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Einleitung: Bisherige Kenntnis 
Seit dem klassischen Nachweis eines eehten Farbensinnes bei der 

Honigbiene durch K. v. Fnlscg (1914) behandelten zahh'eiche Arbeiten 
Einzelfragen des Farbensehens der Bienen mit zum Teil widersprechen- 
den Ergebnisscn. Zusammcnf~ssend sei die bisherige Kenntnis kurz 
referiert : 

Bienen reagieren auf Lichtreize in einem WeUenl~ngenbereich von 
650--300m# nach deniibereinstimmenden Ergebnissen mehrerer Autoren, 
insbesondere nach K~2~ (1924) und BElCTttOLF (1928, 1931). Der ffir 
die Bicnen sichtbare Spektralbereich ~st somit gegeniiber unserem Sehen 
bei etwa gleicher Breite betr~chtlich nach der kurzwelligen Seite hin ins 
Ultraviolett verschoben. 

Die Frage nach der relativcn Empfindlichkeit der Bienen ffir ver- 
schiedene Spektrullichter ist nicht eindeutig gekl~rt: BERTgOLF zeigt 
in seiner Arbeit (1931) eine zweigipfelige Kurve mit einem Maximum bei 
550 m# im Gclbgriin und einem 4i/2mal so hohen im UV bei 360 rote. SAI~DER 
(1933) finder dagegen nur eine eingipfelige Kurve mit dem N[aximum 
im Griin bei 530#m und keine Spur eines Wiederunstieges im UV. Grfin 
wurde uuch yon v. HEss (1916) und SCgLIEeER (1927, 1928) als die reiz- 
wirks~mste Farbe fiir die Bienen ~ngegeben in dem uns sichtbaren 
Bereich. Versuche yon v. HEss (1920) sprachen dann fiir eine hShere 
l~eizwirksumkeit im UV. 

Im gesamten Spektrum kSnnen die Bienen n~ch Ki3~N (1924) vier 
Wellenl~ngenbereiche gut unterscheiden: Einen breiten Gelbbereich yon 
650--500mt~ , der fiir uns die Farben Orange, Gelb und Griin enth~lt, 
elnen schmalen, uns als ~bergangsfarbe erscheinenden Blaugriinbereich 
yon 500--480 re,u, welter den Blau und Violett umf~ssenden Blaubereich 
yon 480--400 m# und schliei~lich den uns unsichtbaren UV-Bereicb yon 
400--300 m#. '  Die Fr~ge, ob die Bienen innerh~lb dieser Huuptreiz- 
qualit~ten noeh feinere Wellenli~ngenabstufungen unterscheiden kSnnen, 
wurde widersprechend beantwor~et. K O ~  und F ~ : ~ : E L  (1927) und 
BEaTHOL]~ (1928) wiesen ein geringes Unterscheidungsverm~igen fiir 
Gelb und Griin and ffir Blau und Violett nuch. LOT~A~ (1933) land 
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allerdings, dag die Unterscheidung dieser l~arben bei ihren Versuchen 
mit Pigmentpapieren offenbar naeh der versehiedenen Helligkeit dieser 
Papiere ffir die Bienen erfolgte. 

Die Feststellung der t~otblindheit und UV-Siehtigkeit der Bienen 
warf die Frage auf, ob und was sie , ,Welt"  (Unbunt) sehen. Die Ver- 
suche yon L~r~z (1933), I-I~RTZ (1937) und E~GL)iSDER (1941) zeigten, 
dal3 die Bienen in der Lage sind, zwei uns gleieh erseheinende WeiB- 
papiere auf Grund versehiedenen UV-GehMtes gut zu unterseheiden. 
H~RTZ sieht in dem Umstand, dab bei ihren Versuehen Weii3 mit  UV 
fiberhgupt nieht dressurfiihig war, Weil3 ohne UV dagegen ebensogut 
wie Farben, einen Beweis ffir die theoretiseh zu fordernde Annahme, dab 
Weig mit UV den Bienen neutral, WeiB ohne UV hingegen farbig er- 
seheint. Dal3 sieh die Bienen auf Well3 mit  UV in horizontaler Anordnung 
nieht dressieren lassen, beriehten aueh I - I 6 ~ a s N  (1934) und E~GLX~Ds~ 
(1941). v. F~Iscg  (1914) und K t ~ N  (1924) konnten einen Dressurerfolg 
verzeiehnen; allerdings war dabei der UV-Gehalt  in unbest immtem 3{at 
geschw~cht. In  vertikMer Anordnung gelingt naeh E~GLXXD~R die 
Dressur auf Weil3 mit  UV jedoeh gut. 

Dureh den Naehweis des simultanen Farbkontrastes fiir Gelb und 
Blau maehte K~i-~ (1927) wahrseheinlieh, dab diese beiden Farben aueh 
fiir die Bienen Komplementgrfarben sin& Es lag nahe, dies ebenfalls 
ffir Blaugrfin und UV zu vermuten. In  Analogie zu unserem Farben- 
sehen mtil3te dann ein Weil3 ohne UV den Bienen Blaugrfin erseheinen. 
Tatsgehlieh bekrgftigen Versuehe yon HEaTZ (1939) mit  OSTWALD Blau- 
grfin Nr. 20 diese Vermutung und siehern indirekt die Annahme, dab 
Blaugrtin und UV Komplement~rfarben sind ~. 

Ein direkter Beweis ffir diese bedeutungsvolle Aussage fehlt. Ebenso 
ist fiber iV[isehfarben und die Gesetze der additiven Farbmisehung bei 
Bienen mangels eines geeigneten Spektralfarbmisehapparates noeh 
niehts bekannt. Erst  mit  ihrer Kenntnis kamn Bin System des Farben- 
sehens der Bienen aufgesgellt werden. 

Ziel der vorliegenden Arbeit ist die Gewinnung einer gesieherten 
Vorstellung vom Farbsystem der Bienen. Ieh entwiekelte deshalb einen 
Spektralfarbmisehapparat,  der eine reizmetrisehe Untersuehung des 
Farbensehens der Bienen mittels der Dressurmethode ermSglieht. 

Meinem hoehverehrten Lehrer, Herrn Professor v. FRIsco, danke ieh fiir die 
Anregung zu dieser Arbeit und fiir die grol3ziigige Unterstiitzung. Herrn Professor 
ROSLWAGE~ danke ieh fiir stets gerne geleistete Beratung in physikalisehen Fragen 
und ftir das freundliche Entgegenkommen, den Apparat in der feinmechanischen 
WerkstSotte seines Institutes 2 bauen zu lassen. 

Eine ErSrterung der genannten und weiterer Arbeiten erfolgt, soweit zur 
Kl~rung strittiger Fragen nStig, bei Besprechung der eigenen Ergebnisse. 

2 II. Physikalisehes Institut der Universit/~t Mtinehen. 
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~igene Methode: Spektralfarbmischapparat fiir Bienendressuren 
Forderungen an den Apparat. Fiir die reizmetrisehe Untersuehung 

des Farbensehens der Bienen mu$ der Apparat folgende Hauptforde- 
rungen effiillen: 

Mindestens vier n~he beis~mmenliegende Dressurfl~chen sollen in behebigen, 
definierten Spektralfarben und Unbunt strahlen kSnnen. 

D~s Unbuntlieht soll UV enthalten und die Energieverteilung des Sonnen- 
liehtes haben. 

Die Str~h]ungsdichte der Dressuffl~ehen soil kontinuierlieh und un~bh~ngig 
ver~nderbar sein. 

Zwei oder drei Spektralfarbliehter sollen in beliebigen Intensit~tsverhgltnissen 
additiv gemiseht werden k5nnen. 

Ein Liehtmel]ger~t soU eine Energievergleichsmessung der einzelnen Farb- und 
Unbuntstrahlungen ermOglichen. 

Die Str~hlungsdiehte der Farbliehter an den Dressurfli~ehen soll so grog sein, 
dab die Farben in einem yon Tageslich~ erhellten l~aume gut siehtbar sind. 

Die Dressurfl~ehen so]len in ihrer Lage gegeniiber der Umgebung refUnder- 
bar sein. 

Die Dressurfl~ehen sollen mit leieht auswechselbaren, farblosen Futtereinrich- 
tungen versehen sein. 

Zur Priifung des Farbensehens beim Menschen entwickelten HEI~M- 
~OLTZ und HERI~G groi~e Spektralapparate, mit welchen man die spek- 
trale Zerlegung unbunten Liehtes und die beliebige Mischung homogener 
Strah]ungen erzielen konnte. Beide Apparate und Mle neueren Spektral- 
misehapparate, die auf demselben Prinzip aufbauen (Zerlegung weigen 
Liehtes dutch Prismen, Isolierung bestimmter Farben durch Blenden, 
Vereinigung der Farbstrahlen dutch Linsen) sind sehr kostspielig; ins- 
besondere, werm die Berfieksichtigung des Ultraviolett eine durch- 
gehende Quarzoptik nStig maeht. Trotzdem wiirde selbst ein solcher 
Apparat fiir die Untersuehung des Farbensehens der Bienen nut bedingt 
geeignet sein, da er nieht allen oben angedeuteten Erfordernissen ent- 
spricht. 

Ich konstruierte deshalb einen Spektralfarbmischapparat fiir Bienen- 
dressuren, der ohne Prismen und Linsen die gestellten Anforderungen 
weitgehend erftillt: 

Prinzip des Apparates. Mittels Interferenzlinienfilter oder optiseher Farb- 
gl~ser werden aus dem Lieht einer Xenon-I-Ioehdrueklampe die gewtinsehten Farben 
erzeugt. Dureh aeht quadratische Doppelblenden kann die Intensit~t der Einzel- 
strahlungen beliebig ver/indert werden. Je drei Farbliehter treten in eine Reflexions- 
misehkammer ein, die mit geknitterter Aluminiumfolie ausgekleidet ist. Je ein 
Farb- oder Weigliehb gelangt in eine kleinere Reflexionskammer. In den Miseh- 
kammern erfolgt nach dem Prinzip der diffusen Reflexion in der Ulbrich~-Kugel die 
Mischung der Farbstrahlen. Die versehiedenen Spektral-, Miseh- oder Unbuntlichter 
beleuchten yon unten vier horizontale kreisfSrmige UV-durehl~ssige Mattscheiben, 
welehe die Quarzfuttergef~ge ftir die ])ressur tragen. Der ganze Apparat dreht sieh 
langsam um seine Achse. Die Energievergleiehsmessung erfolgt mittels eines 
Photoelementes und Spiegelgalv~nometers (Konstruktionsschema s. Abb. 1). 
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Teehnisehe Einzelheiten (s. Abb. 1--5). Als Liehtquelle dient die Xenon-Hoch- 
drucklampe XBO 162 yon Osram. Die ist die zur Zeit beste Tageslichtlampe. Die 
Temperatur des Lichtbogens erreicht mit 6050 o K die Farbtemperatur des Sonnen- 
liehtes. Ihre Leistungsaufnahme betr~gt 160Watt, der erzeugte Lichtstrom 

Pledianer 
ZBnffmcohni# 

/ Quarzfuttergl/ischen 

- - r ~  k ~ K~=2~ ~Deckmattscheibe Wg 7 Glas 

/ ~ N \  [ jZwischenmattscheibe Wg 7 
]~ ) ~ / ~  /Reflexionsmischkammer 

, III _Jr ~ ~W~rmeabsorptionsfilter Xg 2 
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Abb. 1. Speks zur reizmetrischen Untersuchung des Farbonsehens der 
Bienen mittels der Dressurmethode. Konstruktionsschema im Mat]stab 1:7,6 

3200 Lumen. Um ein gleichmgBiges Brennen des Bogens zu erzielen, wird das 
Gleichrichtervorschaltger/~t Type VX 201 yon Siemens verwendet. Die nStige 
Ziindspannung yon 30000 Volt liefert das Transformatorziindger~t ZIF yon 
Osram. 

Die hohe Temperatur der Lampe macht besondere SchutzmaBnahmen fiir die 
][nterferenzfilter nStig. Um die intensive W/irmestrahlung yon den Ffltern abzu- 
halten, werden die yon Sehott & Gem neu entwickelten, UV-durehl~ssigen Phos- 
phat-Warmeabsorptionsgl/~ser hoher Hitzebest/~ndigkeit Kg 2 verwendet. Um die 
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hohe Konvektionsw/~rme sehneller abzufiihren, ist ein Venti lator eingebaut, der 
iiber einen Verteiler Frisehluft  an die Lampe und  die sehr heiSen W/~rmesehutz- 
filter fi~hrt. Die Innenseite des aehteekigen Laml0engeh/~uses ist mi t  Asbes~ und 
Aluminiumfolie ausgeldeidet. Dureh vier horizontale I~ohre ents t rSmt die HeiB- 
luft dar'~us. 

In  die aeht  Seitenfl~ehen des Geh~tuses sind die Fassungen fiir die Farbfi l ter  
eingesetzt. Zur Erzeugung der Spektratfarben werden Spektralfarbfil ter veto Typ 

Abb. 2 Abb. 3 
Abb. 2. LampengehL~use ge6ffnet, sehr~tg yon oben. Xenon-tIoehdrucldampe, 
W~rmeschutzfilter, Absehirmfl~ehen, Intel~erenzfilter und Blenden sichtbar 

Abb. 3. Der offene Appar~t mit den Lichtkammern in Betrieb. Eine Reflexionsmischkammer 
zur Seite geldappt 

F IL  bzw. Interferenzlinienfilter veto Typ P I L  yon Sehott  & Gem vemvendet. Zur 
Herstellung des UV dient  das optische Farbglas U G  2 bzw. eine Farbfi l terkombi- 
nat ion U G  5 -k GG 13, ffir Weiglieht ohne UV dasFilterglas GG 13 und fiir Weifl- 
lieht mit  UV das Filterglas Wg 7. Durehmesser  der Fi l ter :  55 ram. 

Zur Intensit/~ts/inderung dienen Doppelbienden mi t  quadratisehem Blenden- 
fenster, die unmit~elbar vor den Fil tern angebraeht  sind. Beim Drehen e/net  Welle 
wird die durehstrahl te  Filterfl/iehe symmetrisch sehr fein vergndert,  wobei die 
Blenden6ffnung an einem Magsgab abgelesen werden kann.  

Je  drei Blenden begrenzen die beiden I~eflexionsmisehkammern. Um den 
Idealfall der geflexion in der Ulbrieht-Kugel zu verwirkliehen, miigten die Kam- 
mern kugelf6rmig und  MgO-beraueht sein. Da jedoeh die Energie der einzelnen 
Strahlungen nieht  aus der ]31enden6ffnung ermit tel t  wird, sondern dureh Messung 
der Energie an den Dressurflgehen mi~tels des geeichten Phogoelementes, kann  die 
Form der l~eflexionsmischkammern der Gestalt  des Lampengehguses angepagt  



Reizme~risehe Untersuchung des Farbensehens der Bienen 419 

werden. Bedingung ist nur, dal3 die Spektralfarben gut gemischt werden. Start  
die Kammern mit  MgO zu berauehen, kleidete ieh sie mi~ fein geknitterter A1-Folie 
aus, die zwar eine vergrSberte, daftir aber lichtstgrkere diffuse Rellexion hervor- 
bringt. Beim Austri t t  des Misehliehtes aus der unteren H~lfte der Kammer wird 
es dureh eine Wg 7-Mattseheibe welter zerstreut und erfiillt gleichmgl?ig die obere 
H/~lfte, so dab sieh aueh bei schr~ger Aufsicht auf die Dressurflgehen Helligkeit nnd 
Farbton kaum s In die beiden sehmMen Reflexionskammern tr i t t  Lieht 

Abb. 4 Abb. 5 
Abb. 4. Der Apparat geschlossen iln offenen Versuchsschr~tnkehen. Al-Mantel mit 
~bzugrShren und Deckplat.te aufgesteekt. Unten: Gleiohriehter- und Zfindger~t 

Abb. 5. Die Versuehseeke: Die Dressurmattscheiben mit den Qnarzfuttergl~sehen strahlen 
in 4 versehiedenen Farben. Links oben: Lnxlneter zm �9 l~fessung der Igaumhelligkeit. 
I~eehts oben: Ende der SkMa ffir das Spiegelgalvanometer zur Energie~-ergleiehsmessung 

durch je eine Blende. In ihnen kann nur Weiglieht oder Monochromatlieht gebogen 
werden. Die Kammern stellte ich aus Drahtnetz und einer Plastikmodelliermasse her. 

Um die vier Liehtkammern schliegt sieh ein abnehmbarer Zylindermantel aus 
Al-Bleeh, der oben eine sehleeht w~rmeleitende Pertinaxscheibe yon 35 em Dureh- 
messer trggt. In ihr befinden sieh tiber den vier Mattseheiben der Liehtkammern 
vier entspreehende 0ffnungen yon 6 cm Durchmesser, in die leieht wechselbare 
Wg 7-Mattseheiben - -  die Dressurfl~chen - -  eingelegt sind. Au~ diesen stehen ver- 
kehrt die Quarzfutterglgser. In den unteren gesehliffenen Rand der Glgschen sind 
8 Kerben eingefr~tst, aus denen die Bienen das Zuekerwasser s~ugen und dureh die 
Luft eindringen kann. Unter  den Dressurmattscheiben liegen noeh sternf6rmige 
Blenden, so dab letztlieh yon oben in einem Abstand yon 12 cm vier in belisbigen 
Farben leuehtende Sterne siehtbar sind. Die bei vSllig offenen Blenden maximal 
erzeugbare Beleuehtungsst~rke der Dressurfl/~chen betrggt bei WeiBlieht 900 Lux. 
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Zur Aussehaltung einer Ortsdressur wird der ganze Apparat mit 1 Umdrehung 
je Minute durch einen kleinen Elektromotor gedreht. Die Stromzuleitungen far 
die Lampe und den Ventilatormotor werden fiber Schleifkontakte geffihrt. 

Der Apparat ist lichtdieht in ein Sehr~nkehen eingebaut, das auch die elektri- 
sehen VorsehaltgerAte enth~lt. Ein Abzug f fir die HeiBluft ffihrt darius ins Freie. 
Der Deekel des Schr~nkchens hut eine kreisfSrmige 0ffnung yon 30 cm Dureh- 
messer, in der die Oberflaehe des Apparates rail vier leuchtenden DressurflAehen 
erseheint. Deekel und Vorderwand k6nnen aufgeldappt werden, so dab der Apparat 
zur Blendenregulierung und zum Filgerweehsel leieht zug~nglieh ist. 

Versuchsraum und 0ft. D~s SehrAnkehen steht in einer Eeke des 2 • 2 m 
grogen Versuchsraumes. W~nde und Deeke des l~aumes sind weiB gekalkt, alle 
Holzteile mit BleiweiB gestriehen. Die Versuehsecke ist in Neutralgrau gehalten. 
Dureh eine FensterSffnung 110 • 60 cm wird der gaum gut erhellt. Die Helligkeit 
nimmt yon 500 Lux in der l~aummitte auf 25 Lux in der Versuchseeke ab. Mittels 
einer Schiebeblende kann die FensterSffnung verAndert und die Raumhelligkeit 
konstant gebalten werden. Ein sehmales Vordaeh h~lt das direkte Sonnenlicht ab. 
Vor der nach Sfiden geriehteten FensterSffnung steht in 3 m Entfernung der 
Bienenstock. Die g~nze Versuchsanl~ge befindet sich in einem Garten im Osten 
Mfinehens, NSrdl. Waldstr. 17. 

Versuehsveflauf.  Die Bienen werden  dressierg, vom Stock in den  
Versuehsraum zu fiiegen und  an  den  Quarzgl~schen t iber  der  Dressur farbe  
Zuckerw~sser  zu saugen. Ube r  der  Gegendressurfarbe  l inden  sie ein m i t  
Wasse r  geftilltes Glfi.schen. Sind die Bienen bef~higt ,  e inen Unte rsch ied  
der  be iden  S t rah lungen  wahrzunehmen,  so werden  sie dies im Versueh 
durch  s t~rkeren Anflug der  Dressur farbe  zeigen, wobei  fiber beiden 
F a r b e n  wassergeffi l l te Gl~sehen stehen. 

Die Versuehe laufen in einer kombin ie r t en  Dressur-Versuchsfolge ab. 
Bei  Differenzdressuren zwischen zwei F a r b l i c h t e r n  s tel len zwei der  
s t rahIenden  Sternfl~chen,  die eine d a v o n  mi t  Zuckerwasser ,  die Dressur- 
anordnung  dar .  Die be iden  anderen,  die in  denselben F a r b e n  und  In-  
t ens i t a t en  s t rahlen,  be ide  mi t  Wasse r  in  den  Glasehen,  s ind wi~hrend der  
Dressur  dureh  zwei bf ichsenart ige Deckel  ve rdeek t  und  b i lden  die 
Versuchsanordnung (s. Abb.  6). Nach  durehschn i t t l i ch  3 Std.  Andressur  
werden die Deckel  yon  der  Versuehs- auf die Dressuranordnung  ge- 
weehsel t  und  die Anflfige auf die Versuehsglgser  beobach te t  ~. Naeh  e twa 
1 rain Versueh,  wobei  e twa 10--30  W a h l e n  erfolgen, werden die Deekel  
e rneut  geweehselt ,  so dab  wieder  die Dressuranordnung  aufl iegt .  Die 
Bienen setzen sieh sofort  auf die Dressurfgrbe  und  saugen wieder  Zucker-  
wasser. Dadurch  wird der  Dressurerfo]g, der  wi~hrend der  kurzen  Ver- 
suchszeit  offenbar nur  wenig geschw~eht  wurde,  e rneut  so vers t~rk t ,  
dab  berei ts  be im ngchs ten  Anflug ein wei terer  Versuch durehgef i ihr t  
werden kann,  ohne Verschleehterung des Ergebnisses .  Die Anfli ige - -  

1 Die Protokollierung der Anflfige erfolgt mit einer Schreibmaschine, wobei 
�9 = Anflug auf das Dressurlieht, - -  = Anflug auf das Gegendressurlicht bedeuten. 
Da ich nut mit 3--6 gezeiehneten Bienen arbeite, erfolgen die Anflfige meist einzeln 
nacheinander ohne ,,Ansteekung" und kSnnen sieher festgehalten werden. 
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und  d a m i t  die Versuche - -  folgen in einem sehr kons t an t en  A b s t a n d  
von 4 min.  

Bei  Versuehen,  wo vier  F a r b l i e h t e r  zur W a h l  stehen,  wird  be im 
Wechsel  D r e s s u r ~ V e r s u c h ~ D r e s s u r  lediglieh die Dressu rma t t sche ibe  

Abb. 6. Die Dressm 'anordnung  ist durch zwei Deekel verdeckt ,  die Versuchs~nordnung 
Hegt auf  

Abb.  7. Eine Biene saugt  a m  Quarzfutt~erglgschen auf  der leuchtenden Dressurmat t sche ibe  

m i t  dem Zuckerwasser  im Quarzgl~schen gegen eine wei~ere m i t  W~sser  
im Quarzgl~schen ausge tauscht .  

Da sich der Appar~t st~ndig dreht, ist eine Ortsdressur ausgeschlossen. Da 
auBerdem die Luft fiber den Maftscheiben durch den Spalt zwischen der Deckplatte 
des Apparates und dem Ki~stchendeckel in den Abzug weggesaugt wird, kSnnen sich 
die Bienen den Ort des Dressurfarblichtes auch nicht mit Duft markieren, trotz 
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Sterzeln am Zuckerwasserglgsehen. Es tritt somit hOchstens eine Nebendressur 
auf den minimalen I)uft des Zuekerwassers sin. I)ies stSr~ aber nieht, da ja in den 
Versuel~en nur s~ubere MaStscheiben rai~ reinem Wasser in den Gliisehen aufliegen, 
die zudem you Versuch zu Versuch gegenseitig ausget~uscht werden. Eine Beein- 
flussung der Versuehe duroh eine Duftdressur is~ semis ebenf~lis ausgesehlossen. 

Die Bienen kommen ohne ZSgern veto heMen Tageslieht im Freien dutch die 
FensterSffnung in den R~um und in die etwas dunklere Versuchsecke. I)or~ lassen 

% 
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Abb. 8. Unte r lagen  u n 4  Schema zur  Energicvergloichsmessang der s t rahlenden I)rossur- 
fl~,chen, i (~) yon  O s r ~ n  zur  Yerf~gun~ gestellt. Dw, h i ,  Dm (~) ,~l~ Spekt r~lphotomotsr  

yon Zeiss gemessen. E (4) yon der S.A.F. NiirnbeL~g zur Verfi igung gestellt 

sie sich entweder sofort auf die Dressurfarbe nieder oder fliegen kurz fiber Dressur- 
and Gegendressttrfarbe hin und her, bis sie dutch Niedersetzen auf sines der Gliiser 
ihre Wahl treffen. Die Versuche laufen vSllig im Rahmen der natfirlichen 
Sammelflfige der Bienen ab, ohne Beli~stigung und Zwang. Dieser Vorteil der bio- 
logisch ausgerichteten Versuchsmethode wird kaum dadureh beeintr~ehtigt, da$ 
keine exakten Augaben fiber den Adaptationszustand der Bienen gemacht werden 
k6tmen; denn die ~ngeniAerte Konst~nz der l~aumhelligkeit sehafft weitgehend 
einheitliehe Versuehsbedingungen. 
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Energievergleiehsmessung der strahlenden Dressurfl~chen. Die reizmetrisehe 
U~tersuchung des Farbensehens der Bienen wird auf der Basis der Energiegleich- 
heir durehgefiihrt. Zur Strahlungsmessung dient ein auf Spektralempfindlichkeit 
geeiehtes Photoelement mit  z-Selen yon der SAF Ntirnberg. Das Spiegelgalvano- 
meter hat eine Empfindliehkeit von 10 -s [Amp/Skt]. 

Die richtige Ermittlung der Energie der verschiedenen Farblichtstrahlungen 
ist yon grundlegender Wichtigkeit fiir die beabsiehtigten Untersuehungen. Es seien 
daher die Formeln fiir die VerhMtniszahlen der GMvanometer-Zeigeraussehl~ge bei 
Energiegleiehheit der versehiedenen F~rblichter kurz abgeleitet (graphische Dar- 
stellung und Schema s. Abb. 8) : 

Aus der spektralen Strahlstgrkeverteilung I(;Q der Xenon-Lampe wh'd dutch 
ein Filter mit  der Durchl~ssigkeit D(2) der Wellenlgngenbereich i ausgeblendet. 
Die str~hlende Filterfl~ehe kann duroh die Blende b ver~ndert werden und mit  
Hilfe des Photoelements mit der spektralen Empfindliehkeit E (2) und eines 
Galvanometers die relative Strahlungsintensitgt der Dressurflgche l '  aus der Gr61]e 
des Zeigerausschlages Z bestimmt werden. 

Ftir einen infinitesimalen 2-Bereich um 2 o ist der Zeigeraussehlag Z fiir das 
Filter i und die Blendengr6ge b#: 

Z~/~ = c .  l '  (20) d;, = c .  I ('~o) b~ (2"o) bs e (20) d2 .  (1) 
Fiir das gesumte in deIn Filterbereieh i dureh die Blenden6ffnung hindureh- 

tretende Lieht ergibt sich dann der Zeigeraussehlag zu: 
oo 

Z;j~ = c .  b ~ j ' I ( 2 )  Di(2 ) E(2) d)~. (2) 
0 

Fiir zwei versehiedene Filter i und k und Blenden6ffnungen # und v verhalten 
sieh somit die Zeigeraussehlgge wie: 

~ I  (~) b i  (2) E (;4 d ). 
z %  = b~ , .  o (a) 

Zk  ~ b~ f I (2) DTc (2) E (2) d 2 
o 

Die durch die beiden Filter i und k durehgelassenen Strahlungsintensiti~ten sollm~ 
nun mit  ttilfe der Blenden auf Energiegleichheit eingestellt werden. ])ann ist: 

oo r  

G f  z (~0) D~ (~.) d;. = b~.fI  (z) 1)~ (~) d 2  
0 0 

oder: 
oo 

f z ( z )  Dk (;,)d;, 
G = o (4) 

b~ ~ I  (;.)Di (z) d ;. 
0 

Setzt man (4) in (3) ein, so erh/ilt man das Verhgltnis der Zeigeraussehlgge im Falle 
der Energiegleiehheit, also: 

~o 

.1 s (?) D~(;o) B (;.) d ;~ f l (;.) I)/~ (~) E (;.) d ;. 
Z i l _ t : Z k  v _ _  o o oo : ~ ( 5 )  

.f I (;.) 29~ (;.) d ;. f s (z) 2)~ (~) d ;. 
o 

Der Ausdruck 

f I (;0 D~ (;.) e (Z) d Z 
Z O  ' ~ o ~o (6) 

f D~ (;.) I (~) d ;. 
o 

29 Z.  v e r g l .  P h y s i o l .  B d .  38  
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stellt den Zeigerausschlag je durchgelassener Energieeinheit dar und eignet sieh 
deshalb als absolute Vergleichszahl. 

S p e z i a l i s i e r u n y  der F ormel tiir die einzelnen Filtertypen. a) Energiegleichheit 
monochromatischer Lichter. V ereinfachende Annahmen: Der Durehl~ssigkeitsverlauf 
des Filters ist dureh die Durehl~ssigkeit D i bei 4 max. und die Halbwertsbreite 

HW = ~ T hinreiehend gekennzeiehnet 1. 

4 -% 4,, kon- Die Strahlungsintensit~t der Lampe I(A) ist im Intervall  2; 4 i / / <: 
stunt, and zwar gleich I.  Dann nimmt (6) die Form an: 

I i D i f  E(4) d4 f E (A)dA 
A" 

b) Energiegleichheit yon breiteren Spektralbereichen mit monochromatischem Licht. 
]:)as bei der Untersuchung verwendete Gelbbereiehfilter hat  eine zweigipfelige 
Durehl~ssigkeitskurve und einen breiten Durcbli~ssigkeitsbereichvon 500--650m~u, 
so da$ die bei a) gemachten Annuhmen nicht mehr zutreffen, Es gilt folglieh 
Beziehung (6) unver&ndert mit  den Grenzen der Filterdurchl~ssigkeit. 

Das Ultraviolett-Filterglas UG 2 hat zwei Durehl~ssigkeitsmaxima: im UV und 
im ]~ot. AuGerdem ist die Durchlassigkeit des W~rmeschutzfilters D wim UV 4- 
abh~ngig und muI~ beriieksichtigt werden. Auf das l~otlicht des UG-Glases sprieht 
das Bienenauge nieht mehr an, woM aber das Photoelement. Als Beziehung fiir 
den Zeigerausschlag bei Energiegleiehheit des UV-Bereiehes mit monochromatisehem 
Licht ergibt sich folglieh (Integrationsgrenzen s. Skizze): 

~ - - -  U V - - ~  - -  Rot - - - ~  

4o 41 4~ ~4 , 
300 m# 400 m# 675 m# 775 m# 

A~ 24 
f I(4) Dw (4) D u v  (2) E(4) d ~ + f I (A) Dw(~) Dl~ot (4) E (4) d 

ZU V = ~o 23 

f I (4) Dw (A) D u v  (Z) d A 
Ao 

c) Energiegleichheit von Unbuntlicht mit monochromatischem Licht. Da das 
Bienenauge yon 300--650 m# empfindlich ist, mug auf Energiegleichheit dieses 
Bereiches mit monochromatisehem Lieht eingestellt werden. Die Photozelle ist 
dagegen yon 325--675 m# empfindlieh. Die Grenzen der Empfindliehkeit sind also 
versehieden und miissen bei der Integration beaehtet werden (Integrationsgrenzen 
s. Skizze). Well3 mit  UV 300--650 m# M, Weifi ohne UV 400--650 m# O. 

1 A max. und I-Iwbr. der Interferenzfilter gelten nut fi~r Licht, welches das Filter 
senkrecht durehsetzt; bei schr~gem Einfall des Lichtes versehiebt sich 4 max. nach 
kiirzeren Wellen1/~ngen. Die Divergenz des Strahlenbi~ndels in der verwendeten 
Anordnung wirkt sieh aber selbst bei v611ig oftener Blende noch nicht st6rend aus. 
Das indirekte Reflexionslicht aus dem Lampengeh~use, welches das Filter unter allen 
m6glichen Winkeln trifft, kann gegeni~loer dem direkten Licht in der Berechnung 
vernaehl~ssigt werden. 
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+ yore Photoelement rezipicrt 
I vom Bienenauge rezipier~ --> 

. , , ', , , 

300 mt~ 325 ml~ 400 m #  650 m~ 775 m~ 

24 24 

Z M  - -  2~ 2~ ;~,, , Z O  ~ ~ 

f l (2) DiM (2) Dw (2) d 2 f I ()~) Di 0 (2) Dw ()~) d2 Ii 
Die Integrale wurden graphisch gel6st. 

u zur Analyse des Farbeindruckes der Bienen 
Grundsiitzliches, Begriffe. Ein Farbreiz ist physikalisch gegeben durch 

die spektrale Energieverteilung und die Gesamtenergiemenge der das Auge 
treffenden Strahlen. Die Strahlen verursachen in den Sinneszellen, den 
Nerven und dem Zentrum eine Kausalkette physiologischer Prozesse 
(chemische bzw. elektrisehe), die sich beim Menschen psychologisch als 
Farbemp]indung ~ul~ern. Eine Farbempfindung kann reizmetriseh be- 
schrieben werden durch die drei Begriffe: Farbton, Helligkeit und Si~t- 
tigung (Helmholtz-Koordinaten). Farbton und Helligkeit entsprechen 
der Wellenl~nge und der Energie der Strahlung. Die S~ttigung kann 
dutch das Ph~nomen der physiologisch-psychologischen Entstehung der 
WeiSempfindung bei ]~eizung mit energiegleicher Strahlung aller Wellen- 
l~ngen, dem Anteil an ,,WeiB"-Strahlung zugeordnet werden. Die Farb- 
t6ne verschiedener, energiegleieher, monochromatischer Spektrallichter 
erscheinen uns aber nicht etwa gleieh gesKttigt und gleich hell, vielmehr 
sind S~ttigung und Helligkei$ yon Wellenl~ngenbereieh zu Wellenl~ngen- 
bereich verschieden. Die spektrale Verteilung der Helligkeit und der 
S~ttigung energiegleicher WellenlKngen ist charakteristisch fiir die be- 
sondere Art der Ausbildung eines Farbensinnes (Empfindliehkeit und 
Anzahl der Photorezeptoren). 

Da anzunehmen is~, dab die Reizung eines farbentfichtigen Tieres 
mit energiegleicher Strahlung aller Wellenl~tngen eine, unserer Weil~- 
empfindung analoge, Neutral-, Unbuntwirkung hervorruft, muB wei~er 
angenommen werden, dab sick ein Farbreiz auch ffir ein Tier als 
,Farb ton"  bestimmter ,Helligkeit" und ,,S~ttigung" ~uSert. 

Die empfindungsgemKBe Analyse eines Farbeindruckes f~llt schon 
beim Mensehen schwer, besonders die Trennung yon Helligkeit nnd 
Siittigung. Urn vieles schwieriger gestaltet sich die Analyse bei Tieren, 
wo nur l~eaktionen auf Farbreize beobachtet werden kSnnen, die bei 
einem eehten Farbensinn yon allen drei GrSBen bestimmt sein werden. 
Bei gut auf Farben dressierbaren Tieren, wie den Bienen, kann man die 

29* 
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Wirkung der bienensubjektiven Helligkeit der  Farben zum Naehweis 
eehter Farb~onunterseheidung noeh relativ gut aussehalten (z. B. Grau- 
tMelmethode, v. F~Isc~ 1914). Dagegen bereitet es groge Schwierig- 
keiten, spontane Farbtonbevorzugungen nnd die Wirkung der bienen- 
subjektiven S~ittigung der Farblichter zur Bestimmung ihrer relativen 
bienensubjektiven Helligkeit auszusehalten. 

Die widerspreehenden Ergebnisse der bisherigen Versuche zmn Thema 
,,Spektralempfindliehkeit" der Bienen erkl~ren sieh grunds/itzlich zum 
Teil daraus, dab bei den beobaehteten i%eaktionen auf energiegleiehe 
monoehromatisehe Farbreize die komplexe dreifaehe Wirkung des Farb- 
reizes erfagt wurde: n~mlieh, je naeh den Versuehsbedingungen in ver- 
sehiedenem AusmaB, die spontane Be~orzugung des Farbtones, die 
bienensubjektive Helligkeig und die bienensubjektive S~ttigung, 

Der Begriff ,,Spektralempfindliehkeit" bezieht sieh streng genommen 
nut auf die reine subjektive ttelligkeitsverteilung energiegleieher Spek- 
tralliehter. Bei Tieren wird er mitunter aueh fiir den Komplex ,,Emp- 
findliehkeit fiir energiegleiehe Spektralliehter" gebraueht. Im folgenden 
wird die Gesamtgr6ge der Ilelligkeits- und S~ttigungswirkung energie- 
gleieher Spektralfarbreize auf die Bienen als relative Reizwirlcsamkeit 
bezeiehnet (Aussehaltung spontaner Farbtonbevorzugung). Soweit eine 
experimentette Trennung m6glieh is~, wird weiger yon fela~iver bienen- 
subjektiver Helligkeit und relativer bienensubjektiver SSttigung gesproehen, 

Bm~THOLS (1928, 1931) hatte ffir seine Untersuchungen die posi- 
tive Phototaxis dunkeladaptierter Bienen, denen ein F~rblieht und 
ein weil3es Vergleiehslieh~ geboten wurden, bentitzt. Er sah in seiner 
zweigipfeUgen Kurve mit hohem Maximum im UV den Ausdruek 
der versehiedenen bienensubjektiven I-Ielligkeit energiegleieher Spektrai- 
farbliehter. 

SA~DEI~ wies dann auf die M6gliehkeit hin, dal3 bei phototakCisehen 
l%eaktionen auf Farbliehter die Hdliglceitswirkung dureh die mehr oder 
weniger ,,anziehende" Farbtonwirkung tier Spektralfgrbliehter fiber- 
lagert wird. Die einfaehen Versuehe: Bestimmung der phototaktisehen 
geal~tionen auf Farblieht und variables WeiBlieht liefern somit nieht 
die reine bienensubjektive Helligkei~t der Sl0ektmlfarben. Leider gelang 
as jedoeh SA~DE~ ~n seinen Versuehen (phototaktisehe l%eaktionen der 
Bienen auf je 2 Farbliehter) nieht'eindeutig, die Farbbevorzugungs- 
reaktion yon der Helligkeitsre~ktion zu trennen. Seine Feststellung 
minimaler Empfindliehkeit der Bienen ffir UV-Lieht steht jedenfalls in 
krassem Gegensatz zu BEamHOL~s Befund und ist arts der geringen 
Versehiedenheit der Methodik nieht erkl~irlieh. Sc~LI~r~ (1927, 1928), 
der optomotoriseh die t%elzwerte verschiedener Hering-Papiere ffir die 
Bienen bestimmte, komlte keine Angaben fiber das UV maehen. 
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1. Relative bienen~ub~ektive Helligkeit des Ultraviolett 
Methodik. Ob den Bienen Ultraviolett  heller Ms alle iibrigen F~rben 

erscheint oder nicht, ergibt sich am einfaehsten aus dem Vergleich der 
bienensubjektiven Helligkeiten yon Weiglieht mit  UV und energie- 
gleiehem WeiBlieht ohne UV. Die relative bienensubjektive tIelligkeit 
der beiden Weigliehter kann aus jener kleinsten Menge Strahlungsenergie 
best immt werden, mit  der eine Mattscheibe beleuehteg werden muB, 
damit  die Bienen diese yon einer unbeleuchteten Mattseheibe gerade 
zu unterseheiden vermSgen: Die Untersuehung stellt also eine Bestim- 
mung der Sehwellenintensit~ten ffir die Unterseheidung yon Weiglieht 
mit  UV und WeiNieht ohne UV gegen/iber , ,Dunkelgrau" dar, bei kon- 
stanter Helligkeit der Umgebung (Adaptationshelligkeit). Das ,,Dunkel- 
grau"  der unbeleuehteten Mattseheibe ist dutch die konstante Um- 
gebungshelligkeit festgelegt. Da die Mattscheibe kein UV absorbiert, 
wird sie aueh den Bienen unbunt  dunkel erseheinen. Das WeiBlieht mit  
UV hat  die Energieverteilung des Sonnenliehtes. Es wird den Bienen 
deshalb sieher unbunt  hell erseheinen. Das Weil?lieht ohne UV wird 
ihnen dagegen in einem ganz schwaeh ges~ttigten Farbton erseheinen 
(s. Kap. I I ,  1., 2.). Die S~ttigungsdifferenz der beiden WeiBlichter ffir 
die Bienen k6nnte das Ergebnis aber nut  zugunsten des Weig ohne UV 
beeinflussen, wie noeh n/~her erl~utert wird. 

Die experimentelle Durch/i~hrung erfolgte so: Die Bienen wurden an 
dem Spektralapparat  auf einer der Dressurmattseheiben zun~ehst auf 
Weiglieht mit  UV, welches in der Einheitsenergie strahlte, gegen eine 
zweite, unbeleuehtete Mattseheibe dressiert. Naeh 3 Std Andressur 
folgten 5 Versuehe in der auf S. 420 besehriebenen Art, die den Dressur- 
erfolg besti~tigten. Nun wurde die Intensit~tt des Weigliehtes in Dressur- 
und Versuehsanordnung um die H~lfte erniedrigt, etwa 15 min weiter- 
dressiert und erneut in 5 Versuehen das Unterseheidungsverhgltnis 
bestimmt. Und so weiter. Sobald das Unterseheidungsverh/~ltnis 
sehlechter ausfiel als etwa 70:30 % (Anfl/ige auf die beleuchtete und die 
unbeleuehtete Mattseheibe), .wurde zur Gew~hrleistung des Dressur- 
erfolges die Energie des Dressurliehtes ab jetzt konstant  gelassen. Nut  
in den Versuehen wurde die Intensit~t  weiter in geometrischen Stufen 
vermindert,  nnd zwar so lange, bis sich die Bienen auf beide Mattseheiben 
etwa gleieh hi~ufig setzten; d. h. bis sie die sehwaeh beleuchtete yon der 
unbeleuehteten 3[attseheibe nicht mehr unterseheiden konnten. Diese 
Versuehsreihe wurde nun in ganz derselben Weise aueh mit  energie- 
gleiehem Weiglieht ohne UV durchgefiihrt. Die Versuehe je Energie- 
stufe wurden fiir beide Weil~liehter zu versehiedenen Zeiten und an ver- 
schiedenen Tagen einige 3/[ale wiederholt. 

Die Bienen werden auf Grund der Dressur stets die beleuchtete 
Mattseheibe so lange starker befliegen, als sie noeh einen Unterschied 
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zu der unbeleuchteten w~hrnehmen kSnnen; unabhi~ngig davon, ob das 
eine oder das andere Prfiflieht ,,anziehender" auf sie wirkt. 

E r g e b n i s .  Das Z~hlenmaterial aus den insgesamt 210 Einzelversuehen 
vom vom 31. Mai bis 9. Juni  1955 ist in der folgenden Tabelle zusammen- 
gefagt, Die beiden d~r~us gewonnenen Unterseheidungskurven zeigt 
Abb. 9. 

Aus dem Verlauf der Kurven geht hervor, dab die Bienen das Weil3- 
licht mit UV bei abnehmender Strahlungsdiehte besser yon Unbung- 

700 Refhxho~-\ ~ \ 4 \ 14 

l 90 

ble/iYh'ohl mH UV 

,~bnehmende El~uhlung~dieNe a~ #er Yensucb~,- 
maltucheibe 

lbb. 9. lbhin~igkeit des UnterseheiduIlgs- 
verh/~lt~isses (Orclin~&e) yon der Strahhmgs- 
dichte an der Versuchsmattscheibe (Abszisse) 
ftir Weil~licht mit UV und energiegleiches 
Weigl/eht ohne UV. Als tZennzeichen cler 
Schwellenintensitit wurde das Unterschei- 
dungsverhiltnis 60 : ~0 % (Anflt~ge) gewihlt. 
Die Elnheitsenergie entspricht etwa ~ Lux 

Dunkel unterscheiden ~ls energie- 
gleiches Weiglicht ohne UV. Der 
Unterschied der beiden Kurvenim 
kritischen Bereich yon i/4--1/i 6 der 
Einheitsenergie ist mit p < 0,001 
st~tistisch gesichert. Die T~t- 
sache, dal] WeiI~ ohne UV ffir die 
Bienen einen sehwachen, unge- 
sit t igten F~rbton besitzt, kSnnte 
nut bewirken, dgl3 Wei6 ohne 
UV leichter yon Unbunt-Dunkel 
unterschieden wird Ms das un- 
bunte WeiB mit UV (s. S. 436). 
Da6 d~s Ergebnis ger~de ent- 
gegen dieser Wirkung ~usfiel, 
ist somit nur d~durch zu er- 
kl~ren, dM~ Weig mit UV grSBere 
bienensubjektive Helligkeit be- 
sitz~ ~ls energiegleiches WeiB 
ohne UV. 

Um zu einer qu~ntitstiven Aussage zu gelangen, mul~ noch ein 
Kermzeichen ifir die Schwellenintensit~tt festgelegt werden, da der Uber- 
gang yon der Unterscheidung zu vSlliger Verwechslung sich in den Ver- 
suchen kontinuierlich /~ugert. Die Einzelbiene wird zwar ira Einzelfall 
einen Unterschied entweder wahrnehmen oder nicht wahrnehmen. Das 
Mittel der Anflfige vieler Individuen in vielen Versuchen mull jedoch mit 
~bnehmender Stmhlungsdichte eine kontinuierlich abnehmende Reihe 
yon Unterscheidungsverhiltnissen ergeben, his zum idealen Verwechs- 
lungsverhaltnis yon 50 : 50 % (Anfltige). 

Unterschiede reeler Unterscheidungsverhgltnisse gegeniiber dem 
ideMen Verwechslungsverh~Lltnis kSnnen nut dann mit einer tragbaren 
Anzahl yon Anflfigen als nicht zuf~llsbedingt statistisch gesichert 
werden, wenn sie mindestens 10% betragen. Aus diesem Grunde wurde 
als Kennzeichen des ]~berganges yon Unterscheidung zu Verwechslung 
das Verhiltnis 60:40% bzw. 1,5:1 (Anfliige)gew~hlt (Unterscheidungs- 
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Tabelle 1. Bestimmung der Schwellenintensitiit ]i~r die Unterscheidung von Wei/31icht 
mit U V und Weifllicht ohne U V gegen Unbunt-Dunkel 

Prozent Anfliige auf die ] Anfliige insgesamt und (Zahl 
Relative Strahlungsdiehte leuchtende Versuet~s- [ der Einzelversuche) Weit3licht 

der leuehtenden ~nattseheibe Weifllicht 
Versuchsmattseheibe I ohne UV mit UV ohne UV mit UV i 

1 [ 93,0 
1/2 91,6 

1/4 I 84,0 72,3 
60,4 

93,7 
89,6 
72,4 
63,3 
56,1 

284 (15) 
227 (15) 
338 (20) 
235 (15) 
258 05) 
238 (15) 

336 (20) 
385 (25) 
239 (15) 
509 (30) 
339 (25) 

schwelle). Die Lichtintensi t~t ,  welche dieses Un~erscheidungsverh~ltnis 
bedingL stellt  dann  definitionsgem~B die gesuchte Schwellenintensit~t  dar. 

Unte r  Bert icksichtigung des logari thmischen Abszissenmaf3stabes er- 
g ibt  sich somit  aus den Schn i t tpunk ten  der beiden K u r v e n  mi t  der 
gestrichelten Geraden der Unterscheidungsschwelle in Abb. 9 ein Ver- 
h~ltnis der Schwellenintensi t~ten ffir die Unterscheidung von WeiBlicht 
mi t  UV und Weif3licht ohne UV gegen Unbun t -Dunke l  yon 1,0:1,51. 

J e  kleiner die zur Erzielung gleicher Wh'kung n6tige Energiemenge 
isL desto grSBer mug  die Wirksamke i t  der betreffenden Strahlung auf 
die Bienen sein. Da  auf Grund der Versuchsbedingungen nu t  die bienen- 
subjekt ive  Hell igkeit  der beiden Weigs t rah lungen  und nicht  die ver- 
schiedene bienensubjekt ive  S~tt igung das Ergebnis  so bes t immen konnte  
(s. S. 434), kann  gesagt werden, daft den Bienen Wei/3 mit UV mindestens 
etwa 1,5mal so hell erscheint wie energieffleiches Well3 ohne U V. 

Aus der Energiever te i lung der WeiBstrahlung im Bereich yon 
300--650 m~t kann  nun leicht berechnet  werden, urn wieviel UV allein 
den Bienen heller erscheint als die fibrigen Spekt ra l fa rben  im Durch-  
schni t t  (yon 400--650 m/z). Das  Energieverhgl tnis  UV (300--400 m/~) : Res t  
(400--650 m#)  in dem Weii31icht an der Versuchsmat tscheibe  ergab sich 
~us den in Abb. 8 gezeichneten K u r v e n  zu 1:5. Aus dem Vergleich 
dieses Energieverhgltnisses mi t  dem obigen folgt e, daft den Bienen U V 
(300--400 rote ) fund viermal heller emcheint als die i~brigen Farben im 
Durchschnitt. Diese Aussage gilt s t reng nur  ftir die vorgelegene Adap-  
tationshelligkeit .  Der  Nachweis  der Gfiltigkeit des W E ~ E R - F ~ c ~ -  
schen Gesetzes in einem mit t leren Intensi t~tsbereich auch ffir die Bienen 

1 Aus Abb. 9 ergibt sich die Schwellenintensit/~t fiir 
WeiI~ ohne UV: 10 = 2"3, 35 -0 ,0923 
~reiB mit UV: I m = 2 -4 0,0625 Im: I~ = 1:1,47. 

Bezeichnet man die durchschnittliche bienensubjektive Helligkeit energie- 
gleicher Spek~rallichter im Bereich 400--650 m/~ je Energieeinheit mit 1, die im 
UV mit x, ergibt sich: (5 ~- x):6 ~ 1,47:1 

x = 3,8. 
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(WOLF 1933) bereehtigt jedoch zu der Annuhme, dug dus Verh~ltnis 
such bei hSheren Ad~ptationshelligkeiten weitgehend gleiehbleiben wird. 
Be~ niedrigeren Itelligkeiten k6nnte ein eventuel] auf~retendes Purkinje- 
Ph~nomen d~s Verh~ltnis verschieben. 

Betraehtet man in der Kurve BERTHOLI~S start der Maxima ebenfails 
die mittlere ,,Empfindliehkeit" im UV und dem iibrigen Bereieh, ergibt 
sieh ein Verhaltnis yon rund 8:1. Da es jedoeh unter ganz anderen Ver- 
suehsbedingungen ge.wonnen wurde, kann es aus den eingangs an- 
gedeuteten Grfinden nieht unmittelbar vergliehen werden. 

2. Relative Reizwirlcsamlceit verschiedener Spelctrallichter 

Methodilc: Die Bienen wurden unter den selben Bedingungen wie in 
der vorausgehenden Untersuchung an dem Spektr~lapparat dressiert, 
and zwar nacheinander auf verschiedene energiegleiche Spektralfarb- 
lichter gegen Unbunt-Dunkel. Bei der schrittweisen Intensitgtsvermin- 
derung des jeweiligen Dressurfarblichtes werden auch hier die Bienen 
im Versuch die vom Farblicht durchstrahlte Mattscheibe so lunge stgrker 
befliegen, als sie einen Unterschied zu der unbunten, dunklen Ver- 
wechslungsmattscheibe fes~stellen k6nnen. Im Gegensatz zu den Ver- 
suchen mit Weil~lich~ wird die Gfite der Unterscheidung ffir Furblicht 
gegen Unbunt-Dunkel wesentlich davon abhgngen, wie ghnlieh oder 
unghnlich die betreffende Farbe dem Unbunt  ist, d. h., wie gesgttigt sie 
ist. Selbstverstgndlich wird aber auch die subjektive Helligkeit der 
Farbe die Unterscheidung gegenfiber der dunklen Verwechslnngsmatt- 
scheibe beeinflussen. Unter den Versuchsbedingungen bei der gegebenen 
t~aumhelligkeit werden Mso beide Komloonenten , Helligkeit und Sgtti- 
gung, erfal]t (=  Reizwirksamkeit der verschiedenen Farblich~er). Die 
Kenntnis der relutiven Reizwirksumkeit versehiedener SpektrMfurb- 
liehter ffir helladuptierte Bienen erleichtert den Naehweis eehter Wellen- 
l~ngenunterseheidung innerhulb der vier Bienen-Hauptspektralbereiehe 
(s. S. 437). Die Bienen kSnnten zwei fiir sie farbtongleiche Spektralfurb- 
reize uueh infolge verschiedener Helligkeit und S~ttigung, d .h .  uuf 
Grund versehiedener Reizwirksumkeit unterseheiden. 

Um zu zeigen, wie das Zahlenmaterinl gewonnen wurde, ist mnstehend 
ein Originall0rotokollblatt aus der Versuchsreihe fiber die l~eizwirksam- 
keit yon Blaugriin wiedergegeben. Aus ihm sind die Einzelunterschei- 
dungsverh~ltnisse yon je 5 Versuehen je Energiestufe und deren Mittel 
in Prozent ersichtlieh. Weiter sind in T~belle 2 die mittleren Unter- 
seheidungsverh~ltnisse der zu versehiedenen Zeiten wiederholten Ver- 
suehsgruppen je Energiestufe zusammengestellt und gemittelt. In Ta- 
belle 3 linden sieh die Unterscheidungsverh~iltnisse in Prozent (Anfliige 
uuf dus jeweilige Dressurfarblieht) bei den einzelnen Energiestufen ffir 
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die  v e r s c h i e d e n e n  F a r b e n .  D a z u  is t  noch  die  G e s a m t z a h l  de r  E inze l -  

v e r s u c h e  u n d  Anf l i ige  je  F a r b e  u n d  E n e r g i e s t u f e  angegeben .  Das  Er -  

gebnis  aus  den  635 E i n z e l v e r s u c h e n  m i t  z u s a m m e n  8787 Anf l i i gen  v o m  

19. J u l i  bis l l .  A u g u s t  1955 is t  in  Abb .  10 g raph i sch  darges te l l t .  

Protokollblatt sore 26. Jul i  1955�9 

Versuchsreihe Reizwirksamkeit Blaugriin 490 m/~. 
Dressur auf Blaugriin 490 m/~ in der Einheitsenergie gegen das Dunkelgrau der 

Verwechslungsmattscheibe ab 730 Uhr mit  6 Bienen. 
1030 Uhr, sonnig, leicht bewSlkt, Helligkeit in der Versuchsecke ohne Blende 

45 Lux, mit  Blende 25 Lux; Temperatur auBen 16 ~ in der Versuchsecke 20 ~ 

Anfliige I Verh~ltnis, Prozent Zeit 
! auf Blaugrfin 

Dr. ,V.  in Einheitsenergie I70 Sk~. 
12:1 
l l : l  
17:2 
13:1 
12:1 

65:6 91,5% 

Dr. ,V.  1/~ Einhei~senergie 85 Skt. 
11:2 

9:1 
8:3 

10:3 
13:1 

5I :10 83,6% 

_ m .  

Dr., V. 1/4 Einheitsenergie42 Skt. 
6:3 
8:2 

10:2 
8:4 
7:3 

39:14 73,6% 

10 as 
10 ~o 
10~5 
10~5 
11oo 

1115 
112o 
1l~5 
1105 
1145 

1235 
124o 
125o 
1255 
13oo 

Dr., 1/4, V. 1/s Einheitsenergie 21 Skt. 
7 : 6 i 132o 
7 : 5 1325 
8 : 6 133o 

10:4 13 ~3 
�9 �9 6 : 7 1 3  ~ ~  

38 : 28 57,6 % 

(Anschliegend folgten Versuche mit wieder zu- 
nehmender Intensit~t�9 

Anfli~ge: �9 = riehtig, --  = falsch. 
Anfliige wghrend jeweils 1 Min. Versueh�9 
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Tabelle 2. Bestimmung der Schwellenintensi~t von Blaugri~n 490 m# 
]i~r die Unterschddung gegen Unbunt-Dunhl 

Datm 
1955 Zeit 

26.7. 1085--11 ~176 
26.7. 154~--1615 

2.8. 134~ ~176 
10.8. 132~176 

26. 7. 1115--1145 
26. 7. 15~ ~ 
27.7. lO~176 25 
10. 8. 135~--1415 

26.7. 12a5--13 ~176 
26.7. 14~176 
27.7. lOa~--lO 55 
27.7. 13l~--13 a5 
10.8. 143~ 

26. 7. 132~176 
27.7. l P ~  4~ 
27.7. 124~ ~176 
27.7. 142~176 
10. 8. 1515--16 ~~ 

27.7. 11~~176 
27.7. 13~5--14 ~ 
27.7. 15~176 
10. 8. 1615 164~ 

Relative Strahldiehte 
der Versuehsmatt- 

scheibe 

1 
1 
1 
1 I 
1/2 
1/2 
1/2 
1/2 

1/4 
1/4 
1/4 
1/4 
1/4 

1/s 

1/s 

1/s 

1/16 
1/16 
1/16 
1/16 

Anflfige in 5 Ver- 
suehen Blaugrfin : 

Dunkelgrau 

65:6 
48:6 
79:7 
51:6 

51:10 
50:9 
49:15 
52:7 

39:14 
43:19 
49:26 
44:23 
46:14 

38:28 
34:27 
37:26 
37:24 
39:24 

36:30 
34:28 
32:30 
39:28 

Prozent Anflfige auf 
Bl~ugriin (Anfliige 

insgesamt) 

90,7 % 

(268) 

83,1% 

(243) 

69,7 % 

(317) 

58,9% 

(314) 

54,8 % 

(257) 

Tabelle 3. Bestimmung der Schwellenintensiffiten yon ver~chiedenen 
Spektral/arblichtern (Zusammen/assung) 

Relative Prozent ~nfliige auf die leuehtende Versuehsmattseheibe, dazu AnfNge 
Strahl- insgesamt und (Anzahl der Einzelversuche) 

diehte der 
Versuehs- 

matt- 
scheibe 

1 

1/2 

1/4 

]/8 

1/16 

1/6 4 

1/128 

Ultravio- ] Violett 
lett 360 m~ I 440m~ 

Hwbr. 25_.___._m/~l~wbr. 12 ._ .  m,  

96,3% l 95,8% 
295 (15) / 287 (20) 
94,4% 92,2% 

268 (15) 295 (20) 
94,0 % 86,7 % 

252 (15) 256 (20) 
90,5 % 76,4 % 

232 (15) 287 (20) 
82,1% 65,6% 

218 (15) 314 (20) 
71,6% 56,4% 

208 (15) 208 (15) 
62,7 % Verwechs- 

204 (15) lung 
57,7% ! 

189 (15) 

Blaugriin Grtin Gelb I Orange 
490 m~ 5301rift I 588 m/~ I 616 m~ 

Hwbr. 9m~ IHwbr. 12m~[Hwbr. 11 m~!Kwbr. 10m,, 

l 94,4% 92,8% 85,5% 
285 (20) 223 (15) 228 (20) 

90,7 % 
268 (20) 
83,1% 

243 (20) 
69,7 % 

317 (25) 
58,9 % 

314 (25) 
54,8% 

257 (20) 
Verwechs- 

lung 

93,2% 89,9% 
190 (15) 197 (15) 
84,5% 79,4% 

213 (15) 189 (15) 
73,0% 68,9% 

259 (20) 248 (20) 
6O,5 % 56,9 % 

337 (25) 320 (25) 
55,2 % 53,9 % 

212 (15) 206 (15) 
Verwechs- Verwechs- 

lung lung 

78,9% 
199 (15) 
61,2% 

294 (20) 
53,8% 

275 (20) 
Verwechs- 

lung 

I 
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Ergebn i s .  Aus der Lage der Kurven ist ersiehtlieh, dab die Unter- 
seheidung yon Farblieht gegen Unbunt-Dunkel  bei z .B.  1/s relativer 
Strahlungsdichte yon 53,2 % (--  Verweehslung) bei Orange fiber Blau- 
grfin, Gelb, Grfin, Violett bis 90,6% ( ~  gute Unterscheidung)bei Ultra- 
violett zunimmt. DaB sieh die Kurven bei gr5gerer Strahlungsdiehte 
einander n~hern und sich sogar etwas fibersehneiden, ist nieht ver- 
wunderlich, da bei genfigend hoher Strah]ungsdiehte sehlieglich ffir alle 
Farben optimale Unterseheidung gegenfiber dunklem Grau erreicht 

~:uu r- i,'o,>, 

~- \ /6":::'n :so ~p 
:~ 80 ~ //,flauvloi. ~:~:u ,, 

~ g 7/z :/4: i I 

:/8 :/s~ u I/~: u 
Abnehme::o'e 2lruhlun::dichte an a'e: Z/cp~'uch:mattsoh#ib~ 

Abb.  10. Abh~ngigkei t  des Untersoheidungsverh~ltnisses (Ordinate)  yon der Strahlungs- 
dichte an  der leuchtenden Versuchsmat tscheibe  (Abszisse) fiir verschiedene energiegleiche 
SpektrMfarblichter .  Als Kennzeichen der  Schwellenintensit~t wurde  das Unterseheidungs-  

verhal tn is  60:40% ( inf l t ige)  gew~hlt.  Die Einheitsenergie entspr icht  e twa  4 L a x  

wird. Betrachtet  man die Kurven in ihrer horizontalen Verschiebung, 
so sieht man, dab die Bienen Orange bei relativ hoher, UV dagegen bei 
wesentlieh geringerer Strahlungsdiehte nicht mehr bzw. gerade noeh 
yon Unbunt-Dunkel  unterseheiden kSnnen. Die Untersehiede der ein- 
zelnen Kurven sind im Bereieh yon 1/2--1/a 2 der Einheitsenergie mit  
p < 0,00027 gesiehert, bis auf die Unterschiede der Kurven Gelb:Grfin 
und Violet~:Grfin. (Naeh KOLLE~ 1943, Tafel I I I ,  8.29.) 

Je  niedriger die Strahlungsdiehte ist, bei der ein Farblieht gerade 
noeh untersehieden wird, desto gr6Ber mug seine geizwirksamkeit  ffir 
die Bienen sein. Um zu einer quanti tat iven Aussage zu gelangen, wurden 
wie vorher die Sehwellenintensitgten ffir die Unterseheidung der ein- 
zelnen Farbliehter gegen Unbunt-Dunkel  bes t immtk Die reziproken 

1 In Abb. 10 ergeben sich die Sehwellenintensitgten aus den Schnittpunkten 
der Kurven mi~ der Geraden der Unterscheidungsschwelle unter Beriieksichtigung 
des logarithmisohen Abszissenmal3stabes wie folgt: 

/ O r a n g e  = 2-2, t5 = 0,227 IGran ~ 2-~, ~ = 0,061 
IB laugr f in  = 2-e '9  ~ 0,135 ZViolet t = 2-4, 6 = 0 ,042 

/*Gelb ~ 2-3, 7~ = 0,075 [ u v  ~ 2-6: = 0,011. 
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Verhgltniszahlen der Schwellenintensit~ten stellen die Verh~ltniszaMen 
der l~eizwirksamkeit der verschiedenen SpektrMfarben dar 1. Bezieht 
man die GrS~e der ~eizwirksamkeit  auf die yon Griin =~ 1, ergibt 
sich Ms relative Reizwirksamkeit ffir: UV 5,6, Blauviolett 1,5, Gri~n 1,0, 
Gelb 0,8, Blaugri~n 0,5 und Orange O,3K 

An dcr GrS~e dieser Verh~ltniszahlen sind bienensubjektive Hellig- 
keit und Sgttigung betefiigt. Esis tnunm5glich,  dieVersuchsbedingungen 
so ~bzu~ndern, dM~ die Wirkung der gel!igkeit  in den Versuchen aus- 
geschaltet wird und nur die reine S~tttigung der Farblichter ffir die 
Bienen erfur t  wird. 

Unter  Sgttigung einer Farbe versteht  man den Grad ihrer ,,Ver- 
hfillung mit  Wei r "  (Anteil an SpektrMreiz in der Mischung aus Unbunt  
und SpektrMreiz, H]~LMHO~Tzsche Definition). Die SpektrMfarblichter 
sind die reins~en Farblichter, die die Natur  zu bieten hat. Sie vermitteln 
den ges~ttigten Eindruck der verschiedenen FarbtSne. Wie eing~ngs 
bereits erw~hnt, is~ aber die Sgttigung energiegleicher, monochrom~ti- 
scher SpektrMlichter nicht gleieh, sondern mit dem Farbton verschieden s. 
Die subjektive S~ttigung der SpektrMfarblichter kann 'aus  der Energie- 
menge Farblicht erschlossen werden, die einem Weifiiicht einen gerade 
merkb~ren Farbton ver]eiht. Die spektrMe Sgttigungsverteilung fiir 
die Bienen so]l nun kurz geprfift werden. 

3. Relative bienensubjektive Siittigung einiger Spektralliehter 

Methodik. Auf F~rblicht dressierten Bienen werden im Versuch zwei 
unbunte Liehter (Wei$ mi~ u v -  ,Bienenweil~") geboten, wobei dem 
einen yon beiden stufenweise d~s Dressurf~rblicht zugemischt wird. Der 
Prozents~tz ~n Farb]icht, der zu Wei~licht gemischt werden m u ~  bis 
die B~enen den Ton ihrer Dressurf~rbe in diesem ,,Wei[t" ger~de er- 
kennen, wird yon der ,,f~rbenden Kraf t" ,  d. h. yon der bienensubj ektiven 
S~tt~igung dieser F~rbe ~bh~ngem 

Die Versuche wurden wie folgt durchgeffihrt : Bei der gleichen t ~ u m -  
he]ligkeit wie in den vor~usgeg~ngenen Untersuchungen wurden die 
Bienen ~m SpektrMmischupp~r~t nunmehr ~uf F~rblicht in der Einheits- 
energie gegen Wei~licht in doppelter Energie dressiert. N~ch etwa 
3 Std Andressur erfolgten 5 Kontrollversuche, die den Dressurerfolg 
best~ttigten; die Bienen setzten sich f~st ~usn~hmslos ~uf d~s Farblicht. 

1 I~eizwirks~mkeit ~ ~euktion auf F~rblicht/StruMungsdichte Rw@) = R/I. 
Da Re~ktion 1 = ~e~ktion 2 = dem Schwellenunterscheidungsverh~ltnis ist, 
steht die Reizwirksamkeit verschiedener F~rblichter im umgekehrten VerhMtnis 
ihrer Strahlungsdichte ~n der Unterscheidungsschwelle. ~w~. Rw~ = 12 : I~. 

Wellenl~nge und HMbwertsbreite der geprfi~ten F~rblichter sind T~belle 3 
bzw. Abb. 8 zu entnehmen. 

SpektrMes Rot und Bl~uviolett erscheinen uns z. B. sehr ges~ttigt, spektrMes 
Gelb und Bl~ugrfin d~gegen weniger ges~ttigt. 
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Ffinf weitere Kontrollversuehe priiften dann das Verhalten der auf das 
Farblieht dressierten Bienen gegeniiber zwei WeiBliehtern, die im 
Energieverhgltnis 1:2 strahlten, also im gleiehen Verhgltnis wie vorher 
Farblieht zu Weiglieht : die Anfliige erfolgten nut  z6gernd und in geringer 
Zahl, abet jedenfalls ohne Bevorzugung des helleren oder des dunkleren 
Liehtes. Die auf das Farblieht dressierten Bienen sind somit nieht auf 
einen Helligkeitsunterehied dressiert worden, sondern aussehliel31ieh auf 
den Farbton. 

In den eigentliehen Versuehen wurde nun dem in der Einheitsenergie 
leuehtenden Weiglieht stufenweise das Dressur~arblieht zugemiseht, so 

7 
# l a u g r Y n  r n~l~ 

g # 8  ,~ 

EJO ,, 

' 8 1 8  , ,  

I< \ 
b 

i 

R</ex,~,~-\ / \ /  \ 1  

~k-arhllch/ liohk 

~ &luuw/oL Z lZ /8~  
UV 8gO ,, 

~-0 _c_ [i J 1/2 1/~ gg 7/~6' r/jz V6'4< 
,d~nJTmende ~71-r~rhlun~md/cb/e des zu hlei'B ~Iz?/sohfen 

Fun~l:'ckks~ un den Yer~uchm/ns#scksi~e 

Abb. 11. Abh/~ngigkeit tier Unterscheidung zweier unbunter Lichter im Energieverh/~Itnis 
1 : 2 yon der Strahlungsdichte des zu dem weniger hel/en Licht gemischten Dressnrfarblichtes. 
~-k]s Kennzeichen der Schwellenintensit&t wurde alas Unterscheidungsverh/iltnis 60 : ~0 % 

(Anfltige) gew~hlt. Die Eimheitsenergie entspricht etwa 4 Lu~ 

lange bis die Bienen die beiden WeiNiehter unterschieden, d. h. bis sie 
den Ton ihrer Dressurfarbe in dem weniger hellen WeiBlieht erkannten. 
Die versehiedene bienensubjektive t-Ielligkeit kann sieh unter den Ver- 
suehsbedingungen nieht auf die Unterseheidung ~uswirken, da das Ver- 
weehslungsweiBlieht infolge der doppelten Energie stets heller is t .  Wenn 
die Bienen das weniger helle Weiglieht naeh Zumisehen einer geringen 
Menge Farblieht auf einmal stgrker befliegen als das hellere Verweehs- 
lungsweig - -  obwohl sie vorher trotz des Helligkeitsuntersehiedes beide 
gleieh stark bef logen-- ,  so kann dies nur dureh das Auftreten des 
Dressurfarbtones, unabhgngig yon seiner bienensubjektiven Helligkeit, 
bedingt sein. 

Der Untersehied der Versuchsbedingungen zu denen in der voraus- 
gegangenen Untersuchung ist nut  quantitativer Art, das Ergebnis f~illt 
jedoeh qualitativ versehieden aus. Denn: hiitte man die Bienen in der 
vorigen Untersuehung auI Farbe gegen vSllige Dunkelheit dressiert 
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(was experimentell aber nicht durehzuffihren ist, da die Bienen ~m 
])unke]n nicht fliegen), so wgre die reine bienensubjektive He]ligkeit 
der verschiedenen Farben erfal~t worden (Spektralempfindlichkeit). Tat- 
sgehlieh wurde aber gegen dunkles Grau dressiert, wodureh aueh die 
Sgttigung in das Ergebnis einging. In der letzteren Untersuehung wird 
nun gegen helles Weil~ dressiert, wodurch nur noch die Sgttigung der 
Farbe allein das Ergebnis bestimmen kann. 

Ergebnis. ])a nur die 8ehwe]lenintensitgten der verschiedenen Farb- 
lichter fiir die Unterscheidung yon Weil~lieht q- Farblieht gegen Weil~- 
]icht yon aussehlaggebender Bedeutung sind, wurden die Versuehe auf 
den kritischen Bereieh um das Unterscheidungsschwellenverhgltnis be- 
sehrgnkt. ])as Ergebnis der 94 Einzelversuche veto 15.--21. Oktober 
1955 ist in Abb. 11 graphiseh dargestellt. 

Beim Vergleich mit den entspreehenden Kurven in Abb. 14 fgllt auf, 
dab die Kurven ffir die Farben des Gelbbereiches nunmehr fast zu- 
sammenfallen und die Knrve des Blaugriin (start der des Orange) als 
erste mit abnehmender Strahlungsdiehte unter die Schwelle tritt .  Aul~er- 
dem erscheint die Violettkurve dot UV-Kurve genghert. ])as bedentet: 
Blaugriin ist die ungesgttigste Farbe; Violett und besonders UV sind die 
ges~ttigsten. Die Farben de8 Gelbbereiches besitzen m~[3ige, etwa gleich star]ce 
Sgttigung. Die quantitative Auswertung analog der bei Abb. 10 ergab 
folgende Verhi~ltniszahlen, bezogen auf die S~ttigung bei Griin = 1: 
UV 5,0, Blauviolett 3,8, Orange 1,1, Grfin 1,0, Gelb 0,9, Blaugriin 0,51. 

Es wurde auch fiir Weif~licht ohne UV die relative bienensubjektive 
Si~ttigung in derselben Weise bestimmt. Sie erwies sieh mit 0,2 als sehr 
gering. 

Zusammenjassung 

Diagramm 1 (Abb. 12) zeigt die Verteilung der relativen Reizwirk- 
samkeit der nntersuehten Farben. An ihrer Gr6Be sind bienensubjektive 
Helligkeit und Siittigung beteiligt. ])iagramm 2 stellt die relative 
bienensubjektive S~ttigung der betreffenden Farben allein dar. ])ia- 
gramm 3 zeigt das Verh~ltnis der mittleren bienensubjektiven ttelligkeit 
im UV zn der im sichtbaren Bereieh. Die bienensubjektive Helligkeit 
der einzelnen Spektralfarben konnte direkt nieht ermitte]t werden. Will 
man annehmen, dab die beiden Faktoren tte]ligkeit und S~ttigung als 
Faktoren im mathematisehen Sinne die l~eizwh.ksamkeit bestimmen, also 
R -~ H • S, ergi~be sieh die reine Helligkeitsverteilung durch einfaehe 
])ivision: H ~--R/S (in Analogie zur ])efinition des Farbmomentes als 
Produkt aus Helligkeit und S~ttigung beim Menschen). Die durch 
])ivision der relativen Reizwirksamkeit dureh die relative S~ttigung 

Wellenli~nge und I:I~lbwertsbreite der gepriiften F~rblichter s. T~belle 3 und 
Abb. 8. 
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erhaltene Verteilung weist zwei Maxima auf, eines im UV, ein weiteres 
im Grfin. Das Minimum dazwisehen liegt im Blauviolett. QuMitativ 
stimmt diese Verteilung mit der yon B~RTgOLF angegebenen iiberein. 
Die relative It6he des Maximums im UV ist aber nieht so grog wie yon 
BERTHOLF angegeben. 

Jedenfalls kann auf Grund yon fiber 900 Dressurversuehen mit 
Sicherheit behauptet  werden, daft dem U V  eine besondere Bedeutung 

I i 

I 
i 

d z de~. ,@/zw/p/caTrz- 
/'e// ///el//g/~e// uvd 
D'~#I]L,nU) el;iyep 

fu'phen 

I 

#eL Y##/#un# 
&e/ne 2dZ/~c,n#) 
ein/#e/, Fgnben 

d s gel #e/@kJ/ 
(/'e/'n~ ~e/I/22eil) 

,z/7 uzd ohne [/ V 
Abb.  12. Zusammens te l lung  der  Vorversuchsergebnisse in F o r m  yon Sal t lendiagrammen.  
1 UV 360m/~; 2 Blauviole t t  440m/~: 3 Blaugriin 490m~;  4 Griin 530m#;  5 Gelb 588m/~; 

6 Orange 616 m/~ 

beim Farbensehen der B i enen  zukommt .  E s  ist  sowohl die hellste als auch 
die gesdttigste Farbe i m  Bienenspelctrum. Die spektrale Verteilung der 
bienensubjektiven S~ttigung weist ein hohes Maximum im UV auf, 
sinkt fiber B]auviolett zum Minimum im Blaugrfin ab und erreicht im 
Gelbbereich ein zweites niedrigeres Maximum. 

I Iauptversuehe  zur Analyse des Farbsystems der Bienen 

I. Art und Zahl der unterscheidbaren Farbqualitiiten 
Seit den grundlegenden Versuehen yon v. l%ISCH (1914) und Kff~N 

(1927) fiber den Farbensinn der Bienen ist erwiesen, dag die Bienen vier 
Spektralbereiche gut unterseheiden (Gelb-, Blaugrfin-, Blau- und UV- 
Bereieh). ObwohlbereitsKOHx u. FI~XNKEL (1928) und BnRTgOL~ (1931) 
ein Unterscheidungsverm6gen ffir feinere Wellenlangenabstufungen im 
Gelb- und Blaubereieh festgestellt hatten, blieben diese Ergebnisse un- 
beaehtet; wohl deshalb, weil Einw~nde gegen die Methode gemaeht 
werden konnten: Bei den Versuchen KgrH~ u. FRX~KELs war die 
Helligkeitswirkung der Spektralfarben nieht ausgesehaltet und BEST- 
HOLF verwendete Filter mit so breiten DurehlS~ssigkeitsbereichen, dag 
immer aueh Lieht der benaehbarten Bienenhauptfarbe durehgelassen 
wurde. Aul3erdem ergaben die Versuehe LOT~ARS ~ (1933) mit Pigment- 
farben, dag bei ihrer Versuehsanordnung die Farben innerhalb der 
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H~uptbereiche nur auf Grund der He]ligkeit untersehieden wurden. 
A]lerdings war die Versuchsanordnung dabei so besch~ffen, dM~ ein 
schwacher Farbunterschied nicht zur Geltung kommen konnte (siehe 
Anm. 1, S. 453). 

1. Unterscheidung innerhalb des Gelbbereiche8 (650--500 m#) 

Folgende vier Farblichter aus Interferenzfiltern wurden den Bienen 
zur Priifung des Unterscheidungsverm5gens im Gelbbereieh gleichzeitig 
am SpektrMapparat geboten: Orange 616 m#, Gelb 588 m/~, Grfin 530 m# 
und zum Vergleich Blaugrfin 490 m#. Die Farben strahltenim umgekehrten 
Energieverh~ltnis ihrer in den Vorversuchen ermittelten Reizwirksam- 
keit, und zwar bezogen auf Grfin in doppelter Einheitsenergie; Mso 
Orange 7,4-, Gelb 2,5-, Grfin 2,0-, Blaugrfin 4,4ram die Einheitsenergie. 
Es darf somit angenommen werden, da~ die vier Farblichter ffir die 
Bienen g]eiehe Reizwirks~mkeit besaBen. Je 3--6 Bienen wurden nun 
an verschiedenen Tagen ~uf die einzelnen Farben sorgf~ltig dressiert. 
~ach  jeweils 4 Std wurde mit den Versuchen begonnen. Um den 
Einw~nd ~uszuschMten, es k5nnte doch eine Dressur auf einen geringen 
Helligkeitsunterschied eriolgt sein, wurde in den Versuchen die Energie 
des Dressurfarblichtes stufenweise bis 1/s der Ausgangsenergie erniedrigt. 
Wenn di e Bienen die Dressuriarbe auch d~nn noch starker anfliegen, 
obwohl sie dunkler ist Ms die Vergleichsf~rben, so beweist das, dab sie 
den Farbton des Dressurlichtes yon den anderen unterscheiden kSnnen; 
denn yon zwei iarbtongleichen Lichtern verschiedener Helligkeit wird 
unter den Versuchsbedingungen stets das hellere starker beflogen. Wie 
aus den Vorversuchen hervorging, ist die S~ttigung der F~rben des Gelb- 
bereiches ann~hernd gleich. Um den Einwand ~uszuschMten, eine Unter- 
scheidung kSnnte vielleicht ~uch ~uf Grund minimMer S~ttigungs- 
differenzen erfolgen, wurden s~mtliche Reziprokdressuren durchgelfihrt. 
Da yon zwei gleichfarbigen energiegleichen Lichtern verschiedener WeiB- 
verhfiliung stets das gesi~ttigtere bevorzugt wird, miil~te ein S~ttigungs- 
effekt bei den gezipr0kdressuren zum Vorschein kommen. 

Das Ergebnis der 100 Versuehe vom 28. August bis 2. September 1955 
ist in Abb. 13 iibersichtlich in Form yon S~ulendiagrammen dargestellt. 

Vergleicht man die prozentuMen Anflfige auf die vier Farblichter nach 
Dressur ~ui Orange (1), Gelb (2), Grfin (3) und Bl~ugriin (4) (erste senk- 
rechte l%eihe), so ist aus dem stets stgrkeren Beflug der Dressurfarbe 
im Versuch kl~r ersichtlich, dab die Bienen sehr wohl in der Lage sind, 
die einzelnen Farblichter zu unterseheiden. Allerdings ist die Giite der 
Unterseheidung verschieden. Nach Dressur auf Orange, Gelb oder Griin 
fliegen die Bienen im Versuch iramer aueh die beiden anderen an, auf 
Blaugriin setzt sich jedoch kaum eine. Umgekehrt erfolgen die Ar~fifige 
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nach Dressur auf Blaugrfin im Versuch fast ausnahmslos auf die Dressur- 
farbe allein. 

Dal~ die Bienen Blaugrfin wesentlich leichter yon Orange, Gelb und 
Grtin unterseheiden, als diese Farben untereinander, zeigt sich auch in 
der Dressurzeit, die zur Er- % zi ros ilI  a 
n6tig ist: Naeh 1 Std Dressur 
auf z.B. Gelb wird dieses 
bereits optimal yon Blaugrfin 
unterschieden. Dagegen be- 
ginnt die Unterseheidung des so n= aoz z," zr 71s 
Dressurgelb yon Orange u n d  ~ lop. 

A a  3--4: stfindiger Dressur. Die ~ ~o 
% 2O Tatsaehe, dal~ die l~eziprok- :~ 

dressuren fast genau gleich gut -. a ~ =s~e ze 8~ 1I~ 

kein Farblieht infolge gr613erer ,~ ea 
IIelligkeit oder Sgttigung be- ~o ~ ~ 
vorzugt war, d.h. ,  d a $ s i e  za 
wirklieh gleich reizwirksam o 
waren. Die Unterscheidung n = ~ o r  l,gp ' 10~- 1o~" ~z 

erf~ s~ ausscMieftlich I ~ ~ ~ ~ 8o 
.auf Grund des verschiedenen 
Farbtones. Diese Aussage wird 6'n n =z78 108 ~a~ 
weiter dadurchgestfitzt 'dal7 q~ ~ ~ ~ 
die Bienen das jeweilige Dres- zu 
surfarblicht auch dann noch u l z a r  z z j ~  128r l z s ~  
stgrker beflogen, wenn es um z l/a 1/r 7/g 
die Hglfte oder ein Viertel Ze/. Znez'~ a'e~" jewei@'en z~pes~r/'~'ck/e~ Jhe Ye~'suc/~ 

dunkler geboten wurde als die Abb. 13. F a r b n ~ t e r s e h e i d ~ n g i m  Gelbbereich. Ver- 
t e i lnng  der  Anfl i ige in  P r o z e n t  au f  die veer F a r b -  

iibrigen (zweite und drit~e l ieh ter  n a c h  Dressnr  au f  Orange  (1), Gelb (2), 

senkrechte Reihe). B e i  e i n  Grt in (3) u n d  Blaugr f in  (4) (Ord ina te )  bei  abneh -  
m e n d e r  S t r a h l u n g s d i e h t e  des Dressur fa rb l ioh tes  

Aehtel der Ausgangshelligkeit im Vers~oh, in  S tufen  der  Ausgangsene rg ie  (Ab- 
ist nur noeh der Dressurerfolg szisse), Die s tg rke re  Sch ra f fu r  soll die a b n e h m e n d e  

Hel l igkei t  des Dressu r fa rb l i ch tes  i m  Versuch  
gegeniiber Blaugrfln bemerk- veransehau l i ehen ,  n Anzah l  tier Anflfige 

bar. Die verdunkelte Dressur- 
farbe, z.B. Grfin, wird mit der spektral ngehsten (Gelb) nunmehr bereits 
etwa gleich hgufig angeflogen. Naeh Dressur auf Blaugrfin wird dieses 
~uch bei ein Achtel der Ausgangshelligkeit noch viel stgrker beflogen als 
die helleren iibrigen Farben (vierte senkreehte Reihe). 

Aus  den gersuchen /olgt: Die Bienen kSnnen Orange, Oelb und Grign 
dem Farbton nachunterseheiden, allerdings schleehter ale ]ede dieaer Farben 

Z. vergl. :Physiol. :Bd. 38 3 0  
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yon Blaugriin. Die ersteren drei Yarben erseheinen den Bienen dem 
Farbton naeh ghnlieh (abet nieht etwa gleich), wghrend sieh yon Griin 
530 m/~ bis Blaugrfin r m# der Farbton so betrgehtlieh gndert, dag 
ihnen Blaugriin vSllig unihnlieh den ersteren Farben erseheint i. 

Die Existenz des vow v. Fg~scK und K g ~  gefundenen ,,Gelbbereiches" 
konnte somit bestgtigt werden. Er stellt dew !angwelligen Spektralbereich 
der Biewen dar, innerhalb dessew sich der Farbton weniger iindert, als an 
seiner kurzwelligew Grenze bei 530--500 m,u, we er sich rasch nach Blaugriiw 
490 m# wandelt. 

2. Unterseheidung innerhalb des Blaubereiches (480--110 m#) 

Im Blaubereieh wurde das Unterscheidungsverm6gen der Bienen f/Jr 
die Farben Blau 474 m# und Blauviolett 440 m# gepriift, wobei zmn Ver- 
gleich such Blaugriin 490 m# und UV 375 m# geboten wurden. Die Ver- 
suehe erfolgten in derselben Weise und unter den gleichen Bedingungen 
wie die vorausgegangenen. Die mSglichen Einw/~nde und deren Aussehal- 
tung wurden bereitsim vorigen Abschnitt behandelt. Es kann somit sofort 
das Ergebnis der 55 Versuche veto 5.--7. September 1955 besprochen 
werden: 

Aus den in Abb. 14 dargestellten prozentualen Unterscheidungs- 
verhgltnissen nach Dressur auf Blau (5) und Violett (6) geht hervor, dag 
die Bienen Blau und Violett gut voneinander dem Farbton nach unter- 
scheiden kSnnen. Allerdings zeigt sich auch hier, daft die Unterscheidung 
der beiden Yarben voneinander schlechter ist als gegen die angrenzenden 
Farben Blaugr~n und UV. 

Der Begri[[ ,,Blaubereich" [iir das Spektralgebiet yon etwa 480--M0 m# 
beh~ilt somit seine Berechtigung, wenn man darunter einen Spektralbereich 
versteht, innerhalb dessen sich der Farbton weniger iindert als an seinen 
Gr~wzew. 

Im Gelbbereieh betrug der spektrale Abst~nd der gepriiften F~rb- 
liehter etwa 40 m#; im Blaubereieh waren sie nur etwa 30 m# vonein~nder 
entfernt. Trotzdem wurden die einzelnen Farben hier sogar etwas besser 
untersehieden Ms im ersteren Bereieh. Das bedeutet, dag die Unter- 
sehiedsempfindliehkeit der Bienen fiir lq'arbt6ne im Blaubereieh relativ 
gr6Ber ist als im fast doppelt so ausgedehnten Gelbbereieh. 

i DaB v. Fgise~ 1914 die Dressur ~u~ die Farben des Gelbbereiehes gegeneinander 
nieht gliiekte, is~ wohl auf die Massendressurmethode znrtiekzufiihren ohne gen~ue 
Neulingskontrolle. Denn mit wenigen gezeiehneten Bienen gelingt die Dressur auf 
die Farbpapiere leieht. D~B die Bienen bei LOT~A~ die Farbpapiere naoh Auflegen 
yon Grauglgsern bestimmter Sehwgrzung verweehselten, ist nieht verwunderlieh. 
LOTMA~ hatte ngmlieh auBerdem noeh UV-absorbierende GG13-Glgser ~uf die 
Papiere gelegt. Diese Glgser sind aber fiir die Bienen f~rbig, wie noeh gezeigt wJrd. 
Der nieht sehr starke Farbtonuntersehied der Farben des Gelbbereiehes mugte 
dadureh iiberdeekt und verwiseht werden. 
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Das Maximum der Unterschie&emp/indlichlceit lieqt im Blaugriin- 
bereich (etwa 510--480 re,u). Denn es gndert  sich der Farbtm~ in dem 
schmalen Interval1 yon 40 m#  (Grfin 530 m,u bis Blaugr/in 490 m#) be- 
deutend mehr  als in dem langen Interval l  90 m #  yon  Orange bis 
Griin. Noch stgrker gnder~ sich der Fa rb ton  im Bereieh yon Blau- 
griin 490 m#  bis Blau ~o0 
474 m#,  denn hier gen/igt ~ 
bereits das Wellenlgngen- ~o 
intervall  von 16 m#  zur :o 
vSlligen Unterscheidung eo 
der beiden Farblichter.  I m  ~o 
ganzen anschlieBenden 
Blaubereich wandelt  sieh :~ o 
der Fa rb ton  fiber 80 m#  des v ~ ;oo 
Spektrums hin nicht  stgrker ,z ea 
als in den vorausliegenden ea 
16 m#. Der Blaugriinbe- r 
reich zeichnet sich demnach 
yegeniiber dem Gelb- und 

o 
Blaubereich gerade dadurch 
aus, daft sich in ibm der 
~'arbton [iir die Bienen sehr 
rasch iindert ( -  Maximum 
der Unterschiedsempfind- 
]ichkeit fiir FarbtSnc).  Ein 
zweites Maximum tr i t t  
zwischen dem Blau- und 
UV-Bereich auf (s. S. 470) 1. 

: 270 /:g .oy 7~ 

n ~  188 8g 87 80 
q g g 7  4:5-6 '7 r 5-6"7 z / Y s  

Re/. Enepgle Yes fev/ei@en Op~ssupfaphl/cb/es i'm l&/,~uch 

Abb. 14. Farbunte rsehe idung  im Bl~ubereich. Ver- 
re flung der Anfliige in Prozent  auf die vier  ]Parb- 
l ichter  ]31~ugriin 4, 131au 5, Violett 6 m id  UV 7 nach  
Dressur auf  Blau (5) und Violett  (6) (Ordinate) bei 
gbnehmende r  Strahl tmgsdichte  des Dressurfarblichtes 
im  Versuch, in Stufen der jeweiligen Ausgangsenergie  
(Abszisse). Die s tgrkere Schraffur soil die abnehmende  

I-Ielligkeit des Dressurfarblichtes im Versuch 
kemmeichnen,  n Anzahl  tier Anflfige 

3. Unterscheidung innerhalb des UV-Bereiche8 (400--300 ra#) 

In  Ermangelung geeigneter Tilter f6r das kurzwellige UV kormte 
lediglich die Ungerscheidung zwischen UV 375 m# und UV 360 m#geprf i f t  
werden. Zum Vergleich wurde aueh Blauviolett  440 m#  gebo~en. ])er 
etwa doppelt  so breite Durchlgssigkeitsbereich des zweiLen UV-Filters 
k6nnte  eine kleinere S~tttigung dieses UV-Lichtes bedingen und e i n e  
Farb~onunterscheidung eventuell nu t  vortguschen. Aus den diesbeziig- 
lichen Vorversuehen ergab sich jedoch keine wesentliche Differenz der 

1 Auch im Spektrum des Menschen gibt es zwei schmale Bereiche maximaler 
Unterschiedsempfindlichkeit fiir FarbtSne: Im Gelb um 580 m# geniigt eine Wellen- 
lgngengnderung um 1 mF~, um einen eben merklichen Farbunterschied hervorzu- 
bringen; im Bl~ugriin bei 490 m# geniigen sogar schon 0,5 m#. Ira Rot, Griin nnd 
Violett liegt die Unterschiedsschwelle h6her bei etwa 3,5 rap. (N~eh Ko~LRavsc~, 
in Handbuch der normMen lind pathologischen Physiologie Bd. XII/2, S. 1558.) 

30* 
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bienensubjektiven S~ttigung zwischen beiden Lichtern. Die verschiedene 
l~eizwirksamkeit wurde wieder dadurch ausgegliehen, dal~ die Lichter 
in umgekehrt entsprechender Strahlungsdiehte geboten wurden. Das 
Ergebnis der 45 Versuehe veto 11.--14. Oktober 1955 ist in Abb. 15 
dargestellt. 

Obwohl die beiden geprfiften Wellenlgngen im UV nur um 15 m# ver- 
schieden sind, wurden sic yon den Bienen gut unterschieden. Da die 
l%eziprokdressuren etwa gleieh gut gelangen und das Dressurlieht aueh 
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Abb. 15. Farbun te r sche idung  ira UV- 
Bereich. Prozentuale  Anfliige auf Violett  6 
( z u ~  Vergleich), auf UV 375 m/~ 7 und  
UV 360 m~ 8 nach Dressur aus UV (7) und  
UV (8) (Ordinate) bei a bne hme nde r  Strah-  
]ungsdichte des Dressurfarblichtes ira Ver- 
such, in Stufcn der jeweiligcn Ausgangs- 
encrgic (Abszisse). Die dichtere Schraffur 
so]] die abnehmend~ ttell igkeit  des Dressur- 

farblichtes im Versuch darstenen.  
n Auzahl  der Anfliige 

bei ein Viertel der Ausgangsinten- 
sitar im Versueh j eweils noeh starker 
beflogen wurde als das hellere Ver- 
weehslungs-UV-Lieht, handelt es 
sieh um reine Farbtonunterschei- 
dung. Die Versuche bewdsen somit, 
daft auch der UV-Bereich qualitativ 
di//erenziert ist und zumindest in der 
langwelligen Hglfle sogar sti~rl~er als 
der Blaubereich. 

Aus den Versuchen fiber die 
We]lenli~ngenunterscheidung ergab 
sich bis jetzt, dab das Spektrum der 
Bienen in drei breitere Haupt- 
bereiehe (Gelb-, Blau-, UV-Bereieh) 
geteilt ist, innerhalb derer sich der 
Farbton weniger ~ndert als in den 
zwei sehmalen dazwisehenliegenden 
Bereiehen Blaugrfin und Grenz- 
bereieh Violett-UV. 

Aus den Vorversuehen war her- 
vorgegangen, dab die ersteren drei 
Bereiche der Bienen relativ gesgttigt 
erseheinen, wghrend bei Blaugrfin ein 
Mirdmum der Sgttigung vorliegt 1, 

Diese Ergebnisse stimmen nun in auffallender Weise grunds~tzlich 
mit den Verh~tltnissen beim Menschen iiberein: Drei Bereiche gr5Berer 
Si~ttigung mit geringerer F~rbunterschiedsempfindlichkeit (t~ot, Griin, 
Blau) sind durch zwei Bereiche geringer Si~ttigung und grS~erer Unter- 
schiedsempfindlichkeit (Gelb und Blaugrfin) verbunden. 

Die prinzipielle Gleichheit dieser Eigenheiten des F~rbensinnes legt 
den Sch]ul~ auf funktionelle Gleichheit der Farbsysteme nahe, der 

1 M~ngels geeigneter Filter konnte die S~ttigung des Grenzbereiches Violett-UV 
noch nicht untersucht werden. 
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zuni~chst die Arbeitshypothese liefern mSge, dab auch das Farbensehen 
der Bienen mindestens trichromatisch ist. 

Eine erste M6gliehkeit der Priifung dieser Hypothese bietet sich in 
der Untersuehung der Frage, ob durch Misehung der Enden des Bienen- 
spektrums (Gelb -~ UV) eine neue, im Spektrum nieht enthMtene Farbe 
entsteht. Der Nachweis dieser unserem Purpur (Rot ~-Violett) ent- 
spreehenden Misehfarbe bei den Bienen wfirde die M6gliehkeit eines 
diehromatisehen Farbsystems ausschlieBen, da bei Misehung yon Anfang 
und Ende des Spektrums bei nur zwei Rezeptoren die FarbtSne der 
dazwisehenliegenden Wellenl~ngen entstehen mfissen. 

4. Nachwsis einer neuen, im Spektrum nicht enthalte~ven Farbqualiti~t, 
des Bienen-Purpurbereiches (Gelb ~ UV) 

Die Bienen werden am SpektrMmischapparat auf ein Gelb ~ UV- 
Mischlicht bestimmter prozentualer Zusammensetzung dressiert. In den 
Versuchen werden dann gleichzeitig das Dressurmischlicht (Gelb @ UV) 
neben Gelb, UV, und abwechsclnd Blaugrfin und Blau geboten. Alle 
vier bzw. fiinf Farblichter sind auf Energiegleichheit eingestellt (doppelte 
Einheitsenergie ~ 8 Lux), so dab sie im Versuch den Bienen verschieden 
reizwirksam erscheinen. Befliegcn die Bienen im Versuch das Dressur- 
mischlicht trotzdem welt starker als die fibrigen mehr oder minder reiz- 
wirksamen Farblichter, so hieBe das bereits, dal~ das Gelb @ UV-Misch- 
]icht eine yon den iibrigen unterscheidbare FarbquMit~t darstellt; denn 
eine Absolutdrcssur gelingt bei den Bienen nur gu~ auf einen Farbton, 
jedoch praktisch nicht auf eine bestimmte Helligkeit oder S~ttigung. 
][st die Gelb @ UV-Mischfarbc dagegcn einem der Spektrallichter farb- 
tong]eich oder -~hnlich, so werden die Bienen im Versuch neben dem 
Dressurlicht auch dieses SpektrMlicht befliegen, ~rotz cventuell ver- 
schiedener Helligkeit und S~t~igung. Die Simultanversuche wurden nun 
nicht nut  ffir eine Ge]b ~ UV-Mischfarbe durchgefiihrt, vielmehr wurden 
die Bienen nacheinander auf 10 verschiedene Gelb ~-UV-Mischungs- 
verh~ltnisse dressiert und bei jedem Verh~ltnis 5 Versuche abgenommen. 

Das Ergebnis der 50 Versuche yore 8. und 9. September ]955 ist in 
Abb. 16 wiedergegeben. Die Kurven sind wie folgt zu lesen: 

Nach Absolutdressur auf das Mischungsverhi~ltnis z. B. 10% UV 
90 % Gelb (Abszisse), erfolgten im Simultanversuch 91,5 % dcr Anflfige 
a.uf das Dressurmischlicht (1), 4,5% auf Gelb (2), 2,5% auf UV (3) und 
zusammen nur 1,5% auf ]31augriin (4) und Blau (5) (Ordinate). Nach 
Dressur ~uf z. B. 90% UV ~- 10% Gelb wurde das Dressurlicht dagegen 
v611ig mit UV verwechselt (50,5 % : 49,5 % ). Nur 1% setzte sich auf Gelb, 
w~hrend auf B]augrfin und Blau fiberhaupt keine Anil/ige erfolgten. 
Vergleicht man auf diese Weise die prozentualen Anfliige auf die fiinf 



444 K ~  D x ~ :  

Lichter n~ch Absolutdressur ~uf die verschiedenen Gelb + UV-Mischungs- 
verhaltnisse, so ergibt sich: 

Bl~ugriin und Blgu werden n~ch Dressur ~uf Gelb + UV-Misch- 
lichter iiberhaupt nicht  oder nur minimal (zusgmmen 2 %) beflogen. Die 
Gelb d- UV-Mischlichter besitzen somit nicht die geringste ~hnlichkeit 
mit den zwischen Gelb und UV im Spektrum gelegenen F~rbqualitEten 

Bestimmte Ge]b + UV-Mischlichter werden welter Blaugriin und Bl~u. 

I#re~urml~ehung~verh#l/m'~c I 
l l l - l - l v - l - - l - - l - V l  . 

-::. ~;~ 
/ 7  / 

/ /  I 

/ /  

0 ~0 qO BO 80 700 LIY3s 
log 80 6~0 qO s 0 ~lb 588 ,~ 
Encrfficprozenl 6elb und LIY der Welb. LIV-IVi~chlichler 

Abb. 16. Unterscheidnng" energ'iegleicher Gelb 588 ra~ + UV 360 m~-~Clischlichter verschiede- 
ne t  prozentua~er Zus~ramensetzung yon  den H~uptspekt ra lbere ichen  der Bienen n~ch 
Dressur auf  die mi t  Dr bezeichneten Mischverh~iltnisse. 2~bszisse: Energie!orozent Gelb 
un4  UV der Gelb + UV-Dressurmisch]ichter .  Ordlnate  : Pcozentuale  Anflfige im  Simult~n- 
vei 'such auf d~s Dressurmischlicht  Gelb + UV (1), auf  Gelb (2), ~uf U V  (3), Bl~ugriin (4) 

nnd  ]31uu (5) 

auch von Gelb und UV gut unterschieden. Allerdings zeig~ sich dubei 
ein bemerkenswerter quantitutiver Unterschied: Bereits geringe Energie- 
mengen UV (2%) zu (98%) Gelb gemischt, genfigen~ d~l~ dieses Ge]b + 
UV-Mischlicht yon reinem Gelb gut unterschieden wird. Andererseits 
mfissen uber zu UV etw~ 50 % Gelb gemischt werden, damit die Bienen 
dieses Mischlicht yon reinem UV gleich gut unterscheiden wie d~s vorige 
M~schlicht yon reinem Gelb. Hierin ~u~ert sich erneut die in den Vor- 
versuchen bereits festgestellte grol~e S~ttigung des UV. 

Aus  dem Ergebnis /olgt: Der Bereich der Gelb + UV-Misch/arben von 
2 - - 5 0 %  U V  (zu dem entsprechenden Energieprozent Ge]b gemischt) 
wird yon den Spe~tralbereichen Gelb, Blaugri~n, Blau und U V  gut unter- 
schieden. Er  stellt somit eine n~ue Bienen/arbqualitgt dar. In An~]ogie 
zu unserem Purpur kann dieser Bereich Ms ,B ienen-Purpurbere ich"  be- 
zeichnet werden. Uber ihn schliei~t sich such bei den Bienen d~s 
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SpektrMband zum Farbenkreis. Ob der Bereieh des Bienenpurpurs noeh 
qualitativ differenziert ist, soll in den folgenden Versuehen gepr/ilt 
werden. 

5. Unterscheidung innerhaIb de~ Bienen-Purpurbereiches 

Die Bienen wurden zun~ehst auf reines Gelb dressiert, und zwar 
naeheinander gegen versehiedene Gelb ~- UV-Misehverh~ltnisse, wobei 

2 

| / ! 

[.IKJ60~ 0 70 ZO Jd ~0 5-0 gO 70 80 ~~ 70# 
#cIb 588 4 100 80 80 70 ~0 SO ~0 30 20 70 0 

Pro~ntuale Za~ammen~elzan# der Wclb + Ullr~/ole#-Ir 

Abb. 17. Unte rsche id tmg yon Gelb 588 rn/~ + UV 360 m/~-Mischlichtern. Vertei lung der pro- 
zentualen Anfliige auf  die nache inander  gebotenen Gelb § UV-l~fisehliehter naeh Dressur 
auf 100% Gelb (1), 95% Gelb § 5% UV (2), 75% Gelb + 25% UV (3) und  100% U V  (4). 
Die Einzelpunkte  stellen die I~Iittelwerte der Aniliige auf  das Vergleiehsmischlicht in Prozent  
der Gesamtanflf ige aus jewells 5 Versuchen dar.  Strahlungsdiehte  der FarbHchter :  doppelte 

Einheitsenergie ~ 8 Lu x  

fiir jedes Mischlieht in 5 Versuchen die Unterscheidung gegentiber Gelb 
best immt wurde. In derselben Weise folgten dann die Versuehe naeh 
Dressur auf reines UV gegen die versehiedenen Gelb + UV-Misehliehter. 
Dadureh lieB sieh der Bereieh jener Gelb d- UV-Mischliehter, die sowohl 
yon Gelb Ms auch yon UV gut untersehieden werden, noehmals genau 
begrenzen. Nur innerhMb dieses Bereiehes ist ja die Prfifung auf gegen- 
seitige Unterseheidung sinnvoll. 

Das Ergebnis der 95 Versuehe vom 16., 17. und 19. September 1955 
zeigt Kurve  1 und ~ in Abb. 17. Man sieht aus dem Verlauf der beiden 
gestriehelten Knrven, dab die auf Gelb dressierten Bienen dieses sehr 
seharf yon allen Gelb + UV-Misehliehtern unterseheiden, wghrend die 
auf UV dressierten nut  den Bereieh der weniger Ms etwa 30 % UV ent- 
hMtenden Misehliehter gut yon UV unterseheiden. Wghlt man Ms 
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Kennzeiehen guter Unterseheidung den Prozentsatz: weniger als 10% 
falsehe Anflfige, so bleiben als gut yon Gelb und UV unterseheidbare 
Misehfarben nut  jene im Bereieh yon 5--25% UV (zu 95--75% Gelb 
gemiseht). 

Demzufolge wurde nunmehr auf d~s erste yon Gelb gut unterseheid- 
bare Misehungsverh~ltnis auf 95 % Gelb -k 5% UV dressiert, und zwar 
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A b b .  18. U n t e r s e h e i d u n g  de r  b e i d e n  
Gelb -b U V - M i s e h l i e h t e r  9 u n d  10 be i  v e r -  
s e h i e d e n e m  V e r h h l t n i s  d e r  S t r a h l n n g s -  
d i e h t e n ,  n a e h  D r e s s e r  a u f  (9) u n d  (10). 
D ie  D i e h t e  de r  Sehra f fm"  soil  d a s  E n e r g i e -  
ve rh / i l t n i s  4 e r  L i c h t e r  v e r a n s e h a M i e h e n .  
< b z w .  > g i b t  an ,  we l ches  de r  b e i d e n  

L i e h t e r  j ewe i l s  d a s  r e i z w i r k s a m e r e  i s t  

gegen reines Gelb, gegen Gelb 
-d- 2,5% UV, Gelb q- 5% UV, 
q- 10%UV, @ 15% UV usw., wo- 
bei jeweils 5 Versuehe je Misehungs- 
stufe abgenommen wurden. (Kurve 2 
in Abb. 17, 40 Versuehe yore 9. Sep- 
tember 1955): Das Dressurmiseh- 
lieht wird yon reinem Gelb wieder 
sehr gut untersehieden (4% falsehe 
Anflfige). Mit steigendem UV-Ge- 
halt der Gegendressurmisehliehter 
nimmt die Unterseheidung zun~chst 
ab. Bei gleiehem Gelb -b UV-Mi- 
schungsverh/~ltnis in beiden Liehtern 
werden diese selbstverst~ndlich ver- 
weehselt (Maximum der Kurve). Mit 
welter ansteigendem UV-Gehalt des 
Vergleiehsmischlichtes nimmt die 
Unterseheidung rasehwieder zu. D~s 
Mischungsverh~ltnis 25 % UV-k 75 % 
Gelb wird yore Dressurlieht bereits 
wieder mit 96% riehtigen Anfliigen 
sehr gut untersehieden. 

Man k6nnte nun freilieh ein- 
wenden, der steigende UV-Gehalt 
der Misehfarben bedinge zunehmende 
bienensubjektive Helligkeiten, naeh 

denen die Bienen die Mischfarben unterscheiden wiirden. Bereits auf 
Grund der dargelegten Versuehe ist diese M6gliehkeit jedoeh unwahr- 
scheinlieh: Die Gelb q- UV-Mischverh~tltnisse, naeh Durehsehreiten des 
Verwechslungsmaximums, erseheinen den Bienen infolge des grSgeren 
UV-Gehaltes zweifellos heller. Wenn sie sieh trotzdem leieht auf das 
dunklere Misehlieht dressieren lassen, so ist dies nur m6glieh, wenn es 
sieh aueh dem Farbton naeh unterscheidet, denn eine Dressur aui das 
dunklere zweier gleiehfarbiger Lichter gelingt kaum. Der exakte Beweis 
dafiir, d~B es sieh tatsgchlieh um reine Farbtonunterseheidung h~ndelt, 
wird noeh erbraeht werden. Zun~ehst wurden die Bienen noeh ~uf d~s 
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3{isehungsverh~ltnis 25 % UV + 75 % Gelb dressiert, das sic sowohl yon 
ersterem (5% UV + 95% Gelb) als aueh von reinem UV gut unter- 
sehieden hatten. Die Versuehe best/itigten die gute Unterseheidbarkeit 
dieses Misehlichtes. (Kurve 3 in Abb. 17, 60 Versuehe vom 10., 12. und 
18. September 1955.) 

Dag es sieh bei der sehr guten Unterseheidung der Gelb + UV-Miseh- 
liehter um eehte Farbtonunterseheidung handelt, wird durch folgende 
in Abb. 18 dargestellte Versuehe bewiesen (35 Versuche vom 9., 10. und 
18. September 1955): Bei % 
Dressur auf das Misehungs- 
verh~ltnis 95 % Gelb + 5 % 
UV gegen das energiegleiche 
Verh~ltnis 75 % Gelb+25 % 
UV ist infolge der relativ 
grSBeren t~eizwirksamkeit 
des UV die Gegendressur- 
farbezweifellos etwas heller 
und ges~ttigter (9). Der 
Einwand, der Dressurerfolg 
beruhe auf diesem Unter- 
sehied, f~llt dutch den 
Naehweis des last unge- 
minderten Dressurerfolges 

28108  ~8Z08 Z # I 0 8  EBT## 
Enepyieverb#I/l~/'s a'eP ~ F~//cb/eP /m Yet'such; 7.'7J: I 

100% Gelb 95% Gelb 75% Gelb 100% UV 
588 mtt q- 5% IJV -l- 25 % UV 360 m/~ 

| @ @ | 
Abb. 19. Untersche idung der in doDpeIter Einheits- 
energie leuehtenden Farbl ichter :  100% Gelb (2), 
95% Ge]b + 5% UV (9), 75% Ge]b ~- 25% UV (10) 
und  100% UV (8) in s~mtlichen Rez iprokversuehem 

n Anzahl  der Anflfige 

bei Ver/~nderung der Strahlungsdichte des Dressurmischlichtes im Ver- 
such um den Faktor  10. Bei der Reziprokdressur auf 75% Gelb @ 25% 
UV ist nunmehr das Dressurlieht wohl das reizwirksamere. Bag dieser 
Untersehied ffir den Dressurerfolg jedoeh bedeutungslos ist, geht aus 
der gleieh guten Unterscheidung sowohl bei ErhShung tier Strahlungs- 
diehte des Gegendressurliehtes als aueh bei Erniedr~gung der des 
Dressurlichtes um das Ffinffaehe hervor. Diese Versuehe beweisen ein- 
deutig, dag die Bienen die beiden Gelb -~ UV-?C[isehfarben ausschliel31ich 
dem Farbton naeh unterseheiden. 

Um die Giite der Unterseheidung ansehaulieh mit der innerhalb der 
HauptspektrMbereiehe vergleichen zu k6nnen, warden aus den Ver- 
suehen zu Abb. 17 die prozentualen Anfltige auf Gelb, die beiden Gelb @ 
UV-Misehfarben und UV, nach Dressur auf jedes der vier Farbliehter, 
in Form yon S~ulendiagrammen dargestellt (Abb. 19). Man ersieht 
daraus, dab die Unterseheidung innerhalb des Bienen-Pupurbereiches 
besser ist als innerhalb des Gelb- und Blaubereiehes: Je zwei Farben 
des Gelbbereiches werden n/~mlich nur zu etwa 70--75% (30% falsehe 
Anfltige) voneinander untersehieden. Legt man diesen Prozentsatz als 
Kennzeiehen m~tgiger Unterseheidung auch im Bienen-Purpurberelch 
zugrunde (start < 10% falsehe Anfliige), so ergeben sich ftinf unter- 
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scheidbare Mischungsverh~ltnisse. (SIaxim~ und obere Schnittpunkte der 
Kurven in Abb. 17.) Der Bereich des Bienenpurpurs enthiilt somit ]ast 
doppelt ~o viele gIeich gut unterscheidbare FarbtSne wie der Gelbbereieh. 

Zusammen/assung 

Der Farbensinn der Bienen ist wesentlieh leistungsf~higer, d. h., die 
Zahl der unterseheidbaren Farbt6ne ist gr6ber als bisher angenommen: 

Aueh innerhalb der K/2gNsehen Hauptspektralbereiehe, deren Exi- 
stenz best~tigt wurde, sind die Bienen zu eehter Wellenl~ngenuntersehei- 
dung bef~higt. Der Farbton ~ndert sieh dabei innerhalb der zwei 
sehlaalen Spektralbereiehe des Blaugriin und des GrenzbereiehesViolett- 
UV relativ wesentlieh mehr als innerhalb der drei breiten Spektral- 
streeken des Gelb-, Blau- und UV-Bereiehes. t3ber eine Reihe gut 
unterseheidbarer Gelb + UV-,,Purpur"t6ne (den Bienen-Purpurbereieh) 
sehliel3t sich das Bienenspektrum zum !~arbenkreis. Dieses Ergebnis 
sttitzt die Vermutung, dab aueh das ]?'arbsystem der Bienen mindestens 
triehromatiseh ist. 

II, Das Wei•problem und die Komplement~irfarben 
Es darf als die theoretische Voraussetzung jedes auf das unver~nderte 

Tageslicht eingestellten Farbensinnes angenommen werden, dab die 
Gesamtheit der yon einem Lebewesen als Licht wahrgenommenen 
Str~h]en in der Energieverteilung des Sonnenspektrums den Eindruck 
,,neutral", , ,unbunt", ,,weib" hervorruft. Wir empfinden weib, wenn 
Lichtstr~hlen yon 400--800 m# Wellenl~nge nnser Auge treffen. Den 
Bienen wird dagegen ein sonnenenergiegleiches Strahlengemiseh yon 
300--650 m# ,,unbuIlt weib" erseheinen 1. Aus der Verschiebung der Emp- 
findlichkeitsbereiche yon Menseh und Biene ergibt sich nun fo]gende 
Besonderheit: Die Bienen sind in der Lage, zwei uns gleieh weib erschei- 
nende Fl~chen gut zu unterscheiden, wenn die eine UV refiektiert, die 
andere abet nicht. 

Dies konnte erstmalig LVTZ (1933) in Dressurversuchen am Flugloch 
mit stachellosen Bienen (Trigona cressoni) nachweisen. Der Befund 
wurde dann dureh Versuche am Futterplatz yon HERTZ (1937) und 
E~GL~ND~R (1941) besti~tigt. HERTZ erhielt dabei das Ergebnis, dab 
sich die Bienen zwar auf Weib ohne UV ebensogut wie auf Farben dres- 
sieren l~ssen, jedoch fiberhaupt nicht auf Weib mit UV (s. S. 415). Sie 
sieht darin eine Best~tigung der theoretisch zu fordenden Annahme, dab 
Weib mit UV den Bienen tats~chlich neutral, Weib ohne UV dagegen 
farbig erscheint. 

1 Da~ die Bienen dieses ,,BienenweiB" yon s~mtlichen Farbqualit~ten, d.h. 
yon allen schm~leren Wellenl~ngenbereichen gut unterscheiden, ist durch Versuche 
vonv. F~Isc~ (1914), KO~- (1924) und HERTZ (1937) besti~igt. 
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Da in meinen Vorversuehen (s. S. 427) im Gegensatz zu HERTZ und 
E~GLI@gER die Dressur am Spektralapparat auf Weig mit UV jedoeh 
leicht gelang, ist es angebracht, zun~ehst die Frage naeh der Dressur- 
fi/higkeit yon Weig mit UV (Bienenweig) und die Unterscheidung yon 
Weig ohne UV dureh Versuehe mit weil3en Pigmentpapieren und den 
beiden WeiBlichtern am Spektralappara~ zu priifen. Man kSnnte n/~m- 
lieh einwenden, das fragliehe UV:hMtige WeiNieht aus den Spektral- 
apparat sei eben nieht rein bienenweil3. Gerade Ifir die Komplement~r- 
farbenversuehe ist aber die Kl~rung dieser Frage yon groBer Bedeutung. 

1. Dressurfiihiglceit und Unterscheidung von Well3 mit U V 
und Weifi ohne U V 

Als bienenweiges Pigmentpapier verwendete ich das etwa 90% UV 
reflektierende I-Iering-Weil310apier, mit ZinkweiB bestrichener diinner 
Karton diente als Weig ohne UV. Aus dem Ergebnis der l~eziprok- 
versuehe auI beide Weigpapiere naeh gleieh langer Andressur muB die 
Dressurfghigkeit und Unterscheidbarkeit der beiden WeiBpapiere klar 
zum Ausdruck kommen. 

Die Anordnung war wie folgt : AuI einer elektriseh betriebenen Dreh- 
scheibe ruht eine sehwarze Kartonseheibe mit vier kreisfSrmigen Off- 
nungen yon 7 cm Durehmesser in symmetriseher Anordnung. Unter je 
zwei liegen die beiden WeiBpapiere, alle bedeekt yon Wg 7-Gl~Lsern. Auf 
den Gl~sern befinden sieh die kleinen Quarzfuttergefgge. Die beiden 
Paare stellen die Dressur- und die Versuchsanordnung dar. Die Versuehe 
erfolgten im grellen Sonnenlicht in der bekannten Folge. 

Aus den je 10 Versuehen vom 24. und 25. Juni 1955 ergaben sieh 
nach jeweils dreistfindiger Andressur mit 8 Bienen folgende mittleren 
Unterseheidungsverh/iltnisse: 

Nach Dressur ~uf Weig mit UV: 89,3%:10,% (n = 206) 
Naeh Dressur auf Weil] ohne UV: 99,0% :1,0% (n = 211). 

Das Ergebnis zeigt, dab sieh die ]3ienen unter den genannten Ver- 
suehsbedingungen auf ein rein bienenweiges Pigmentpapier dressieren 
lassen. Das um etwa 10% bessere Unterseheidungsverh/~ltnis naeh der 
Reziprokdressur auf Weig ohne UV offenbart dabei, dal3 die Dressur- 
f~higkeit des BienenweiJ3 tats~ehlieh etwas sehlechter is~ 1. 

1 DaB die Dressur bei HEI~Tz und E~GLX~CDER v611ig mil31ang, erkl~rt sieh neben 
der Anwendung der Massendressurmethode aus der etwas anderen Anordnung: 
Die weiBe Seheibe lag auf sehwarzem Untergrund unter einer groBen UV-dureh. 
l~ssigen Glaspl~tte, auf der die Bienen mit Zuckerwassertropfen fiber der Seheibe 
dressiert wurden. Aus dem weigen Reflexionslicht der Glaspla~te sticht ein farblger 
Fleck mehr hervor als ein weifler. Augerdem waren die Bienen infolge der un- 
giinstigen optischen Dressurm6gliehkeit zweifellos stark auf die Eigenschaften der 
verdunsteten Zuekertropfen (Wasserdampf, Duft) dressiert, so dab sie sieh, als 
diese Merkmale im Versuch fehlten, regellos iiber die Glasplatte verteilten. 
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Zum Vergleich wurden die Versuche auch am Spektralapparat mit 
Weil~licht mit UV und Wei$1icht ohne UV (aus den Filtergl/~sern Wg 7 
und GG 13 yon SCHOTT) durchgeftihrt. Die beiden Lichter strahlten in 
doppelter Einheitsenergie. 

Nach jewefis dreistfindiger Andressur mit 5 Bienen ergaben sich aus 
je 20 Versuchen vom 10. und 25. Mai 1955 folgende mittleren Unter- 
scheidnngsverhiiltnisse : 

Nach Dressur auf Wei[3 mit UV: 88,3%:11,7% (n = 274) 
Nach Dressur auf Wei[~ ohne UV: 95,3 % : 4,7 % (n = 245). 

Das Ergebnis best~tigt, daft zwischen den Pigmentpapierversuchen und 
den Versuchen am SpektraImischapparat mit den Weifilichtern kein prin- 
zipieller Unterschied besteht : Bienenweifl kann in beiden Fiillen in horizon- 
taler Anordnunff Dressur/arbe werden, allerdings weniger gut als Weifi 
ohne UV. 

Es soll nun gepriift werden, wieviel Prozent UV zu Weil~ ohne UV 
gemischt werden miissen, damit es mit dem Lampenweil31icht ver- 
wechselt wird. Auf diese Weise kann mit den Bienenaugen nachgepriift 
werden, ob das Lampenweil~licht an der Dressurfiiiche tats~chlich so- 
viel UV enthiilt, wie auf Grund der Energieverteilung der Lampe unter 
Beriicksichtigung der Absorption der Zwischenmedien berechnet wurde. 
Nach der Berechnung enthiilt das Weii~licht an der Dressurfl~che ebenso- 
viel UV wie das Sonnenlicht: Die Verwechslung mtiBte dann bei etwa 
20 % Energieprozent UV (zu 80 % Weil~licht ohne UV yon 400--650 m# 
gemischt) eintreten. 

Die Bienen wurden am Spektralapparat 4 Std auf Weil~licht mit UV 
dressiert gegen Weil~licht ohne UV in doppelter Einheitsenergie. In den 
Versuchen wurde dann dem Weil~licht ohne UV stufenweise UV (~us 
Fflterglas UG2) beigemischt bis zur Verwechslung und erneuten Unter- 
scheidung gegeniiber dem DressurweiBlicht. Das Ergebnis der 40 Vet- 
suche yore 25. August 1955 zeigt Abb. 20. 

Wie aus dem Kurvenverlauf ersichtlich ist, verwechseln die Bienen 
das Wg7-LampenweiBlicht mit dem durch GG 13 UV-freien Wei$1icht, 
wenn letzterem 15 Energieprozent UV zugemiseht werden 1. Unter 
Beriicksichtigung der in der Anmerknng angefiihrten Punkte best~tigt 
dieses Ergebnis, daft das Lampenweifilieht an der Dressurfliiehe tatsiichlich 

1 ])al] dieser Wert nicht v611ig mit dem berechneten iibereinstimmt, beruh~ 
darauf, dal~ die ])urchl~ssigkeit des GG 13-Filters beider Grenze 400 m#, auf die sich 
die Berechnung bezieht, nicht senkrecht auf null absinkt, vielmehr noch etwas in 
das langwellige UV hin.eingreift (s. Di GG 13 in Abb. 8). Au$erdem entspricht die 
Energieverteilung des zugemischten UV-Bereiches nicht der im UV-Bereich des 
Wei[31ichtes (s. Di UV in Abb. 8). ])as zugemischte UV enth/~l$ maximal die 
Wellenli~nge 360 mtt, bei der auch die Empfindlichkei~ der Bienen am gr6Bten ist. 
Beide Punkte bedingen, d~B eine etwas kleinere Energiemenge UV zugemischt 
werden mug als berectmet. 



Reizmetrisehe Untersuchung des Farbensehens der Bienen 45]  

ebensoviel UV enthiilt wie das Sonnenlicht. Das LampenweiNicht wird 
den Bienen also wie das Sonnenlicht unbunt, ,,bienenweil3" erscheinen. 

Weig ohne UV mug den Bienen dagegen ~arbig erscheinen, weft zum 
,,Bienenweig" UV dazu geh5rt. Fehl~ in dem Spektralfarbengemisch, 
das beim Menschen den Eindruck unbunt hervorrufg, ein Endbereich, 
z. B. Rot, so sehen wir das Restgemisch in der Komplement~rfarbe, z. B. 
in Blaugriin. Unterstellt man eine prinzipiell gleiche Funktionsweise 
des Farbensehens bei den Bienen, so miil3ten sie ein WeiB ohne UV in 
der Komplementarfarbe des UV 
sehen. Als mSgliche Komplementi~r- 
farben der Bienen bezeiehnete K~H~ 
bereits 1924 die Paare Gelb-Blau 
und Blaugriin-UV. Daraus folgt die 
Arbeitshypothese, dal3 WeiB ohne 
UV den Bienen blaugriin erseheint. 

In den Versuehen yon ttn~TZ 
(1939) zur Priifung dieser Itypothese 
unterschieden die auI Weig ohne UV 
dressierten Bienen dieses zuni~ehst 
yon allen Farben der OstwMdserie, 
aueh yon Blaugrfin. Die Messung 
der UV-Reflexion der Papiere ergab 
abet, dab besonders bei dem Ost- 
wald-Blaugriin Nr. 20 neben dem 
uns siehtbaren Maximum der Re- 
flexion im Blaugriin ein zweites im 
UV vorliegt. Naeh Auflegen eines 
UV-absorbierenden Glases ~uf dieses 
Blaugriinpapier besuchten es die auf 
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Abb. 20. Bes t immung  des UV-Gehal tes  
des LampenweiNieh tes  dutch  die Bienen, 
zur  Pr i i fung des berec lmeten  Wertes.  
Naeh  Dressur auf  das LampenweiBlieht  
(~,Vei2 ]nit UV) gegen ein UV-freies ~Teig- 
licht (Weir3 ohne UV) wird le tz te rem in den 
Versuehen stufenweise UV beigemiseht.  
Abszisse : Zusammense t zung  des UV-var i -  
ablen WeiBlichtes in Energieprozent  VgeiB 
ohne UV § UV. Ordinate:  Prozentuale  
Anflfige anf das Dressurwei2tieht  (links) 
mad das Prfifmisehlieht.  D i e K n r v e n p u n k t e  

stellen das mi t t le re  Unterseheidnngs-  
verhal tn is  aus je 5 Versuehen dar  

Weil3 ohne UV dressierten Bienen nun tats~ehlieh ,,etwa gleieh 
h~ufig" wie weil3es tIolzpapier Weil~ ohne UV. 

Dieser Versuch, zu dem leider kein ZahlenmateriM angegeben ist, 
spricht fiir die Berechtigung der Annahme, dab Weig ohne UV den 
Bienen blaugrfin erseheing. D~ die Sieherung dieser Annahme yon 
grol~er Bedeutung fiir die Kenntnis des Farbsystems der Bienen ist, 
wiederholte ieh die tI~RTzsehen Versuehe mit Os~wald-Blaugrtin Nr. 20 
und mit Blaugr/inlieht (490 m#) am Spektralapparat. 

2. Wirkt l/VeiB ohne U V tats~chlich wie Blaugriin au/ die Bienen ? 

In derselben Anordnung wie bei den ers~eren Pigmentpapierversuchen 
(s. S. 449), wurden die Bienen zun/~ehst auf Ostwald-Blaugriin Nr. 20 
unter Wg 7 Glas (Blaugriin mit UV) gegen ZinkweiB unter Wg 7-Glas 
(Weig ohne UV) dressiert. 
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In 10 Versuchen mi~ 6 Bienen am 27. Juni  1955 unterschieden sie 
nach 3 Std Audressur: 

Blaugri~n mit UV: Weifi ohne UV = 100% :0% (173 Anfliige). 

Nun wurde das Blaugrfinpapier mit dem UV ~bsorbierenden GG 13- 
Glas bedeckt und 6 Bienen auf dieses UV-~reie Blaugrfin 3 Std dressiert. 
In 10 Versuehen am 29. Juni 1955 unterschieden sie: 

Blaugr~n ohne UV: Weifl ohne UV = 76%:24% (159 Anfliige). 

Naeh der Reziprokdressur auf Weil~ ohne UV setzten sie sieh n~eh 
3 Std Andressur am 30. Juni 1955 im Verh~ltnis: 

Blaugri~n ohne UV: Weifl ohne UV ~ 22% :78% (164 Anfliige). 

Aus den Versuchen geht hervor, dM3 das verwendete Blaugriinp~pier 
naeh AussehMtung seiner UV-l~eflexion ffir die Bienen tats~chlich dem 
Weig ohne UV etwas ~hnlieh wurde. Eine Verweehslung der beiden 
Papiere t ra t  jedoeh nicht ein. Die mgl3ige Unterscheidung ist aber, wie 
die entsprechenden Versuehe am Sl0ektrMal0parat zeigen werden, wohl 
au~ den Helligkeits- und S~ttigungsuntersehied zurfickzuffihren. 

Ffir eine grebe Ahnliehkeit des Farbtones yon WeH~ ohne UV und 
Blaugrfin spreehen folgende Versuehe: 

Nach Dressur auf Blaugrtin unter GG13 gegen Hering-Grau Nr. 8 
unter Wg 7 wird den Bienen im Versueh start Blaugriin, WeiB unter 
GG13 geboten: Nach kurzem Z6gern setzen sie sich ausnahmslos auf 
Wei[t ohne UV. (5 Versuche am 26. Juni  1955, Verh/iltnis 102:0.) Wird 
den auf Blaugrfin dressierten Bienen im Versueh dagegen Gelb oder Blau 
unter GG 13 geboten, so fliegen sie fiber der Anordnung suchend hin und. 
her, ohne sich auf das Farbpapier bevorzugt zu setzen. Umgekehrt 
nehmen abet auf WeiB ohne UV dressierte Bienen im Versueh leicht 
Blaugriin start des Dressurweig an. (5 Versuche am 26. Juni 1955, 
Verh~ltnis 85 : 1.) 

Den direkten Beweis fiir die Identit~t des Farbtones yon WeiB ohne 
UV und Blaugriin liefern die Versuehe am SpektrMapparat: Blaugriin- 
lieht 490 m#, HW 9 m# und Weiglieht ohne UV aus dem ]?ilterg]as G G 13 
wurden den Bienen am Spekt,ralappaxat zum Vergleieh geboten, und 
zwar beide in doppelter Einheitsenergie. Naeh zweistfindiger Andressur 
auf das Weifilicht ohne U V  gegen da,s BlaugriinIieht zeigten sieh die 
Bienen in 10 Versuehen am 17. August 1955 nieht in der Lage, die beiden 
Liehter zu unterseheiden. Sie verwechselten im Verhiiltnis: 51,1:48,9% 
(132 Anfliige). Selbst 3 Std reine Weiterdressur auf Wei~ ohne UV 
verbesserte das Ergebnis nieht. Aueh jetzt  wurde in 10 weiteren Ver- 
suehen am 17. August 1955 das Dressurlieht kaum stgrker beflogen. 
Sie verwechselten im Verhi~Itnis: 52,0:48,0% (1.98 Anflfige). 

Dal~ die Bienen jedoch die beiden Liehter infolge einer Bevorzugung 
der b]augrfinen Gegendressurfarbe nur seheinbar verweehselten, geht 
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aus den t~eziprokversuchen hervor: Nach zweistfindiger Dressur auf 
Blaugriin gegen Wei/d ohne UV nnterschieden sie in 10 Versuehen am 
23. August 1955 die beiden Lichter, und zwar im Verhi~ltnis: 67,0:33,0% 
(206 Anflfige). In  den Vorversuchen war festgestellt worden, da$ Weir3 
ohne UV ffir die Bienen etwa halb so ges~ttigt ist wie t~laugriin. DaB 
diese S~ttigungsdifferenz allein die schwache Unterseheidung im vorigen 
Versuch verursachte, offenbart der folgende Versuch: 

Die Bienen wurden auf das reine Blaugriin weiterdressiert gegen 
WeiI3 ohne UV, im Versuch war jedoch dem Blaugrfin zur H~lfte der 
Energie Weir3 mit UV beigemischt. Tats~ehlieh verweehselten sie in 
10 weiteren Versuchen am 23. August 1955 dieses verweifilicl~te Blaugrih~ 
praktisch vSllig mit Weifl ohne UV. Nach insgesamt fiinfstiindiger An- 
dressur auf Blaugriin verteilten sie sich im Verhdltnis: 51,5:48,5% 
(113 Anfiiige). 

Diese Versuche best~tigen somit unmittelbar das Ergebnis der 
H~RTzsehea Pigmentpapierversuche: Weifi ohne U V wirl~t au/ die Bienen 
tatsi~chlich wie ungesi~ttigtes, d.h. verweifllichtes Blaugr~nL 

Der Nachweis der Farbtongleiehheit yon Blaugriin und Wei6 ohne 
UV stiitzt indirekt die Annahme, da6 Blaugrfin und UV Komplemen~tr- 
farben im Farbsystem der Bienen darstellen. Die Pr0fung der Frage, 
ob die additive Misehung yon Blaugrfin und UV in irgendeinem be- 
stimmten Verh~ltnis den Bienen rein ,,bienenweiB" erseheint, liefert 
den direkten 5Taehweis. 

3. Blaugri~n und U V sind Komplementiir/arben /i~r die Bienen 

Die Bienen wurden am Spektralapparat auf das Lampenweif31icht 
in der Einheitsenergie dressiert. Als Gegendressurlichter waren Blau- 
grtin 490 m# und UV 360 m# in doppelter Einhei~senergie eingestellt : 

Zu Beginn der Dressur flogen die Bienen die beiden Farblichter 
deutlich bevorzugt an. Erst nach dreistiindiger sorgf/iltiger Dressur war 
der Dressurerfolg auf das Weif31icht einwandfrei sichtbar. Das weif~e 
Dressurlicht wurde sowohl yon Blaugriin als auch yon UV gut unter- 
schieden. Nun konnte mit den Versuchen begonnen werden. 

1 An dieser Stelle kann die Kritik der Versuche yon LOTMA~ (1933) zur Farb- 
unterscheidung im Gelb- und Blaubereich nachgeholt~ werden: LOT~A~ behauptete 
bekanntlich, dal~ die Unterscheidung innerhalb der I-Iauptbereiche ausschlieBlich 
auf Grund verschiedener I-Ielligkeit der Farbpapiere erfolge. Die Bienen ver- 
wechselten n/~mlich z. B. Gelb 4 und l~ot 2 der Heringserie, sobMd das Gelb durch 
ein Grauglas verdunkel~ war und auf3erdem aus beiden noch UV ~bsorbierende 
GG13-G1/~ser lagen. Diese GG13-G1/~ser schalteten zwar die UV-Reflexion der 
Papiere aus; da sie aber den Bienen ausgesproehen blaugrhn erscheinen, wundert es 
nicht, dab ehl schwacher Farbtonunterschied der darunter]iegenden Farbpapiere 
durch sie iiberdeckt und verwiseht wird. 
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Neben dem Dressurwei$lieht wurde den Bienen zun/ichst Blaugriin 
allein, dann UV allein geboten. Je 5 Versuehe best~tigten den Dressur- 
er~olg. Nun mischte ich dem Blaugriin stufenweise UV bei ur~d nahm 
bei jedem Blaugriin-~ UV-Misehungsverh/iltnis (5, 10, 15 Energie- 
prozent UV zu den entsprechenden Prozenten Blaugrfin gemiseht) 
5 Versuehe ab; 

Dug Ergebnis der 65 Versuehe vom 20,--22. August 1955 zeigt Abb. 21 : 
Man sieht aus dem Kurvenverlauf, dalt die Unterseheidung des reinen 
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Abb. 21. Untersche idung  tier Btaugrba~ + UV-Misohlichter yore Dressurweigl icht  (,,Bienen- 
weiB"). Abszisse: Zusammense t zung  des Priifmisch]ichtes in Energ ieprozent  Blaugrfin 
490 m s  + U V  360 Ins. Ordinate  : Prozentuale  Anfliige auf  alas Dressurweigl icht  und  das Priif- 
mischlicht.  Die P u n k t e  stellen das ~nittlere Unterseheidungsverh~l tnis  aus je 5 Versuchen 
dar.  (Der Verwechshmgspunk t  ist dux.ch 15, die beiden gul~eren Untersche idungspunkte  

sind (lurch je 10 Versuche belegt) 

Abb. 22. Prozentuale  Anfliige im  Simul tanversuch  auf das Weiftlioht, auf  Blaugriin 490 rap, 
auf rigs Dressurmischlicht  (85 % Blaugriin § 15 % UV) un d  ~uf UV 360 m~. Alle vier  Liehter  

in tier Einheitsenerg'ie 

BlaugrLin yore Dressurweiftlicht rasch abnimmt, sobald dem Blaugrtin 
UV beigemischt wird. Bei einem Mischungsverh~ltnis yon 85% Blau- 
grtin -~ 15 % UV verwechseln die Bienen dann t~ts/s das Lumpen- 
weil~licht v6]lig mit dem uns unver/s blaugriin erseheinenden UV- 
Misch]ieht. Naeh weiterem Zumischen von UV steigt die Unterseheidung 
wieder an. Bl~ugr/in und UV, in energiegteichem Verhgltnis gemischt, 
werden bereits wie reines UV vom Lampenwei61ieht unterschieden. 

Es ist noch zu beweisen, dal~ das Verwechslungs-Blgugrfin + UV- 
Misehlieht den Bienen aueh wirklieh weiB erscheint. Die Verwechslung 
k5nnte ~uch durch eine Bevorzugung des vielleieht besonders anziehen- 
den Mischlichtes nur vorgetguseht sein. 

Um dies zu entscheiden, wurden die Bienen auf 85% Blaugriin 
15% UV gegen Blaugriin und UV dressiert; in den Versuchen wurde 
zusgtzlieh das Wei~lieht geboten. Alle vier Liehter strah]ten in doppe]ter 
Einheitsenergie. 

Das Ergebnis der 10 Versuehe vom 20. August 1955 ist in Abb. 22 
dargestellt. 
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Die auf das Blaugrtin + UV-Mischlicht dressierten Bienen beflogen 
etwa glcich hi~ufig das Weil31icht, dagegen setzten sie sich nur vereinzelt 
auf Blaugrfin und UV. 

Damit  ist bewiesen, dab ein bestimmtes Blaugrfin ~- UV-Mischlicht 
dieselbe Wirkung auf die Bienen ausiibt wie Bienenwei~licht. Blaugrfin 
und UV sind Komplcmentgrfarben ffir die Bienen. 

Die KOI~sche  Annahme bzw. der indirekte Nachweis yon I-IER~Z, 
dab Blaugrtin und UV Komplement~rfarben ffir die Bienen darstellen, 
konnte somit durch die Farbmischversuche am Spektralapparat  roll 
best~ttigt werden. Es war nun zu erwarten, dM~ auch der direkte Nach- 
weis der Komplement~rbeziehung zwischen Gelb und Blau leicht gelingt: 
Gelb und Blau sind jR zweifellos auch ftir die Bienen zwei viillig un~hn- 
liche Farben, wie aus ihrer ausgezeichneten Unterscheidung hervorgeht. 
V611ige Un~hnlichkeit ist ein Kennzeichen fiir Komplement~rfarben. 
Aui3erdem hat te  K ~  1927 ffir Gelb und Blau die Existenz des simul- 
tanen Farbkontrastes zeigen k6nnen, was ebcnfalls ffir eine Kom- 
plement~rbeziehung zwischen den beiden Farben spricht. 

Um so grSl3er war deshMb die Uberraschung, als sich in den folgenden 
Versuchen kl~r herausstellte: 

4. Gelb und B ~ u  sind keine Komplementi~r/arben ]i~r die Bienen 

Die Untersuchung der Frage, ob die Bienen irgendeine best immte 
Gelb -F Blau-Mischfarbe mit  ,,Bienenweil3" verwechseln, erfolgte in der- 
selben Art wie vorher bei Blaugriin-F UV: 

Den auf das Lampenweii~licht (,,Bicnenweil~") gegen Gelb (588 m#) 
und Blauviolett (440 m#) dressierten Bienen wurden in den Versuchen 
nacheinander die verschiedenen Gelb-~ Blau-Ylischliehter zum Ver- 
gleich mit ,,WeiB" geboten. Es ist selbstverst~ndlich nicht anzunehmen, 
dab die beiden gewi~hltcn SpektrMfarbreize zuf~Lllig genau komplement~r 
fiir die Bienen sind, ebensowenig wie sie ffir den Menschen genau kom- 
plement~r sind. Da sie aber aus komplement~ren SpektrMbereichen 
stammen, ergibt ihre Mischung fiir uns trotzdem angeni~hert WeiB 1. 
Bedenkt m~n das relativ schleehte UnterscheidungsvermSgen der Bienen 
fiir Farbnuancen, so folgt darius,  dM] sie sicher eine der Mischfarben 
mit Weil~ verwechseln mfi~ten, wenn ~uch Itir sie der ge]be und blaue 
SpektrMbere~ch komplement~r wi~ren. Wie bei der vorigen Unter- 
suchung strahlten die Mischfarben jeweils in der doppel~en Energie des 

t Versuchspersonen, denen ich die Mischung yon Gelb und Blauviolett vorfiihrte, 
bezeiehneten ein Misehlicht aus 65% Gelb und 35% Bluuviolett bei fliichtigem 
Hinschauen als ebenso weil~ wie das LampenweiiLVergleiehslicht. Bei genauem 
Vergleieh erwies sieh das Mischlieht stets als leicht ros~stichig. Die beiden Wellen- 
l~ngenbereiche haben n~Lmlich einen grSi3eren Spektralabstand als die genau kom- 
plementiiren Bereiche. 

Z. vergl. Physiol. Bd. 38 31 



4 5 6 KARL DA'UMER : 

Dressurweiglichtes. Dadurch wird erreicht, dag die Bienen guf jeden 
Fall das Misehlieht befliegen, sobMd es dem DressurweiB wenigstens 
sehr ~hnlieh wird. Das Ergebnis der 50 Versuehe vom 12.--14. August 
1955 zeigt Abb. 23: 

Keine der Gelb d- Blau.Misch~arben verwechselten die Bienen auch nut  
anniihernd mit dem wei[3en Dressurlicht. S/~mtliche gepriiften Ge]b d- 
B]au-Mischfarben miissen somit wesent]ich yon Weig Iiir die Bienen 
versehieden sein. Lediglich bei dem Mischungsverhs 65 % Gelb d- 
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Abb, 23, Unterselleidung der Gelb + Blmi- 
violett-Misehliehter Yore DressurweiBlieht 
( , ,Bieneuweig") .  Abszisse: Zusammen-  
se tzung des Prtifmischlichtes in Energie~ 
prozent  Gelb 588mt~ + Blanviole t t  4~40 ms .  
Ordinate  : Prozentuale  Anfltige auf das 
Dressurweiglieht  uncI gas Prtis 
Die Igillrvenpunkte stellen das mi t t l e re  
Unterscheidungsverhhl tn is  aus je 5 Ver- 
snchen dar.  Der  P n n k t  iiber dem Min imum 

ist du tch  10 Versuche belegt  

35 % Blauviolett unterschieden die 
Bienen zuns ein wenig sehlech- 
ter (Minimum der Kurve). Bei der 
Wiederholung der Versuche nach 
einer Stunde Weiterdressur unter- 
schieden sie jedoch auch diese 
Mischfarbe yore Dressurweig so 
gut wie die anderen. 

Aus weiteren 40 Versuehen vom 
15. und 16. August 1955 geht er- 
gb;nzend hervor, dab auch s//mt- 
liche Gelb 588 m# d- Blau 474 m#- 
Mischfarben yore Dressurweig gut 
unterschieden werden, ebenso wie 
die Misehfarben aus dem gesam- 
ten Bienen-Gelbbereich @ -B]au- 
bereich. 

Da auf Grund der Versuche zum 
Weigproblem nicht daran gezweifelt 

werden kann, dag das Lampenweil31ieht den Bienen tats/~chlich ,,bienen- 
weig" erscheint, beweisen die Versuchsergebnisse eindeutig, da[3 Gelb 
und Blau /seine Komplementiiriarben [i~r die Bienen sind. 

Diese, der bisherigen, allgemein verbreiteten Vorstellung wider- 
sprechende Aussage wird erst fruehtbar, wenn noch gekl//rt werden 
kann, wie die Misehung yon Gelb und Blau den Bienen tats//chlich er- 
scheint und welche Farben nun wirklich zu Gelb und B]au komplemen- 
t/~r sind. 

5. Die tatsiichlichen Komplementiir]arben zu Gelb und Blau ]iir die Bienen 

Einen wichtigen Hinweis geben die folgenden Versuche: Die Bienen 
wurden jetzt auf Weig ohne UV gegen die Gelb d- Blau-Mischfarben 
dressiert in der gleichen Weise wie vorher aui WeiB mit UV. Das Er- 
gebnis der insgesamt 80 Versuche yore 17.--23. August 1955 (Abb. 24) 
offenbart, duf~ die Bienen die Mischung aus 65% Gelb @ 35% Blau- 
violett vSllig mit dem UV-freien DressurweiBlicht verwechseln. Auch 
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naeh der Reziprokdressur auf 65% Gelb-I-35% Blauviolett gegen 
energiegleiehes WeiBlieht ohne UV beflogen sie in den Versuehen beide 
Liehter gleich h~ufig: 

Das Gelb 4- Blau-Mischlicht wirkt an/die Bienen demnach wie Wei[3 
ohne UV, also wie ungesi~tigtes Blaugriin. Diese fiir die Aufstellung des 
Bienenfarbsys~ems grundlegende Aussage wird in weiteren Versuehen 
noeh genau gepriift werden (s. S. 460). 

Zun/~ehst soll jedoeh die Frage nach den wahren Komplementgr- 
farben zu Gelb und Blau fiir die Bienen weiterverfolgt werden: Da 
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A b b .  24, Unterseheidung tier Gelb -t- Blau- 
violett-Misehl iehter y o r e  ~Veift o h n e  U V -  
D r e s s u r H e h t .  A b s z i s s e :  Zn sam m e n se tz u n g  
des Priifmisehliehtes in Energieprozent  Gelb 
588 mz~ + B l a u v i o l e t t  440 m # .  Ordinate: 
P r o z e n t u a l e  Anflfige anf das D r e s s u r l i e h t  
(~u ohne UV) und anf das Pri~hnisehlieht. 
Der Verweehslungspnnkt ist dutch 25, die 
iibrigen Kurvenptmkte  sind dureh 5 o d e r  
10 V e r s u e h e  be l eg t .  D e r  P u n k t  u n t e r  dem 
K n r v e n m i n i m u m  stelIt das rnittlere Unter- 
s e h e i d u n g s v e r h ~ l t n i s  ans 15 R e z i p r o k -  
v e r s u e h e n  naeh Dressur auf 65 % Gelb + 35 % 

Blau dar 
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A b b .  25. Untersehe idungder  (Gelb + Bla~l- 
v i o l e t t )  + U V - M i s e h l i e h t e r  y o r e  D r e s s u r -  
weil~lieht  ( , ,B ienenwei l~") .  A b s z i s s e :  Z u -  
s a m m e n s e t z u n g  des Pri i fmisehl iehtes  in 
Energieprozent  (Gelb 588 m ~  + BIauviolet t  
4 4 0 m ~  i m  V e r h ~ l t n i s  1 5 : 7 )  § U V  360 mf~. 
Ordinate : P r o z e n t u a l e  Anfltige auf  das 
Dressn rwe i l3 l i eh t  und auf clas P r i i f m i s e h l i e h t .  
D e r  V e r w e e h s l u n g s p n n k t  s t e l l t  d a s  m i t t l e r e  
UnterscheidungsverhMtnis aus 20, die iib- 
rigen Punkte das Verh~Itnis aus je 5 Ver- 
s u e h e n  dar .  • Unterseheidungsverh~ltnis  
aus 10 R e z i p r o k v e r s u e h e n  n a e h  D r e s s u r  

a~tf das Verweehs lungsmisehl ieht  

bereits naehgewiesen wurde, dag sieh Blaugriin und UV zu ,,Bienen- 
weig" misehen lassen, ist auf Grund des obigen Ergebnisses zu erwarten, 
dab die Bienen aueh eine bestimmte Gelb @ Blan ~-UV-Misehfarbe 
mi~ ,,Bienenweig:' verweehseln werden. Folgende Versuehe priifen diese 
Annahme : 

Die Bienen werden auf das Lampenweiglieht gegen das Misehlieht 
aus 65% Gelb -I- 35% Blauviolett und gegen UV 360 m# dressiert bis zu 
guter Unterseheidung. In den Versuehen wird dann dem Gelb @ Blau- 
Misehlieht stufenweise UV beigemiseht. Die Gesamtenergie des Gelb -[- 
Blau-!V[isehliehtes wird dabei in entspreehenden Stufen vermindert; das 
relative Verhgltnis yon Gelb:Blau  bleibt in allen Stufen konstant 
erhalten. 

Das Ergebnis der 60 Versuehe vom 24. und 25. August 1955 zeigt 
Abb. 25. Wie bus dem Kurvenverlauf ersiehtlieh ist, verweehselten die 

31" 
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Bienen nun  ta ts~ehl ieh  das  Gelb + Blau-Mischl icht  mi t  dem Lampen-  
weiBlicht, sobald  dem Misehlieht  noch eine be s t immte  Menge UV 
beigefi igt  war  1. 

Die Verweehslung des Dressurweil31iehtes m i t  dem Misehlieht  war  
e inget re ten  bei e inem Verh//l tnis yon 55,25 % Gelb + 29,75 % ]31auviolett 
~ - 1 5 %  Ul t rav io le t t .  Dieses Misehungsverh~l tnis  der  drei  Fa rb l i eh t e r  
bes teh t  se lbs tvers tgndl ieh  unabh//ngig yon  der  A r t  seiner Hers te l lung;  
d . h . ,  es is t  gleiehgiilt ig,  ob UV zu der  Misehung yon  Gelb und  Blau 
gemiseht  wird,  oder  Gelb zu der  Misehung aus Blau  und  UV oder t l l au  
zu der  Mischung aus Gelb und  UV. Die Bienen werden das Misehlieht  
immer  dann  mi t  dem Weig l i ch t  verweehseln,  wenn es die drei  l~arben 
im obigen Misehungsverhgl tn is  enthgl t .  Aus der Fa rbeng le iehung :  
, ,Bienenweig"  = 55,25 % Gelb + 29,75 % Blauv io le t t  + 15 % U l t r a v i o l e t t  
k6nnen  demnaeh  die Komplement / i rbez iehungen  zwisehen den einzelnen 
F a r b e n  abgelesen werden.  

K o m p l e m e n t g r f a r b e  zu jeder  einzelnen der  drei  F a r b e n  ist  die je- 
weilige Mischung aus den beiden i ibrigen F a r b e n  in dem dutch  die 
Gleichung angegebenen Verh/fltnis. Bezieht  man  das Verh~ltnis  auf 
100, ergeben sieh die Komplement /~rbeziehungen in Prozen t  wie folgt :  

Ultraviolett 300 m# ist komplement~ir zu 65 % Gelb ~- 35 % Blauviolett 
(= Blaugri~n, s. S. 453 und 460) 

Blauviolett 440 m# ist komplimentiir zu 78,7% Gelb -- 21,3 UV 
(-- Bienenpurpur, s. S. 445) 

Gelb 588 m# ist komplementiir zu 66,5% Blauviolett 4- 33,5% UV 
(=  Bienenviolett, s. S. 470)2 

1 Eine dieses Ergebnis eventuell nur vort~usehende ttelligkeitswirkung ist, 
wie bei allen bisherigen Komplementi~rfarbenversuehen, ausgesehlossen : Die Bienen 
waren auf das weniger helle Weiglieht in der Einheitsenergie gegen das hellere Gelb 
4- Blau-Misehlieht in doppelter Einheitsenergie dressiert. Dureh d~s Zumisehen 
des UV in den Versuchen stieg die bienensubjektive I-Ielligkeit des Mischliehtes bei 
gleiehbleibender Energie weiter an. Der plStzlich starke Beflug des Misehliehtes bei 
Zusutz einer bestimmten, eng begrenzten Menge UV ist somit nur dureh ein 
Schwinden des Gegendressurfarbtones erkl~rlich. Zwar werden die Aniliige auf das 
Misehlieht infolge seiner gr6geren Helligkeit gegeniiber dem Dressurweil31ieht be- 
giinstigt, aber erst dann, wenn beide Liehter nahezu farbgleieh sind. Dieser Effekt 
tri~gt demnach lediglieh dazu bei, dag die Bienen beide Lichter gleieh stark 
befliegen, auch wenn das Komplement~rmischlieht, z. B. bei ganz sehr~ger Auf- 
sieht auf die Mattseheibe, dem I)ressurweiglicht nieht vSllig gleicht. 

2 Die Tatsaehe, daft auf einen blauen Ring dressierte Bienen im Versueh aueh 
einen grauen Ring auf gdbem Grunde anflogen, der neben versehieden hellen gr~uen 
Ringenaufgrauem Grunde geboten wurde (Simultaner Farbkontrast, K#H~ 1927), 
ist mit dem obigen Ergebnis durehaus vereinbar: Die Komplement~irfarbe zu Gelb, 
das ,,Bienenviolett" ist dem I)ressurblau zweifellos ~ihnlieher als irgendeine 
Graustufe der Vergleiehsringe. Die Anfli/lge auI den grauen Ring auf gelbem 
Grunde sind deshalb erfolgt, weil der dureh den Kontrast hervorgerufene Farbton 
(Bienenviolett) dem ]Dressurfarbton (Bienenblau) iihnlicher war als die farb- 
kontrastfreien GrautSne der Vergleiehsringe. 
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In Abb. 26 sind diese Mischungsbeziehungen graphisch in Gestalt 
eines ,,Farbendreieeks" dargestellt, wie es in der Farbenlehre iiblich ist: 

An den Endpunkten des gleichseitigen Dreiecks stehen die ge- 
w/~hlten Ausgangsfarben. Der Farbort der Mischfarbe (,,BienenweiB") 
ergibt sieh dann naeh der Sehwerpunktsregel, wenn man sieh die An- 
teile der Misehfarbe als Gewiehge in den Eckpunkten angreifend denkt. 
Die Dreieeksseiten stellen die Misehungsreihen zwisehen je zwei Aus- 
gangsspektrallichtern dar. Die Sehnittpunkte der Sehwerlinien mit den 
Dreieeksseiten bezeiehnen die zu den Spektralliehtern komplementgren 
Misohliehter. 

Die Stetigkeif der 
Misohungsreihe Gelb-UV, 
welehe die spektralen End- 
bereiehe auBerhalb des 
Spektrums verbindet (Bie- 
nen-Purpurlinie), wurde auf 
S. 445 bereits naehgewie- 
sen. Der auf ihr liegende 
Sehnittpunkt (78,7% Gelb 
q- 21,3% UV) stellt somit 
einen Bienen-Purpurton 
d~r, der yon UV, Gelb 
und einem weiteren ,,Pur- 
purton" (95% Gelb q- 
5% UV) zu mehr als 90% 
untersehieden wird. 

dltraviul. 
,x ssu ~F 

gelb ~5 % Yel~ + S5 % 81auvio/ 81~uviol 
A ,~8~ ~ ~tL {8lu'u2rO'n ) A e<zum.p- 

Abb, 26, Fa,rbendreieok m i t  del~ drei K o m p l e m e n -  
t~rspek t ra l re izen :  Gelb 588 m~, I~Iwbr. 11 m~, Blan- 
violeftG 440 m~, t twbr .  12 m/~ und  UV 360 m~, Hwbr .  
etw~ 25 rag. Der  Narbor t  des ~VeiBpnnktes is t  nach  

der Sohwerpnnkts rege l  fes tge legt  

DaB dem Punkte 65% Gelb @ 35 % Blauviolett auf der Gelb-Bla.u- 
violeft-Mischungsreihe der Farbton spektralen Blaugrtins zukommt, er- 
gibt sich indirekt daraus, dab Blaugriin allein ebenfalls zu UV kom- 
plement/@ ist. 

Der direkte Naehweis daf/ir, dab dutch die Mischung yon Gelb und 
Blau flit die Bienen das spektral dazwisehenliegende Blaugriin entsteht, 
folgt ansehlieBend; desgleichen die Untersuehung der MiseMarben 1//ngs 
der Blau-UV-Mischungsreihe. A u s  den bisherigen Versuehsergebnissen 
lassen sieh jedoch bereits jetzt einige Schlu/3/olgerungen ziehen: 

Die Tatsache, dab die Bienen physikMiseh vSllig verschieden zu- 
sammengesetzte Strahhngen, wie das LampenweiBlieht, das Blaugriin 
~- UV-Mischlieht oder das Mischlicht Gelb -~ Blau -4- UV miteinander 
verwechseln, offenbart, dab sie yon diesen verschiedenen Strahlungs- 
gemischen sieher denselben ,,Eindruck" haben. Eine empfindungsgemii[3e 
Analyse yon Wellenli~ngengemischen, zu der wit  im Sinnesgebiet des 
HSrens befiihigt sind, ist somit im Sinnesgebiet des Sehens bei den Bienen 
ebenso ausgeschlossen wie bei uns. Die Existenz metamerer Farbreize, 
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d. h. yon Farbreizen versehiedener physika]ischer Zusammensetzung, die 
denselben Farbeindruok hervorrufen, wird am einfachsten verst/~ndlieh 
durch die Annahme eines ,,Komponentensehens" im HEL~OLTzschen 
8inne. 

Die bisherigen Versuchsergebnisse erlauben bereits Aussagen tiber die 
Art und Zahl der Komponenten des Bienenfarbensehens, die als Ph0tore- 
zeptoren verschiedener Spektralempfindlichkeit aufgefal~t werden kSnnen : 

Die gleichzeitige Reizung ~ller I%ezeptoren dutch das Lampenwei~- 
licht ist naeh dieser Vorstellung die Ursache ftir den, ,Eindruck" Unbunt. 
Nun hatte sich derselbe ,,Eindruek" bei den Bienen aueh dureh die 
Mischung yon drei Spektralreizen erzielen ]assen, die in besonderer 
Weise ausgezeiehnet waren: Sie stammten etwa aus der jeweiligen Mitte 
der drei breiten Hauptfarbbereiche des Bienenspektrums, aus dem Gelb-, 
Blau- und UV-Bereich. Gerade diese Bereiche hatten sich abet durch 
relativ grSBere Sgttigung und relativ geringere Farbtongnderung aus- 
gezeichnet gegenfiber den beiden schmgleren Spektralbereichen Blau- 
grfin und ~bergangsfarbe Bluu-UV. Diese Be/unde zusammen erlclgren 
8ich zwanglos dutch die Annahme, daft das Farbensehen der Bienen au/ 
einem Gelb-, einem Blau- und einem UV-Rezeptor beruht. 

Nach dieser Vorste]lung mti[~te sich Blgugrfin als Misehfarbe aus 
Ge]b -~ Blau erweisen. Ebenso miiBten auch durch die Misehung yon 
Blau und UV die spektralen Blau-UV-Ubergangsfarben entstehen. Diese 
Verhgltnisse sollen in den folgenden Versuchen eingehend geprtift 
werden. 

iii .  Mischfarben und Farbmischgesetze 
Die additive Mischung yon Spektralfarbreizen bzw. der Vergleich 

der dabei entstehenden Farbreize mit anderen Spektralfarbreizen durch 
die Bienen bildet die Grundlage ftir die Aufste]lung des Bienenfarb- 
systems. Mangels eines geeigneten Spektralmischapparates konnten his- 
her noch keine derartigen Versuche durchgefiihrt werden. Die Vor- 
stellung vom Farbsystem der Bienen beruhte demnach lediglich auf 
einigen indirekten Versuchen. Sie hat  sich bereits durch die vorigen 
Farbmischversuche als nur zur Hglfte zutreffend erwiesen: yon den vier 
H~uptspektralfarben der Bienen sind lediglich Blaugrtin und UV kom- 
plementgr, Gelb und Blau jedoch nicht. Die Frage, ob die Mischung yon 
Gelb und Blau, wie auf Grund der vorigen Versuche vermutet  wird, tat- 
sgchlieh wie Blaugriin auf die Bienen wirkt, sell nun ira einzelnen unter- 
sucht werden. 

1. BIaugri~n erweist sich ]i~r die Bienen als Misch/arbe 
aus dem Gelb- und Blaubereich 

Die Bienen wurden am Spektralfarbmischapparat auf Blaugrtin]icht 
490 m# in der Einheitsenergie dressiert. A]s Gegendressurliehter dienten 
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naeheinander Orange 616 m,u, Gelb 588 my und Gr/in 530 my aus dern Gelb- 
bereieh, die jeweils mit Blau 474 m# bzw. Blauviolett 440 m# aus dem Blau- 
bereieh in den verschiedenen Versuehsreihen gemiseht wurden. Wenn 
die Mischung yon Farbreizen aus dem Gelbbereich mit denen aus dem 
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Abb.  27. Untersehe idnng des Blaugrtin 490 m/x-Dressurlichtes Yon den i Vlischlichtern Gr(tn 
530 my,  Gelb 588 m~, Orange 616 m/~ § Blan 474 m~ (Knrve  1- -3)  bzw. §  
440 m/~ (K:urve 4- -6) .  Abszisse: Prozentuale  Zns~mmense tzung  des Prt~fmischliehtes. 
Ordinate :  Prozentuale  Auflfige mff das Dressurlioht (Blaugrttn) u n d  auf  alas jeweilige Prttf- 
mischlicht.  Die Einzelpnnkte  stellen das ~littlere Unterscheidungsverhal tn is  aus je 5 Ver- 

s~mhen day. x Unterseheidungsverh~l tnis  naeh Zttmischung yon Weil~lieht 
z um Blaugrfin-Dressnrlicht 

Blaubereieh in irgende~nem bestimmten Mischungsverh~ltnis den Bienen 
tats~chlich wi~ Blaugrtin erseheint, so werden die auf Blaugrtin dressier- 
fen Bienen dies in den Versuchen durch st/~rkeren Anflug auf das Miseh- 
licht zeigen. 

Das Ergebni8 der sechs Versuchsreihen mit zusammen 280 Versuchen 
veto 26. August bis 4. S e p t e m b e r  1955 ist in Abb. 27 dargestellt. 
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Wit  aus der Lage der Anfangs- und Endpunkte der Kurven ersieht- 
lieh ist, untersehieden die Bienen das Blangriin-Dressurlieht yon saint- 
lichen Ansgangs-Gegendressurliehtern sehr gut (durehsehnittlieh mehr 
als 95 % riehtige Anfliige). Sobald den Farben des Gelbbereiehes Blan 
474 m,u zugemiseht wurde (Kurve I--3),  versehleehterte sieh die Unter- 
seheidung. In jeder der drei ersten Misehreihen sank die Unterseheidung 
in einem bestimmten Bereieh yon Misehungsverh/~ltnissen sogar bis zu 
vSlliger Verweehslung abt. Diese drei, anf uns grundversehieden wirkenden 
Farbreize, rufen bei den Bienen somit denselben Farbeindrnek wit 
Blaugriin 490 m.~ hervor. Bei der Misehung der Farben des Gelbbereiehes 
mit Blauviolett (Kurve 4---6) versehleehterte sieh die Unterseheidnng 
ebenfalls in einem bestimmten Bereieh yon Misehungsverhgltnissen, je- 
doeh sank sie nut  noeh bei der Misehnng Griin @ Blauviolett bis zu 
vSlliger Verweehslung ab. Bei der Misehung Gelb ~-Blauviolet t  (fiir 
uns rosastiehig Weig) und besonders bei der Misehnng Orange ~- Blau- 
violett (ttir uns Purpur) blieb eine sehwaehe Unterseheidung bestehen, 
die aueh bei Variation der Helligkeit yon Dressur- und Priiflieht nieht 
versehw~nd. 

Erst als dem Blaugriin-Dressurlieht Lampenweiglieht (,,Bienenweig") 
zugemiseht worden war, t ra t  v511ige Verweehslung ein (•  nnter den 
Kurvenminima yon 4 and 5). Orange und Blauviolett nahern sieh 
demnaeh bereits komplementaren Farbreizen. 

Die Breite der Bereiehe, innerhalb deter die Misehliehter mit dem 
Blaugriinlieht verweehselt werden, kann als Ausdruek fiir den bienen- 
subjektiven Abstand der jeweiligen Ausgangsspektralfarbreize angesehen 
werden: je gr5ger der Abstand ist, desto sehmaler fallt der Bereieh 
des Knrvenminimnms aus. Blau und Blauviolett (Vergleieh: linke t tal i te 
- -  reehte Halite in Abb. 27) sind demnaeh ffir die Bienen etwas mehr 
versehieden als Griin and Orange (Vergleieh: oben/unten in Abb. 27), 
wit bei anderen Versuehen ebenfalls sehon festgestellt wnrde (s. S. 440). 

Um die Farben des Gelbbereiehes zu Blaugriin zu koml0ensieren, sind 
um etwa 35% weniger Blauviolett als Blau n6tig. Darin auGert sieh, 
neben dem grSgeren bienensubjektiven Abstand des Blauviolett, aueh 
die grSBere bienensubjektive Sattigung gegeniiber dem Blau. Zwisehen 
den Farben des Gelbbereiehes t r i t t  dieser Effekt nieht auf, obwohl aueh 
sie ffir die Bienen unterseheidbare FarbtSne darstellen. Annahernd die- 
selbe Energiemenge Griin wie Orange mug zu Blau (bzw. zu Blauviolett) 
his zur Verweehslnng mit Blangriin gemiseht werden. Dies erklart sieh 
wohl aus der Abnahme der bienensubjektiven Helligkeit ,zon Griin naeh 

1 Bei der Misehung Griin -k Blauentsteht auehfiirunsein yon Biaugriin 490 m# 
nieht unterseheidb~rer Blaugriin-Farbton. Die Farbreize Gelb @ Blau and Oran- 
ge ,'~ Blau in dem Misehungsverh/~ltnis, das die Bienen mig Blaugrfin verweehseln, 
erseheinen uns sehwaeh rosastiehig WeiB und hell Purpur. 
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Orange, die der Wirkung des zunehmenden Spektralabstandes die 
Waage h//lt. 

Unabh/~ngig yon der Klgrung dieser Einzelfragen steht auf Grund 
der Versuehe lest, daft Blaugriin /iir die Bienen aus Einzel/arbreizen des 
Gelb- + Blaubereiehes ermischbar ist, wobei mit zunehmendem Ab~tand der 
A usgangsspektral/arbreize die Misch/arbe /iir sie unges~ittigter wird. D~mit 
ist gleiehzeitig die Stetigkeit der Misehungsreihe yon Orange bis Blau- 
violett im Bienenspektrum indirekt bewiesen. 

Es interessiert noeh die Frage, ob aueh die Misehung des gesamten 
Gelbbereiehes mit dem gesamten Blaubereich den Bienen wie Blaugriin 
erscheint. Um augerdem 
die Beziehung zwisehen 
Weig ohne UV und der 
Mischung Gelb- + Blau- 
bereieh zu iiberprtifen, 
wurden die Bienen zu- 
n/~ehst auf WeiB ohne UV 
dressiert und das Verweehs- 
lungs - Farbmisehverh/iltnis 
in der bekannten Weise 
ermittelt. Im Simultan- 
versueh konnten die Bienen 
dann zwisehen dem WeiB 
ohne UV-Dressurlieht, dem 
Gelbbereieh + Blaubereieh- 
Misehlieht und dem reinen 
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A b b .  28. P r o z e n t u a l e  Anf l f i ge  i m  S i m u l t a n v e r s u c h  
a u f  Ve'eiI~ o h n e  U V  b z w .  a u f  B l a u g r i i n ,  G e l b b e r e i c h ,  
G e l b b e r e i c h  + B l a u b e r e i c h  n n d  B l a u b e r e i c h  n a c h  
D r e s s u r  a,uf "Wei~ o h n e  U V  bzw.  a u f  Blaug~,ttn n n d  

n a c h  R e z i p r o k d r e s s u r  a] lf  das  MJseh l i ch t  

Gelb- und Blaulicht w/~hlen. In derselben Anordnung folgten die Rezi- 
prokversuehe naeh Dressur auf das Gelb + Blau-Misehlieht. Beide Ver- 
suehsgruppen wurden dann mit Blaugrtin stat t  Well3 ohne UV wiederhol~. 

Das Ergebnis der 60 Versuehe vom 18., 19. und 26. August 1955 
zeigt Abb. 28. 

Aus dem Versuehsergebnis geht Mar die vSllige Identit/it von dem 
WeiB ohne UV-Lieht und dem Gelbbereieh + Blaubereieh-Mischlieht 
ftir die Bienen hervor. Auflerdem zeigt es, dab dieses Mischlicht aus dem 
Gelb- und Blaubereieh den Bienen tats//ehlieh wie Blaugrtin erseheint. 
Das Misehlieht stellt jedoeh ein ungesgttigtes Blaugriin ftir die Bienen dar. 
Dies geht aus der sehwaehen Bevorzugung des spektrMen Blaugriin- 
liehtes hervor, die sofort versehwindet, sobald dem Blaugriin Lampen- 
weiglieht zugemischt wird. 

Die bisherigen Versuehe ergaben somit, dab yon den vier KOI-tNschen 
Hauptspektralbereichen der Bienen das Blaugriin reizmetrisch eine Misch- 
/arbe darstellt: es geht aus der additiven Misehung der beiden Nachbar- 
berei~he, Gelb und Blau, hervor. 
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2. Vergleich der Farbsysteme yon Bienen und Mensch 
( ph ylogenetisehe Deutung ) 

Die Mischungsbeziehungen zwischen den vier Bienen-Hauptspektral- 
bereichen und dem ,,Bienenwei•" drfiekt folgendes Schema qualitativ 
& U S  : 

/ ,, BIaugri~n" ( ,,Gelb'" 
,,Bienenweifi'" / \ , ,Blau" 

,, Ultraviolett" 

Die F~rbreiz-Mischungsbeziehungen zwischen den vier Hauptspek- 
tralfarben u n d  dem Weil~ des Menschen ste]lt qualitativ das weitere 
Schema dar: 

Rot 
Gelb ( 

Gri~n Menschenweifi ( Blau 

Fiir den Menschen erweist s~ch das Gelb, obwohl empfindungsgems 
ebenso einheitlieh wie Rot, Grfin oder Blau, bei reizmetriseher Unter- 
suehung als Mischfarbe aus Rot und Griin. Gelb und Bl~u gemiseht 
erscheinen weil~, ebenso die Misehung aus Rot, Griin und Blau. 

Die prinzipielle Gleichheit beider Systeme ist oHensiehtlieh. Die el/ek- 
tire Versehiedenheit bezieht sich ledigIich au/ die relative Verschiebung der 
spektralen Sichtbarlceitsbereiche yon Mensch und Biene. Die Existenz 
metamerer Farbreize bzw. der Nachweis der Stetigkeit der Misehungs- 
reihen offenbart, da{~ bei den Bienen ein Gemiseh yon Farbreizen ebenso 
eine einheitHehe ,,Farbempfindung" hervorruft wie beim Mensehen 
(s. S. 467). 

Ffir den Farbensinn des Menschen hat  E. SCHa6DINGE~ eine sehr 
einleuehtende Deutung der vier bzw. (mit Weil~) ffinf Grundfarben- 
empfindungen gegeben, die das reizmetrische Ergebnis mit dem unmittel- 
baren psyehologischen Befund verbindet. 

Versueht man der phylogenetisehen Entstehung eines Farbensinnes 
nachzudenken, so ist es eine fast selbstverstandliehe Vermutung, dal~ 
seine primitivste Vorstufe ein bloBer Lichtsinn ohne jede farbliche Dif- 
ferenzierung gewesen ist. Eine neue Stufe der Entwieklung wird erreicht 
sein, wenn das Sehorgan beginnt, auf die ls und kiirzeren Wellen- 
lii, ngen innerhalb des gesamten sichtbaren Wellen]s qua]i- 
tativ verschied~n zu reagieren. Dieser Stufe der Diehromasie entspr/iche 
beim Mensehen eine Ge]b-Blaudifferenzierung der Empfindung. Der 
Umschlagspunkt dieser ersten pol~ren Differenzierung w/~re die Empfin- 
dung Weil~, die Grundempfindung aus dem monoehromatisehen Stadium. 
Zur Triehromasie soll dann ein weiterer, der polaren Spa]tung von Weft] 
analoger Sehritt gefiihrt haben. Auf dieser Entwicklungsstufe spaltet 
Gelb polar in die Grundempfindungen Rot und Griin. ,,Gelb ist fiir das 



Reizmetrische Untersuohung des F~rbensehens der Bienen 465 

Farbenp~ar Rot-Griin dasselbe wie Wei~ ffir d~s F~rbenp~r  Gelb-Bl~u, 
ngmlich sein neutr~ler Ubergangspunkt." 

Ffihr~ m~n nun diesen Ged~nkeng~ng f~r d~s Farbsystem der Bienen 
dutch, so erschdnt es leicht verstgndlich, d ~  die zweite Stufe der Di- 
ohromasie einer ,,Bl~ugriin"-,,Ultraviolett"-Differenzierung der ,,Emp- 
findung" entsprechen wird, da j~ der g~nze Sichtb~rkeitsbereich der 
Bienen n~ch kiirzeren Wellenlgngen verschoben ist. Auf der n/tchsten 
Stufe der Trichrom~sie sp~ltet d~s ,,Blemgrfin" polar in ,,Gelb" und 
,,Bl~u", ebenso wie ~ur der zweiten Stufe ,Bienenwdl~" in ,,Bl~ugrtin" 
und ,,Ultr~violett". 

,Bl~ugrfin" und ,,Ultruviolett" der Bienen entsprgchen somit dem 
Gelb und Bl~u des Menschen, ~ls d~s Ergebnis der ersten pol~ren Diffe- 
renzierung des jeweiligen ,Weil~". ,Gelb"  und ,Bl~u" der Bienen 
w~r~n dann dem t~ot und Grfin des Menschen zu vergleichen, ~ls das 
Ergebnis einer zweiten polaren Differenzierung von ,,Bl~ugrfin" bzw. 
yon Gdb. 

Die Anwendung des Ged~nkeng~nges yon E. S c ~ 6 9 ~  ~uf dus 
Farbsystmn der Bienen stfitzt sich im wesentlichen ~uf den Experiment~l- 
befund, dal3 sich ,Bienenweil~" ~us Blaugrfin und UV, Blaugriin seine> 
seits ~us dem Gelb- und Bl~ubereich ermischen lie~en. 

Es folgen nun weitere F~rbmischversuche, ~n H~nd derer zus~mmen- 
f~ssend die vSllige Ubereinstimmung der Gesetze der ~dditiven Furb- 
mischung bei Biene und Mensch ~ufgezeigt werden k6nnen. Diese Ge- 
setze, zus~mmen mit anderen Belunden, bilden die Grundl~ge ~fir die 
physiologische Vorstellung des Zusummenwirkens &'eier ~urbspezifischer 
Rezeptoren im Auge, beim Auftreffen eines Lich~reizes. 

3. Mischungen yon Spektral[arbreizen 
in und zwischen den Haupts]gektralbereichen der Bienen 

Um zu priifen, ob sgmtliche yon den Bienen unterscheidbaren 
Spektral~rbreize sich ~us je zwei Nachb~r-Spektr~lf~rbreizen ermischen 
l~ssen, ffihrte ich als Stiohproben vier weitere Versuchsreihen durch. 

Wie bereits n~chgewiesen, unterscheiden die Bienen die Wdlen- 
lgngen des Gelbberdches Orange 616 m/~, Gelb 588 m# und Griin 530 m# 
nicht besonders, n~ch 4~5stfindiger Dressur jedoch ziemlioh gut. Die 
Fr~ge ist, ob der Eindruck yon Golb ~uch durch die Mischung Orange und 
Griin ftir die Bienen entsteht, Zur Entscheidung dieser Frage wurden die 
Bienen ~uf Gdb 588 m# gegen Orange und Griin dressiert bis zu optim~ler 
Unterscheidung nach 5 Stunden. In den Versuchen wurden dann in der 
bekannten Weise die 0range-Grfin-Mischf~rben geboten. Kurve 1 in 
Abb. 29 zeigt d~s Ergebnis der 45 Versuche yore 28.--30. September 
1955: In einm~ sehr breiten Berdck yon Mischungsverhgltnissen ver- 
wechselten die ]3ienen tats~chlich das FIischlicht vSllig mit dem Gelb- 
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dressur]icht. Es gilt somit aueh ftir die Bienen die Gleiehung: Gelb 
588 m# ~- Orange 616m# + Gri~n530 m#, jedoeh infolge der Ahnlichkeit 
der drei Spektralreize in einem weir grS[~eren Spielraum der Misehungs- 
verhaltnisse ale beim Menschen. 

Ob eine Farbe des Gelbbereiches, z. B. Grfin, auch aus einer weiteren 
Farbe des gleiehen Bereiehes, z. B. Orange 616 # zusammen mit Blau- 
grtin 490 m/~ ffir die Bienen ermisehbarist, sol] die nachste Versuehsreihe 
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A b b .  29. Unterseheidungsverh~ltnisse  bei den Farbmisehversuchen naeh Dressur a u f :  1. Gelb 
588 m ~  gegen die Orange 616 rot* + G r i i n  530 ] n v - M i s e h f a r b e n ,  2. G r i i n  530 m/~ gegen die 
Orange 616 m ~  + B l a n g r i i n  490 m#- lVf ischfarben ,  3. B l a u  474 m/~ gegen die B ] a u v i o l e t t  
440 n l~  + B l a n g r i i n  490 in#- i~s  4. U V  375 m ~  gegen die B l a u v i o l e t t  440 ra/~ + 
U V  360 m/~-Misehfarben, Abszisse:  Prozentuale  Zu sa mmense tzung  der Prtifmischliehter.  
Ordinate: Prozentuale  Anfliige anf das jeweil ige Dress~lr- un4  Pri ifmisehlieht  in den 
u  Die !~urvenpunkte  stel len alas mitt le~e UnterseheidungsverhMtnis  atls j e  

5 V e r s u c h e n  da r .  • be i  ] ~ u r v e  2 = U n t e r s c h e i d n n g s v e r h a l t n i s  n a e h  Zumischung 
y o n  W e i 2 l i c h t  z u m  Griin-Dressurlicht 

entseheiden: 4 Std wurden die Bienen anf Grtin 530 m# gegen Orange 
und Blaugrfin dressiert, bis sie das Dressurlicht selbst yon Orange mit 
mehr als 90 % (riehtige Anflfige) gut untersehieden. Aus den 50 Versuehen 
veto 27. September 1955 (Kurve 2 in Abb. 29) ergab sich, dag die Bienen 
eine Mischung yon 60% Orange 616m# + 40% Blaugrfin 490 m# mit dem 
Dressurgrtinlieht 530 m# nahezu verwechselten. Vollkommene Ver- 
wechslung trat naeh Zumisehen einer kleinen Menge WeiB zum spek- 
tralen Grtinlicht ein ( • unter dem Kurvemninimum). Offenbar war die 
Misehfarbe zwar farbtongleich, jedoeh etwas weniger gesgttigt ale die 
Spektralfarbe. Es gilt die Gleichung: Gri~n 530 m# ~ Orange d16 m,u + 
Blaugri~n 490 m#. 
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Blau 474 m# und Blauviolett 440 m# aus dem Blaubereieh unter- 
scheiden die Bienen gut. Es wird geprfift, ob die Wirkung yon Blaulicht 
474 #m aueh dutch die Mischung yon B]auviolett- und Blaugrfinlicht 
ffir die Bienen hervorgebracht werden kann: In den 40 Versuchen yore 
7. September 1955 verwechselten die Bienen in einem m/~i]ig breiten 
Bereieh yon 1V[ischungsverh/iltnissen beide Lichter vollstgndig (Kurve 
3 in Abb. 29). Es gilt somit auch diese Gleichung : Blau 474m/~ - Blau- 
violett 440 m,u -k Blaugri~n 490 m/~. 

Die ersteren 3 Versuchsreihen best/~figten nochmals die Stetigkeit 
der Mischungsreihe yon Orange bis Blauviolett. Leider hatte ieh nur 
einen zus/~tzlichen Filter aus dem UV-Bereich zur Verffigung, urn fest- 
zustellen, ob die Bienen auch die Spektrallichter zwischen Blauviolett 
und UV 360 m #  kontinuierlich mit den verschiedenen Blauviolett 440 
m/~ d- UV 360 m/~-Mischliehtern verwechseln, d. h., ob auch diese 
Mischungsreihe stetig ist. Das Spektral-Vergleichslicht war UV 375 m/~. 
Die Bienen wurden auf dieses UV-Licht dressiert gegen UV 360 m# 
und Blauviolett 440 m#, so lange, bis auch die beiden UV-Lichter relativ 
gut untersehieden wurden (85% riehtige Anflfige). 

In den 35 Versuchen vom 13. und 14. Oktober 1955 zeigte sich, daI~ 
die Unterscheidung bis zu v511iger Verwechslung abnahm, sobald dem 
UV 375m/z-Licht etwa 20% Blauviolett beigemischt wurden (Kurve 4 
in Abb. 29)�9 Es gilt folglich die Gleichung: U V  375 m #  ~ U V  360 m,u 
d- Blauviolett 440 m#.  

Das positive Ergebnis dieser Stichprobe macht wahrseheinlich, dab 
auch dutch die 1Vfischreihe Blauviolett -~ -UV 360 m# die spektra] dazwi- 
schenliegenden BienenfarbtSne dargestellt werden kSnnen. Die Unter- 
seheidung innerhalb dieser ]31auviolett-UV-Mischfarben wird in den 
folgenden Versuchen auf andere Weise analysiert werden. 

Zusammenfassend lassen sieh nun aus den obigen und den voraus- 
gehenden Versuchen einige grundlegende GesetzmEBigkeiten ableiten, 
die in der physiologisehen Optik als die GRAssMA~cschen Gesetze der 
additiven Farbmischung beim Menschen bekannt sind. 

4. Gi~ltigkeit der G~ASSMA~Nschen Gesetze /i~r das Farbsehen der Bienen 

Die Tatsache, dab fiberhaupt Furbengleichungen zwischen Lichtern 
verschiedener physikalischer Zusammensetzung ffir die Bienen mSg!ich 
waren, offenbart, daf~ sich auch bei den Bienen ,,einheitliche Farb- 
empfladungen bilden : Dieselbe ,,Empfmdun~ (z. B. ,,Blaugrun ) 
kann bei ihnen hervorgerufen werden dutch : Blaugr/in 490 rote, durch eine 
~ischung aus Gelb 588 m# d- Blauviolett 440 m/z, oder - -  da die Wir- 
kung yon Gelb 588 m#  seinerseits aus der Mischung yon Orange 616 
m# d- Griin 530 m,u hervorgeht - -  auch durch die Mischung yon Orange 
+ Grtin d- Blauviolett Ebenso entsteht die gleiehe ,,Empfindung" 
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(,,Wei8 ~ bei Reizung mit  LampenweiSlieht und einem Mischlieht aus 
UV 360 m #  + einem, ihnen ,,Blaugriin" erseheinenden Farbreiz, der 
die versehiedensten oben genannten Zusammensetzungen haben kann. 
Das wesentliehe dieser Saehverhalte driiekt das erste GxAssMA~sehe 
Gesetz wie folgt aus: ,,Das Ergebni8 einer additiven Farbmischung wird 
nut dutch "dab Aussehen der Farben bestimmt, nicht durch deren physi- 
lcalische Zusammensetzung." 

Die Komplement~r-Farbmischversuche bat ten ergeben, dub Bienen- 
weig aus Gelb ~- Blau allein noeh nieht ermisehbar war, dab dazu noeh 
ein drifter Farbreiz, n~m]ieh UV, n6tig, abet auch hinreichend war. Die 
vier Farbreize sind dutch die lineare Beziehung verknfipft : Weig = Gelb 
@ Blau ~- UV, oder Wei8 - -  UV = Gelb + Blau. Blaugriin konnte dutch  
je einen Farbreiz aus dem Gelb- und Blaubereich ermiseht werden; ~us 
der Misehung yon Farbreizen aus dem Blau- und dem UV-Bereicla geht 
Blaugriin niemals hervor. Wohl ~ber steht es durch einen vierten Farb- 
reiz, dureh Gelb, mit  Blau und UV in einer linearen Beziehung : Blau + 
UV -~ Gelb = Blaugriin ~- UV ~ ,,WeiS". Die Tatsaehe der linearen 
Beziehung zwisehen je vier Farbreizen ist der Ausdruek ftir die Drei- 
dimensionalit~t des Farbreizes. Demnaeh gilt aueh das zweite G~ass- 
NA~Nsehe Gesetz fiir den Farbensinn der Bienen, welches besagt: ,,Zur 
Kennzeichnung eines Farbreizes sind drei voneinander unabhiingige GrS[3en 
notwendig und hinreichend." 

Bei der Misehung je zweier Sloektralfarbreize ]ieg sich stets der 
Bienenfarbton eines dazwisehen]iegenden SioektrMreizes nachbi]den, 
wenn beide Ausgangsreize nicht zu weir voneinander entfernt waren. 
In  dem Misehungsverh~ltnis, bei dem die Verwechslung eintrat, kam der 
bienensubjektive Spektra]abstand der drei S10ektralreize zum Ausdruek. 
Einige Beispiele m6gen dies erl~utern : Wie aus den Farbunterscheidungs- 
versuchen (Kap. I) hervorgegangen war, ist die Farbton/~hnlichkeit yon 
Orange und Gelb ungef~hr genau so gro8 wie die yon Grfin zu Gelb. Die 
Ahnliehkeit ist relativ stark. In  I)bereinstimmung damit  t ra t  bei den 
Farbmisehversuehen die Verweehslang der Orange + Grfin-Miseh- 
liehter mit  dem Gelblicht in einem sehr weiten Bereieh um das Misehungs- 
verhS~ltnis 50:50 % ein. - -  Grtin 530 m#  (obwohl in der Wellenl~ingen- 
skala nur 'halb so weir yon B]augriin 490 m #  ent~ernt wie Orange 616 
rote) ist dem Orange /~hnlicher als dem Bla~grfin. Dementspreehend 
t ra t  die Verwechslung yon Grfin mit  dem Orange -~ Blaugrfin-Miseh- 
farben bei einem Mischungsverhg]tnis yon 60% Orange -t- 40 % Blau- 
grfin ein. UV 375 m #  ist dem UV 360 m#  sehr viel ~hnlieher als Blau- 
rio]err 440 m~u. Ubereinstimmend damit  t ra t  aueh die Verweehslung yon 
375 m#  mit  einem MiseMieht aus 80% UV 360 m #  -9 20% Blauviolett 
auf. Alle Farbmisehversuehe zeig~en dieselbe Ubereinstimmung zwi- 
sehen dem Grad der Ahnliehkeit der drei Spektralreize und dem Mischungs- 
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verh~ltnis, bei dem die Mischung yon zweien mit dem dritten ver- 
weehselt wurde. Daraus kann man schlieSen, dab bei der Misehung 
zweier nieht zu welt entfernter Spektralfarbreize (Wellenlgngen) die 
BienenfarbtSne der dazwisehenliegenden Wellenl~ngen in stet.igem Uber- 
gang hervorgebraeht werden k6nnen. Dies ist allgemein im dritten 
G~Ass~a~Nsehen Gesetz ausgedrtiekt: ,,Alle Farbmischungsreihen sind 
stetig". 

Diese Gesetze nehmen fiir einen weiten Bereieh der Farbempfindung 
des helladaptier~en, farbentfiehtigen Menschen den l~ang streng gfiltiger 
Naturgesetze ein. Dag sie offensiehtlieh aueh flit das Farbensehen der 
Bienen gelten, weist darauf bin, daft der Funktionsplan des lichtemp/ind- 
lichen Organs und seiner zentralnervdsen J~epriisentanten bei Mensch und 
Biene grundsiitzlich gleich ist. Will man nicht annehmen, dab bereits 
die gemeinsamen Ahnen yon Proto- und Deuterostomiern zu einer 
qualitativen Wellenl~ngenunterseheidung bef~higt waren, so kann man 
dieses Ergebnis als interess~ntes Beispiel fiir eine weitgehende Konver- 
genzentwicklung einer Slvezialleistung des Gesiehtssinnes bei so ent- 
iernten Sti~mmen wie dem Vertebr~ten- und dem Arthropodenstamm 
~nsehen. 

Die reizmetrisehe Dreifarbenlehre des Mensehen auI der Grundlage 
der G~ass~A~Nschen Gesetze finder ihren quantitativen Ausdruek in 
der ,,Spektrumseiehnng", die den Spektralfarbenzug in der Farbtafel 
liefert. Die Spektrmnseiehung yon Diehromaten fiihrte zu den drei 
Grundreizkurven, deren Maxima ungefi~hr auf die drei Spektralbereiehe 
gr58ter S~ttigung fallen ~. 

Die Aufstellung des Spektralfarbenzuges der Bienen, aus dem dann 
s~mtliche Farbmiseh-, Komplement~r- und S~tttigungsbeziehungen quan- 
t i tat iv entnommen werden kSnnten, ist auf Grund der bisherigen Ver- 
suehe noeh nieht mSglieh, da die Sgttigungsverluste der Misehfarben 
gegentiber den Spektralfarben nieht quantitativ erfal3t wurden. Auger- 
dem ws eine weir grSBere Zahl yon Versuehen dazu nStig. Die bis- 
herigen Versuehe gentigen jedoeh zur Sieherung der qualitativen Aus- 
sago, daft das Farbsystem der Bienen dutch drei Spelctral/arbreize darstelI- 
bar ist, d. h., daft das Farbsystem der Bienen trichromatisch ist. (Vgl. dazu 
d~s Farbendreieek in Abb. 26, S. 459, dessen Seiten also tats~ehlieh alle 
BienenfarbtSne umfassen.) 

Der Sehlu8 yon dem reizmetrisehen Befund auf drei Photorezeptoren 
im Bienenauge mit maximaler Empfindliehkeit im Gelb-, Blau- und UV- 
Bereieh ist naheliegend, ]edoeh nieht unbedingt zwingend. Jedenfalls 
dr/iekg er aber eine Minimalforderung aus. 

Uber Spekgrumseiehung und Grundreizkurven siehe z. B. RrC~TER, Grundrig 
der Farbenlehre der Gegenwar~. Dresden und Leipzig: Theodor Steinkopf 1940. 
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Um ni~heren AufsehluB fiber den Bereieh der Blau-UV-i]bergangs- 
farben zu erlangen, wurde nun noeh das Unterseheidungsverm6gen der 
Bienen fiir die Reihe der Blauviolett d-UV-Mischfarben untersueht. 

Die 
fiir die 

~a.% i 

5. Die Unterscheidung der Blauviolett ~- Ultraviolett-Misch/arben, 
,,Bienen- Violettbereich" 

Untersuehung der Frage, w]eviel gut unterscheidbare FarbtSne 
Bienen zwischen Blauviolett 440 m# und UV 360 m# liegen, 
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~tbb. 30. Untersche idung tier BlauvJoleDD 440 m/x § UV 360 mS-2Ciisohlioh{er. Vertei lung der 
prozentualen Anfliige auf  die n~cheinander  gebotenen Blauviolet t  + UV-Mischlichter nach 
Dressur au~: 100% Blanviolet t  (l) ,  85% Bl~uviolett  + 15% UV (2), 65% Blauvio]et t  
35% UV (3), 40% Blauviolet t  + 60% UV (4) nnd  100% UV (5). Die Einzelpunkte  stellen 

die Mittelwerte der Anfliige auf das Vergleichsmischlicht in Prozent  aus jeweils 
5 Versnchen dar  

erfolgte in derselben Weise wie bei den Gelb Jr UV-Misctffarben 
(s. S. 445, ,,Bienen-Purpurbereich"). 

Die Bienen wurden zun~chst auf reines Blauviolett 440 m/~ in dop- 
pelter Einheitsenergie dressiert. Als VergMehslicht diente ein zweites 
Blauviolettlicht, dem in den Versuchen stufenweise UV 360 m# bei- 
gemiseht wurde. J~hnlieh wie bei den Gelb ~- UV-Versuehen zeigte sieh 
dabei, dab bereits wenige Prozent UV zu Blauviolett gemiseht genfigen, 
damit die Bienen das Blauviolettdressurlicht yon dem Vergleiehsmiseh- 
lichtunterscheiden: Bei 5% zugemischtem UV fliegen nur etwa 10% 
der Bienen falseh, bei 15% UV sogar nur noeh etwa 5% (Kurve 1 
in Abb. 30, 50 Versuche yore 20. September 1955). 

Zum Vergleich wurden die Bienen j etzt auf das reine UV 360 m#-Licht 
dressiert, wobei in den Versuchen dem UV-Vergleichs]icht Blauvio]ett 
beigemiseht wurde. Wie aus Kurve 5 in Abb. 30 (40 Versuche yore 
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21. September 1955) ersichtlich ist, mul~te dss UV-Vergleichslieht min- 
destens 40 % Blsuviole% enthMten, dsmit  es die Bienen yon reinem UV 
gut unterschieden. 

In dieser untersohiedlichen Wirknng der beiden SpektrMliehter 
gul~ert sich erneut die grol~e Sgttigung des UV. 

Die beiden Kurven (1 und 5) nmreil~en den Bereieh jener Mischfsrben, 
welche die Bienen sowohl yon Blauviolett sis such yon UV nnterscheiden. 
Wghlt man Ms Kriterium sehr guter Unterscheidung etwa 5% fMsche 
Anfltige, so reieht er yon 85% Blsuviolett + 15% UV bis etws 40% 
Blauviolett d- 60 % UV. Der entsprechende Bereich fiir die Gelb q- UV- 
~[isehfarben war schmgler und nsch dem reinen Gelb bin versehoben. 
Darin guBert sieh die geringere Sgttigung des Gelb gegeniiber der des 
Bl~uviolett. Der steile AbfM1 der Verwechslungskurven 1 und 5 und die 
grSl~ere Breite des umsehlossenen Bereiches lieBen vermuten, dsl~ die 
Bienen mehrere Blauviolett d-UV-Mischfsrben unterscheiden werden, 
da sich ja Misehungsreihen Ms stetig erwiesen hatten. 

Zur mSglichst willk/irfreien Prtifung dieser Frage wnrden die Bienen 
nun su~ dss erste, yon Blauviolett sehr gut unterscheidbare Mischungs- 
verhgl~nis 85% Blsuviolett d- 15% UV dressiert. In  den Versuohen 
stsnden wieder nscheinander die verschiedenen Misehlichter zur Wahl. 
Knrve 2 in Abb. 30 (50 Versuehe veto 22. September 1955) zeigt dss 
Ergebnis: D~s Dressurmischlieht wird mit dem reinen Blauviolettlicht 
n~hezu iiberhsupt nicht verwechselt (r fslsche Anflfige). Mit steigen- 
dem UV-GehMt des Vergleichslichtes nimmt die Verwechslung zu, his 
zum Maximum der Kurve (knapp 50% falsehe Anfl/ige)bei gleichem 
Mischverhiiltnis der beiden Lichter. Steigt der UV-GehMt des Misch- 
lichtes welter, so nimmt die Verwechslung rasch wieder ab bis zu sehr 
guter Unterscheidung bei einem weiteren Mischverhgltnis yon 65 % l~lsu- 
violett d- 35 % UV. Demzufolge wurde nunmehr auf dieses Mischungs- 
verhgltnis dressiert und in 40 Versuchen vom 23. September 1955 wie 
vorher die Verwechslnngskurve sufgestellt (Kurve 3 in Abb. 30). Als 
letztes Misehungsverhgltnis, das sowohl yon den vorigen Ms such yon 
reinem UV sehr gut unterschieden wird, kam dss Verhgltnis 40% t~]au- 
violett ~- 60% UV in Frsge. So wurde such darauf dressiert nnd in 
50 Versuchen vom 2r September 1955 die Verwechslungskurve er- 
mittelt (Kurve 4 in Abb. 30). Da das Ultraviolett grSl~ere bienensubjek- 
rive ttelligkeit Ms Blauviolett besitzt, wird die Helligkeit der energie- 
gleichen Mischliehter yon Blsuviolett nach Ultraviolett zunehmen. Bs 
kSnnte einwenden, die Unterscheidung innerhMb der Mischreihe beruhe 
vielleicht suf diesem Helligkeitssnstieg. Um diesen Einw~nd suszu- 
schMten, wurden noch die folgenden Vergleiehsversuche durchgeffihrt: 

Die Bienen wurden ant 15% UV (das ist der UV-gehMt des ersten 
sehr gut unterseheidbsren }iischliehtes s. Abb. 30) gegen kleinere nnd 

Z. vergl. :Physiol. Bd. 38 32 
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gr5Bere Energiemengen UV dressiert. Dabei bleibt der Farbton der 
verschiedenen Gegendressurlichter derselbe und nur die Helligkeit ~ndert 
sieh. In den 50 Versuchen yore 25. September 1955 zeigte sich (Knrve 1 
in Abb.. 31), dab die Bienen das Dressurlicht nur so lange starker be- 
flogen, als es gr5gere Strahlungsdichte als das Vergleichslieht hatte. 
Soba]d die Energie des UV-Vergleiehsliehtes grSBer, d. h. sobald es heller 

als das Dressur- UV- 

- -  die Bienen das Ver- 
gleichslieht stgrker als 

dl,, ~ < vs, weck~/~,,Tg das Dressurlieht: Die 

' i 
// i, 

Verweehslungskurve 
steigt fiber 50 % hinaus. 
Der unmittelbare Ab- 
fall der Verwechslungs- 
kurve 2 nach ihrem Ma- 
ximum bei 50%, trotz 
ansteigender bienensub- 
jektiver Helligkeit des 
Vergleiehslichtes, muB 
somit ~uf einem Farb- 
tonunterschied beruhen. 
Denn eine Dressur auf 
das dunklere zweier 
Liehter gelingt nur dann 
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Abb.  31. Vergleichsversuche, I~urve 1: Untersche idung 
yon Farbl ichtern  verschiedener  Strahlungsdichte ,  aber  
gleichen Farb tones  (UV) nach Dressur auf  eine bes t immte  
Strahlungsdichte  (15% der  Einheitsenergie).  K u r v e  2: 
Unte rsche idung  verschiedener  Blauviolet t  + UV-Misch- 
l ichter nach  Dressur auf 85% Blauviolet* + 15% Ul t ra-  
violet t  (aus Abb. 30). Die Einzelpunkte  stelten die Mittel- 
werte  der An~lfige auf  das Gegendressurmischlicht  in 

Prozent  aus jeweils 5 Versuchen dar  spielend, w e n n  sie v e r -  

schiedenen Farbton be- 
sitzen. Die gleichmaBige Gestalt der 5 Verwechslungskurven in Abb. 30 
beweist welter, dab sich der Farbton langs der Blanviolett-UV-Misch- 
reihe stetig andert, gemaB dem dritten GRASSMAN~Ysehen Gesetz. 

Aus den Versuchen geht somit hervor, daft zwischen dem Blau- und 
U V-Bereich der Bienen ein deutlich ausgeprggter Bereich von Blau -~ U V- 
Ubergangs/arben liegt: Zwischen Blauviolett 440 m# und UV 360 mix, ver- 
m6gen die Bienen drei Farbt6ne von den A usgangs]arben und voneinander sehr 
gut, d. h. zu mehr als 95% (richtige Anflfige) unterscheiden. Wghlt man 
als Kriterium m~Biger Unterscheidung 70--80%, so kann man sagen, 
dab die Bienen zwischen Blauviolett und UV sieben ~'arbtgne mgflig 
unterscheiden k5nnen (Maxima und Sehnittpunkte der Verwechslungs- 
kurven). 

Die Behauptung, dab diese Farbt5ne der Blauviolett d-UV-Misch- 
farben die SpektralfarbtSne zwisehen Blauviolett und UV fiir die Bienen 
darstellen, ist direkt ffir den Farbton der We]lenl~nge 375 m# best~tigt. 
Die Bienen verwechselten Licht dieser Wellenl~nge mit einem Mischlicht 
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aus 30--20% Blauviolett (zu 70--80% UV gemiseht). (s. Kurve 4 in 
Abb. 29.) Dem Misehverh~iltnis bei dem Sehnit tpunkt  yon Kurve  4 
und 5 in Abb. 30 ist demnaeh die Wellenlgnge 375 m #  zuzuordnen. Es 
besteht kein Grund, daran zu zweifeln, dal3 den fibrigen Misehliehtern 
ebenso Wellenlgngen zwisehen 440 mu  und 360 m #  zugeordnet werden 
kSnnen. 

Aus dem Wellenl/tngenabstand yon 80 m/~ zwischen Blauviolett und 
UV ergibt sieh ffir die sehr gut unterseheidbaren Zwisehenfarbt6ne ein 
Wellenl~ingenintervall yon etwa 26 m#, ffir die mggig unterseheidbaren 
ein Intervall  yon etwa 11 m#. Da die erste, yon der Wellenlgnge 360 m #  
mgf~ig unterseheidbare Wellenl~inge 15 m #  entfernt ist, gndert sich der 
Farbton in der Mitre des Bereiches olfenbar schneller als am Rande. 

Dieser mittlere Bereich der Blau-UV-Ubergangs/arben wird als Bienen- 
Violettbereich bezeiehnet; er weist sich durch seine itberaus gute Unter- 
scheidung gegenitber dem Blaubereich und dem UV-Bereich als weitere 
Bienenhaupt/arbe aus. Zun~ehst kann er umsehrieben werden dutch die 
yon Kurve 3 in Abb. 30 oberhalb der 5%-(fa lsehe  Anfliige) Grenze 
umschlossenen Blauviolett-+-UV-Misehverh~ltnisse. Die Mitte dieses 
Bereiehes stellt dann die Komplementgrfarbe zu Gelb 588 m#  dar, denn 
66,5 % Blauviolett + 33,5 % UV erg~nzen Gelb zu Bienenweig (s. S. 459). 

Die Hauptergebnisse der Dressurversuehe am Spektralfarbmiseh- 
appara t  fiber das Farbsystem der Bienen sind qualitativ zusammen- 
fassend dargestellt in dem in Abb. 32 gezeiehneten Farbenkreis der 
Bienen. 

6. Der Farbenlcreis der Bienen, Vergleich mit dem des Menschen 

Die Bienen unterseheiden sechs Haupt/arbqualit~iten. Zu den vier 
yon K f f ~  angegebenen Bereichen (Gelb-, Blaugri~n-, Blau- und UV- 
Bereich) kommen als weitere sehr gut unterscheidbare Farbbereiche 
noch hinzu, der Blau -~ UV-Violettbereich und der Gelb @ UV-Purpur- 
bereich. Der letztere verbindet die ffinf Spektralbereiehe zum Farben- 
kreis. Dabei ist nicht entschieden, ob die Enden des Bienenspektrums 
einander im Farbton ~hneln. Ffir das Bestehen des Farbenkreises ist 
jedenfMls die J~hnlichkeit der Spektrumsenden keine notwendige Voraus- 
setzung. 

Die sechs Hauptfarbquali t~ten lassen sich auf drei Grund/arbbereiche 
zurfiekffihren, auf den Gelb-, Blau- und UV-Bereich. Diese Bereiehe 
zeiehnen sieh dureh grSBere spektrale Ausdehnung und grSBere bienen- 
subjektive Ss aus ; in ihnen i~ndert sich der Farbton im Spektrum 
langsamer Ms in den Zwisehenbereiehen. Die Farbqualit~ten der drei 
Zwischenbereiche gehen aus der Mischung der Grundfarbbereiche hervor : 
Dureh die Misehung yon Gelb- und Bl~ubereich entsteht ffir die Bienen 
der F~rbton des Blaugri~nbereiches. Er ist identisch mit  dem yon WeiB 

32* 
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ohne UV. Desgleiehen geht aus der Misehung yon Blau und UV der 
Farbton des Blau-UV-Violettbereiches und aus der Misehung yon Gelb 
und UV der Farbton des Gelb-UV-Purpurbereiches hervor. Die Misehung 
Mler drei Grundfarbbereiehe wirkt auf die Bienen wie unbuntes Lieht 
(,,WeiB"). Demnaeh ist jeder Grundfarbbereieh komplementiir zu dem 
Zwisehenbereieh der beiden fibrigen Grundfarbbereiehe. Die drei Kom- 
pIementii,~/arbenpaare der Bienen sind somit : BIa'~griin- und UV-Bereich, 
Gelb- und Violettbereich, sowie Blau- und Purpurbereich. Alle diese Er- 
gebnisse beweisen, dal~ das Farbsystem der Bienen trichromatisch ist ~. 

Jo0~ 
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den B/enen F~rbenkret'~ #es Plensehen 
Abb. 32. F~rbenkreis tier Bienen und des ~ensehen. Sehraffiert die drei Grundf~rbbereiehe. 
Dazwischen  die d u t c h  add i t ive  Mischung  der e r s te ren  da r s t e l lba ren  Zwisehenfarbbere iehe .  

Gegenf tber l iegende S e k t o r e n  beze ichnen  K o m p l e m e n t ~ r f a r b e n p a a r e  

Die prinzipielle Gleiehheit des Farbenkreises der Bienen und des 
Mensehen und die effektive Versehiedenheit Ms Folge der relativen Ver- 
sehiebung der jeweils sichtbaren Spektralgebiete ist aus Abb. 32 klar 
zu erkennen. Die Gleiehheit der Schemata darf freilieh nieht fiber die 
untersehiedliehe Leistungsf~higkeit des F~rbensinnes yon Biene und 
Menseh hinwegt~usehen, wenngleieh der Untersehied nieht so riesengro~ 
ist, wie man bisher angenommen hat. 

Besonders der Befund, dab die Bienen die drei flit den Mensehen so 
grundverschiedenen ]~arben I~ot (Orange), Gelb und Griin in den Ver- 
suehen yon v. F~ISC~, LOTNAI~ und HEt~TZ verweehselten, verleitete zu 
der Vorstellung, dab der Farbensinn der Bienen ganz unvergleichlieh 
sehleehter ausgebildet sei als der des Mensehen. ])as Spektralgebiet yon 
650--500 m}t (Rot-Grfin) stellt zwar tatsgchlieh nur eine einzige Bienen- 
hauptfarbqua!it~t dar. Dafiir folgen aber nach der kurzwelligen Seito 

1 Auf ganz anderem Wege kamAvT~v~ (1953) zu der Ansicht, dab sieh auch das 
Farbensehen yon Calliphora im wesent.liehen wohl auf drei Rezeptorensystemen 
aufbaut. Mitgels der elektrophysiologisehen Methode maehte er fiir den Bereieh 
yon 400--700 m# zwei Systeme mit maximaler Empfindlichkeit im Rot (630 m u) bzw. 
im Griin (510 rose) wahrscheinlich; ein drittes vermutet er im UV. 
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vier bzw. mit Bienenpurpur ffinf weitere Hauptfarbbreiche, wobei in 
dreien davon der mensehliehe Farbensinn versagt: Gerade in dem UV- 
Bereieh, dem Gelb @ UV-Purpur- und dem Blau ~-UV-Violettbereich 
(in denen der Menseh entweder gar niehts, unver/~ndertes Gelb oder un- 
ver~ndertes Blauviolett sieht) zeigten sich die Bienen zu einer guten 
Farbtonunterseheidung bef~higt. 

Die Ergebnisse der reizmetrisehen Untersuchung des Farbensehens 
der Bienen bilden eine neue Grundlage ftir blfitenSkologisehe Betrach- 
tungen. Um Aussagen fiber Beziehungen zwisehen der besonderen Aus- 
bildung des Farbensinnes der Bienen und den Blfitenfarben machen zu 
kSnnen, bestimmte ich die B1/itenreflexion yon etwa 200 einheimischen 
Arten in den ffir die Bienen bedeutungsvollen Spektralbereichen. Die 
Bestimmung wurde photographiseh, quantitativ auswertbar, mittels der- 
selben Interferenzfilter durehgeftihrt, wie sie zur Prfifung des Farben- 
sehens der Bienen verwendet wurden. Die Ergebnisse dieser Unter- 
suehung werde ieh sparer berichten. 

Zusammenfassung 

1. Zur reizmetrischen Untersuchung des Farbensehens der Bienen 
wurde ein Spektralfarbmischapparat entwickelt, der den Erfordernissen 
einer Bienendressur entsprieht: Vier horizontale UV-durchli~ssige IM:att- 
scheiben (Durehmesser 6 cm), welche die Quarzfutterglgschen tragen, 
kSnnen yon nnten mit versehiedenen monoehromatisehen Spektra]- 
liehtern, mit ,,WeilY'lieht mit und ohne UV oder mit Mischlichtern aus 
zwei und drei Spektrallichtern beleuchtet werden. Der Apparat befindet 
sich in einem yon Tageslicht mal~ig erhellten Raum, in den die Bienen 
durch die FensterSffnung hereinfliegen. Die Dressuren wurden stets 
nur mit wenigen gezeichneten Bienen durchgeffihrt. 

2. In Vorversuchen wurde die l%eizwirksamkeit einiger Spektrallichter 
durch eine Sehwe]lenbestimmung geprfift. Es ergab sich, dab UV 360 rote 
mit Abstand das reizwirksamste SloektrMlieht ffir die Bienen darstellt. 
Ibm folgen Blauviolett 440 m/~, Grfin 530 mtt, Ge]b 588 m#, Blau- 
grtin 490 m/~ und Orange 616 m/~. An der l%eizwirksamkeit der Spek- 
tralfarben sind deren bienensubjektive Itelligkeit und Sattigung beteiligt. 

3. Die Bestimmung der' bienensubjektiven Sgttigung derselben 
SpektrMfarben (aus der Menge SpektrMlieht, die zu Wei61icht gemischt 
werden mul~, bis die Bienen den Dressurfarbton erkennen) zeigte, dal~ UV 
auch das gesgttigste yon allen Spektral]ichtern ist. Ibm folgen Blau- 
violett und die Farben des Ge]bbereiehes. Am unges~ttigsten erwies 
sieh Blaugrfim 

4. Wie hell den Bienen die einzelnen SpektrMfarblichter relativ er- 
scheinen, konnte aus 2. und 3. nicht eindeutig erschlossen werden. Auf 
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Grund der Bestimmung der relativen Reizwirksamkeit yon Weil~ mit 
und Weil~ ohne UV-Licht kann lediglich gesagt werden, d~l~ UV auch 
grSBere bienensubjektive Helligkeit besitzt als die tibrigen Spektral- 
farben im Durchschnitt.  

5. In den Hauptversuchen wurde zun~chst die We]lenl~ngenunter- 
scheidung innerhalb der vier Ki2~seben  H&uptspektralbereiche der 
Bienen geprfift: Im Ge]bbereich vermSgen die Bienen Orange 616 m/~, 
Gelb 588 m,u und Griin 530 m# dem Farbton nach miil~ig zu unter- 
scheiden. Der schmale Bluugrfinbereioh hebt sieh in der Unterscheidung 
schurf gegen die angrenzenden Wellenli~ngen Grfin 530 m# und Blau 474 
m# ~b. Im Blaubereieh verm5gen die Bienen Blau 474 m/~ and Bl~u- 
violett sogar etwas besser dem F~rbton nach zu unterscheiden als Orange 
und Grtin im Gelbbereieh. Auoh der UV-Bereich ist qualitativ diffe- 
renziert, da UV 375 m# und UV 360 m/J bereits merk]ieh unterschJe- 
den wurden. 

6. Als neue H~uptfarbqu~lit~t der Bienen erwies sich der Bereich der 
Gelb -~- UV-Hischfarben (Bienen-Purpurbereich), der die Endbereiohe 
des Bienenspektrums zum Farbenkreis verbindet. Innerhalb des Purpur- 
bereiches werden zwischen Gelb 588 m# und UV 360 m #  zwei l~arbtSne 
gut (>  90 % richtige Anfliige) bzw. ftinf F~rbtSne mi~l~ig (>  70 % rich- 
tige Anflfige) unterschieden. In den Mischungsverh~ltnissen ~uBerte 
sioh eindrueksvoll die grebe S~ttigung des UV : Bereits zwei Energiepro- 
zen tUV zu (98%) Gelb gemisoht genfigen, um den Farbton des Gelb 
ffir die Bienen merklieh zu ~ndern. 

7. Als weitere neue Hauptfarbqualit~t der Bienen zeichnete sigh der 
Bereieh der B]auviolett -~ UV-Hischfarben aus (Bienen-Violettbereich). 
In ibm unterscheiden die Bienen zwischen Blauviolett 440 m #  und 
UV 360 m#  sog~r drei verschiedene FarbtSne sehr gut bzw. sieben 
FarbtSne mi~gig. Hier geniigten 3% UV zu Blauviolett gemischt, um 
es von reinem Blauviolett ffir die Bienen im Farbton merklich verschie- 
den zu maehen. 

8. Entgegen der Behauptung yon M. H~RTZ und ENGL~NDEI~ kann 
Weig mit UV (BienenweiB) auch in horizontaler Lage Dressurfarbe 
werden, allerdings etwas sGhlechter Ms WeiB ohne UV. WeiB ohne UV 
wirkt auf die Bienen wie ungesi~ttigtes Blaugrtin. (Bestgtigung der Aus- 
sage vet1 M. HEI~TZ.) 

9. Wie dutch Versuche yon M. HERTZ schon nahegelegt, erwiesen sieh 
Blaugrfin und UV tats~ehliGh als Komplementiirfarben der Bienen. Die 
additive Mischung yon 85 % Blaugrfin @ 15 % UV verwechselten sie mit 
BienenweiB. 

10. Die Vermutung, dub auch Gelb und Blau Komplementgrfarben 
der Bienen seien, traf night zu. Die additive Mischung yon Gelb und 
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Bl~u wurde viehnehr  mi t  Weil3 ohne UV verweehselt. Die Wirkung  yon 
BienenweiB ]ie8 sich nu r  dureh die Misehung 55,25% Gelb + 29,75% 
Blauviole t t  + 15% UV erzielen. Komplement/~r zum Ge]bbereich ist 
somit  der Bienen-Violet tbereich,  komplementi / r  zum Blgubereich der 
Bienen-Purpurbere ich .  

11. Du tch  die Misehung v011 Spektr~lreizen des Gelbbereiches mi t  
solchen des Blgubereiches konnte  stets der F a r b t o n  des Bl~ugrfin naeh- 
gebildet werden. Auch die Mischung des gesamten Gelb- mi t  dem 
gesamten Blaubereich ergibt  ffir die Bienen den F a r b t o n  des spektral  

d~zwischenliegenden Blaugrfinbereiches. 

12. Aus -we i t e ren  Farbmisehversuchen  konnte  die Gfiltigkeit der 
GRASSMA~Nschen Gesetze auch ffir das F~rbensehen der Bienen nach- 
gewiesen werden. Das F~rbsys tem der Bienen ist yon grunds/~tzlich 
gleicher Art  wie das Farbsys tem des Mensehen. Es ist t r iehromatisch.  
Zusammenfassende Besprechungen des Farbsys tems  der Bienen s. S. 464 

und  473. 
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