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Time Memory of Bees under the Influence of Narcosis
and of 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, narcosis. (2 to 5 hours
in a 20—100% CO, 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 form 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.

Zusammenfassung. 1. In tiefer, lang andauernder CO,-Narkose (2—5 Std in
20—100% CO,) werden die endogenen Zeitmefmechanismen (die inneren Uhren)
der Biene dissoziiert. Zeitdressierte Sammlerinnen finden sich nach der Narkose
sowohl zur rechten Futterzeit, als auch — in einem zweiten Besuchsmaximum —
entsprechend der Narkosezeit verspitet am Futtertisch ein. Die Ergebnisse bleiben
bei AusschluB von Sonnenlicht, bei abgeéindertem Licht-Dunkel-Wechsel, bzw. bei
Dauerlicht im wesentlichen unveréndert.

2. Sammelnde Bienen prigen ihre Aktivitatsperiode dem Muttervolk als Zeit-
signal auf und empfangen dieses wieder rickwirkend aus dem Sozialverband am
folgenden Tag. Durch Versetzen einer auf Zeit dressierten Sammelschar in ein frem-
des Volk konnte die Existenz und Wirkungsweise dieses sozialen Zeitgebers im einzel-
nen belegt werden.

Endogene Rhythmik auf dem Zell-, Organ-, Individuenniveau ist
dem gesamten Tierreich eigen. AuBere Zeitgeber wie Tag-Nacht-Wechsel,
Temperatur, Mondphase, Gezeitenwechsel, vielleicht auch noch andere
geophysikalische Faktoren synchronisieren den endogenen Rhythmus
— setzen ihm gleichsam den genauen Stunden-, Monats-, Jahreszeiger
auf (AscHOFF, 1958, 1960, 1963, 1964; Brown, 1960, 1965; Brucs, 1965;
Exricur, 1965; PrrrenpricH, 1960, 1965; SOLLBERGER, 1965).

Um die Physiologie der inneren Uhr, der man eine selbsterregte
Schwingung als elementares ZeitmeBsystem zugrunde legt, aufzuklaren,

* H. J. AuTrRuM zum 60. Geburtstag gewidmet.
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hat man u.a. versucht, durch Beschleunigung oder Hemmung des Stofi-
wechsels die Aktivitits- bzw. Ruhephase zu verschieben (Wanzt, 1932;
Katmus, 1934 ; GRABENSBERGER, 1934; RENNER, 1957 ; weitere Beitrige
in Cold Spring Harbor Symposia on quantitative Biology 1960; Circadian
Clocks 1965, ed. AscHoFF; Ubersicht bei BtinniNg, 1963).

Bei Bienen konnte Karmus (1934) das Zeitgeddchtnis durch Narkose
beeinflussen. Die Ergebnisse waren jedoch unterschiedlich und unklar,
was nicht tberrascht, weil auf Grund der angewandten Methodik (s.
MEeDUGoRAC, 1967) keine genaueren Aussagen iiber die Narkosetiefe und
die reale Narkosedauer (die Bienen wurden z. B. durch CO, betaubt, das
sie selbst produziert hatten) moglich sind. J. ScEMiD (1963) Wiederholte
die Versuche von Karmus mit Lachgas, Ather und Chloroform und konnte
dessen Ergebnisse nicht bestatigen.

Da man durch graduell abgestufte Narkose Reizaufnahme und zen-
trale Informationsverarbeitung ganz oder teilweise unterbrechen und
damit exogene Zeitgeber, die iber die Sinnesorgane Einflull nehmen, mit
Sicherheit ausschalten, zum anderen aber auch eine zentrale Summierung
endogener Zeitmarken mit einiger Wahrscheinlichkeit unterbinden kann,
schien es uns angebracht, solche Narkoseversuche mit verbesserter Me-
thode und unter neuen Geischtspunkten noch einmal aufzunehmen. Im
Gegensatz zu fritheren Autoren beabsichtigten wir die Narkose sehr tief
und mehrere Stunden hindurch zu bieten; des weiteren sollten #uBere
Zeitgeber, die evtl. nach dem Erwachen dem Individuum die richtige
Uhrzeit erneut ibermitteln konnten, ausgeschaltet werden; und schlie(-
lich: die zeitdressierte Biene sollte nach der Narkose keine Moglichkeit
haben, Zeitsignale, 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 CO,-Einwirkung zu testen;
ferner den Beweis zu erbringen, daf auch bei so tiefer und langer Narkose
die Raumorientierung unserer Sammelbienen keine Einbulle erleidet.

Uber die Vorversuche und iiber Einzelheiten der Narkosemethode
wird durch MEpUgorac, 1967 an anderer Stelle berichtet. Die Befunde
von ROscH-BERGER (1933) und J. Scemip (1964) wurden hierbei auch fiir
Langzeit-Narkose bestéitigt: nach einer Farbdressur (Tabelle 1), einer
kombinierten Farb-Duft-Dressur und nach Versetzung in unbekannte
Gegend wird die Raumorientierung in keiner Weise durch Narkose be-
eintrichtigt. Das Geddchtnis fiir Informationen aus dem Bereich der
optischen und chemischen Sinne ist nicht geléscht oder getriibt worden.
Andererseits besteht kein Zweifel, dafi eine mehrstiindige CO,-Narkose
(bei 20—100% CO,-Konzentration) den aeroben Stoffwechsel erheblich
reduzieren muB3: wie aus Tabelle 2 zu ersehen ist, bleiben ab 80% CO,-
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Tabelle 1. Ergebnisse der Farbdressur nach Befdubung (1—3 Std) mit reinem CO,

Ver-  Narkose- Zablder Zahlder Zahlder Zahlder  Prozentsatz
suchs- dauer Ver- gepruften registrier- richtigen  der richtigen
reihe suche Bienen ten Anfliige Anflige  Anflige

1 18td 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 insgesamt 9 294 221 214 96,83
Kontrolle 1 45 230 209 90,86

Tabelle 2. Resistenz der Bienen gegen COyEinwirkung verschiedener Konzentration

CO,-Konzen-
tration

Betsubungsgrad

Erholung nach 6-stiindiger
Betdubung

20—30%

30—40%

40—50%

50—80%

80—100%

Erst nach 50—70 min tritt tiefere
Narkose ein, in der aber immer noch
schwache Motorik registriert wird

Nach etwa 20 min Betdubung.
Gelegentliche Bewegungen der
Fihler, Fliigel und Fuliglieder.
Atembewegungen sehr un-
regelmiBig

Betdubung nach 3—10 min,
Pumpbewegungen unregelmaBig
und zeitweise vollstindig eingestellt

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

In 5—9 sec tiefe Narkose;
Atembewegungen bleiben
vollig aus

Nach 5—10 min flugfahig

Nach 30—50 min flugfihig.
5—10% erwachen nicht aus
der Narkose oder erholen sich
nicht vollstindig

Nach 70—100 min flugfshig.
10—20% erwachen oder er-
holen sich nicht

Nach 100—120 min flugfihig.
30—35% erwachen oder er-
holen sich nicht soweit, dall
sie fliegen konnen

Nach 100—160min flugfihig.
Etwa 35—40% erwachen
oder erholen sich nicht

Konzentration die Atembewegungen aus; selbst Kontraktion und
Dilatation des Riickengefifies sind eingestellt. Bei der Diskussion der
Ergebnisse (s. S. 470) werden wir hierauf zuriickkommen.

I. Das Zeitgedéichtnis unter dem EinfluB von CO,-Narkose
Abb. 1 bringt das Ergebnis einer Zeitdressur im Freien, in der eine
Sammelschar mit 104 Bienen 5 Tage lang von 9—10 Uhr an einem Fut-
tertisch mit 2molarem Zuckerwasser gefiittert worden war. Am 5. Tag
wurde die gesamte Schar nach Beendigung der Fitterung 4 Std lang mit
20% CO, betdubt.
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Es ist nicht zu iibersehen, da am darauffolgenden Tag 2 Besuchs-
maxima auftreten. Das erste entspricht der Dressurzeit, das zweite ist
um etwa 3 Std verschoben. Da die einzelnen Bienen individuell markiert
waren (jedes Késtchen mit Nummer stellt einen Besuch der betreffenden
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Abb. 1. Versuch am 8. 8. 1964. Von 104 Bienen, die 4 Std lang mit 20% CO, be-
tdubt worden waren, haben sich 72 erholt. 39 kamen am Beobachtungstag zum
Futterplatz, der den ganzen Tag ohne Futterldsung blieb. Die Klammer iiber den
Sédulen gibt die Narkosedauer vor dem Versuch, die Klammer unter den Sidulen die
Dressurzeit an. Kdstchen mit dem Zeichen X zeigen einen gezielten Anflug einer
Biene an, deren Nummer nicht erkannt wurde, die aber, da sie zusdtzlich am
Abdomen weill markiert war, mit Sicherheit narkotisiert worden war. 4 Anfang,
E Ende der Beobachtung

Biene dar), konnen wir kontrollieren, ob die beiden Maxima von den glei-
chen oder jeweils verschiedenen Sammlerinnen frequentiert wurden. 16
Bienen sind sowohl im ersten wie im zweiten Maximum vertreten; 14
Bienen erschienen nur im ersten, 10 nur im zweiten Maximum.

Die Deutung dieser Ergebnisse war nicht leicht; sie wére einfacher
gewesen, wenn das verspitete Maximum allein aufgetreten wire, und sie
hatte gelautet: durch die CO,-Narkose ist das Zeitgedachtnis ungefshr

31*
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der Narkosedauer entsprechend verschoben worden. Es braucht uns firs
Erste nicht zu irritieren, daB das zweite Maximum nur um 3 Std anstatt
um 4 Std, wie es genau der Narkosezeit entsprochen hitte, verschoben
ist; es waren nur 20% CO, angewendet worden und Tabelle 2 weist aus,
daB hierbei die Narkose erst nach ca. 60 min einsetzt und nicht sehr tief
ist. Ehe eine Diskussion dieses Ergebnisses sinnvoll ist, miissen vor allem
einige andere methodische Einwinde beseitigt werden; diese sind:

1. Das zweite Maximum ist gar nicht durch CO,-Narkose verursacht,
sondern durch Unterkithlung (vgl. REN~NER, 1957; Katmus, 1934), der
die Bienen durch das Einblasen von Kohlensdure in das Narkosegefdll
ausgesetzt waren. Wir haben solcher Fehlerquelle auf zweifache Weise
vorgebeugt: a) Eine Unterkiihlung unter die Zimmertemperatur wurde
dadurch verhindert, daB ein 2 m langer Gummischlauch vor die Gas-
mischpumpe (s. MEDUGORAC, 1967) gesteckt und ein sehr langsamer Gas-
strom eingeleitet wurde. Kontrollmessungen ergaben, dafl die Temperatur
im NarkosegefiB, das hinter der Gasmischpumpe angebracht war, iber-
haupt nicht oder nicht tiefer als 0,1° C unter die herrschende Zimmertem-
peratur absank. b) Man muf} aber bedenken, daf die Bienen im Stock
und evtl. auch wihrend des Fluges eine wesentlich hohere Korpertem-
peratur als sie der Umgebungstemperatur entspricht, erzeugen (LIN-
DAUER, 1954; Escm, 1960, 1964). Im Stock halten die Bienen eine Tem-
peratur um 35° C und beim Flug liegt die Thorax-Temperatur etwa 10°
iiber der Umgebungstemperatur, soweit die Lufttemperatur 25° C nicht
iibersteigt. Wihrend unserer stundenlangen Narkoseeinwirkung mufite
sich die Kérpertemperatur der Bienen aber der Zimmertemperatur an-
gleichen. Die Frage war nun, ob diese Abkiihlung ausreichte, um das
Zeitgedichtnis zu beeinflussen.

Es wurden zeitdressierte Bienen in einem Thermostaten sowohl bei
26° C als auch bei 33° C narkotisiert und dann wiederum am néchsten Tag
am Futtertisch getestet. Die Ergebnisse entsprachen vollkommen dem
in Abb. 1 (wo die Bienen bei Zimmertemperatur, d.h. bei 20—22° C nar-
kotisiert worden waren), nur mit dem Unterschied, dafl das zweite Maxi-
mumn jener Bienen, die bei 33° C narkotisiert waren, noch spéter erschien.
Das stimmt mit ihrem Verhalten iiberein: bei so hoher Temperatur fallen
die Bienen infolge gesteigerter Aktivitit schneller in Narkose und erholen
sich wesentlich langsamer als dies bei Zimmertemperatur der Fall ist.

2. Bin zweiter moglicher Einwand ist folgender: Den Bienen stehen
im Freien nach der Narkose duBere Zeitgeber zur Verfiigung, die sie nach
dem Erwachen unabhingig von einer evtl. Beeinflussung durch Narkose
benutzen konnen; die wichtigsten sind der Tag-Nacht-Wechsel und der
jeweilige Sonnenstand, an dem die Bienen die Uhrzeit ablesen kénnen
(v. Friscu, 1952, 1954, 1965; RENNER, 1959; LINDAUER, 1954, 1957,
1963). Diese Zeitgeber mufiten wir in geeigneten Versuchen ausschalten.
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Versuche unter Ausschlufl der Sonnenuhr und des natirlichen
Licht-Dunlkel-Wechsels

Die Bienen wurden in einen abgeschlossenen Klimaraum (vgl. RENNER, 1955)
gebracht, der nach einem programmierten Licht-Dunkel-Wechsel beleuchtet wurde.
(Beleuchtung mit Leuchtstoffrohren, Osram-L 40 W/15; Helligkeit auf dem Boden
420460 Lux; Temperatur konstant bei 26—27° C; Luftfeuchtigkeit zwischen
60—80 % . Kiinstliche Ddmmerung durch stufenweises Abschalten der Leuchtréhren,
um die noch herumfliegenden Bienen zur Heimkehr zu bewegen.

Auch hier in der Klimakammer, wo die Sonnenuhr und natiirlicher
Tag-Nacht-Wechsel (ein Teil der Versuche wurde bei Dauerlicht durch-
gefiihrt) als Zeitmarken nicht mehr zu Hilfe genommen werden konnten,
brachten die zeitdressierten und anschlielend narkotisierten Bienen immer
wieder 2 Besuchsmaxima zustande: das erste lag wieder in bzw. knapp
vor der Dressurzeit; das zweite folgte der Narkose entsprechend spéter;
Einzelbelege hierzu bei MEDUGORAC (1967).

Ganz frei von dem Einflul exogener Zeitgeber schien uns das erste
Besuchsmaximum aber auch jetzt noch nicht. Wir erhielten Hinweise,
daf} der soziale Verband selbst einen solchen Zeitgeber zur Verfiigung
stellt. Kine Aussage zu unserer Hauptfrage, wie Narkose sich auf das
Zeitgeddchtnis auswirkt, konnte erst dann gegeben werden, nachdem auch
dieser ,,80ziale Zeitgeber* isoliert und ausgeschaltet war. Unser Plan war,
die zeitdressierte Sammelschar nach erfolgter Narkose von ihrem Mutter-
volk zu trennen und erst dann — wie iiblich — zu testen. Die Schwierig-
keit dabei war, daBl man die Sammelbienen auf gar keinen Fall aus der
Gemeinschaft eines Volkes reilen durfte. Thre Sammelbereitschaft wire
sofort unterbunden gewesen und sie wiren nicht mehr zum Futterplatz
gekommen.

Ein Ausweg bot sich darin, die Bienen in ihrem Muttervolk zu dres-
sieren und nach der Narkose in ein fremdes Volk zu verseizen, dem ein
anderer Aktivitdtsrhythmus aufgeprigt war.

II. Nachweis eines sozialen Zeitgebers im Bienenvolk

1. Die zeitdressierte Sammelschar wird betdubt und einem anderen
Volk zugesetzt

Zwei gleich grofle, gleich eingerichtete und beleuchtete Klimardume
wurden mit je einem Bienenvolk (Volk a und b) besiedelt. Den beiden
Volkern wurde eine unterschiedliche Tages- und Aktivitdtsperiodik
aufgepriagt: Volk a hatte Licht von 8—20 Uhr und Volk b von
16—4 Uhr. Nach der Narkose und der Versetzung wurde jeweils in
beiden Volkern Dauerlicht geboten. Futterzeit bei Volk a 10—11 Uhr,
bei Volk b 18—19 Uhr.

Beim Umsetzen ergaben sich zu Anfang erhebliche Schwierigkeiten dadurch, dafl
die Bienen keine Fremdlinge im eigenen Stock dulden. Die zugesetzten Gastbienen
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wurden bekdmpft und abgestochen. Nach einer Reihe von MiBlerfolgen kamen wir
mit folgender Methode zum Ziel: Nach der Betdubung (2 Std mit 100% CO,) ge-
wihrten wir der zeitdressierten Sammelschar 1—11/, Std Erholung in einem kleinen
vergitterten Kistchen. Dieses Kastchen wurde mitsamt den Bienen in das Gast-
gebervolk gehiingt. Das Gitter dieses Kifigs war mit Zuckerteig bestrichen. Die
Stockinsassen saugten daran und kamen so in engeren Kontakt mit den Kifighienen,
Zusitzlich wurden Kistchen und Wirtsstock mit dtherischem O1 beduftet.

Auch nach solchen VosichtsmaBnahmen gab es nach dem Freilassen immer noch
feindliches Verhalten von Seiten der Gastgeber, und am néchsten Morgen fanden
wir bis zu 70% der zugesetzen Bienen tot im Stock oder aus dem Flugloch gezerrt.
Wir nehmen an, daB ihr soziales Kontaktverhalten nach der Narkose -— obwohl sie
wieder vollig normale Flugaktivitét zeigten — den Gastgebern gegeniiber gest6rt war
(vgl. RiBBANDS, 1950; J. ScaMID, 1964); zusitzlich zu ihrer fremden Duftkompo-
nente mulite dies zu Aggressivitit von Seiten des Wirtsvolkes fiihren.

Es blieb nur ein Ausweg: Die Dressur mufite mit einer sehr grofen Schar er-
folgen, damit fir die folgenden Testtage noch eine geniigend grofie Anzahl von
Dressurbienen zur Verfiigung stand.

Ergebnisse. Abb. 2 falit 4 gleichartige Versuche zusammen: nach
mehrtigiger Futterdressur auf 10—11 Uhr wurde die betreffende Sam-
melschar von Volk a 2 Std lang mit 100% CO, betdubt, dann dem Volk b
zugesetzt. In Volk b war eine andere Schar von 18—19 Uhr dressiert

worden.

In allen 4 Versuchen kamen unverkennbar 3 Besuchsmaxima zustande.
Jetzt ist das erste Maximum sicher nicht durch einen sozialen Zeitgeber
bedingt, es muBl durch jenen inneren ZeitmefBmechanismus verursacht
sein, der durch die Narkose nicht getroffen wird. Das zweite Maximum
entspricht jenem in fritheren Versuchen, d.h. der Verschiebung durch die
Narkose. s ist immerhin erstaunlich, daf sich die Bienen nach zwei-
stiindiger Betdubung mit 100% CO, unter konstanten Bedingungen, in
ein fremdes Volk gesetzt, noch immer ihre wahre Futterzeit merken und
die Verschiebung durch Narkose so genau anzeigen.

Neu und iiberraschend ist ein drittes Maximum. Es fallt zeitlich ziem-
lich genau in die Futterzeit des Wirtsvolkes. Es lafit sich nur so erklaren,
daB letzteres der zugesetzten Sammelschar seine eigene Futterstunde als
dritte Futterzeit angezeigt hat.

Die Abb. 3 soll die Ergebnisse der Riickversuche, bei denen die Bienen
aus dem Volk b nach Dressur und Betdubung zu Stock a versetzt wurden,
darlegen. Wenn hier das dritte Maximum nur schwach ausgepragt ist,
so liegt dies vielleicht daran, daB durch die hohe Suchaktivitédt in den
beiden vorausgehenden Maxima der Sammeleifer eingeddmmt war; es
ist aber deutlich abgesetzt.

Wir halten folgende Tatsachen fest:

1. Zeitdressierte Bienen, die nach der Dressur 2 Std mit 100% CO,

betiubt wurden, merken sich, auch wenn sie in ein ihnen fremdes Volk
versetzt werden, die ehemalige eigene Futterzeit.
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Abb. 2. ZusammengefaBtes Ergebnis aus 4 Versuchen, in denen die Sammelschar
aus dem Volk a zu Volk b versetzt wurde. Es traten in allen 4 Versuchen drei Be-
suchsmaxima auf, entsprechend der Dressurzeiten in beiden Vilkern und der
Verschiebung der Narkose bei der Sammelschar a. Die hellen und dunklen Balken
iiber den Sdulen stehen fiir die Licht-Dunkel-Perioden in beiden Vélkern; am Ver-
suchstag wurde jeweils Dauerlicht geboten. Fiir jeden Versuch wurden neue Bienen-
nummern eingesetzt, so dafl jede Ziffer die Suchaktivitét einer einzelnen Biene
anzeigt. 11 Bienen erschienen in allen 8 Maxima, 13 Bienen in 2 Maxima, 4 Bie-
nen nur in einem Maximum

2. Jenes verspitete Besuchsmaximum, das wir der CO,-Narkose zu-
schrieben. (s. S, 453), bleibt auch unter diesen Umsténden nicht aus.
3. Die Bienen zeigen ein drittes Besuchsmaximum, das mit ihrer
eigenen Futterzeit nichts zu tun hat; es ist vielmehr an die Futterzeit
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des Gastgebervolkes gebunden. Es wird durch einen ,,sozialen Zeitgeber
verursacht.

Die folgenden Versuchsreihen sollen kldren, in welcher Weise das
Gastgebervolk der fremden Sammelschar seine eigene Aktivititsphase
mitteilt.
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Abb. 3. ZusammengefaBites Ergebnis aus den entsprechenden Riickversuchen 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 zunichst vermuten, daB allein die zeitdressierte Sammel-
schar des Wirtsvolkes die zugesetzten Bienen veranlaflt zur falschen Zeit
den Futtertisch zu besuchen — etwa dadurch, dal sie zu ihrer Futter-
stunde gegen das Flugloch strebt und so Unruhe auslost (vgl. v. Frisca,
1965).

Um diese Moglichkeit nachzupriifen, haben wir die gleichen Versuche
wie oben beschrieben noch einmal durchgefiihrt, jedoch wurde die Sam-
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Abb. 5

Abb. 4 u.5. Es wurde bei beiden Volkern gefiittert (Volk a von 10—11 Thr,

Volk b von 18—19 Uhr). Am letzten Dressurtag wurden beide Sammelscharen

abgefangen. Die Sammelschar vom Volk a wurde 2 Std mit 100% CO, betdubt und

zu Volk b versetzt. Die Sammelschar vom Volk b wurde am Beobachtungstag
arretiert gehalten

melschar des Gastgebervolkes restlos am letzten Dressurtag abgefangen
und am Testtag in einem Kafig gehalten. Die Abb. 4, 5, 6 u. 7 zeigen, dafl
sich die Ergebnisse durch die Arretierung der Sammelschar des Gast-
gebervolkes in keiner Weise gedndert haben. Fir das kleine dritte Maxi-
mum in Abb. 6 u. 7 gilt das gleiche wie in Abb. 3.
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Abb. 7

Abb. 6 u. 7. Riickversuche zu Abb. 5 u. 6. Sammelschar aus Volk a wird arretiert
gehalten
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Abb. 8 u. 9. Bei Volk b wurde den ganzen Tag tber nicht gefiittert. Nach mehr-
tigiger Dressur wurde die Sammelschar von Volk a abgefangen, betdubt und nach
der Erholung zu Volk b versetzt. Das dritte Maximum bleibt aus
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Der Schluf ist naheliegend, dafl dem gesamten Volk durch die Sam-
meltdtigkeit der Feldbienen ein Aktivitdtsmuster aufgeprigt wird, das
auch die zugesetzten Gaste beeinflullt. Die folgenden Versuche erhirten
diese Folgerung:

Volk b ist Gastgeber, erhélt aber keinen Futterplatz; d.h. den ganzen
Tag iiber sind bei ihm (im abgeschlossenen Klimaraum) keine Sammle-
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Abb. 10. Bei Volk b wurde eine Sammelschar auf die Zeit von 18—19 Uhr dres-

siert, bei Volk a den ganzen Tag tiber spirlich gefiittert. Die Sammelschar von Volk

b wurde abgefangen und betdubt (2 Std mit 100% CO,) und zu Volk a versetzt.
Sie erbringt wiederum nur zwei — etwas abgeflachte — Besuchsmaxima

rinnen titig. Aus Volk a wird nach Narkose eine zeitdressierte Schar
zugesetzt. Abb. 8 u. 9 zeigen, dafl in diesem Falle das dritte Maximum
vollstindig ausbleibt. Durch das Ergebnis dieser beiden Versuche sehen
wir uns endgiltig zu folgender Aussage gezwungen: CO,-Narkose vermag
nur auf einen Teil der ZeitmeBmechanismen Einflufl zu nehmen (zweites,
verschobenes Maximum); der andere Teil dieser Mechanismen bleibt
selbst bei 100% CO, in Funktion und gibt den Bienen auch nach der
Narkose die wahre Uhrzeit an (erstes, normales Maximum).

In einem zweiten Versuch wurde bei Volk a, dem spateren Gastgeber,
den ganzen Tag iiber spirlich gefiittert; eine leichte Flug- und Sammel-
aktivitdt war somit gleichméBig tiber den ganzen Tag verteilt. Das Er-
gebnis, wie es der Abb. 10 zu entnehmen ist, erbrachte wiederum kein
drittes Maximum. Eine schwache Alarmierung von Seiten der Gastgeber
kommt vielleicht in den verflachten 2 Frequenzsiulen zum Ausdruck,
insbesondere darin, dafl die Besuche schon frith einsetzen.
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Dadurch glauben wir zusétzlich nachgewiesen zu haben, dall zeit-
dressierte Bienen ihrem Muttervolk die Aktivitdtsphase ihrer Sammel-
téatigkeit aufprigen, und dalB rickwirkend die Stockbienen diese Infor-
mation — vielleicht in Form einer spezifischen Bereitschaftsstellung —
den Sammelscharen wieder zur Verfiigung stellen. Unter natiirlichen Ver-
hiltnissen muB jedoch eine Uberlappung innerhalb der Sammelgruppen
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Abb. 11. Nach 10tdgiger Dressur (Volk a von 9—10 Uhr, Volk b von 16—17 Uhr)

im Freien wurde am 5. 8. 1966 die Sammelschar aus Volk a zu Volk b versetzt und

getestet. Die Angehorigen der versetzten Sammelschar kamen hauptsichlich zu

ihrer Dressurzeit zum futterfreien Dressurtisch. Die Dressurzeit des Gastgeber-
Volkes wurde nicht oder nur andeutungsweise beachtet

vermieden werden (vgl. S. 471). Daher interessierte es uns, ob sich
im Freien tiberhaupt dieser soziale Zeitgeber bemerkbar mache.

Abb. 11 bringt zunichst ein iberwiegend negatives Ergebnis: obwohl
10 Tage lang dressiert worden war, vermochte Volk b als Gastgeber der
Sammelschar aus Volk & nicht durchschlagend seine Aktivitdtsphase von
16—17 Uhr zu dbermitteln; es sind lediglich 6 Anfliige knapp vor der
Dressurzeit von Volk b registriert worden. Erst nach einer Dressur von
insgesamt 21 Tagen machte sich ein schwacher Zeitgeber von Seiten des
Gastgebers geltend (Abb. 12). Der Gegenversuch nach 18tdgiger Dressur
{Abb. 13) lLiel einen Erfolg ebenfalls nur andeutungsweise erkennen.
Immerhin ist bemerkenswert, daf auch im Freien und ohne Narkose-
einwirkung — zumindest in trachtarmer Zeit — Gastbienen vom Wirts-
volk dessen Aktivitdtsphase mitgeteilt bekommen (weitere Diskussion
8. 8. 471).

2. Das gesamte Volk wird betdubt

a) Ausgenommen die Sammelschar. Eine letzte Bestatigung der Exi-

stenz eines sozialen Zeitgebers hofften wir dadurch zu erhalten, dafl wir
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Abb. 12. Wie Abb. 11 nach Weiterdressur auf 21 Tage. Die Aktivitdtsphase des
Gastgebers wird leicht beachtet
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Abb. 13. Nach einer Dressur von 18 Tagen wurde die Sammelschar aus Volk b zu
Volk a versetzt und getestet (am 15. 8. 1966). Es traten zwei (verschwommene)
Besuchsmaxima auf



Zeitgedichtnis der Bienen unter dem Einflul von Narkose 465

das gesamte Muttervolk — ausgenommen die Sammelschar — unter
Narkose setzten.
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Abb. 14. Das gesamte Volk b, ausgenommen die zeitdressierte Sammelschar
(Dressurzeit 18—19 Uhr) und Koénigin, wurde 2 Std mit 100% CO, betdubt. Nach
der Betdubung wurde die Sammelschar und die Kénigin dem Muttervolk zugesetzt
und Dauerlicht geboten; am nichsten Tag wurde getestet. Das 2. Maximum muB
dem (durch die Narkose verschobenen) sozialen Zeitgeber zuerkannt werden. Die
Differenz zwischen 1. und 2. Maximum (in dem Sinne, dal das 1. Maximum stérker
ausgepragt ist als das zweite) ist nach dem Wahrscheinlichkeitstest eben noch
gesichert
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Am 10. 2. 1966 isolierten wir am Schlufl der Fiitterung die zeitdres-
sierte Sammelschar aus Volk b zusammen mit ihrer Kénigin und betaub-

ten das gesamte iibrige Volk 2 Std lang mit 100% CO,.
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Dieser recht drastische Eingriff erfordert einige Vorsichtsmafinahmen: In tiefer
Narkose erbrechen sich die Bienen hdufig und beschmieren sich dabei, wenn sie in
Klumpen zusammensitzen. Wir haben, um dies zu vermeiden, auf beiden Seiten des
Beobachtungskastens je drei (Galerien von Saugpapierstreifen eingelegt. Damit
wurde verhindert, daB alle Bienen wihrend der Narkose auf den Boden fielen und
damit auf jeder Wabenseite einen Haufen von erbrechenden Tieren bildeten; das
Filterpapier sog den erbrochenen Inhalt der Bienen auf. Die Kohlensiure wurde
iiber einen 2,5 m langen Schlauch durch das Flugloch in das Innere des vorher ab-
gedichteten Kastens eingeleitet. Durch eine kleine Offnung an der hinteren oberen
Wabenfuge konnte das Gas wieder abstromen. Nachdem sich die Bienen von der
Narkose erholt hatten, wurde die unbehandelte Sammelschar samt Ko6nigin wieder
zugesetzt.

Das Ergebnis des darauffolgenden Testes ist der Abb. 14 zu entneh-
men. Abb. 15au. b bringen den Gegenversuch. Die Bienen, die den Futter-
tisch (bei Dauerlicht) sehr eifrig besuchten, zeigten eindeutig zwei Besuchs-
maxima. Dag zweite (schwichere) kann nur durch den (verschobenen)
sozialen Zeitgeber induziert worden sein; das erste hat das ungestorte
Zeitgeddchtnis der Sammelschar zustande gebracht — vielleicht verstirkt
durch eine Restkomponente des sozialen Zeitgebers, die der Narkose
widerstand. Ein Kontrollversuch im Freien hatte schon frither (1. 10. 1965)
ein gleiches Ergebnis erbracht.

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

1. Nur ein kleinerer Teil der ZeitmeBmechanismen widersteht der
Narkose — dies wiirde dem Ergebnis in Abb. 9 u. 10 entsprechen.

2. Es konnte aber auch sein, daB das zweite, hohere, Maximum durch
Summation aus der teilweise verschobenen individuellen Uhr der Sammel-
bienen und des fofal verschobenen sozialen Zeitgebers entstanden ist.

Diskussion

Durch langandauernde, tiefe CO,-Narkose (2—4 Std) werden die Bie-
nen in der Weise beeinflufit, daB sie auBer in der Dressurzeit noch einmal
— und zwar der Narkosezeit entsprechend verspitet — zum Futtertisch
kommen. Aber nur ihre Orientierung nach der Zeit, nicht ihre Raum-
orientierung ist dabei gestort.

Dal diese Verschiebung real durch Narkose bedingt wird, beweist
schon die Tatsache, daf} sie eindeutig von der Dauer der Narkose und der
dabei angewandten CO,-Konzentration abhingt. Bei kiirzerer Narkose
(Y5—1%/, Std) mit 20 % CO, kamen keine 2 Maxima zustande. Das iibliche,
an die Dressurzeit gebundene Maximum war lediglich starker ausgedehnt

82 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, betdubt und an zwei darauffolgenden Tagen getestet. Differenz zwischen
1. und 2. Maximum gesichert
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(Abb. 17). Je langer die Narkose einwirkte, um so weiter war das zweite
Maximum verschoben. Gemafl der unterschiedlichen Narkosetiefe ist die
Verschiebung bei 20% CO, schwécher als bei 100% CO, (vgl. S. 454).
Ahnliche Erfahrungen hat auch BunxiNe bei Kélteeinwirkung ge-
macht: er konnte durch Kiltestarre die innere Uhr sowohl bei Tieren
(Periplaneta americana) als auch bei Pflanzen (Phaseolus multiflorus)
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Abb. 17. Es wurden zwei verschiedene Sammelscharen 75 (30. 6.) bzw. 85 (6. 7.) min
mit 20% CO, betdubt. Es trat nur ein Besuchsmaximum auf, das jedoch etwas mehr
ausgedehnt war als bei ungestérten Bienen

zum Stillstand bringen (BonNiNg, 1958, 1959; BUNNING und TAzAWA,
1957). Uber die Auswirkung der Kaltestarre sagt er, daB nach Wieder-
herstellung der normalen Temperatur die ndchsten Phasen nicht notwen-
dig um die Zeit der Abkiihlung verschoben sind, sondern oftmals stérker
oder schwicher. Auch bei RENNER (1957) ist bei 53/, Std Kaltearrest nur
eine Verspitung der Besuche um ca. 2—4 Std eingetreten.

Nicht ganz einfach war es, das weiterbestehende erste Maximum, das
wie bei unbetdubten Bienen in die Dressurzeit fiel, kausal zu erkliren:
Das zeitrichtige Verhalten der Bienen hingt nicht nur von inneren son-
dern auch von duBleren Faktoren, z.B. vom Sonnenstand und vom na-
tirlichen Tag-Nacht-Wechsel ab. Unsere Kontrollversuche haben aber
gezeigt, dall 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-
feuchtigkeit, getestet werden.

Sie bleiben auch dann erhalten, wenn die zeitdressierte Sammelschar
nach der Narkose in ein anderes Volk versetzt, d.h. von einem ev. sozialen
Zeitgeber (s.u.) isoliert wird. Am klarsten belegen dies Abb.8u.9. Allein die
individuelle innere Uhr der Biene kann hier noch maBgebend gewesen sein;
unsere Deutung ist: das ZeitmeBsystem der Biene besteht aus wenigstens
2 Mechanismen. Nur einer von ihnen 148t sich durch eine CO,-Narkose
beeinflussen. Normalerweise sind diese beiden Komponenten miteinander
und mit der Umwelttagesrhythmik synchronisiert. Sie werden durch die
CO,-Narkose, da sie unterschiedlich darauf reagieren, dissoziiert und
verursachen dadurch zwei zeitlich voneinander getrennte Besuchsmaxima.

Daf sich die physiologische Uhr der Tiere und des Menschen (LOBBAN,
1660, 1965) in Komponenten zerlegen 140t die sich auf verschiedene Funk-
tionen beziehen, ist bekannt (Zusammenfassungen in Cold Spring Harbor
Symposia on Quantitative Biology 1960; Circadian Clocks, 1965 ; HARKER,
1964; SorLBERGER, 1965). Errr (1955) berichtet, daB auch das Zeit-
gedichtnis des Menschen durch Desynchronisation der diurnalen Kérper-
funktionen gestort wird. So entsteht der Eindruck einer Dissoziation der
Zeitauffassung in eine unbewulte und eine bewullite ,,Komponente*.

Da sich nach unseren Ergebnissen bei Bienen die Komponenten der
inneren Uhr isolieren lassen und jede von ihnen die Funktion des Ganzen
iibernehmen kann, wére es vielleicht besser, nicht von mehreren Kompo-
nenten dieser inneren Uhr, sondern von mehreren Uhren in einem Orga-
nismus zu sprechen, die auf verschiedenen physiologischen Prozessen
basieren. Mindestens eine unter ihnen mufl auch unter extremem O,-Man-
gel weiterlaufen (vgl. S. 452).

Man wird sich in diesem Zusammenhang fragen, wo der physiologische
Unterschied liegt, wenn Kiélte bzw. CO, auf das Zeitgeddchtnis Einflul
nehmen. Afferenz und zentralnervose Aktivitat dirften in beiden Fillen
gleichermafBen ausgeschaltet sein; vielleicht liegt die Erklarung fir das
erste Maximum der CO,-Bienen in einem unterschiedlichen Stoff-
wechselgeschehen im Vergleich zu den Kiéltebienen. Ein schwaches erstes
Maximum tritt auch bei den Kiltebienen RENNERs (1957) auf; es 146t
sich vorerst nicht beurteilen, ob es real ist. Es wére von auBerordentlichem
Interesse zu erfahren, ob es an der isolierten Ausschaltung der Afferenz
und der zentralnervosen Informationsverarbeitung liegt, daBl nur ein
Teil der Zeitmefimechanismen lahmgelegt wird; ferner, ob jene Stoff-
wechseluhr, die auch unter Kalte- und CO,-Narkose weiterlduft, die ge-
messenen Zeitintervalle dem zentralen Zeitgeddchtnis zusatzlich zur Ver-
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fiigung stellt. Auf solchen Uberlegungen werden weitere Untersuchungen
aufzubauen sein.

Die Vermutung, dafl beim Entstehen des ersten Maximums der Sozial-
partner mit ins Spiel kdme, hat sich in vielfach abgewandelten Kontroll-
versuchen bestdtigt (Abb. 2—16). Eine zeitdressierte Sammelschar prigt
thre Aktivitdtsrhythmik dem ganzen Volk auf, und von dort aus wirkt das
gegebene Zeitsignal wieder auf die Sammelbienen zuriick.

Hier scheint ein Widerspruch zu fritheren Arbeiten (KorNER, 1940;
v. Friscw, 1940, 1965) zu bestehen: KORNER hatte beobachtet, dal sich
zeitdressierte Bienen aufllerhalb ihrer Sammelzeit in entlegene Ecken des
Stockes zuriickziehen und erst beim Herannahen ihrer Futterstunde dem
Tanzboden zustreben; dort kénnen sie dann von den ersten erfolgreichen
Kundschaftern alarmiert werden. Auf solche Weise wird vermieden, daf
sich die Sammelscharen auf dem Tanzboden immerfort ,im Wege
stehen und einzelne Bienen aufler der Zeit abgeworben werden.

Der von uns postulierte soziale Zeitgeber kann sich aber sehr wohl
dergestalt auswirken, daf sich im gegebenen Zeitpunkt Ausflugstimmung
der Sammelbienen und Bereitschaftsstellung der Stockbienen gegenseitig
synchronisieren und stimulieren. Einer Uberlappung der Aktivititspha-
sen entziehen sich die Sammlerinnen, indem sie sich, wenn ihre Zeit vor-
bei ist, aktiv vom Flugloch zuriickziehen. Wenn narkotisierte und ver-
setzte Bienen dies nicht tun, so ist dies verstindlich: durch Narkose und
durch Versetzen in ein fremdes Volk ist der soziale Kontakt der Sammel-
bienen und ihre Orientierung im Stock gestort; sie haben noch keine an-
gestammten Ruheplitze, treiben sich unstet im Stock herum — was
durch Stichproben in einem Beobachtungsstock belegt wurde — und
werden so jedem Zeitsignal von Seiten des Gastgebers zuginglich.

Bereits Brring (1929) und vor allem RENNER (1957) berichten von
einer auffallenden Flugaktivitit der Bienen im Klimaraum jeweils zur
Dressurzeit. RENNER weist auch kritisch auf eine mogliche Verfilschung
der Versuchsergebnisse von dieser Seite hin, da die Sammelschar durch
solche Flugaktivitdt mit herausgelockt werden kénne. Durch unregel-
méBige Zwischenfitterung fremder Bienen mit Zuckerwasser und Pollen
suchte er solche Fehlerquellen auszuschalten.

Wir sind der Uberzeugung, daB sozialen Zeitgebern im Tierreich
groBere Bedeutung zukommt, als dies bisher erkannt wurde. Thre Exi-
stenz hatte AscHOFF wiederholt gefordert (1958, 1963). Wenn Millionen
von Individuen gleichzeitig aus einem Termitenbau oder aus dem unter-
irdischen Nest der Blattschneiderameisen zum Hochzeitsflug (AurUoRr,
1956) aufbrechen, wenn Tausende von Bienen wie auf einen Glocken-
schlag zum Vorspiel aus dem Flugloch dréngen oder sich als Schwarm
vom Muttervolk trennen, so ist es unvorstellbar, dal das entsprechende
Zeitsignal fiir den Aufbruch von einem einzigen Individuum gegeben wird,
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oder dafl Umweltfaktoren bei sémtlichen Individuen den Aufbruch auf
die Minute genau anzeigen; das Signal muB von einer gréferen Gruppe
gleichzeitig ausgehen; ferner: die Individuen dieser Gruppe miissen fiir
den kritischen Moment ihre Alarmbereitschaft synchronisiert haben. Wie
das geschieht, bleibt noch zu untersuchen. Erste Hinweise geben Beob-
achtungen am Bienenschwarm (LixpavEr, 1955) und beim Hochzeits-
flug von Ameisen (H611.D0oBLER und MascEwITZ, 1965), wo vor dem Um-
zug bzw. Auszug des Schwarmes und vor dem Schwérmen der Geschlechts-
tiere eine ,,zunehmende Unruhe im Volk registriert wird. Ob man das
endgiiltige Aufbruchsignal noch einen sozialen Zeitgeber nennen soll —
weil es neben dem Zeitsignal noch andere Informationen enthalten kann,
ist eine Definitionsfrage.

Neuerdings haben GWINNER (1966), sowie MENAKER und Esxin (1966)
den Artgesang von Zeisig und Girlitz, bzw. vom Haussperling als (sozialen)
Zeitgeber erkannt, der die Aktivitdtsperiodik der Artgenossen unter
konstanten Licht-Dunkel-Bedingungen mit dem 24-Std-Zyklus syn-
chronisiert.
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