwerte dieser
Zentralwerte sind dargestellt

4. Binfluf der Konzentration auf Saugwartezeit und andere Verhaltensweisen

Wihrend die Biene saugt, wird durch Abstellen der Pumpe der Zuflufl des
Zuckerwassers unterbrochen. Zwischen dem Augenblick, in dem der Meniskus auBer
Zungenreichweite gerét und dem Herausziehen des Rissels verstreicht eine gewisse
Zeit (Saugwartezeit). Um vergleichbare Messungen zu erhalten, habe ich den ZufluB
dann unterbrochen, wenn die Biene 50% der Abflugmagenfiillung getrunken hatte.

Die Saugwartezeit (MeBwerte in Abb. 7) wichst mit zunehmender
Konzentration und folgt in ihrem Verlauf dem des Duftmarkierens und
der Abflugmagenfiillung.

Eine andere Form der Abhéingigkeit zeigen die in Abb. 6 dargestellten
Verhaltensweisen. Deren MeBwerte fallen mit zunehmender Konzen-
tration. Bei niedrig konzentriertem Zuckerwasser treten in der ersten
Besuchshilfte Saugunterbrechungen auf (,,zogernd trinkende Bienen
v. Friscus, 1935). Die ,,Zeit fiir Unterbrechungen’ (Abb. 6a) ist die
Summe der Zeitdauern der Einzelunterbrechungen fiir jeden Besuch. —
Auch nach dem Saugen trédelt sie noch, ehe sie zum Stock zuriickkehrt
(Abb. 6Db).

Beim Vergleich von Abb. 5 mit Abb. 6 fallt auf, dal die Kurven von
Abb. 6 in gleichem Ma fallen wie die von Abb. 5 steigen (vgl. Diskussion
zu Teil T).
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Abb. 6. Zeitdauern, wihrend derer die Biene im Verlauf eines Besuchs nicht saugt,
in Abhingigkeit von der Konzentration. — Oktober 1966. 1 Biene. Mittelwerte.
6 <<n < 16. Weiteres s. Text

5. Abhdngigkeit der quellenspezifischen Sammelbereitschaft
von der Konzentration

Als Ausdruck der quellenspezifischen Sammelbereitschaft betrachte
ich Verhaltensweisen, deren MeBwerte mit zunehmender Konzentration
wachsen (Abb. 5). Verhaltensweisen, deren MeBwerte mit zunehmender
Konzentration fallen, werden in der Diskussion zu Teil I interpretiert. —
Welche Funktion beschreibt die Abhéngigkeit der quellenspezifischen
Sammelbereitschaft von der Konzentration ?

Um diese Frage mit Hilfe eines moglichst umfangreichen Daten-
materials zu beantworten, verwertete ich Literaturangaben, die aus ver-
schiedenen Konzentrationsbereichen vorliegen. Um sie auf eine eventuelle
gemeinsame Abhingigkeit zu prifen, figte ich sie zu einem Kurvenbild
zusammen. Hierzu transformierte ich die Daten auf zweierlei Weise:

a) Additive Konstanten tragen der Tatsache Rechnung, dafl die Ver-
haltensweisen unterschiedliche Schwellen besitzen; z. B. wird eine niedrig
konzentrierte Losung zwar eingetragen, 16st aber noch keine Ténze aus
(v. FriscH, 1965), fir das Auftreten von Sterzeln muf eine héhere Kon-
zentration vorliegen als fiir den Duftmarkierflug (Abb. 5). Die Konstan-
ten haben in Abb. 7 unterschiedliche Lagen der Nullpunkte der Ordina-
ten zur Folge.
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Anteil der ohne 2Zégern lrinkenden Bienen. Nach v.FRISCH 1935, Tab. 1
Fiuggeschwindigkeit beim Hinflug. Nach v.FRISCH u. LINDAUER 1955, Fig.7u.8
Vibrationsimpulsfrequenz. Nach ESCH 1963, Tab.1

Anteil der tanzenden Bienen. Nach v.FRISCH 1965, Tab.5

Tanzdauer pro Biene. Nach v.FRISCH 1365, Tab.5

Abflugmagenfiliung. Nach NONEZ 1965, Abb.5b

Abflugmagenfiillung. Eigene Messungen
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Abb. 7. Verschiedene Verhaltensweisen in Abhingigkeit von der Konzentration. —
Literaturangaben und eigene Mef8ergebnisse. MeBwerte der Abflugmagentillung und
des Duftmarkierens aus den entsprechenden Abbildungen iibernommen. Saugwarte-
zeit: Oktober 1966. 2 Bienen. Mittelwerte. 14 << <24, Erlduterung der Darstellung
im Text. Durchgezogene Linie nach Augenmal@ eingezeichnet, wobei die Mittelwerte
der Punktescharen zu Hilfe genommen wurden. Trifft die zugrunde gelegte Hypothese
zu, gibt diese den jeweiligen Betrag der quellenspezifischen Sammelbereitschaft
in willkiirlichen Einheiten wieder

b) Ich multiplizierte die MeBreihen je mit einem konstanten Faktor.
Im Diagramm ergeben sich dadurch verschiedene OrdinatenmaBstibe.
Der Typus der zugrundegelegten Funktion dndert sich dabei nicht. Die
verschiedenen OrdinatenmaBstibe lassen sich physiologisch interpretie-
ren: Die quellenspezifische Sammelbereitschaft dubert sich in verschie-
denen Verhaltensweisen, wofiir verschiedene Teilsysteme verantwortlich
sind. Diese sprechen verschieden stark an, so dafi sie jeweils mit einem
anderen Faktor multipliziert erscheint.

Die MeBwerte einer Vielfalt von Verhaltensweisen (Abb. 7) passen sich
einem gemeinsamen Verlauf recht gut an. Hieraus 18t sich folgern : Alle
von der Konzentration abhingigen Werte konnten — nach entsprechen-
den (linearen) Umformungen — von einem und demselben physiologischen
Funktionswert abhingen. Dieser wére seinerseits in der in Abb. 7 ange-
gebenen Weise von der Konzentration abhangig.



Putzverhalten und Sammelbersitschaft bei der Biene 13

B. Einfluf} der ZufluBgeschwindigkeit
1. Allgemeines

v. Friscu (1923) fitterte Bienen einerseits aus vollen Schélchen, andererseits
mittels getrdnkten FlieBpapiers. Er beobachtete, dal sie bei der spiirlichen Fiitte-
rung ihre Honigblase nicht mehr so stark fillten, das Duftorgan nicht mehr aus-
stiilpten, im Stock nicht mehr tanzten (vgl. hierzu auch Bocr, 1956) und linger
am Futterplatz verweilten. Messungen der Besuchsdauern und -pausen sowie der
Abflugmagenfiilllung als Funktionen der ZufluBgeschwindigkeit finden sich bei
No¥Ez (1966).

Von einer bestimmten ZufluBlgeschwindigkeit an kann man diese
beliebig vergroBern, ohne dafl die Biene noch schneller trinken wiirde.
Sie saugt dann, ,,so schnell sie kann*. Die GroBe vp,, entspricht der
Sauggeschwindigkeit bei unbegrenztem ZufluBl (bestimmte Konzentra-
tion und Temperatur vorausgesetzt). v, ist fiir verschiedene Bienen
unter denselben Bedingungen verschieden, beispielsweise maB ich bei
T=24°C und ¢=25% bei zwei Individuen 1,2 und 1,5 pl/sec. Trotz
dieser unterschiedlichen Werte lag fiir beide voller ZufluB vor. Da fiir
Verhaltensuntersuchungen das Verhdltnis einer gegebenen Zuflulge-
schwindigkeit zu v,,,, wichtiger sein diirfte als diese angegeben in yul/sec,
habe ich die relative ZufluBgeschwindigkeit v, = /v, eingefiithrt. Hierzu
folgendes: Die Sauggeschwindigkeit wichst linear mit der Temperatur
(PrLuMM, in Vorbereitung). Bei einer gegebenen Temperatur kann man
einen Zufluf einstellen, den die Biene gerade noch bewdltigt, d. h. vy,..
Erhoht man nun die Temperatur (ohne den Zuflull zu verdndern), so
kénnte sie schneller trinken. Da man aber an der ZufluBgeschwindigkeit
(gemessen in plfsec) nichts gedndert hat, kann sie nicht mehr saugen, so
schnell sie es bei dieser Temperatur vermag, d. h., die bienenbezogene
ZufluBigeschwindigkeit v, ist kleiner geworden. Dem wird durch die vfv,,,-
Skala Rechnung getragen.

2. Abflugmagenfiillung als Funktion der Zuflufgeschwindigheit

v. Friscr (1923) hat diese Abhéngigkeit erstmals beschrieben, NG Nz
(1966) hat sie dann ausfiihrtlicher untersucht. Eigene, die Angaben von
No6¥Ez im wesentlichen bestétigende, MeBergebnisse sind in Abb. 11 dar-
gestellt. Bemerkenswert ist, daf bei vollem ZufluBl etwas weniger getrun-
ken wird als bei mittlerem (NGXEzZ, 1966).

3. Verhaltensweisen des Duftmarkierens in Abhingigkeit
von der Zuflupgeschwindigkeit
Beim Duftmarkieren sind grofle Unterschiede zwischen den Einzel-
bienen zu beobachten (v. Frisca, 1923). Daher habe ich die MeBwerte
normiert (vgl. Methodik).
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Abb. 8. Verhaltensweisen des Duftmarkierens in Abhéngigkeit von der ZufluB-
geschwindigkeit, — September/Oktober 1966. 5 Bienen. Zentralwerte. 8 < n<C 63.
Normiert auf den jeweiligen Zentralwert bei v, =0,9

Abb. 8 gibt einerseits die Verhiltnisse der Zeitdauern der einzelnen
Verhaltensweisen bei gegebenem Zuflul wieder, andererseits zeigt sie die
unterschiedlichen Schwellenwerte. Die hochste Schwelle hat das Sterzeln
wihrend des Saugens, die niedrigste der Markierflug.

4. Binfluf der Zuflupgeschwindigkeit auf die Saugwartezeit

Mit der in A 4 beschriebenen Methode sind Messungen bei v, << 0,1
nicht mehr moglich, da die Biene dort von sich aus das Saugen unter-
bricht (vgl. B 5); stellt man die Pumpe zwischen zwei solchen Unter-
brechungen ab, findet man eine mit dieser Methode nicht mehr faBbare
sebr kurze Saugwartezeit. Der in Abb. 9 dargestellte Bereich zeigt: Die
Kurve verlduft dhnlich derjenigen der Abflugmagenfiillung als Funktion
der ZufluBgeschwindigkeit (Abb. 11).

5. Saugunterbrechungen und thre Beziehung zur Zuflupgeschwindigkert

Bei kleinen ZufluBgeschwindigkeiten sitzt die Biene nicht wie bei groBen wih-
rend des gesamten Besuchs an der Kapillare, sondern kurz nach Saugbeginn unter-
bricht sie, lauft auf dem Futtertischchen oder fliegt im Zimmer umbher. Sie kehrt
dann zuriick, saugt die zugeflossene Zuckerlosung auf und unterbricht wieder. Dies
wiederholt sich wéhrend der ganzen Besuchsdauer (zur Definition von ,,Besuch®
¢. Nomenklatur). Durch jhr Verhalten wird fiir sie der kontinuierliche Zuflu$§ zu
einem diskontinuierlichen. Je niedriger die Zuflufigeschwindigkeit ist, desto kiirzer
sind die Zeitabschnitte des Saugens zwischen den Unterbrechungen und desto
hiufiger sind diese.



Putzverhalten und Sammelbereitschaft bei der Biene 15

8
T
]

T l \.\.
0 \u
L
wg
s
3 'S
3 / c=25%
§3 o T=24°C —
oy
b~}
o
29

0 02 04 06 a8 10

ZufluBgeschwindigkeit V/Vmax )

Abb. 9. Abhéngigkeit der Saugwartezeit von der Zufluligeschwindigkeit. — Septem-

ber/Oktober 1966. 2 Bienen. Mittelwerte. 12<n < 18. Unterschied zwischen den

Werten bei v,=0,11 und v, = 0,45 signifikant (P < 0,001; Kolmogorofi-Smirnoff-
Test)

Saugunterbrechungen sind zu beobachten bei v, < 0,35 (Abb. 10). Der
starke Anstieg der Kurve mit abnehmender Zuflu3geschwindigkeit wird
nicht durch die Verldngerung der Besuchsdauer (v. FriscH, 1923 ; NUKEz,
1966) vorgetduscht (Abb. 10 Einschaltfigur).

Sperrt man die Biene bei kleinen ZufluBgeschwindigkeiten zu Saug-
beginn so ein, dal sie nicht umhberfliegen kann, dann sind die Unter-
brechungen und Abschnitte des Saugens kiirzer und dadurch zahlreicher
{(Abb. 10).

Schaltet man zwischen 2 Besuchen von einer hohen ZufluBgeschwindigkeit auf
eine mittlere, z. B. von v,=0,9 auf v,= 0,45, dann treten auch hier Unterbrechun-
gen auf. Nach etwa 3 Besuchen saugt sie aber wieder kontinuierlich (vgl. Nt¥uz,
1966). Dieses Verschwinden der Saugunterbrechungen konnte ich im Gegensatz zu
NUiEz (1966) nur bei mittleren ZufluBgeschwindigkeiten beobachten, nicht dagegen
bei kleinen, obwohl ich oft ldngere Zeit nichts an der Futterquelle dnderte. Beispiel:
Bei v,=0,22 stattete eine Biene in 2,3 Std 25 Besuche ab; die Unterbrechungen
verschwanden dabei nicht.

6. Abhingigkeit der quellenspezifischen Sammelbereitschaft
von der Zuflufgeschwindigkeit

Die in B 2 bis B 4 beschriebenen Mefergebnisse verwende ich, um
die jeweilige Stirke der quellenspezifischen Sammelbereitschaft zu erfas-
sen. Da ich annehme, dafi diese mit wachsender ZufluBgeschwindigkeit
nicht ab- sondern zunimmt, beriicksichtige ich die Krgebnisse von B 5
im folgenden nicht. Diese werden in der Diskussion zu Teil I interpretiert.
Die Daten von B 2 bis B 4 stelle ich so dar, wie es in A 5 fiir die Kon-
zentrationsabhéngigkeit beschrieben ist: ich transformiere sie mittels addi-
tiver Konstanten und konstanter Faktoren.
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Abb. 10. Anzahl der Saugunterbrechungen pro Besuch in Abhéngigkeit von der Zu-
fluBgeschwindigkeit. — September/Oktober 1966. 4 Bienen. Mittelwerte. 3 < n< 45.
Normiert auf den jeweiligen Mittelwert bei v,=0,11. Die quadratischen Symbole
reprisentieren MeBwerte von Versuchen, bei denen eine Biene wihrend des Besuchs
im Hauschen (Abb. 1) eingesperrt war. Binschaltfigur: Anzahl der Unterbrechungen
pro Zeiteinheit bei einer Biene. Mittelwerte. 7 <7< 16. — In der groBien Abbildung
hat nur der Punkt bei v, =0,67 den Ordinatenwert Null. Die Punkte bei hoheren
ZufluBgeschwindigkeiten liegen etwas iiber der Null-Linie. Grund: Die Bienen
machen auch bei hohen ZufluBgeschwindigkeiten kurz vor dem endgiiltigen Saugende
&fters eine Unterbrechung. Dies wird in der Einschaltfigur stirker betont, da die
durchschnittliche Besuchsdauer z. B. bei v,=0,9 nur etwa 50 sec betrigt und die
Anzahl der Unterbrechungen auf 100 sec bezogen wurde (der Ordinatenwert wird
dadurch verdoppelt)

Die Kurve der Abb. 11 gibt den Betrag der jeweiligen quellenspezifi-
schen Sammelbereitschaft in willkiirlichen Einheiten wieder. Sie hat bei
mittleren ZufluBgeschwindigkeiten ein Maximum. Auffillig ist der Abfall
zu hohen ZufluBgeschwindigkeiten hin. Die Kurve der Abb. 7 ist dagegen
bis zur hochsten gemessenen Konzentration von 55 % dauernd ansteigend.
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Abb. 11. Verschiedene Verhaltensweisen in Abhingigkeit von der Zuflufigeschwin-

digkeit. — Me8werte der Saugwartezeit und des Duftmarkierens aus den entspre-

chenden Abbildungen iibernommen. Abflugmagenfillung: August bis Oktober 1966.

2—7 Bienen. Mittelwerte. 16 << n<C 119. Normiert auf den jeweiligen Mittelwert bei

v, = 0,45. Erliuterung der Darstellungsweise im Text. Durchgezogene Linie nach

Augenmall eingezeichnet, wobei die Mittelwerte der Punktescharen zu Hilfe
genommen wurden

C. EinfluB der Temperatur

1. Allgemeines

Die Temperatur an der Futterquelle beeinfluBt die Sammlerin auf ver-
schiedene Weise: 1. Sie wirkt iiber die, wahrscheinlich vor allem auf den
Antennen legenden, Thermorezeptoren (HERAN, 1952; Ntizz, 1966).
2. Die Biene verldBt den Stock mit einer Kérpertemperatur von 35° C
(EscH, 1960), die an der Futterquelle um so héher bleibt, je wirmer es
dort ist. Hier liegt ein direkter Einflufl auf den Bienenkorper vor. 3. Mit
der Lufttemperatur wechselt die Temperatur der Futterlésung, welche
vermutlich die Saugpumpe beeinflubt (Gowrarskr, 1935; NUKNEzZ,
1966). — Wirkungen der Temperatur zeigen sich an der Abflugmagen-
fullung (BrTTs, 1929; v. FrIscH, 1935; GONTARSKI, 1935; Scuva, 1952;
No6XEz, 1966), am Tanztempo (BRAUNINGER, 1964) und an den Besuchs-
pausen (NUXNEz, 1966). Verdnderungen der Lufttemperatur machen sich
dabei stirker bemerkbar als solche der Zuckerwassertemperatur (BrAU-
NINGER, 1964; NUNEZ, 1966).

2 Z. vergl. Physiologie, Bd. 64
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Abb. 12. Schema zum Verhalten bei tiefen Temperaturen. — Voller Zufluf. Zeit-

dauer fiir ununterbrochenes Saugen bei ¢ =14% und 15° C etwa 60 sec. Da zwischen

Landen und Saugbeginn Sterzeln (S¢) auftreten kann, wurde bei der Besuchsdauer

diese Zeitspanne nicht berticksichtigt. Putzen kann, muB aber nicht zu den
bezeichneten Zeitpunkten auftreten

2. Temperaturabhingige Verhaltensweisen

Die Versuche zum EinfluB der Temperatur wurden im Freien mit einer Bienen-
schar durchgefithrt, die vermutlich von einem in etwa 500 m Entfernung stehenden
Stock kam, Die Futterquelle entsprach der Fensterfutterquelle. Die Zuflufigeschwin-
digkeit wurde stets so hoch gehalten, daB fiir jede Temperatur unbegrenzter ZufluB
gegeben war. Der Futterplatz lag im Schatten (Sonnenschirm). Die dabei auf die
Bienen treffende Wirmestrahlung konnten diese wahrscheinlich nicht wahrnehmen
(HERANX, 1952), sie wirkte vermutlick nur durch Aufheizen des Korpers.

Die bei klarem Wetter durchgefiihrten Beobachtungen begannen um 7 Uhr bei
— je nach Tag — 15—17° C (Messung mit Quecksilberthermometer auf 1-0,5° C)
und endeten gegen 14 Uhr, wenn die Tageshdchsttemperatur erreicht war. Im Unter-
schied zu den Laborversuchen wirkte die Temperatur hier auch auf dem Flogweg.

Ich lieB jeweils nur 1 Biene (in seltenen Fillen 2) zur Futterquelle zu. Die
anderen hielt ich ab, indem ich die Futterquelle mit den Hénden und einem
breiten Hutrand abschirmte. Die saugenden lieBen sich dadurch nicht stéren: Test-
versuche ergaben, da die MeBergebnisse nicht verfilscht wurden. Diese Methode
war allerdings nur bei einer 14%igen Losung wirksam, nicht bei einer 25- oder
50%igen. Das 148t sich durch die bei den héher konzentrierten Losungen grofiere
quellenspezifische Sammelbereitschaft erkiiren. Durch mehrere gleichzeitig trin-
kende Bienen wire die ZufluBgeschwindigkeit fiir die Einzelbiene kleiner geworden.
Daher bedeckte ich die saugende mit einem Glasschilchen. Systematische Fehler
ergaben sich dadurch nicht.

Wie v. Frisca (1923) beschreibt (,,Sehr auffallend waren bisweilen
die individuellen Verschiedenheiten in der Betéitigung des Duftorgans...),
zeigten manche Bienen bei ¢ =14 % Markierflug, manche sterzelten sogar
wihrend des Saugens; andere lielen keinerlei Duftmarkieren erkennen. —
Markierflug und Sterzeln traten allerdings erst dann auf, wenn die Tem-
peratur an der Futterquelle hoher war als etwa 20° C.

Bei diesen Versuchen habe ich auBer dem Putzen (s. II C) zwei Zeit-
dauern gemessen: Besuchsdauer und Verzdgerung des Abflugs (Abb. 12).
Diese MeBgroBen ergaben sich aus dem Verhalten bei tiefen Tempera-
turen: Unterhalb 19° C saugt die Biene eine Zeitlang kontinuierlich. Dann
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Abb. 13. Besuchsdauer sowie Verzdgerung des Abflugs (vgl. Abb. 12) in Abhingig-
keit von der Temperatur. — August 1967. 10—15 Bienen. Mittelwerte. 2 <7< 19.
Kurven nach Augenmalf eingezeichnet

unterbricht sie und steht untdtig auf dem Futtertischchen herum.
Manchmal klappt sie dann den Riissel aus, klappt ihn aber ohne zu
trinken wieder ein. Nach mehreren Sekunden beginnt sie erneut zu sau-
gen, unterbricht dann wieder, trodelt herum, saugt nochmals usw.,
schlieBlich fliegt sie ab (Abb. 12). Dieses Verhalten tritt bei vollem Zuflu
und verschiedenen Konzentrationen auf, wenn nur die Temperatur tief
genug ist. Die Bienen tun wihrend der Unterbrechungen meist nichts.
Gelegentlich putzen sie sich; die meisten Putzbewegungen liegen jedoch
zwischen letztem Saugen und Abflug.

Temperaturabhingig sind: 1. Die Zeit ununterbrochenen Saugens;
2. die Zeitspanne, um die sich der Abflug nach der ersten Saugunter-
brechung hinauszdgert; 3. die Anzahl der Unterbrechungen ; ebenfalls die
Besuchsdauer, die sich als Summe von 1. und 2. ergibt. — Bei gegebener
Temperatur sind diese GroBen anndhernd konstant.

Die Besuchsdauer und die Dauer der Verzogerung des Abflugs folgen
in ihrer Abhéngigkeit von der Temperatur einem sigmoiden Verlauf
(Abb. 13). Je niedriger die Temperatur, desto grofer ist die Verzoégerung.
Bei 23° C betrégt sie einige Sekunden, bei 15° C ungefihr 1 min, d. h.,
sie dauert dann etwa so lang wie die Zeit ununterbrochenen Saugens.
Bei 30° C fliegen die Bienen unmittelbar nach dem Saugen auf, die Saug-
zeit hat fast ihren unteren Grenzwert erreicht. Bei noch bhéheren Tem-
peraturen wird noch schneller getrunken, gleichzeitig aber auch noch
mehr, so dal} die Saugzeit sich nicht mehr wesentlich dndert.

2%
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Abb. 14. MeBwerte von Abb. 13 in gegenldufigem OrdinatenmaBstab. Weiteres im
Text. Bei der Subtraktion von einer Konstanten erhielt ein Punkt (bei 18° C) einen
negativen Ordinatenwert; er ist nicht eingetragen. Kurve nach AugenmaB gezeichnet,
wobei die Mittelwertskurve zu Hille genommen wurde. Hinschaltfigur: Besuchs-
dauer fiir eine andere Konzentration. (Messungen der Verzdgerung des Abflugs
hier nicht durchgefiihrt.) Darstellung entsprechend groBer Figur. August 1967.
10—15 Bienen. Mittelwerte. 2 << n <C 14. Kurvenverlauf unterhalb 16° C in Anlehnung
an groBe Figur gezeichnet

3. Abhiingigkeit der quellenspezifischen Sammelbereitschaft
von der Temperatur

Die Kurven der Abb. 13 zeigen die mit abnehmender Temperatur zunehmende
,,Trigheit” der Sammlerin. Ich nehme an, daf die quellenspezifische Sammel-
bereitschaft mit abnehmender Temperatur nicht zu- sondern abnimmt. Dafiir spre-
chen folgende Befunde: 1. Verzdgerungen des Abflugs lassen sich auch erreichen
durch Erniedrigen der Konzentration bei gleichbleibender Temperatur (Abb. 6b).
Dabei fallen die Kurven der Abb. 6 im selben MaB wie die quellenspezifische
Sammelbereitschaft wichst (Abb.7). — 2. In T A und I B wurde angenommen,
daB sich die quellenspezifische Sammelbereitschaft u.a. in der Abflugmagen-
fillung widerspiegelt. Diese wiichst aber mit zunehmender Temperatur, wobei die
von NUREz (1966) gemessenen Kurven dhnlich verlaufen wie die in Abb. 14 dar-
gestellten; sie zeigen allerdings nicht den bei etwa 18° C liegenden Wendepunkt
meiner Kurven. — 3. Die in C2 erwihnte groBe ,,Gier* (= quellenspezifische
Sammelbereitschaft) bei ¢ = 25% und ¢ = 50% (die mich zu einer anderen Abschirm-
methode nétigte) war auch bei ¢==14% zu beobachten, allerdings nur bei Tempera-
turen um 30° C.

Aus Kurven, die mit zunehmender Konzentration oder ZufluBige-
schwindigkeit fallen, erhilt man den Verlauf der quellenspezifischen
Sammelbereitschaft dadurch, daB man die Kurven von einer Konstanten
subtrahiert (Begrindung in der Diskussion zu Teil I). Nimmt man an,
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daB sich dieses Verfahren auch auf Abhingigkeiten von der Temperatur
anwenden li8t, kann man aus den Angaben der Abb. 13 die Abhédngigkeit
der quellenspezifischen Sammelbereitschaft vonder Temperatur zeichnen:
Jede Kurve der Abb. 13 strebt zwei Grenzwerten zu. Diese werden abge-
schitzt und der jeweils obere (58 bzw. 130 sec) als Konstante gewahlt,
von der die betreffende Kurve zu subtrahieren ist. Die Ordinatenmal-
stibe werden so veriindert, daf fiir beide Abhingigkeiten die Grenz-
werte zusammenfallen; aullerdem wird die Kurve der Besuchsdauer so
verschoben, daB ihr unterer Grenzwert mit dem der Verzégerung zusam-
menfallt.

Das Ergebnis zeigt Abb. 14. Die quellenspezifischen Sammelbereit-
schaft hingt demnach von der Temperatur in anderer Form ab als von
der Konzentration oder ZufluBgeschwindigkeit. Sie ist oberhalb 26° C
anniahernd konstant; mit abnehmender Temperatur fillt sie, dabei ver-
andert sie sich besonders stark zwischen 20 und 17° C; unterhalb 17° C
ist sie sehr klein und wieder anndhernd konstant. — Die Einschaltfigur
Abb. 14 zeigt dieselbe Abhingigkeit fiir eine andere Konzentration. Die
Kurve verlduft dhnlich der in der groBen Figur dargestellten.

Diskussion zu Teil I

In Teil I sollte die Frage beantwortet werden, ob die gemessenen
Verhaltensweisen gemeinsamen Gesetzlichkeiten folgen und damit als Aus-
druck einer alle bestimmenden quellenspezifischen Sammelbereitschaft
betrachtet werden kénnen. Sind die Versuchsergebnisse mit dieser Hypo-
these befriedigend zu interpretieren ?

Samtliche in Teil I beschriebenen Variablen im Verhalten der Biene
lassen sich einer der beiden folgenden Gruppen zuordnen:

Gruppe 1. Die gemessene Variable wichst mit zunehmender Konzen-
tration, ZufluBgeschwindigkeit oder Temperatur. Beispiele: Duftmarkie-
ren (Abb. 5 und 8), Abflugmagenfiillung (Abb. 7 und 11), Saugwartezeit
(Abb. 7 und 9). — GroBen, die in Abhingigkeit von der ZufluBgeschwin-
digkeit ein flaches Maximum aufweisen, werden hier mit berticksichtigt.

Gruppe 2. Die gemessene Variable fdllt mit zunehmender Konzen-
tration, ZufluBgeschwindigkeit oder Temperatur. Beispiele: Saugunter-
brechungen (Abb. 6aund 10), Verzogerung des Abflugs (Abb. 6b und 13),
Besuchsdauer (Abb. 13).

Eine dritte Gruppe von Verhaltensweisen — das in Teil IT beschrie-
bene Putzen — zeigt eine ganz andere Form der Abhingigkeit. Simt-
liche an der Futterquelle zu beobachtenden Verhaltensweisen lassen sich
in eine dieser drei Gruppen einordnen.

Die Werte der Variablen der Gruppe 2 kann man formal dadurch
erhalten, daB man die Werte der Variablen der Gruppe 1 von einer
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Abb. 15. Abflugmagenfilllung und Anzahl der Saugunterbrechungen in Abhéingig-
keit von der ZufluBgeschwindigkeit. — Werte fiir Abflugmagenfillung aus Abb. 11,
fiir Saugunterbrechungen aus Abb. 10 dbernommen. Werte ,,Biene eingesperrt‘
(Abb. 10) mit itbrigen zusammengenommen, da auch fiir Abflugmagenfilllung Werte
von Versuchen bei beiden Bedingungen verwendet wurden. Weiteres s. Text

Konstanten subtrahiert. Als Beispiele wihle ich aus Gruppe 1 die Abflug-
magenfillung, aus Gruppe 2 die Anzahl der Saugunterbrechungen. Letz-
tere subtrahiere ich von einer Konstanten und stelle die erhaltenen Werte
gemeinsam mit der Abflugmagenfiillung dar (Abb. 15).

Aus simtlichen Variablen der Gruppe 1 lafit sich — fiir ¢, 7 und v
gesondert — durch Wahl geeigneter OrdinatenmaBstibe und Nullpunkt-
lagen ein gemeinsamer Kurvenzug zeichnen (Abb. 7 und 11). — Auf die
Variablen der Gruppe 2 habe ich dieses Verfahren nur bei der Abhingig-
keit von der Temperatur angewandt, nicht dagegen fiir verschiedene
Konzentrationen und ZufluBgeschwindigkeiten, da zu wenige Messungen
vorlagen.

Welche Bereitschaften reprisentieren die Verhaltensweisen von
Gruppe 1 und 2 ? Lalt sich iber die sie verkniipfende Konstante etwas
aussagen ! — Verhaltensweisen der Gruppe 1 wurden in Teil I als Maf fir
die quellenspezifische Sammelbereitschaft gewertet.

Die Konstante interpretiere ich als ,,allgemeine Sammelbereitschaft
und nehme an, daB sie unabhéngig von den Eigenschaften der Futter-
quellen ist. Begriindung: Eine Biene ist etwa vom 20. Tag an (gerechnet
ab dem Schliipfen aus der Puppe) fiir den Rest ihres Lebens ausschlieflich
Sammlerin, falls sich keine drastischen Verinderungen im Stock ergeben
(vgl. z. B. ZaxDER und Weiss, 1964). Fir die Dauer meiner Experimente
setze ich einigermaBen konstante Stockverhiltnisse — und damit kon-
stante allgemeine Sammelbereitschaft — voraus.
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Neben der allgemeinen Sammelbereitschaft konnten Aggression und
Flucht eine Rolle spielen. An der Fensterfutterquelle waren in Ausnahme-
fallen Bienen zu beobachten, die andere angriffen; interspezifische Ag-
gression konnteich an der Futterquelle nicht feststellen. Auch mit Flucht
ist bei den Experimenten nicht zu rechnen, denn es ist duBerst schwierig,
eine angewdhnte Sammlerin zu verjagen. Blist man sie an oder scheucht
sie mit der Hand, fliegt sie anfangs kurz auf, spiter kitmmert sie sich
nicht mehr darum.

Ob sich die hier fiir Nektarsammlerinnen angestellten Uberlegungen auf eine
Sammelbereitschaft anwenden lassen, die sich auf Nektar, Wasser, Pollen und
Kittharz im gesamten bezieht, ist eine offene Frage. Eine Biene sammelt ja nicht
starr immer dasselbe, sondern richtet ihre Tétigkeit nach dem Bedarf des Stocks
(LINDAUER, 1952).

Wie lassen sich die Verhaltensweisen der Gruppe 2 interpretieren ? —
Betrachten wir hierzu das Verhalten wahrend der in Abb. 10 dargestell-
ten Saugunterbrechungen. Im Bereich 0,1 <<v,<<0,3 fliegt die Biene
wiahrend der Unterbrechungen im Zimmer umbher. (Die Ausfihrungen
gelten fiir bestimmte konstante Trachtverhiltnisse). Bei v, =0,06 fliegt
sie auflerdem hin und wieder die Fensterfutterquelle an und saugt dort.
Bei v, =0,03 tut sie dies hiunfiger. Je groBer also die Anzahl der Saug-
unterbrechungen ist (Abb. 10), desto hiufiger saugt sie zwischendurch
an der Fensterfutterquelle (Entsprechendes gilt fiir Herabsetzen der
Konzentration). Durch dieses Verhalten erweitert sie ihr Sammelareal —
bei hohen ZufluBgeschwindigkeiten besteht dieses ja ausschlieBlich aus
der Versuchsfutterquelle. Hieraus folgere ich, dafi Verhaltensweisen der
Gruppe 2 die Bereitschaft widerspiegeln, die Versuchsfutterquelle zu ver-
lassen und an anderen Futterquellen zu sammeln.

Fiir den Zusammenhang der beiden — einander entgegengesetzten
und gleichzeitig meBbaren — Bereitschaften! kann nach Abb. 15 ange-
nommen werden: quellenspezifische Sammelbereitschaft + Berestschaft, an
anderen Futterquellen zu sammeln = konstante allgemeine Sammelbereit-
schaft. Liegt als MeBergebnis die Kurve der quellenspezifischen Sammel-
bereitschaft vor, 146t sich die der antagonistischen Bereitschaft errech-
nen und umgekehrt. Welche eine Kennlinie und welche ein Verrechnungs-
ergebnis ist, kann vorldufig nicht entschieden werden. Im folgenden
nehme ich an, die quellenspezifische Sammelbereitschaft sei eine Funk-
tion der Reizsituation an der Futterquelle (Abb. 19).

Eine Futterquelle kann sich dadurch ,,relativ verschlechtern®, da8 die Tracht-
verhilinisse sich verbessern (Boom, 1956; SCHRICKER, 1965). v. FriscH (1965) gibt
an, daB je nach ,,allgemeiner Trachtlage® die Annahmeschwelle (Grenzwert, unter

dem eine Losung nicht mehr angenommen wird) fiir verschieden konzentrierte
Zuckerldsungen zwischen etwa 4 und 30% schwankt. — Danach ist anzunehmen,

1. Weitere Untersuchungen miissen zeigen, ob die Annahme zweier Bereit-
schaften berechtigt ist.
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da8 die Trachtverhiltnisse — von denen eine Sammlerin itber die Futterabnehme-
rinnen Nachricht erhilt (v. Friscy, 1965) — schwellenverindernd wirken, d. h. die
MeBkurven in Ordinatenrichtung verschieben. Diesen Einflul habe ich bei der Aus-
wertung nur indirekt beriicksichtigt: Ich stellte in den Diagrammen meist nur
MeBergebnisse einer nicht zu langen Versuchsreihe dar und nahm an, da8 sich
wihrend dieser (die meisten Versuche wurden von August bis Oktober durchge-
fithrt) die Trachtverhiltnisse nicht wesentlich verdndert hatten. Daher ist deren
Einflul sowie der des Stockbedarfs (s. u.) im Verrechnungsschema (Abb. 19) durch
eine gestrichelte Linie angedeutet.

Eine mogliche Beeinflussung der quellenspezifischen Sammelbereitschaft durch
den Stockbedarf (Wasser, Nektar, Pollen und Kittharz) diirfte ebenfalls iber die
Abnehmerinnen erfolgen. Fir die Versuchszeit setze ich jedoch aufgrund der gleich-
bleibend kurzen Besuchspausen einen geniigend groBen Bedarf an Nektar voraus.

Die Ergebnisse von Teil I werden in Teil ITI dazu verwendet, die in

Teil II geschilderten experimentellen Befunde (Putzverhalten) zu deuten.

Teil IT

Abhingigkeit des Putzens von der Reizsituation
an der Futterquelle

Da in dieser Arbeit der Zeitverlauf einer Verhaltensweise wabhrend
des Besuchs nicht beriicksichtigt wird, verwende ich als Mafl fir das
Putzen die Anzahl der Putzbewegungen pro Besuch, die bei unverénderter
Reizsituation iiber Tage hinweg verhaltnismaBig konstant bleibt (Abb. 4).
Das zeitliche Auftreten der Putzbewegungen wird in einer spéteren Arbeit
behandelt werden.

A. Abhingigkeit des Putzens von der Konzentration

Die Versuche wurden an einer der Fensterfutterquelle entsprechenden Anordnung
durchgefithrt. Sie war bei einer Versuchsreihe im Freien aufgestellt, die Bienen
kamen vermutlich von einem etwa 500m entfernten Stock (vgl. IC); bei einer
anderen stand sie in einem 30 m vom Bienenstand entfernten Raum.

Abb. 16 zeigt, daBl die Bienen bei einer 25%igen Losung die meisten
Putzbewegungen pro Besuch ausfithren. Bei hoherer Konzentration putz-
ten sich die im Freien sammelnden (Abb. 16 Einschaltfigur; 7' =20° C)
héufiger als die im Labor (Abb. 16; die Differenz zwischen den bei ¢ =50%
gewonnenen MeSwerten (7 =20° C) ist statistisch gesichert: P <0,005;
Kolmogoroff-Smirnoff-Test). Worauf dieser Unterschied zuriickzufiihren
ist, ist eine offene Frage.

B. Abhiingigkeit des Putzens von der ZufluBgeschwindigkeit

NuFez (1966) untersuchte, ob sich die Biene bei verschiedenen ZufluBgeschwin-
digkeiten wahrend des Saugens putzt. Uber 'die Anzahl der Putzbewegungen pro
Besuch ist damit nichts ausgesagt, da auch in etwaigen Saugunterbrechungen oder
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Abb. 16. Abhéngigkeit des Putzens von der Konzentration. — August 1968. 8—12
Bienen. Mittelwerte. 31 << n < 92. Differenz zwischen dem Maximum und dem Wert
bei c=6% signifikant (0,01 << P < 0,025); ebenso die zwischen dem Maximum und
dem Wert bei ¢ =50% (P < 0,001; jeweils Kolmogoroff-Smirnoff-Test). Hinschall-
figur: Bei Versuchen im Freien gewonnene Werte. August 1967. 10—15 Bienen.
Mittelwerte. 16 << n<40. Nur der Unterschied zwischen den Werten bei ¢ =25%
und ¢=14% (bei T =20°C) ist statistisch gesichert (P < 0,01; Kolmogoroff-
Smirnoff-Test)

nach dem Saugen geputzt wird. Seine Angabe, daf8 bei hohen ZufluBgeschwindig-
keiten (,,Sdttigungsbereich”) auch nach dem Saugen kein Putzen auftritt, kann
ich nicht bestétigen.

Die MelBwerte der Abb. 17 stammen von verschieden putzfrendigen
Bienen. Gemeinsam ist den Kurven ein Minimum bei mittleren ZufluB-
geschwindigkeiten und ein Mazimum bei kleineren (Statistik s. Legende
Abb. 17). Ob in der Einschaltfigur das Minimum fehlt, 148t sich nicht
entscheiden, da bei mittleren ZufluBgeschwindigkeiten wenige MeBpunkte
liegen und bei sehr hohen nicht gemessen wurde (der Punkt bei v =0,9 pl/
seec diirfte im Bereich um v, =0,7 legen).

C. Abhingigkeit des Putzens von der Temperatur

Hierzu liegen Versuche von BEECKEN (1934) vor, die allerdings nicht an der
Futterquelle durchgefiihrt wurden. Er sperrte Bienen in ein Gefi und fand, ,,daB
die Dauer des Putzens abhiingig von der Geschwindigkeit ist, mit der die Temperatur
verandert wird‘‘. Nur bei Anderungen zwigchen 0,25 und 6,75° C/min beobachtete
er Putzhandlungen. Bei meinen Versuchen (im Freien; vgl. I C) dnderte sich die
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Abb. 17. Abhingigkeit des Putzens von der ZufluBgeschwindigkeit. — August/
September 1966. Mittelwerte. 3<<n <24, Mit dem Xolmogoroff-Smirnoff-Test
wurden fir jede Biene folgende Unterschiede gepriift: a Zwischen dem Minimum
und dem bei kleinen ZufluBgeschwindigkeiten liegenden Maximum: P<C0,001;
P <0,025; P< 0,005 (fir Biene 1, 2 und 3). b Zwischen dem Minimum und dem
Wert. bei v,=0,9: P<<0,05; keine Signifikanz; P < 0,05 (Unterschied zwischen
den Werten bei v,=0,9 und v,=1,0 nicht gesichert). ¢ Zwischen dem Maximum
und dem Wert bei der kleinsten verwendeten ZufluBgeschwindigkeit: bei keiner
Biene signifikant (Biene 1: P<0,1), moglicherweise wegen der geringen Anzahl
der Messungen (4 bzw. 5) bei der kleinsten ZufluBigeschwindigkeit. Einschaltfigur:
Dieselbe Abhéngigkeit fiir eine andere Biene und Konzentration. Mai 1966. Mittel-
werte. 9 << n < 38. Abszisse: absolute Zuflufigeschwindigkeit. Differenz zwischen dem
Maximum und dem Wert bei v =0,06 plfsec signifikant: P < 0,025 (Kolmogoroff-
Smirnoff-Test)

Temperatur langsamer als 0,25° O/min, so daf die Ergebnisse nicht im Sinne
BEECRENs zu erkliren sind.

Die Kurven (Abb. 18) weisen ein Maximum bei etwa 20° C auf. Obwohl
die Bienen bei tiefen Temperaturen den Abflug hinauszogern (vgl. I 0),
putzen sie sich wihrend dieser langer dauernden Besuche weniger hédnfig
als bei 20° C. Bei Temperaturen vm 30° C sind sie sehr lebhaft, fithven
aber wihrend der meisten Besuche keine Putzbewegungen aus, sondern
fliegen unmittelbar nach dem Saugen auf. Moglicherweise wird dann das
sonst an der Futterquelle getitigte Putzen wihrend des Heimflugs durch-
gefithrt; dafiir spricht, daBl auch eine andere Verhaltensweise in den Flug
verlegt wird: Die Bienen klappen bei 30° C den Rissel oft erst nach dem
Autfliegen ein.
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Abb. 18. Abhingigkeit des Putzens von der Temperatur. — Versuche im
Freien. August 1967. 10—15 Bienen. Mittelwerte. 5 << n << 49. Mit dem Kolmogoroff-
Smirnoff-Test wurden fiir jede Kurve folgende Unterschiede gepriift: a Zwischen
dem Maximum und dem Wert bei der hochsten gemessenen Temperatur: fir alle
Kurven P < 0,001. b Zwischen dem Maximum und dem Wert bei der tiefsten gemes-
senen Temperatur: far c=25% und ¢=50% jeweils P<0,025; keine Signifikanz
fiir ¢ =14%, hier allerdings Differenz zwischen dem Maximum und dem Wert bei
T =17° C signifikant: P<0,025. (Unterschied zwischen den Werten bei 15 und
17° C 148t sich nicht sichern)

Teil IIX

Deutung des Putzverhaltens

Die Kurven des Putzens weisen jeweils bei solchen Abszissenwerten
Maxima auf, bei denen die quellenspezifische Sammelbereitschaft mitt-
lere Stérke besitzt. Hier ist nach dem in der Diskussion zu Teil I darge-
stellten Zusammenhang auch der Betrag fur die Bereitschaft, an anderen
Futterquellen zu sammeln, mittelgrof. Das Putzen weist also immer dort
ein Maximum auf, wo die beiden antagonistischen Bereitschaften etwa
gleich groB} sind. -— Gleichheit antagonistischer ,, Triebe als Vorbedin-
gung fiir Ubersprungputzen bei Végeln fithrte zur Aufstellung der Ent-
hemmungshypothese durch ANDREW (1956) und vAN IErsEL und Bown
(1958). Es liegt nabe, die Enthemmungshypothese auf das Putzen der
Biene anzuwenden.

Die aus TeilI bekannten Abhéngigkeiten der quellenspezifischen
Sammelbereitschaft von der Konzentration, ZufluBgeschwindigkeit und
Temperatur (Abb. 7, 11 und 14) und der Zusammenhang mit der ant-
agonistischen Bereitschaft konnen jetzt verwendet werden, um zu quan-
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titativen Aussagen {iber die Abhéngigkeiten des Putzens von den experi-
mentellen Variablen zu gelangen. Die errechneten Kurven werden dann
mit den MeBergebnissen verglichen. Die in der Enthemmungshypothese
geforderte gegenseitige Hemmung der antagonistischen Bereitschaften
und ihre Hemmwirkungen auf das Putzen lassen sich anschaulich in
einem Verrechnungsschema darstellen. Ich erliutere es am Beispiel der
Abhéngigkeit des Putzens von der Konzentration.

A. Anwendung des Verrechnungsschemas
aut die Abhiingigkeit des Putzens von der Konzentration

Gegeben ist die Abhéngigkeit der quellenspezifischen Sammelbereit-
schaft von der Konzentration (Abb. 7). Durch Subtraktion von einer
Konstanten (= allgemeine Sammelbereitschaft) erhdlt man daraus die
Konzentrationsabhingigkeit der Bereitschaft, an anderen Futterquellen
zu sammeln (Abb. 19 oben).

Die in Abb. 19 gewihite Konstante wurde nach folgender Hypothese berechnet:
Die allgemeine Sammelbereitschaft sei so groB wie die quellenspezifische bei ¢ =80%
(ungefahre Konzentration des Honigs) und 7 ==35° C (Temperatur im Stock), mitt-
lere bis hohe ZufluBgeschwindigkeiten vorausgesetzt. Den numerischen Wert erhielt
ich durch Extrapolation der Kurve in Abb. 7 bis zum Abszissenwert ¢ =80% und
durch Multiplikation des erhaltenen Werts mit einem Faktor, der sich aus Abb. 14
fiir den Schritt von 24 nach 35° C ergab.

Den nach diesem recht groben Verfahren erhaltenen Wert fiir die
Konstante nenne ich ,,willkiirliche Einheit 1°° und verwende ihn fiir die
Abhéngigkeiten von der Konzentration und ZufluBgeschwindigkeit ; beim
EinfluB der Temperatur muB ein kleinerer Wert gewdhlt werden (s. dort).

Quellensperzifische Sammelbereitschaft und Bereitschaft, an anderen
Futterquellen zu sammeln (die Ordinateneinteilung von beiden ist durch
den Wert der Konstanten gegeben) hemmen sich gegensestig. Auswirkungen
dieser Hemmung zeigen sich nur im Putzen, nicht in jenen Verhaltens-
weisen, an denen die Stirke dieser Bereitschaften gemessen wurde (vgl.
Teil I). Daher missen die Leitungen, welche die Einfliisse auf jene Ver-
haltensweisen symbolisieren, vor den Stellen abzweigen, wo jeweils die
Hemmung der antagonistischen Bereitschaft verrechnet wird (Abb. 19).

Bei der gegenseitigen Hemmung treten negative Funktionswerte auf.
Um eine Ubereinstimmung mit den experimentellen Ergebnissen zu erzie-
len, stelle ich die Zusatzforderung auf, dal aus den Verrechnungs-
instanzen fir die gegenseitige Hemmung nur positive Werte weitergeleitet
werden dirfen (,,nur ).

In einem letzten Verrechnungsschritt werden die positiven Werte von
einer Konstanten subtrahiert. Damit ist die in der Enthemmungshypo-
these geforderte Hemmwirkung antagonistischer Bereitschaften auf eine
dritte beriicksichtigt, die ich Potential- Putzbereitschaft nenne. Sie als
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Abb. 19. Verrechnungsschema zur Abhdngigkeit des Putzens von der Konzentra-
tion. — Eine in einen schwarzen Sektor miindende Leitung bedeutet, daB der hier
eintreffende Wert zu subtrahieren ist. Weiteres s. Text

konstant anzunehmen, beinhaltet, dafl bei jeder Ankunft der Biene an der
Futterquelle der gleiche Betrag an Potential-Putzbereitschaft zur Ver-
fugung steht. Das ,,Reservoir’ (vgl. das Schema fir Instinkthandlungen
bei LorENZ, 1950) wird also stindig wieder aufgefiillt; das Putzen gehort
zu den Handlungen, die ,,alltaglich oft wiederholt werden, deren endogene
Impulsproduktion sie also jederzeit verfiighbar macht* (Lorewnz, 1960).
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Den Wert dieser Konstanten wihle ich so, daB eine méglichst gute
Ubereinstimmung mit den experimentellen Resultaten zustande kommt.
Dabei muf ihr fir die Abhingigkeiten von der Konzentration, ZufluB-
geschwindigkeit und Temperatur jeweils ein anderer Wert gegeben wer-
den. Den in Abb. 19 gewdhlten nenne ich wieder ,,willkiirliche Einheit 1°,
womit auch die Ordinateneinteilung fiir die Aktual-Putzbereitschaft gege-
ben ist. Die Konstante hat (zufélligerweise ¢) den gleichen numerischen
Wert wie die allgemeine Sammelbereitschaft (dies ist auch bei der Abhén-
gigkeit von der Temperatur der Fall). — Die Annahme verschiedener
Werte fiir die Potential-Putzbereitschaft 148t sich vorldufig nicht begriin-
den. Sie erscheint so unverstdndlich wie der Befund von vax IERSEL und
BoL (1958), dall bei Gleichheit schwacher antagonistischer ,,Dringe‘
weniger Ubersprungbewegungen resultieren als bei Gleichheit starker. Da,
sich bei Gleichheit die Dringe vollstindig gegenseitig hemmen, wiren
dann infolge fehlender Hemmung auf das Putzen in beiden Fillen gleich
viele Putzbewegungen zu erwarten — gleiche (Potential-)Putzbereitschaft
vorausgesetzt. Vax IErsEL und Boi versuchen diesen Befunden mit
ihrer Bezeichnung ,,effektive Gleichheit* gerecht zu werden: ,,... a strong
conflict means a great degree of ,effective equality® *“.

Durch Hemmung der Potential-Putzbereitschaft wird von dieser nur
ein Teil wirksam, die Aktual- Puizbereitschaft. Sie bestimmt die Anzahl
der wihrend eines Besuchs ausgefithrten Putzbewegungen. Diese ist unab-
hingig davon, ob die Bienen bei ihrer Sammeltatigkeit bestdubt werden
(PFLuMM, im Druck).

Die aus dem Verrechnungsschema resultierende Kurve der Aktual-
Putzbereitschaft wird in Abb. 20 mit den experimentellen Ergebnissen
verglichen. — Die Lage des Putzmaximuimns beziiglich der Konzentrations-
skala hiéngt von der Stirke der allgemeinen Sammelbereitschaft ab.
Wahlt man nidmlich — bei gegebener Funktion fiir die quellenspezifische
Sammelbereitschaft — fir die allgemeine Sammelbereitschatt eine gro-
Bere Konstante, so verschiebt sich die Kurve fir die Bereitschaft, an
anderen Futterquellen zu sammeln, in Ordinatenrichtung. Damit ver-
schiebt sich der Punkt, wo die antagonistischen Bereitschaften gleich
grof} sind; hier sind die Hemmwirkungen auf die Potential-Putzbereit-
schaft gleich Null, die Aktual-Putzbereitschaft hat ein Maximum.

B. Anwendung des Verrechnungsschemas
auf die Abhiingigkeit des Putzens von der Zuflulligeschwindigkeit

Die Kurve der Abb. 11 wird den in Abb. 19 angegebenen Verrech-
nungsschritten unterworfen. Da sich im Schema nur die einzusetzenden
Kurven und die GroBen der Konstanten dndern, verzichte ich hier und
m IIT C auf dessen gesonderte Darstellung. — Fiir die allgemeine Sammel-
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Abb. 21. Abhingigkeit der Aktual-Putzbereitschaft (errechnet nach Abb. 19) von

der ZufluBigeschwindigkeit. — MeBpunkte aus Abb. 17 in Ordinatenrichtung nor-

miert auf den jeweils hochsten MeBwert. Normiert in Abszissenrichtung so, dafl der
jeweils niedrigste MeBwert tiber v, = 0,45 zu liegen kam. Weiteres s. Text

bereitschaft setze ich den Wert der Abb. 19 ein, die Potential-Putzbereit-
schaft wihle ich willkiirlich. Um einen Eindruck von den Unterschieden
zu vermitteln, beziehe ich diesen willkiirlichen Wert — und damit die
Ordinateneinteilung der Aktual-Putzbereitschaft (Abb. 21) — auf den
der Abb. 19 (er betrégt etwa 1/, von diesem).
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der Temperatur. — Meflpunkte aus Abb. 18. Fir die Einschalifigur wurde die
Kurve der Einschaltfigur Abb. 14 verrechnet

Die Mefiwerte (Abb. 21) sind nicht nur in Ordinatenrichtung normiert,
sondern auch durch Verschieben in Abszissenrichtung. Dieses Verfahren
scheint mir aus zwei Griinden berechtigt zu sein : Erstens treten bestimmte
Verhaltensweisen zu verschiedenen Jahreszeiten an verschiedenen Orten
der ZufluBigeschwindigkeitsskala auf, beispielsweise waren Besuche mit
Saugunterbrechungen bei sehr verschieden hohen ZufluBgeschwindig-
keiten zu beobachten. Zweitens hangt die Lage des bei kleinen Zuflul-
geschwindigkeiten auftretenden Putzmaximums von der Stérke der allge-
meinen Sammelbereitschaft ab (vgl. die Ausfithrungen in IIT A). — Ich
habe auf das Minimum normiert, da dessen Lage von Anderungen der
allgemeinen Sammelbereitschaft unabhingig ist.

C. Anwendung des Verreehnungsschemas
auf die Abhiingigkeit des Putzens von der Temperatur

Die Kurve der Abb. 14 ergibt nach den Vorschriften von Abb. 19
verrechnet die in Abb. 22 dargestellte. Die Konstanten wiéhle ich hier —
um eine Ubereinstimmung mit den experimentellen Ergebnissen zu erzie-
len — jeweils nur etwa halb so grof wie in Abb. 19. In Abb. 22 zeigen



Putzverhalten und Sammelbereitschaft bei der Biene 33

die MeBpunkte vielleicht deshalb eine schlechtere Anpassung an die gefor-
derte Kurve als in Abb. 20 und 21, weil die Temperatur auf ganz ver-
schiedene Weise wirkt (vgl. I C).

SehluBbemerkung

Die Erklarung des Putzens auf der Futterquelle nach Abb. 19 beinhal-
tet, dafl es bei groBer quellenspezifischer Sammelbereitschaft stark ge-
hemmt ist. Ahnliches beobachtete BEEOKEN (1934), als er Sammlerinnen
am Futterplatz mit Pollen iiberpuderte: ,,Da keine Nektartracht vorhan-
den war, schliirften die Bienen die Zuckerlosung duberst gierig. Deshalb
war der durch das Bepudern mit Pollen ausgeiibte Reiz nur gering. Die
Bienen putzten sich infolgedessen nicht.*

Das Verrechnungsschema entspricht der Enthemmungshypothese fir
Ubersprunghandlungen (ANDREW, 1956; van IERSEL und Bor, 1958),
das beschriebene Putzen darf daher als solche bezeichnet werden. Seit
TiNBERGEN (1940) und KoRTLANDT (1940) sind zahlreiche Beispiele fiir
Ubersprungbewegungen bei Wirbeltieren beschrieben worden (Diskussion
und Literatur z. B. bei LorENz, 1960; HiNDE, 1966). Auch fir Arthro-
poden liegen Hinweise vor: EErLICH (1943) bei Schaben; CRANE (1949,
1952, 1955, 1957) bei Springspinnen, Mantiden, Schmetterlingen, Winker-
krabben (auch Gorpon, 1955); KuLLENBERG (1950) bei Grabwespen;
Huszer (1955) bei Grillen; BasToor und Man~iNg (1955) bei Drosophila;
HorruxarrT (1964) bei Libellenlarven ; Butrer (1957) und Nt Nuz (1966)
bei der Biene, RurPrRECHT (1968) bei Steinfliegen.

Ubersprungputzen bei der Honigbiene hat meines Wissens BuTLER
(1957) erstmalig beschrieben: Versehentlich in einen fremden Stock ein-
dringende Bienen bieten den Wéchtern Futter an. Diese weisen es zuriick;
nhach mehrmaligem vergeblichen Anbieten beginnt der Eindringling plétz-
lich den Riissel zu putzen, was BuTLER als Ubersprungbewegung deutet.

GoNTARSKT hat allerdings bereits 1935 an aus einer Pipette saugenden
Bienen beobachtet, daf sie vor dem Abflug regelmiBig Putzbewegungen
ausfiihren, die er als ,,hochst tberfliissig® bezeichnet.

Nto¥sz (1966) ist aufgefallen, dab sich Nektarsammlerinnen bevorzugt
am Besuchsende putzen, ,,moglicherweise als Ausdruck eines ,Konfliktes’
zwischen Saugstimmung und Heimflugstimmung.* Die Frage nach dem
zeitlichen Auftreten des Putzens wihrend des Besuchs wurde in vorlie-
gender Arbeit nicht berithrt. Ob sich die Enthemmungshypothese auch fiir
eine Beantwortung dieser Frage heranziehen 1a8t, wie es NONEz (miindl.
Mitteilung) vermutete, kann erst entschieden werden, wenn Verhaltens-
weisen gefunden und gemessen worden sind, die sich wihrend eines
Besuchs dndern.

8 Z. vergl. Physiologie, Bd. 64
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Der hier unternommene Versuch zeigt, daf sich die Enthemmungs-
hypothese auch auf das Putzen von Insekten anwenden und quantitativ
bestidtigen 1a0t.

Abkiirzungen und Nomenklatar

Abflugmagenfillung: Wahrend eines Besuchs gesaugte Zuckerwassermenge in pl.
Bei bestimmter Konzentration, ZufluBgeschwindigkeit und Temperatur trinkt eine
ungestdrte Biene bei jedem Besuch die gleiche Menge.

Alktual- Putzbereitschaft: Durch Enthemmung wirksamer Teil der Potential-
Putzbereitschaft.

Besuchsdauer: Zeitspanne zwischen dem Eintauchen des Saugriissels bei der
Ankunft vom Stock und dem Start zum Heimflug. UmfalBt Saugdauer und die
Zeitspanne vom endgiiltigen Saugende bis zum Abflug. Kehrt die Biene nach einer
Saugunterbrechung zur Futterquelle zuriick, wird dies nicht als Besuch bezeichnet.

Besuchspause: Zeitspanne zwischen zwei Besuchen. Umfafit Heimflug, Aufent-
halt im Stock und Flug zur Futterquelle.

¢: Konzentration der Saccharoselsung in g pro 100 g Lésung, kurz als ,,Kon-
zentration* bezeichnet.

Potential- Putzbereitschaft: Bei jeder Ankunft an der Futterquelle gleich grof
und unabhingig von der dufleren Reizsituation.

Sammelbereitschaft, allgemeine: Unabhingig von den Eigenschaften der Futter-
quellen und unter konstanten Stockverhiltnissen bei einer Biene etwa vom 20.
Lebenstag an konstant.

Sammelbereitschaft, quellenspezifische: Funktion der Reizsituation an der Futter-
quelle.

Saugdauer: Zeitspanne vom Eintauchen des Riissels (bei Ankunft vom Stock)
bis zum endgiiltigen Saugende vor dem Abflug.

Sauggeschwindigkeit: Diese wird — im Gegensatz zur ZufluBgeschwindigkeit —
von der Biene bestimmt.

Saugunterbrechung: Zeitspanne vom Herausziehen des Riissels bis zum Wieder-
eintauchen; wihrenddessen kann geflogen (nicht zum Stock), gelaufen, geputzt
oder gar nichts getan werden.

Saugwartezeit: Zeitspanne zwischen dem Augenblick, in dem der Meniskus auBer
Zungenreichweite gerit und dem volligen Herausziehen des Riissels aus der
Kapillare.

T': Lufttemperatur an der Futterquelle in °C, kurz als ,,Temperatur bezeichnet.

Trachiverhilinisse: Nektarangebot simtlicher Futterquellen, die von den Stock-
genossinnen der Versuchsbiene beflogen werden.

»: ZufluBgeschwindigkeit des Zuckerwassers in ul/sec.

Vmax: Sauggeschwindigkeit bei unbegrenztem ZufluB. Eine dieser entsprechende
ZufluBgeschwindigkeit wird auch als voller Zufluf bezeichnet.

v, Relative ZufluBBgeschwindigkeit (v/vpax).

Verzigerung des Abflugs: Zeitspanne von der ersten Saugunterbrechung (nach
lingerem ununterbrochenem Saugen) bis zum Abflug.

Zuflufgeschwindigkeit: Vom Eaxperimentator mittels der Pumpe einstellbare
GréBe. Entweder in plfsec oder dimensionslos als v, angegeben.
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