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Coding and conditioning depend a) on the genetically fixed learning disposition,
b) on the individual hierarchy of the learning signals, c) on time factors during the
learning process. Memory demands generalization and transfer of the stored signals
in the “reading out” process—in the living world learning signals are not models
but variable clues in variable environmental conditions.

Lernen fithrt den Organismus unter Ausnutzung von
Erfahrung zu einer Verhaltensdnderung, die eine voll-
kommene Adaptation an wechselnde Umweltbedin-
gungen zum Ziel hat. Dieser Adaptation durch Lernen
geht jene durch Mutation und Neukombination des
Erbgutes voraus; letztere schafft jedoch nur eine
Reaktionsnorm, eine Adaptabilitit; ferner: der Zufall
ist im Spiel, und erst die Selektion als Gegenpartner
kann dem Geschehen Sinn und Ordnung verleihen.
Zugunsten der Adaptation durch Lernen buchen wir,
daB sie gerichtet, schnell, individuell erfolgt. Das gene-
tisch fixierte System hat demgegeniiber absolute Ob-
jektivitdt anf seiner Seite, ferner die Tatsache, da nur
jene Verdnderungen als ,,Reformen‘ etabliert wer-
den, die eine rigorose Bewdhrungsprobe bestanden
haben.

Im folgenden stellen wir einige Fragen zur Physiologie
des Lernprozesses. Lernen erfordert eine Speicherung
von Information, ein Geddchtnis. Wie kann spezifische
Information im ZNS fiir kiirzere oder lingere Zeit
— ungestdrt durch den stindigen Einstrom anderer
sensorischer Impulse — gespeichert, wie kann sie im
passenden Moment wieder abgerufen werden ? Relativ
einfache Systeme von Informationsspeicherung fin-
den wir im genetischen Code sowie in der Antigen-
Antikorper-Reaktion. Nach einer These von Jerne
[15] hat das Antigen nicht insiruktive, sondern ledig-
lich induzierende Funktion. Es prigt dem Globulin nicht
einen Negativabdruck fiir die anschlieBende Antikdrper-
Produktion auf [19, 2, 28, 20]; vielmehr wird es durch
bereits vorgebildete Haftstellen erkannt und I6st
durch diese Verbindung die Vermehrung der ent-
sprechenden Antikdrper-Molekiile aus.

Einige — noch stark umstrittene — Lerntheorien
legen auch dem Gedichtnis i. e. S. molekulare Struk-
turumlagerungen im Neuron zugrunde. Man stiitzt
sich dabei auf die Wirkung gewisser Psychopharmaka,
die die Proteinsynthese fordern oder hemmen. Das
Kurzzeitgedichtnis kann durch analeptische Drogen
(Strychnin, Mescalin) und auch durch Elektroschocks,
das Langzeitgedichtnis durch Antibiotika (8-Azagua-
nin, Pyromyzin), aber auch durch RN-ase beeinfluBt
werden. Aber nur in der Phase der Konsolidierung
sind diese Eingriffe wirksam: wenige Sekunden oder

Minuten bei Beginn des Lernprozesses fiir das Kurz-
zeitgedidchtnis, einige Minuten der nachfolgenden
Zwischenphase fiir das Langzeitgedichtnis [1, 3, 5—o9,
11, 13, 14, 16, 24, 27]. '

Young [34], Griffiths [10] und Horridge [12] heben
ihre Lerntheorien auf zellulire Ebene: chemische
Substanzen sollen als Signal in neuverschaltéten Neu-
ronen kreisen. Elementareinheit ist das ,,Mnemon",
das als Mindestausstattung ein ,,Classifying- und ein
,,Reinforcement‘‘-Interneuron besitzt; ersteres hat zu
registrieren, zu sortieren, zu speichern; letzteres iiber-
nimmt die Assoziation zwischen Signal und Beloh-
nung bzw. Bestrafung.

Weder auf molekularer noch auf zellulirer Ebene wird
man jedoch den LernprozeB voll erfassen kénnen.
Erste und wohl wesentlichste Aufgabe beim Lernen
ist die geeignete Auswahi von Merkzeichen (,,Coding*)
und thre sinnvolle Zuordnwung zu einem biologischen
Ereignis (,,Conditioning”). Dies erfordert

a) logische Instruktionen,
b) neue, organisierie Verschaliungen auj hoherer Ebene.

Aus dem weillen Lirm der Sekunde fiir Sekunde an-
stirmenden Umweltsignale werden durch aktive zen-
tralnervise Operationen einige wenige Signale aus-
gelesen und erhalten zedit- und situationsbedingte Be-
deutung. Speziell dieser logische AusleseprozeB soll
uns im folgenden beschiftigen.

Die Honigbiene bietet sich fiir solche Untersuchungen
aus drei Griinden an:

1. Wie bei allen Insekten ist ihr Verhalten weitgehend
instinktgebunden: in gegebener Situation rufen Schliis-
selreize ein im genetischen Code fixiertes Handlungs-
programm ab; Lernprozesse lassen sich daher leichter
isolieren und analysieren.

2. Dank ihrer strikten Bindung an den Sozialverband
laBt sich eine Biene ideal zu einer Dressur, d. h. zu
einer gruppenbezogenen Lernaufgabe zwingen.

3. Die Zahl der Neuronen und der Synapsen je Neu-
ron ist bei Insekten um mehrere Zehnerpotenzen ge-
ringer als etwa bei Sdugern (ca. 10° Neuronen im In-
sektengehirn gegen 10" im Gehirn des Menschen; ca.
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10—102 Synapsen je Neuron bei Insekten gegen ca.
10° bei Sdugern).

Die im Lernablauf vollzogenen Verschaltungen wer-
den daher leichter zu analysieren sein.

1. Die genetisch fixierte Lerndisposition

Die Auswahl von Lernsignalen ist eine fakultative,
individuelle Angelegenheit. Dieser subjektiven Frei-
heit sind jedoch Grenzen gesetzt. Die Bereitschaft,
diesen und jenen Signalen der Umwelt auf Grund von
Erfahrung Bedeutung zu geben und als Gedichtnis
zu speichern, ist artspezifisch im Erbgut verankert.
Wir haben diese genetisch fixierte Lerndisposition an
zwel Rassen der Honigbiene, Apis mellifica carnica
und Apis mellifica ligustica, qualitativ und quanti-
tativ zu erfassen versucht?.

Zur Methode: Eine unerfahrene Biene wird durch die
Tanze einer Sammelschar, die an einem runden Fut-
tertisch verkehrt, alarmiert. Sowie sie am Futterplatz
erscheint, wird die alte Sammelschar abgefangen — sie
soll durch soziale Zeichengebung den Lernprozef nicht
beeinflussen —, und dem Neuling wird iber einem
schwarzen Stern Zuckerwasser geboten. Er hat die
Aufgabe, die Sternform als Futterzeichen zu kondi-
tionieren. Diese Sternform ist aber nur eines der mog-
lichen Futterzeichen. ,, Tischmitte”, also relative Lage,
kénnte ein zweites sein. Welches der beiden hat Vor-
rang? Dies kénnen wir testen, indem wir beim zwei-
ten Anflug Sternform und relative Lage zur Wahl
stellen (Fig. 1a, b): der schwarze Stern ist jetzt von
seiner alten Stelle entfernt und liegt am Rand des
Tisches.

Fig. 1. a Simultandressur auf Form und relative Tage des
Futterzieles. ,, Tischmitte‘‘ und ,,schwarzer Stern‘ sollen als
Merkzeichen konditioniert werden. — b Beide Merkzeichen
stehen in Konkurrenz; der Tisch ist jetzt ohne Futter und
frei von Duftstoffen

Fig. 2 bringt das Ergebnis: Bei der Rasse Apis melli-
fica carnica steigen die Anfliige am Dressurort von
40% nach dem 1.Lernakt auf 76,2% nach dem
10. Lernakt. Bei Apis mellifica ligustica hingegen von
31% nur auf 55,9%. Dressurorf und Dressurform
werden also im Lernproze von Carnica und Ligustica
unterschiedlich gewertet.

Wir kommen unter Einbeziehung weiterer analoger
Versuchsreihen zu folgender genereller Aussage:
Unter sonst gleichen Umweltbedingungen lernen
Carnica-Bienen bevorzugt die relative Lage, Ligustica-
Bienen Lage wnd Form des belohnten Zieles gleich-
rangig als Futterzeichen.

Die Bereitschaft, bestimmie, gleichzeitig angebotene
Merkzeichen der Umwelt zu konditionieven und im

1 Herrn Prof. F. Ruttner, Oberursel, sind wir fur Uberlassung
reinrassiger Volker zu Dank verpflichtet.
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Fig. 2. Die Lernkurven sind rassenspezifisch: in beiden Fillen
Anstieg zugunsten des Dressurorfes, aber nur bei 4pis melli-
fica carmica bleibt die Dressurform eindeutig unterlegen.
(Nach Lauer, unveroff.)

Geddchinis zu speichern, ist innerhalb der Art Apis
mellifica rassenspezifisch als Lerndisposition genetisch
fixiert.

2. Rangordnung der Lernsignale im subjektiven Bereich

Zwangslaufig schlieffit sich jetzt die Frage nach der
Rangordnung aller potentiellen Meykzeichen im indivi-
duellen LernprozefS an. Wir stellen den Bienen die Auf-
gabe, jeweils ein einzelnes TFutterzeichen zu kondi-
tionieren, geben diesem aber in einer zweiten und
dritten Lernserie andere Merkzeichen in Konkurrenz
und vergleichen Erfolg und Geschwindigkeit anhand
der Lernkurven. Wenn wir Duft, Farbe, Form erler-
nen lassen, finden wir folgende Hierarchie der Lern-
signale: Duft steht obenan. Schon ein einziger Lern-
akt geniigt, um Thymian als Futterzeichen zu lernen
und optimal im Gedéchtnis zu speichern; d.h. das
Plateau der Lernkurve mit ca. 98 % positiven Wahlen
wird bereits nach einem Dressuranflug erreicht. Farb-
zeichen erfordern demgegeniiber 3—5 Dressuranfliige.
Formen sind erst nach ca. 20 Anfligen gelernt, und
sie erreichen mit ca. 85% nicht das Niveau, wie es
Duft und Farben zeigen [17, 25, 31, 32, 30]. Diese
Rangordnung gilt aber auch im engeren Modalitits-
bereich: Kriston [18] hat individuelle Lernkurven fiir
verschiedene Duftstoffklassen aufgestellt (Fig. 3). Blu-
mige Diifte werden schneller und besser erlernt als
nichtblumige. Im Anschluf3 an Jerne (s. S. 463) dringt
sich der Gedanke auf, es konnten sich den verschie-
denen Duftqualititen in den Neuronen Akzeptor-
systeme anbieten, die den blumigen Diiften weit-
gehend komplementdr, fiir nichtblumige aber ,,sperrig"
sind und daher schlechter im Gedichtnis haften. Hier-
zu sind Untersuchungen im Gange.

Fig. 4 soll den berechtigten Einwand widerlegen, die
unterschiedliche Lernleistung beruhe auf einer ,,Re-
pellent-Wirkung** fauliger Diifte: Aus einem Duft-
gemisch wird zwar zunichst die blumige Komponente
gelernt, sie mufl aber im Verlauf von 10 Lernakten
mit der Buttersiure gleichziehen.

Auch im optischen Bereich hat Menzel [25a] die zen-
trale Codierung als unabhingige Leistung tiberzeu-
gend belegt. Daumer [4] hatte in einer vorbildlichen
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Fig. 3. Verschiedene Diifte werden unterschiedlich schnell
und unterschiedlich gut gelernt. Fenchel erreicht schon nach
einem Lernakt das Niveau von ca. 95%,, auf Buttersdure sind
20 Dressuranfliige nétig, bis das obere Lernniveau mit ca.
75% positiven Wahlen erreicht ist
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Fig. 4. Bietet man in der Dressur ein ,,gut’’ und ein ,,schlecht’
einpriagsames Merkzeichen als Duftgemisch, beim Test aber
beide Komponenten getrennt, dann gleicht sich der anfinglich
unterschiedliche Lernerfolg schon nach 10 Dressuranfliigen
weitgehend aus. Kombination mit einem zweiten Lernzeichen
gibt dem minderwertigen Signal eine hohere Rangordnung
und umgekehrt

Saugakte 20

Analyse die nétige Vorarbeit geleistet, indem er die
relative Reizwivksamkeit von Spektralfarben auf die
Bienen ermittelte. Dabei erwies sich Ultraviolett den
Farben Gelb, Blau und Griin gegeniiber als die reiz-
wirksamste. Menzel hat diesen Befunden entspre-
chende Lernkurven gegeniibergestellt. Eindeutig zeigte
sich, daB nicht UV, sondern Violett am schnellsten
und besten erlernt wird.

Das ZNS trifft unabhingig von der Reizwivksamberl
der Lernsignale eine Auswahl und eine rangmdfige Be-
wertung der Merkzeichen.

3. Die Rolle von Zeitfaktoren

Die Bereitschaft, bestimmte Merkzeichen zun kondi-
tionieren, ist situationsgebunden, d.h. zeitlich be-
grenzt. Schon vor 30 Jahren hatte K. v. Frisch seiner
Schiilerin Opfinger [26] folgenden Versuch vorgeschla-
gen: eine unerfahrene Biene wird an ein Futtertisch-
chen gelockt, an dem sie iiber einem gelben Karton
Zuckerwasser findet. Sowie sie sich niedergesetzt hat
und zu saugen beginnt, wird dieser gelbe Karton weg-
gezogen, und es erscheint ein blauer unter dem
Futtergefal. Wenn die Biene mit dem Saugen fertig
ist und auffliegt — sie macht dann regelmiBig noch
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einige Orientierungsfliige rund um das Futtertisch-
chen —, sieht sie einen griinen Karton unter sich. Wenn
sie wiederkehrt, stehen Gelb, Blau und Griin zur
Wahl. Wird die Sammlerin die Anflugfarbe, die Farbe
des Saugens oder die Farbe wihrend des Abfluges als
Futterzeichen wihlen? Das Ergebnis war eindeutig:
immer wurde die Anflugfarbe gewihlt. Menzel [25a]
hat das Zeitintervall dieses Lernprozesses noch einge-
engt und gefunden, daB nur 3 sec wihrend des gesam-
ten Sammelfluges fiir das Erlernen der Farbe ent-
scheidend sind: 2sec vor dem Saugen und 1 sec nach-
dem der Riissel in die Zuckerlosung getaucht war.
Man sollte sich in diesem Zusammenhang vergegen-
wirtigen, daB der erste Sammelflug einer Suchbiene
eine Stunde oder ldnger dauern kann [21]. Die Biene
mub wihrend der gesamten Zeit ihres Suchfluges bereit
sein, bestimmte Merkmale der Umwelt als Futterzei-
chen refrospektiv zu erlernen. Dies ist nur moglich,
wenn sie laufend potenticlle Lernzeichen registriert,
wenigstens fiir einige Sekunden als Gedéchtnis spei-
chert — und immer wieder loscht, wenn keine Beloh-
nung folgt.

Der Zeitfaktor macht seine Rolle auch in einem an-
deren Versuch [17] eindrucksvoll geltend: eine Biene
wird den ganzen Tag iiber an einem duftlosen Futter-
tischchen gefiittert, und um 10 Uhr wird ihr fiir
3 Saugakte Geraniol als Futtersignal angeboten; dann
wird duftlos weitergefiittert, was einer Abdressur von
Geraniol gleichkommt. Von jetzt ab wird jede Stunde
getestet, ob die Bienen das Duftsignal noch im Ge-
déchtnis behalten haben, indem Geraniol und Thy-
mian (ohne Futter) zur Wahl gestellt werden; dann
schlieBt sich wieder duftlose Fiitterung an, wieder ein
neuer Test usw. Erwartungsgemil gehen bis zum
Abend die positiven Wahlen ftir Geraniol zuriick; am
nidchsten Morgen ist der Dressurduft beinahe ver-
gessen. Plotzlich aber um 10 Uhr steigt die Wahl-
haufigkeit zu seinen Gunsten wieder an, fillt gegen
Abend wieder ab, und dies wiederholt sich am dritten
und vierten Tag.

Man kann am Nachmittag einen zweiten Duft als
Futterzeichen zwischen den duftlosen Fiitterungen
anbieten (Fig.5). Die Vergessenskurven verlaufen
nicht linear, sondern demonstrieren wiederum das
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Fig. 5.- Zwischen durchgehender duftloser Fiitterung wird
zweimal am Tag fiir 3 Anfliige ein Duftsignal ( Gera-
niol am Vormittag, Thymian am Nachmittag) ge-
boten. Die ,, Vergessens'-Kurven dieser Merkzeichen verlaufen
nicht linear; die mit ihnen gekoppelte Zeitmarke holt sie jeweils
wieder aus der Erinnerung hervor
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Fig. 6. Auf vertikaler, bienenweier Wand wird ein
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zeitgekoppelte Erinnern konditionierter Erfahrung.
Dressuren mit weiteren Merkzeichenkomplexen be-
rechtigen zu folgender allgemeiner Formulierung:

Merkzeichen haften besser umnd linger im Geddchinis,
wenn ewn konditioniertes Signal nicht isoliert, sondern
i Kombination mit anderen simultan gebotenen Lern-
zeichen eingespeichert wird.

4. Die Fihigkeit zu generalisieren

Das Lernziel ist erst erreicht, wenn bei gegebener
Situation das erlernte Signal aus dem Gedichtnis ab-
gerufen und fir eine entsprechende Handlung genutzt
worden ist. Wir nennen diesen Vorgang schlicht ,, Er-
innerung* und sind uns kaum bewuBt, daf es mit
dem Abruf allein nicht getan ist. ldentische Situa-
tionen und identische Merkzeichen bietet die Natur
praktisch nie ein zweites Mal an. Das bedeutet: der
Organismus muf mit dem Erinnern die Fihigkeit zur
Invariantenbildung, zum Klassifizieren, zum Generali-
steren besitzen. In diesen Leistungen kann die Honig-
biene mit Vertebraten bis zu einem hohen Grad kon-
kurrieren. .

Wir dressieren unsere Bienen auf einen schwarzen,
schriagen Streifen oder auf ein liegendes Balkenkreuz.
Im kritischen Test bieten wir neben dem Dressur-
muster geometrisch gleiche Formen, jedoch in anderer
Position im Schwerefeld; am Dressurmuster dndern
wir GréBe, Dicke der Balken, vertauschen Hell- und
Dunkelfeld oder bieten unterbrochene Linien statt
durchgehender Balken.

Das Ergebnis: Die Bienen nehmen als einzige Inva-
riante die Winkelstellung in der Vertikalen (Fig. 6)
[32]. Man kann die Aufgabe noch schwerer machen
und einen Transfer erzwingen: Wenn im Test auch
die andressierte Winkelstellung ,,horizontal* nicht
mehr erscheint, sondern nur noch ,,mehr oder weniger
schief‘, wird die Invariante ,liegend™ transferiert
[30] (Fig. 7). Mazochin-Porshnyakov hat auf Bunt-
scheckigkeit dressiert und in mehreren Nachdressuren
stets die Farben des Buntfeldes gewechselt. Die Bie-
nen haben gelemnt, ,,scheckig® als Invariante heraus-
zufiltern (Fig. 8). Dressiert man zunichst auf eine
griine zergliederte TFigur, der eine . kompakte
griine’ Figur gegeniibergestellt ist, und ldBt eine
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Fig. 7. Schwarzer Balken in horizontaler Position ist Dressur-
zeichen (o, = 0°). Beim Test wird der Balken stufenweise aus
der horizontalen in die vertikale Lage gehoben (ay, = 0°— 90°).
Als Wahlpartner werden entweder ayp =45° oder ax=90°
geboten. Fur o, =10° 20° 30° erfolgt deutlicher Transfer
zugunsten der Invariante , liegender Balken®. Das unter der
Abszisse eingeschobene Balkendiagramm zeigt die relative
Anflugstdrke (= Entscheidungsbereitschaft) fir oy wnd o
an. Sie ist fur den Idealfall: = 0° und ap = 90° mit 1 an-
gesetzt. Sobald der Dressurbalken (ay,) fiber 30° angehoben
wird, zogern die Bienen, sich fir eines der gebotenen Muster
zu entscheiden

b Rosa

3 S5
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Fig. 8. Die mittlere Reihe der Farbquadrate liefert die Dres-
surmuster. Auf ihnen wird mit Futter belohnt (+). Obere und
untere Reihe dienen bei Dressur und Test als ,,verbotenes‘’
Futterzeichen, obwohl sie die gleichen Farbqualititen wie die
Dressurmuster bieten. Die Bienen kodieren die Invariante
,,Buntscheckig®

Griin Dunkelgrdn
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zweite Dressurphase folgen, in der ,,blau-zergliedert*
die positive, ,,blau-kompakt die negative Figur dar-
stellen, dann wihlen die Bienen im Test das invari-
ante Merkmal ,,zergliedert” heraus, indem sie ,,blau
zergliedert’ neben ,,gelb-kompakt* und ,,blau-kom-
pakt den Vorzug geben. Mazochin-Porshnyakov war
von diesen Lernleistungen der Biene so beeindruckt,
da8 er von verniinftigesn Handeln, von der Intelligens
der Bienen spricht [23].

Folgen wir einer Definition von Wenzl [33]: ,,Intelli-
genz ist die Fidhigkeit zur Erfassung und Herstellung
von Bedeutungen, Beziehungen und Sinnzusammen-
hingen®, so werden wir Mazochin-Porshnyakov zu-
stimmen miissen. Rohracher [29] hingegen fordert mit
Recht von einem intelligenten Handeln, daf bis-
herige Erfahrung fiir neue Aufgaben zu verwerten sei.
Das Herausfinden einer Invarianten — wie im oben
geschilderten Fall — muf} nicht eine ,,neue Aufgabe®
bedeuten.

5. Lernen ohne subjekiive Evfahrung

Erfahrung, die sich im Laufe eines individuellen
Lebens bewidhrt hat — subjektiv Erlerntes —, kann
auch einem anderen Artgenossen, ja sogar nach-
folgenden Generationen zur Verfligung gestellt wer-
den. ,, Tradiertes Lernen” — eine tragende Siule in
unserer menschlichen Kultur — ist im Tierreich nur
in ganz wenigen Fillen bekannt geworden. Fiir den
Bienenstaat ist es eine Existenzfrage: wenn wir eine
Sammelschar mit Zuckerwasser fiittern, demn Thymian-
duft beigegeben ist, dann werden durch ihre Ténze un-
erfahrene Neulinge alarmiert. In der Alarmierung steckt
neben einer detaillierten Lagebeschreibung des Zieles
die Information, daB Thymian ein bereits erlerntes
Futterzeichen bedeutet. LBt man diese Neulinge beim
evsten Anflug zwischen Lavendel und Thymian wihlen,
dann entscheiden sie sich eindeutig fiir Thymian —
ohne dal} sie vorher selbst bet diesem Duft belohnt
worden waren. Der tradierte Lerninhalt wird jedoch
nicht ganz vollwertig anerkannt: bei Eigenerfahrung
fallt der Lernerfolg um ca. 15 % besser aus (97 % gegen
82% positive Wahlen fiir den Dressurduit).

Der Vorteil tradierten Lernens ist offenkundig: es
spart Zeit, enthilt kein Risiko und bietet einem Kol-
lektiv ein sicheres Fundament, auf dem die Einzel-
individuen weiterlernen konnen. Es birgt aber auch
— bezogen auf die menschliche Gesellschaft — einige
Gefahren: Die modernen Massenmedien und das
,programmierte Lernen” geben diesen kollektiven,
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normierten Lernprozessen ein gefihrliches Uber-
gewicht. Sie verleiten zu risikoloser passiver Uber-
nahme von bestitigter Erkenntnis und erprobter Er-
fahrung. Echten Fortschritt kann aber nur die Initi-
ative und Erfahrung des Einzelindividuums — die
zu neuer Einsicht und Erkenntnis fiithren — bringen.

Ferner: nur das, was der Mensch aus subjektiver Er-
fahrung und Einsicht gelernt hat, darf er sein Eigen
nennen; aus ihm entspringt letztlich jedes sndsviduelle
Verhalten, es profiliert und bewahrt die Persinlichkert.

Die aus unserem Arbeitskreis vorgelegten Untersuchungen
wurden durch die Deutsche Forschungsgemeinschaft wesent-
lich gefordert.
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