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Einleitung: Bisherige Kenntnis

Seit dem klassischen Nachweis eines echten Farbensinnes bei der
Honighiene durch K. v. FriscH (1914) behandelten zahlreiche Arbeiten
Einzelfragen des Farbensehens der Bienen mit zum Teil widersprechen-
den Ergebnissen. Zusammenfassend sei die bisherige Kenntnis kurz
referiert:

Bienen reagieren auf Lichtreize in einem Wellenlingenbereich von
650-—300my nach deniibereinstimmenden Ergebnissen mehrerer Autoren,
insbesondere nach Ktrux (1924) und BrrrHOLF (1928, 1931). Der fiir
die Bienen sichtbare Spektralbereich ist somit gegeniiber unserem Sehen
bei etwa gleicher Breite betriichtlich nach der kurzwelligen Seite hin ing
Ultraviolett verschoben.

Die Frage nach der relativen Empfindlichkeit der Bienen fiir ver-
schiedene Spektrallichter ist nicht eindeutig geklirt: BErTHOLY zeigt
in seiner Arbeit (1931) eine zweigipfelige Kurve mit einem Maximum bei
550 myu im Gelbgriin und einem 4'/;malso hohenim UV bei360 myu. SANDER
(1933) findet dagegen nur eine eingipfelige Kurve mit dem Maximum
im Griin bei 530 ym und keine Spur eines Wiederanstieges im UV. Grin
wurde auch von v. Hess (1916) und ScHLIEPER (1927, 1928) als die reiz-
wirksamste Farbe fiir die Bienen angegeben in dem uns sichtbaren
Bereich. Versuche von v. Hess (1920) sprachen dann fir eine héhere
Reizwirksamkeit im UV.

Im gesamten Spektrum kénnen die Bienen nach Ktnmn (1924) vier
Wellenldngenbereiche gut unterscheiden: Einen breiten Gelbbereich von
650—b500mp, der fiir uns die Farben Orange, Gelb und Griin enthilt,
einen schmalen, uns als Ubergangsfarbe erscheinenden Blaugriinbereich
von 500—480 myu, weiter den Blau und Violett umfassenden Blaubereich
von 480—400 my und schlieflich den uns unsichtbaren UV-Bereich von
400—300 my. - Die Frage, ob die Bienen innerhalb dieser Hauptreiz-
qualitdten noch feinere Wellenlingenabstufungen unterscheiden kénnen,
wurde widersprechend beantwortet. KUmN und FrANKEL (1927) und
BErTHOLF (1928) wiesen ein geringes Unterscheidungsvermégen fiir
Gelb und Griin und fiir Blau und Violett nach. Lotmar (1933) fand
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allerdings, daf3 die Unterscheidung dieser Farben bei ihren Versuchen
mit Pigmentpapieren offenbar nach der verschiedenen Helligkeit dieser
Papiere fiir die Bienen erfolgte.

Die Feststellung der Rotblindheit und UV-Sichtigkeit der Bienen
wari die Frage auf, ob und was sie ,,Weil}** (Unbunt) sehen. Die Ver-
suche von Lutrz (1933), HErTZz (1937) und ENGLANDER (1941) zeigten,
daB die Bienen in der Lage sind, zwei uns gleich erscheinende Weil3-
papiere auf Grund verschiedenen UV-f4ehaltes gut zu unterscheiden.
Hertz sieht in dem Umstand, daB bei ihren Versuchen Weil mit UV
iberhaupt nicht dressurfihig war, Weill ohne UV dagegen ebensogut
wie Farben, einen Beweis fiir die theoretisch zu fordernde Annahme, daf3
Weil mit UV den Bienen neutral, Weil ohne UV hingegen farbig er-
scheint. DaB sich die Bienen auf Weifl mit UV in horizontaler Anordnung
nicht dressieren lassen, berichten auch Hérmany (1934) und ENGLANDER
(1941). v. Friscr (1914) und Ktraw (1924) konnten einen Dressurerfolg
verzeichnen; allerdings war dabei der UV-Gehalt in unbestimmtem Maf
geschwécht. In vertikaler Anordnung gelingt nach ENGLANDER die
Dressur auf Weill mit UV jedoch gut.

Durch den Nachweis des simultanen Farbkontrastes fiir Gelb und
Blau machte KtnN (1927) wahrscheinlich, dal diese beiden Farben auch
fir die Bienen Komplementédrfarben sind. Es lag nahe, dies ebenfalls
fiir Blaugriin und UV zu vermuten. In Analogie zu unserem Farben-
sehen miilte dann ein Weil ohne UV den Bienen Blaugrin erscheinen.
Tatsdchlich bekraftigen Versuche von HErTz (1939) mit OsTwaLp Blau-
griin Nr. 20 diese Vermutung und sichern indirekt die Annahme, daf}
Blaugrin und UV Komplementérfarben sind?!.

Ein direkter Beweis fiir diese bedeutungsvolle Aussage fehlt. Ebenso
ist {iber Mischfarben und die Gesetze der additiven Farbmischung bei
Bienen mangels eines geeigneten Spektralfarbmischapparates mnoch
nichts bekannt. Erst mit ihrer Kenntnis kann ein System des Farben-
sehens der Bienen aufgestellt werden.

Ziel der vorliegenden Arbeit ist die Gewinnung einer gesicherten
Vorstellung vom Farbsystem der Bienen. Ich entwickelte deshalb einen
Spektralfarbmischapparat, der eine reizmetrische Untersuchung des
Farbensehens der Bienen mittels der Dressurmethode ermdéglicht.

Meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Professor v. FriscH, danke ich fiir die
Anregung zu dieser Arbeit und fir die groBziigige Unterstiitzung. Herrn Professor
RorrwacEN danke ich fiir stets gerne geleistete Beratung in physikalischen Fragen

und fiir das freundliche Entgegenkommen, den Apparat in der feinmechanischen
Werkstitte seines Institutes? bauen zu lassen.

1 Eine Eroérterung der genannten und weiterer Arbeiten erfolgt, soweit zur
Klarung strittiger Fragen notig, bei Besprechung der eigenen Ergebnisse.
2 T1. Physikalisches Institut der Universitdt Miinchen.
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Figene Methode: Spektralfarbmischapparat fiir Bienendressuren

Forderungen an den Apparat. Fir die reizmetrische Untersuchung
des Farbensehens der Bienen mufl der Apparat folgende Hauptforde-
rungen erfiillen:

Mindestens vier nahe beisammenliegende Dressurflichen sollen in beliebigen,
definierten Spektralfarben und Unbunt strahlen koénnen.

Das Unbuntlicht soll UV enthalten und die Energieverteilung des Sonnen-
lichtes haben.

Die Strahlungsdichte der Dressurflachen soll kontinuierlich und unabhingig
verdnderbar sein.

Zwei oder drei Spektralfarblichter sollen in beliebigen Intensitatsverhéltnissen
additiv gemischt werden kénnen.

Fin LichtmeBgerat soll eine Energievergleichsmessung der einzelnen Farb- und
Unbuntstrahlungen ermdoglichen.

Die Strahlungsdichte der Farblichter an den Dressurflichen soll so grof sein,
daB die Farben in einem von Tageslicht erheliten Raume gut sichtbar sind.

Die Dressurflichen sollen in ihrer Lage gegeniiber der Umgebung verénder-
bar sein.

Die Dressurflichen sollen mit leicht auswechselbaren, farblosen Futtereinrich-
tungen versehen sein.

Zur Priifung des Farbensehens beim Menschen entwickelten HurM-
worrz und HERING grole Spektralapparate, mit welchen man die spek-
trale Zerlegung unbunten Lichtes und die beliebige Mischung homogener
Strahlungen erzielen konnte. Beide Apparate und alle neueren Spektral-
mischapparate, die auf demselben Prinzip aufbauen (Zerlegung weillen
Lichtes durch Prismen, Isolierung bestimmter Farben durch Blenden,
Vereinigung der Farbstrahlen durch Linsen) sind sehr kostspielig; ins-
besondere, wenn die Beriicksichtigung des Ultraviolett eine durch-
gehende Quarzoptik notig macht. Trotzdem wiirde selbst ein solcher
Apparat fiir die Untersuchung des Farbensehens der Bienen nur bedingt
geeignet sein, da er nicht allen oben angedeuteten Erfordernissen ent-
spricht.

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

Prinzip des Apparates. Mittels Interferenzlinienfilter oder optischer Farb-
glaser werden aus dem Licht einer Xenon-Hochdrucklampe die gewiinschten Farben
erzeugt. Durch acht quadratische Doppelblenden kann die Intensitit der Einzel-
strahlungen beliebig verindert werden. Je drei Farblichter treten in eine Reflexions-
mischkammer ein, die mit geknitterter Aluminiumfolie ausgekleidet ist. Je ein
Farb- oder Weillicht gelangt in eine kleinere Reflexionskammer. In den Misch-
kammern erfolgt nach dem Prinzip der diffusen Reflexion in der Ulbricht-Kugel die
Mischung der Farbstrahlen. Die verschiedenen Spektral-, Misch- oder Unbuntlichter
beleuchten von unten vier horizontale kreisférmige UV-durchlassige Mattscheiben,
welche die QuarzfuttergefiBe fiir die Dressur tragen. Der ganze Apparat dreht sich
langsam um seine Achse. Die Energievergleichsmessung erfolgt mittels eines
Photoelementes und Spiegelgalvanometers (Konstruktionsschema s. Abb. 1).
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Technisehe Einzelheiten (s. Abb. 1-—5). Als Lichtquelle dient die Xenon-Hoch-
drucklampe XBO 162 von Osram. Sie ist die zur Zeit beste Tageslichtlampe. Die
Temperatur des Lichtbogens erreicht mit 6050° K die Farbtemperatur des Sonnen-
lichtes. Thre Leistungsaufnahme betrigt 160 Watt, der erzeugte Lichtstrom
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Abb. 1. Spektralfarbmischapparat zur reizmetrischen Untersuchung des Farbensehens der
Bienen mittels der Dressurmethode. Konstruktionsschema im MafBstab 1: 7.6

3200 Lumen. Um ein gleichmiBiges Brennen des Bogens zu erzielen, wird das
Gleichrichtervorschaltgerdt Type VX 201 von Siemens verwendet. Die notige
Ziindspannung von 30000 Volt liefert das Transformatorziindgerit ZIF von
Osram.

Die hohe Temperatur der Lampe macht besondere SchutzmaBnahmen fir die
Interferenzfilter notig. Um die intensive Wirmestrahlung von den Filtern abzu-
halten, werden die von Schott & Gen. neu entwickelten, UV-durchlissigen Phos-
phat-Warmeabsorptionsglaser hoher Hitzebestdndigkeit Kg 2 verwendet. Um die
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hohe Konvektionswarme schneller abzufithren, ist ein Ventilator eingebaut, der
aber einen Verteiler Frischluft an die Lampe und die sehr heiflen Warmeschutz-
filter fahrt. Die Innenseite des achteckigen Lampengehduses ist mit Asbest und
Alumininmfolie ausgekleidet. Durch vier horizontale Rohre entstromt die Heif3-
luft daraus.

In die acht Seitenflichen des Gehduses sind die Fassungen fiir die Farbfilter
eingesetzt. Zur Erzeugung der Spektralfarben werden Spektralfarbfilter vom Typ

Abb. 2 © AbbL.3
Abb. 2. Lampengeh&use gedfinet, schrdg von oben. Xenon-Hochdrucklampe,
Warmeschutzfilter, Abschirmfldchen, Interferenztilter und Blenden sichtbar
Abb. 3. Der offene Apparat mit den Lichtkammern in Betrieb. Eine Reflexionsmischkammer
zur Seite geklappt

FIL bzw. Interferenzlinienfiiter vom Typ PIL von Schott & Gen. verwendet. Zur
Herstellung des UV dient das optische Farbglas UG 2 bzw. eine Farbfilterkombi-
nation UG 5 + GG 13, fir WeiBlicht ohne UV dasFilterglas GG 13 und fiir Weif-
licht mit UV das TFilterglas Wg 7. Durchmesser der Filter: 55 mm.

Zur Intensititsinderung dienen Doppelblenden mit quadratischem Blenden-
fenster, die unmittelbar vor den Filtern angebracht sind. Beim Drehen einer Welle
wird die durchstrahlte Filterfliche symmetrisch sehr fein verindert, wobei die
Blendendffnung an einem Mafstab abgelesen werden kann.

Je drei Blenden begrenzen die beiden Reflexionsmischkammern. Um den
Idealfall der Reflexion in der Ulbricht-Kugel zu verwirklichen, mufiten die Kam-
mern kugelférmig und MgO-beraucht sein. Da jedoch die Energie der einzelnen
Strahlungen nicht aus der Blendensffnung ermittelt wird, sondern durch Messung
der Energie an den Dressurflichen mittels des geeichten Photoelementes, kann die
Form der Reflexionsmischkammern der Gestalt des Lampengehiuses angepafit
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werden. Bedingung ist nur, daBl die Spektralfarben gut gemischt werden. Statt
die Kammern mit MgO zu berauchen, kleidete ich sie mit fein geknitterter Al-Folie
aus, die zwar eine vergroberte, dafiir aber lichtstarkere diffuse Reflexion hervor-
bringt. Beim Austritt des Mischlichtes aus der unteren Halfte der Kammer wird
es durch eine Wg 7-Mattscheibe weiter zerstreut und erfiillt gleichmaBig die obere
Halfte, so daB sich auch bei schriger Aufsicht auf die Dressurflichen Helligkeit und
Farbton kaum &ndern. In die beiden schmalen Reflexionskammern tritt Licht

Abb. 4 Abb. 5
Abb. 4. Der Apparat geschlossen im offenen Versuchsschrinkchen. Al-Mantel mit
Abzugréhren und Deckplatte aufgesteckt. Unten: Gleichrichter- und Ziindgerit

Abb. 5. Die Versuchsecke: Die Dressurmattscheiben mit den Quarzfuttergléischen strahlen
in 4 verschiedenen Farben. Links oben: Luxmeter zur Messung der Raumhelligkeit.
Rechts oben: Ende der Skala fiir das Spiegelgalvanometer zur Energievergleichsmessung

durch je eine Blende. In ihnen kann nur Weilllicht oder Monochromatlicht geboten
werden. Die Kammern stellte ich aus Drahtnetz und einer Plastikmodelliermasse her.

Um die vier Lichtkammern schlieBt sich ein abnehmbarer Zylindermantel aus
Al-Blech, der oben eine schlecht wiarmeleitende Pertinaxscheibe von 35 em Durch-
messer trigt. In ihr befinden sich iiber den vier Mattscheiben der Lichtkammern
vier entsprechende Offnungen von 6 cm Durchmesser, in die leicht wechselbare
Wg 7-Mattscheiben — die Dressurflichen — eingelegt sind. Auf diesen stehen ver-
kehrt die Quarzfuttergliser. In den unteren geschliffenen Rand der Glaschen sind
8 Kerben eingefrist, aus denen die Bienen das Zuckerwasser saugen und durch die
Luft eindringen kann. Unter den Dressurmattscheiben liegen noch sternférmige
Blenden, so daf} letztlich von oben in einem Abstand von 12 cm vier in belisbigen
Farben leuchtende Sterne sichtbar sind. Die bei vollig offenen Blenden maximal
erzeugbare Beleuchtungsstérke der Dressurflichen betrigt bei WeiBlicht 900 Lux.
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Zur Ausschaltung einer Ortsdressur wird der ganze Apparat mit 1 Umdrehung
je Minute durch einen kleinen Elektromotor gedreht. Die Stromzuleitungen fir
die Lampe und den Ventilatormotor werden itber Schleifkontakte gefithrt.

Der Apparat ist lichtdicht in ein Schrankchen eingebaut, das auch die elektri-
schen Vorschaltgerite enthalt. Ein Abzug fir die HeiBluft fithrt daraus ins Freie.
Der Deckel des Schrinkchens hat eine kreisformige Offnung von 30 cm Durch-
messer, in der die Oberfliche des Apparates mit vier leuchtenden Dressurflachen
erscheint. Deckel und Vorderwand kénnen aufgeklappt werden, so daBl der Apparat
zur Blendenregulierung und zum Filterwechsel leicht zugénglich ist.

Versuchsraum und Ort. Das Schrinkchen steht in einer Ecke des 2 X 2m
grofen Versuchsraumes. Winde und Decke des Raumes sind weill gekalkt, alle
Holzteile mit Bleiweill gestrichen. Die Versuchsecke ist in Neutralgrau gehalten.
Durch eine Fensterotfnung 110 X 60 cm wird der Raum gut erhellt. Die Helligkeit
nimmt von 500 Lux in der Raummitte auf 25 Lux in der Versuchsecke ab. Mittels
einer Schiebeblende kann die Fensterdffnung verindert und die Raumhelligkeit
konstant gehalten werden. Ein schmales Vordach halt das direkte Sonnenlicht ab.
Vor der nach Siiden gerichteten Fensterdffnung steht in 3 m Entfernung der
Bienenstock. Die ganze Versuchsanlage befindet sich in einem Garten im Osten
Miinchens, Nérdl., Waldstr. 17.

Versuchsverlauf. Die Bienen werden dressiert, vom Stock in den
Versuchsraum zu fliegen und an den Quarzgldschen tiber der Dressurfarbe
Zuckerwasser zu saugen. Uber der Gegendressurfarbe finden sie ein mit
Wasser gefiilltes Gléschen. Sind die Bienen befahigt, einen Unterschied
der beiden Strahlungen wahrzunehmen, so werden sie dies im Versuch
durch stirkeren Anflug der Dressurfarbe zeigen, wobei iiber beiden

Farben wagssergefiillte Gléschen stehen.

Die Versuche laufen in einer kombinjerten Dressur-Versuchsfolge ab.
Bei Differenzdressuren zwischen zwei Farblichtern stellen zwei der
strahlenden Sternflichen, die eine davon mit Zuckerwasser, die Dressur-
anordnung dar. Die beiden anderen, die in denselben Farben und In-
tensitdten strahlen, beide mit Wasser in den Gliaschen, sind wihrend der
Dressur durch zwei biichsenartige Deckel verdeckt und bilden die
Versuchsanordnung (s. Abb. 6). Nach durchschnittlich 3 Std. Andressur
werden die Deckel von der Versuchs- auf die Dressuranordnung ge-
wechselt und die Anfliige auf die Versuchsgliser beobachtetl. Nach etwa
1 min Versuch, wobei etwa 10—30 Wahlen erfolgen, werden die Deckel
erneut gewechselt, so dafl wieder die Dressuranordnung aufliegt. Die
Bienen setzen sich sofort auf die Dressurfarbe und saugen wieder Zucker-
wasser. Dadurch wird der Dressurerfolg, der wihrend der kurzen Ver-
suchszeit offenbar nur wenig geschwiicht wurde, erneut so verstirkt,
daf} bereits beim nichsten Anflug ein weiterer Versuch durchgefiihrt
werden kann, ohne Verschlechterung des Ergebnisses. Die Anfliige —

1 Die Protokollierung der Anfliige erfolgt mit einer Schreibmaschine, wobei
+ = Anflug auf das Dressurlicht, — = Anflug auf das Gegendressurlicht bedeuten.
Da ich nur mit 3—6 gezeichneten Bienen arbeite, erfolgen die Anfliige meist einzeln
nacheinander ohne ,,Ansteckung‘‘ und kénnen sicher festgehalten werden.
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und damit die Versuche — folgen in einem sehr konstanten Abstand
von 4 min.

Bei Versuchen, wo vier Farblichter zur Wahl stehen, wird beim
Wechsel Dressur—Versuch—Dressur lediglich die Dressurmattscheibe

Abb. 6. Die Dressuranordnung ist durch zwei Deckel verdeckt, die Versuchsanordnung
liegt auf

Abb. 7. Eine Biene saugt am Quarzfutterglidschen auf der leuchtenden Dressurmattscheibe

mit dem Zuckerwasser im Quarzgldschen gegen eine weitere mit Wasser
im Quarzglischen ausgetauscht.

Da sich der Apparat stindig dreht, ist eine Ortsdressur ausgeschlossen. Da
aullerdem die Luft iiber den Mattscheiben durch den Spalt zwischen der Deckplatte
des Apparates und dem Késtchendeckel in den Abzug weggesaugt wird, kénnen sich
die Bienen den Ort des Dressurfarblichtes auch nicht mit Duft markieren, trotz
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Sterzeln am Zuckerwasserglischen. Hs tritt somit hochstens eine Nebendressar
auf den minimalen Duft des Zuckerwassers ein. Dies stért aber nicht, da ja in den
Versuchen nur saubere Mattscheiben mit reinem Wasser in den Glischen aufliegen,
die zudem von Versuch zu Versuch gegenseitig ausgetauscht werden. Eine Beein-
flussung der Versuche durch eine Duftdressur ist somit ebenfalls ausgeschlossen.
Die Bienen kommen ohne Zogern vom hellen Tageslicht im Freien durch die
Fenstersffnung in den Raum und in dje etwas dunklere Versuchsecke. Dort lassen
Ya
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Abb. 8. Unterlagen und Schema, zur Energievergleichsmessung der strahlenden Dressur-
flachen. I (1) von Osram zur Verfigung gestellt. D,,, D;, D, () am Spektralphotometer
von Zeiss gemessen. F (1) von der S.A.F. Niirnberg zur Verfilgung gestellt

sie sich entweder sofort auf die Dressurfarbe nieder oder fliegen kurz tiber Dressur-
und Gegendressurfarbe hin und her, bis sie durch Niedersetzen auf eines der Gliser
ihre Wahl treffen. Die Versuche laufen vollig im Rahmen der natirlichen
Sammelfliige der Bienen ab, ochne Belastigung und Zwang. Dieser Vorteil der bio-
logisch ausgerichteten Versuchsmethode wird kaum dadurch beeintrachtigt, daf
keine exakten Angaben iiber den Adaptationszustand der Bienen gemacht werden
kénnen; denn die angensherte Konstanz der Raumhelligkeit schafft weitgehend
einheitliche Versnchsbedingungen.
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Energievergleichsmessung der strahlenden Dressurflichen. Die reizmetrische
Untersuchung des Farbensehens der Bienen wird auf der Basis der Energiegleich-
heit durchgefiihrt. Zur Strahlungsmessung dient ein auf Spektralempfindlichkeit
geeichtes Photoelement mit z-Selen von der SAF Nirnberg. Das Spiegelgalvano-
meter hat eine Empfindlichkeit von 10-% [Amp/Skt].

Die richtige Ermittlung der Energie der verschiedenen Farblichtstrahlungen
ist von grundlegender Wichtigkeit fiir die beabsichtigten Untersuchungen. Es seien
daher die Formeln fiir die Verhaltniszahlen der Galvanometer-Zeigerausschlige bei
Energiegleichheit der verschiedenen Farblichter kurz abgeleitet (graphische Dar-
stellung und Schema s. Abb. 8):

Aus der spektralen Strahlstéirkeverteilung /(4) der Xenon-Lampe wird durch
ein Filter mit der Durchlissigkeit D(1) der Wellenlangenbereich ¢ ausgeblendet.
Die strahlende Filterfliche kann durch die Blende & verindert werden und mit
Hilfe des Photoelements mit der spektralen Empfindlichkeit £ (A) und eines
Galvanometers die relative Strahlungsintensitéit der Dressurfliche I” aus der GroBe
des Zeigerausschlages Z bestimmt werden.

Fiir einen infinitesimalen A-Bereich um 1, ist der Zeigerausschlag Z fir das
Filter ¢ und die Blendengrife bu:

Ziy=c-I' () dh =c-I(A)D; (%) b, B (2g) dA. (1
Tiir das gesamte in dem Filterbereich ¢ durch die Blendenéffnung hindurch-
tretende Licht ergibt sich dann der Zeigerausschlag zu:

Zi,—c b, [10) Dy(2) B()d 0. @)
)

i p

Fiir zwei verschiedene Filter ¢ und 4 und Blendendffnungen s und » verhalten
sich somit die Zeigerausschlage wie:

F1W D) By ds
Ziw by oo 7 "
ber 70 Iy Dr (A E () do

)

Die durch die beiden Filter ¢ und % durchgelassenen Strahlungsintensitéten sollen
nun mit Hilfe der Blenden auf Energiegleichheit eingestellt werden. Dann ist:

b, 0f°° I()D;()d) =0, f] (%) Dy (W) d 2

oder:
o0
[I(h) Dy d2
be oo T 4
bu ) ( )

[1()Di(2)d '
(]

Setzt man (4) in (3) ein, so erhalt man das Verhaltnis der Zeigerausschlige im Falle
der Energiegleichheit, also:

T I DG E () d ) ?Oz (3) Dp(A) E (%) d A

Zi i Ty = "5 e — (3)
SIQ)Di(adl SI0)Dp(A)di
Der Ausdruck !
[e0)
[TI) D2y E(Ayd 4
Ziy= g ®)

70 DiYI(A)d2
[1]

7. vergl. Physiol. Bd. 38 29
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stellt den Zeigerausschlag je durchgelassener Energieeinheit dar und eignet sich
deshalb als absolute Vergleichszahl.

Spezialisierung der F ormelfiir die einzelnen Filtertypen. a) Energiegleichheit
monochromatischer Lichter. V ereinfachende Annahmen: Der Durchlassigkeitsverlauf
des Filters ist durch die Durchlissigkeit D; bei 4 max. und die Halbwertsbreite
HW = + Ak
2

Die Strahlungsintensitét der Lampe I(A) ist im Intervall A; A; < A< A; kon-
stant, und zwar gleich /. Dann nimmt (6) die Form an:

hinreichend gekennzeichnet?.

A4
1D [EG)dA
» »
YT Dy (AR ocer s

b) Energiegleichhest von breiferen Spektralbereichen mit monochromatischem Licht.
Das bei der Untersuchung verwendete Gelbbereichfilter hat eine zweigipielige
Durchlissigkeitskurve und einen breiten Durchlassigkeitsbereich von 500—650 my,
so daB die bei a) gemachten Annahmen nicht mehr zutreffen. Es gilt folglich
Beziehung (6) unverindert mit den Grenzen der Filterdurchlissigkeit.

Das Ultraviolett-Filterglas UG 2 hat zwei Durchlassigkeitsmaxima: im UV und
im Rot. AuBerdem ist die Durchlassigkeit des Warmeschutzfilters Dy, im UV A-
abhéngig und muB beriicksichtigt werden. Auf das Rotlicht des UG-Glases spricht
das Bienenauge nicht mehr an, wohl aber das Photoelement. Als Beziehung fiir
den Zeigerausschlag bei Energiegleichheit des UV-Bereiches mit monochromatischem
Licht ergibt sich folglich (Integrationsgrenzen s. Skizze):

+~—UV—s Rot ——
| '. 1 | i
™ M As Ay .
300 my 400 mu 675 mu 775 mu
A A
S LAY Dy (2) Duv (A) EA)d A + [ I(A) Dyw( ) Drot (1) BE(A) d A
A y!
ZUV e 3

&
S 1 (2) Dy (A) Duv (A)d A
ll)

¢) Energiegleichheit von Unbuntlicht mit monochromatischem Licht. Da das
Bienenauge von 300—650 my empfindlich ist, muBl auf Energiegleichheit dieses
Bereiches mit monochromatischem Licht eingestellt werden. Die Photozelle ist
dagegen von 325-—675 myu empfindlich. Die Grenzen der Empfindlichkeit sind also
verschieden und miissen bei der Integration beachtet werden (Integrationsgrenzen
s. Skizze). Weill mit UV 300—650 mu M, Weify ohne UV 400—650 mu O.

1 A max. und Hwbr. der Interferenzfilter gelten nur fiir Licht, welches das Filter
senkrecht durchsetzt; bei schrigem Einfall des Lichtes verschiebt sich 4 max. nach
kiirzeren Wellenlangen. Die Divergenz des Strahlenbiindels in der verwendeten
Anordnung wirkt sich aber selbst bei véllig offener Blende noch nicht stérend aus.
Das indirekte Reflexionslicht aus dem Lampengehiuse, welches das Filter unter allen
moglichen Winkeln trifft, kann gegeniitber dem direkten Licht in der Berechnung
vernachlassigt werden.
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<-———————— vom Photoelement rezipiert ———————
r_._ﬂ*“_ vom Bienenauge rezipiert v——%“-—?
i ll : ‘1 'n ] i '1
Y Ay Ay Ay
300mye 325 mp 400 mp 650 mu 775 my
A 24
ST () Diy(2) Dy (A) B (A) d 2 fl(l) Dio (A) Dy(A) E(AydA
Zy =" h . Zo="= T
STy DiM (2) Dy (2) d 2 SI(A) Dio(4) Dy(2yd2
%o Je

Die Integrale wurden graphisch gelost.

Yorversuche zur Analyse des Farbeindruckes der Bienen

Grundsitzliches, Begriffe. Ein Farbreiz ist physikalisch gegeben durch
die spekirale Energieverteilung und die Gesamitenergiemenge der das Auge
treffenden Strahlen. Die Strahlen verursachen in den Sinneszellen, den
Nerven und dem Zentrum eine Kausalkette physiologischer Prozesse
(chemische bzw. elektrische), die sich beim Menschen psychologisch als
Farbempfindung duflern. Eine Farbempfindung kann reizmetrisch be-
schrieben werden durch die drei Begriffe: Farbton, Hellighkeit und Sit-
tigung - (Helmholtz-Koordinaten). Farbton und Helligkeit entsprechen
der Wellenlinge und der Energie der Strahlung. Die Sattigung kann
durch das Phénomen der physiologisch-psychologischen Entstehung der
WeiBempfindung bei Reizung mit energiegleicher Strahlung aller Wellen-
lingen, dem Anteil an ,,Weifl*-Strahlung zugeordnet werden. Die Farb-
tone verschiedener, energiegleicher, monochromatischer Spektrallichter
erscheinen uns aber nicht etwa gleich gesittigt und gleich hell, vielmehr
sind Sattigung und Helligkeit von Wellenlingenbereich zu Wellenlidngen-
bereich verschieden. Die spektrale Verteilung der Helligkeit und der
Sittigung energiegleicher Wellenlingen ist charakteristisch fiur die be-
sondere Art der Ausbildung eines Farbensinnes (Empfindlichkeit und
Anzahl der Photorezeptoren).

Da anzunehmen ist, da die Reizung eines farbentiichtigen Tieres
mit energiegleicher Strahlung aller Wellenlingen eine, unserer Weill-
empfindung analoge, Neutral-, Unbuntwirkung hervorruft, mul weiter
angenommen werden, dal sich ein Farbreiz auch fir ein Tier als
,,Farbton® bestimmter ,,Helligkeit” und ,,Sdttigung® dubert.

Die empfindungsgemife Analyse eines Farbeindruckes féllt schon
beim Menschen schwer, besonders die Trennung von Helligkeit und
Sattigung. Um vieles schwieriger gestaltet sich die Analyse bei Tieren,
wo nur Reaktionen auf Farbreize beobachtet werden konnen, die bei
einem echten Farbensinn von allen drei GréBen 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 Nachweis
echter Farbtonunterscheidung noch relativ gut ausschalten (z. B. Grau-
tafelmethode, v. Friscu 1914). Dagegen bereitet es groBe Schwierig-
keiten, spontane Farbtonbevorzugungen und die Wirkung der bienen-
subjektiven Sattigung der Farblichter zur Bestimmung ihrer relativen
bienensubjektiven Helligkeit auszuschalten.

Die widersprechenden Ergebnisse der bisherigen Versuche zum Thema
,,Spektralempfindlichkeit* der Bienen erklédren sich grundsitzlich zum
Teil daraus, daB bei den beobachteten Reaktionen auf energiegleiche
monochromatische Farbreize die komplexe dreifache Wirkung des Farb-
reizes erfalit wurde: niimlich, je nach den Versuchsbedingungen in ver-
schiedenem Ausmafl, die spontane Bevorzugung des Farbtones, die
bienensubjektive Helligkeit und die bienensubjektive Sattigung. -

Der Begriff ,, Spektralempfindlichkeit* bezieht sich streng genommen
nur suf die reine subjektive Helligkeitsverteilung energiegleicher Spek-
trallichter. Bei Tieren wird er mitunter auch fiir den Komplex ,,Emp-
findlichkeit fiir energiegleiche Spektrallichter gebraucht. Im folgenden
wird die Gesamtgrofle der Helligkeits- und Siattigungswirkung energie-
gleicher Spektralfarbreize auf die Bienen als relafive Reizwirksamkeit
bezeichnet (Ausschaltung spontaner Farbtonbevorzugung). Soweit eine
experimentelle Trennung moglich ist, wird weiter von relufiver bienen-
subjektiver Helligkeit und relativer bienensubjektiver Sdttigung gesprochen.

BerTHOLF (1928, 1931) hatte fiir seine Untersuchungen die posi-
tive Phototaxis dunkeladaptierter Bienen, denen ein Farblicht und
ein weibes Vergleichslicht geboten wurden, beniitzt. Er sah in seiner
zweigipfeligen Kurve mit hohem Maximum im UV den Awusdruck
der verschiedenen bienensubjektiven Helligkeit energiegleicher Spektral-
farblichter. ' '

SANDER wies dann auf die Moglichkeit hin, daB bei phototaktischen
Reaktionen auf Farblichter die Helligkeitswirkung durch die mehr oder
weniger ,,anziehende” Farbfonwirkung der Spektralfarblichter iiber-
lagert wird. Die einfachen Versuche: Bestimmung der phototaktischen
Reaktionen auf Farblicht und variables WeiBlicht liefern somit nicht
die reine bienensubjektive Helligkeit der Spektralfarben. Leider gelang
es jedoch SANDER in seinen Versuchen (phototaktische Reaktionen der
Bienen auf je 2 Farblichter) nicht eindeutig, die Farbbevorzugungs-
reaktion von der Helligkeitsreaktion zu trennen. Seine Feststellung
minimaler Empfindlichkeit der Bienen fixr UV-Licht steht jedenfalls in
krassem Gegensatz zu BerrHOLFs Befund und ist aus der geringen
Verschiedenheit der Methodik nicht erklirlich. ScuLizEpER (1927, 1928),
der optomotorisch die Reizwerte verschiedener Hering-Papiere fiir die
Bienen bestimmte, konnte keine Angaben iiber das UV machen.
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1. Relative bienensubjektive Helligheit des Ultraviolett

Methodik. Ob den Bienen Ultraviolett heller als alle iibrigen Farben
erscheint oder nicht, ergibt sich am einfachsten aus dem Vergleich der
bienensubjektiven Helligkeiten von WeiBlicht mit UV und energie-
gleichem Weifilicht ohne UV. Die relative bienensubjektive Helligkeit
der beiden WeiBlichter kann aus jener kleinsten Menge Strahlungsenergie
bestimmt werden, mit der-eine Mattscheibe beleuchtet werden muB,
damit die Bienen diese von einer unbeleuchteten Mattscheibe gerade
zu unterscheiden vermdgen: Die Untersuchung stellt algo eine Bestim-
mung der Schwellenintensitdten fiir die Unterscheidung von Weilllicht
mit UV und Weillicht ohne UV gegeniiber ,,Dunkelgrau’ dar, bei kon-
stanter Helligkeit der Umgebung (Adaptationshelligkeit). Das ,,Dunkel-
grau” der unbeleuchteten Mattscheibe ist durch die konstante Um-
gebungshelligkeit festgelegt. Da die Mattscheibe kein UV absorbiert,
wird sie auch den Bienen unbunt dunkel erscheinen. Dag Weilllicht mit
UV hat die Energieverteilung des Sonnenlichtes. Es wird den Bienen
deshalb sicher unbunt hell erscheinen. Das Weilllicht ohne UV wird
ihnen dagegen in einem ganz schwach gesdttigten Farbton erscheinen
(s. Kap. I1, 1., 2.). Die Sittigungsdifferenz der beiden Weilllichter fur
die Bienen kénnte das Ergebnis aber nur zugunsten des Weill ohne UV
beeinflussen, wie noch niher erliutert wird.

Die experimentelle Durchfiihrung erfolgte so: Die Bienen wurden an
dem Spektralapparat auf einer der Dressurmattscheiben zunédchst auf
Weilllicht mit UV, welches in der Einheitsenergie strahlte, gegen eine
zweite, unbeleuchtete Mattscheibe dressiert. Nach 3 Std Andressur
folgten & Versuche in der auf S. 420 beschriebenen Art, die den Dressur-
erfolg bestatigten. Nun wurde die Intensitdt des Weilitichtes in Dressur-
und Versuchsanordnung um die Hélfte erniedrigt, etwa 15 min weiter-
dressiert und erneut in 5 Versuchen das Unterscheidungsverhiltnis
bestimmt. Und so weiter. Sobald das Unterscheidungsverhilinis
schlechter ausfiel als etwa 70:30% (Anfliige auf die beleuchtete und die
unbeleuchtete Mattscheibe), wurde zur Gewihrleistung des Dressur-
erfolges die Energie des Dressurlichtes ab jetzt konstant gelassen. Nur
in den Versuchen wurde die Intensitit weiter in geometrischen Stufen
vermindert, und zwar so lange, bis sich die Bienen auf beide Mattscheiben
etwa gleich hiufig setzten; d. h. bis sie die schwach beleuchtete von der
unbeleuchteten Mattscheibe nicht mehr unterscheiden konnten. Diese
Versuchsreihe wurde nun in ganz derselben Weise auch mit energie-
gleichem Weililicht obne UV durchgefithrt. Die Versuche je Energie-
stufe wurden fiir beide WeiBlichter zu verschiedenen Zeiten und an ver-
schiedenen Tagen einige Male wiederholt.

Die Bienen werden auf Grund der Dressur stets die beleuchtete
Mattscheibe so lange stérker befliegen, als sie noch einen Unterschied
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zu der unbeleuchteten wahrnehmen konnen; unabhingig davon, ob das
eine oder das andere Priflicht ,anziehender” auf sie wirkt.

Frgebnis. Das Zahlenmaterial aus den insgesamt 210 Einzelversuchen
vom vom 31. Mai bis 9. Juni 1955 ist in der folgenden Tabelle zusammen-
gefalt. Die beiden daraus gewonunenen Unterscheidungskurven zeigt
Abb. 9.

Aus dem Verlauf der Kurven geht hervor, daf die Bienen das Weil3-
licht mit UV bei abnehmender Strahlungsdichte besser von Unbunt-

- Reftaeions- Dunkel unterscheiden als energie-
ratt NV W gleiches Weillicht ohne UV. Der

ROUIT
weitliont N Dunter Unterschied der beiden Kurvenim

kritischen Bereich von/,—1/,, der

Einheitsenergie ist mit p < 0,001
ettt o OV statistisch gesichert. Die Tat-
n akpe OV sache, daBl Weill chne UV fiir die
Bienen einen schwachen, unge-
sittigten Farbton besitzt, konnte
——————————————————————————— nur bewirken, dafi Weill ohne
UV leichter von Unbunt-Dunkel
unterschieden wird als das un-
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Abb. 9. Abhéngigkeit des Unterscheidungs- 3 ; a 3
verhéltnisges (Ordinate) von der Strahlungs- gegen (%1eser erkung USﬁel’
dichte an der Versuchsmattscheibe (Abszisse) 1t somit nur dadurch zu er-
fiir Weillicht mit UV und energiegleiches P : : -
WeiBlicht ohne UV. Als Kennzeichen der kh’ren’ da’[_s W_elﬁ mit UV g?oBere
Schwellenintensitét wurde das Unterschei- blenensubJektlve Helllgkelt be-

dungsverhaltnis 60:40% (Anflige) gewdhlt. . . . .
Die Hinheitsenergie entspricht etwa 4 Lux sitzt  als energleglelehes Weil3
ohne UV.

Um zu einer quantitativen Aussage zu gelangen, mul noch ein
Kennzeichen fiir die Schwellenintensitit festgelegt werden, da der Uber-
gang von der Unterscheidung zu volliger Verwechslung sich in den Ver-
suchen kontinuierlich &uBert. Die Einzelbiene wird zwar im Einzelfall
einen Unterschied entweder wahrnehmen oder nicht wahrnehmen. Das
Mittel der Anfliige vieler Individuen in vielen Versuchen muf3 jedoch mit
abnehmender Strahlungsdichte eine kontinuierlich abnehmende Reihe
von Unterscheidungsverhsltnissen ergeben, bis zum idealen Verwechs-
lungsverhaltnis von 50:50% (Anflige).

Unterschiede realer Unterscheidungsverhiltnisse gegeniiber dem
idealen Verwechslungsverhéltnis kénnen nur dann mit einer tragbaren
Anzahl von Anfliigen als nicht zufallsbedingt statistisch gesichert
werden, wenn sie mindestens 10% betragen. Aus diesem Grunde wurde
als Kennzeichen des Uberganges von Unterscheidung zu Verwechslung
das Verhiltnis 60:40% bzw. 1,5:1 (Anflige) gewihlt (Unterscheidungs-
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Tabelle 1. Bestimmung der Schwellenintensitit fir die Unterscheidung von Weiflicht
mit UV und Weifilicht ohne UV gegen Unbunt-Dunkel

Prozent Anflige auf die | 4, p4ge insgesamt und (Zahl

i i 1 t ersuchs- = e
Relatave(; lsetlli 2%%3]’11%2%10“‘3 ﬁ;ﬁgeﬁg?ﬁe VVV gﬁ%%ht der Einzelversuche) Weillicht
Versuchsmattscheibe - & U S —

mit UV [ ohne UV mit UV I ohne v

1 93,0 ‘ 93,7 284 (15) 336 (20)

Yy 91,6 89,6 227 (15) 385 (25)

1, 84,0 \ 72,4 338 (20) 239 (15)

g 72,3 { 63,3 235 (15) | 509 (30)

e 60,4 | 56,1 258 (15) | 339 (25)

ge 52,7 : 238 (15) |

schwelle). Die Lichtintensitdt, welche dieses Unterscheidungsverhiltnis
bedingt, stellt dann definitionsgemd B die gesuchte Schwellenintensitét dar.

Unter Berticksichtigung des Iogarithmischen Abszissenmaflstabes er-
gibt sich somit aus den Schnittpunkten der beiden Kurven mit der
gestrichelten Geraden der Unterscheidungsschwelle in Abb. 9 ein Ver-
hiltnis der Schwellenintensititen fiir die Unterscheidung von WeiBllicht
mit UV und Weilllicht ohne UV gegen Unbunt-Dunkel von 1,0:1,5™

Je kleiner die zur Erzielung gleicher Wirkung nétige Energiemenge
ist, desto groBer mull die Wirksamkeit der betreffenden Strahlung auf
die Bienen sein. Da auf Grund der Versuchsbedingungen nur die bienen-
subjektive Helligkeit der beiden WeiBlstrahlungen und nicht die ver-
schiedene bienensubjektive Sittigung das Ergebnis so bestimmen konnte
(s. S. 434), kann gesagt werden, daf} den Bienen Weiff mit UV mindestens
etwa 1.5mal so hell erscheint wie energiegleiches Weiff ohne UV.

Aus der Energieverteilung der Weillstrahlung im Bereich von
300—650 my kann nun leicht berechnet werden, um wieviel UV allein
den Bienen heller erscheint als die iibrigen Spektralfarben im Durch-
schnitt (von400—650my). Das Energieverhdltnis UV (300—400my) : Rest
(400—650 my) in dem WeiBllicht an der Versuchsmattscheibe ergab sich
aus den in Abb. 8 gezeichneten Kurven zu 1:5. Aus dem Vergleich
dieses Energieverhéltnisses mit dem obigen folgt?, daf den Bienen UV
(300—400 mu) rund viermol heller erscheint als die iibrigen Farben im
Durchschnitt. Diese Aussage gilt streng nur fir die vorgelegene Adap-
tationshelligkeit. Der Nachweis der Giiltigkeit des WEBER-FECHNER-
schen Gesetzes in einem mittleren Intensitétsbereich auch fiir die Bienen

1 Aus Abb. 9 ergibt sich die Schwellenintensitit fiir
Weill ohne UV: [, = 2734 = (0,0923
Wei mit UV: I,, — 2+ —0,0625 1m:lo=1:147.

? Bezeichnet man die durchschnittliche bienensubjektive Helligkeit energie-
gleicher Spektrallichter im Bereich 400—650 myu je Energieeinheit mit 1, die im
UV mit z, ergibt sich: (54 x):6=147:1

z = 3,8.
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(Worr 1933) berechtigt jedoch zu der Annahme, dall das Verhiltnis
auch bei hoheren Adaptationshelligkeiten weitgehend gleichbleiben wird.
Bei niedrigeren Helligkeiten kénnte ein eventuell auftretendes Purkinje-
Phénomen das Verhiltnis verschieben.

Betrachtet man in der Kurve BErRTHOLFs statt der Maxima ebenfalls
die mittlére ,,Empfindlichkeit” im UV und dem iibrigen Bereich, ergibt
sich ein Verh#ltnis von rund 8:1. Da es jedoch unter ganz anderen Ver-
suchsbedingungen gewofinen wurde, kann es aus den eingangs an-
gedeuteten Griinden nicht unmittelbar verglichen werden.

2. Relative Reszwirksamkeit verschiedener Spektrallichter

Methodik. Die Bienen wurden unter den selben Bedingungen wie in
der vorausgehenden Untersuchung an dem Spektralapparat dressiert,
und zwar nacheinander auf verschiedene energiegleiche Spektralfarb-
lichter gegen Unbunt-Dunkel. Bei der schrittweisen Intensitdtsvermin-
derung des jeweiligen Dressurfarblichtes werden auch hier die Bienen
im Versuch die vom Farblicht durchstrahlte Mattscheibe so lange stérker
befliegen, als sie einen Unterschied zu der unbunten, dunklen Ver-
wechslungsmattscheibe feststellen kénnen. Im (Gegensatz zu den Ver-
suchen mit Weillicht wird die Giite der Unterscheidung fiir Farblicht
gegen Unbunt-Dunkel wesentlich davon abhingen, wie dhnlich oder
undhulich die betreffende Farbe dem Unbunt ist, d. h., wie geséttigt sie
ist. Selbstverstdndlich wird aber auch die subjektive Helligkeit der
Farbe die Unterscheidung gegeniiber der dunklen Verwechslungsmatt-
scheibe beeinflussen. Unter den Versuchsbedingungen bei der gegebenen
Raumbelligkeit werden also beide Komponenten, Helligkeit und Satti-
gung, erfafft (= Reizwirksamkeit der verschiedenen Farblichter). Die
Kenntnis der relativen Reizwirksamkeit verschiedener Spektralfarb-
lichter fiir helladaptierte Bienen erleichtert den Nachweis echter Wellen-
lingenunterscheidung innerhalb der vier Bienen-Hauptspektralbereiche
(s. 8. 437). Die Bienen kinnten zwei fiir sie farbtongleiche Spektralfarb-
reize auch infolge verschiedener Helligkeit und Sattigung, d.h. auf
Grund verschiedener Reizwirksamkeit unterscheiden.

Um zu zeigen, wie das Zahlenmaterial gewonnen wurde, ist umstehend
ein Originalprotokollblatt aus der Versuchsreibe tiber die Reizwirksam-
keit von Blaugriin wiedergegeben. Aus ihm sind die Einzelunterschei-
dungsverhiltnisse von je 5 Versuchen je Energiestufe und deren Mittel
in Prozent ersichtlich. Weiter sind in Tabelle 2 die mittleren Unter-
scheidungsverhéltnisse der zu verschiedenen Zeiten wiederholten Ver-
suchsgruppen je Energiestufe zusammengestellt und gemittelt. In Ta-
belle 3 finden sich die Unterscheidungsverhiltnisse in Prozent (Anflige
auf das jeweilige Dressurfarblicht) bei den einzelnen Energiestufen fiir
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die verschiedenen Farben. Dazu ist noch die Gesamtzahl der Einzel-
versuche und Anfliige je Farbe und Energiestufe angegeben. Das Er-
gebnis aus den 635 Einzelversuchen mit zusammen 8787 Anfliigen vom
19. Juli bis 11. August 1955 ist in Abb. 10 graphisch dargestellt.

Protokollblatt vom 26. Juli 1955.

Versuchsreihe Reizwirksamkeit Blaugriin 490 mu.

Dressur auf Blaugrin 490 my in der Einheitsenergie gegen das Dunkelgrau der
Verwechslungsmattscheibe ab 730 Uhr mit 6 Bienen.

10%0 Uhr, sonnig, leicht bewdlkt, Helligkeit in der Versuchsecke ohne Blende
45 Lux, mit Blende 25 Lux; Temperatur auBen 16°, in der Versuchsecke 209,

. ‘ Verhiltnis, Prozent :
Anflige i auf Blaugriin Zelt

Dr., V. in Einheitsenergie 170 Skt.

........... . Co12:1 S 10%
............ 1l } 10
............. e 17:2 ! 10%
....... e ‘ 13:1 : 107
______ e 12:1 | 1100
I 65:6 91,5%
Dr., V. 1/, Einheitsenergie 85 Skt.
........... . : 11:2 11
.......... 9:1 : 1120
e 8:3 ; 1125
B 10:3 ﬁ 11%
...... e 1 13:1 1145

| 51:10  83,6% |

Dr., V. 1/, Einheitsenergie 42 Skt.

B | 6:3 \ 193
.......... 8:2 ‘ 1210
e 10:2 i 1950
e ‘ 8:4 ‘ 1955
e ; 7:3 ‘ 1300

| 39:14  73,6%

Dr., /,, V. 1/, Einheitsenergie 21 Skt,.

...... e 7:6 ! 1320

e | 75 13%

I i | 8:6 i 13%

— | 10:4 ‘ 135

e 6:7 [ 1340
38:28  57,6% |

(AnschlieBend folgten Versuche mit wieder zu-
nehmender Intensitit.)

Anfliige: - = richtig, — = falsch.
Anfliuge wahrend jeweils 1 Min. Versuch.
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Tabelle 2. Bestimmung der Schwellenintensitit von Blaugrim 490 mu
filr die Unterscheidung gegen Unbuni-Dunkel

‘ Relative Strahldichte| Anfliige in 5 Ver- | Prozent Anfliige auf

Dlag;;]gn Zeit, { der Versuchsmatt- | suchen Blaugriin: | Blaugriin (Anfliige
i scheibe Dunkelgrau “ insgesamt)
1 I ‘
26.7. 10%5—]1100 1 65:6
26. 7. 154%—16%5 1 48:6 90,7%
2. 8, 13401400 1 79:7
10. 8. 13201340 1 51:6 (268)
26. 7. 1135134 Yy | 51:10
26. 7. 15%5—153%0 Yy | 50:9 83,1%
27.1. 10%°—102 Y, 49:15
10. 8. 13551415 1, 527 (243)
26. 7. 1235—]300 1, 39:14
26. 7. : 1490144 Y, | 43:19 69,7 %
27.7. 10851055 1/4 49:26 :
27.17. 1315133 1, 44:23
10. 8. 14301455 1, 46:14 (317)
26. 7. 1320134 e 38:28 |
27.7. 11201140 A 34:27 58,9%
27. 7. 1240130 g 37:26 i
27.7. ¢ 14201440 e 37:24
10. 8. 1515—16% s 39:24 (314)
27.7. 11501210 e . 36:30
27.17. 13451405 e 34:28 54,8%
27.17. 15901520 e 32:30
10. 8. 1615—16%0 \ e 39:28 | (257)
Tabelle 3. Bestimmung der Schwellenintensititen von verschiedenen
Spektralfarblichtern (Zusammenfassung)
Relative Prozent Anfliige auf die leuchtende Versuchsmattscheibe, dazu Anflige
Strahl- insgesamt und (Anzahl der Einzelversuche)
dichte der
Versuchs- | Ultravio- Violett Blaugriin Grin Gelb Orange
matt- lett 360 my 440 mp 490 mu 530 mye 588 my 616 mu
scheibe |Hwbr. 256 muHwbr. 12my| Hwbr, 9 mp |[Hwhbr. 12mu | Hwbr. 11 mu|Hwbr. 10 mu
1 96,3 % 95,8% 90,7% 94.,4% 92,8% 85,5%
295 (15) 287 (20) 268 (20) 285 (20) ‘ 223 (15) 228 (20)
1y 94,4% | 92,2% 83,1% | 93,2% i 89,9% 78,9%
268 (15) i 295 (20) 243 (20) 190 (15) 197 (15) 199 (15)
1, 94,0% | 86,7% | 69,7% ‘ 84,5% 79,4% 61,2%
252 (15) r 256 (20) 317 (25) 213 (15) | 189 (15) 294 (20)
s 90,5% . 76,4% 58,9% 73,0% 68,9% 53,8%
232 (15) 287 (20) 314 (25) 259 (20) 248 (20) | 275 (20)
Yie 82,1% 65,6% 54,8% 60,5% 56,9% Verwechs-
218 (15) 314 (20) 257 (20) 337 (25) 32() (25) lung
Yo 71,6 % 56,4% | Verwechs- | 55,2% 53,9 %
208 (15) 208 (15) lung L 212 (15) ‘ 206 (15) 5
Yea 62,7% | Verwechs- | Verwechs- J Verwechs- 'i
204 (15) | lung lung | lung C
Ve | 517% | A T A R
189(15) | 1 e
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EBrgebnis. Aus der Lage der Kurven ist ersichtlich, daB die Unter-
scheidung von Farblicht gegen Unbunt-Dunkel bei z. B. 1/, relativer
Strahlungsdichte von 53,2% (= Verwechslung) bei Orange iiber Blau-
griim, Gelb, Grin, Violett bis 90,6 % (= gute Unterscheidung) bei Ultra-
violett zunimmt. Daf sich die Kurven bei groBerer Strahlungsdichte
einander ndhern und sich sogar etwas iiberschneiden, ist nicht ver-
wunderlich, da bei gentigend hoher Strahlungsdichte schlieBlich fiir alle
Farben optimale Unterscheidung gegeniiber -dunklem Grau erreicht
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Straklungsdichte an der Versuchsmatscheribe

Abb. 10. Abhiéngigkeit des Unterscheidungsverhéltnisses (Ordinate) von der Strahlungs-

dichte an der leuchtenden Versuchsmattscheibe (Abszisse) fiir verschiedene energiegleiche

Spektralfarblichter, Als Kennzeichen der Schwellenintensitdt wurde das Unterscheidungs-
verhélinis 60:40% (Anfliige) gewahlt. Die Einheitsenergie entspricht etwa 4 Lux

wird. Betrachtet man die Kurven in ihrer horizontalen Verschiebung,
so sieht man, dal die Bienen Orange bei relativ hoher, UV dagegen bei
wesentlich geringerer Strahlungsdichte nicht mehr bzw. gerade noch
von Unbunt-Dunkel unterscheiden konnen. Die Unterschiede der ein-
zelnen Kurven sind im Bereich von '/,—'/;, der Einheitsenergie mit
p < 0,00027 gesichert, bis auf die Unterschiede der Kurven Gelb: Griin
und Violett: Griin. (Nach Korrer 1943, Tafel III, S. 29.)

Je niedriger die Strahlungsdichte ist, bei der ein Farblicht gerade
noch unterschieden wird, desto grofler mull seine Reizwirksamkeit fiir
die Bienen sein. Um zu einer quantitativen Aussage zu gelangen, wurden
wie vorher die Schwellenintensititen fir die Unterscheidung der ein-
zelnen Farblichter gegen Unbunt-Dunkel bestimmt!. Die reziproken

1 In Abb. 10 ergeben sich die Schwellenintensitdten aus den Schnittpunkten
der Kurven mit der Geraden der Unterscheidungsschwelle unter Beriicksichtigung
des logarithmischen AbszissenmaBstabes wie folgt:

Torange = 27235 = 0,227 Tgrin = 249 = 0,061
Iplaugrin = 272° = 0,135 Iviolett = 27%% = 0,042
Igey = 2785 = 0,075 Iyy = 2785 = 0,011
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Verhidltniszahlen der Schwellenintensitédten stellen die Verhdltniszahlen
der Reizwirksamkeit der verschiedenen Spektralfarben darl. Bezieht
man die Grofe der Reizwirksamkeit auf die von Grin = 1, ergibt
sich als relative Reizwirksamkeit fir: UV 6.6, Blauviolett 1,5, Griin 1,0,
Gelb 0.8, Blaugriin 0,5 und Orange 0,32

An der Grofe dieser Verhdltniszahlen sind bienensubjektive Hellig-
keit und Sattigung beteiligt. Ksistnunmdéglich, die Versuchsbedingungen
so abzuindern, dafl die Wirkung der Helligkeit in den Versuchen aus-
geschaltet wird und nur die reine Sittigung der Farblichter fiir die
Bienen erfallt wird.

Unter Sattigung einer Farbe versteht man den Grad ihrer ,,Ver-
hiillung mit Weill* (Anteil an Spektralreiz in der Mischung aus Unbunt
und Spektralreiz, HELMuorrzsche Définition). Die Spektralfarblichter
sind die reinsten Farblichter, die die Natur zu bieten hat. Sie vermitteln
den gesittigten Eindruck der verschiedenen Farbténe. Wie eingangs
bereits erwihnt, ist aber die Sattigung energiegleicher, monochromati-
scher Spektrallichter nicht gleich, sondern mit dem Farbton verschieden®.
Die subjektive Sattigung der Spektralfarblichter kann aus der Energie-
menge Farblicht erschlossen werden, die einem Weilllicht einen gerade
merkbaren Farbton verleiht. Die spektrale Sittigungsverteilung fir
die Bienen soll nun kurz gepriift werden.

3. Relative bienensubjektive Sdittigung einiger Spektrallichter

Methodik. Auf Farblicht dressierten Bienen werden im Versuch zwei
unbunte Lichter (Weilf mit UV = , BienenweiB*) geboten, wobei dem
einen von beiden stufenweise das Dressurfarblicht zugemischt wird. Der
Prozentsatz an Farblicht, der zu Weilllicht gemischt werden mu8, bis
die Bienen den Ton ihrer Dressurfarbe in diesem ,,Weil“ gerade er-
kennen, wird von der ,,farbenden Kraft®, d. h. von der bienensubjektiven
Sattigung dieser Farbe abhingen.

Die Versuche wurden wie folgt durchgefiihrt: Bei der gleichen Raum-
helligkeit wie in den vorausgegangenen Untersuchungen wurden die
Bienen am Spektralmischapparat nunmehr auf Farblicht in der Einheits-
energie gegen Weifllicht in doppelter Energie dressiert. Nach etwa
3 Std Andressur erfolgten 5 Kontrollversuche, die den Dressurerfolg
bestétigten; die Bienen setzten sich fast ausnahmslos auf das Farblicht.

I+ Reizwirksamkeit = Reaktion auf Farblicht/Strahlungsdichte Rw () = R/I.
Da Reaktion 1 = Reaktion 2 = dem Schwellenunterscheidungsverhaltnis ist,
steht die Reizwirksamkeit verschiedener Farblichter im nmgekehrten Verhiltnis
ihrer Strahlungsdichte an der Unterscheidungsschwelle. Ruw,:Rw, = [,:1,.

2 Wellenlange und Halbwertsbreite der gepriiften Farblichter sind Tabelle 3
bzw. Abb. 8 zu entnehmen.

% Spektrales Rot und Blauviolett erscheinen uns z. B. sehr gesiittigt, spektrales
Gelb und Blaugriin dagegen weniger gesattigt.
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Fiinf weitere Kontrollversuche priiften dann das Verhalten der auf das
Farblicht dressierten Bienen gegeniiber zwei Weillichtern, die im
Energieverhiltnis 1:2 strahlten, also im gleichen Verhdltnis wie vorher
Farblicht zu Weilllicht: die Anfliige erfolgten nur zégernd und in geringer
Zahl, aber jedenfalls ohne Bevorzugung des helleren oder des dunkleren
Lichtes. Die auf das Farblicht dressierten Bienen sind somit nicht auf
einen Helligkeitsunterchied dressiert worden, sondern ausschlieBiich auf
den Farbton.

In den eigentlichen Versuchen wurde nun dem in der Einheitsenergie
leuchtenden Weililicht stufenweise das Dressurfarblicht zugemischt, so
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farblishtes an der Versuchsmatischerte

Abb, 11. Abhéngigkeit der Unterscheidung zweier unbunter Lichter im Energieverhaltnis

1:2 von der Strahlungsdichte des zu dem weniger hellen Licht gemischten Dressurfarblichtes.

Als Kennzeichen der Schwellenintensitdt wurde das Unterscheidungsverhéltnis 60:40%
(Anflige) gewahlt. Die Einheitsenergie entspricht etwa 4 Lux

lange bis die Bienen die beiden WeiBllichter unterschieden, d. h. bis sie
den Ton ihrer Dressurfarbe in dem weniger hellen WeiBllicht erkannten.
Die verschiedene bienensubjektive Helligkeit kann sich unter den Ver-
suchsbedingungen nicht auf die Unterscheidung auswirken, da das Ver-
wechslungsweiBlicht infolge der doppelten Energie stets heller ist.' Wenn
die Bienen das weniger helle Weillicht nach Zumischen einer geringen
Menge Farblicht auf einmal stirker befliegen als das hellere Verwechs-
lungsweill — obwohl sie vorher trotz des Helligkeitsunterschiedes beide
gleich stark beflogen —, so kann dies nur durch das Auftreten des
Dressurfarbtones, unabhéngig von seiner bienensubjektiven Helligkeit,
bedingt sein.

Der Unterschied der Versuchsbedingungen zu denen in der voraus-
gegangenen Untersuchung ist nur quantitativer Art, das Ergebnis f4lit
jedoch qualitativ verschieden aus. Denn: hitte man die Bienen in der
vorigen Untersuchung auf Farbe gegen vollige Dunkelheit dressiert
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(was experimentell aber nicht durchzufiihren ist, da die Bienen im
Dunkeln nicht fliegen), so wire die reine bienensubjektive Helligkeit
der verschiedenen Farben erfalit worden (Spektralempfindlichkeit). Tat-
sichlich wurde aber gegen dunkles Grau dressiert, wodurch auch die
Séttigung in das Ergebnis einging. In der letzteren Untersuchung wird
nun gegen helles Weill dressiert, wodurch nur noch die Sittigung der
Farbe allein das Ergebnis bestimmen kann.

Ergebnis. Da nur die Schwellenintensititen der verschiedenen Farb-
lichter fiir die Unterscheidung von Weillicht - Farblicht gegen WeiB-
licht von ausschlaggebender Bedeutung sind, wurden die Versuche auf
den kritischen Bereich um das Unterscheidungsschwellenverhiltnis be-
schrinkt. Das Ergebnis der 94 Einzelversuche vom 15.—21. Oktober
1955 ist in Abb. 11 graphisch dargestellt.

Beim Vergleich mit den entsprechenden Kurven in Abb. 14 fillt auf,
daf die Kurven fiir die Farben des Gelbbereiches nunmehr fast zu-
sammenfallen und die Kurve des Blaugriin (statt der des Orange) als
erste mit abnehmender Strahlungsdichte unter die Schwelle tritt. AuBer-
dem erscheint die Violettkurve der UV-Kurve gendhert. Das bedeutet:
Blaugriin ist die ungesdttigste Farbe; Violett und besonders UV sind die
gesdittigsten. Die Farben des Gelbbereiches besitzen mifige, etwa gleich starke
Sdattigung. Die quantitative Auswertung analog der bei Abb. 10 ergab
folgende Verhiltniszahlen, bezogen auf die Sattigung bei Griin = 1:
UV 5,0, Blauviolett 3,8, Orange 1,1, Grin 1,0, Gelb 0,9, Blaugriin 0,5

Es wurde auch fiir Weillicht ohne UV die relative bienensubjektive
Séttigung in derselben Weise bestimmt. Sie erwies sich mit 0,2 als sehr
gering.

Zusammenfassung

Diagramm 1 (Abb. 12) zeigt die Verteilung der relativen Reizwirk-
samkeit der untersuchten Farben. An ihrer GroBe sind bienensubjektive
Helligkeit und S#ttigung beteiligt. Diagramm 2 stellt die relative
bienensubjektive Sdttigung der betreffenden Farben allein dar. Dia-
gramm 3 zeigt das Verhiltnis der mittleren bienensubjektiven Helligkeit
im UV zu der im sichtbaren Bereich. Die bienensubjektive Helligkeit
der einzelnen Spektralfarben konnte direkt nicht ermittelt werden. Will
man annehmen, dafl die beiden Faktoren Helligkeit und Sittigung als
Faktoren im mathematischen Sinne die Reizwirksamkeit bestimmen, also
R = H x 8, ergibe sich die reine Helligkeitsverteilung durch einfache
Division: H = R/S (in Analogie zur Definition des Farbmomentes als
Produkt aus Helligkeit und Séttigung beim Menschen). Die durch
Division der relativen Reizwirksamkeit durch die relative Sittigung

1 Wellenlinge und Halbwertsbreite der gepriiften Farblichter s. Tabelle 3 und
Abb. 8.
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erhaltene Verteilung weist zwei Maxima auf, eines im UV, ein weiteres
im Grin. Das Minimum dazwischen liegt im Blauviolett. Qualitativ
stimmt diese Verteilung mit der von BERTHOLF angegebenen iiberein.
Die relative Héhe des Maximums im UV ist aber nicht so grofl wie von
BerrHOLF angegeben.

Jedenfalls kann auf Grund von iber 900 Dressurversuchen mit
Sicherheit behauptet werden, daff dem UV ecine besondere Bedeulung

pr—

71z v|s e lz3elsls 7 |

Gy Rel Relzwirksam- Gy Rel Silliguny Gy Rel. Helljgher?
kert (Helljgher? vod (reine Sitigung) (reing Helligkeri?)
Sttjgung) einjger emjger farben des Y (ous weid

Ffarden mit und obme VY

Abb. 12. Zusammenstellung der Vorversuchsergebnisse in Form von Siunlendiagrammen.
1 UV 360my; 2 Blauviolett 440 mp: 3 Blaugriin 490 mpu; 4 Griin 530mpy; § Gelb 588 my;
6 Orange 616 my

beim Farbensehen der Bienen zukommi. Es ist sowohl die hellste als auch
die gesdttigste Farbe im Bienenspektrum. Die spektrale Verteilung der
bienensubjektiven Sattigung weist ein hohes Maximum im UV auf,
sinkt tiber Blauviolett zum Minimum im Blaugriin ab und erreicht im
Gelbbereich ein zweites niedrigeres Maximum.

Hauptversuche zur Analyse des Farbsystems der Bienen

I. Art und Zahl der unterscheidbaren Farbqualitéiten

Seit den grundlegenden Versuchen von v. Friscr (1914) und Kt¢aN
(1927) iiber den Farbensinn der Bienen ist erwiesen, dafl die Bienen vier
Spektralbereiche gut unterscheiden (Gelb-, Blaugriin-, Blau- und UV-
Bereich). Obwohl bereits KUEN u. FRANKEL (1928) und BeErTHOLF (1931)
ein Unterscheidungsvermogen fiir feinere Wellenlingenabstufungen im
Gelb- und Blaubereich festgestellt hatten, blieben diese Ergebnisse un-
beachtet; wohl deshalb, weil Einwinde gegen die Methode gemacht
werden konnten: Bei den Versuchen K6HN u. FrRANKELs war die
Helligkeitswirkung der Spektralfarben nicht ausgeschaltet und Brrr-
"HOLF verwendete Filter mit so breiten Durchlissigkeitsbereichen, dafi
immer auch Licht der benachbarten Bienenhaunptfarbe durchgelassen
wurde. AuBlerdem ergaben die Versuche Lotmars® (1933) mit Pigment-
farben, daB bei ihrer Versuchsanordnung die Farben innerhalb der
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Hauptbereiche nur auf Grund der Helligkeit unterschieden wurden.
Allerdings war die Versuchsanordnung dabei so beschaffen, dal ein
schwacher Farbunterschied nicht zur Geltung kommen konnte (siehe
Anm. 1, S.453).

1. Unterscheidung innerhald des Gelbbereiches (660—500 mpu)

Folgende vier Farblichter aus Interferenzfiltern wurden den Bienen
zur Priifung des Unterscheidungsvermogens im Gelbbereich gleichzeitig
am Spektralapparat geboten: Orange 616 myu, Gelb 588 mu, Grin 530 mu
und zum Vergleich Blaugriin 490 my. Die Farbenstrahlten im umgekehrten
Energieverhiltnis ihrer in den Vorversuchen ermittelten Reizwirksam-
keit, und zwar bezogen auf Griin in doppelter Einheitsenergie; also
Orange 7.4-, Gelb 2,5-, Griin 2,0-, Blaugriin 4,4mal die Einheitsenergie.
Es darf somit angenommen werden, dafl die vier Farblichter fiir die
Bienen gleiche Reizwirksamkeit' besalen. Je 3—6 Bienen wurden nun
an verschiedenen Tagen auf die einzelnen Farben sorgfiltig dressiert.
Nach jeweils 4 Std wurde mit den Versuchen begonnen. Um den
Einwand auszuschalten, es kdunte doch eine Dressur auf einen geringen
Helligkeitsunterschied erfolgt sein, wurde in den Versuchen die Energie
des Dressurfarblichtes stufenweise bis !/, der Ausgangsenergie erniedrigt.
Wenn die Bienen die Dressurfarbe auch dann noch stirker anfliegen,
obwohl sie dunkler ist, als die Vergleichsfarben, so beweist das, daB sie
den Farbton des Dressurlichtes von den anderen unterscheiden kénnen:
denn von zwei farbtongleichen Lichtern verschiedener Helligkeit wird
unter den Versuchsbedingungen stets das hellere stirker beflogen. Wie
aus den Vorversuchen hervorging, ist die Sattigung der Farben des Gelb-
bereiches anndhernd gleich. Um den Einwand auszuschalten, eine Unter-
scheidung konnte vielleicht auch auf Grund minimaler S#ttigungs-
differenzen erfolgen, wurden sémtliche Reziprokdressuren durchgefiihrt.
Da von zwei gleichfarbigen energiegleichen Lichtern verschiedener Weil3-
verhiilllung stets das gestittigtere bevorzugt wird, miilte ein Sattigungs-
effekt bei den Reziprokdressuren zum Vorschein kommen.

Das Ergebnis der 100 Versuche vom 28. August bis 2. September 1955
ist in Abb. 13 tibersichtlich in Form von Siulendiagrammen dargestelit.

Vergleicht man die prozentualen Anfliige auf die vier Farblichter nach
Dressur auf Orange (1), Gelb (2), Grin (3) und Blaugrin (4) (erste senk-
rechte Reihe), so ist aus dem stets stéirkeren Beflug der Dressurfarbe
im Versuch klar ersichtlich, daf die Bienen sehr wohl in der Lage sind,
die einzelnen Farblichter zu unterscheiden. Allerdings ist die Giite der
Unterscheidung verschieden. Nach Dressur auf Orange, Gelb oder Griin
fliegen die Bienen im Versuch immer auch die beiden anderen an, auf
Blaugrin setzt sich jedoch kaum eine. Umgekehrt erfolgen die Anfliige
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nach Dressur auf Blaugriin im Versuch fast ausnahmslos auf die Dressur-

farbe allein.

Daf} die Bienen Blaugriin wesentlich leichter von Orange, Gelb und
Griin unterscheiden, als diese Farben untereinander, zeigt sich auch in

der Dressurzeit, die zur Er-
zielung eines Dressurerfolges
notig ist: Nach 1 Std Dressur
auf z.B. Gelb wird dieses
bereits optimal von Blaugriin
unterschieden. Dagegen be-
ginnt die Unterscheidung des

Dressurgelb von Orange und,

Grin erst nach sorgféltiger
3—4 stiindiger Dressur. Die
Tatsache, dafl die Reziprok-
dressuren fast genau gleich gut
gelungen sind, beweist, daB
kein Farblicht infolge gr6Berer
Helligkeit oder Sattigung be-
vorzugt war, d.h., dal sie
wirklich gleich reizwirksam
waren. Die Unterscheidung
erfolgte somit ausschlieBlich
auf Grund des verschiedenen
Farbtones. Diese Aussage wird
weiter dadurch gestiitzt, daB
die Bienen das jeweilige Dres-
surfarblicht auch dann noch
stirker beflogen, wenn es um
die Hilfte oder ein Viertel
dunkler geboten wurde als die
iibrigen (zweite und dritte
genkrechte Reihe). Bei ein
Achtel der Ausgangshelligkeit
ist nur noch der Dressurerfolg
gegenilber Blaugrin bemerk-
bar. Die verdunkelte Dressur-
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Abb. 13. Farbunterscheidung im Gelbbersich. Ver-
teilung der Anfliige in Prozent auf die vier Farb-
lichter nach Dressur auf Orange (1), Gelb (2),
Griin (3) und Blaugriin (4) (Ordinate) bei abneh-
mender Strahlungsdichte des Dressurfarblichtes
im Versuch, in Stufen der Ausgangsenergie (Ab-
szisse). Die gtarkere Schraffur soll die abnehmende

Helligkeit des Dressurfarblichtes im Versuch
veranschaulichen. n Anzahl der Anfliige

farbe, z. B. Grin, wird mit der spektral nichsten (Gelb) nunmehr bereits
etwa gleich hdufig angeflogen. Nach Dressur auf Blaugriin wird dieses
auch bei ein Achtel der Ausgangshelligkeit noch viel stirker beflogen als
die helleren tbrigen Farben (vierte senkrechte Reihe).

Aus den Versuchen folgt: Die Bienen kionmen Orange, Gelb und Griin
dem Farbton nachunterscheiden, allerdings schlechter als jede dieser Farben

Z. vergl. Physiol. Bd. 38
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von Blaugriin. Die ersteren drei Farben erscheinen den Bienen dem
Farbton nach dhnlich (aber nicht etwa gleich), wihrend sich von Griin
530 my bis Blaugriin 490 mu der Farbion so betrichtlich dndert, dafl
ihnen Blaugriin véllig unihnlich den ersteren Farben erscheint!.

Die Existenz des von v. FrIscH und KUBN gefundenen ,,Gelbbereiches
konnte somit bestitigt werden. Er stellt den langwelligen Spektralberveich
der Bienen dar, innerhalb dessen sich der Farblon weniger dndert, als an
seiner kurzwelligen Grenze bei 530—500 my, wo er sich rasch nach Blaugriin
490 my wandelt.

2. Unterscheidung innerhalb des Bloubereiches (480—410 m u)

Im Blaubereich wurde das Unterscheidungsvermigen der Bienen fiir
die Farben Blau 474 my und Blauviolett 440 my gepriift, wobei zum Ver-
gleich auch Blaugriin 490 my und UV 375 my geboten wurden. Die Ver-
suche erfolgten in derselben Weise und unter den gleichen Bedingungen
wie die vorausgegangenen. Die moglichen Einwéinde und deren Ausschal-
tung wurden bereitsim vorigen Abschnitt behandelt. Es kann somit sofort
das Hrgebnis der 55 Versuche vom 5.—7. September 1955 besprochen
werden:

Aus den in Abb. 14 dargestellten prozentualen Unterscheidungs-
verhdltnissen nach Dressur auf Blau (5) und Violett (6) geht hervor, dafi
die Bienen Blauw und Violeft gut voneinander dem Farbton nach unter-
scheiden konnen. Allerdings zeigt sich auch hier, dafi die Unterscheidung
der beiden Farben voneinander schlechier ist als gegen die angrenzenden
Farben Blaugriin und UV.

Der Begriff ,, Blaubereich' fiir das Spektralgebiet von etwa 480—410 mu
behdlt somit seine Berechtigung, wenn man dorunter einen Spektralbereich
versteht, innerhalb dessen sich der Farbton weniger dndert als an seinen
Grenzen.

Im Gelbbereich betrug der spektrale Abstand der gepriiften Farb-
lichter etwa40my ;im Blaubereich waren sie nur etwa 30 mu voneinander
entfernt. Trotzdem wurden die einzelnen Farben hier sogar etwas besser
unterschieden als im ersteren Bereich. Das bedeutet, dafl die Unter-
schiedsempfindlichkeit der Bienen fiir Farbtone im Blaubereich relativ
grofler ist als im fast doppelt so ausgedehnten Gelbbereich.

1 DaB v. FriscH 1914 die Dressur auf die Farben des Gelbbereiches gegeneinander
nicht glickte, ist wohl auf die Massendressurmethode zuriickzufiithren ohne genaue
Neulingskontrolle. Denn mit wenigen gezeichneten Bienen gelingt die Dressur auf
die Farbpapiere leicht. Dal} die Bienen bei LorMAR die Farbpapiere nach Auflegen
von Grauglidsern bestimmter Schwirzung verwechselten, ist nicht verwunderlich.
Lormar hatte namlich auBerdem noch UV-absorbierende GG13-Gliser auf die
Papiere gelegt. Diese Glaser sind aber fiir die Bienen farbig, wie noch gezeigt wird.
Der nicht sehr starke Farbtonunterschied der Farben des Gelbbereiches mufite
dadurch iiberdeckt und verwischt werden.
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Das Maximum der Unterschiedsempfindlichkeit liegt tm Blaugriin-
bereich (etwa 510—480 my). Denn es dndert sich der Farbton in dem
schmalen Intervall von 40 mu (Griin 530 my bis Blaugriin 490 mu) be-
deutend mehr als in dem langen Intervall 90 my von Orange bis
Griin. Noch stirker dndert sich der Farbton im Bereich von Blau-
grin 490 my bis Blauw
474 my, denn hier geniigt % |2z
bereits das Wellenldngen- wr

intervall von 16mp zur a0 - i
volligen  Unterscheidung 0 - ‘
der beiden Farblichter. Im 201

ganzen anschlieBenden =

BN
Blaubereich wandelt sich 2
3
<

3
I
N
3
8

der Farbton tiber 80 my des
Spektrumshin nicht stirker

als in den vorausliegenden 0 |-
16 mu. Der Blougriinbe- wl-
reich zeichnet sich demmnach wb
gegeniiber dem Gelb- und

Blaubereich gerade dadurch =T 92

. . . 4567 48567 567 s
aus, dafi sich in ihm der ; Ve Y 7/5 57/5 7
Farbton fiir dee Bienen sehr Rel, Lnergie des jewerligen Dressurfarblichies im Versuch

rasch dndert (= Maximum  Abb. 14. Farbunterscheidung im Blaubereich. Ver-

- . teilung der Anfliige in Prozent auf die vier Farb-
der Unterschiedsempfind- ;340" proveriin 4, Blau 5, Violett 6 und UV 7 nach
lichkeit fiir Farbt('jne)_ Ein  Dressur auf Blau (5) und Violett (6) (Ordinate) bei

. . . abnehmender Strahlungsdichte des Dressurfarblichtes
zweites Maximum tritt Versuch, in. Stufen der jeweiligen Ausgangsenergie
zwischen dem Blau- und  (Abszisse). Die stérkere Schraifur soll die abnehmende

. - Helligkeit des Dressurfarblichtes im Versuch
UV-Bereich auf (S- S. 470)1~ kennzeichnen. n Anzahl der Anflige

3. Unterscheidung innerhald des UV-Bereiches (400—300 mu)

In Ermangelung geeigneter Filter fir das kurzwellige UV konnte
lediglich die Unterscheidung zwischen UV 375 my und UV 360 my gepriift
werden. Zum Vergleich wurde auch Blauviolett 440 myu geboten. Der
etwa doppelt so breite Durchlissigkeitsbereich des zweiten UV-Filters
konnte eine kleinere Sittigung dieses UV-Lichtes bedingen und eine
Farbtonunterscheidung eventuell nur vortduschen. Aus den diesbeziig-
lichen Vorversuchen ergab sich jedoch keine wesentliche Differenz der

1 Auch im Spektrum des Menschen gibt es zwei schmale Bereiche maximaler
Unterschiedsempfindlichkeit fiir Farbttne: Im Gelb um 580 myu geniigt eine Wellen-
lingendnderung um 1 my, um einen eben merklichen Farbunterschied hervorzu-
bringen; im Blaugriin bei 490 mu geniigen sogar schon 0,5 mu. Im Rot, Griin und
Violett liegt die Unterschiedsschwelle hoher bei etwa 3,5 mu. (Nach KorLRAUSCH,
in Handbuch der normalen und pathologischen Physiologie Bd. XI1/2, S. 1558.)

30%*
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bienensubjektiven Sdttigung zwischen beiden Lichtern. Die verschiedene
Reizwirksamkeit wurde wieder dadurch ausgeglichen, dafl die Lichter
in umgekehrt entsprechender Strahlungsdichte geboten wurden. Das
Ergebnis der 45 Versuche vom 11.—14. Oktober 1955 ist in Abb. 15
dargestellt.

Obwohl die beiden gepriiften Wellenlangen im UV nur um 15 my ver-
schieden sind, wurden sie von den Bienen gut unterschieden. Da die
Reziprokdressuren etwa gleich gut gelangen und das Dressurlicht auch

w0 bei ein Viertel der Ausgangsinten-
| o sitdt im Versuch jeweils noch stiarker
8 beflogen wurde als das hellere Ver-

o wechslungs-UV-Licht, handelt es
wy sich um reine Farbtonunterschei-
dung. Die Versuche beweisen somit,

daf3 auch der UV-Bereich qualitativ

differenziert ist und zumindest in der
langwelligen Hiilfte sogar stirker als
der Blaubereich.

Aus den Versuchen iiber die
Wellenléingenunterscheidung ergab
sich bis jetzt, daBl das Spektrum der
Bienen in drei breitere Haupt-

new W " bereiche (Gelb-, Blau-, UV-Bereich)
7 vz " geteilt ist, innerhalb derer sich der

Rel. Lnergie d. jew(y. Oressurfartlichies @ Vorsuoh - Barbton weniger dndert als in den
Abb. 15. Farbunterscheidung im UV-  zwej schmalen dazwischenliegenden

Bereich. Prozentuale Anfliige auf Violett 6 . e
(zum Vergleich), auf UV 375mu 7 und Bereichen Blaugrin und Grenz-

UV 360 mu 8 nach Dressur auf UV (7) und 3 iol _
UV (8) (Ordinate) bei abnehmender Strah- bereich Violett-UV.
lungsdichte des Dressurfarblichtes im Ver- Aus den Vorversuchen war her-

such, in Stufen der jeweiligen Ausgangs- : :
energie (Abszisse). Die dichtere Schraffur Vorg?ga’ngen’ daB die er§teren d.rel
soll die abnehmende Helligkeit des Dressur-  Bereiche der Bienen relativ geséttigt

farblichtes im Versuch darstellen. . " . . .
erscheinen, wihrend bei Blaugriin ein

n Anzahl der Anfliige
Minimum der S#ttigung vorliegt .

Diese Ergebnisse stimmen nun in auffallender Weise grundséitzlich
mit den Verhéltnissen beim Menschen iiberein: Drei Bereiche groferer
Sattigung mit geringerer Farbunterschiedsempfindlichkeit (Rot, Griin,
Blau) sind durch zwei Bereiche geringer Sattigung und gréBerer Unter-
schiedsempfindlichkeit (Gelb und Blaugrin) verbunden.

Die prinzipielle Gleichheit dieser Eigenheiten des Farbensinnes legt
den Schlufl auf funktionelle Gleichheit der Farbsysteme mnahe, der

1 Mangels geeigneter Filter konnte die Sattigung des Grenzbereiches Violett-UV
noch nicht untersucht werden.
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zunichst die Arbeitshypothese liefern mége, dall auch das Farbensehen
der Bienen mindestens trichromatisch ist.

Eine erste Moglichkeit der Priifung dieser Hypothese bietet sich in
der Untersuchung der Frage, ob durch Mischung der Enden des Bienen-
spektrums (Gelb + UV) eine neue, im Spektrum nicht enthaltene Farbe
entsteht. Der Nachweis dieser unserem Purpur (Rot - Violett) ent-
sprechenden Mischfarbe bei den Bienen wiirde die Moglichkeit eines
dichromatischen Farbsystems ausschlieBen, da bei Mischung von Anfang
und Ende des Spektrums bei nur zwei Rezeptoren die Farbténe der
dazwischenliegenden Wellenléingen entstehen miissen.

4. Nachwzs einer neuen, im Spektrum wicht enthaltenen Farbgualitdt,
des Bienen- Purpurbereiches (Gelb + UV )

Die Bienen werden am Spektralmischapparat auf ein Gelb + UV-
Mischlicht bestimmter prozentualer Zusammensetzung dressiert. In den
Versuchen werden dann gleichzeitig das Dressurmischlicht (Gelb + UV)
neben Gelb, UV, und abwechselnd Blaugriin und Blau geboten. Alle
vier bzw. fiunf Farblichter sind auf Energiegleichheit eingestellt (doppelte
Einheitsenergie ~ 8 Lux), so daf sie im Versuch den Bienen verschieden
reizwirksam erscheinen. - Befliegen die Bienen im Versuch das Dressur-
mischlicht trotzdem weit stérker als die ibrigen mehr oder minder reiz-
wirksamen Farblichter, so hieBe das bereits, daBl das Gelb - UV-Misch-
licht eine von den tibrigen unterscheidbare Farbqualitdt darstellt; denn
eine Absolutdressur gelingt bei den Bienen nur gut auf einen Farbton,
jedoch praktisch nicht auf eine bestimmte Helligkeit oder Sittigung.
Ist die Gelb -~ UV-Mischfarbe dagegen einem der Spektrallichter farb-
tongleich oder -#hnlich, so werden die Bienen im Versuch neben dem
Dressurlicht anch dieses Spektrallicht befliegen, trotz eventuell ver-
schiedener Helligkeit und Séttigung. Die Simultanversuche wurden nun
nicht nur fir eine Gelb - UV-Mischfarbe durchgefiihrt, vielmehr wurden
die Bienen nacheinander auf 10 verschiedene Gelb ++ UV-Mischungs-
verhéltnisse dressiert und bei jedem Verhiltnis 5 Versuche abgenommen.

Das Ergebnis der 50 Versuche vom 8. und 9. September 1955 ist in
Abb. 16 wiedergegeben. Die Kurven sind wie folgt zu lesen:

Nach Absolutdressur auf das Mischungsverhiltnis z. B. 10% UV -+
90% Gelb (Abszisse), erfolgten im Simultanversuch 91,5% der Anfliige
auf das Dressurmischlicht (1), 4,56% auf Gelb (2), 2,6% auf UV (3) und
zusammen nur 1,5% auf Blaugriin (4) und Blau (5) (Ordinate). Nach
Dressur auf z. B. 90% UV + 10% Gelb wurde das Dressurlicht dagegen
vollig mit UV verwechselt (50,6 % : 49,6%). Nur 1% setzte sich auf Gelb,
wihrend auf Blaugrin und Blau tdberhaupt keine Anfliige erfolgten.
Vergleicht man auf diese Weise die prozentualen Anflige auf die fiinf
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Lichter nach Absolutdressur auf die verschiedenen Gelb -+- UV-Mischungs-
verhéltnisse, so ergibt sich:

Blaugriin und Blau werden nach Dressur auf Gelb + UV-Misch-
lichter iiberhaupt nicht oder nur minimal (zusammen 2%) beflogen. Die
Gelb - UV-Mischlichter besitzen somit nicht die geringste Ahnlichkeit
mit den zwischen Gelb und UV im Spektrum gelegenen Farbqualitidten
Blaugriin und Blau. Bestimmte Gelb + UV-Mischlichter werden weiter

~ lOressurmischungsverkiitnisse |
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Abb., 16. Unterscheidung energiegleicher Gelb 588 mu + UV 360 mu-Mischlichter verschiede-

ner prozentualer Zusammensetzung von den Hauptspektralbereichen der Bienen nach

Dressur auf die mit Dr bezeichneten Mischverhéltnisse. Abszisse: Energieprozent Gelb

und UV der Gelb 4+ UV-Dressurmischlichter. Ordinate: Prozentuale Anflige im Simultan-

versuch auf das Dressurmischlicht Gelb + UV (1), auf Gelb (2), auf UV (3), Blaugriin (4)
und Blau (5)

auch von Gelb und UV gut unterschieden. Allerdings zeigt sich dabei
ein bemerkenswerter quantitativer Unterschied: Bereits geringe Energie-

- mengen UV (2%) zu (98%) Gelb gemischt, geniigen, dafl dieses Gelb -
UV-Mischlicht von reinem Gelb gut unterschieden wird. Andererseits
miissen aber zu UV etwa 50% Gelb gemischt werden, damit die Bienen
dieses Mischlicht von reinem UV gleich gut unterscheiden wie das vorige
Mischlicht von reinem Gelb. Hierin duflert sich erneut die in den Vor-
versuchen bereits festgestellte grofle Sittigung des UV.

Awus dem Ergebnis folgt: Der Bereich der Gelb - UV -Mischfarben von
2—50% UV (zu dem entsprechenden Energieprozent Gelb gemischt)
wird von den Spektralbereichen Gelb, Blaugriin, Blauw und UV gut unter-
schieden. Er stellt somit eine nmeue Bienenfarbqualitiit dar. In Analogie
zu unserem Purpur kann dieser Bereich als ,, Bienen- Purpurbereich’’ he-
zeichnet werden. Uber ihn schlieBt sich auch bei den Bienen das
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Spektralband zum Farbenkreis. Ob der Bereich des Bienenpurpurs noch
qualitativ differenziert ist, soll in den folgenden Versuchen gepriift
werden.

5. Unierscheidung innerhalb des Bienen- Purpurbereiches

Die Bienen wurden zunichst auf reines Gelb dressiert, und zwar
nacheinander gegen verschiedene Gelb - UV-Mischverhiltnisse, wobei
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Prozentuale Zusammenseizuag der Gelb+Ulfraviolet-Msehiarser

AbDb. 17. Unterscheidung von Gelb 588 mu + UV 360 mp-Mischlichtern. Verteilung der pro-

zentualen Anfliige auf die nacheinander gebotenen Gelb + UV-Mischlichter nach Dressur

auf 100% Gelb (1), 95% Gelb + 5% UV (2), 75% Gelb + 25% UV (3) und 100% UV (4).

Die Einzelpunkte stellen die Mittelwerte der Anfliige auf das Vergleichsmischlicht in Prozent

der Gesamtanflige aus jeweils 5 Versuchen dar. Strahlungsdichte der Farblichter: doppelte
Einheitsenergie ~ 8 Lux

fiir jedes Mischlicht in 5 Versuchen die Unterscheidung gegeniiber Gelb
bestimmt wurde. In derselben Weise folgten dann die Versuche nach
Dressur auf reines UV gegen die verschiedenen Gelb + UV-Mischlichter.
Dadurch lie3 sich der Bereich jener Gelb -+ UV-Mischlichter, die sowohl
von Gelb als auch von UV gut unterschieden werden, nochmals genau
begrenzen. Nur innerhalb dieses Bereiches ist ja die Prifung auf gegen-
seitige Unterscheidung sinnvoll.

Das Ergebnis der 95 Versuche vom 16., 17. und 19. September 1955
zeigt Kurve 1 und 4 in Abb. 17. Man sieht aus dem Verlauf der beiden
gestrichelten. Kurven, dall die auf Gelb dressierten Bienen dieses sehr
scharf von allen Gelb 4 UV-Mischlichtern unterscheiden, wihrend die
auf UV dressierten nur den Bereich der weniger als etwa 30% UV ent-
haltenden Mischlichter gut von UV unterscheiden. Wihlt man als
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Kennzeichen guter Unterscheidung den Prozentsatz: weniger als 10%
falsche Anfliige, so bleiben als gut von Gelb und UV unterscheidbare
Mischfarben nur jene im Bereich von 5—25% UV (zu 95—75% Gelb
gemischt).
Demzufolge wurde nunmehr auf das erste von Gelb gut unterscheid-
bare Mischungsverhéltnis auf 95% Gelb + 5% UV dressiert, und zwar
% gegen reines Gelb, gegen Gelb

o - + 25% UV, Gelb + 5% UV,

80~ N +10% UV, + 15% UV usw., wo-

801 Nprs § 42 . bei jeweils 5 Versuche je Mischungs-

90 N stufe abgenommen wurden. (Kurve 2

© 20| in Abb. 17, 40 Versuche vom 9. Sep-

) 5 tember 1955): Das Dressurmisch-
2 £ ] 7 . . - .

Ny 77 57 w7 (o)  licht wird von reinem Gelb wieder

Swp < |2z g <€ (%)  gehr gut unterschieden (4% falsche

o M ¥ Anfliige). Mit steigendem UV-Ge-

8 halt der Gegendressurmischlichter

67} nimmt die Unterscheidung zunichst

w =0 a5 4 ab. Bei gleichem Gelb + UV-Mi-

20 schungsverhaltnis in beiden Lichtern

’ werden diese selbstverstdndlich ver-

on o ‘97 ,755 . wechselt (Maximum der Kurve). Mit

< > > ¢5)  weiter ansteigendem UV-Gehalt des

9=195% Gelb 4+ 5% UV
10 = 75% Gelb + 25% UV
(a) Energieverhiltnis der beiden Mischlichter
im Versuch
(b) Relative Reizwirksamkeit der beiden
Mischlichter

Abb. 18. Unterscheidung der beiden
Gelb + UV-Mischlichter 9 und 10 bei ver-
schiedenem Verh#ltnis der Strahlungs-
dichten, nach Dressur auf (9) und (10).
Die Dichte der Schraffur soll das Energie-
verhéltnis der Lichter veranschaulichen.
< bzw. > gibt an, welches der beiden
Lichter jeweils das reizwirksamere ist

Vergleichsmischlichtes nimmt die
Unterscheidung rasch wieder zu. Das
Mischungsverhaltnis 256% UV--75%
Gelb wird vom Dressurlicht bereits
wieder mit 96% richtigen Anfligen
sebhr gut unterschieden.

Man koénnte nun freilich ein-
wenden, der steigende UV-Gehalt
der Mischfarben bedinge zunehmende

‘bienensubjektive Helligkeiten, nach
denen die Bienen die Mischfarben unterscheiden wiirden. Bereits auf
Grund der dargelegten Versuche ist diese Moglichkeit jedoch unwahr-
gcheinlich: Die Gelb 4+ UV-Mischverhaltnisse, nach Durchschreiten des
Verwechslungsmaximums, erscheinen den Bienen infolge des gréBeren
UV-Gehaltes zweifellos heller. Wenn sie sich trotzdem leicht auf das
dunklere Mischlicht dressieren lassen, so ist dies nur mdoglich, wenn es
sich auch dem Farbton nach unterscheidet, denn eine Dressur auf das
dunklere zweier gleichfarbiger Lichter gelingt kaum. Der exakte Beweis
dafiir, dal} es sich tatsichlich um reine Farbtonunterscheidung handelt,
wird noch erbracht werden. Zunichst wurden die Bienen noch auf das
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Mischungsverhéltnis 25% UV + 75% Gelb dressiert, das sie sowohl von
ersterem (5% UV + 95% Gelb) als auch von reinem UV gut unter-
schieden hatten. Die Versuche bestdtigten die gute Unterscheidbarkeit
dieses Mischlichtes. (Kurve 3 in Abb. 17, 60 Versuche vom 10., 12. und
18. September 1955.)

DaB es sich bei der sehr guten Unterscheidung der Gelb -+ UV-Misch-
lichter um echte Farbtonunterscheidung handelt, wird durch folgende
in Abb. 18 dargestelite Versuche bewiesen (35 Versuche vom 9., 10. und

18. September 1955): Bei
Dressur auf das Mischungs-
verhéltnis 95% Gelb 1+ 5%
UV gegendasenergiegleiche
Verhiltnis 75 % Gelb--25 %
UV ist infolge der relativ
grofferen Reizwirksamkeit
des UV die Gegendressur-
farbezweifellos etwas heller
und gesdttigter (9). Der
Einwand, der Dressurerfolg
beruhe auf diesem Unter-
schied, fillt durch den
Nachweis des fast unge-
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Abb. 19. Unterscheidung der in doppelter Einheits-
energie leuchtenden Farblichter: 100 % Gelb (2),
95% Gelb + 5% UV (9), 75% Gelb + 25% UV (10)
und 100% UV (8) in sdmtlichen Reziprokversuchen.

n Anzahl der Anflige
minderten Dressurerfolges

bei Veridnderung der Strahlungsdichte des Dressurmischlichtes im Ver-
such um den Faktor 10. Bei der Reziprokdressur auf 75% Gelb - 25%
UV ist nunmehr das Dressurlicht wohl das reizwirksamere. DaB dieser
Unterschied fiir den Dressurerfolg jedoch bedeutungslos ist, geht aus
der gleich guten Unterscheidung sowohl bei Erhéhung der Strahlungs-
dichte des Gegendressurlichtes als auch bei Erniedrigung der des
Dressurlichtes um das Fanffache hervor. Diese Versuche beweisen ein-
deutig, daB die Bienen die beiden Gelb - UV-Mischfarben ausschlieBlich
dem Farbton nach unterscheiden.

Um die Giite der Unterscheidung anschaulich mit der innerhalb der
Hauptspektralbereiche vergleichen zu konnen, wurden aus den Ver-
suchen zu Abb. 17 die prozentualen Anflige auf Gelb, die beiden Gelb +
UV-Mischfarben und UV, nach Dressur auf jedes der vier Farblichter,
in Form von Siulendiagrammen dargestellt (Abb. 19). Man ersieht
daraus, daf die Unterscheidung innerhalb des Bienen-Pupurbereiches
besser ist als innerhalb des Gelb- und Blaubereiches: Je zwei Farben
des Gelbbereiches werden namlich nur zu etwa 70—75% (30% falsche
Anfliige) voneinander unterschieden. Legt man diesen Prozentsatz als
Kennzeichen méaBiger Unterscheidung auch im Bienen-Purpurbereich
zugrunde (statt < 10% falsche Anfliige), so ergeben sich fiinf unter-
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scheidbare Mischungsverhiltnisse. (Maxima und obere Schunittpunkte der
Kurven in Abb. 17.) Der Bereich des Bienenpurpurs enthilt somit fast
doppelt so viele gleich gut unterscheidbare Forbtdne wie der Gelbbereich.

Zusammenfassung

Der Farbensinn der Bienen ist wesentlich leistungsfahiger, d. h., die
Zahl der unterscheidbaren Farbtone ist grofler als bisher angenommen:

Auch innerhalb der KtaNschen Hauptspektralbereiche, deren Exi-
stenz bestatigt wurde, sind die Bienen zu echter Wellenldngenunterschei-
dung befdhigt. Der Farbton andert sich dabei innerhalb der zwei
schmalen Spektralbereiche des Blaugriin und des Grenzbereiches Violett-
UV relativ wesentlich mehr als innerhalb der drei breiten Spektral-
strecken des Gelb-, Blau- und UV-Bereiches. Uber eine Reihe gut
unterscheidbarer Gelb -4 UV-,,Purpurténe (den Bienen-Purpurbereich)
schlieft sich das Bienenspektrum zum Farbenkreis. Dieses Ergebnis
stiitzt die Vermutung, dafl auch das Farbsystem der Bienen mindestens
trichromatisch ist.

I1. Das Weillproblem und die Komplementérfarben

Es darf als die theoretische Voraussetzung jedes auf das unverdnderte
Tageslicht eingestellten Farbensinnes angenommen werden, dall die
Gesamtheit der von einem Lebewesen als Licht wahrgenommenen
Strahlen in der Energieverteilung des Sonnenspektrums den Eindruck
,neutral”, | unbunt®, ,,weil” hervorruft. Wir empfinden weil}, wenn
Lichtstrahlen von 400—800 my Wellenlénge unser Auge treffen. Den
Bienen wird dagegen ein sonnenenergiegleiches Strahlengemisch von
300—650 my ,,unbunt weill* erscheinen!. Aus der Verschiebung der Emp-
findlichkeitsbereiche von Mensch und Biene ergibt sich nun folgende
Besonderheit: Die Bienen sind in der Lage, zwei uns gleich weil3 erschei-
nende Flachen gut zu unterscheiden, wenn die eine UV reflektiert, die
andere aber nicht.

Dies konnte erstmalig Lutz (1933) in Dressurversuchen am Flugloch
mit stachellosen Bienen (T'rigona cressoni) nachweisen. Der Befund
wurde dann durch Versuche am Futterplatz von Hrrrz (1937) und
ExcLANDER (1941) bestitigt. Hrrrz erhielt dabei das Ergebuis, daB
sich die Bienen zwar auf Weill ohne UV ebensogut wie auf Farben dres-
sieren lassen, jedoch Uberhaupt nicht auf Weill mit UV (s. 8. 415). Sie
sieht darin eine Bestédtigung der theoretisch zu fordenden Annahme, daf}
Weill mit UV den Bienen tatsdchlich neutral, Weifl ohne UV dagegen
farbig erscheint.

1 Daf} die Bienen dieses ,,Bienenweil*‘ von simtlichen Farbqualititen, d. h.

von allen schmaéleren Wellenldngenbereichen gut unterscheiden, ist durch Versuche
von v, FriscH (1914), Ktex (1924) und Hertz (1937) bestitigt.
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Da in meinen Vorversuchen (s. S. 427) im Gegensatz zu HErrzZ und
ENGLANDER die Dressur am Spektralapparat auf Weifl mit UV jedoch
leicht gelang, ist es angebracht, zundchst die Frage nach der Dressur-
fahigkeit von Weifl mit UV (Bienenweill) und die Unterscheidung von
Weill ohne UV durch Versuche mit weillen Pigmentpapieren und den
beiden Weillichtern am Spektralapparat zu prifen. Man kénnte nidm-
lich einwenden, das fragliche UV-haltige Weilllicht aus den Spektral-
apparat sei eben nicht rein bienenweil. Gerade fiir die Komplementér-
farbenversuche ist aber die Kldrung dieser Frage von groBer Bedeutung.

1. Dressurfihigkeit und Unterscheidung von Weifs mit UV
und Wei§ ohne UV

Als bienenweilles Pigmentpapier verwendete ich das etwa 90% UV
reflektierende Hering-Weillpapier, mit Zinkweil bestrichener diinner
Karton diente als Weill ohne UV. Aus dem Ergebunis der Reziprok-
versuche auf beide Weilipapiere nach gleich langer Andressur muf} die
Dressurfihigkeit und Unterscheidbarkeit der beiden Weillpapiere klar
zum Augdruck kommen.

Die Anordnung war wie folgt: Auf einer elektrisch betriebenen Dreh-
scheibe ruht eine schwarze Kartonscheibe mit vier kreisférmigen Off-
nungen von 7 cm Durchmesser in symmetrischer Anordnung. Unter je
zwei liegen die beiden Weilipapiere, alle bedeckt von Wg 7-Glésern. Auf
den Glisern befinden sich die kleinen Quarziuttergefifie. Die beiden
Paare stellen die Dressur- und die Versuchsanordnung dar. Die Versuche
erfolgten im grellen Sonnenlicht in der bekannten Folge.

Aus den je 10 Versuchen vom 24. und 25. Juni 1955 ergaben sich
nach jeweils dreistiindiger Andressur mit 8 Bienen folgende mittleren
Unterscheidungsverhéltnisse:

Nach Dressur auf Weil mit UV: 89,3%:10,% (n = 206)
Nach Dressur auf Weifl ohne UV: 99,0%:1,0% (n = 211).

Das Ergebnis zeigt, dal} sich die Bienen unter den genannten Ver-
suchsbedingungen auf ein rein bienenweilles Pigmentpapier dressieren
lassen. Das um etwa 10% bessere Unterscheidungsverhdltnis nach der
Reziprokdressur auf Weil ohne UV offenbart dabei, da die Dressur-
fahigkeit des Bienenweill tatséichlich etwas schlechter istl.

1 Daf} die Dressur bei HErrz und ExcLANDER vollig millang, erklirt sich neben
der Anwendung der Massendressurmethode aus der etwas anderen Anordnung:
Die weiBle Scheibe lag auf schwarzem Untergrund unter einer groBen UV-durch-
lissigen Glasplatte, auf der die Bienen mit Zuckerwassertropfen iiber der Scheibe
dressiert wurden. Aus dem weilen Reflexionslicht der Glasplatte sticht ein farbiger
Fleck mehr hervor als ein weiller. Auflerdem waren die Bienen infolge der un-
glinstigen optischen Dressurmoglichkeit zweifellos stark auf die Eigenschaften der
verdunsteten Zuckertropfen (Wasserdampf, Duft) dressiert, so dafl sie sich, als
diese Merkmale im Versuch fehlten, regellos iiber die Glasplatte verteilten.
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Zum Vergleich wurden die Versuche auch am Spektralapparat mit
WeiBlicht mit UV und Weiilicht ohne UV (aus den Filterglisern Wg7
und GG 13 von ScHOTT) durchgefithrt. Die beiden Lichter strahlten in
doppelter Einheitsenergie.

Nach jeweils dreistiindiger Andressur mit 5 Bienen ergaben sich aus
je 20 Versuchen vom 10. und 25. Mai 1955 folgende mittleren Unter-
scheidungsverhéltnisse: .

Nach Dressur auf Weil mit UV: 88,3%:11,7% (n = 274)
Nach Dressur auf Weil ohne UV: 953%: 4,7% (n = 245).

Das Ergebnis bestitigt, dof3 zwischen den Pigmentpapierversuchen und
den Versuchen am Spektralmischapparat mit den Weiflichtern kein prin-
zipieller Unterschied besteht: Bienenweify kann in beiden Fillen in horizon-
taler Anordwung Dressurfarbe werden, allerdings weniger gut als Weifs
ohne UV.

Es soll nun gepruft werden, wieviel Prozent UV zu Weill ohne UV
gemischt werden miissen, damit es mit dem Lampenweilllicht ver-
wechselt wird. Auf diese Weise kann mit den Bienenaugen nachgepriift
werden, ob das Lampenweilllicht an der Dressurfliche tatsichlich so-
viel UV enthilt, wie auf Grund der Energieverteilung der Lampe unter
Beriicksichtigung der Absorption der Zwischenmedien berechnet wurde.
Nach.der Berechnung enthilt das Weilllicht an der Dressurfliche ebenso-
viel UV wie das Sonnenlicht: Die Verwechslung miiite dann bei etwa
20% Energieprozent UV (zu 80% Weillicht ohne UV von 400-—650 my
gemischt) eintreten.

Die Bienen wurden am Spektralapparat 4 Std auf Weilllicht mit UV
dressiert gegen Weilllicht ohne UV in doppelter Einheitsenergie. In den
Versuchen wurde dann dem WeiBllicht ohne UV stufenweise UV (aus
Filterglas UG 2) beigemischt bis zur Verwechslung und erneuten Unter-
scheidung gegeniiber dem Dressurweiflicht. Das Ergebnis der 40 Ver-
suche vom 25. August 1955 zeigt Abb. 20.

Wie aus demn Kurvenverlauf ersichtlich ist, verwechseln die Bienen
das Wg7-Lampenweifllicht mit dem durch GG 13 UV-freien Weifilicht,
wenn letzterem 15 Energieprozent UV zugemischt werden!. Unter
Beriicksichtigung der in der Anmerkung angefithrten Punkte bestéitigt
dieses Hrgebnis, daff das Lampenweiflicht an der Dressurfliche tatsdchlich

1 Dal dieser Wert nicht vollig mit dem berechneten ithereinstimmt, beruht
darauf, daB die Durchlissigkeit des GG 13-Filters beider Grenze 400 my, auf die sich
die Berechnung bezieht, nicht senkrecht auf null absinkt, vielmehr noch etwas in
das langwellige UV hineingreift (s. Di GG13 in Abb. 8). Auflerdem entspricht die
Energieverteilung des zugemischten UV-Bereiches nicht der im UV.Bereich des
WeiBlichtes (s. Di UV in Abb. 8). Das zugemischte UV enthalt maximal die
Wellenliinge 360 my, bei der auch die Empfindlichkeit der Bienen am groBten ist.
Beide Punkte bedingen, dafl eine etwas kleinere Energiemenge UV zugemischt
werden muf} als berechnet.
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ebensoviel UV enthilt wie das Sonnenlicht. Das Lampenweillicht wird
den Bienen also wie das Sonneniicht unbunt, , bienenweill erscheinen.

WeiB ohne UV mull den Bienen dagegen farbig erscheinen, weil zum
,,Bienenwei}** UV dazu gehort. Fehlt in dem Spektralfarbengemisch,
das beim Menschen den Eindruck unbunt hervorruft, ein Endbereich,
z. B. Rot, so sehen wir das Restgemisch in der Komplementérfarbe, z. B.
in Blaugriin. Unterstellt man eine prinzipiell gleiche Funktionsweise
des Farbensehens bei den Bienen, so miifiten sie ein Weill ohne UV in
der Komplementirfarbe des UV
sehen. Als mogliche Komplementér-
farben der Bienen bezeichnete KUHN
bereits 1924 die Paare Gelb-Blau
und Blaugriin-UV. Daraus folgt die
Arbeitshypothese, dafl Weill ohne
UV den Bienen blaugriin erscheint.

In den Versuchen von HErrz
{1939) zur Prifung dieser Hypothese
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auch von Blaugrin. Die Messung
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Abb. 20. Bestimmung des UV-Gehaltes
des LampenweiSlichtes durch die Bienen,
zur Prifung des berechneten Wertes.
Nach Dressur auf das LampenweiBBlicht
(Weil mit UV) gegen ein UV-freies Wei3-
licht (WeiB ohne UV) wird letzterem in den
Versuchen stufenweise UV beigemischt.
Abszisse: Zusammensetzung des UV-vari-
ablen WeiBlichtes in Energieprozent Weil
ohne UV + UV. Ordinate: Prozentuale
Anflige auf das Dressurweilllicht (links)
und das Priifmischlicht. DieKurvenpunkte
stellen das mittlere Unterscheidungs-
verhéltnis aus je 5 Versuchen dar

Weil ohne UV dressierten Biemen nun tatsdchlich ,etwa gleich
hiufig* wie weilles Holzpapier Weifl ohne UV.

Dieser Versuch, zu dem leider kein Zahlenmaterial angegeben ist,
spricht fir die Berechtigung der Annahme, dafl Weil ohne UV den
Bienen blaugriin erscheint. Da die Sicherung dieser Annahme von
grofier Bedeutung fiir die Kenntnis des Farbsystems der Bienen ist,
wiederholte ich die HErTzschen Versuche mit Ostwald-Blaugriin Nr. 20
und mit Blaugrimlicht (490 mu) am Spektralapparat.

2. Wirkt Weif$ ohne UV tatsdchlich wie Blaugriin auf die Bienen?

In derselben Anordnung wie bei den ersteren Pigmentpapierversuchen
(s. 8. 449), wurden die Bienen zunichst auf Ostwald-Blaugriin Nr. 20
unter Wg 7 Glas (Blaugriin mit UV) gegen Zinkweill unter Wg 7-Glas
(Weill ohne UV) dressiert.
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In 10 Versuchen mit 6 Bienen am 27. Juni 1955 unterschieden sie
nach 3 Std Andressur: '
Blougrin mit UV: Weifi ohne UV = 100% :0% (173 Anfliige).

Nun wurde das Blaugriinpapier mit dem UV absorbierenden GG 13-
Glas bedeckt und 6 Bienen auf dieses UV-freie Blaugriin 3 Std dressiert.
In 10 Versuchen am 29. Juni 1955 unterschieden sie:

Blaugriin ohne UV:Weif3 ohne UV = 76% :24% (159 Anfliige).

Nach der Reziprokdressur auf Weil ohne UV getzten sie sich nach
3 Std Andressur am 30. Juni 1955 im Verhiltnis:

Blaugriin ohne UV Weifs ohne UV = 22%:78% (164 Anflige).

Aus den Versuchen geht hervor, dafl das verwendete Blaugriinpapier
nach Ausschaltung seiner UV-Reflexion fir die Bienen tatsichlich dem
Weill ohne UV etwas dhnlich wurde. Eine Verwechslung der beiden
Papiere trat jedoch nicht ein. Die méBige Unterscheidung ist aber, wie
die entsprechenden Versuche am Spektralapparat zeigen werden, wohl
auf den Helligkeits- und S#ttigungsunterschied zuriickzufithren.

Fiir eine groBe Ahnlichkeit des Farbtones von Wei ohne UV und
Blaugriin sprechen folgende Versuche:

Nach Dressur auf Blaugrin unter GG 13 gegen Hering-Grau Nr. 8
unter Wg 7 wird den Bienen im Versuch statt Blaugriin, Weill unter
GG 13 geboten: Nach kurzem Zogern setzen sie sich ausnahmslos auf
Weill ohne UV. (5 Versuche am 26. Juni 1955, Verhéltnis 102:0.) Wird
den auf Blaugriin dressierten Bienen im Versuch dagegen Gelb oder Blau
unter GG 13 geboten, so fliegen sie tiber der Anordnung suchend hin und .
her, ohne sich auf das Farbpapier bevorzugt zu setzen. Umgekehrt
nehmen aber auf Weill ohne UV dressierte Bienen im Versuch leicht
Blaugriin statt des Dressurweil an. (5 Versuche am 26. Juni 1955,
Verhiltnis 85:1.)

Den direkten Beweis fiir die Identitit des Farbtones von Weill ohne
UV und Blaugriin liefern die Versuche am Spektralapparat: Blaugriin-
licht 490 my, HW 9 my und WeiBlicht ohne UV aus dem Filterglas GG 13
wurden den Bienen am Spektralapparat zum Vergleich geboten, und
zwar beide in doppelter Einheitsenergie. Nach zweistiindiger Andressur
auf das Weilicht ohne UV gegen das Blaugriinlicht zeigten sich die
Bienen in 10 Versuchen am 17. August 1955 nicht in der Lage, die beiden
Lichter zu unterscheiden. Sie verwechselten tm Verhiltnis: 51,1:48,9%
(132 Anfliige). Selbst 3 Std reine Weiterdressur auf Weill ohne UV
verbesserte das Ergebnis nicht. Auch jetzt wurde in 10 weiteren Ver-
suchen am 17. August 1955 das Dressurlicht kaum stérker beflogen.
Ste verwechselten im Verhiltnis: 52,0:48,0% (198 Anflige).

Daf} die Bienen jedoch die beiden Lichter infolge einer Bevorzugung
der blaugriinen Gegendressurfarbe nur scheinbar verwechselten, geht
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aus den Reziprokversuchen hervor: Nach zweistiindiger Dressur auf
Blaugriin gegen Weifs ohne UV unterschieden sie in 10 Versuchen am
23. August 1955 die beiden Lichter, und zwar im Verhdltnis: 67,0:33,0%
(206 Anfliige). In den Vorversuchen war festgestellt worden, daBl Weill
ohne UV fiir die Bienen etwa halb so geséttigt ist wie Blaugriin. Dal}
diese Sattigungsdifferenz allein die schwache Unterscheidung im vorigen
Versuch verursachte, offenbart der folgende Versuch:

Die Bienen wurden auf das reine Blaugriin weiterdressiert gegen
Weill ohne UV, im Versuch war jedoch dem Blangrin zur Hilfte der
Energie Weil mit UV beigemischt. Tatsdchlich verwechselten sie in
10 weiteren Versuchen am 23. August 1955 dieses verweifSlichte Blaugriin
praktisch vollig mit Weifs ohne UV. Nach insgesamt fiinfstiindiger An-
dressur auf Blaugrin verteilten sie sich im Verhdlinis: 51,5:48,5%
(113 Anfliige).

Diese Versuche bestdtigen somit unmittelbar das Ergebnis der
Hzerrzschen Pigmentpapierversuche: Weif ohne UV wirkt auf die Bienen
tatsichlich wie wngesdttigtes, d. h. verweiflichtes Blaugriin'.

Der Nachweis der Farbtongleichheit von Blaugriin und Weill ohne
UV stiitzt indirekt die Annahme, dafl Blaugriin und UV Komplementér-
farben im Farbsystem der Bienen darstellen. Die Priifung der Frage,
ob die additive Mischung von Blaugrin und UV in irgendeinem be-
stimmten Verhiltnis den Bienen rein , bienenweil“ erscheint, liefert
den direkten Nachweis.

3. Blaugriin und UV sind Komplementirfarben fir die Bienen

Die Bienen wurden am Spektralapparat auf das Lampenweililicht
in der Einheitsenergie dressiert. Als Gegendressurlichter waren Blau-
griin 490 my und UV 360 my in doppelter Einheitsenergie eingestellt:

Zu Beginn der Dressur flogen die Bienen die beiden Farblichter
deutlich bevorzugt an. Erst nach dreistiindiger sorgfiltiger Dressur war
der Dressurerfolg auf das Weillicht einwandifrei sichtbar. Das weille
Dressurlicht wurde sowohl von Blaugriin als auch von UV gut unter-
schieden. Nun konnte mit den Versuchen begonnen werden.

1 An dieser Stelle kann die Kritik der Versuche von LotMa®r (1933) zur Farb-
unterscheidung im Gelb- und Blaubereich nachgeholt werden: LoTmMar behauptete
bekanntlich, daB die Unterscheidung innerhalb der Hauptbereiche ausschlieflich
auf Grund verschiedener Helligkeit der Farbpapiere erfolge. Die Bienen ver-
wechselten namlich z. B. Gelb 4 und Rot 2 der Heringserie, sobald das Gelb durch
ein Grauglas verdunkelt war und auBerdem auf beiden noch UV absorbierende
GG 13-Glaser lagen. Diese GG 13-Gliser schalteten zwar die UV-Reflexion der
Papiere aus; da sie aber den Bienen ausgesprochen blaugriin erscheinen, wundertes
nicht, daB ein schwacher Farbtonunterschied der darunterliegenden Farbpapiere
durch sie iiberdeckt und verwischt wird.
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Neben dem Dressurweillicht wurde den Bienen zunéchst Blaugriin
allein, dann UV allein geboten. Je 5 Versuche bestétigten den Dressur-
erfolg. Nun mischte ich dem Blaugriin stufenweise UV bei und nahm
bel jedem Blaugriin + UV-Mischungsverhiltnis (5, 10, 15 Energie-
prozent UV zu den entsprechenden Prozenten Blaugriin gemischt)
5 Versuche ab.

Das Ergebnis der 65 Versuche vom 20.—22. August 1955 zeigt Abb. 21:
Man sieht aus dem Kurvenverlauf, dafl die Unterscheidung des reinen
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Abb. 21. Unterscheidung der Blaugriin + UV-Migchlichter vom Dressurweifflicht {,,Bienen-

weil). Abgzisse: Zusammensetzung des Priiffmischlichtes in Energieprozent Blaugriin

490 mp + UV 380 mu. Ordinate: Prozentuale Anfliige auf das DressurweiBlicht und das Prif-

mischlicht. Die Punkte stellen das mittlere Unterscheidungsverh#ltnis aus je 5 Versuchen

dar. (Der Verwechslungspunkt ist durch 15, die beiden &uBeren Unterscheidungspunkte
sind durch je 10 Versuche belegt)

Abb. 22. Prozentuale Anfliige im Simultanversuch auf das Weifllicht, auf Blaugriin 490 mg,
auf das Dressurmischlicht (85% Blaugrin + 15% UV) und auf UV 360 mu. Alle vier Lichter
in der Einheitsenergie

Blaugriin vom Dressurweillicht rasch abnimmt, sobald dem Blaugriin
UV beigemischt wird. Bei einem Mischungsverhiltnis von 85% Blau-
griin + 15% UV verwechseln die Bienen dann tatséchlich das Lampen-
weillicht vollig mit dem uns unverdndert blaugriin erscheinenden UV-
Mischlicht. Nach weiterem Zumischen von UV steigt die Unterscheidung
wieder an. Blaugriin und UV, in energiegleichem Verhiltnis gemischt,
werden bereits wie reines UV vom Lampenweiilicht unterschieden.

Es ist noch zu beweisen, dafl das Verwechslungs-Blaugriin + UV-
Mischlicht den Bienen auch wirklich weifl erscheint. Die Verwechslung
kénnte anch durch eine Bevorzugung des vielleicht besonders anziehen-
den Mischlichtes nur vorgetduscht sein.

Um dies zu entscheiden, wurden die Bienen auf 85% Blaugriin -
15% UV gegen Blaugrin und UV dressiert; in den Versuchen wurde
zusitzlich das Weilllicht geboten. Alle vier Lichter strahlten in doppelter
Einheijtsenergie.

Das Ergebnis der 10 Versuche vom 20. August 1955 ist in Abb. 22
dargestellt. '
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Die auf das Blaugriin -+ UV-Mischlicht dressierten Bienen beflogen
etwa gleich hiufig das Weiblicht, dagegen setzten sie sich nur vereinzelt
auf Blaugrin und UV.

Damit ist bewiesen, daB ein bestimmtes Blaugriin 4 UV-Mischlicht
dieselbe Wirkung auf die Bienen ausiibt wie Bienenweifilicht. Blaugriin
und UV sind Komplementéarfarben fiir die Bienen.

Die Ktunsche Annahme bzw. der indirekte Nachweis von HERTZ,
dafB Blaugriin und UV Komplementéarfarben fiir die Bienen darstellen,
konnte somit durch die Farbmischversuche am Spektralapparat voll
bestétigt werden. Es war nun zu erwarten, daf auch der direkte Nach-
weis der Komplementédrbeziehung zwischen Gelb und Blau leicht gelingt:
Gelb und Blau sind ja zweifellos auch fiir die Bienen zwei véllig undhn-
liche Farben, wie aus ihrer ausgezeichneten Unterscheidung hervorgeht.
Vollige Unihnlichkeit ist ein Kennzeichen fiir Komplementarfarben.
Auflerdem hatte Ktrax 1927 fir Gelb und Blau die Existenz des simul-
tanen Farbkontrastes zeigen konnen, was ebenfalls fiir eine Kom-
plementéirbeziechung zwischen den beiden Farben spricht.

Um so gréBer war deshalb die Uberraschung, als sich in den folgenden
Versuchen klar herausstellte:

4. Gelb und Blaw sind keine Komplementirfarben fiir die Bienen

Die Untersuchung der Frage, ob die Bienen irgendeine bestimmte
Gelb -+ Blau-Mischfarbe mit ,,Bienenweil* verwechseln, erfolgte in der-
selben Art wie vorher bei Blaugrin -+ UV:

Den auf das Lampenweiblicht (,,Bienenweili*’) gegen Gelb (588 mu)
und Blauviolett (440 my) dressierten Bienen wurden in den Versuchen
nacheinander die verschiedenen Gelb - Blau-Mischlichter zum Ver-
gleich mit ,,Weill* geboten. Es ist selbstverstdndlich nicht anzunehmen,
daf die beiden gewéhlten Spektralfarbreize zufillig genau komplementér
tiir die Bienen sind, ebensowenig wie sie fiir den Menschen genau kom-
plementdr sind. Da sie aber aus komplementéren Spektralbereichen
stammen, ergibt ihre Mischung fiir uns trotzdem angenihert Weil3 1.
Bedenkt man das relativ schlechte Unterscheidungsvermdgen der Bienen
fiir Farbnuancen, so folgt daraus, dal} sie sicher eine der Mischfarben
mit Weill verwechseln miiliten, wenn auch fir sie der gelbe und blaue
Spektralbereich komplementér wiren. Wie bei der vorigen Unfer-
suchung strahlten die Mischfarben jeweils in der doppelten Energie des

i Versuchspersonen, denen ich die Mischung von Gelb und Blauviolett vorfithrte,
bezeichneten ein Mischlicht aus 65% Gelb und 35% Blauviolett bei fliichtigem
Hinschauen als ebenso weill wie das Lampenweil-Vergleichslicht. Bei genauem
Vergleich erwies sich das Mischlicht stets als leicht rosastichig. Die beiden Wellen-
langenbereiche haben namlich einen gréBeren Spektralabstand als die genau kom-
plementdren Bereiche.

7. vergl, Physiol. Bd. 38 31
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Dressurweifilichtes. Dadurch wird erreicht, daBl die Bienen auf jeden
Fall das Mischlicht befliegen, sobald es dem Dressurweill wenigstens
sehr dhnlich wird. Das Ergebnis der 50 Versuche vom 12.—14. August
1955 zeigt Abb. 23:

Keine der Gelb + Blou-Mischfarben verwechselten die Bienen auch nur
anndhernd mit dem . weiffen Dressurlicht. Samtliche gepriiften Gelb -+
Blau-Mischfarben miissen somit wesentlich von Weil fiir die Bienen
verschieden sein. Lediglich bei dem Mischungsverhéltnis 65% Gelb +

35% Blauviolett unterschieden die

E‘ {’f )\L 1’ %  Bienen zundchst ein wenig schlech-
S @ 7 TP R ter (Minimum der Kurve). Bei der
§%M \ \OT/ l 20 E,\ Wiederholung der Versuche nach
£3 ” ( l 2 $ § einer Stunde Weiterdressur unter-
58 , J Y schieden sie jedoch auch diese
8 ’ 7 88 Mischfarbe vom Dressurweiff so
§ 8 - +-- A X gut wie die anderen.

A’/ay/x;f/mp 0 W w & a w = Aus weiteren 40 Versuchen vom

Gel » sg8 ' W0 80 60 W @ 0 15. und 16. August 1955 geht er-

Lusammenserzung d. Prifmischiichles . .
i . ganzend hervor, dafl auch sdmt-
Abb. 23. Unterscheidung der Gelb + Blau-

violett-Misohlichter vom Dressurweilicht liche Gelb 588 mu <+ Blau 474 my-
(,,Bienenweifi**).  Abszisse: Zusammen- Mischfarben vom DI‘GSSUI‘WGiB gut
setzung des Prifmischlichtes in Energie- . R
prozent Gelb 588 myu + Blauviolett 440 my.  unterschieden werden, ebenso wie
Ordinate: Prozentuale Anflige auf das . .

Dressurweifllicht und das Priifmischlicht. die Mischfarben aus dem gesam-
Die Kurvenpunkte stellen das mittlere ten Bienen-Gelbbereich + -Blau-
Unterscheidungsverhéltnis aus je 5 Ver- .

suchen dar. Der Punkt iber dem Minimum  PeTeich.

ist durch 10 Versuche belegt Da auf Grund der Versuche zum

Weilproblem nicht daran gezweifelt

werden kann, daf das LampenweiBilicht den Bienen tatsichlich ,,bienen-

weill* erscheint, beweisen die Versuchsergebnisse eindeutig, daf Gelb
und Blau keine Komplementirfarben fiir die Bienen sind.

Diese, der bisherigen, allgemein verbreiteten Vorstellung wider-
sprechende Aussage wird erst fruchtbar, wenn noch geklirt werden
kann, wie die Mischung von Gelb und Blau den Bienen tatsichlich er-
scheint und welche Farben nun wirklich zu Gelb und Blau komplemen-
tér sind.

5. Die tatsichlichen Komplementirfarben zu Gelb und Blaw fiir die Bienen

Einen wichtigen Hinweis geben die folgenden Versuche: Die Bienen
wurden jetzt auf Weill ohne UV gegen die Gelb 4+ Blau-Mischfarben
dressiert in der gleichen Weise wie vorher auf Weil mit UV. Das Er-
gebnis der insgesamt 80 Versuche vom 17.—23. August 1955 (Abb. 24)
offenbart, daf} die Bienen die Mischung aus 65% Gelb +4- 35% Blau-
violett véllig mit dem UV-freien DressurweiBlicht verwechseln. Auch
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nach der Reziprokdressur auf 65% Gelb + 35% Blauviolett gegen
energiegleiches Weilllicht ohne UV beflogen sie in den Versuchen beide
Lichter gleich héufig:

Das Gelb + Blou-Mischlicht wirkt auf die Bienen demnach wie Weif3
ohne UV, also wie ungesiftigtes Blaugriin. Diese fiir die Aufstellung des
Bienenfarbsystems grundlegende Aussage wird in weiteren Versuchen
noch genau geprift werden (s. S. 460).

Zunichst soll jedoch die Frage nach den wahren Komplementir-
farben zu Gelb und Blau fiir die Bienen weiterverfolgt werden: Da
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Abb. 24. Unterscheidung der Gelb + Blau-
violett-Mischlichter vom Wei8 ohne UV-
Dressurlicht. Abszisse: Zusammensetzung
des Pritfmischlichtes in Energieprozent Gelb
588 mu + Blauviolett 440 mp. Ordinate:

Uliravioke# Adoomg 0 20 40 &7 0 100
GelprBloy 65+35% 100 80 60 W 20 0
SesryOMY  Zusammenselzung d. Profimisoblichies

Abb. 25, Unterscheidung der (Gelb + Blau-
violett) + UV-Mischlichter vom Dressur-
weiBlicht (,,Bienenwei‘‘). Abszisse: Zu-
sammensetzung des Priifmischlichtes in
Energieprozent (Gelb 588 mu + Blauviolett

Prozentuale Anfliige auf das Dressurlicht
(Weil ohne UV) und auf das Priifmischlicht.
Der Verwechslungspunkt ist durch 25, die
ibrigen. Kurvenpunkte sind durch 5 oder
10 Versuche belegt. Der Punkt unter dem
Kurvenminimum stellt das mittlere Unter-
scheidungsverhéltnis aus 15 Reziprok-
versuchen nach Dressur auf 65% Gelb + 35%
Blau dar

440mp im Verhdltnis 15:7) + UV 360 my.
Ordinate: Prozentuale Anflige auf das
Dressurweillicht und auf das Priifmischlicht.
Der Verwechslungspunkt stellt das mittlere
Unterscheidungsverhéltnis aus 20, die iib-
rigen Punkte das Verh#ltnis aus je 5 Ver-
suchen dar. X Unterscheidungsverhiltnis
aus 10 Reziprokversuchen nach Dressur
auf das Verwechslungsmischlicht

bereits nachgewiesen wurde, dafl sich Blaugriin und UV zu ,,Bienen-
weil* mischen lassen, ist auf Grund des obigen Ergebnisses zuerwarten,
dafl die Bienen auch eine bestimmte Gelb 4 Blau + UV-Mischfarbe
mit ,,Bienenweifi** verwechseln werden. Folgende Versuche priifen diese
Annahme:

Die Bienen werden auf das Lampenweifilicht gegen das Mischlicht
aus 656% Gelb - 35% Blauviolett und gegen UV 360 mu dressiert bis zu
guter Unterscheidung. In den Versuchen wird dann dem Gelb - Blau-
Mischlicht stufenweise UV beigemischt. Die Gesamtenergie des Gelb -
Blau-Mischlichtes wird dabei in entsprechenden Stufen vermindert; das
relative Verhidltnis von Gelb: Blau bleibt in allen Stufen konstant
erhalten.

Das Ergebnis der 60 Versuche vom 24. und 25. August 1955 zeigt
Abb. 25. Wie aus dem Kurvenverlauf ersichtlich ist, verwechselten die

31*
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Bienen nun tatsichlich das Gelb 4 Blau-Mischlicht mit dem Lampen-
weillicht, sobald dem Mischlicht noch eine bestimmte Menge UV
beigefiigt war®.

Die Verwechslung des Dressurweilllichtes mit dem Mischlicht war
eingetreten bei einem Verhaltnis von 55,25% Gelb 4 29,75 % Blauviolett
4+ 15% Ultraviolett. Dieses Mischungsverhiltnis der drei Farblichter
besteht selbstverstdndlich unabhéngig von der Art seiner Herstellung;
d. h., es ist gleichgiiltig, ob UV zu der Mischung von Gelb und Blau
gemischt wird, oder Gelb zu der Mischung aus Blau und UV oder Blau
zu der Mischung aus Gelb und UV. Die Bienen werden das Mischlicht
immer dann mit dem WeiBlicht verwechseln, wenn es die drei Farben
im obigen Mischungsverhédltnis enthdlt. Aus der Farbengleichung:
,,Bienenweill** = 55,25 % Gelb 4- 29,75 % Blauviolett 4+ 15% Ultraviolett
konnen demnach die Komplementérbeziehungen zwischen den einzelnen
Farben abgelesen werden.

Komplementérfarbe zu jeder einzelnen der drei Farben ist die je-
weilige Mischung aus den beiden iibrigen Farben in dem durch die
Gleichung angegebenen Verhiltnis. Bezieht man das Verhiltnis auf
100, ergeben sich die Komplementédrbeziehungen in Prozent wie folgt:
Ultraviolett 300 mu ist komplementir zu 65% Gelb + 36 % Blauviolett

(= Blaugriin,s. 8. 453 und 460)
Blauwiolett 440 my ist komplimentir zu 78,7% Gelb + 21,3 UV
(= Bienenpurpur, s. S. 445)

Gelb 588 myu ist komplementdir zu 66,6% Blawviolett + 33,6% UV
(= Bienenviolett, s. S.470)2

1 Eine dieses Ergebnis eventuell nur vortduschende Helligkeitswirkung ist,
wie bei allen bisherigen Komplementérfarbenversuchen, ausgeschlossen: Die Bienen
waren auf das weniger helle Weillicht in der Einheitsenergie gegen das hellere Gelb
-+ Blau-Mischlicht in doppelter Einheitsenergie dressiert. Durch das Zumischen
des UV in den Versuchen stieg die bienensubjektive Helligkeit des Mischlichtes bei
gleichbleibender Energie weiter an. Der plotzlich starke Beflug des Mischlichtes bei
Zusatz einer bestimmten, eng begrenzten Menge UV ist somit nur durch ein
Schwinden des Gegendressurfarbtones erklirlich. Zwar werden die Anfliige auf das
Mischlicht infolge seiner groBeren Helligkeit gegeniiber dem Dressurweillicht be-
giinstigt, aber erst dann, wenn beide Lichter nahezu farbgleich sind. Dieser Effekt
trigt demnach lediglich dazu bei, daf die Bienen beide Lichter gleich stark
befliegen, anch wenn das Komplementérmischlicht, z. B. bei ganz schriager Auf-
sicht auf die Mattscheibe, dem DressurweiBlicht nicht voéllig gleicht.

2 Die Tatsache, daf auf einen blauen Ring dressierte Bienen im Versuch auch
einen grauen Ring auf gelbem Grunde anflogen, der neben verschieden hellen grauen
Ringen auf grauem Grunde geboten wurde (Simultaner Farbkontrast, Kirax 1927),
ist mit dem obigen Ergebnis durchaus vereinbar: Die Komplementérfarbe zu Gelb,
das ,,Bienenviolett'* ist dem Dressurblau zweifellos &dhnlicher als irgendeine
Graustufe der Vergleichsringe. Die Anfliige auf den grauen Ring auf gelbem
Grunde sind deshalb erfolgt, weil der durch den Kontrast hervorgerufene Farbton
(Bienenviolett) dem Dressurfarbton (Bienenblau) dhnlicher war als die farb-
kontrastfreien Grautone der Vergleichsringe.
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In Abb. 26 sind diese Mischungsbeziehungen graphisch in Gestalt
eines ,,Farbendreiecks” dargestellt, wie es in der Farbenlehre tiblich ist:

An den Endpunkten des gleichseitigen Dreiecks stehen die ge-
wahlten Ausgangsfarben. Der Farbort der Mischfarbe (,,Bienenwei3)
ergibt sich dann nach der Schwerpunktsregel, wenn man sich die An-
teile der Mischiarbe als Gewichte in den Eckpunkten angreifend denkt.
Die Dreiecksseiten stellen die Mischungsreihen zwischen je zwei Aus-
gangsspektrallichtern dar. Die Schnittpunkte der Schwerlinien mit den
Dreiecksseiten bezeichnen die zu den Spektrallichtern komplementéren
Mischlichter. .

Die  Stetigkeit  der }”ZI;QZZ:A
Mischungsreihe Gelb-UV,
welche die spektralen End-
bereiche aullerhalb des
Spektrums verbindet (Bie-
nen-Purpurlinie), wurdeaut o -
S. 445 bereits nachgewie- 215 % Utraviol
sen. Der auf ibr liegende
Schnittpunkt (78,7% Gelb _
—{.- 21,3% UV) stellt somit Gelb - €5 %6’5/1}1‘35 %lf/ﬂl/V/'ﬂ;‘\;/‘gyy/'g/
einen  Bienen-Purpurton Astgmy ([ Blaugrin) 3 me'
dar, der von UV, Gelb :

. . Abb. 26. Farbendreieck mit den drei Komplemen-

und einem weiteren ,,Pur- tarspektralreizen: Gelb 588 myu, Hwbr. 11 mpy, Blau-
purton“ (95 % Gelb + violett 440 my, Hwbr. 12 mg und UV 360 my, Hwbr.

-0 A etwa 25 mu. Der Farbort des WeiBpunktes ist nach
5% UV) zu mehr als 90% der Schwerpunktsregel festgelegt

unterschieden wird.

DafB3 dem Punkte 65% Gelb -~ 35% Blauviolett auf der Gelb-Blau-
violett-Mischungsreihe der Farbton spektralen Blaugriins zukommt, er-
gibt sich indirekt daraus, dafl Blaugriin allein ebenfalls zu UV kom-
plementér ist.

Der direkte Nachweis dafiir, dafl durch die Mischung von Gelb und
Blau fiir die Bienen das spektral dazwischenliegende Blaugriin entsteht,
folgt anschlieBend; desgleichen die Untersuchung der Mischfarben lings
der Bilau-UV-Mischungsreihe. Aus den bisherigen Versuchsergebnissen
lassen sich jedoch bereits jetzt einige Schlufifolgerungen ziehen:

Die Tatsache, dafl die Bienen physikalisch vollig verschieden zu-
sammengesetzte Strahlungen, wie das LampenweiBlicht, das Blaugriin
-+ UV-Mischlicht oder das Mischlicht Gelb -} Blau 4+ UV miteinander
verwechseln, offenbart, da3 sie von diesen verschiedenen Strahlungs-
gemischen sicher denselben ,,Eindruck‘ haben. Fine empfindungsgemdfse
Analyse von Wellenlingengemischen, z2u der wir im Sinnesgebiet des
Hérens befihigt sind, ist somit im Sinnesgebiet des Sehens bet den Bienen
ebemnso ausgeschlossen wie bei uns. Die Existenz metamerer Farbreize,

665 % Blauviol +
338 %o Ultraviol.

-

-
-

(Bienenviol.)
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d. h. von Farbreizen verschiedener physikalischer Zusammensetzung, die
denselben Farbeindruck hervorrufen, wird am einfachsten verstindlich
durch die Annahme eines ,,Komponentensehens im HermMuOLTZSChen
Sinne.

Die bisherigen Versuchsergebnisse erlauben bereits Aussagen tber die
Art und Zahl der Komponenten des Bienenfarbensehens, die als Photore-
zeptoren verschiedener Spektralempfindlichkeit aufgefalit werdenkénnen:

Die gleichzeitige Reizung aller Rezeptoren durch das Lampenwei8-
licht ist nach dieser Vorstellung die Ursache fiir den ,,Eindruck” Unbunt.
Nun hatte sich derselbe ,,Eindruck’ bei den Bienen auch durch die
Mischung von drei Spektralreizen erzielen lassen, die in besonderer
Weise ausgezeichnet 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 aber durch
relativ groBere Sittigung und relativ geringere Farbtondnderung aus-
gezeichnet gegeniiber den beiden schmileren Spektralbereichen Blau-
griin und Ubergangsfarbe Blau-UV. Diese Befunde zusammen erkliren
sich zwanglos durch die Annahme, daf3 das Farbenschen der Bienen auf
einem Gelb-, einem Blau- und einem UV-Rezeptor beruht.

Nach dieser Vorstellung miiBite sich Blaugriin als Mischfarbe aus
Gelb + Blau erweisen. Ebenso miiten auch durch die Mischung von
Blau und UV die spektralen Blau-UV-Ubergangsfarben entstehen. Diese
Verhiltnisse sollen in den folgenden Versuchen eingehend gepriift
werden. :
II1. Mischfarben und Farbmischgesetze

Die additive Mischung von Spektralfarbreizen bzw. der Vergleich
der dabei entstehenden Farbreize mit anderen Spektralfarbreizen durch
die Bienen bildet die Grundlage fiir die Aufstellung des Bienenfarb-
systems. Mangels eines geeigneten Spektralmischapparates konnten bis-
her noch keine derartigen Versuche durchgefiihrt werden. Die Vor-
stellung vom Farbsystem der Bienen beruhte demmach lediglich auf
einigen indirekten Versuchen. Sie hat sich bereits durch die vorigen
Farbmischversuche als nur zur Hiélfte zutreffend erwiesen: von den vier
Hauptspektralfarben der Bienen sind lediglich Blaugriin und UV kom-
plementir, Gelb und Blau jedoch nicht. Die Frage, ob die Mischung von
Gelb und Blau, wie auf Grund der vorigen Versuche vermutet wird, tat-
sdchlich wie Blaugrim auf die Bienen wirkt, soll nun im einzelnen unter-
sucht werden.

1. Blaugriin erweist sich fiir die Bienen als Mischfarbe
aus dem Gelb- und Blaubereich

Die Bienen wurden am Spektralfarbmischapparat auf Blaugriinlicht
490 my in der Einheitsenergie dressiert. Als Gegendressurlichter dienten
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nacheinander Orange 616 my, Gelb 588 my und Griin 530 my¢ aus dem Gelb-
bereich, die jeweils mit Blau 474 my bzw. Blauviolett 440 my aus dem Blau-
bereich in den verschiedenen Versuchsreihen gemischt wurden. Wenn
die Mischung von Farbreizen aus dem Gelbbereich mit denen aus dem
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Abb. 27. Unterscheidung deg Blaugriin 490 mu-Dresgurlichtes von den Mischlichtern Griin
530 my, Gelb 588 mu, Orange 616 mu + Blau 474 mu (Kurve 1—3) bzw. -+ Blauviolett
440 mp (Kurve 4—6). Abszisse: Prozentuale Zusammensetzung des Priifmigchlichtes.
Ordinate: Prozentuale Aufliige auf das Dressurlicht (Blaugriin) und auf das jeweilige Priif-
mischlicht. Die Einzelpunkte stellen das mittlere Unterscheidungsverhéltnis aus je 5 Ver-
suchen dar. x Unterscheidungsverhéltnis nach Zumischung von WeiSllicht
zum Blaugriin-Dressurlicht

Blaubereich in irgendeinem bestimmten Mischungsverhaltnis den Bienen
tatsdchlich wie Blaugriin erscheint, so werden die auf Blaugriin dressier-
ten Bienen dies in den Versuchen durch stirkeren Anflug auf das Misch-
licht zeigen.

Das Ergebnis der sechs Versuchsreihen mit zusammen 280 Versuchen
vom 26. August bis 4. September 1955 ist in Abb. 27 dargestellt.
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Wie aus der Lage der Anfangs- und Endpunkte der Kurven ersicht-
lich ist, unterschieden die Bienen das Blaugriin-Dressurlicht von simt-
lichen Ausgangs-Gegendressurlichtern sehr gut (durchschnittlich mehr
als 95% richtige Anfliige). Sobald den Farben des Gelbbereiches Blau
474 my zugemischt wurde (Kurve 1-—3), verschlechterte sich die Unter-
scheidung. In jeder der drei ersten Mischreihen sank die Unterscheidung
in einem bestimmten Bereich von Mischungsverhéltnissen sogar bis zu
volliger Verwechslung ab'. Diese drei, auf uns grundverschieden wirkenden
Farbreize, rufen bei den Bienen somit denselben Farbeindruck wie
Blaugriin 490 myu hervor. Bei der Mischung der Farben des Gelbbereiches
mit Blauviolett (Kurve 4—8) verschlechterte sich die Unterscheidung
ebenfalls in einem bestimmten Bereich von Mischungsverhiltnissen, je-
doch sank sie nur noch bei der Mischung Griin -+ Blauviolett bis zu
villiger Verwechslung ab. Bei der Mischung Gelb - Blauviolett (fiir
uns rosastichig Weil}) und besonders bei der Mischung Orange + Blau-
violett (fiir uns Purpur) blieb eine schwache Unterscheidung bestehen,
die auch bei Variation der Helligkeit von Dressur- und Priiflicht nicht
verschwand.

Erst als dem Blaugriin-Dressurlicht LampenweiBlicht (,,BienenweiB*)
zugemischt worden war, trat vollige Verwechslung ein (X unter den
Kurvenminima von 4 und 5). Orange und Blauviolett ndhern sich
demnach bereits komplementédren Farbreizen.

Die Breite der Bereiche, innerhalb derer die Mischlichter mit dem
Blaugrinlicht verwechselt werden, kann als Ausdruck fiir den bienen-
subjektiven Abstand der jeweiligen Ausgangsspektralfarbreize angesehen
werden: je groBer der Abstand ist, desto schmdéler fallt der Bereich
des Kurvenminimums aus. Blau und Blauviolett (Vergleich : linke Hélfte
—- rechte Halfte in Abb. 27) sind demmnach fir die Bienen etwas mehr
verschieden als Grin und Orange (Vergleich: obenjunten in Abb. 27),
wie bei anderen Versuchen ebenfalls schon festgestellt wurde (s. S. 440).

Um die Farben des Gelbbereiches zu Blaugriin zu kompensieren, sind
um etwa 35% weniger Blauviolett als Blau notig. Darin duBert sich,
neben dem grofleren bienensubjektiven Abstand des Blauviolett, auch
die gréBere bienensubjektive Sattigung gegeniitber dem Blau. Zwischen
den FYarben des Gelbbereiches tritt dieser Effekt nicht auf, obwohl auch
sie fiir die Bienen unterscheidbare Farbtone darstellen. Annidhernd die-
selbe Energiemenge Grin wie Orange mufl zu Blau (bzw. zu Blauviolett)
bis zur Verwechslung mit Blaugriin gemischt werden. Dies erklirt sich
wohl aus der Abnahme der bienensubjektiven Helligkeit von Griin nach

1 Bei der Mischung Griin + Blauentstehtauch fiirunsein von Blaugriin 490 mu
nicht unterscheidbarer Blaugriin-Farbton. Die Farbreize Gelb - Blau und Oran-
ge -+ Blau in dem Mischungsverhiltnis, das die Bienen mit Blaugriin verwechseln,
erscheinen uns schwach rosastichig Wei und hell Purpur.
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Orange, die der Wirkung des zunehmenden Spektralabstandes die
Waage hilt.

Unabhidngig von der Klirung dieser Einzelfragen steht auf Grund
der Versuche fest, daf} Blaugrin fir die Bienen aus Einzelfarbreizen des
Gelb- -+ Blaubereiches ermischbar ist, wobei mit zunehmendem Abstand der
Awusgangsspektralfarbreize die Mischfarbe fiir sie ungesdttigter wird. Damit
ist gleichzeitig die Stetigkeit der Mischungsreihe von Orange bis Blau-
violett im Bienenspektrum indirekt bewiesen.

Es interessiert noch die Frage, ob auch die Mischung des gesamten
Gelbbereiches mit dem gesamten Blaubereich den Bienen wie Blaugriin
erscheint. Um auBerdem

die Bezichung zwischen %[ |# " i {7
Weil ohne UV und der ¥ "= 4 i -

Mischung Gelb- + Blau- L -
bereich zu iberprifen, & #|-
wurden die Bienen zu- <
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dressiert und das Verwechs- 4

g NI < S
+ . . & & 8 & S8
lungs - Farbmischverhéltnis SEFY s 3% 3%%
. . YRR SRR SIRS SS8S
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versuch konnten die Bienen Abb. 28. Prozentuale Anfliige im Simultanversuch
dann zwischen dem Weil  auf WeiB ohne UV bzw. auf Blaugriin, Gelbbereich,
hne UV.D licht. d Gelbbereich + Blaubereich und Blaubereich nach
onne Tessuriicht, dem Dressur auf Weil ohne UV bzw. auf Blaugrin und
Gelbbereich - Blaubereich- nach Reziprokdressur auf das Mischlicht

Mischlicht und dem reinen

Gelb- und Blaulicht wéhlen. In derselben Anordnung folgten die Rezi-
prokversuche nach Dressur auf das Gelb - Blau-Mischlicht. Beide Ver-
suchsgruppen wurden dann mit Blaugriin statt Weifl ohne UV wiederholt.

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

Aus dem Versuchsergebnis geht klar die vollige Identitdt von dem
Weill ohne UV-Licht und dem Gelbbereich - Blaubereich-Mischlicht
fir die Bienen hervor. AuBlerdem zeigt es, daB dieses Mischlicht aus dem
Gelb- und Blaubereich den Bienen tatsidchlich wie Blaugriin erscheint.
DagMischlicht stellt jedoch ein ungesittigtes Blaugriin fiir die Bienen dar.
Dies geht aus der schwachen Bevorzugung des spektralen Blaugrin-
lichtes hervor, die sofort verschwindet, sobald dem Blaugriin Lampen-
weiBllicht zugemischt wird.

Die bisherigen Versuche ergaben somit, dafl von den vier KUnNschen
Hawptspektralbereichen der Bienen das Blaugriin reizmetrisch eine Misch-
farbe darstellt: es geht aus der additiven Mischung der beiden Nachbar-
bereiche, Gelb und Blaw, hervor.
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2. Vergleich der Farbsysteme von Bienen und Mensch
{ phylogenetische Deutung )

Die Mischungsbeziehungen zwischen den vier Bienen-Hauptspektral-
bereichen und dem ,,Bienenweil driickt folgendes Schema qualitativ

aus:

,,Gelb*
,, Blaugriin® ¢’
/ 7

., Bienenwei 3 L, Blaw

,, Ultraviolett i
Die Farbreiz-Mischungsbeziehungen zwischen den vier Hauptspek-
tralfarben und dem Weill des Menschen stellt qualitativ das weitere

Schema dar:
Rot
Gelb

Menschenweifs ¢’ N\ Griim,

\ Blau

Fiir den Menschen erweist sich das Gelb, obwohl empfindungsgem
ebenso einheitlich wie Rot, Griin oder Blau, bei reizmetrischer Unter-
suchung als Mischfarbe aus Rot und Griin. Gelb und Blau gemischt
erscheinen weill, ebenso die Mischung aus Rot, Griin und Blau.

Die prinzipielle Gleichheit beider Systeme ist offensichilich. Die effek-
tive Verschiedenheit bezieht sich lediglich auf die relative Verschicbung der
spektralen  Sichtbarkeitsbereiche von Mensch und Biene. Die Existenz
metamerer Farbreize bzw. der Nachweis der Stetigkeit der Mischungs-
reihen offenbart, daBl bei den Bienen ein Gemisch von Farbreizen ebenso
eine einheitliche ,,.Farbempfindung® hervorruft wie beim Menschen
{s. 8. 467).

Fiir den Farbensinn des Menschen hat E. SCHRODINGER eine sehr
einleuchtende Deutung der vier bzw. (mit Weill) fiinf Grundfarben-
empfindungen gegeben, die das reizmetrische Ergebnis mit dem unmittel-
baren psychologischen Befund verbindet.

Versucht man der phylogenetischen Entstehung eines Farbensinnes
nachzudenken, so ist es eine fast selbstverstdndliche Vermutung, daB
seine primitivste Vorstufe ein bloBer Lichtsinn ohne jede farbliche Dif-
ferenzierung gewesen ist. Eine neue Stufe der Entwicklung wird erreicht
sein, wenn das Sehorgan beginnt, auf die lingeren und kirzeren Wellen-
lingen innerhalb des gesamten sichtbaren Wellenldngenbereiches quali-
tativ verschieden zu reagieren. Dieser Stufe der Dichromasie entspriche
beim Menschen eine Gelb-Blaudifferenzierung der Empfindung. Der
Umschlagspunkt dieser ersten polaren Differenzierung wire die Empfin-
dung Weil, die Grundempfindung aus dem monochromatischen Stadium.
Zur Trichromasie soll dann ein weiterer, der polaren Spaltung von Weil
analoger Schritt gefilhrt haben. Auf dieser Entwicklungsstufe spaltet
Gelb polar in die Grundempfindungen Rot und Griin. ,,Gelb ist fiir das
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Farbenpaar Rot-Griin dasselbe wie Weil3 fiir das Farbenpaar Gelb-Blau,
ndmlich sein neutraler Ubergangspunkt.*

Fihrt man nun diesen Gedankengang fiir das Farbsystem der Bienen
durch, so erscheint es leicht verstdndlich, daB die zweite Stufe der Di-
chromasie einer ,,Blaugriin®-, Ultraviolett®‘-Differenzierung der ,,Emp-
tindung® entsprechen wird, da ja der ganze Sichtbarkeitsbereich der
Bienen nach kiirzeren Wellenldngen verschoben ist. Auf der nédchsten
Stufe der Trichromasie spaltet das ,,Blaugrin® polar in ,,Gelb®” und
. Blau®, ebenso wie auf der zweiten Stufe ,,Bienenweil}” in , Blaugriin®
und ,,Ultraviolett*.

,,Blaugrin® und ,,Ultraviolett'* der Bienen entsprichen somit dem
Gelb und Blau des Menschen, als das Ergebnis der ersten polaren Diffe-
renzierung des jeweiligen ,,Wei”. ,,Gelb” und ,,Blau‘ der Bienen
wéren dann dem Rot und Griin des Menschen zu vergleichen, als das
Ergebnis einer zweiten polaren Differenzierung von , Blaugrin® bzw.
von Gelb.

Die Anwendung des Gedankenganges von E. ScHRODINGER auf das
Farbsystem der Bienen stiitzt sich im wesentlichen auf den Experimental-
befund, daf} sich ,,Bienenwei3* aus Blaugriin und UV, Blaugriin seiner-
geits aus dem Gelb- und Blaubereich ermischen liefen.

Es folgen nun weitere Farbmischversuche, an Hand derer zusammen-
fassend die vollige Ubereinstimmung der Gesetze der additiven Farb-
mischung bei Biene und Mensch aufgezeigt werden kénnen. Diese Ge-
setze, zusammen mit anderen Befunden, bilden die Grundlage fiir die
physiologische Vorstellung des Zusammenwirkens dreier farbspezifischer
Rezeptoren im Auge, beim Auftreffen eines Lichtreizes.

3. Mischungen von Spektralfarbreizen
in und zwischen den Houptspektralbereichen der Bienen

Um zu prifen, ob simtliche von den Bienen unterscheidbaren
Spektralfarbreize sich aus je zwei Nachbar-Spektralfarbreizen ermischen
lassen, fiihrte ich als Stichproben vier weitere Versuchsreihen durch.

Wie bereits nachgewiesen, unterscheiden die Bienen die Wellen-
langen des Gelbbereiches Orange 616 my, Gelb 588 my und Griin 530 my
nicht besonders, nach 4—>5stiindiger Dressur jedoch ziemlich gut. Die
Frage ist, ob der Eindruck von Gelb auch durch die Mischung Orange und
Grim fiir die Bienen entsteht. Zur Entscheidung dieser Frage wurden die
Bienen auf Gelb 588 myu gegen Orange und Griin dressiert bis zu optimaler
Unterscheidung nach 5 Stunden. In den Versuchen wurden dann in der
bekannten Weise die Orange-Griin-Mischfarben geboten. Kurve 1 in
Abb. 29 zeigt das Ergebnis der 45 Versuche vom 28.—30. September
1955: In einem sehr breiten Bereich von Mischungsverhiltnissen ver-
wechselten die Bienen tatsichlich das Mischlicht v6llig mit dem Gelb-



466 KaRr DAUMER:

dressurlicht. Es gilt somit auch fiir die Bienen die Gleichung: Gelb
588 my, = Orange 616my -1 Griin 530 mu, jedoch infolge der Ahnlichkeit
der drei Spektralreize in einem weit grofleren Spielraum der Mischungs-
verhédltnisse als beim Menschen.

Ob eine Farbe des Gelbbereiches, z. B. Griin, auch aus einer weiteren
Farbe des gleichen Bereiches, z. B. Orange 616 y zusammen mit Blau-
griin 490 my fir die Bienen ermischbarist, soll die néchste Versuchsreihe
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Abb. 29. Unterscheidungsverhéltnisse bei den Farbmischversuchen nach Dressur auf: 1. Gelb
588 mpu gegen die Orange 616 myx -+ Griin 530 mu-Mischfarben, 2. Grin 530 mu gegen die
Orange 616 mz + Blaugriin 490 mgy-Mischfarben, 3. Blau 474 mg gegen die Blauviolett
440 mp + Blangriin 490 mu-Mischfarben, 4. UV 375 mu gegen die Blauviolett 440 mu -+
UV 360 mu-Mischfarben. Abszisse: Prozentuale Zusammensetzung der Priifmischlichter.
Ordinate: Prozentuale Anfliige auf das jeweilige Dressur- und Prifmischlicht in den
Versuchen. Die Kurvenpunkte stellen das mittlere Unterscheidungsverhaltnis aus je
5 Versuchen dar. X bei Xurve 2 = Unterscheidungsverhéltnis nach Zumischung
von Weiilicht zum Griin-Dressurlicht

entscheiden: 4 Std wurden die Bienen auf Grin 530 myu gegen Orange
und Blaugriin dressiert, bis sie das Dressurlicht selbst von Orange mit
mehr als 90% (richtige Anfliige) gut unterschieden. Aus den 50 Versuchen
vom 27. September 1955 (Kurve 2 in Abb. 29) ergab sich, daB die Bienen
eine Mischung von 60 % Orange 616my + 40 % Blaugrin 490 my mit dem
Dressurgriinlicht 530 mpy nahezu verwechselten. Vollkommene Ver-
wechslung trat nach Zumischen einer kleinen Menge Weill zum spek-
tralen Griinlicht ein (X unter dem Kurvenminimum). Offenbar war die
Mischfarbe zwar farbtongleich, jedoch etwas weniger gesittigt als die
Spektralfarbe. Ts gilt die Gleichung: Griin 5§30 my = Orange 416 myu -+
Blaugriin 490 my.
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Blau 474 my und Blauviolett 440 mu aus dem Blaubereich unter-
scheiden die Bienen gut. Es wird gepriift, ob die Wirkung von Blaulicht
474 ym auch durch die Mischung von Blauviolett- und Blaugriinlicht
fiir die Bienen hervorgebracht werden kann: In den 40 Versuchen vom
7. September 1955 verwechselten die Bienen in einem méBig breiten
Bereich von Mischungsverhéltnissen beide Lichter vollstdndig (Kurve
3 in Abb. 29). Es gilt somitauch diese Gleichung : Blau 474my = Blau-
violett 440 mu + Blaugriin 490 mu.

Die ersteren 3 Versuchsreihen bestétigten nochmals die Stetigkeit
der Mischungsreihe von Orange bis Blauviolett. Leider hatte ich nur
einen zusétzlichen Filter aus dem UV-Bereich zur Verfiigung, um fest-
zustellen, ob die Bienen auch die Spektrallichter zwischen Blauviolett
und UV 360 my kontinuierlich mit den verschiedenen Blauviolett 440
my -+ UV 360 mu-Mischlichtern verwechseln, d. h., ob auch diese
Mischungsreihe stetig ist. Das Spektral-Vergleichslicht war UV 375 my.
Die Bienen wurden auf dieses UV.Licht dressiert gegen UV 360 mu
und Blauviolett 440 mpu, so lange, bis auch die beiden UV-Lichter relativ
gut unterschieden wurden (85% richtige Anfliige).

In den 35 Versuchen vom 13. und 14. Oktober 1955 zeigte sich, daf}
die Unterscheidung bis zu volliger Verwechslung abnahm, sobald dem
UV 375mu-Licht etwa 20% Blauviolett beigemischt wurden (Kurve 4
in Abb. 29). Es gilt folglich die Gleichung: UV 375 my = UV 360 mu
+ Blauviolett 440 mu.

Das positive Ergebnis dieser Stichprobe macht wahrscheinlich, daf
auch durch die Mischreihe Blauviolett ---UV 360 mu die spektral dazwi-
schenliegenden Bienenfarbtone dargestellt werden kénnen. Die Unter-
scheidung innerhalb dieser Blauviolett-UV-Mischfarben wird in den
folgenden Versuchen auf andere Weise analysiert werden.

Zusammenfassend lassen sich nun aus den obigen und den voraus-
gehenden Versuchen einige grundlegende GesetzméfBigkeiten ableiten,
die in der physiologischen Optik als die GrassMaNnNschen Gesetze der
additiven Farbmischung beim Menschen bekannt sind.

4. Giltigkeit der GRASSMANNschen Gesefze fiir das Farbsehen der Bienen

Die Tatsache, daf} iiberhaupt Farbengleichungen zwischen Lichtern
verschiedener physikalischer Zusammensetzung fiir die Bienen moglich
waren, offenbart, daf sich auch bei den Bienen ,,einheitliche Farb-
empfindungen bilden: Dieselbe ., Empfindung® (z. B. ,,Blaugriin®)
kann bei ihnen hervorgerufen werden durch : Blaugriin 490 my, durch eine
Mischung aus Gelb 588 myu + Blauviolett 440 myu, oder — da die Wir-
kung von Gelb 588 my seinerseits aus der Mischung von Orange 616
my + Griin 530 mpy hervorgeht — auch durch die Mischung von Orange
-4 Grin -+ Blauviolett Ebenso entsteht die gleiche ,,Empfindung*
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(,,Weil*) bei Reizung mit Lampenweilllicht und einem Mischlicht aus
UV 360 my -+ einem, ihnen ,,Blaugrin® erscheinenden Farbreiz, der
die verschiedensten oben genannten Zusammensetzungen haben kann.
Das wesentliche dieser Sachverhalte driickt das erste GrassmaNNsche
Gesetz wie folgt aus: ,,Das Hrgebnis einer additiven Farbmischung wird
nur durch ‘das Aussehen der Farben bestimmt, nicht durch deren physi-
kalische Zusammensetzung.

Die Komplementér-Farbmischversuche hatten ergeben, dafl Bienen-
weil aus Gelb 4 Blau allein noch nicht ermischbar war, da3 dazu noch
ein dritter Farbreiz, nimlich UV, n6tig, aber auch hinreichend war. Die
vier Farbreize sind durch die lineare Beziehung verkniipft: Weill = Gelb
+ Blau + UV, oder Weill — UV = Gelb -+ Blau. Blaugrin konnte durch
je einen Farbreiz aus dem Gelb- und Blaubereich ermischt werden; aus
der Mischung von Farbreizen aus dem Blau- und dem UV-Bereich geht
Blaugriin niemals hervor. Wohl aber steht es durch einen vierten Farb-
reiz, durch Gelb, mit Blau und UV in einer linearen Beziehung: Blau -+
UV + Gelb = Blaugriin + UV = ,/Weill*“. Die Tatsache der linearen
Beziehung zwischen je vier Farbreizen ist der Ausdruck fiir die Drei-
dimensionalitit des Farbreizes. Demnach gilt auch das zweite GraAss-
MAaNNsche Gesetz fir den Farbensinn der Bienen, welches besagt: ,,Zur
Kennzeichnung eines Farbreizes sind dret voneinander unabhingige Grofen
notwendig und hinreichend.*

Bei der Mischung je zweier Spektralfarbreize lief sich stets der
Bienenfarbton eines dazwischenliegenden Spektralreizes nachbilden,
wenn beide Ausgangsreize nicht zu weit voneinander entfernt waren.
In dem Mischungsverhiltnis, bei dem die Verwechslung eintrat, kam der
bienensubjektive Spektralabstand der drei Spektralreize zum Ausdruck.
Einige Beispiele mogen dies erldutern: Wie aus den Farbunterscheidungs-
versuchen (Kap. I) hervorgegangen war, ist die Farbtondhnlichkeit von
Orange und Gelb ungefshr genau so grofl wie die von Griin zu Gelb. Die
Ahnlichkeit ist relativ stark. In Ubereinstimmung damit trat bei den
Farbmischversuchen die Verwechslung der Orange -+ Griin-Misch-
lichter mit dem Gelblicht in einem sebr weiten Bereich um das Mischungs.
verhidltnis 50:50% ein. — Grin 530 mu (obwohl in der Wellenlingen-
skala nur-halb so weit von Blaugrin 490 mu entfernt wie Orange 616
my) ist dem Orange &hnlicher als dem Blaugriin. Dementsprechend
trat die Verwechslung von Grin mit dem Orange - Blaugrin-Misch-
farben bei einem Mischungsverhiltnis von 60% Orange -+ 40% Blau-
grim ein. UV 375 my ist dem UV 360 my sehr viel &hnlicher als Blau-
violett 440 my. Ubereinstimmend damit trat auch die Verwechslung von
375 my mit einem Mischlicht aus 80% UV 360 mu 4 20% Blauviolett
auf. Alle Farbmischversuche zeigten dieselbe Ubereinstimmung zwi-
schendem Grad der Ahnlichkeitder drei Spektralreize und dem Mischungs-
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verhaltnis, bei dem die Mischung von zweien mit dem dritten ver-
wechselt wurde. Daraus kann man schlieflen, daB bei der Mischung
zweier nicht zu weit entfernter Spektralfarbreize (Wellenléingen) die
Bienenfarbténe der dazwischenliegenden Wellenlingen in stetigem Uber-
gang hervorgebracht werden kénnen. Dies ist allgemein im dritten
GrassmanNschen Gesetz ausgedriickt: ,,Alle Farbmischungsreihen sind
stelig*.

Diese Gesetze nehmen fiir einen weiten Bereich der Farbempiindung
des helladaptierten, farbentiichtigen Menschen den Rang streng giiltiger
Naturgesetze ein. Daf} sie offensichtlich auch fir das Farbensehen der
Bienen gelten, weist darauf hin, daf} der Funktionsplan des lichtempfind-
lichen Organs und seiner zentralnervisen Reprdsentanten bei Mensch und
Biene grundsitzlich gleich ist. Will man nicht annehmen, dafl bereits
die gemeinsamen Ahnen von Proto- und Deuterostomiern zu einer
qualitativen Wellenlingenunterscheidung befihigt waren, so kann man
dieses Ergebnis als interessantes Beispiel fiir eine weitgehende Konver-
genzentwicklung einer Spezialleistung des Gesichtssinnes bei so ent-
fernten Stammen wie dem Vertebraten- und dem Arthropodenstamm
ansehen.

Die reizmetrische Dreifarbenlehre des Menschen auf der Grundlage
der GrassmanNschen Gesetze findet ihren quantitativen Ausdruck in
der ,,Spektrumseichung®, die den Spektralfarbenzug in der Farbtafel
liefert. Die Spektrumseichung von Dichromaten fithrte zu den drei
Grundreizkurven, deren Maxima ungefahr auf die drei Spektralbereiche
groBter Sattigung fallenl.

Die Aufstellung des Spektralfarbenzuges der Bienen, aus dem dann
_sdmtliche Farbmisch-, Komplementir- und Sittigungsbeziehungen quan.-
titativ entnommen werden konnten, ist auf Grund der bisherigen Ver-
suche noch nicht moglich, da die Sittigungsverluste der Mischfarben
gegeniiber den Spektralfarben nicht quantitativ erfafit wurden. AufBer-
dem wire eine weit grolere Zahl von Versuchen dazu notig. Die bis-
herigen Versuche gentigen jedoch zur Sicherung der qualitativen Aus-
sage, dafy das Farbsystem der Bienen durch drei Spekiralfarbreize darstell-
bar ist, d. h., dafy das Farbsystem der Bienen trichromatisch ist. (Vgl. dazu
das Farbendreieck in Abb. 26, S. 459, dessen Seiten also tatsichlich alle
Bienenfarbtone umfassen.)

Der Schlufl von dem reizmetrischen Befund auf drei Photorezeptoren
im Bienenauge mit maximaler Empfindlichkeit im Gelb-, Blau- und UV-
Bereich ist naheliegend, jedoch nicht unbedingt zwingend. Jedenfalls
driickt er aber eine Minimalforderung aus.

1 Uber Spektrumseichung und Grundreizkurven siehe z. B. Ricrrsr, Grundri
der Farbenlehre der Gegenwart. Dresden und Leipzig: Theodor Steinkopf 1940,



470 KarL DAUMER:

Um niheren AufschluB iiber den Bereich der Blau-UV-Ubergangs-
farben zu erlangen, wurde nun noch das Unterscheidungsvermégen der
Bienen fir die Reihe der Blauviolett -~ UV-Mischfarben untersucht.

§. Die Unterscheidung der Blauviolett -+ Ultraviolett- Mischfarben,
,» Bienen-Violeltbereich*

Die Untersuchung der Frage, wieviel gut unterscheidbare Farbtone
fiir die Bienen zwischen Blauviolett 440 my und UV 360 my liegen,
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Abb, 30. Unterscheidung der Blauviolett 440 mp + UV 360 mu-Mischlichter. Verteilung der
prozentualen Anfliige auf die nacheinander gebotenen Blauviolett + UV-Mischlichter nach
Dressur auf: 100% Blauviolett (1), 85% Blauviolett + 15% UV (2), 65% Blauviolett
35% UV (3), 40% Blauviolett + 60% UV (4) und 100% UV (5). Die Einzelpunkte stellen
die Mittelwerte der Anflige auf das Vergleichgmischlicht in Prozent aus jeweils
5 Versuchen dar

erfolgte in derselben Weise wie bei den Gelb -+ UV.Mischfarben
(s. S. 445, ,,Bienen-Purpurbereich®).

Die Bienen wurden zunichst auf reines Blauviolett 440 my in dop-
pelter Einheitsenergie dressiert. Als Vergleichslicht diente ein zweites
Blauviolettlicht, dem in den Versuchen stufenweise UV 360 my bei-
gemischt wurde. Ahnlich wie bei den Gelb - UV-Versuchen zeigte sich
dabei, daB bereits wenige Prozent UV zu Blauviolett gemischt gentigen,
damit die Bienen das Blauviolettdressurlicht von dem Vergleichsmisch-
licht unterscheiden: Bei 5% zugemischtem UV fliegen nur etwa 10%
der Bienen falsch, bei 15% UV sogar nur noch etwa 5% (Kurve 1
in Abb. 30, 50 Versuche vom 20. September 1955).

Zum Vergleich wurden die Bienen jetzt auf das reine UV 360 mpy-ILicht
dressiert, wobei in den Versuchen dem UV-Vergleichslicht Blauviolett
beigemischt wurde. Wie aus Kurve 5 in Abb. 30 (40 Versuche vom
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21. September 1955) ersichtlich ist, mulite das UV-Vergleichslicht min-
destens 40 % Blauviolett enthalten, damit es die Bienen von reinem UV
gut unterschieden.

In dieser unterschiedlichen Wirkung der beiden Spektrallichter
guBert sich erneut die grofile S#ttigung des UV.

Die beiden Kurven (1 und 5) umreiflen den Bereich jener Mischfarben,
welche die Bienen sowohl von Blauviolett als auch von UV unterscheiden.
Wihlt man als Xriterium sehr guter Unterscheidung etwa 5% falsche
Anfliige, so reicht er von 85% Blauviolett 4 15% UV bis etwa 40%
Blauviolett + 60% UV. Der entsprechende Bereich fiir die Gelb -+ UV.-
Mischfarben war schmiler und nach dem reinen Gelb hin verschoben.
Darin dufert sich die geringere Sittigung des Gelb gegeniiber der des
Blauviolett. Der steile Abfall der Verwechslungskurven 1 und 5 und die
groflere Breite des umschlossenen Bereiches lielen vermuten, dafl die
Bienen mehrere Blauviolett + UV-Mischfarben unterscheiden werden,
da sich ja Mischungsreihen als stetig erwiesen hatten.

Zur moglichst willkiirfreien Pritfung dieser Frage wurden die Bienen
nun auf das erste, von Blauviolett sehr gut unterscheidbare Mischungs-
verhaltnis 85% Blauviolett - 15% UV dressiert. In den Versuchen
standen wieder nacheinander die verschiedenen Mischlichter zur Wahl.
Kurve 2 in Abb. 30 (50 Versuche vom 22. September 1955) zeigt das
Ergebnis: Das Dressurmischlicht wird mit dem reinen Blauviolettlicht
nahezu iiberhaupt nicht verwechselt (4% falsche Anfliige). Mit steigen-
dem UV-Gehalt des Vergleichslichtes nimmt die Verwechslung zu, bis
zum Maximum der Kurve (knapp 50% falsche Anfliige) bei gleichem
Mischverhiltnis der beiden Lichter. Steigt der UV-Gehalt des Misch-
lichtes weiter, so nimmt die Verwechslung rasch wieder ab bis zu sehr
guter Unterscheidung bei einem weiteren Mischverhéltnis von 65 % Blau-
violett + 35% UV. Demzufolge wurde nunmehr auf dieses Mischungs-
verhiiltnis dressiert und in 40 Versuchen vom 23. September 1955 wie
vorher die Verwechslungskurve aufgestellt (Kurve 3 in Abb. 30). Als
letztes Mischungsverhdltnis, das sowohl von den vorigen als auch von
reinem UV sehr gut unterschieden wird, kam das Verhiltnis 40% Blau-
violett 4+ 60% UV in Frage. So wurde auch darauf dressiert und in
50 Versuchen vom 24. September 1955 die Verwechslungskurve er-
mittelt (Kurve 4 in Abb. 30). Da das Ultraviolett groflere bienensubjek-
tive Helligkeit als Blauviolett besitzt, wird die Helligkeit der energie-
gleichen Mischlichter von Blauviolett nach Ultraviolett zunehmen. Man
konnte einwenden, die Unterscheidung innerhalb der Mischreihe beruhe
vielleicht auf diesem Helligkeitsanstieg. Um diesen Einwand auszu-
schalten, wurden noch die folgenden Vergleichsversuche durchgefithrt:

Die Bienen wurden auf 15% UV (das ist der UV-Gehalt des ersten
sehr gut unterscheidbaren Mischlichtes s. Abb. 30) gegen kleinere und

7Z. vergl. Physiol. Bd. 88 32
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grofere Energiemengen UV dressiert. Dabei bleibt der Farbton der
verschiedenen Gegendressurlichter derselbe und nur die Helligkeit dndert
sich. In den 50 Versuchen vom 25. September 1955 zeigte sich (Kurve 1
in Abb. 31), dafl die Bienen das Dressurlicht nur so lange stérker be-
flogen, als es groBere Strahlungsdichte als das Vergleichslicht hatte.
Sobald die Energie des UV-Vergleichslichtes grofer, d. h. sobald es heller
als das Dressur-UV-
Licht wurde, beflogen
die Bienen das Ver-
| ] gleichslicht stirker als
Verwachsiung das Dressurlicht: Die
Verwechslungskurve
J‘w steigt iber 50% hinaus.
' Der unmittelbare Ab-
fall der Verwechslungs-
J kurve 2 nach ihrem Ma-
\
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Abb. 31. Vergleichgversuche, Kurve 1: Unterscheidung gomit auf einem Farb-

von Farblichtern verschiedener Strahlungsdichte, aber .

gleichen Farbtones (UV) nach Dressur auf eine bestimmte tonunterschied beruhen.

Strahlungsdichte (15% der Einheitsenergie). Kurve 2: Tlenn eine Dressur auf

Unterscheidung verschiedener Blauviolett + UV-Misch- .

lichter nach Dressur auf 85% Blauviolett + 15% Ultra-  das dunklere zweier

violett (aus Abb. 30). Die Einzelpunkte stellen die Mittel- 3 ;

werte der Anfllige auf das Gegendressurmischlicht in Llf}htel‘ gehngt nu.r dann
Prozent aus jeweils 5 Versuchen dar sp1elend, wenmn sie ver-

schiedenen Farbton be-
sitzen. Die gleichmaBige Gestalt der 5 Verwechslungskurven in Abb. 30
beweist weiter, dafi sich der Farbton lings der Blauviolett-UV-Misch-
reihe stetig dndert, gemil dem dritten Grassmannschen Gesetz.

Aus den Versuchen geht somit hervor, daf zwischen dem Blau- und
UV-Bereich der Bienen ein deutlich ausgeprigter Bereich von Blaw + UV-
Ubergangsfarben liegt: Zawvischen Blauviolett 440 my und UV 360 miL ver-
mdgen die Bienen drei Farbtine von den Ausgangsfarben und voneinander sehr
gut, d. h. zu mehr als 95% (richtige Anfliige) unterscheiden. Wihit man
als Kriterium méBiger Unterscheidung 70—80%, so kann man sagen,
dafl die Bienen zwischen Blauviolett und UV sicben Farbtone mdfig
unterscheiden konnen (Maxima und Schnittpunkte der Verwechslungs-
kurven).

Die Behauptung, da diese Farbtone der Blauviolett -~ UV-Misch-
farben die Spektralfarbtone zwischen Blauviolett und UV fiir die Bienen
darstellen, ist direkt fiir den Farbton der Wellenlinge 375 mu bestitigt.
Die Bienen verwechselten Licht dieser Wellenlinge mit einem Mischlicht
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aus 30—20% Blauviolett (zu 70-—80% UV gemischt). (s. Kurve 4 in
Abb. 29.) Dem Mischverhiltnis bei dem Schnittpunkt von Kurve 4
und 5 in Abb. 30 ist demnach die Wellenldnge 375 mu zuzuordnen. Ks
besteht kein Grund, daran zu zweifeln, dafl den ibrigen Mischlichtern
ebenso Wellenléingen zwischen 440 my und 360 my zugeordnet werden
konnen.

Aus dem Wellenlingenabstand von 80 mpu zwischen Blauviolett und
UV ergibt sich fir die sehr gut unterscheidbaren Zwischenfarbténe ein
Wellenlingenintervall von etwa 26 my, fiir die méBig unterscheidbaren
ein Intervall von etwa 11 my. Da die erste, von der Wellenlinge 360 mu
mi#fBig unterscheidbare Wellenlinge 15 myu entfernt ist, dndert sich der
Farbton in der Mitte des Bereiches offenbar schneller als am Rande.

Dieser mittlere Bereich der Blau-UV-Ubergangsfarben wird als Bienen-
Violettbereich bezeichnet; er weist sich durch seine diberaus gute Unier-
scheidung gegeniiber dem Blaubereich und dem UV-Bereich als weitere
Bienenhauptforbe aus. Zunichst kann er umschrieben werden durch die
von Kurve 3 in Abb. 30 oberhalb der 5%- (falsche Anfliige) Grenze
umschlossenen Blauviolett 4 UV-Mischverhdltnisse. Die Mitte dieses
Bereiches stellt dann die Komplementérfarbe zu Gelb 588 myu dar, denn
66,5 % Blauviolett - 33,5% UV erginzen Gelb zu Bienenweil} (s. S. 459).

Die Hauptergebnisse der Dressurversuche am Spektralfarbmisch-
apparat iiber das Farbsystem der Bienen sind qualitativ zusammen-
fassend dargestellt in dem in Abb. 32 gezeichneten Farbenkreis der
Bienen.

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

Die Bienen unterscheiden sechs Hauptfarbquolititen. Zu den vier
von KUEN angegebenen Bereichen (Gelb-, Blaugriin-, Blau- und UV-
Bereich) kommen als weitere sehr gut unterscheidbare Farbbereiche
noch hinzu, der Blau 4 UV-Violettbereich und der Gelb 4 UV- Purpur-
bereich. Der letztere verbindet die fiinf Spektralbereiche zum Farben-
kreis. Dabei ist nicht entschieden, ob die Enden des Bienenspektrums
einander im Farbton dhneln. Fiir das Bestehen des Farbenkreises ist
jedenfalls die Ahnlichkeit der Spektrumsenden keine notwendige Voraus-
setzung.

Die sechs Hauptfarbqualititen lassen sich auf drei Grundfarbbereiche
zuriickfiihren, auf den Gelb-, Blau- und UV-Bereich. Diese Bereiche
zeichnen sich durch gréBere spektrale Ausdehnung und griéflere bienen-
subjektive Sattigung aus; in ihnen &ndert sich der Farbton im Spektrum
langsamer als in den Zwischenbereichen. Die Farbqualitdten der drei
Znvischenbereiche gehen aus der Mischung der Grundfarbbereiche hervor:
Durch die Mischung von Gelb- und Blaubereich entsteht fiir die Bienen
der Farbton des Blaugriinbereiches. Kr ist identisch mit dem von Weil3

32%
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ohne UV, Desgleichen geht aus der Mischung von Blau und UV der
Farbton des Blau-UV-Violettbereiches und aus der Mischung von Gelb
und UV der Farbton des Gelb-UV- Purpurbereiches hervor. Die Mischung
aller drei Grundfarbbereiche wirkt auf die Bienen wie unbuntes Licht
(,,WeiB*). Demnach ist jeder Grundfarbbereich komplementéir zu dem
Zwischenbereich der beiden iibrigen Grundfarbbereiche. Die drei Kom-
plementirfarbenpaare der Bienen sind somit: Blaugriin- und U V- Bereich,
Gelb- und Violettbereich, sowie Blou- und Purpurbereich. Alle diese Hr-
gebnisse beweisen, dal das Farbsystem der Bienen trichromatisch ist®.

Uitraviolett
Bereivh Blauvioleft

” Viglet "

" Purpur”
Bereich

Bereich

Purour Blaugrin

Fd‘ﬂmp. J1gmp 750 my

Gelly Blau .
Bereich Bereich Rot Grin
Blaugrin Geld
Bereich
der Brenen Farbenkreis des Menschen .

Abb. 32, Farbenkreis der Bienen und des Menschen. Schraffiert die drei Grundfarbbereiche.
Dazwischen die durch additive Mischung der ersteren darstellbaren Zwischenfarbbereiche.
Gegenitberliegende Sektoren bezeichnen Komplementdrfarbenpaare

Die prinzipielle Gleichheit des Farbenkreises der Bienen und des
Menschen und die effektive Verschiedenheit als Folge der relativen Ver-
schiebung der jeweils sichtbaren Spektralgebiete ist aus Abb. 32 klar
zu erkennen. Die Gleichheit der Schemata darf freilich nicht iiber die
unterschiedliche Leistungsfihigkeit des Farbensinnes von Biene und
Mensech hinwegtiuschen, wenngleich der Unterschied nicht so riesengrofy
ist, wie man bisher angenommen hat.

Besonders der Befund, daf die Bienen die drel {iir den Menschen so
grundverschiedenen Farben Rot (Orange), Gelb und Griin in den Ver-
suchen von v. Frisor, LoTMAR und HErTz verwechselten, verleitete zu
der Vorstellung, daB der Farbensinn der Bienen ganz unvergleichlich
schlechter ausgebildet sei als der des Menschen. Das Spektralgebiet von
650—500 myu (Rot-Griin) stellt zwar tatsichlich nur eine einzige Bienen-
hauptfarbqualitit dar. Dafiir folgen aber nach der kurzwelligen Seite

1 Auf ganz anderem Wege kam Aurrum (1953) zu der Ansicht, daBsich auch das
Farbensehen von Calliphora im wesentlichen wohl auf drei Rezeptorensystemen
aufbaut. Mittels der elektrophysiologischen Methode machte er fir den Bereich
von 400—700 mu zwei Systeme mit maximaler Empfindlichkeitira Rot (630 mu) bzw.
im Griin- (310 mu) wahrscheinlich; ein drittes vermutet er im UV.
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vier bzw. mit Bienenpurpur finf weitere Hauptfarbbreiche, wobei in
dreien davon der menschliche Farbensinn versagt: Gerade in dem UV-
Bereich, dem Gelb -+ UV-Purpur- und dem Blau 4 UV-Violettbereich
(in denen der Mensch entweder gar nichts, unverdndertes Gelb oder un-
verdndertes Blauviolett sieht) zeigten sich die Bienen zu einer guten
Farbtonunterscheidung befahigt.

Die Ergebnisse der reizmetrischen Untersuchung des Farbensehens
der Bienen bilden eine neue Grundlage fiir bliitentkologische Betrach-
tungen. Um Aussagen tiber Beziehungen zwischen der besonderen Aus-
bildung des Farbensinnes der Bienen und den Bliitenfarben machen zu
kénnen, bestimmte ich die Blitenreflexion von etwa 200 einheimischen
Arten in den fiir die Bienen bedeutungsvollen Spektralbereichen. Die
Bestimmung wurde photographisch, quantitativ auswertbar, mittels der-
selben Interferenzfilter durchgefiihrt, wie sie zur Priifung des Farben-
sehens der Bienen verwendet wurden. Die Ergebnisse dieser Unter-
suchung werde ich spéter berichten.

Zusammenfassung

1. Zur reizmetrischen Untersuchung des Farbensehens der Bienen
wurde ein Spektralfarbmischapparat entwickelt, der den Erfordernissen
einer Bienendressur entspricht: Vier horizontale UV.durchlidssige Matt-
scheiben (Durchmesser 6 cm), welche die Quarzfutterglischen tragen,
kénnen von unten mit verschiedenen monochromatischen Spektral-
lichtern, mit ,,WeiBi*“licht mit und ohne UV oder mit Mischlichtern aus
zwei und drei Spektrallichtern beleuchtet werden. Der Apparat befindet
sich in einem von Tageslicht m#Big erhellten Raum, in den die Bienen
durch die Fenstertffnung hereinfliegen. Die Dressuren wurden stets
nur mit wenigen gezeichneten Bienen durchgefiihrt.

2. In Vorversuchen wurde die Reizwirksamkeit einiger Spektrallichter
durch eine Schwellenbestimmung gepriift. Esergabsich, dai UV 360 mu
mit Abstand das reizwirksamste Spektrallicht fiir die Bienen darstellt.
Thm folgen Blauviolett 440 my, Grin 530 mu, Gelb 588 mu, Blau-
grin 490 mu und Orange 616 mu. An der Reizwirksamkeit der Spek-
tralfarben sind deren bienensubjektive Helligkeit und Sattigung beteiligt,

3. Die Bestimmung der: bienensubjektiven S#ttigung derselben
Spektralfarben (aus der Menge Spektrallicht, die zu WeiBlicht gemischt
werden muf, bis die Bienen den Dressurfarbton erkennen) zeigte, da UV
auch das gesittigste von allen Spektrallichtern ist. Thm folgen Blau-
violett und die Farben des Gelbbereiches. Am ungesiittigsten erwies
gich Blaugriin.

4. Wie hell den Bienen die einzelnen Spektralfarblichter relativ er-
scheinen, konnte aus 2. und 3. nicht eindeutig erschlossen werden. Auf



476 KARL DAUMER:

Grund der Bestimmung der relativen Reizwirksamkeit von Weil mit
und Weil ohne UV-Licht kann lediglich gesagt werden, dafl UV auch
groflere bienensubjektive Helligkeit besitzt als die tbrigen Spektral-
farben im Durchschunitt.

5. In den Hauptversuchen wurde zunidchst die Wellenlingenunter-
scheidung innerhalb der vier KtuxNschen Hauptspektralbereiche dexr
Bienen geprift: Im Gelbbereich vermogen die Bienen Orange 616 my,
Gelb 588 my und Grin 530 myu dem Farbton nach milig zu unter-
scheiden. Der schmale Blaugrimbereich hebt sich in der Unterscheidung
scharf gegen die angrenzenden Wellenlingen Griin 530 my und Blau 474
my ab. Im Blaubereich vermdgen die Bienen Blau 474 mu und Blau-
violett sogar etwas besser dem Farbton nach zu unterscheiden als Orange
und Grin im Gelbbereich. Auch der UV-Bereich ist qualitativ diffe-
renziert, da UV 375 my und UV 360 mu bereits merklich unterschie-
den wurden.

6. Als neue Hauptfarbqualitiit der Bienen erwies sich der Bereich der
Gelb + UV.Mischfarben (Bienen-Purpurbereich), der die Endbereiche
des Bienenspektrums zum Farbenkreis verbindet. Innerhalb des Purpur-
bereiches werden zwischen Celb 588 my und UV 360 mu zwel Farbtone
gut (> 90% richtige Anfliige) bzw. finf Farbtone maBig (> 70% rich-
tige Anflige) unterschieden. In den Mischungsverhéltnissen duBerte
sich eindrucksvoll die grofle Sattigung des UV : Bereits zwei Energiepro-
zent UV zu (98%) Gelb gemischt gentigen, um den Farbton des Gelb
fiir die Bienen merklich zu #ndern.

7. Als weitere neue Hauptfarbqualitit der Bienen zeichnete sich der
Bereich der Blauviolett 4 UV-Mischfarben aus (Bienen-Violettbereich).
In ihm unterscheiden die Bienen zwischen Blauviolett 440 my und
UV 360 my sogar drei verschiedene Farbittne sehr gut bzw. sieben
Farbtone mibig. Hier geniigten 3% UV zu Blauviolett gemischt, um
es von reinem Blauviolett fiir die Bienen im Farbton merklich verschie-
den zu machen.

8. Entgegen der Behauptung von M. HErTz und ENGLANDER kann
Weill mit UV (Bienenweill) auch in horizontaler Lage Dressurfarbe
werden, allerdings etwas schlechter als Weill ohne UV. Weill ohne UV
wirkt auf die Bienen wie ungesittigtes Blaugriin. (Bestidtigung der Aus-
sage von M. HErTz.) '

9. Wie durch Versuche von M. HERTZ schon nahegelegt, erwiesen sich
Blaugrim und UV tatsichlich als Komplementérfarben der Bienen. Die
additive Mischung von 85% Blaugriin + 15% UV verwechselten sie mit
Bienenweif.

10. Die Vermutung, daB auch Gelb und Blau Komplementéirfarben
der Bienen seien, traf nicht zu. Die additive Mischung von Gelb und
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Blau wurde vielmehr mit Weill ohne UV verwechselt. Die Wirkung von
Bienenweifl lieB sich nur durch die Mischung 55,25% Gelb - 29,75%
Blauviolett + 15% UV erzielen. Komplementir zum Gelbbereich ist
somit der Bienen-Violettbereich, komplementir zum Blaubereich der
Bienen-Purpurbereich.

11. Durch die Mischung von Spektraireizen des Gelbbereiches mit
solchen des Blaubereiches konnte stets der Farbton des Blaugriin nach-
gebildet werden. Auch die Mischung des gesamten Gelb- mit dem
gesamten Blaubereich ergibt fiir die Bienen den Farbton des spektral
dazwischenliegenden Blaugriinbereiches.

12. Aus weiteren Farbmischversuchen konnte die Giiltigkeit der
GrassMANNschen Gesetze auch fir das Farbensehen der Bienen nach-
gewiegen werden. Das Farbsystem der Bienen ist von grundsétzlich
gleicher Art wie das Farbsystem des Menschen. Es ist trichromatisch.
Zusammenfassende Besprechungen des Farbsystems der Bienen s. S. 464
und 473.
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