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Correlations between Preening Behaviour and I'oraging Tendency in the 
Honeybee 

Summary. 1. Different activities of nectar gathering honeybees (Apis melli/ica) 
were measured as functions of the stimuli introduced at an artificial food source in 
the laboratory (Fig. 1). The concentration (e) of the sucrose solution, its influx 
velocity (v) and the air temperature (T) 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 f l ight"  and of 
fanning while scent organ is everted (Sterzeln) as well as the "wait ing t ime"  
(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 increasing 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 speci/ie /oraging 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/orage at other/ood 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 /oraging tendency which is iudependant 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). 

t l .  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 1)rof. Dr. K. v. F~Isc}~, dessen Arbeiten die Grundlage dieser Unter- 
suchung bilden, in Verehrnng gewidmet. 

1 Z. vergl. 1)hysiologie, Bd. 64 
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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 tendency 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). 

Zusammenfassung. 1. An einer im Zimmer aufgestellten Futterquelle (Abb. 1) 
wurden in AbhEngigkeit yon der Reizsituation versehiedene Verhaltensweisen 
nektarsammelnder ttonigbienen gemessen. Experimentell vergndert wurden: Die 
Konzentration (c) der gebotenen SaccharoselSsung, ihre ZufluBgeschwindigkeit (v) 
sowie die Lufttemperatur (T) an der Futterquelle. Bei Variation einer der GrSBen 
wurden die beiden anderen konstant gehalten. 

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

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

4. Mit zunehmender ZufluBgeschwindigkeit verlEngert sich die Markierflug- und 
Sterzeldauer, die Zeitspanne, wEhrend deter das Duftorgan wghrend des Saugens 
ausgestiilpt bleibt (Abb. 8) und die Saugwartezeit (Abb. 9), die Abflugmagen- 
fiillung w~chst (Abb. 11). 

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

6.1Viit zunehmender Temperatur verkiirzen sieh Besuchdauer und VerzSgerung 
des Abflugs (Abb. 13). 

7. Verhaltensweisen, deren Mel~werte mit zunehmender Konzentration, ZufluB- 
geschwindigkeit oder Temperatur wachsen, werden interpretiert als repr~sentativ 
fiir die quellenspezi/ische Sammelbereitscha]t; deren jeweilige Sts spiegelt sieh 
in Kurven wider, die man durch (lineare) Transformation der MeBwerte erh~lt 
(Abb. 7, 11 und 14). 

8. Verhaltensweisen, deren MeBwerte mit zunehmender Konzentration, ZufluS- 
geschwindigkeit oder Temperatur fallen, werden interpretiert als reprs fiir 
die Bereitschaft, an a~wleren _Futterquellen zu sammeln. 

9. Die Summe yon quellenspezifischer S~mmelbereitschaft und - -  zu ihr 
antagonistischer - -  Bereitsehaft, an anderen Futterquellen zu sammein, ist konstant 
(Abb. 15). Die Konstante wird als yon den Eigenschaften der Futterquellen unab- 
h~ngige aUgemeine Sammelbereitscha]t interl0retiert. 

10. Die Anzahl der Putzbewegungen pro Besuch ist bei einer 25%igen L6sung 
am grSBten (Abb. 16). 

11. Die Kurve der Abh~ngigkeit des Putzens yon der Zuflui~gesehwindigkeit 
besitzt bei mittleren Zufluiigeschwindigkeiten ein Minimum, bei kleineren ein l~axi- 
mum (Abb. 17). 

12. Bei einer Tempera~ur von etwa 20 ~ C putzen sieh die Bienen an der Futter- 
quelle am haufigsten (Abb. 18). 

13. Das Zustandekommen des Putzens auf der Futterquelle wird erklart durch 
Enthemmung der konstanten (Potential-)Putzbereitschaft infolge gegenseitiger 
Hemmung yon quellenspezifischer Sammelbereitschaft und Bereitschaft, an ande- 
ten Futterquellen zu sammeln. Das angegebene Verrechnungsschema (Abb. 19) 
entspricht tier ,,Enthemmungshypothese" fiir ~bersprunghandlungen. Diese taBt 
sich in quantitativer Weise bestatigen (Abb. 20--22). 
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Einleitung 
Nekta r sammler innen  pu tzen  sich wahrend  des Aufentha l t s  an  kfinst- 

l ichen Fn t t e rque l l en  (GoNT)ms~,  1935; KALMUS, 1939; ScHui ,  1952; 
INff~z,  1966), auch wenn  weder auf der Fut te rquel le  noch an  den Bienen 
Anzeichen yon  Staub oder Schmutz  zu erkennen shad. Andererseits  pu tzen  
sich mi t  Mehl, Pnder  oder Pollen bes taubte  Sammler innen  n icht  haufiger 
als unbeeinf lugte  (PFLuMM, im Druek).  Man kSnnte  also annehmen,  
dab sie bei jedem Besuch an  der Fut te rquel le  eine programmier te  Anzahl  
Pu tzbewegungen  ausffihren. I s t  deren Haufigkei t  jedoch yon  der Gfite 
der Fut te rque l le  abhiingig, so ist dieses Pn tzve rha l t en  mSglicherweise 
durch andere Berei tschaften gesteuert.  K S n n e n  solche gefunden und  ge- 
messen werden - -  u n d  k o m m t  das Pu tzen  auf der Fnt~erquelle durch 
deren Wechselwirkung zus tande  ? 

I n  Tell I untersuche  ich das Verhal ten der Nekta rsammler in  in  Ab- 
hangigkei t  yon  der Reizs i tuat ion an  der Fnt terquel le ,  in  Tefl I I  das Putz-  
verha] ten in  Abhangigkeit von dense]ben Variablen,  und  in  Tell I I I  deute 
ich das Pu tzve rha l t en  mi t  Hilfe der in  Tell I gewonnen Resultate.  

Die Arbeit ist Tell einer Dissertation der Naturwissenschaftlich-mathemati- 
schen Fakultat der Universitat Freiburg i. Br. tterrn Prof. Dr. B. HASSENSTEIN 
danke ich ffir die lJberlassung des Themas und die FSrderung wi~ilrend der Durch- 
fiihrung, Herrn Dr. J. A. Nff~Ez (Buenos Aires) ffir methodische Hinweise und 
Diskussion, den Herren R. ENGELttARDT, H. KAISEtr und Dr. P. VOGT ffir Kritik. 
Herr lViechanikermeister L. KALTENBACH baute die Versuchsapparatur, /fir seine 
Ratschlage in technischen Fragen schulde ich ihm Dank. Meiner Frau danke ich 
fiir Hilfe beim Auswerten der Versuche und Fertigstellen der Arbeit. 

Methodik 
a) Versuchsdurchffihrung 

Die Untersuchungen wurden - -  wenn nicht anders vermerkt - -  in einem Nord- 
zimmer durchgefiihrt, dutch dessen ebenerdiges Fenster die Sammlerinnen elm 
flogen. W~hrend sie an meiner Futterquelle verkehrten, waren sie reine Ne~tar- 
sammlerinnen, da sie yon morgens bis abends ihre Besuche in regelm~Biger Folge 
a.bstatteten. - -  Auf dem ~uBeren Fenstersims war eine Fenster/utterquelle einge- 
richter, die der bei N~fi~,z (1966; Abb. 2) dargeste]lten ,,kfinstlichen Blume" ent- 
slorach und st~ndig mit Zuckerl5sung geringer Konzentration beschickt wurde. 
l~achdem im Friihling eine Sammlerin anch'essiert worden war, sammelten dort 
w~hrend des ganzen Sommers 6--15 Bienen. - -  Der Bienenstand mit mehreren 
VSlkern stand etwa 30 m vain Versuchsraum entfernt. 

An der Zimmerfutterque]le experimentierte ich nur mit Einzdbienen jewei]s 
fiber mehrere Tage hinweg. Setzte ieh an der Fensterfutterque]le ankommende 
an die h6her konzentriertes Zuckerwasser bietende Versuehsfutterquelle, fanden 
manche diese schon nach einmaligem Hereintragen selbst~ndig wieder. - -  Die in 
I C, II  A und II  C geschilderten Versuche wurden mit einer Bienenschar an einer 
der Fensterfutterquelle entsprechenden Anordnung durchgeffihrt. 

Anfangs Icennzeichnete ich die Individuen durch Farbtupfen auf dem Thorax, 
spi~ter erkannte ich sie an individuellen Merkmalen; schon bei der Ankunft konnte 
ich die Versuchsbiene an der Flugweise yon anderen unterscheiden. 

1" 
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Abb. 1. Versuehsfutterquelle (Zimmerfutterquelle oder kurz Futterquelle). Der 
Sehlauch mit  Glaskapillare in der Y[itte des Futter~ischehens wird im Text als 
,,Kapillare" bezeiehnet. S~mtliehe Sehl~uche aus Poly~thylen. Weiteres s. Text  

Die Versuchslutterquelle (Abb. 1) stellt die ver~nderte Form einer yon N r  
ffir Experimente mit Sammelbienen entwiekelten dar (mfind]. Mitteilung). Wenn 
die Biene bei der Ankunft vom Stock den Saugriissel eintaucht, setze ich fiber 
einen FuBsehalter den die Pumpe treibenden Elektromotor in Gang. Am Dreiweg- 
hahn ist Nadelventil 1 often, Nadelventfl 2 gesehlossen. In  der ZuckerlSsung, die 
dureh 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 Vorratsgef~l~ wieder geffillt. - -  Die doppelte 
Aus/i~hrung yon Pumpe, MeBpipette usw. erlaubt es, zwischen zwei Besuehen (lurch 
Vertausehen der zur Kapillare tfihrenden Sehl~uche die Konzentration der Zucker- 
16sung zu wechseln. 

Die Zu/luflgeschwindigkeit (~I/see bzw. vr, s. Nomenklatur) stellte ieh mit  
einem stufen]osen Getriebe ein (Bereieh: 0,006--3,2 ~I/sec). Registrierte ich bei 
einer neuen Versuehsbiene Vma x (Quotient aus gesaugter Menge und Saugdauer), 
hielt ich dureh Handbedienung der Pumpe den Meniskus des Zuekerwassers so hoch, 
dal~ der Saugrfissel ganz eintauehte. 

Die Konzentration der Zuckerl6sung bestimmte ieh mit  einem Zuekerrefrakto- 
meter (Zeiss). Verwendet wurde n - (+)  Saccharose. 

Die Temperatur im Plexiglash~uschen stellte ieh mit einer Infrarotlampe (Osram 
Siceatherm 150 W) auf • 1 7 6  genau ein, deren Abstand zum Futtertischchen 
variiert wurde. F fir die meist eingestellte Temperatur yon 24 ~ C war Kfihlung nicht 
efforder]ich, da die Temperatur des Versuehsraumes wegen seiner Nordlage 23 ~ C nie 
fiberstieg. Neben der Kapillare war in Ffihlerh5he der saugenden Biene ein Wider- 
standsthermometer (Thermistor: Siemens HeiBleiter K 17 10 K) angebracht. Es 
wurde durch die Strahlung im Rahmen der )/Ie]genauigkeit nicht beeinflul3t (fiber- 
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prfift durch Abschirmen). Es ist also die Lu/ttemperatur direkt an der Futterquelle 
angegeben. - -  Bei den in II  A gesehilderten Versuchen hielt ich die Temperatur des 
gesamten Versuchsraumes mittels eines elektrischen Iteizofens (Braun) konstant. - -  
Bei den Experimenten im Frei+,n (II C) folgte die Temperatur dem Tagesgang. 

Mit Tonband oder einem Vielfachschreiber (Esterline-Angus Event Recorder 
mit 20 Kan/ilen) registrierte ich bei den meisten Besuchen: Besuchspause; Ankunfts- 
zeit; Besuchsdauer; Markierflugdauer; Sterzeldauer vor dem Saugen und w~hrend 
des Saugens; Dauer, wEhrend der das Duftorgan beim Saugen ausgestiilpt war; 
Saugdauer; Anzahl und Dauer etwaiger Saugunterbrechungen; gesaugte Menge 
( z  Abflugmagenffillung) ; Putzen. - -  Weitere Messungen werden an entsprechender 
Stelle erwi~hnt. 

b) Auswer tung 

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

Mi6t man eine bestimmte GrSBe, z. B. die Abflugmagenffillung, an verschiedenen 
Bienen, erh~lt man unter den gleichen experimentellen Bedingungen verschiedene 
Werte, z. B. wegen verschiedener KSrpergrSi3e. Um die Me$werte vergleichen zu 
kSnnen, habe ich sie normiert. Ich suehte zun~ehst denjenigen Wert der experi- 
mentellen Variablen, bei dem ich die abh~ngige GrS$e im Verhalten an jeder Biene 
melrrmals gemessen hatte. Aus diesen MeBwerten errechnete ich fiir jede Biene 
gesondert den Mittelwert bzw. bei nicht normal verteilten MeBwerten (Prfifung mit 
Wahrscheinlichkeitspapier: WEBER, 1957) den Zentralwert. Fiir jede Einzelbiene 
setzte ich dann diesen Mittelwert bzw. Zentralwert gleich 1 und bezog auf ihn 
alle iibrigen Me$werte. Damit lag fiir jeden Abszissenwert eine Reihe relativer 
Werte ffir si~mtliehe 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 Weft 1 eine auf folgende Weise errechnete 
~[agzaht: Aus den friiher gleieh 1 gesetzten Mittelwerten (bzw. Zentralwerten) 
rechnete ich einen gemeinsamen Mittelwert (bzw. Zentralwert) aus. In diesem l~'all 
steht in tier Ordinatenbezeichnung hinter der Mal~einheit in Klammern (normiert). 

In den Angaben zur Statistik ist die Irrtumswahrscheinliehkeit P angegeben. 
Den Kolmogoroff-Smirnoff-Test ( L I E ~ T ,  1962) w~hlte ich auch zur Prfifung nor- 
mal verteilter Stichproben. 

T e i l  I 

W i e  h /~ng t  d i e  S a m m e l b e r e i t s c h a f t  y o n  d e r  R e i z s i t u a t i o n  
a n  d e r  F u t t e r q u e l l c  a b ?  

Eine  Nekta r sammler in  zeigt bei jedem Besuch an  dcr Futferquel le  
dasselbe Verhal ten - -  vorausgesetzt,  da6 die Verh~ltnisse im Stock, die 
t~eizsituation an  der Fut te rquel le  u n d  die Trachtverh~ltnisse kons t an t  
bleiben. Ihre  inneren  Bedingungen  mfissen bei jeder A n k u n f t  an  der 
Fut te rque l le  dieselben sein, da ihr Verhal ten  zyklisch abl~uft :  Sammel-  
t~t igkeit  an  der Fut te rque l le  - -  Rficldlug zum Stock - -  Abgabe des 
Sammelgutes  im Stock - -  Hinf lug - -  Sammelt~t igkei t  an  der Fu t te r -  
quelle - -  usw. Dieser Zyklus bes t immt  ihren  gesamten Tagesablauf.  Daher  
sind Sammelb ienen  ffir die Unte r suchung  bes t immter  ethologischer 
Fragen  besonders geeignet. 
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Xndert man an der Futterquelle eine einzige experimentelle Variable, 
etwa die Konzentration des gebotenen Zuckerwassers, so andern sich 
daraufhin verschiedene Verhaltensweisen der Sammlerin (vgl. v. F~isc~, 
1965, S. 240--255, dort auch weitere Literatur; Nfffirz, 1966). 

Als experimentelle Variablen kommen in Frage: 1. Die Konzentration 
des Zuekerwassers (abgekfirzt c, vgl. Abkiirzungen und Nomenklatur); 
2. die Zuflu$geschwindigkeit der LSsung (v); 3. die Temperatur an der 
Futterquelle (T). Weitere Faktoren - -  z. B. die Form des Safthalters 
(KAPPwL, 1953) - -  spielen mit, werden abet in vorliegender Arbeit nicht 
berficksiehtigt. 

Die Verhaltensweisen der Sammelbiene an der Futterquelle lassen 
sich nach tier Art der MeSergebnisse einteflen in: 1. Verhaltensweisen, 
deren Registrierung ffir jeden Besuch einen Wert liefert, z. B. die gesaugte 
Zuekerwassermenge, die Besuchsdauer oder die durchsehnittliche Saug- 
geschwindigkeit; 2. Verhaltensweisen, deren Messung ftir einen Bcsuch 
mehrere Werte liefert, z .B. der Zeitverlauf der SauggeschwindigkeR 
w/~hrend des Besuchs. - -  In dieser Arbeit sind nut  Verhaltensweisen 
der crsten Gruppe dargestellt, solche der zweiten werden in einer sp~teren 
behandelt werden. 

Folgen die gcmessenen Verhaltens/~nderungen (z. B. die unterschied- 
lithe Dauer des Duftmarkierens und die gesaugte Zuckerwassermenge) 
demselben Kurvenverlauf ? Ist  das der Fall, dann kann man annehmen, 
dab sich in ihnen die Ver/inderung eines einzigen innercn Zustandes 
widerspiegelt, den ich quellenspezi/ische Sammelbereitschaft nenne. Diese 
ttypothese soil im folgenden geprfift werdcn. 

A. Einflull der Konzentration 

1. Allgemeines 

Bisher wurden folgende Verhaltensweisen auf ihre Abh/~ngigkeit yon 
der Konzentration geprfift: Bet/~tigen des Duftorgans (v. F~sc~ ,  1935); 
Tanzfreudigkeit (v. FlClSCH, 1935, 1965); Abflugmagenffillung (die ver- 
schiedencn Autoren sind in Kap. A 2 aufgeffihrt); zSgerndes Trinken 
(v. F~ISC~, 1935) ; Fluggcschwindigkeit (v. F~ISC~ und LrND)~VER, 1955) ; 
Dauer der t/iglichen Arbeitszeit (BocK, 1956; SCH~ICK]~, 1965); Vibra- 
tionsimpulsfrequenz (EsCH, 1963); Verweildauer im Stock (v. F~xsc~, 
1965). Diese Angaben sind z. T. in Abb. 7 einbezogen. - -  Eigene, von- 
einander unabh/ingige Messungen sind im folgenden dargestellt. 

2. Ab[lugmagen[i~llun!l als Funktion der Konzentration 

Each B]~TTS (1929), v. FRISCH (1935), GO~TAXS~ (1935) und 1Wfl~z 
(1966) w/ichst die Abflugmagenfiillung mit zunehmender Konzentration, 
wogegen WALLS und GIACC~n~o (1968) finden, dab im Konzentrations- 
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Abb. 2. Abflugmagenf/illung als Funktion der Konzentration. - -  September 1965 
und Oktober 1966. Jedes Symbol repr~sentiert eine Biene. W~hrend der bei 21 ~ C 
dnrchgefiihrten Experimente brannte keine Lampe. Mittelwerte. 5<  n <  20. Mit 
dem Ko]mogoroff-Smirnoff-Test wurden fiir jede Biene die Untersehiede zwischen 
den MeBwerten geprfift. D~bei ergab sieh jeweils ffir die Differenz zwischen c = 12 % 
(bzw. 15 % ) undc = 50 % : P ~ 0,001. Weitere Unterschiede (von oben nach unten) : 
15--25% : P ~  0,005; 25--50% : P ~  0,001 ; 12--25% : P <  0,025; 25--50% : nicht 

signifikant; 12--25% : P ~  0,025; 25--50%: P ~  0,01 

bereich yon  0,5 M ( ~ 1 6 % )  bis 2,5 M ( ~ 6 5 % )  keine Unterschiede 
zu beobachten  sind. Eigene Mel~ergebnisse sind in  Abb.  2 dargestell t  
(in Abb.  7 sind die Werte  zusammengef~13t). Obwohl die Einzelbienen 
bei derselben Konzen t r a t i on  verschieden viel t r inken,  e rkenn t  m a n  bei 
allen eine Zunahme  der Abflugmagenffi l lung mi t  steigender Konzen-  
t r a t ion  (Stat is t ik  s. Legende Abb.  2). Meine Ergebnisse stehen im Ein-  
klang sowohl mi t  den Befunden  yon  v. F~IscH (vg]. seinen Versuch vom 
3 0 . 9 . 2 8  zit. in  1965, S. 240) als such mi t  denen yon  GONTA~Sra (1935) 
und  Nfr_~z (1966), w~hrend sie denen yon  W~LLs und  GIACCHrNO (1968) 
widersprechen. 

Nach den Tabe]len yon WELLS und GIACO~I~O zeigen 9 der 12 im Bereich yon 
0,8 M (~ 25 %) bis 1,5 M (~  43 %) nntersuehten Bienen eine Zunahme der Abflug- 
magenftillung. Von 1,5--2,0 M (~ 55 %) nimmt sie bei 6 Bienen zu, bei 6 Bienen ab, 
bei einer Gesamtwertung bleibt sie n~hezu gleich (unverst~ndlich ist, weshalb die 
Autoren aus bei verschieden konzentrierten LSsungen gewonnenen Mel]werten einen 
gemeins~men Mi*telwert berechnen). GroBe Untersehiede sind nach v. FRIso~ und 
Nr (vgl. auch Abb. 7) erst bei Konzentrationen unterhalb 0,8 M zu erwarten. Alle 
5 yon W~LLs und GI/~Ccm~o 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- 
Iich. Dieser Befund lgBt sich mSglieherweise unter der Annahme erkl~ren, dab 
w~hrend des Experiments (0,5--2,5 M) die Temperatur gefallen ist. Diese wird 
yon den Autoren nieht angegeben; sie zitieren N#~Ez dahingehend, dab lfleine 
Sehwankungen der Lufttemperatur keinen EinfluB auf die Abflugmagenfiillung 
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h~tten; dabei/ibersehen sie, dab nach I~-gTEZ (Abb. 9) z. B. im Bereich um 17 ~ C 
eine Abnahme der Lufttemperatur um I~ zu einer Verringerung der Abflug- 
magenfhllung um mehrere tzl (in einem l~all 7 ~1) f~hrt. Ich maB bei einer Biene bei 
19 ~ C (c ~ 50 % ) eine durchschnittliche Abflugmagenffillung yon 54,8 tzl, bei 21,5 ~ C 
eine solche yon 58,6 ~z], was bei linearer Interpolation eine Zunahme yon etwa 1,5 
~l/~ C ergibt; selbst oberhalb 35 ~ C ist noch ein Anwachsen mit steigender Tempera- 
fur zu beobaehten. Die yon WELLS und GIAcCm~o festgestellten relativ kleinen 
Unterschiede (max. 3,4 ~zl) k5nnten demnach dadurch zustande gekommen sein, 
dab sich dem Einflu] der Konzentration unkontrollierte Temperaturschwankungen 
fiberlagert haben. 

3. Du/tmarkierverhalten und seine Abhi~ngigkeit vonder Konzentration 

Die Umgebung  einer gu ten  Fut terquel le  wird mi t  Duf t  aus dem Duff- 
organ versehen (v. F~ISCH, 1923, 1965; R ] ~ x ] ~ ,  1960). Mit steigender 
In t ens i t s  des Duf tmarkierens  t re ten  nachstehende vier Verhaltensweisen 
auf, die bei v. FRISC~ (1923) beschrieben sind. Abb.  3 zeigt ihre zeit- 

l ichen Beziehungen zum Saugvorg~ng. 

a) Markierflug. Die Biene umfliegt mit ausgestfilptem Duftorgan die Futter- 
quelle. Bei geringer G/ire fliegt sie geradlinig zum Futter~ischchen. Ist beim Landen 
das Duftorgan eingestfilp% nehme ich an, es babe kein Markierflug stattgefunden. - -  
An einer sehr guten Futterquelle kann der Markierflug bis zu 1 rain dauern, d. h. 
etwa so lange wie die Saugzeit. Als Beginn des Markierflugs setzte ich mit einer 
gewissen Willkfir den Zeitpunkt lest, zu dem sie bei der Riickkehr vom Stock die 
FensterSffnung zum ersten Mal durchflog. 

b) W~hrend des Saugens wird das Du/torgan noch eine Zeitlang ausgestiilpt 
gehalten. Im Ex~remfall kann sie mi% ausgestiilptem Duftorgan und gefiilltem 
Magen abfliegen. 

c) Sterzeln vet dem Saugen. Nach dem Landen ]s sie sterzelnd zur Kapillare, 
vor der sie manchmal heftig sterzelnd stehenbleibt. - -  Sterze]n kann such w~hrend 
der bei kleinen ZufluBgeschwindigkeiten stattfindenden Saugunterbrechungen (vgl. 
B 5) kurz nach Besuchsbeginn auftreten. Wenn sie darm nach einigem Umheffliegen 
zum Futtertisehehen zuriiekkehrt, sterzelt sie oft. Ausl5send scheint dabei die Wie- 
deraufnahme des Kontak*es mit der bekannten Futterstelle zu sein (R~xN~I~, 1960). 

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

W e n n  sich sowohl die Reizs i tuat ion an  dcr Fut te rque l le  als such die 
Trachtverh/~ltnisse n icht  /~ndern, bleibt  das Duf tmark ie ren  fiber Tage 
hinweg verh/~ltnism/~i~ig kons t an t  (Abb. 4). 

Iqach u F~Isc~  (1923) bean twor ten  die Bienen eine Verbesserung 
der Reizs i tuat ion erst d a n n  mi t  Duf tmarkieren,  wenn sie vorher im Stock 
getanz$ haben,  was erst nach einigen Besuehen geschieht. Dressierte ich 
eine yon  der Fenster-  (6% < c < 10%) an  die Zimmeffut terquel le  (c > 
25%), setzte Duf tmark ie ren  im allgemeinen beim 3. Besuch nach dem 
ersten selbstandigen Here inf inden ein. 

Beurtei l t  eine Sammler in  eine Fut terquel le ,  spielen such  die Tracht- 
verh~ltnisse (s. NomenklaSur) eine Rolle. Sind diese schlecht, f inder 
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Abb. 4. Duftmarkieren und Putzen einer Biene, die 5 Tage l~ng unter gMch- 
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 nieht signifikant (Kolmogoroff-Smirnoff-Test) 

auch bei niedrigen Konzen t r a t i onen  Duf tmark ie ren  start .  Andererseits  
k a n n  es selbst bei hoher Konzen t r a t i on  ausbleiben - -  ngmlich bei sehr 
kleiner Zufluggeschwindigkeit .  Gleiches gilt fiir das AuslSsen von  T~nzen 
(Boc~, 1956). 

Die Abhgngigkei t  der Dauer  des Duf tmarkierens  yon der Konzen-  
t r a t ion  ist fiir zwei Verhaltensweisen in  Abb.  5 dargestellt .  Bei einer 
12%igen LSsung finder zwar noeh Markierflug, aber kein Sterzeln mehr  
start .  Das 1/iBt sich du tch  unterschiedliche SchweUen erklgren. Die beiden 
K u r v e n  ver laufen gleiehart, ig. 
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Abb. 5. Dauer des Markierflugs und des Sterzelns in Abhs von der Konzen- 
tration. - -  September 1965 und Oktober 1966. 3 Bienen. 28<n<46 .  Fiir jede 
Konzentration und Biene wurde ein Zentralwert errechnet. Die Mittelwerte dieser 

Zentralwerte sind dargestellt 

4. Ein/lufl der Konzentration au] Saugwartezeit und andere Verhaltensweisen 

W~i.hrend die Biene s~ugt, wird durch Abstellen der Pumpe der ZufluB des 
Zuckerwassers unterbrochen. Zwischen dem Augenbtick, in dem der Meniskus au]er 
Zungenreichweite gers und dem Herausziehen des Riissels verstreicht eine gewisse 
Zeit (Saugwartezeit). Um vergleichbare Messungen zu erhal~en, habe ich den ZufluB 
dann unterbrochen, wenn die Biene 50 % der Abflugmagenfiillung getrunken hatte. 

Die Saugwartezeit (Me~werte in Abb. 7) w~chst mit zunehmender 
Konzentration und folgt in ihrem Verlauf dem des Duftmarkierens und 
der Abflugmagenfiillung. 

Eine andere Form der Abh~ngigkeit zeigen die in Abb. 6 dargestellten 
Verhaltensweisen. Deren MeBwerte fallen mit zunehmender Konzen- 
tration. Bei niedrig konzentriertem Zuckerwasser treten in der ersten 
Besuchsh~lfte S~ugunterbrechungen auf (,,zSgernd trinkende" Bienen 
v. F~ISCHS, 1935). Die ,,Zeit fiir Unterbrechungen" (Abb. 6u) ist die 
Summe der Zeitdauern der Einzelunterbrechungen fiir jeden Besuch. - -  
Auch nach dem Saugen trSdelt sie noch, ehe sie zum Stock zurtickkehrt 
(Abb. 6b). 

Beim Vergleich yon Abb. 5 mit Abb. 6 fs auf, da~ die Kurven yon 
Abb. 6 in gleichem Ma~ fallen wie die yon Abb. 5 steigen (vgl. Diskussion 
zu Tei] I). 
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Abb. 6. Zeitdauern, w/ihrend derer die Biene im Verlauf eines Besuchs nicht saugt, 
in Abh~ngigkeit yon der Konzentration. - -  Oktober 1966. 1 Biene. ~Iittelwerte. 

6 <  n <  16. Weiteres s. Text 

5. Abhiingigkeit der quellenspezi/ischen Sammelbereitscha/t 
vonder Konzentration 

A]s Ausdruck der quellenspezifischen Sammelberei tschaft  betrachte 
ich Verhaltensweisen, deren Me~werte mit  zunehmender  Konzent ra t ion  
w~chsen (Abb. 5). Verhaltensweisen, deren Mel~werte mit  zunehmender  
Konzen t ra t ion  fallen, werden in der Diskussion zu Tell I interpretiert .  - -  
Welche Funk t ion  beschreibt die Abhi~ngigkeit der quellenspezifischen 
Sammelberei tschaft  yon  der Konzent ra t ion  ? 

U m  diese Frage  mit  ttilfe eines mbglichst  umfangreichen Daten-  
materials zu beantworten,  verwertete ich Li tera turangaben,  die aus ver- 
schiedenen Konzentrat ionsbereichen vorliegen. U m  sie auf eine eventuelle 
gemeinsame Abh~ngigkeit  zu prfifen, fiigte ich sie zu einem Kurvenbi td  
zusammen.  Hierzu t ransformierte  ich die Daten  auf zweierlei Weise: 

a) Additive Kvnstanten t ragen der Tatsache Rechnung,  dal3 die Ver- 
haltensweisen unterschiedliche Schwellen besitzen; z. B. wird eine niedrig 
konzentr ier te  LSsung zwar eingetragen, 15st aber noch keine T~nze aus 
(v. F~ISC~, 1965), ffir das Auf t re ten  yon  Sterzeln mull eine h5here Kon- 
zentra t ion vorliegen als fiir den Duftmarkierf lug (Abb. 5). Die Konstan-  
ten haben in Abb. 7 unterschiedliche L~gen der Nul lpunktc  der Ordina- 
ten zur Folge. 
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Abb. 7. Versehiedene Verhaltensweisen in Abh~ngigkeit yon der Konzentra.tion. 
Literaturangaben und eigene Me•ergebnisse. Me]werte der Abflugmagenffillung und 
des Duftmarkierens aus den entspreehenden Abbildungen iibernommen. Saugwarte- 
zeit: Oktober 1966. 2 Bienen. Mittelwerte. 14 < n < 24. Erl~uterung der Darstellung 
im Text. Durchgezogene Linie nach AugenmaI~ eingezeichne$, wobei die Mittelwerte 
der Punktescharen zu Hflfe genommen wurden. Trifft die zugrunde gelegte Hypothese 
zu, gibt diese den jeweiligen Betrag der quellenspezifischen Sammelbereitschaft 

in willkfirlichen Einheiten wieder 

b) Ich multiplizierte die MeBreihen je mit einem konstanten I'aktor. 
Im  Diagramm ergeben sich dadurch verschiedene OrdinatenmaBst~be. 
Der Typus der zugrundegelegten Funktion ~ndert sich dabei nicht. Die 
verschiedenen OrdinatenmaBst~be lassen sich physiologisch interpretie- 
ten: Die quellenspezifische Sammelbereitschaft ~uBert sich in verschie- 
denen Verhaltensweisen, woffir verschiedene Teilsysteme verantwortlich 
sind. Diese sprechen verschieden stark an, so dab sie jeweils mit einem 
anderen Faktor multipliziert erscheint. 

Die MeBwerte einer Vielfalt yon Verhaltensweisen (Abb. 7) passen sich 
einem gemeinsamen Verlauf recht gut an. I-Iieraus l~Bt sich folgern : Alle 
yon der Konzentration abhiingigen Werte kSnnten - -  nach entsprechen- 
den (linearen) Umformungen- -yon  einem und demselben physiologischen 
Funktionswert abh~ngen. Dieser ws seinerseits in der in Abb. 7 ange- 
gebenen Weise yon der Konzentration abh~ngig. 
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B. EinfluB der Zuflul~geschwindigkeit 

1. Allgemeines 
v. F~Isc~ (1923) f/itterte Bienen einerseits aus vollen Sch~lchen, andererseits 

mittels getrgnkten Fliel3papiers. Er beobachtete, dab sie bei der spgrlichen Ffitte- 
rung ihre Itonigblase nicht mehr so stark fill]ten, das Duftorgan nicht mehr aus- 
stfilpten, im Stock nicht mehr tanzten (vgl. hierzu auch Boc~, 1956) und li~nger 
am Futterplatz verweilten. )/[essungen der Besuchsdauern und -pausen sowie der 
Abflugmagenfiillung als Funktionen der Zuflul~geschwindigkeit linden sich bei 
N~v,z (1966). 

Von einer best immten Zuflu6geschwindigkeit an kann man diese 
beliebig vergrSBern, ohne dab die Biene noch schneller trinken wiirde. 
Sie saugt dann, ,,so schnell sie kann".  Die GrSl~e Vma x entspricht der 
Sauggeschwindigkeit bei unbegrenztem Zuflul~ (bestimmte Konzentra- 
tion und Temperatt tr  vorausgesetzt). Vma x ist ffir verschiedene Bienen 
unter  denselben Bedingungen verschieden, beispielsweise ma]~ ich bei 
T----24~ und c ~ 2 5 %  bei zwei Individuen 1,2 und 1,5 ~l/sec. Trotz 
dieser unterschiedlichen Werte lag flit beide voller ZttfluB vor. Da ffir 
Verhaltensuntersuchungen das Verh~ltnis einer gegebenen ZtffluBge- 
schwindigkeit zu Vma x wichtiger sein dfirfte als diese angegeben in [zl/sec, 
habe ich die relative ZufluBgeschwindigkeit vr ~ V/Vma x eingefiihrt. Hierzu 
folgendes: Die Sauggeschwindigkeit w/~chst linear mit  der Temperatur  
(PFLVM~, in Vorbereitung). Bei einer gegebenen Temperatur  kann man 
einen ZufluB einstetlen, den die Biene gerade noch bewgltig~, d. h. Vma x. 
ErhSht man nun die Temperatur  (ohne den Zuflul~ zu veri~ndern), so 
kSnnte sie schneller trinken. Da man aber an der Zuflul3geschwindigkeit 
(gemessen in ~l/sec) nichts gei~ndert hat, kann sie nicht mehr saugen, so 
schnell sie es bei dieser Temperatur  vermag, d .h . ,  die bienenbezogene 
ZufluBgeschwindigkeit v~ ist kleiner geworden. Dem wird durch die v/vm~- 
Skala Rechnung getragen. 

2. Ab/lugmagen]i~llung als Funktion der Zu]lu[3geschwindigkeit 

v. F~ISC~ (1923) hat  diese Abh~ngigkeit erstmals beschrieben, NO~Ez 
(1966) hat  sie dann aus~fihrtlicher untersucht. Eigene, die Angaben yon 
N ~ E z  im wesentlichen best~tigende, Mel~ergebnisse sind in Abb. 11 dar- 
gestellt. Bemerkenswert ist, dab bei vollem Zuflul~ etwas weniger getrun- 
ken wird als bei mitt lerem (~NO~]~z, 1966). 

3. Verhaltensweisen des Du/tmarkierens in AbhSngigkeit 
yon der Zu]lufigeschwindigkeit 

Beim Duftmarkieren sind groBe Unterschiede zwischen den Einzel- 
bienen zu beobachten (v. F~IscH, 1923). Daher habe ich die Mel~werte 
normiert  (vgl. Methodik). 
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Normiert aug den jeweiligen Zentralwert bei v r ~ 0,9 

Abb. 8 gibt  einerseits die Verh~ltnisse der Zeitdauern der einzelnen 
Verhaltensweisen bei gegebenem Zuflu]~ wieder, andererseits zeigt sie die 
unterschiedlichen Schwellenwerte. Die hSchste Schwelle ha t  das Sterzelu 
wiihrend des Saugens, die niedrigste der Markierflug. 

4. Ein/lufl der Zuflufigeschwindigkeit au/ die Saugwartezeit 

Mit der in A 4 beschriebenen Methode sind Messungen bei v~<0,1  
nicht  mehr  mSglich, da die Biene dort  yon  sich aus das Saugen unter- 
bricht  (vgl. B 5); stellt m a n  die Pumpe  zwischen zwei solchen Unter-  
brechungen ab, finder man  eine mi t  dieser Methode nicht  mehr  fa~bare 
sehr kurze Saugwartezeit .  Der in Abb. 9 dargestellte Bereich zeigt: Die 
Kurve  verl~uft ~hnlich derjenigen der Abflugmagenfiil lung als Funk t ion  
der ZafluJ~geschwindigkeit (Abb. 11). 

5. Saugunterbrechungen und ihre Beziehung zur Zufluflgeschwindigkeit 

Bei k]einen Zuflul~geschwindigkeiten sitzt die Biene nlcht wie bei gro[~en w~h- 
rend des gesamten Besuchs an der Kapfllare, sondern kurz nach Saugbeginn unter- 
bricht sie, l~uft ~u~ dem Futtertisehchen oder fliegt im Zimmer umher. Sie kehrt 
dann zuriick, saugt die zugeflossene ZuckerlSsung auf und unterbricht wieder. Dies 
wiederholt sich w~hrend der ganzen Besuchsdauer (zur Definition yon ,,Besuch" 
s. Nomenklatur). Durch ihr Verhalten wird ~fir sie der kontinuierliche Zuflul3 zu 
einem diskontinuierlichen. Je niedriger die Zuflu~geschwindigkeit is~, desto kfirzer 
sind die Zeitabsehnitte des Saugens zwisehen den Unterbreehungen und desto 
h~ufiger sind diese. 
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Abb. 9. Abh~ngigkeit der Saugwartezeit yon der ZufluBgeschwindigkeit. - -  Septem- 
ber/Oktober 1966. 2 Bienen. MJttelwerte. 1 2 < n <  18. Untersehied zwischen den 
Werten bei v r ~ 0,11 und v r ~ 0,45 signifikant (P < 0,001 ; Kolmogoroff-Smirnoff- 

Test) 

Saugun te rb rechungen  s ind zu beobach ten  bei  v r < 0,35 (Abb. 10). Der  
s t a rke  Ans t ieg  der  K u r v e  mi t  abnehmende r  ZtdluBgeschwindigkei t  wird  
n ich t  durch  die Ver l~ngerung der  Besuchsdauer  (v. FRIsco ,  I923 ; N ~ z ,  
]966) vorget i iuscht  (Abb. 10 Einschal t f igur) .  

Spe r r t  m a n  die Biene bei  kle inen ZufluBgeschwindigkei ten zu Saug- 
beginn so ein, daI3 sie n ich t  umherf l iegen kann,  d a n n  sind die Unter -  
b rechungen  und  Abschn i t t e  des Saugens kfirzer und  dadurch  zahlre icher  
(Abb. 10). 

Schaltet man zwischen 2 Besuchen yon einer hohen ZufluBgeschwindigkeit auf 
eine mittlere, z. B. yon v r - -  0,9 auf v r ~ 0,45, dana treten auch hier Unterbrechun- 
gen auf. Nach etwa 3 Besuehen saugt sie aber wieder kontinuierlich (vgl. N ~ E z ,  
1966). Dieses Verschwinden der Saugunterbrechungen konnte ieh im Gegensatz zu 
N ~ E z  (1966) nur bei mittleren ZufluBgesehwindigkeiten beobachten, nicht dagegen 
bei kleinen, obwohl ich oft l~ngere Zeit nichts an der Futterquelle ~nderte. Beispiel: 
Bei v~ ----0,22 stattete eine Biene in 2,3 Std 25 Besuche ab; die Unterbrechungen 
verschwanden dabei nicht. 

6 .  A b h S n g i g ] c e i t  d e r  q u e l l e n s p e z i / i s c h e n  S a m m e l b e r e i t s c h a [ t  

y o n  d e r  Z u / l u f l g e s c h w i n d i g k e i t  

Die in B 2 bis B 4 beschr iebenen Mel~ergebnisse verwende  ich, um 
die jeweil ige St~rke der  quellenspezffischen Sammelbe re i t scha f t  zu erfas- 
sen. D a  ich annehme,  dab  diese mi t  wachsender  Zuflul]geschwindigkei t  
n i ch t  ab-  sondern  zun immt ,  ber i icksicht ige ich die Ergebnisse  yon  B 5 
im folgenden nicht .  Diese werden in der  Diskuss ion zu Tefl I in te rpre t i e r t .  
Die D a t e n  yon  B 2 bis B 4 stelle ich so dar,  wie es in A 5 fiir die Kon-  
zen t ra t ionsabh~ngigke i t  beschr ieben i s t :  ich t r a n s / o r m i e r e  sie mi t te l s  addi-  
r iver  K o n s t a n t e n  und  kons t an t e r  Fak to ren .  
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Abb. 10. Anzahl der Saugunterbrechungen pro Besuch in Abh~ngigkeit yon der Zu- 
fluBgeschwindigkeit. - -  September/Oktober 1966.4 Bienen. Mi%telwerte. 3 < n < 45. 
Normiert ~uf den jeweiligen Mittelwert bei vr=0,11. Die quadratischen Symbole 
repr~sen$ieren ~SeBwerte yon Versuchen, bei denen eine Biene ws des Besuchs 
im H~uschen (Abb. 1) eingesperrt war. Einscha l t / i gur :  Anzahl der Unterbreehungen 
pro Zeiteinheit bei einer Biene. Mittelwerte. 7 < n <  16. - -  In der groBen Abbildung 
hat nur der Punkt bei v r = 0,67 den Ordinatenwert Null. Die Punkte bei h6heren 
Zuflul3geschwindigkei~en liegen etwas fiber der Null-Linie. Grund: Die Bienen 
machen aueh bei hohen Zuflu~geschwindigkeiten kurz vor dem endgfiltigen Saugende 
6fters eine Unterbrechung. Dies wird in der Einseha]tfigur starker be%onr da die 
durchsehnittliehe Besuchsdauer z. B. bei v, = 0,9 nur etwa 50 see betr~gt 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 Sammelberei tschaft  in  willkfirlichen Einhe i ten  wieder. Sie ha t  bei 
mi t t le ren  Zuflul3geschwindigkeiten ein M a x i m u m .  Auffs ist  der Abfall  
zu hohen ZufluBgeschwindigkeiten hin. Die K ur ve  der Abb.  7 is~ dagegen 
bis zur hSchsten gemessenen Konzen t r~ t ion  yon  55 % dauernd  ansteigend. 



Putzverhalten und Sammelbereitschaft bei der Biene 17 

I0 7 

8 
6 6 

00 Z 5i  

2 

& 

60 

.50 

~0 

30 . e I 

3 

20. 
2 

ii, 1o[ 
o o 

rn �9 

_ , / . .  r 
�9 [] 

n 

O,2 ~h 
ZuflufJgeschwindigkeit 

s 

c = 2 5 %  

T =2/,*C 

Abf/ugmagenfO/lung - -  
Saugwartezeit 
Sterze/dauer 

Mork ierf/ugdauer 

I ' P 
o,s o,o 1,0 

Abb. 11. Verschiedene Verhaltensweisen in Abh~ngigkeit yon der ZufluBgeschwin- 
digkeit. - -  MeSwerte der Saugwartezeit und des Duftmarkierens aus den entspre- 
chenden Abbildungen fibernommen. Abflugmagenfiillung: August bis Oktober 1966. 
2--7 Bienen. Mittelwerte. 16 < n < 119. Normiert auf den jeweiligen Mittelwert bei 
v r ~ 0,45. Erl~uterung der Darstellungsweise im Text. Durchgezogene Linie nach 
AugenmaB eingezeichnet, wobei die Mittelwerte der Punktescharen zu Hilfe 

genommen wurden 

C. Einflul] der Temperatur  

1. Allgemeines 

Die Tempera tur  an der Futterquel le  beeinflui3t die Sammlerin auf ver- 
schiedene Weise: 1. Sie wirkt  fiber die, wahrscheinlich vor  allem auf den 
Antennen  liegenden, Thermorezeptoren (It]~AN, 1952; Nff~EZ, 1966). 
2. Die ]3iene verl~13t den Stock mit  einer K6rper tempera tur  yon  35 ~ C 
(Esc~, 1960), die an der Fut terquel le  um so h6her bleibt, je wiirmer es 
dor t  ist. Hier  liegt ein direkter Einflul~ auf den Bienenk6rper vor. 3. Mit 
der Luf t t empera tu r  wechselt die Tempera tur  der Futterl6sung,  welche 
vermutl ich die Saugpumpe beeinflul~t (GONTARSKT, 1935; N~]~Z,  
1966). - -  Wirkungen  der Tempera tur  zeigen sich an der Abflugmagen- 
f~illung (BETTS, 1929 ; V. F~ISC~, 1935 ; GONTAtCSKI, 1935 ; SCHVs 1952 ; 
Nff~-]~z, 1966), am Tanz tempo (BRs 1964) und  an den Besuchs- 
p~usen ( N ~ E z ,  1966). Ver~nderungen der Luf t t empera tu r  machen sich 
d~bei s tarker  bemerkbar  als solche der Zuckerwasser temperatur  (B~s 
~INo]~,  1964; Nff~Ez, 1966). 

2 Z. vergl. Physiologie, Bd. 64 
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Abb. 12. Schema zum Verhalten bei tiefen Temperaturen. - -  Voller ZuflulL Zeit- 
dauer ffir ununterbroehenes Saugen bei c ~ 14% und 15 ~ C etwa 60 sec. Da zwischen 
Landen und Saugbeginn Sterzeln (St) ~uftreten kann, wurde bei der Besuchsdauer 
diese Zeitspanne nicht beriicksiehtigt. Putzen kann, muB aber nicht zu den 

bezeiehneten Zeitpunkten auftreten 

2. Temperaturabh5ngige Verhaltensweisen 

Die Versuche zum Einflul~ der Temperatur wurden im Freicn mit einer Bienen- 
schar durchgefiihrt, die vermutlich yon einem in etwa 500 m Entfernung stehendcn 
Stock kam. Die Futterquelle entsprach der Fensterfutterquelle. Die Zuflui]gesehwin~ 
digkeit wurde stets so hoch gehalten, daI3 fiir jede Temperatur unbegrenzter ZufluB 
gegeben war. Der Futterplatz lag im Schatten (Sonnenschirm). Die dabei auf die 
Bienen treffende W~rmestrahlung konnten diese wahrscheinlich nicht wahrnehmen 
(H~A~, 1952), sie wirkte vermutlich nur dutch Aufheizen des KSrpers. 

Die bei klarem Wetter durchgefiihrten Beobachtungen begannen um 7 Uhr bei 
- -  je nach Tug - -  15--17 ~ C (Messung mit Quecksilberthermometer auf =L0,5 ~ C) 
und endeten gegen 14 Uhr, wenn die Tagesh6ehsttemperatur erreicht war. Im Unter- 
schied zu den Laborversuchen wirkte die Temperatur bier auch auf dem ~lugwcg. 

Ich lieB jeweils nur 1 Biene (in seltenen F~llen 2) zur Futterquelle zu. Die 
anderen hielt ich ab, indem ich die Futterquelle mit den H~inden und einem 
breiten Hutrand abschirmte. Die saugenden lieBen sich dadurch nicht stSren: Test- 
versuche ergaben, da]~ die MeBergebnisse nicht verf~lscht wurden. Diese Methode 
war allerdings nur bei einer 14%igen LSsung wirksam, nicht bei einer 25- odor 
50%igen. Das li~Bt sich durch die bei den hSher konzentrierten LSsungen grSBere 
quellenspezifisehe Sammelberei~schaft erkl~ren. Durch mehrere gleiehzeltig trin- 
kende Bienen w~re die ZufluBgeschwindigkeit fiir die Einzelbiene kleiner geworden. 
Daher bedeckte ieh die saugende mit einem Glasschi~lchen. Systematische Fehler 
ergaben sich dadurch nieht. 

Wie v. F~Isc~  (1923) beschreib~ (,,Sehr auffal lend waren bisweilen 
die individuel len Verschiedenheiten in  der Bet~t igung des Duftorgans. . .") ,  
zeigten manche  Bienen bei c ~-- 14 % Markierflug, manche  sterzelten sogar 
w~hrend des Saugens;  andere liel~en keinerlei Duf tmark ie ren  erkennen.  - -  
Markierflug u n d  Sterzeln t r a t en  aUerdings ers$ d a n n  auf, wenn  die Tem- 
pera tur  an  der ~ut terque] le  hSher war als e~wa 20 ~ C. 

Bei diesen Versuehen habe ich aul~er dem P u t z e n  (s. ~[I C) zwei Zei~- 
dauern  gemessen: Besuchsdauer u n d  Verz6gerung des Abflugs (Abb. 12). 
Diese Mel~grS~en ergaben sich aus dem Yerhat ten bei ~iefen Tempera-  
tu ren :  Unterh~lb  19 ~ C saugt  die Biene eine Zeit lang kontinuierl ieh.  D a n n  
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Abb. 13. Besuchsdauer sowJe VerzSgertmg des Abflugs (vgl. Abb. 12) in Abh~ngig- 
keit yon der Temperatur. - -  August 1967. 10--15 Bienen. Mitte]werte. 2 < n <  19. 

Kurven nach AugenmaJ3 eingezeichnet 

unterbricht  sie und steht untatig auf dem Futtertischchen herum. 
Manchmal klappt  sie dann den l~iissel aus, k lappt  ihn aber ohne zu 
trinken wieder ein. Nach mehreren Sekunden beginnt sie erneut zu sau- 
gen, unterbricht  dann wieder, trSdelt herum, saugt nochmals usw., 
schlie/31ich fliegt sie ab (Abb. 12). Dieses Verhalten t r i t t  bei vollem Zuflu~ 
und verschiedenen Konzentrationen auf, wenn nut  die Temperatur  tier 
genug ist. Die Bienen tun w~hrend der Unterbrechungen meist nichts. 
Gelegentlich putzen sie sich; die meisten Putzbewegungen ]iegen jedoch 
zwischen letztem Saugen und Abflug. 

Temperaturabhangig sind: 1. Die Zeit ununterbrochenen Saugens; 
2. die Zeitspanne, a m  die sich der Abflug nach der ersten Saugunter- 
brechung hinauszSgert; 3. die Anzahl der Unterbrechungen; ebenfalls die 
Besuchsdauer, die sich als Summe yon 1. und 2. ergibt. - -  Bei gegebener 
Temperatur  sind diese GrS{~en ann~hernd konstant.  

Die Besuchsdauer und die Dauer der VerzSgerung des Abflugs folgen 
in ihrer Abhangigkeit yon der Temperatur  einem sigmoiden Verlauf 
(Abb. 13). Je  niedriger die Temperatur,  desto grSBer ist die VerzSgerung. 
Bei 23 ~ C betragt  sie einige Sekunden, bei 15 ~ C ungefahr 1 rain, 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 hSheren Tem- 
peraturen wird noch schne]ler getrunken, gleichzeitig aber auch noch 
mehr, so dab die Saugzeit sich nicht mehr wesentlich andert. 

2* 
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Abb. 14. !~el~werte von Abb. 13 in gegenl~ufigem Ordinatenmal3stab. Weiteres im 
Text. Bei der Subtraktion yon einer Konstanten erhielt ein Punkt  (bei I8 ~ C) einen 
negativen Ordinatenwert; er ist nicht eingetragen. Kurve nach AugenmaB gezeichnet, 
wobei die )Sittelwertskurve zu I-Iflfe genommen wurde. Einschalt/igur: Besuchs- 
dauer fiir eine andere Konzentration. (1Vlessungen der VerzSgerung des Abflugs 
hier nicht durchgeffihrt.) Darstellung entsprechend groBer Figur. August 1967. 
10--15 Bienen. Mittelwerte. 2 < n < 14. Kurvenverlauf unterhalb 16 ~ C in Anlehnung 

an gl'ol~e Figur gezeiehnet 

3. AbhSngigkeit der quellenspezi/ischen Sammelbereitscha/t 
yon der Temperatur 

Die Kurven der Abb. 13 zeigen die mit  abnehmender Temperatur zunehmende 
,,Tr~gheit" der Sammlerin. Ich nehme an, dab die quellenspezifische Sammel- 
bereitschaft mit abnehmender Temperatur nicht zu- sondern abnimmt. Daffir spre- 
chen folgende Befunde: 1. Verz6gerungen des Abflugs lassen sich auch erreichen 
durch Erniedrigen der Konzentration bei gleichbleibender Temperatur (Abb. 6b). 
Dabei fallen die Kurven der Abb. 6 im selben 1VlaB wie die quellenspezifische 
Sammelbereitschaft wi~chst (Abb. 7). - -  2. In  I A und I B wurde angenomraen, 
dab sich die quellenspezifische Sammelbereitschaft u .a .  in der Abflugmagen- 
ffillung widersl0iegelt. Diese w~chst abet mit zunehmender Temperatur, wobei die 
yon Nff~Ez (1966) gemessenen Kurven ~hnlich verlaufen wie die in Abb. 14 dar- 
gestellten; sie zeigen allerdings nicht den bei etwa 18 ~ C liegenden Wendepunkt 
meiner Kurven. - -  3. ]Die in C 2 erw~hnte groBe ,,Oier" ( =  quellenspezifische 
Sammelbereitsohaft) bei c = 25% undc ~-- 50% (die reich zu einer anderen Abschirm- 
methode n6tigte) war auch bei c ~ 14% zu beobachten, allerdings nut  bei Tempera- 
turen um 30 ~ C. 

Aus  K u r v e n ,  die  m i t  z u n e h m e n d e r  K o n z e n t r a t i o n  ode r  Zuflul~ge- 
s c h w i n d i g k e i t  fa l len ,  erhs m a n  den  Ve r l au f  de r  que l l enspez i f i schen  

S a m m e l b e r e i t s c h a f t  d a d u r c h ,  d a d  m a n  die K u r v e n  y o n  e iner  K o n s t a n t e n  
s u b t r a h i e r t  (Begr f indung  in  t ier  D i skuss ion  zu Te i l  I) .  N i m m t  m a n  an,  
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dag sieh dieses Verfahren aueh auf Abh~ngigkeiten yon der Temperatur  
anwenden lagt, kann man aus den Angaben der Abb. 13 die AbMngigkeit  
der quellenspezifischen Sammelbereitsehaft vender  Temperatur  zeiehnen: 
Jede Kurve  der Abb. 13 strebt  zwei Grenzwerten zu. Diese werden abge- 
seh~tzt und der jeweils obere (58 bzw. 130 see) als Konstante gew/~hlt, 
yon der die betreffende Kurve  zu subtrahieren ist. Die OrdinatenmaB- 
st/~be werden so ver~ndert, dag ffir beide Abh-~ngigkeiten die Grenz- 
werte zusammenfallen; auBerdem wird die Kurve  der Besuehsdauer so 
versehoben, dab ihr unterer Grenzwert mit  dem der Verz6gerung zusam- 
menfgllt. 

Das Ergebnis zeigt Abb. 14. Die quellenspezifisehen Sammelbereit- 
sehaft h/~ngt demnaeh yon der Temperatur  in anderer Form ab als yon 
der Konzentrat ion oder ZufluBgesehwindigkeit. Sie ist oberhalb 26~ 
ann/~hernd konstant;  mit  abnehmender Temperatur  f/~llt sic, dabei ver- 
/~ndert sie sieh besonders stark zwisehen 20 und 17~ unterhalb 17~ 
ist sie sehr klein und wieder ann~hernd konstant.  - -  Die Einsehaltfigur 
Abb. 14 zeigt dieselbe Abh/~ngigkeit ftir eine andere Konzentration. Die 
Kurve  verl/~uft s der in der grogen Figur dargestell~en. 

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 quellensloezifisehen Sammelbereitschaf~ 
betraehtet  werden k6nnen. Sind die Versuchsergebnisse mit  dieser Hypo- 
these befriedigend zu interpretieren ? 

S/~mtliche in Tell I besehriebenen Variablen im Verhalten der Biene 
lassen sieh einer der beiden folgenden Gruppen zuordnen: 

Gruppe 1. Die gemessene Variable wiichst mit zunehmender Konzen- 
tration, ZufluBgesehwindigkeit oder Temperatur .  Beispiele: Duftmarkie- 
ren (Abb. 5 und 8), Abflugmagenffillung (Abb. 7 und 11), Saugwartezeit 
(Abb. 7 und 9). - -  Gr68en, die in Abhangigkeit yon der Zufluggesehwin- 
digkeit ein flaches Maximum aufweisen, werden hier mit  berfieksichtigt. 

Gruppe 2. Die gemessene Variable ]iillt mit zunehmender Konzen- 
tration, ZuiluBgesehwindigkeit oder Temperatur.  Beispiele: Saugunter- 
breehungen (Abb. 6 a und ]0), Verz6gerung des Abflugs (Abb. 6 b u n d  13), 
Besuehsdauer (Abb. 13). 

Eine dritte Gruppe von Verhaltensweisen - -  das in Teil I I  beschrie- 
bene Putzen - -  zeigt eine ganz andere Form der Abhangigkeit. Samt- 
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 you einer 
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Abb. 15. Abflugmagenfiillung und Anzahl der Saugunterbreehungen in Abh~ngig- 
keit yon der ZufluBgesehwindigkeit. - -  Werte fiir Abflugmagenfiillung aus Abb. 11, 
fiir Saugunterbreehungen aus Abb. 10 fibernommen. Werte ,,Biene eingesperrt" 
(Abb. 10) mit iibrigen zusammengenommen, da auch fiir Abflugmagenfiillung Werte 
yon Versuchen bei beiden Bedingungen verwendet wurden. Weiteres s. Text 

Konstanten subtrahiert. Als Beispiele ws ieh aus Gruppe 1 die Abflug- 
magenffillung, aus Gruppe 2 die Anzahl der Saugunterbrechungen. Letz- 
r subtrahiere ieh yon einer Konstanten und stelle die erhaltenen Werte 
gemeinsam mit  der Abflugmagenffillung dar (Abb. 15). 

Aus s~mtlichen Variablen der Gruppe 1 l~flt sich - -  ffir c, T und v 
gesondert - -  dureh Wahl geeigneter OrdinatenmaBst~be und Nullpunkt- 
lagen ein gemeinsamer Kurvenzug zeichnen (Abb. 7 und 11). - -  Auf die 
Variablen der Gruppe 2 habe ich dieses Veffahren nur bei der Abh~ngig- 
keit yon der Temperatur  angewandt, nicht dagegen ffir verschiedene 
Konzentrationen und ZufluBgeschwindigkeiten, da zu wenige Messungen 
vorlagen. 

Welche Bereitschaften repr~sentieren die Verhaltensweisen yon 
Gruppe 1 und 2 ? L~Bt sieh fiber die sie verkntipfende Konstante  etwas 
aussagen ? - -  Verhaltensweisen der Gruppe 1 wurden in Teil I als MaB ffir 
die quellenspezi]iache Sammelbereitscha]t gewertet. 

Die Konstante interpretiere ich als ,,allgemeine Sammelbereitscha]t" 
und nehme an, dab sie unabhs yon den Eigensehaften der Futter-  
quellen ist. Begriindung: Eine Biene ist etwa vom 20. Tag an (gereehnet 
ab dem Sehliipfen aus der Puppe) fiir den Rest  ihres Lebens aussehlieBlieh 
Sammlerin, falls sieh keine drastisehen Ver/~nderungen im Stock ergeben 
(vgl. z. B. ZAN])ZR und W~Iss, 1964). Fiir die Dauer meiner Experimente 
setze ieh einigermaBen konstante Stoekverh/iltnisse - -  und damit  kon- 
stante allgemeine Sammelbereitsehaft - -  voraus. 
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Neben der allgemeinen Sammelbereitschaft kSnnten Aggression und 
Flueht eine Rolle spielen. An der FensterfutterqueUe waren in Ausnahme- 
fi~llen Bienen zu beobachten, die andere angriffen; interspezifische Ag- 
gression konnte ich an der Futterquelle nicht feststellen. Auch mit Flucht 
ist bei den Experimenten nicht zu rechnen, denn es ist/~ul3erst schwierig, 
eine angewShnte Sammlerin zu verjagen. B1/~st man sie an oder scheucht 
sie mit der Hand, fliegt sie anfangs kurz auf, sp/~ter kfimmert sie sich 
nicht mehr darum. 

Ob sich die hier ffir Nektarsammlerinnen angestellten ~berlegungen auf eine 
Samme]bereitschaft 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 richter ihre T~tigkeit nach dem Bedarf des Stocks 
(LINDAUER, 1952). 

Wie lassen sich die Verhaltensweisen der Gruppe 2 interpretiere n ? - -  
Betrachten wir hierzu das Verhalten w/~hrend der in Abb. 10 dargestell- 
ten Saugunterbrechungen. Im Bereich 0,1 < v~ < 0,3 fliegt die Biene 
w/~hrend der Unterbrechungen im Zimmer umher. (Die Ausfiihrungen 
gelten ffir bestimmte konstante Trachtverh/~ltnisse). Bei v~ =0,06 fliegt 
sie aul]erdem hin und wieder die Fensterfutterquelle an und saugt dort. 
Bei vr = 0,03 rut  sie dies h/~ufiger. Je grSSer also die Anzahl der Saug- 
unterbrechungen ist (Abb. 10), desto h/~ufiger saugt sie zwischendurch 
an der Fensterfutterquelle (En$sprechendes grit ffir Herabsetzen der 
Konzentration). Durch dieses Verhalten erweitert sie ihr Sammelareal - -  
bei hohen Zuflul~geschwindigkeiten besteht dieses ja ausschlieBlich aus 
der Versuchsfutterquelle. Hieraus folgere ich, da$ 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 meSbaren - -  Bereitschaften 1 kann nach Abb. 15 ange- 
nommen werden : quellenspezi]ische Sammelbereitscha]t ~- Bereitscha]t, an 
anderen _Futterguellen zu sammeln =konstante allgemeine Sammelbereit. 
scha/t. Liegt als MeBergebnis die Kurve der quellenspezifischen Sammel- 
bereitschaft vor, l~$t sich die der antagonistischen Bereitschaft errech- 
hen und umgekehrt. Welche eine Kennlinie und welche ein Verrechnungs- 
ergebnis ist, kann vorl/s nicht entschieden werden. Im  folgenden 
nehme ich an, die quellenspezifische Sammelbereitschaft sei eine Funk- 
tion der Reizsituation an der Futterquelle (Abb. 19). 

Eine Futterquelle karm sich dadurch ,,relativ verschlechtern", dal~ die Tracht- 
wrhiiltnisse sich verbessern (BotH, 1956; SCm~ICKE~, 1965). v. FRIsc~ (1965) gibt 
an, dab je nach ,,allgemeiner Trachtlage" die Annahmeschwelle (Grenzwert, unter 
dem eine LSsung nicht mehr angenommen wird) fiir verschieden konzen~rierte 
Zuckerl5sungea 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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dab die Trachtverhgltnisse - -  yon denen eine Sammlerin fiber die Fut.terabnehme- 
rinnen Nachricht erhalt (v. Fmscr~, 1965) - -  sehwellenver~ndernd wirken, d. h. die 
Mel~kurven in Ordinatenriehtung versehieben. Diesen Einflul3 habe ich bei der Aus- 
wertung nur indirekt berficksiehtigt: Ieh stellte in den Diagrammen meist nur 
Mel~ergebnisse einer nieht zu langen Versuehsreihe dar und nahm an, dal3 sieh 
w~hrend dieser (die meisten Versuche wurden yon August bis Oktober durehge- 
ffihrt) die TraehtverhgRnisse nicht wesentlieh ver~ndert hasten. Daher ist deren 
EinfluB sowie der des Stoekbedarfs (s. u.) im Verreehnungssehema (Abb. 19) durch 
eine gestriehelte Linie angedeutet. 

Eine mSgliehe Beeinflussung der quellenspezifischen Sammelbereitsehaft dutch 
den Stockbedar} (Wasser, Nektar, Pollen und Kit$harz) dfirfte ebenfalls fiber die 
Abnehmerinnen erfolgen. Fiir die VersuchszeR seize ieh jedoeh aufgrund der gleich- 
bleibend kurzen Besuchspausen einen geniigend groI3en Bedarf an Nektar voraus. 

Die Ergebnisse  yon  Teil  I werden  in  Tell  I I I  dazu  verwendet ,  die in  
Tell  I I  gesehi lder ten  exper imente l len  Befunde (Putzverha l ten)  zu deuten.  

T e i l  I I  

A b h g n g i g k e i t  d e s  P u t z e n s  y o n  d e r  R e i z s i t u a t i o n  
a n  d e r  F u ~ t e r q u e l l e  

D a  in dieser Arbe i t  der  Ze i tver lauf  e iner  Verhal tensweise  wi ihrend 
des Besuehs n ich t  berf icksicht ig t  wird,  verwende ich als MaB ftir das  
P u t z e n  die Anzah l  der  Pu tzbewegungen  pro Besuch, die bei  unver~nder t e r  
Re izs i tua t ion  fiber Tage hinweg verhaltnismal3ig k o n s t a n t  b le ib t  (Abb. 4). 
Das  zeRliche Auf t r e t en  der  Pu tzbewegungen  wird in einer sps  Arbe i t  
behande l t  werden.  

A. Abhitngigkeit des Putzens yon der Konzentration 

Die Versuche wurden an einer der ~ensterfutterquelle entsprechenden Anordnung 
durchgefiihrt. Sie war bei einerVersuehsreihe im Freien aufgestellt, die Bienen 
kamen vermuflieh yon einem etwa 500 m entfernten Stock (vgl. IC); bei einer 
anderen stand sie in einem 30 m vom Bienenstand enffernton l%aum. 

Abb.  16 zeigL dab  die Bienen bei  e iner  25%igen  LSsung die meis ten  
Pu tzbewegungen  pro  Besuch ausffihren. Bei hSherer  K o n z e n t r a t i o n  putz-  
t en  sich die im Fre i en  sammelnden  (Abb. 16 Einschal f f igur ;  T = 2 0  ~ C) 
hs als die im L a b o r  (Abb. 16; die Differenz zwisehen den  bei  c ----50% 
gewonnenen Mel~werten (T = 20 ~ C) is~ s ta t i s t i sch  ges icher t :  P < 0,005; 
Kolmogoroff -Smirnoff -Tes t ) .  W o r a u f  dieser Unte r sch ied  zurfickzuffihren 
ist,  is t  eine offene Frage .  

B. Abh~ingigkeit des Putzens yon der Zuflullgesehwindigkeit 
N ~ z  (1966) untersuehte, ob sich die Biene bei verschiedenen Zufluflgeschwin- 

digkeiten w~hrend des Saugens putzt. Uber 'die Anzahl der Putzbewegungen pro 
Besuch ist damit niehts ausgesagt, da aueh in etwaigen Saugunterbrechungen oder 
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Abb. 16. Abh~ngigkeit des Putzens yon der Konzentration. - -  August 1968. 8--12 
Bienen. Mittelwerte. 31 ~ n ~ 92. Dffferenz zwischen dem Maximum und dem Wert 
bei c = 6 To signifikant (0,01 < P < 0,025); ebenso die zwisehen dem Maximum und 
dem Wert bei c = 50% (P ~ 0,001; jeweils Kolmogoroff-Smirnoff-Test). Einschalt- 
[igur: Bei Versuehen im Freien gewonnene Werte. August 1967. 10--15 Bienen. 
Mittelwerte. 16< n<40 .  Nur der Unterschied zwischen den Werten bei c=25% 
und c =  14% (bei T- -20  ~ C) ist statistisch gesichert (P<0,01;  Kolmogoroff- 

Smirnoff-Test) 

nach dem Saugen geputzt wird. Seine Angabe, dab bei hohen Zuflul3geschwindig- 
keiten (,,S~ttigungsbereich") auch nach dem Saugen kein Putzen auftritt, kann 
ich nicht best~tigen. 

Die Mel3werte der Abb.  17 s t ammen  von  verschiedcn putzfreudigen 
Bienen. Gemeinsam ist  den K u r v e n  ein M i n i m u m  bei mi t t le ren  Zuflul3- 
geschwindigkeiten u n d  ein M a x i m u m  bei kleineren (Stat is t ik  s. Legende 
Abb.  17). Ob in  der Einschal t f igur  das Min imum fehlt, 1/~Bt sich n ich t  
entscheiden, da bei mi t t l e ren  Zuflul3geschwindigkeiten wenige Mel3punkte 
liegen u n d  bei sehr hohen nicht  gemessen wurde (der P u n k t  bei v ~ 0,9 [zl/ 
sec dtirfte im Bereich u m  v r ----0,7 liegen). 

C. Abhiingigkeit des Putzens yon der Temperatur 

Hierzu liegen Versuche yon BEECI~E~! (1934) vor, die Mlerdings nicht an der 
Futterquelle durchgeftihrt wurden. Er sperrte Bienen in ein Gef~B und land, ,,dab 
die Bauer des Putzens abh~ngig yon der Geschwindigkeit ist, mit der die Temperatur 
veriindert wird". Nur bei J~nderungen zwischen 0,25 uncl 6,75 ~ C/rain beobachtete 
er Putzhandlungen. Bei meinen Versuchen (ira Freien; vgl. I C) ~nderte sieh die 
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Abb. 17. Abhgngigkeit des Putzens yon der Zuflul~gesehwindigkeit. - -  August/ 
September 1966. Mittelwerte. 3 < n < 2 4 ,  Mit dem Kolmogoroff-Smirl~off-Test 
vcurden fiir jede Biene folgende Untersehiede gepriift: a Zwischen dem Minimum 
und dem bei kleinen ZufluBgeschwindigkeiten liegenden Maximum: P <  0,001; 
P < 0,025; P <  0,005 (ffir Biene 1, 2 und 3). b Zwischen dem Minimum and dem 
Weft bei v r = 0,9: P < 0,05; keine Signifikanz; P < 0,05 (Untersehied zwischen 
den Werten bei v r ~ 0,9 und vr = 1,0 nicht gesichert), c Zwischen dem Maximum 
und dem Wert bei der kleinsten verwendeten ZufluBgeschwindigkeit: bei keiner 
Biene signifik~nt (Biene 1: P<0,1) ,  m6glieherweise wegen der geringen Anzahl 
der Messungen (4 bzw. 5) bei der kleinsten ZufluBgeschwindigkeit. E i n s c h a l t l i g u r :  

Dieselbe Abh~ngigkeit fiir eine andere Biene und Konzen~ation. Mai 1966. Mittel- 
werte. 9 < n < 38. Abszisse: absolute Zuflu6geschwindigkeit. Dffferenz zwisehen dem 
Maximum trod dem Weft bei v =0,06 g.t/sec signifikant: P < 0,025 (Kolmogoroff- 

Smirnoff-Test) 

Temperatur langsamer als 0,25 ~ C/rain, so dab die Ergebnisse nicht im 8inne 
B E E C K E N S  ZU erklgren sind. 

Die K u r v e n  (Abb. 18) weisen ein M a x i m u m  bei  e twa  20 ~ C auf. Obwohl  
die Bienen bei  t iefen T e m p e r a t u r e n  den  Abf lug  hinauszSgern (vgl. I C), 
pu tzen  sie sich wghrend  dieser Ignger d a u e m d e n  Besuche weniger  hgufig 
als bei  20 ~ C. Bei  TemperaSuren u m  30 ~ C s ind sie sehr lebhaf t ,  f t ihren 
aber  wi ihrend dot  meis ten  Besuche keine Pu tzbewegungen  aus, sondern  
i l iegen u n m i t t e l b a r  nach dem Saugen auf. MSglicherweise wird d a n n  das  
sonst  an  der  Fu t t e rque l l e  getg~igte P u t z e n  wghrend  des Heimf lugs  durch-  
gef t ihr t ;  daffir spricht ,  dab  auch eine andere  Verhal tensweise  in den  F lug  
ver legt  wird :  Die Bienen k l appen  be i  30 ~ C den Rfissel oft  ers t  nach  dem 
Auffl iegen ein. 
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Abb. 18. Abh~ngigkeit  des Pu~zens yon der Temperatur .  - -  Versuche im 
Freien. August  1967.10--15 Bienen. Mittelwerte. 5 ~ n ~  49. Mi~ dem Kolmogoroff- 
Smirnoff-Test wurden filr jede Kurve  folgende Unterschiede geprfilt: a Zwischen 
dem Maximum und  dem Wer t  bei der hSchsten gemessenen Temperatur :  fiir alle 
Kurven  P ~ 0,001. b Zwisehen dem Maximum und dem Weft  bei der tiefsten gemes- 
senen Temperatur :  fiir c = 25 % u n d c  ~ 50 % jeweils P ~ 0,025; keine Signifikanz 
~fir c ~ 14%, bier allerdings Differenz zwisehen dem Maximum und dem Wert  bei 
T =  1 7 ~  signffikant: P ~  0,025. (Unterschied zwischen den Werten  bei 15 und  

17 ~ C lgBt sich nicht  sichern) 

Te l l  I I I  

D e u t u n g  des  P u t z v e r h a l t e n s  

Die Kurven des Putzens weisen jeweils bei solchen Abszissenwerten 
Maxima ~uf, bei denen die quellenspezifische Sammelbereitschaft mitt- 
lere St~rke besitzt. Itier ist n~ch dem in der Diskussion zu Tell I darge- 
stellten Zusammenhang auch der Betrag ffir die Bereitschaft, an anderen 
Futterquellen zu s~mmeln, mittelgrol~. Das Putzen weist also immer dort 
ein Maximum auf, wo die beiden antagonistisehen Bereitschaften etw~ 
gleieh grol~ shad. - -  Gleichheit antagonistischer ,,Triebe" als Vorbedin- 
gung ffir Ubersprungputzen bei VSgeln fiihrte zur Aufstellung der Ent. 
hemmungshypothese dutch A~Dxxw (1956) und VAN IE~SEL und BoL 
(1958). Es liegt nahe, die Enthemmungshypothese ~uf das Putzen der 
Biene anzuwenden. 

Die aus Tell I bekannten Abh~ngigkeiten der quellenspezifischen 
Sammelbereitschaft yon der Konzentr~tion, Zuflul~geschwindigkeit und 
Temperatur (Abb. 7, 11 und 14) und der Zusammenhang mit der ant- 
~gonistischen Bereitschaft kSnnen jetzt  verwendet werden, um zu quart- 
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t i tat iven Aussagen fiber die Abhgngigkeiten des Putzens yon den experi- 
mentellen Variablen zu gelangen. Die erreehneten Kurven werden dann 
mit  den MeBergebnissen verglichen. Die in der Enthemmungshypothese 
geforderte gegenseitige Hemmung der antagonistischen Bereitsehaften 
und ihre Hemmwirkungen auf das Putzen lassen sich ansehaulieh in 
einem gerrechnungsschema darstellen. Ich erlgutere es am Beispiel der 
Abhgngigkeit des Putzens yon der Konzentration. 

A. Anwendung des Verrechnungsschemas 
auf die AbhKngi~keit des Putzens yon der Konzentration 

Gegeben ist die Abh~ngigkeit der quellenspezifischen Sammelbereit- 
sehaft von der Konzentrat ion (Abb. 7). Durch Subtraktion von einer 
Konstanten ( =  allgemeine Sammelbereitsehaft) erh/~lt man daraus die 
Konzentrationsabhi~ngigkeit der Bereitsehaft, an anderen Futterquellen 
zu sammeln (Abb. 19 oben). 

Die in Abb. 19 gewi~hlte Konstante wurde nach folgender ttypothese berechnet: 
Die allgemeine Sammelbereitschaft sei so gro] wie die quellenspezifische bei c = 80 % 
(ungef~hre Konzentration des Honigs) und T = 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 c = 80% und 
durch Multiplikation des erhaltenen Werts mit einem Faktor, der sich aus Abb. 14 
fiir den Schritt yon 24 nach 35 ~ C ergab. 

Den nach diesem recht groben Verfahren erhaltenen Wert  ffir die 
Konstante nenne ich ,,willkfirliche Einheit 1" und verwende ihn ffir die 
Abh/~ngigkeiten yon der Konzentrat ion und ZufluBgeschwindigkeit; beim 
Einflul~ der Temperatur  muB ein kleinerer Wert  gewghlt werden (s. dort). 

Quellenspezifisehe Sammelbereitsehaft und Bereitschaft, an anderen 
Futterquellen zu sammeln (die Ordinateneinteilung yon beiden ist durch 
den Wert  der Konstanten gegeben) hemmen sich gegenseitig. Auswirkungen 
dieser Hemmung zeigen sieh nur im Putzen, nieht in jenen Verhaltens- 
weisen, an denen die Stgrke dieser Bereitschaften gemessen wurde (vgl. 
Tell I). Daher miissen die Leitungen, welehe die Einfliisse auf jene Ver- 
haltensweisen symbolisieren, vor den Stellen abzweigen, we jeweils die 
Hemmung der antagonistisehen Bereitsehaft verrechnet ~q_rd (Abb. 19). 

Bei der gegenseitigen I t emmung  treten negative Funktionswerte auf. 
Um eine l~bereinstimmung mit  den experimentellen Ergebnissen zu erzie- 
len, stelle ieh die Zusatzforderung auf, dab aus den Verrechnungs- 
instanzen ffir die gegenseitige Hemmung nur positive Werte weitergeleitet 
werden dfirfen (,,nut 4-"). 

In  einem letzten Verrechnungssehritt werden die positiven Werte yon 
einer Konstanten subtrahiert. Damit  ist die in der Enthemmungshypo- 
these geforderte Hemmwirkung antagonistiseher Bereitsehaften auf eine 
di{tte berfieksiehtigt, die ieh Potential-Putzbereitschalt nenne. Sie als 
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Abb. 19. Verrechnungsschema zur Abh~ngigkeit des Putzens yon der Konzentra- 
tion. - -  Eine in einen schw~rzen Sektor miindende Leitung bedeutet, dab der hier 

eintreffende Wert zu subtr~hieren ist. Weiteres s. Text 

konst~nt anzunehmen, beinhal~et, da~ bei jeder Ankunft der Biene ~n der 
Futterquelle der gleiehe Betr~g an Po~ential-Putzbereitsehaft zur Ver- 
f~gung steht. Das ,,Reservoir" (vgl. d~s Sehem~ ftir Ins~inkth~ndlungen 
bei LoRv.~z, 1950) wird also st/~ndig wieder aufgeffillt; das Putzen gehSrt 
zu den Handlungen, die ,,allt~glieh oft wiederholt werden, deren endogene 
Impu]sproduktion sie ~lso jederzeit verfiigbar maeht" (Lo~]~NZ, 1960). 
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Den Wert  dieser Konstanten w/~hle ich so, da$ eine mSglichst gute 
~bereinstimmung mit den experimentcllen Resultaten zustande kommt. 
Dabei mug ihr fiir die Abhs v o n d e r  Konzentration, Zuflu$- 
geschwindigkeit und Temperatur jeweils ein anderer Wert  gegeben wer- 
den. Den in Abb. 19 gew/~hlten nenne ich wieder ,,willkfirliche Einheit 1", 
womit auch die Ordinateneinteilung f~r die Aktual-Putzbereitschaft gege- 
ben ist. Die Konstante hat (zuf/~lhgerweise ?) den gleichen numerischen 
Wert wie die allgemeine Sammelbereitschaft (dies ist auch bei der Abh/~n- 
gigkeit yon der Temperatur der Fall). - -  Die Annahme verschiedener 
Werte ffir die Potential-Putzbereitschaft ls sich vorls nieht begriin- 
den. Sic erscheint so unversts wie der Befund yon vAN I~I~SrL und 
BOL (1958), da$ bei Gleichheit schwacher antagonistischer ,,Drs 
weniger Ubersprungbewegungen resultieren als bei Gleichheit starker. Da 
sich bei Gleiehheit die Dr/~nge vollst/indig gegenseitig hemmen, w~ren 
dann infolge fehlender Hemmung auf das Putzen in beiden Fs gleich 
viele Putzbewegungen zu erwarten - -  gleiche (Potential-)Putzbereitsehaft 
vorausgesetzt. VAN I ~ s ~ L  und BOL versuchen diesen Befunden mit 
ihrer Bezeichnung ,,effektive Gleichheit" gerecht zu werden: .. . . .  a strong 
conflict means a great degree of ,effective equality' ". 

Dutch Hemmung der Potential-Putzbereitschaft wird von dieser nut  
ein Tell wirksam, die Aktual-Putzbereitscha]t. Sic bestimmt die Anzahl 
der w/~hrend eines Besuchs ausgeffihrten Putzbewegungen. Diese ist unab- 
h/~ngig davon, ob die Bienen bei ihrer Sammelt/~tigkeit best/~ubt werden 
(PI~LU~:~, im Druck). 

Die aus dem Verrechnungsschema resultierende Kurve der Aktual- 
Putzbereitschaft wird in Abb. 20 mit den experimentellen Ergebnissen 
verglichen. - -  Die Lage des Putzmaximums bezfiglich der Konzentrations- 
skala hs yon der St/~rke der allgemeinen Sammelbereitschaft ab. 
W/~hlt man n/~mlich - -  bei gegebener Funktion ffir die quellenspezifische 
Sammelbereitschaft - -  ffir die allgemeine Sammelbereitschaft eine grS- 
Bere Konstante, so verschiebt sich die Kurve fiir die Bereitschaft, an 
anderen Futterquellen zu sammeln, in Ordinatenrichtung. Damit ver- 
schiebt sich der Punkt,  wo die antagonistischen Bereitsehaften gleich 
gro$ sind; hier sind die Hemmwirkungen auf die Potential-Putzbereit- 
schaft gleich Null, die Aktual-Putzbereitschaft hat  ein Maximum. 

B. Anwendung des Verrechnungsschemas 
auf die Abh~ngigkeit des Putzens yon der Zuflul~gesehwindigkeit 

Die Kurve der Abb. 11 wird den in Abb. 19 angegebenen Verreeh- 
nungsschritten unterworfen. Da sich im Schema nur die einzusetzenden 
Kurven und die GrSl~en der Konstanten/~ndern, verzichte ieh hier und 
!n I I I  C auf dessen gesonderte Darstellung. - -  Fiir die allgemeine Samme]- 
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Abb. 20. Abb-~ngigkeit der Aktual-Putzbereitschaft  yon der Konzen~ra~ion. - -  
MeBpunk~e aus Abb. 16 auf den jeweiligen Wert bei c ~ 25% normiert 
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Abb. 21. Abh~ngigkeit der Aktual-Putzbereitsch~ft (errechnet nach Abb. 19) yon 
der Zuflul~geschwindigkeit. - -  MeBpunkte aus Abb. 17 in Ordinatenrichtung nor- 
mier~ auf den jeweils h5chsten MeBwert. Normiert in Abszissenrichtung so, dab der 

jeweils niedrigste Me$wert fiber v r = 0,45 zu liegen kam. Weiteres s. Text 

berei tschaft  setze ich den Wer t  der Abb.  19 ein, die Potent ia l -Putzbere i t -  
schaft wKhle ich willkfirlich. U m  einen E indruck  yon  den Unterschieden 
zu vermit te ln ,  beziehe ich diesen willkfirlichen Wer t  - -  u n d  dami t  die 
Ordina tenein te i lung der Aktual- l?utzberei tschaf t  (Abb. 21) - -  auf den 
der Abb.  19 (er betr/~gt etwa 1/4 yon  diesem). 
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Abb. 22. Abh~ngigkeit der Aktual-Putzbereitschaft (errechnet nach Abb. 19) yon 
der Temperatur. - -  Meflpunkte ~us Abb. 18. Ffir die Einschalt/igur wurde die 

Kurve der Einschaltfigur Abb. 14 verrechnet 

Die Mel~werte (Abb. 21) sind nicht nut in Ordinatenrichtung normiert, 
sondern auch durch Verschieben in Abszissenrichtung. Dieses Veffahren 
scheint mir aus zwei Grfinden berechfig~ zu sein: Erstens treten bestimmte 
Verhaltensweisen zu verschiedenen Jahreszeiten an verschiedenen Orten 
der Zuflul~geschwindigkeitsskala auf, beispielsweise warcn Besuche mit 
Saugunterbrechungen bei sehr verschieden hohen Zuflul~geschwindig- 
keiten zu beobachten. Zweitens h~ngt die Lage des bei kleinen ZufluB- 
geschwindigkeiten auftretenden Putzmaximums yon der St~rke der allge- 
meinen Sammelbereitschaft ab (vgl. die Ausfiihrungen in I I I A ) .  - -  Ich 
habe auf das Minimum normiert, da dessen Lage yon J, nderungen der 
allgemeinen Sammelbereitschaft unabh~ngig ist. 

C. Anwendung des Verrechnungssehemas 
aui die Abh~ingigkeit des Putzens von tier Temperatur 

Die Kurve der Abb. 14 ergibt nach den Vorschriften yon Abb. 19 
verrechnet die in Abb. 22 dargestellte. Die Konstanten w~hle ich bier - -  
um eine l~bereinstimmung mit den experimentellen Ergebnissen zu erzie- 
len - -  jeweils nut etw~ halb so grol~ wie in Abb. 19. In  Abb. 22 zeigen 
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die Mel~punkte vielleicht deshalb eine schlechtere Anpassung an die gefor- 
derte Kurve als in Abb. 20 und 21, weft die Temperatur auf ganz ver- 
schiedene Weise wirkt (vgl. I C). 

Sehlul~bemerkung 

Die Erld/irung des Putzens auf der Futterquelle nach Abb. 19 beinhal- 
tet, dal~ es bei groBer quellenspezifischer Sammelbereitschaft stark ge- 
hemmt ist. Ahnliches beobachtete BEECKEN (1934), als er Sammlerinnen 
am Futterplatz mit Pollen fiberpuderte: ,,Da keine Nektartracht vorhan- 
den war, sehlfirften die Bienen die Zuckerl5sung/~uBerst gierig. Deshalb 
war der dutch das Bepudern mit Pollen ausgefibte Reiz nur gering. Die 
Bienen putzten sich infolgedessen nicht." 

Das Verrechnungsschema entspricht der Enthemmungshypothese ffir 
Ubersprunghandlungen (ANDREW, 1956; VAN IE~SEL und BoL, 1958), 
das beschriebene Putzen daft daher als solche bezeichnet werden. Seit 
T~BERGE~ (1940) und KORTLA~DT (1940) sind zahlreiche Beispiele ffir 
Ubersprungbewegungen bei xeVirbeltieren beschrieben worden (Diskussion 
und Literatur z. B. bei LORENZ, 1960; HI,DE, 1966). Auch fiir Arthro- 
poden liegen Itinweise vor: Em~LICK (1943) bei Schaben; C~A~E (1949, 
1952, 1955, 1957) bei Springspinnen, Mantiden, Schmetterlingen, Winker- 
krabben (auch GO~DON, 1955); KULLEN~ERG (1950) bei Grabwespen; 
HU~E~ (1955) bei Grilten; BASTOCX und MANNING (1955) bei Drosophila; 
ttOP~E~EIT (1964) bei Libellenlarven; BUTLE~ ( 1957 ) und Nff~EZ (1966) 
bei der Biene, RVrP~ECHT (1968) bei Steinfliegen. 

])bersprungputzen bei der Honigbiene hat meines Wissens BU~LE~ 
(1957) erstmalig beschrieben: Versehentlich in einen fremden Stock ein- 
dringende Bienen bieten den W/~chtern Futter an. Diese weisen es zurfick; 
nach mehrmaligem vergeblichen Anbieten beginnt der Eindringling plStz- 
lich den l~fissel zu putzen, was BUTLE~ als Ubersprungbewegung deutet. 

GONrA~SKI hat allerdings bereits 1935 an aus einer Pipette saugenden 
Bienen beobachtet, da~ sie vor dem Abflug regelmiiBig Putzbewegungen 
ausffihren, die er als ,,hSchst fiberflfissig" bezeichnet. 

Nf f~z  (1966) ist aufgefallen, dal~ sich Nektarsammlerinnen bevorzugt 
am Besuchsende putzen, ,,mSglicherweise a]s Ausdruck eines ,Konfliktes' 
zwischen Saugstimmung und Iteimflugstimmung." Die Frage nach dem 
zeitlichen Auftreten des Putzens w/ihrend des Besuchs wurde in vorlie- 
gender Arbeit nicht berfihrt. Ob sich die Enthemmungshypothese auch flit 
eine Bcantwortung dieser Frage heranziehen l~$t, wie es Nf~Ez (miindl. 
Mitteflung) vermutete, kann erst entschieden werden, wenn Verhaltens- 
weisen gefunden und gemessen worden sind, die sich w/s eines 
Besuchs/s 

3 Z. vergl. Physiologie, Bd. 64 
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Der hier un t e rnommene  Versuch zeigt, dab sich die E n t h e m m u n g s -  
hypothese auch auf das Pu tzen  yon  Insek ten  anwenden  und  quan t i t a t i v  

best~tigen l~l~t. 

Abk'firzungen und Nomenklatur 

Ab]lugmagenfiillung: W~hrend eines Besuchs gesaugte Zuckerwassermenge in ~l. 
Bei bestimmter Konzentration, ZufluBgeschwindigkeit mad Temperatur trinkt eine 
magestSrte Biene bei jedem Besuch die gleiche Menge. 

Aktual.Putzbereitscha/t: Durch Enthemmung wirksamer Tefl der Potential- 
Putzbereitschaft. 

Besuchsdauer: Zeitspanne zwischen dem Eintauchen des Saugriissels bei der 
Ankunft yore Stock und dem Start zum Heimflug. Umfal3t 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. Umfa•t Heimflug, Aufent- 
halt im Stock und Flug zur Futterquelle. 

c: Konzentration der SaccharoselSsung in g pro 100 g LSsung, kurz als ,,Kon- 
zentration" bezeichnet. 

Potential-Putzbereitscha/t: Bei jeder Ankunft an der Futterquelle gleich grol~ 
und unabh~ngig yon der ~ufleren Reizsituation. 

Sammelbereitscha/t, allgemeine: Unabh~ngig yon den Eigensehaften der Futter- 
quellen und unter konstanten Stockverh~iltnissen bei einer Biene etwa vom 20. 
Lebenstag an konstant. 

Sammelbereitscha/t, quellenspezi/ische: Funktion der Reizsituation an der Futter- 
quelle. 

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

Sauggeschwindigkeit: Diese wird - -  im Gegensatz zur ZufluBgeschwindigkeit - -  
vonder Biene bestimmt. 

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

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

T: Lufttemperatur an der Futterquelle in ~ C, kurz als,,Temperatur" bezeichnet. 

TrachtverMiltnisse: Nektarangebot s~mtlicher Futterquellen, die yon den Stock- 
genossinnen der Versuchsbiene beflogen werden. 

v: ZufluBgeschwindigkeit des Zuckerwassers in ~l/sec. 

vmax: Sauggeschwindigkeit bei unbegrenztem ZuflulL Eine dieser entsprechende 
ZufluBgesehwindigkeit wird auch als roller Zu/lufl bezeichnet. 

vr: Relative Zuflul]geschwindigkeit (V/Vmax). 
Verz6gerung des Ab/luffs: Zeitspanne yon der ersten Saugunterbreehung (nach 

l~ngerem ununterbrochenem Saugen) bis zum Abflug. 

Zu/luflgeschwindigkeit: Vom Experimentator mittels der Pumpe cinstellbare 
GrSl~e. Entweder in ~I/sec oder dimensionslos als v r angegeben. 
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