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Time Memory o/Bees under the In]luence o] Narcosis 
and o] Social Pacemaking Signals (Zeitgeber). 

Summary. 1. The endogenous timing mechanisms (endogenous clocks) of bees 
are shown to desintegrate during a deep and long lasting CO 2 narcosis. (2 to 5 hours 
in a 20--100% CO 2 atmosphere.) Time trained bees after having been narcotized 
will appear at the usual time at the feeding dish as well as some time later on - -  
depending on the depth and duration of narcosis. 

Results obtained under a changed light-dark regime, sunlight excluded as well 
as under continuous light are essentially the same. 

2. Foraging bees imprint their period of activity in ~orm of a time signal on 
their hive mates, and in turn receive it again the next day from the social community. 
The existance and the specifities of this social "Zeitgeber" were demonstrated by 
introducing a group of time trained bees into another colony. 

Zusammen[assung. 1. In tiefer, lang andauernder C02-Narkose ( 2 - 5  Std in 
20--100% C02) werden die endogenen Zeitmel]mechanismen (die ilmeren Uhren) 
der Biene dissoziiert. Zeitdressierte Sammlerinnen finden sich nach der Narkose 
sowohl zur reehten Futterzeit, als auch - -  in einem zweiten Besuchsmaximum - -  
entsprechend der Narkosezeit versp~tet am Futtertisch ein. Die Ergebnisse bleiben 
bei Ausschlu$ von Sonnenlicht, bei abge~Lndertem Licht-Dunkel-Wechsel, bzw. bei 
Dauerlieht im wesentlichen unver~ndert. 

2. Sammelnde Bienen pr~gen ihre Aktivi~tsperiode dem Muttervolk als Zeit- 
signal auf und ompfangen dieses wieder rflckwirkend aus dem Sozialverband am 
folgenden Tag. Dureh Versetzen einer auf Zeit dressierten Sammelschar in ein from- 
des Volk kolmte die Existenz und Wirkungsweise dieses sozialen Zeitgebers im einzel- 
hen belegt werden. 

Endogene  R h y t h m i k  auf dem Zell-, Organ-,  I nd iv iduenn iveau  is t  
dem gesamten  Tierreieh eigen. ~ u S e r e  Zei tgeber  wie Tag-N~eht-Wechsel ,  
Tempera tu r ,  Mondphase ,  Gezeitenwechsel,  viel le icht  auch noch andere  
geophysika] isehe F ~ k t o r e n  synehronis ieren den  endogenen l~hy thmus  
- -  setzen ihm gleichsam den genauen Stunden- ,  Monats- ,  Jahresze iger  
auf (Asc~IOFr, 1958, 1960, 1963, 1964; BROWN, ]960, 1965; BI~UOE, 1965; 
ENI~mHT, 1965; P~TTV.ND~IG~, 1960, 1965; SOLt, Bm~Gm~, 1965). 

U m  die Physiologie  der  inneren Uhr,  der  m a n  eine se lbs terregte  
Schwingung als e lementares  Zei tmel3system zugrunde  legt,  aufzuklgren,  

* H. J. AI~TRUM zum 60. Geburtstag gewidmet. 
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hat man u.a. versucht, durch Beschleunigung oder Hemmung des Stoff- 
wechsels die Aktivit~ts- bzw. Ruhephase zu verschieben (WAm~, 1932; 
KALMUS, 1934; G~ASE~SB~UG~U, 1934; I ~ E U ,  1957; weitere Beitrage 
in Cold Spring Harbor Symposia on quantitative Biology 1960; Circadian 
Clocks 1965, ed. ASC~OFF; (~bersicht bei BO~IsG, 1963). 

Bei Bienen konnte KALMUS (1934) das Zeitgedachtnis durch Narkose 
beeinflussen. Die Ergebnisse waren jedoch untersehiedlich und unklar, 
was nicht /iberrascht, weft ~uf Grund der angew~ndten Methodik (s. 
M~DUOOUAC, 1967) keine genaueren Aussagen fiber die Narkosetiefe und 
die reale N~rkosedauer (die Bienen warden z.B. durch CO~ bet/~ubt, das 
sie selbst produziert hatten) mSglich sind. J. SCHMID (1963) wiederholte 
die Versuche yon KAn~US mit Lachg~s, ~xther und Chloroform und konnte 
dessen Ergebnisse nicht bestgtigen. 

Da man durch graduell abgestufte Narkose Reizaufnahme und zen- 
trale Informationsverarbeitung ganz oder teflweise unterbreehen und 
damit exogene Zeitgeber, die fiber die Sinnesorgane EinfluB nehmen, mit 
Sicherheit susschalten, zum anderen aber aueh eine zentrale Summierung 
endogener Zeitmarken mit einiger Wahrsehehflichkeit unterbinden kann, 
schien es uns angebraeht, solehe Narkoseversuche mit verbesserter Me- 
rhode und unter neuen Geisehtspunkten noch einmal aufzunehmen. Im 
Gegensatz zu frfiheren Autoren beabsichtigten wit die Narkose sehr tie] 
und mehrere Stunden hindurch zu bieten; des weiteren sollten ~uBere 
Zeitgeber, die evtl. nach dem Erwachen dem Individuum die richtige 
Uhrzeit erneut iibermitteln konnten, ~usgesehaltet werden; und sehlielL 
lieh: die zeitdressierte Biene sollte nach der Narkose keine MSglichkeit 
haben, Zeitsign~le, die auf die Dressurzeit Bezug hatten, sich aus ihrem 
sozialen Verband mitteilen zu lassen. 

Umfangreiche Vorversuche waren notwendig, um die physiologische 
Resistenz der Bienen gegen tiefe, langzeitige C02-Einwirkung zu testen; 
ferner den Beweis zu erbringen, dab aueh bei so tiefer und langer Narkose 
die Raumorientierung unserer Sammelbienen keine Einbul]e erleidet. 

Uber die Vorversuche und fiber Einzelheiten der Narkosemethode 
wird dutch FI~DVGOUAC, 1967 an anderer Stelle berichtet. Die Befunde 
yon lgfScE-BE~oS.R (1933) und J. SCgMID (1964) warden hierbei ~ueh ffir 
Langzeit-N~rkose best/~tigt: n~eh einer Farbdressur (Tabelle 1), einer 
kombinierten Farb-Duft-Dressur und naeh Versetzung in tmbekannte 
Gegend wird die Raumorientierung in keiner Weise dutch Narkose be- 
eintr~chtigt. Das Ged~chtnis ffir Informationen aus dem Bereich der 
optischen und ehemisehen Sinne ist nicht gelSseh~ oder getriibt worden. 
Andererseits besteht kein Zweifel, d~$ eine mehrstfindige COs-ST~rkose 
(bei 20--100% CO~-Konzentration) den aeroben Stoffweehsel erheblieh 
reduzieren mul~: wie ~us Tabelle 2 ztt ersehen ist, bleiben ~b 80 % CO~- 
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Tabelle 1. Ergebnisse der t~arbdressur nach Betgubung (1--3 Std) mit reinem CO 2 

Ver- ~arkose- Zahl der Zahl der Zahl der Zahl der Prozentsatz 
suchs- dauer Vet- gepriiften registrier- richtigen der richtigen 
reihe suche Bienen ten Anflfige Anflfige Anfliige 

1 1 Std 2 79 178 175 98,3 
2 2 Std 3 81 27 24 88,88 
3 3 Std 4 134 16 15 93,75 

1--3 insges~mt 9 294 221 214 96,83 

Kontrolle 1 45 230 209 90,86 

Tabelle 2. ]~esistenz der Bienen gegen C02-Einwirkung verschiedener Konzentration 

C02-Konzen- Bet~ubungsgrad Erholung nach 6-stfindiger 
tration Bet~ubung 

2 0 - 3 0  % Erst nach 50--70 rain trit t  tiefere Nach 5--10 min flugf~hig 

30--40 % 

40--50 % 

50--80 % 

Narkose ein, in der abet immer noch 
schwache Motorik registriert wird 

Nach etwa 20 rain Bet~ubung. 
Gelegentliche Bewegungen der 
Fiihler, Fliigel und Fu~glieder. 
Atembewegungen sehr un- 
regelm~Big 

Betiiubung nach 3--10 rain. 
Pumpbewegungen unregelmi~gig 
und zeitweise vollst~ndig eingestellt 

In 10--50 sec tiefe Narkose; 
Pumpbewegungen selten zu sehen 

80--100 % In 5--9 see tiefe Narkose; 
Atembewegungen bleiben 
v611ig aus 

Naeh 30--50 rain flugf~hig. 
5--10% erw~chen nicht aus 
der Narkose oder erholen sich 
nicht vollst~ndig 

Nach 70--100 rain flugfi~hig. 
10--20% erwachen oder er- 
holen sich nicht 

Nach 100--120 rain flugf~hig. 
30---35% erwachen oder er- 
holen sich nicht soweit, dab 
sie fliegen kSnnen 

Nach 100--160min flugfiihig. 
Etwa 35~J:0% erwachen 
oder erholen sich nicht 

K o n z e n t r a t i o n  d ie  A tembewegungen  aus ;  selbsg K o n t r a k t i o n  und  
Di l a t a t i on  des Rfickengef~Bes sind eingestel l t .  Bei  der  Diskuss ion der 
Ergebnisse  (s. S. 470) werden  wi t  h ierauf  zur i iekkommen.  

I.  Das ZeRged~ichtnis unter  dem EinfluB yon C0~-Narkose 

Abb.  1 b r ing t  das  Ergebnis  einer Zei tdressur  im Freien,  in der  eine 
Sammelschar  m i t  104 Bienen 5 Tage ]ang yon  9 - - 1 0  U h r  an  e inem F u t -  
ter6isch m i t  2molarem Zuckerwasser  geff i t ter t  worden  war.  A m  5. Tag 
wurde  die gesamte  Schar  nach  Beendigung der  F f i t t e rung  4 S td  lang m i t  
20% CO 2 bet / tubt .  
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Es is~ nicht zu iibersehen, dab am darauffolgenden Tag 2 Besuchs- 
maxima auftreten. Das erste entsprieht der Dressurzeit, das zweite isg 
um etwa 3 Std verschoben. Da die einzelnen Bienen individuell markierg 
waren (jedes K/~stehen mit Nummer stellt einen Besuch der betreffenden 

20% C02 
3 0  i . . . . . . . . . . . . . . . . .  

Ze[t-~7 8 9 70 11 72 73 gl 75 76 77 !8 19 h 
A ' ' .E~ 

Abb. I. Versuch am 8.8. 1964. Von 104 Bienen, die 4 SM 1~ng mi~ 20% CO 2 be- 
~ u b t  worden waren, haben sich 72 erholt. 39 kamen am Beobachtmlgstag zum 
Futterpla~z, der den ganzen Tag ohne Futter]Ss~g b]ieb. Die Klammer fiber den 
S~ulen gibt die Narkosedauer vor dem Versuch, die Klammer unter den S~ulen die 
Dressttrzeit an. K~stehen mit dem Zeiehen • zeigen einen gezielten Anflug einer 
Bieno an, deren Nummer nieht erkannt wurde, die aber, da sic zus~tzlich am 
Abdomen weiB marMert war, mi~ Sicherheit narko~isiert worden war. A Anfang, 

E Ende der Beob~eh~ung 

Biene dar), kSnnen  wir kontroll ieren,  ob die beiden Maxima yon den glei- 

t hen  oder jeweils versehiedenen Sammler innen  f requent ier t  wurden.  16 
Bienen sind sowohl  i m  ersten wie im zweiten Maximum ver t re ten ;  14 
Bienen ersehienen n u t  i m  ersten, 10 n u t  im zweiten Maximum.  

Die Deu tung  dieser Ergebnisse war nich~ leieht;  sie w/~re einfaeher 
gewesen, wenn  das versp/itete Maximum allein aufgetreten w/ire, u n d  sie 
h/~tte gelautet :  dutch  die CO~-Narkose ist das Zeitgeditchtnis ungef/~hr 

31" 
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der Narkosedauer entspreehend verschoben worden. Es braucht uns ffirs 
Erste nicht zu irritieren, dal~ das zweite Maximum nur um 3 Std anstatt  
um 4 Std, wie es genau der Narkosezeit entsproehen h~tte, verschoben 
[st; es waren nur 20 % CO 2 angewendet worden und Tabelle 2 weist aus, 
dal3 hierbei die Narkose erst nach ca. 60 min einsetzt und nicht sehr tier 
ist. Ehe eine Diskussion dieses Ergebnisses simlvoll ist, miissen vor allem 
einige andere methodische Einw~nde beseitigt werden; diese sind: 

1. Das zweite Maximum ist gar nieht dureh CO~-Narkose verursacht, 
sondern durch Unterk/ihlung (vgl. REN~E~, 1957; KALMUS, ]934), der 
die Bienen dutch das Einblasen yon Kohlens~ure in das Narkosegef~l~ 
ausgesetzt waren. Wir haben solcher Fehlerquelle auf zweilaehe Weise 
vorgebeugt: a) Eine Unterkiihlung unter die Zimmertemperatur wurde 
dadurch verhindert, da]~ ein 2 m langer Gummischlauch vor die Gas- 
mischpumpe (s. MEDUGOItAC, 1967) gesteekt nnd ein sehr ]angsamer Gas- 
strom eingeleitet wurde. Kontrollmessungen ergaben, dal~ die Temperatur 
im Narkosegef~,  das hinter der Gasmischpumpe angebracht war, fiber- 
haupt nicht oder nicht tiefer als 0,1 ~ C unter die herrschende Zimmertem- 
peratur absank, b) Man mu~ aber bedenken, dal~ die Bienen im Stock 
und evtl. auch w~hrend des Fluges eine wescntlieh hShere KSrpertem- 
peratur als sic der Umgebungstemperatur entspricht, erzcugen (LI~- 
DA~V,~, 1954; Esc~, 1960, ]964). Im Stock halten die Bienen eine Tem- 
peratur um 35 o C und beim Flug liegt die Thorax-Temperatur etwa l0 ~ 
fiber der Umgebungstemperatur, soweit die Luft temperatur  25 ~ C nicht 
iibersteigt. W~hrend unserer stundenlangen Narkoseeinwirkung mul3te 
sich die KSrpertemperatur der Bienen aber der Zimmertemperatur an- 
gleichen. Die Frage war nun, ob diese Abkiihlung ausreichte, um das 
Zeitged~chtnis zu beeinflussen. 

Es warden zeitdressierte Bienen in einem Thermostaten sowohl bei 
260 C Ms aueh bei 33 o C narkotisiert und dana wiederum am n/ichsten Tag 
am Futtertisch getestet. Die Ergebnisse entspraehen vollkommen dem 
ia Abb. 1 (wo die Bienen bei Zimmertemperatur, d.h. bei 20--22 o C nar- 
kotisiert worden waren), nur mit dem Unterschied, dal~ das zweite Maxi- 
mum jener Bienen, die bci 33 ~ C narkotisiert waren, noch sp~ter ersehien. 
Das stimmt mit ihrem Verhalten/iberein: bei so hoher Temperatur fallen 
die Bienen infolge gesteigerter Aktivit~t schneller in Narkose und erholen 
sieh wesent]ieh langsamer als dies bei Zimmertemperatur der Fall ~st. 

2. Ein zweiter m6glicher Einwand ist folgender: Den Bienen stehen 
im Freien nach der Narkose s Zeitgeber zur Verffigung, die sic nach 
dem Erwachen unabhs von einer evil. Beeinflussung durch Narkose 
benutzen kSnnen; die wichtigsten sind der Tag-Nacht-Wechsel und der 
jeweilige Sonnenstand, an dem die ]3ienen die Uhrzeit ablesen k6nnen 
(v. F~Isc~, 1952, 1954, 1965; REN~E~, 1959; LINDAUEI~, 1954, 1957, 
1963). Diese Zeitgeber muBten wir in geeigneten Versuehen ausschalten. 
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Versuche unter Ausschlu/3 der Sonnenuhr und des natiirlichen 
Licht-Dunlcel- Wechsels 

Die Bienen wurden in einen abgesch]ossenen Klimaraum (vgl. RE~ER, 1955) 
gebracht, der nach einem programmierten Licht-Dunkel-Wechsel beleuchtet wurde. 
(Beleuchtung mit LeuchtstoffrShren, Osram-L 40 W/15; He]]igkeit auf dem Boden 
420~460 Lux; Temperatur konstant bei 26--27 o C; Luftfeuchtigkeit zwischen 
60--80 %. Kfinstliche D~mmerung durch stufenweises Abschalten der LeuchtrShren, 
um die noch herumfliegenden Bienen zur tteimkehr zu bewegen. 

Auch hier in der Kiimakammer,  wo die Sonnenuhr und natfirlicher 
Tag-Nacht-Wechsel (ein Teil der Versuche wurde bei Dauerlicht durch- 
geffihrt) als Zeitmarken nich~ mehr zu Hilfe genommen werden konnten, 
brachten die zeitdressierten und anschliel]end narkotisierten Bienen immer 
wieder 2 Besuchsmaxima zustande: das erste lag wieder in bzw. knapp 
vor der Dressurzeit; das zweite folgte der Narkose entsprechend spiiter; 
Einzelbelege hierzu bei MEDVGORAC (1967). 

Ganz ffei yon dem Einflul3 exogener Zeitgeber schien uns das erste 
Besuchsmaximum aber auch jetzt  noch nicht. Wit  erhielten Hinweise, 
dal~ der soziale Verband selbst einen solchen Zeitgeber zur Verffigung 
ste]lt. Eine Aussage zu unserer Hauptfrage,  wie N~rkose sich auf das 
Zeitged~chtnis auswirkt, konnte ers~ dann gegeben werden, nachdem auch 
dieser ,,soziule Zeitgeber" isoliert und ausgeschaltet war. Unser Plan war, 
die zeitdressierte Sammelschar nach erfolgter Narkose yon ihrem Mutter- 
yolk zu trennen und erst dann - -  wie fiblich - -  zu testen. Die Schwierig- 
keit dabei war, dab man die Sammelbienen auf gar keinen Fall aus der 
Gemeinschaft eines Volkes reii3en duffte. Ihre Sammelbereitschaft w~rc 
sofort unterbunden gewesen und sie waren nicht mehr zum Fut terplatz  
gekommen. 

Ein Ausweg bot sich darin, die Bienen in ihrem Muttervolk zu dres- 
sieren und nach der Narkose in ein /remdes Voile zu versetzen, dem ein 
anderer Alctivit5tsrhythmus au/ffepriigt war. 

II. 5~achweis eines sozialen Zeitgebers im Bienenvolk 

1. Die zeitdressierte Sammelschar wird betiiubt und einem anderen 
Vollc zugesetzt 

Zwei gleich grol~e, gleich eingerichtete und beleuchtcte Klimar/iume 
wurden mit  je einem Bienenvolk (Volk a und b) besiedelt. Den beiden 
V61kern wurde eine unterschiedliche Tages- und Aktivit~tsperiodik 
aufgepri~gt: Volk a hat te  Licht yon 8--20 Uhr und Volk b yon 
16--4 Uhr. Nach der Narkose und der Versetzung wurde jeweils in 
beiden V61kern Dauerlicht geboten. Futterzeit  bei Volk a 10--11 Uhr, 
bei Volk b 18--19 Uhr. 

Beim Umsetzen ergaben sich zu Anfang erhebliche Schwierigkeiten dadurch, d~B 
die Bienen keine Fremdlinge im eigenen Stock du]den. Die zugesetzten Gastbienen 
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wurden bek~mpft und abgestochen, l~ach einer Reihe yon Mi~erfolgen kamen wir 
mit iolgender Methode zum Zieh l~ach der Bet~ubung (2 Std mit 100% CO2) ge- 
w~hrten wit der zeitdressierten Sammelschar 1--11/2 Std Erholung in einem kleinen 
vergitter~en K~stchen. Dieses Kgstchen wurde mitsamt den Bienen in alas Gust- 
gebervolk gehgngt. D~s GRter dieses K~figs war mit Zuckerteig bestrichen. Die 
Stockinsassen saugten dar~n und kamen so in engeren Kontakt mit den K~figbienon. 
Zus~itzlich warden K~stchen und Wirtsstock mit ~therischem O1 bedu~tet. 

Auch nach solchen VosichtsmaBnahmen gab es nach dora Freilassen immer noch 
feindliches Verhalten yon Seiten der Gastgebor, und am n~chsten NIorgen fanden 
wir bis zu 70% der zugesetzen Bienen tot im Stock oder aus dem Flugloch gezorrt. 
Wit nehmen an, dal3 ihr sozi~les Kontaktverhalten nach der Narkose - -  obwohl sie 
wieder vSllig normalo Flugaktivit~t zeigten-- den Gastgebern gegenfibor gestSr~ war 
(vgl. RrBBA~DS, 1950; J. SCn~ID, 1964); zus~tzlich zu ihrer fremden Duftkompo- 
nente mul~te dies zu Aggressivit~t yon Seiten des Wirtsvolkes fiihren. 

Es blieb nur ein Ausweg: Die Dressur mul]te mit einer sehr groBen Sehar er- 
folgen, damit ffir die folgenden Testtage noch eine genfigend groBe Anzahl yon 
Dressurbienen zur Vefffigung stand. 

Ergebnisse. Abb. 2 fa~t 4 gleichartige Versuche zusammen: nach 
mehrtggiger Futterdressur ant 10--11 Uhr wurde die betreffende Sam- 
melschar yon Volk a 2 Std lang mit 100% CO S bet~ubt, dann dem Volk b 
zugesetzt. In  Volk b war eine andere Sehar yon 18--19 Uhr dressiert 
worden. 

In  allen 4 Versuehen kamen unverkennbar 3 Besuehsmaxima zustande. 
Jetz t  ist das erste Maximum sicher nieht dureh einen sozialen Zeitgeber 
bedingt, es muB dureh jenen inneren Zeitmel~meehanismus verursaeht 
sein, der durch die l~arkose nicht getroffen wird. Das zweite Maximum 
entspricht jenem in fffiheren Versuehen, d.h. der Verschiebung durch die 
Narkose. Es ist immerhin erstaunlieh, da$ sich die Bienen naeh zwei- 
stfindiger Bet~ubung mit 100% CO~ unter konstanten Bedingungen, in 
ein fremdes Volk gesetzt, noeh immer ihre wahre Futterzeit merken und 
die Verschiebung dureh Narkose so genau anzeigen. 

Neu und fiberrasehend ist ein drittes Maximum. Es f~llt zeitlich ziem- 
lich genau in die Futterzcit des Wirtsvolkes. Es ls sich nur so erklgren, 
dal~ letzteres der zugesetzten Sammelschar seine eigene Futterstunde a]s 
dritte Futterzeit angezeigt hat. 

Die Abb. 3 soll die Ergebnisse der Rfickversuche, bei denen die Bienen 
aus dem Volk b nach Dressur und Bet~ubung zu Stock a versetzt wurden, 
darlegen. Wenn hier das dritte Maximum nut schwaeh ausgeprggt ist, 
so hegt dies vielleicht d~ran, dab dureh die hohe Suchaktivit/~t in den 
beiden vorausgehenden Maxima der Sammeleifer einged/immt war; es 
ist aber deutlieh abgesetzt. 

Wir halten folgende Tatsaehen lest: 
1. Zeitdressierte Bienen, die naeh der Dressur 2 Std mit 100% CO2 

bet~ubt wurden, merken sieh, auch wenn sic in ein ihnen fremdes Volk 
versetzt werden, die ehemalige eigene Futterzeit. 
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Abb. 2. Zusammengefagtes Ergebnis aus 4 Versuehen, in denen die Sammelsehar 
aus dem Volk a zu Volk b versetzt wurde. Es traten in Mlen 4 Versuehen drei Be- 
suchsmaxima auf, en%spreehend der Dressurzeiten in beiden VSlkera und der 
Versehiebung der Narkose bei der Sammelschar a. Die hellen und dunklen Balken 
iiber den Sgulen stehen fiir die Lieht-Dunkel-Perioden in beiden V61kern; am Ver- 
suehstag wurde jewei!s Dauerlieht geboten. Fiir jeden Versueh wurden neue Bienen- 
nummern eingesetzt, so dab jede Ziffer die Suchaktivit~g einer einzelnen Biene 
anzeig%. 11 Bienen ersehienen in allen 3 Naxima, 13 Bienen in 2 Maxima, 4 Bie- 

nen nur in einem Maximum 

2. Jenes verspatete B e s u c h s m a x i m u m ,  das  wir  der CO~-Narkose zu- 
sehrieben (s. S. 453), bleibt a u e h  unter  d i e s e n  Umst/~ndert nieh~ aus.  

3. D i e  B i e n e n  ze igen  ein drittes B e s u c h s m a x i m u m ,  das  m i t  ihrer 
e igenen  Futterzeit nichM zu tun hat;  es ist vielmehr an die Futterzeit 
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des Gastgebervolkes gebunden. Es wird dutch einen ,,sozialen Zeitgeber" 
verursacht. 

Die folgenden Versuehsreihen sollen kl~ren, in weleher Weise das 
Gastgebervolk der fremden Sammelsehar seine eigene Aktivitgtsphase 
mitteflt. 

yon zlh b b /s  z/h 

F--I a ;~ 
so 1 i 
............... i" ri . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  ~ I 

i I 24 
| I 
, l 24 

I.; i 121 17 
. ~ ~i' ".E 1161s 

.~  201,2" ~i 15 17 

9 19i2,1 ~I 175 13 

I , 
~, 16111 N, ~ 14 

. . . . .  i }.17o ,6 
~. 16110 ~ F I "  ' 
<. 75li2 i 112112 4 

�9 ~ 12 12 15 l 76172 4 

"~ .... 13 @3 ~ . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  17917 7o 

x 5 215 ~ 11197o 7~2o 
3 hi5 ~', ~1117o 76;2o2Y 

' 1 6 5:4 7~, 1 4 1 4  2 75 77 24 
5 7i~I~ ' ,  1415 4 ;_ 5 5 

16 a! 4 ~ F~ N I  ~ I 7 4 2 5 5 

Abb. 3. ZusammengefaBtes Ergebnis aus den entspreehenden Riickversuehen zu 
Abb. 2, bei welchen die Sammelschar des Volkes b zu Volk a versetzt wurde. Alle 
Bienen, die im 3. Maximum vermerkt sind, treten auch in den beiden anderen auf 

Man konnte zun/~ehst vermuten, dug allein die zeitdressierte Sammel- 
schar des Wirtsvolkes die zugesetzten Bienen veranlagt zur falsehen Zeit 
den Futtertisch zu besuchen - -  etwa dadurch, dab sie zu ihrer Futter- 
stunde gegen das Flugloch strebt und so Unruhe ausl6st (vgl. v. F~Isc~, 
1965). 

Um diese MSglichkeit nachzupriifen, haben wir die gMchen Versuche 
wie oben beschrieben noch einmal durchgef/ihrt, jedoch wurde die Sam- 
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Abb. 5 

Abb. 4 u. 5. Es wurde bei beiden VSlkern gefiittert (Volk a yon 10--11 Uhr, 
Volk b yon 18--19 Uhr). Am l~tzten Dressurtag wurden beido Sammelscharen 
abgefangen. Die Sammelschar vom Volk a wurde 2 Std mit 100% CO2 bet~ubt und 
zu Volk b versctzt. Die Sammelsch~r yore Volk b wurde ~m Boob~chtungstag 

arretier~ gehalten 

melschar des Gastgebervolkes restlos am letz ten Dressurtag abgeiangen 
u a d  am Test tag in  einem Ks geha]ten. Die Abb.  4, 5, 6 u. 7 zeigen, dab 
sich die Ergebnisse durch die Arret ierung der Sammelschar  des Gast- 
gebervolkes in  keiner Weise ge/~ndert haben.  Fi i r  das kleine dr i t te  Maxi- 
m u m  in Abb.  6 u. 7 gilt das gleiehe wie in  Abb.  3. 
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Abb. 6 u. 7. Riickversuehe zu Abb.  5 u. 6. Sammelschar  aus Volk a wird arret ier t  
gehalten 
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Abb. 8 u. 9. Bei Volk b wurde den ganzen Tag fiber nicht geffit~ert, l~ach mehr- 
t~giger Dressur wurde die Samme]schar yon Volk a abgefangen, bet/fubt und nach 

der Erholung zu Volk b versetzt. Das dritte Maximum bleibt aus 
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Der Schlul~ ist naheliegend, dab dem gesamten Volk durch die Sam- 
melt~itigkeit der Feldbienen ein Aktivits aufgepr&gt wird, das 
auch die zugesetzten Ghste beeinflui~t. Die folgenden Versuche erh~rten 
diese Folgerung: 

Volk b ist Gastgeber, erh~lt aber keinen Futterplatz ; d.h. den ganzen 
Tag fiber sind bei ihm (ira abgesch]ossenen Klimaraum) keine Sammle- 
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Abb. I0. Bei Volk b wurde eine Sammelschar auf die Zeit yon 18--19 Uhr dres- 
siert, bei Volk a den ganzen Tag fiber sp~r]ieh geffittert. Die Sammelsehar yon Volk 
b wurde abgefangen und bet~ubt (2 Std mit 100% COs) und zu Volk a versetzt. 

Sie erbringt wiederum nur zwei - -  etwas abgeflachto - -  Besuehsmaxima 

rinnen tgtig. Aus Volk a wird naoh Narkose eine zeitdressierte Sehar 
zugesetzt. Abb. 8 u. 9 zeigen, dab in diesem Falle das dritte Maximum 
vollst~indig ausbleibt. Dureh das Ergebnis dieser beiden Versuehe sehen 
wir uns endgfiltig zu folgender Aussage gezwungen: CO2-Narkose vermag 
nur auf einen Teil der Zeitme~meehardsmen Einflu6 zu nehmen (zweites, 
verschobenes Maximum); der andere Tefl dieser Mechanismen bleibt 
selbst bei 100% CO 2 in Funktion und gibt den Bienen auch nach der 
Narkose die wahre Uhrzeit an (erstes, normales Maximum). 

In einem zweiten Versueh wurde bei Volk a, dem sp~teren Gastgeber, 
den ganzen Tag fiber sp~rlich geffittert; eine leichte Flug- und Sammel- 
aktivitgt war somit gleiehm/~Big fiber den ganzen Tag verteilt. Das Er- 
gebnis, wie es der Abb. l0 zu entnehmen ist, erbrachte wiederum kein 
drittes Maximum. Eine sehwaehe Alarmierung yon Seiten der Gastgeber 
kommt vielleicht in den verflaehten 2 Frequenzsgulen zum Ausdruck, 
insbesondere darin, dab die Besuche sehon frfih einsetzen. 
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Dadurch glauben Mr zus/itzlich nachgewiesen zu haben, dag zeit- 
dressierte Bienen ihrem Muttervolk die Aktivit/itsphase ihrer Sammel- 
t/itigkeit aufpriigen, und dag rfickwirkend die Stockbienen diese Infor- 
mation - -  vie]leicht in Form einer spezifischen Bereitschaftsstellung - -  
den Sammelseharen wieder zur Verffigung stellen. Unter nat/irlichen Ver- 
h/tltnissen muB jedoch eine iJberlappung innerhalb der Sammelgruppen 
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Abb. 11. Naeh 10tggiger Dressur (Volk a yon 9--10 Uhr, Volkb yon 16--17 Uhr) 
im ~'reien wurde am 5. 8. 1966 die Sammelschar aus Volk a zu Vo]k b versetzt und 
getestet. Die Angeh6rigen der versetzten Semmelschar kamen h~upts~chlich zu 
ihrer Dressurzeit zum futterfreien Dressurtisch. Die Dressurzeit des Gastgeber- 

Volkes wurde nicht oder nur andeutungsweise beaehtet 

vermieden werdea (vgl. S. 471). Daher interessierte es uns, ob sich 
im Freien/iberhaupt diescr soziale Zeitgeber bemerkbar mache. 

Abb. 11 bringt zuns ein/iberwiegcnd negatives Ergebnis: obwohl 
l0 Tage lang dressiert worden war, vermochte Volk b als Gastgeber der 
Sammelschar aus Volk a nicht durchschlagend seine Aktivit/itsphase yon 
16--17 Uhr zu fibermitteln; es sind ]ediglich 6 Anflfige knapp vor der 
Dressurzeit yon Volk b registriert worden. Erst nach einer Dressur yon 
insgesamt 21 Tagen machte sich ein schwacher Zeitgeber yon Seiten des 
Gastgebers geltend (Abb. 12). Der Gegenversuch nach 18ts Dressur 
(Abb. 13) liel3 einen Erfolg ebenfalls nur andeutungsweise erkennen. 
Immerhin ist bemerkenswert, dag auch im Freien und ohne Narkose- 
e in~rkung - -  zumindest in traehtarmer Zeit - -  Gastbienen vom Wirts- 
yolk dessen Aktivit/~tsphase mitgeteilt bekommen (weitere Diskussion 
s. S. 471). 

2. Das gesamte Volk wird bet~iubt 
a) Ausgenommen die Sammelschar. Eine letzte Best/~tigung der Exi- 

stenz eines sozialen Zeitgebers hofften wit dadurch zu erhalten, dab wit 
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Abb. 12. Wie Abb. 11 naeh Weiterdressur auf 21 Tago. Die Aktivit~tsphase des 
Gastgebers wird leieh~ beachtet 
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Abb. 13, ~qach einer Dressur yon 18 Tagen wurdo die Sammelschar aus Volk b zu 
Volk a versetzt und getestet (am 15. 8. 1966). Es traten zwei (verschwommene) 

Besuchsmaxima auf 
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das gesamte  Mut te rvo lk  - -  ausgenommen die Sammelschar  - -  un ter  

Narkose setzten.  
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Abb. 14. Das gesamfx~ Volk b, ausgenommen die zeitdressierto Sammelschar 
(Dressurzeit 18--19 Uhr) und KSnigin, wurde 2 Std mit 100% CO 2 beti~ubt. Nach 
dor Bet/iubung wurdo die Sammelschar und die K6nigin dem Muttervolk zugesetzt 
und Dauerlich~ geboten; am n~chsten Tag wurde getestet. ])as 2. Maximum muB 
dem (dutch die Narkose verschobenen) sozialen Zeitgeber zuerkarmt werden. Rio 
Differenz zwischen 1. und 2. Maximum (in dora Sinne, d~B das 1. Maximum st~rkor 
ausgeprggt ist als das zweite) ist nach dem Wahrscheinlichkeitstest eben noch 

gesichert 
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Dieser rech~ dras~ische Eingriff erfordert einige VorsiehtsmaBnahmen: In tiefer 
N~rkose erbrechen sich die Bienen h~ufig und beschmieren sieh dabei, wenn sie in 
Klumpen zus~mmensitzen. Wir hsben, um dies zu vermeiden, auf beiden Sei~en des 
Beobachtungskastens je drei Galerien yon Saugp~pierstreifen eingelegt. Dami~ 
wurde verhinder~, dab alle Bienen w~hrend der lqarkose auf den Boden fielen und 
dsmit attf jeder Wabensei~e einen Haufen von erbreehenden Tieren bfldeten; d~s 
Filterpapier sog den erbroehenen Inh~lt der Bienen auf. Die Kohlens~ure wurde 
fiber einen 2,5 m l~ngen Schlaueh durch das Flugloch in das Innere des vorher ab- 
gedichteten Kastens eingeteitet. Durch eine ldeine Offnung an der hinteren oberon 
W~benfuge konnte das Gas wieder abstrSmen. IkTachdem sieh die Bienen yon der 
Na.rkose erholt h~ten, wurde die unbehandelte Sammelschar s~mt KSnigin wieder 
zugesetzt. 

Das Ergebnis des darauffolgenden Testes ist der Abb. 14 zu entneh- 
men. Abb. 15 a u. b bringen den Gegenversuch. Die Bienen, die den Futter- 
tiseh (bei Dauerlieht) sehr eifrig besuchten, zeigten eindeutig zwei Besuchs- 
maxima. Das zweite (sehwachere) kann nut dutch den (verschobenen) 
sozialen Zeitgeber induziert worden sein; das erste hat  das ungestSrte 
Zeitgedachtnis der Sammelschar zustande geb rach t - -  vielleicht versts 
durch eine Restkomponente des sozialen Zeitgebers, die der Narkose 
widerstand. Ein Kontrollversueh im Freien hatte schon frfiher (1.10. 1965) 
ein gleiehes Ergebnis erbracht. 

b) Narkose mitsamt der Sammelschar. Auch wenn das gesamte Volk 
mitsamt der Samme]schar narkotisiert wird, bleiben - -  wie nicht anders 
zu erwarten - -  zwei Besuchsmaxima erhalten (Abb. 16a u. b). Es fallt 
jedoch auf, dab das zweite Maximum jetzt starker ausgepragt ist als das 
erste. Man kann daraus zweierlei folgern: 

1. Nur ein kleinerer Teil der Zeitmel]mechanismen widersteht der 
Narkose - -  dies wfirde dem Ergebnis in Abb. 9 u. 10 entspreehen. 

2. Es k5nnte aber auch sein, dab das zweite, hShere, Maximum durch 
Summation aus der teflweise verschobenen individuellen Uhr der Sammel- 
bienen und des total verschobenen sozialen Zeitgebers entstanden ist. 

Diskussion 

Dureh langandauernde, tiefe C02-Narkose (2--4 Std) werden die Bie- 
nen in der Weise beeinfluBt, dab sie aul]er in der Dressurzeit noeh einmal 
- -  und zwar der Narkosezeit entsprechend verspatet - -  zum Futtertisch 
kommen. Abet nur ihre Orientierung nach der Zeit, nicht ihre Raum- 
orientierung ist dabei gestSrt. 

DaB diese Verschiebung real dureh Narkose bedingt wird, beweist 
schon die Tatsaehe, dab sie eindeutig yon der Dauer der Iqarkose und der 
dabei angewandten CO~-Konzentration abhangt. Bei k/irzerer Narkose 
(1/2--11/2 Std) mit 20 % CO S kamen keine 2 Maxima zustande. Das/ibliche, 
an die Dressurzeit gebundene l~aximum war lediglieh starker ausgedehnt 

32 Z. vergl. Physiol., Bd. 55 
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Abb. 16a u. b. Das gesamte Volk a mitsamt der Sammelschar wurde 2 Std mit  
100 % CO s betgubt und an zwei daratfffolgenden Tagen getest~t. Differenz zwischen 

1. und 2. Maximum gesichert 
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(Abb. 17). Je l/~nger die Narkose eiawirkte, urn so weiter war das zweite 
Maximum verschoben. Gem/iB der unterschiedlichen Narkosetiefe ist die 
Verschiebung bei 20% CO~ schwi~cher als bei 100% CO 2 (vgl. S. 454). 

~hnliche Erfahrungen hat  auch BffN~I~O bei K~lteeinwirkung ge- 
macht:  er konnte durch Kgltestarre die innere Uhr sowohl bei Tieren 
(Periplaneta americana) als auch bei Pflanzen (Phaseolus multiflorus) 
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Abb. 17. Es wurden zwei verschiedene S~mmelsch~ren 75 (30. 6.) bzw. 85 (6. 7.) rain 
mit 20% CO= betEub~. Es trat nur ein Besuchsmaximum auf, das jedoch etw~s mehr 

ausgedehnt war als bei ungest6rten Bienen 

zum Stillstand bringen (BONNI~G, 1958, 1959; BOI~NI~CG und TAZAWA, 
1957). ]~ber die Auswirkung der K~ltestarre sag~ er, dab nach Wieder- 
herstellung der normalen Tcmperatur  die n~chsten Phasen nicht notwen- 
dig um die Zeit der Abkfihlung vcrschoben sind, sondern oftmals starker 
oder schw~cher. Auch bei I ~ N E I r  (1957) ist bei 58/4 Std Kiiltearrest nur 
eine Versp~tung der Besuche um ca. 2 - 4  Std eingetreten. 

Nicht ganz einfach war es, das weiterbestehende erste Maximum, das 
wie bei unbet~ubten Bienen in die Dressurzeit fiel, ]~ausal zu erkl~ren: 
D~s zeitrichtige Verhalten der Bienen hi~ngt nicht nur yon inneren son- 
dern auch yon ~uBeren Faktoren, z.B. vom Sonnenstand und vom na- 
tiirlichen Tag-Nacht-u ab. Unsere Kontrollversuche haben aber 
gezeigt, dab die beiden Maxima in derselben Form bestehen bleiben, wenn 

32* 
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die Bienen in einem Klimaraum (also bei Ausschaltung der Sonnen- 
orientierung), und zwar sowohl bei kiinstlichem Licht-Dunkel-Wechsel 
als auch bei Dauerlicht, konstanter Temperatur und konstanter Luft- 
feuehtigkeit, getestet werden. 

Sie bleiben auch dann erhalten, wenn die zeitdressicrte Sammelschar 
nach der Narkose in ein anderes Volk versetzt, d.h. yon einem ev. sozialen 
Zeitgeber (s. u.) isoliert wird. Am ldarstenbelegen diesAbb. 8 u. 9. Allein die 
individuelle innere Uhr der Biene kann hier noch maBgebend gewesen sein; 
unsere Deutung ist: das Zeitmegsystem der Biene besteht aus wenigstens 
2 Mechanismen. Nut einer yon ihnen 1/igt sich dutch eine CO~-Narkose 
beeinflussen. Normalerweise sind diese beiden Komponenten mitcinander 
und mit der Umwelttagesrhythmik synchronisiert. Sie werden dnrch die 
COz-Narkose, da sic unterschiedlich darauf reagieren, dissoziiert und 
verursaehen dadurch zwei zeitlieh voneinander getrennte Besuchsmaxima. 

DaB sich die physiologische Uhr der Tiere und des Menschen (LoBBAN, 
1660, 1965) in Komponenten zerlegen 1/igt, die sich auf versehiedcne Funk- 
tionen beziehen, ist bekannt (Zusammenfassungen in Cold Spring Harbor 
Symposia on Quantitative Biology 1960; Circadian Clocks, 1965; tIAI~KER, 
1964; SOI~LBVa~Gm~, 1965). EIFF (1955) berichtet, dag auch das Zeit- 
ged/ichtnis des Mensehen dutch Desynehronisa~ion der diurnalen K6rper- 
funktionen gestSrt wird. So entsteht der Eindruck einer Dissoziation der 
Zeitauffassung in eine unbewnBte und eine bewugte , ,Komponente". 

Da sich nach unseren Ergebnissen bei Bienen die Komponenten der 
inneren Uhr isolieren lassen und jede yon ihnen die Funktion des Ganzen 
iibernehmen kann, w/ire es vielleieht besser, nieht yon mehreren Kompo- 
nenten dieser inneren Uhr, sondern yon mehreren Uhren in einem Orga- 
nismus zu sprechen, die auf verschiedenen physiologischen Prozessen 
basieren. Mindestens eine unter ihnen mug aueh unter extremem 02-Man- 
gel weiterlaufen (vgl. S. 452). 

Man wird sich in diesem Znsammenhang fragen, wo der physiologisehe 
Unterschied liegt, wenn Kglte bzw. CO 2 auf das Zeitged/iehtnis EinfluB 
nehmen. Afferenz und zentralnervSse Aktivit/it dfirften in beiden Fgllen 
gleichermaBen ausgeschaltet sein; vielleicht liegt die Erkl/irung ffir das 
erste Maximum der CO~-Bienen in einem nnterschiedlichen Stoff- 
wechselgesehehen im Vergleich zu den K/iltebienen. Ein schwaehes erstes 
Maximum tr i t t  auch bei den K/iltebienen t{ENNEI~S (1957) auf; es 1/iGt 
sich vorerst nicht beurteilen, ob es real ist. Es w/ire yon augerordentliehem 
Interesse zu erfahren, ob es an der isolierten Aussehaltung der Afferenz 
und der zentralnerv6sen Informationsverarbeitung liegt, dag nut  ein 
Tell der ZeitmeBmechanismen lahmgelegt wird; ferner, ob jene Stoff- 
wechseluhr, die auch unter K/ilte- und CO~-Narkose weiterl/iuft, die ge- 
messenen Zeitintervalle dem zentralen Zeitged/iehtnis zus/itzlich zur Vet- 



Zeitgedgchtnis der Bienen unter dem EinfluB von Narkose 471 

fiigung stellt. Auf solehen l~berlegungen werden weitere Untersuehungen 
aufzubauen sein. 

Die Vermutung, dab beim Entstehen des ersten Maximums der Sozial- 
partner mit ins Spiel k~me, hat sieh in vielfach abgewandelten Kontroll- 
versuehen best~tigt (Abb. 2--16). Eine zeitdressierte Sammelschar priigt 
ihre Aktiviti~tsrhythmik dem ganzen Vollc au], und yon deft aus wirlct das 
gegebene Zeitsignal wieder au] die Sammelbienen zuri~ck. 

Hier seheint ein Widersprueh zu friiheren Arbeiten ( K 6 ~ E ~ ,  1940; 
v. FgIsc~, 1940, 1965) zu bestehen: K6gN~g hatte beobachtet, dab sich 
zeitdressierte Bienen auBerhalb ihrer Sammelzeit in entlegene Ecken des 
Stockes zurfiekziehen und erst beim Herannahen ihrer Futterstunde dem 
Tanzboden zustreben; dort kSnnen sic dann yon den ersten crfolgreiehen 
Kundsehaftern alarmiert werden. Auf solehe Weise wird vermieden, dab 
sieh die Sammelscharen auf dem Tanzboden immerfort , i ra  Wege 
stehen" und einzelne Bienen auBer der Zeit abgeworben werden. 

Der yon uns postulierte soziale Zeitgeber kann sieh aber sehr wohl 
dergestalt auswirken, dab sieh im gegebenen Zeitpunkt Ausflugstimmung 
der Sammelbienen und Bereitsehaftsstellung der Stockbienen gegenseitig 
synchronisieren und stimulieren. Einer Uberlappung der Aktivit/~tspha- 
sen entziehen sieh die Sammlerinnen, indem sic sich, wenn ihre Zeit vor- 
bei ist, aktiv veto Flugloeh zurfickziehen. Wenn narkotisierte und ver- 
setzte Bienen dies nieht tun, so ist dies verst~ndlich: dureh Narkose und 
dureh Versetzen in ein fremdes Volk ist dcr soziale Kontakt  tier Sammel- 
bienen und ihre Orientierung im Stock gest6rt; sic haben noeh keine an- 
gestammten l~uhepl~tze, treiben sieh unstet im Stock hcrum - -  was 
dutch Stiehproben in einem Beobaehtungsstock belegt wurde - -  und 
werden so jedem Zeitsignal yon Seiten des Gastgebers zug~nglieh. 

Bereits BELI~G (1929) und vet  ahem l ~ E g  (1957) beriehten yon 
einer auffallenden Flugaktivit~t der Bienen im Klimaraum jeweils zur 
Dressurzeit. R E ~ g  weist aueh kritisch auf eine m6gliche Verf/flschung 
der Versuehsergebnisse yon dieser Seite hin, da die Sammelschar dureh 
solehe Flugaktivit~t mit herausgeloekt werden k6nne. Dutch unregel- 
m~Bige Zwischenfiitterung fremder Bienen mit Zuckerwasser und Pollen 
suehte er solehe Fehlerquellen auszuschalten. 

Wit sind der ~)berzeugung, dab sozialen Zeitgebern im Tierreich 
gr6Bere Bedeutung zukommt, als dies bisher erkannt wurde. Ihre Exi- 
stenz hatte Asc~oFF wiederholt ge~ordert (1958, 1963). Wenn Millionen 
yon Individuen gleichzeitJg aus einem Termitenbau oder aus dem unter- 
irdischen Nest der Blattsehneiderameisen zum Hochzeitsflug (AuTgogI, 
1956) aufbrechen, wenn Tausende yon Bienen wie auf einen Glocken- 
sehlag zum Vorspiel aus dem Flugloeh dr~ngen oder sich als Schwarm 
veto Muttervolk trennen, so ist es unvorstellbar, dab das entsprechende 
Zeitsignal f/Jr den Aufbruch yon einem einzigen Individuum gegeben wird, 
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oder  dab  Umwel t f ak to ren  bei  si~mtlichen Ind iv idue n  den Aufbruch  auf  
die Minute  genau anzeigen;  das  Signal  mug  yon einer grSl3eren Gruppe  
gMchzei t ig  ausgehen;  ferner :  die Ind iv iduen  dieser Gruppe  miissen ffir 
den  kr i t i schen Moment  ihre A la rmbere i t s eha f t  synehronis ie r t  haben.  Wie  
das  geschieht ,  b le ib t  noch zu untersuehen.  Ers t e  I{inweise geben Beob- 
aeh tungen  a m  Bienenschwarm (LIsrD~tvJ~, 1955) u n d  be im Hoehzei ts-  
flug yon  Ameisen  (H6LLDO~Lnn und  MASC~WlTZ, 1965), WO vor  dem Um- 
zug bzw. Auszug des Sehwarmes und  vor  dem Schw~rmen der  Gesehlechts-  
t iere  eine , ,zunehmende U n r u h e "  im Volk regis t r ier t  Mrd ,  Ob m a n  das  
endgfil t ige Aufbruehs igna l  noeh einen sozialen Zei tgeber  nennen soll - -  
weft es neben  dem Zei ts ignal  noeh andere  In fo rma t ionen  en tha l t en  kann,  
is t  eine Defini t ionsfrage.  

Neuerdings  haben  G w I ~ E ~  (1966), s o m e  M~,NAXv,~ und  EsKI~ (1966) 
den Ar tgesang  yon  Zeisig und  Girli tz,  bzw. yore  Haussper] ing  als (sozialen) 
Zei tgeber  e rkannt ,  der  die Akt ivi t /~tsper iodik der  Ar tgenossen  un te r  
k o n s t a n t e n  L ich t -Dunke l -Bed ingungen  m i t  dem 24-Std-Zyklus  syn- 
ehronisier t .  
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