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Olfac tory  Fa t i gue  in the  Honeybee  

Summary. 1. The paper reports on a method that permits qualitative evaluation 
of changes in the olfactory efficiency of worker bees after preceding olfactory fatigue. 

2. Worker bees are trained on aliphatic compounds, e.g. caprylie acid, oetanal, 
2-methyl-undecanal, octadecanal, or on aromatic substances such as anisaldehyde, 
benzylacefate and p-tolylaldehyde. Then they are exposed to an adapting odorant 
for 1 hour before being tested with the training odorants. 

3. Cross-adaptation is found within both the group of aliphatic compounds and 
that of aromatic compounds. Cross-adaptation is never noticed between these two 
groups. 

4. Following an adaptation stimulus it takes the animals 2 to 5 hours to recover. 

Zusammen/assung. 1. Eine Versuchsmethode wird besehrieben, mit der die Ver- 
~nderungen der Riechleistung der Bienenarbeiterin nach vorangegangener Geruehs- 
ermiidung qualitativ erfal3t werden kSnnen. 

2. Bienenarbeiterinnen werden auf aliphatische (Caprylsi~ure, Octanal, 2-Methyl- 
Undeeanal, Octadeeanal) und aromatische (Anisaldehyd, Benzylazetat, p-Tolyl- 
aldehyd) Verbindungen dressiert, danach fiir 1 Std einem Adaptationsduft aus- 
gesetzt und mit dem Dressurduft getestet. 

3. Innerhalb der aliphatischen und aromatischen Stoffgruppe wurden jeweils 
Kreuzadaptationen gefunden, zwischen den Stoffgruppen abet nicht. 

4. Die Erholungsphase nach einem adaptierenden Reiz dauert 2--5 Std. 

A. Problemste l lung 

Olfaktor ische Ermi idungsef fek te  werden  in der  L i t e r a tu r  mehrfach 
beschrieben.  Die meis ten  dieser Befunde  wurden a m  Menschen gewonnen 
(neueste Zusammenfassung  der  L i t e r a t u r  s. Engen,  1971). E lek t ro-  
physiologisehe Unte r suchungen  an  den  Geruchsrezeptoren  der  In sek ten  
nach  vorangegangener  D u f t a d a p t a t i o n  l iegen v e t  yon  Boeckh et al. 
(1965), Kaiss l ing  (1971) und  Vareschi  (1971). ~Teuhaus (1958) konn te  mi t  
I-Iilfe yon  Dressurversuchen am H u n d  zeigen, daft nach  oraler  Appl ika-  
t ion  eines Dufts toffes  die Riechschwelle  fiir diesen und  fiir  andere  Duft -  
stoffe spezifisch verAndert  wird.  I n  den le tz ten  J a h r e n  gelang es Mar t in  
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(1968, 1974), durch Dufts toff injekt ionen die l~iechleistung der Honig- 
biene ffir Dfifte mi t  definierter Molekfilstruktur selektiv zu beeinflussen. 

I n  der folgenden Arbeit  soll geprfift werden, wie die Riechleistung 
der Honigbiene nach Einwirkung des , ,Ermfidungsduftes" yon  auBen 
fiber die Rezep to rmembran  ver/s wird. Der Vorgang der Ermfidung,  
ffir den m a n  in  der Li te ra tur  auch die Bezeichnungen ,,fatigue" u n d  
, ,adapta t ion"  gebraucht,  wird in der Folge vereinfachend Adaptation 
genannt ,  ohne dab hierdurch etwas fiber die physiologischen Zusammen-  
h~nge vorweggenommen werden soll. 

B. Material und Methode 
Die Vorsuche wurden mit Bienen der Krainer Rasse (A~is melli/ica carnica P.) 

durohgeffihrt. 
Die individuell markierten Bienen wurden in der Regel 21/2 Std lang auI tin 

Duftstoff-Paraffingemisch drossiert, dessen Konzentration in allen Versuchen 
1:1000 odor 1:2000 betrug, also deutlich iibersehwellig war (Abb. 3). 

In Abb. 1 ist die Dressuranordnung im AufriB gezeigt. Der in ParaffinSl gelSste 
Duftstoff (Paraffin flfissig, Fa. E. Merck AG, Darmstadt) befand sich in einer 
Petrischale (d = 10 cm), die mit einem quadratischen Messingdrahtnetz abgedeckt 
war, worauf das Rennersche FuttergefiB stand. Der Duftstoff konnte zwischen 
Rillenseheibe und Rand der Petrischale durch die Maschen des Drahtnetzes ins 
Freie diffundieren. 

Bei einer einfachen Flugstrecke yon 50 m erbrachte eine Dressurbiene w~hrend 
einer Dressurzeit yon 21/2 Std im Mittel 30 Lernakte; damit war ein maximaler 
Dressurerfolg auch Iiir synthetische Duftstoffe gewEhrleistet (Kriston, 1971). Zum 
Test wurden nur solehe Bienen verwendet, die wihrend dor Dressurzeit regelm~Big 
am Futtergef~B erschienen waren. Tiglich wurde mit einer neuen Bienenschar 
gearbeitet. 

Die Dressuranordnung befand sich in der Mitte eines dunkelgrfinen Holztisches 
(L~nge 150 cm, Breite 25 cm), dermit einer Glasplatte abgedeckt war. Die Dressur- 
und Testanordnungen standen ihrerseits auf quadratisohen Glasplatten yon 20 em 
Seitenl/~nge. Beim Wechsel der Anordnungen wurdcn aussehlieBlich diese Glas- 
platten angefaBt, um jede Verunreinigung durch fremde Duftspuren zu vermeiden. 
Die Bienen flogen zur Dressur- und Testanordnung, die windgeschiitzt und stets 
im Schatten stand. Ein Toil der Experimente wurde im Flugraum durehgefiihrt, 
jedoeh mit Bienen, deren Beute sich im Freiland befand. 

Nach beendeter Dressur wurden die Bienen in zwei gleiche Gruppen geteilt. 
Die eine Gruppe (,,Versuehsbionen") kam 1 Std lang in das lichtundurchlEssige 
Adaptationsgef~B (Abb. 2), das mit dem Duftstoff-ParaffinSlgemisch beschickt 
war. Die zweite Gruppe (,,Kontrollbienen") in ein identisches Gof~B, abet ohne 
Duftstoffgemisch. Es herrschte bei allen Adaptatlonen Zimmertemperatur. Der 
Duftstoff wurde in allen Versuehen mindestens 20 rain vor Beginn der Adaptation 
angesetzt, so dab dot Luftraum im Plastikbecher beim Einsetzen der Versuehs- 
bienen mit Duff ges~ttigt war. Die Menge der eingebrachten Duftstoff-Paraffin- 
misehung betrug 1 ml (bei einer Konzentration yon 1:100; Ausnahme: Abb. 11), 
die freie 0berfl~iehe ffir die Diffusion 11,2 era 2 und das Volumen des Adaptations- 
gef/s (Plastikbecher) 500 ml. W~ihrend der Adaptation hatten die Versuchs- 
bienen sowie die Kontrollbienen keine Gelegenheit zur Futteraufnahme. Sic hatten 
vor dem Wegsperren etwa 20 see lang am Zuckerwasser gesaugt. 
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Abb. 1. Links: Dressur~norchmng fiir alle Versuche und Testanordnung fiir die 
Abb. 3--5. Dn Druhtnetz aus Messing, Fg Futtergef/~g (bei der Dressur mit  Zueker- 
15sung, im Test leer), PD Petrisch~le mit  Duftstoff, Rs Rillenseheibe aus Plexi- 
glas. Reehts: Testanordnung ffir die Abb. 6--13. Rs Rillenseheibe mit  zentraler 

Vertiefung zur Aufnahme yon Leitungswasser, Lw Leitungswasser 

Pb  
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Abb. 2. Adaptationsgef~g. Dn Drahtnetz aus Messing, G Glasgef~l] fiir Bienen, 
Pb Plastikbecher (Volumen 500 m]), Pl leere Petrischale, PD Petrischale mit  

Adaptationsduft 

Nach Adaptationsende konnten die Tiere zum Stock bzw. Versuchsplatz zu- 
rtickkehren. In  alternierender Reihenfolge (Versuchsbiene - -  Kontrollbiene usw.) 
sehlo] sich der Test an Einzeltieren mit definierter Konzentration des ,,Versuehs- 
duftes" an, der in allen Versuchen mit  dem Dressurduft qualitativ fibereinstimmte. 
F/Jr Alternativwahlen diente beim Test neben dem Dressurduft eine ,,duftlose" 

19a ft. corap. Physiol . ,  u  89 
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Anordnung. Beide Anordnungen, auf dem Tisch im gleiehen Abstand yon der 
Plattenmitte geboten und mit leeren Futtergefiil~en versehen, vertauschte ich 
regelmal~ig. 

Um im Test die Wahlfreudigkeit der Bienen dureh eindeutiges Niedersetzen 
auf das leere Futtersch~,lchen zu erhShen, fanden (ab Abb. 6) Rillenscheiben Ver- 
wendung, die mit einer zentralen Vertiefung versehen waren und in der sieh Leitungs- 
wasser befand. Die Bienen konnten das Wasser nicht erreichen. Der Wasserdampf 
jedoch diffundierte unter dem Glasgef~] durch die l~illen der Plexiglasscheibe ins 
Freie (Abb. 1). 

Grundsatzlieh wurde jede Biene, die einmal im Abfangkasten oder im Adapta- 
tionsgef~B weggesperrt war, unmittelbar vor dem eigentlichen Test noch 2--3real 
beim Dressurduft mit Zuekerwasser belohnt, um einen zeitliehen Abfall der Er- 
innerungsleistung auszuschalten (Koltermann, 1969). 

Als Entseheidungen sind alle Setzer und eindeutiges Beriihren yon Glasgef~B, 
Rillenscheibe und Drahtnetz im Bereieh des Duftaustrittes gewertet (Testdauer: 
5 rain) worden. Die statistische BearbeiSung der Ergebnisse erfolgte nach dem 
z2-Test (Koller, 1953, 1969), wobei die Entscheidungen der Bienen in den ange- 
gebenen Zeitspannen zusammengefai~t wurden. 

Alle synthetisehen Duftstoffe sind Produkte der Firma Haarmann und Reimer, 
Holzminden. 

Reinigtmg der Glasger~te: 24 Std in Chromschwefelsaure, 24 Std in flieBendem 
Leitungswasser, 24 Std in Aqua dest. und Trocknen an der Luft bzw. in einem 
aussehlieBlieh hierzu verwendeten Trockensehrank. 

Messingdrahtnetze und Plexiglasrillenscheiben wurden etwa 1 Std in Pril- 
wasser ausgekocht. Die naehfolgende Reinigung war mit der der Glasgef~Be iden- 
tisch. Die Messingdrahtnetze wurden zusatzlich unmittelbar vor Gebrauch auf einer 
elektrischen Kochplatte bis kurz vor Rotglut erhitzt. 

C. Ergebnisse 
•ach einer olfaktorischen Ermiidung mui~ man vier mSgliche physio- 

logische Zusti~nde in Bet racht  ziehen. Den Versuchsbienen erscheinen: 

1. Reizsti~rke und  Qualit~t des Versuchsduftes unver~ndert  (Ver- 
suchs- und  Dressurduft" sind gleich), 

2. die Qualit~t des Versuchsduftes ver~ndert,  
3. Reizsti~rke und Qualit~t des Versuchsduftes veri~ndert und 
4. die Reizsti~rke des Versuchsduftes ver~ndert.  

I s t  P u n k t  1 erfiillt, dann  mul3 man  erwarten, da~ sich die Kontroll-  
und  Versuchsbiene prozentual  gleich fiir den Versuchsduft  entscheiden. 
Treffen dagegen die Punk te  2 und  3 zu, bei denen die Duftqual i ts  ver- 
i~ndert ist oder so empfunden wird, werden die Versuchsbienen pro- 
zentual  weniger den nun  , ,fremden" Versuchsduft  wi~hlen (Kriston, 
1971, 1973); im Extremfal l  werden sie sogar die ,,daftlose" Anordnung 
bevorzugen (Repellentwirkung des , ,fremden" Versuchsduftes). I m  
4. Fall  (Verminderung der Reizst~rke bei gleicher Qual i t~)  ha t ten  Vor- 
versuche ebenfalls eine Abnahme der prozentualen Entscheidungen flit 
den Versuchsduft  gezeigt. 



Geruehliche Ermiidung bei der Honigbiene 297 

I.  Reizstiirke-Reaktionskennlinie 

U m  ffir die Hauptversuche  den Parameter  Konzent ra t ion  in Rech- 
nung stellen zu k5nnen, wurde zun/~chst die Abhs der Entschei- 
dungen fiir den Versuchsduft  (hier immer quali tat iv identisch mit  dem 
Dressurduft)  yon  dessen Reizst/trke getestet  (Reizst/~rke-Reaktionskenn- 
linie fiir Octanal in Abb. 3). Die Dressurkonzentrat ion war dabei kon- 
stant 1 : 1000. 

Tabelle 1 zeigt einen Vergleich der Wahlentseheidungen und  der zu- 
geh6rigen Streuungen. Links stehen die addierten Entscheidungen aUer 
Bienen fiir eine Duf tkonzent ra t ion  und  die daraus resultierende prozen- 
tuale Hdu/igkeit. I n  der rechten H/ilfte wurde liar ]ede Biene ein Prozent- 
wert errechnet und  hieraus ein Mittelwert gebildet. Die Differenzen sind 
in jedem Fall  signifikant (p < 0,01 und p < 0,001 bzw. p < 0,0027). Ftir 
die folgenden Darstel lungen wurde die Methode der prozentualen H/~ufig- 
keit gew/~hlt. 

I I .  Qualitative Adaptationsversuche 

Die Vorversuche zeigen eine Abh/ingigkeit der Wahlh/~ufigkeit yon  
der Konzent ra t ion  des Versuchsduftes. 

a) Aliphatische Aldehyde 
Der erste Adapta t ionsversuch mit  Octanal als Dressur-, Adaptat ions-  

und  Versuchsduft  (Abb. 4) zeigt eine deutlich verringerte Wahlentschei- 
dung  der Versuehsbienen gegenfiber den Kontrolltferen. Da Adaptat ions-  
und  Versuchsduft  quali tat iv identisch sind, ist diese Abnahme mit  einem 
Abfall der Reizst/~rke - -  bei kons tanter  Konzent ra t ion  - -  gleichzusetzen. 

Tabelle 1. Gegenfiberstellung zweier Auswertungsmethoden. Dressurkonzentration 
konstant 1:1000 (Octanal). Wahltendenz der Bienen fiir 3 Testkonzentrationen 
einmal als prozentuale Hgiu/igkeit gesehen (links), zum andern als quantitativer 
Mittelwert (rechts). Erst bei einer Wahltendenz yon fiber 85 % positiver Entschei- 
dungen tritt ein geringer Untersehied (2,7%) zwischen den beiden Methoden auf 

Test- Positive Wahlentscheidung in % aller Wahlen 
konzen - 
tration Einfaches Mittel n Mittel aus den ffir n 

aus allen Werten jede Biene errech- 
neten Mittelwerten 

1 : 50 000 65,5 % • 2,2 % 502 65,4 % • 3,3 % 39 

p < 0,0027 p < 0,01 

1 : 10 000 75,1% • 1,8 % 562 76,3 % -4- 2,0 % 33 

p < 0,0027 p < 0,001 

1:2000 85,9% 4-1,2% 805 88,6% • 1,2% 70 

19b J-. oomp. Physiol., Vol. 89 
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Abb. 3. Reizst~rke-Reaktionskennlinie fiir 30c tana lkonzent ra t ionen .  Dressur- 
konzentration konstant 1 : 1000. Abszisse: Versuchskonzentration logarithmisch. 
Ordinate: Wahltendenz der Bienen ffir den Versuchsduft Octanal in %. Die 

Differenz zwischen je 2 Punkten ist mit p < 0,0027 signifikant 

In  den beiden graphischen Darstellungen der Abb. 4 und 5 wurden 
die Entscheidungen der Kontrollbienen im Gegensatz zu allen folgenden 
Versuchen durch die gestrichelte Linie als Bezugsniveau fiir die Ver- 
suchsbienen eingezeichnet. Die Leistung der Kontrollbienen wird etwa 
4,5 Std nach Adaptationsende wieder erreicht. Der Abfall der prozen- 
tualen Entscheidungen bis 3 Std nach Ende der Adaptat ion gegeniiber 
den Kontrollen [st mit  einer Wahrscheinlichkeit yon p < 0,0027 signifi- 
kant.  2~ 72 Std nach Adaptationsende entscheiden s[ch dieselben Ver- 
suchsbienen fast gleich gut wie die Kontrolltiere. 

Einen ~hnlichen Verlauf der Versuchskurve zeigt die Abb. 5. Bei 
Dressur- trod Versuchsduft Octanal wurde nur das Molekfil des Adapta- 
tionsduftes um 3CH2-Gruppen und eine CHs-Gruppe vergrSSert 
(2-Methyl-Undecanal-(1)). Dieses grS~ere Duftmolekfil beeinfluBt also 
bei der Adaptation die Entscheidungen fiir Octanal in gleichem Sinne 
wie Octanal selbst. Erst  5 Std nach Adaptationsende erreichen die Ver- 
suchsbienen das Leistungsniveau der Kontrollen; es bleibt auch nach 
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Abb. 4. Zeitlicher Verlauf der Wahltendenz fiir Octanal 1:50000 nach Adapta- 
tionsende. - - V e r s u c h s b i e n e n  . . . . . . .  Kontrollbienen. Abszisse: Zeit nach 
Adaptationsende in Stunden. Ordinate: Wahltendenz der Bienen ffir den Ver- 
suehsduft in %. In dieser und den folgenden graphisehen Darstellungen sind die 
Entseheidungen der getesteten Bienen yon jeweils 1 Std zusammengefaBt und 
dureh Ausgleiehung mittels gleitender Durchschnitte eingetragen (Gebelein und 
Heite, 1951; Weber, 1956). Die zusammengefaBten 1 Std-Intervalle iibertappten 
sich um jeweils 0,5 Std, wobei zufallsbedingte Schwankungen, die z.B. aus der 
unterschiedlichen Zahl der Entscheidungen ffir zwei Punkte resultieren, geglattet 
werden. Die statistische Bearbeitung erfolgte natfirlich ohne die t~erlappung der 

graphischen Darstellung 

24 S~d erhalten. Der Unterschied in den Wahlentscheidungen zwischen 
Konbrollniveau und Versuchsbienen bis zu 4 Std nach Ende der Adapta- 
tion ist mit p < 0,0027 signifikant. 

Bei einer weiteren VergrSl3erung des Molekiils des Adaptationsduftes 
auf 18 C-Atome (Octadecana]) kann noch bis 1 Std nach Adaptations- 
ende ein signifikanter Unterschied (p < 0,0027) gegeniiber den Kon~rollen 
nachgewiesen werden: Dressur- und Versuchsduft ist wieder Octanal 
(Abb. 6). 

Aufgrund des zuletzt beschriebenen Versuches daft man aber nich~ 
folgern, dal3 bei einem Verh/~ltnis der C-Atome in der Kohlenstoffkette 
der Duftmolekiile yon 18 : 8 grunds/s noch eine Adaptationswirkung 
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Abb. 5. Zeitlicher Verlauf der Wahltendenz fiir Octanal 1:50000 
nach Adaptationsende 

auftritt.  Der folgende Versuch (Abb. 7) zeigt, dal] dio l~eihenfolge, in 
der Dressur-, Adaptations- und Versuchsduft geboten werden, mit- 
entscheidend ist. Wird n~mlich auf Octadecanal (Cls) dressiert, mit 
Octanal adaptiert und auf Octadecanal getestet, dann tr i t t  keine Ver- 
~nderung der Wahlentscheidungen zwischen Kontrollen und Versuchs- 
tieren auf. 

Unterschiedliche Reizwirksamkeit beider Diifte fiir die Bienen kann 
als Ursache dieses Ph/~nomens ausgescMossen werden. Octanal wird in 
einer Konzentration yon 1:2000 yon den Kontrollbienen im Mittel mit 
etwa 86% positiven Entscheidungen bewertet, Octadecanal in einer 
Konzentration yon 1:2000 mit 83,7% positiven Entscheidungen. Die 
Octadecanalkonzentration 1:2000 paint sich also sehr gut in die Reiz- 
stiirke.Reaktionskurve yon Octanal ein (s. Abb. 3). Somit sind beide Dtifte 
bei gleicher Konzentration fiir die Biene nahezu gleich reizwirks~m. Die 
Ursache fiir die unterschiedliche Adapt~tionswirkung yon Octanal und 
Octadecanal scheint in dem extremen Verh~ltnis der Kettenl~nge zwi- 
schen den beiden Diiften zu liegen (s. Diskussion). 
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Abb. 6. Zeitlicher Verlauf der Wahltendenz fiir Octanal 1 : 10000 
nach Adaptationsende 

b) Aldehyd- und S/~uregruppe 

In den vorangegangenen Untersuehungen wurde eine sehrittweise 
VergrSI~erung des Kohlenstoffgerfistes bei gleicher ]unktioneller Gruppe 
durchgefiihrt. Beim folgenden Test wird dagegen durch Abiinderung der 
Aldehyd- in eine S~iuregruppe ein Eingriff an der funktionellen Gruppe 
vorgenommen. Der restliche MolekfilkSrper (Cs-Kette) bleibt unver- 
/~ndert. Wie aus Abb. 8 zu entnehmen ist, 1/~Bt sich bis 2 Std nach 
Adaptationsende ein deutlieher Abfall der Rieehleistung bei den adap- 
tierten Bienen gegeniiber den zur Kontrolle weggesperrten feststellen 
(p < 0,0027) (s. Diskussion). 

e) Aliphatischer Aldehyd - -  aromatischer Ester 
Wird dagegen die Adaptation mit einer etwa gleiehgrol]en aromati- 

sehen Verbindung versucht (Benzylacetat, C9), dann besteht zwisehen 
Kontroll- und Versuehskurve kein signifikanter Unterschied (Abb. 9). 
Der Versuehsduft ist auch hier Octanal. Fiir die Kontrollkurve wurden 
im Mittel 85,9% und fiir die Versuchskurve 86,0% positive Entsehei- 
dungen ermittelt. 
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Abb. 9. Zeitlicher Verlauf der Wahltendenz fiir Octanal 1:2000 
nach Adaptationsende 

Diese beiden Duftstoffe wurden in einem weiteren Versuch in um- 
gekehrter Reihenfolge getestet. Dressiert und getestet wurde auf Benzyl- 
acetat, adaptiert mit Octanal. Wie Abb. 10 zeigt, sind beide Kurven 
praktisch w~hrend ihres gesamten Verlaufes identisch (Kontrollmittel 
83,0 %, Versuchsmittel 83,8 % ). 

d) Aromatische Aldehyde 

Die folgenden 3 Versuchsreihen wurden mit p- Tolylaldehyd (4-Methyl- 
benzaldehyd) als Dressur- und Versuchsduft durchgefiihrt, einem aroma- 
~ischen Cs-KSrper. 

Im ersten Versuch war eine Adaptation mit p-Tolylaldehyd in der 
gewohnten Konzentration yon 1:100 geplant. Es zeigte sieh aber, dab 
die Versuchsbienen nach Adaptationsende gegeniiber den Kontrollen 
nur sehr tr/~ge abflogen und nicht zum Versuchsplatz zuriickkehrten. 
Erst  nach 1,5 Std ersehien eine der 5 Versuchsbienen am Tisch. Sie 
w/~hlte in 2 Tests (n=29)  zu 55% den Dressurduft, konnte ihn also 
nieht signifikant von ,,duftlos" unterscheiden. Von den iibrigen Ver- 
suchsbienen kam am Versuchstag keine zuriick ; am folgenden Tag aller- 
dings wieder drei. An dieser Stelle mu$ erw/~hnt werden, dab p-Tolyl- 
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Abb. 10. Zeitlicher Verlauf der Wahltendenz fiir Benzylacetat 1:1000 
nach Adaptationsende 

aldehyd in h5herer Konzentration einen starken Juckreiz auf die mensch- 
liehe Nasenschleimhaut ausiibt. Da eine/~hnHche stSrende Wirkung auf 
die Bienen mSglich ist, wurde die Adaptationskonzentration auf 1:200 
verringert. Die so behandelten Versuehsbienen kamen ziigig zum Test 
zuriiek. Die positiven Wahlentscheidungen sind aber innerhalb 1 Std im 
Ansehlu$ an die Adaptation um 20% (p < 0,0027) gegeniiber den Kon- 
trollbienen verringert (Abb. 11). Unmittelbar nach 1 Std wird wieder 
die Rieehsch~rfe der Kontrollen erreicht und bleibt erhalten. 

Dutch p-Tolylaldehyd in der Konzentration 1:100 wird alas RiechvermSgen 
der Bienen so stark beeinfluBt, da$ die Bienen in ihrem Verhalten gestSrt sind. 
Dagegen kann man bei tier Konzentration 1:200 eine Dauerschiidigung der Tiere 
ausschlieflen. 

Dutch Einftihrung eines Sauerstoffatoms zwischen CHs-Gruppe und 
aromatisehem Ring des p-Tolylaldehyds entsteht der sog. Anisaldehyd 
(4-Methoxy-benzaldehyd). Er hat die Eigenschaft, die Sehleimhaut zu 
reizen, verloren und erlaubt eine Adaptationskonzentration yon 1:100. 

Abb. 12 zeigt, dal~ die Versuehskurve in ihrem gesamten Verlauf 
his zu 3 Std nach Adaptationsende unter tier Kontrollkurve liegt. FaSt 
man alle Daten zu je einem Mittelwert zusammen, dann sind diese mit 
p < 0,0027 signifikant versehieden. Aus der Abb. 12 kaml man welter 



WT % 

9O 

80 

70 

60 

50 

o 
. . - o ~  

�9 - - o  

o / 
o 

n=551 
- -  - -  n=557 

DRESSUR - UND VERSUCHSDUFT :4-METHYL- BENZALDEHYD 

ADAPTATEONSDUFT :4-METHYL-BENZALDEHYD 

I I I i 1 
1 2 3 4 5 

STUNDEN 

Abb.  11. Zeitlicher Verlauf der  Wahl t endenz  fiir p-Tolyla ldehyd (4-Methyl-benz- 
a ldehyd)  1:25000 nach  Adap ta t ionsende  

WT % 

90 

80 

70 

6 0 -  

50 

o ~ 
o ~ 

oJ ~ n=517 
-- -- n=562 

o ~ O  

DRESSUR - UND VERSUCHSDUFT : 4 - METHYL - BENZALDEHYD 
ADAPTATIONSDUFT : 4 -  METHOXY - BENZALDEHYD 

I I I I 
1 2 3 h 

5TUNDEN 
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Abb. 13. Zeitlicher Verlauf der Wahltendenz ffir p-Tolylaldehyd (4-Methyl-benz- 
aldehyd) 1 : 10 000 naeh Adaptationsende 

entnehmen, dab die Versuchsbienen friihestens 2 Std naeh Ende der 
Adaptation die Leistung der Kontrollen wieder erreichen. 

e) Aromatischer Aldehyd - -  aliphatiseher Aldehyd 

Keinen Einflul] auf die Wahltendenz der Versuehsbienen fiir p.Tolyl- 
aldehyd hat  dagegen eine Adaptation mit dem aliphatischen Octanal 
(1 : 100) (Abb. 13). Beide Kurven beginnen bei einem gemeinsamen Aus- 
gangswert yon 78 % positive Entscheidungen. Die Mittelwerte aus Kon- 
troll- und Versuchskurve betragen 81,7 und 82,8%. Oetanal ist in der 
gleiehen Konzentrat ion wie p-Tolylaldehyd in bezug auf die Reizstiirke- 
Reaktionslcurve etwas geringer wirksam. Bei einer Konzentration yon 
1:10 000 entfallen auf Octanal zwischen 75 und 76 %, auf p-Tolylaldehyd 
81,7% positive Entscheidungen. 

I I I .  Unterschiedliche Reizwirksamkeit von p-Tolylaldehyd 
in Abhiingigkeit von der Jahreszeit 

p-Tolylaldehyd zeigt noch eine weitere Eigentfimlichkeit: in den Monaten 
Juli August 1971 wurde die Testkonzentration 1:10000 yon den Kontrollbienen 
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mit 81,7% positiven Entscheidungen gegenfiber ,,duftlos" gewghlt; 2 Monate 
sparer (Ende September 1971) entschieden sich die Bienen des gleiehen Volkes 
zu fiber 90% ffir diese Konzentration. Da diese Wahlintensiti~t mSglicherweise im 
S~ttigungspl~teau der Reizst~irke.Reaktionskurve iliegt (Entscheidungen sind in 
diesem Bereich unabh~ngig vonder Reizst~rke), wurde die Testkonzentration auf 
1:25 000 verringert. Die Kontrollbienen reagierten auf diese Konzentration immer 
noch mit 82,9% (Abb. 12) und 86,8% (Abb. 11) 10ositiver Entscheidungen. Ffir 
andere Duftstoffe ist eine solche jahreszeitliche Abh~ngigkeit nicht beobachtet 
worden. Oct~nal 1:10000 wurde im Frfhjahr und im Friihsommer 1971 mit 75,1% 
und in den h~onaten September--Oktober 1971 mit 75,6% gew~hlt. Im Jahre 1969 
entscheiden sich die Kontrollbienen ffir Octanal 1:50000 zu 67% und im Ffihjahr 
1971 (anderes Bienenvolk) zu 65,5%. 

Das Problem der jahreszeitlichen Abhgngigkeit der Reizstgirke-Reaktionskurve 
konnte hier nur angedeutet werden. Eine LSsung mug einer gesonderten Unter- 
suchung vorbehalten bleiben. 

D. Diskussion 

Ad~ptationsvorg~nge kommen bei den meisten Sinnesorganen mit  
einer logarithmischen Reizintensit~ts-Erregungskennlinie vor. Mit Aus- 
nahme einiger Gleiehgewichts-, Stellungs- und Thermorezeptoren ge- 
hSren fast alle Sinnesorgane zu diesem Typ. Nach Burkhardt  (1960) 
gibt es 3 Adaptationserscheinungen: 

1. Zentrifugale Reizkontrolle (Pupillenreflex der Si~uger). 
2. Zentrifugale Erregungskontrolle (Efferenzen, die vom ZNS aus- 

gehen und im Bereich des Rezeptors enden). 
3. Periphere Empfindlichkeitsminderung dureh vorherigen Kon- 

ditionsreiz. 

Zentrifugale Erregungskontrolle (2.) und periphere Empfindlichkeits- 
minderung (3.) sind yon entscheidender Bedeutung bei der olfaktorischen 
Adaptation der Biene. Eine Betefligung der zentrifugalen Reizkontrolle 
(1.) kann trotz der exponierten Lage der Geruchsrezeptoren auf der 
AntennengeiSel und der starren sie umgebenden Cuticulastrukturen nieht 
vollkommen ausgeschlossen werden, sofern sich die Bienen nicht in einem 
diffusen Duftfeld befinden. I s t  dagegen die Beweglichkeit der Antennen 
in einem Gradientenfeld gegeben, so besteht die MSglichkeit einer ge- 
wissen zentri/ugalen Reizkontrolle (Martin, 1964; Kramer,  1972, miind- 
liche Mitteilung). 

Noch unbeantwortet  mul3 die Frage nach dem Oft der Adaptation 
bleiben. Versuche, die an Ss und am Menschen durchgefiihrt 
wurden, weisen darauf hin, da~ dieser Prozel3 mehr zentralwi~rts abli~uft 
(Elsberg, 1935; Moncrieff, 1956; Bennett, 1968). Elsberg konnte beim 
Menschen naeh halbseitiger und beidseitiger Adaptation der Riech- 
schleimhaut nachweisen, daI3 auf einem hSheren nervSsen Niveau (mSg- 
lieherweise sogar zwischen den Hemisphi~ren) fiber Querverbfndungen 
die Adaptat ion erfolgt. Gem~13 dieser Vorstellung mul3 eine zentrifugale 
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Erregungskontrolle dureh Efferenzen (2.) zumindest bei der olfaktori- 
sehen Adaptation tier S~uger in Betracht gezogen werden. 

Boeekh et al. (1965) fanden elektrophysiologiseh an einzelnen Sinnes- 
zellen der Porenplatte yon Apis melli]ica (~) naeh kurzen Adaptations- 
zeiten und hohen Adaptationskonzentrationen nut fiir eh~ige Sekunden 
eine deutlich verr~ngerte Impulsfrequenz des Aktionspotentials. Die 
Adaptationsdauer betrug bei diesen Versuehen nut Bruehteile einer 
Sekunde. 

Die yon diesen Autoren registrierte kurzzeitige Adaptationswirkung 
am Rezeptor nach sehr kurzen Konditionsreizen kann nieht ausschlieBen, 
alas bei einer Ein~4rkung des Adaptationsduftes yon 1 Std aueh am 
Rezeptor eine langzeitige Wirkung auftritt, wle sie in den vorliegenden 
Versuehen verhaltensphysiologisch auftrat. Kaissling (1971) bekam nach 
1/~nger andauerndem Konditionsreiz yon hoher Intensit~t (Bombykol) 
an den Rezeptoren yon Bombyx (~) ein ffir Stunden erniedrigtes Rezep- 
torpotential. Er fiihrt dies neben einer direkten Adaptation des Rezeptor- 
potentials auf eine geh/~ufte Anlagerung yon Duftmoleki~len am l~ieeh- 
sensillum zuriiek. Gerade diese MSgliehke[t der Adsorption mu$ bei der 
F/~higkeit der Bieneneutieula, Duftstoffe fiir lange Zeit festzuhalten 
(Steinhoff, 1948), in Erw/~gung gezogen werden. Naeh Kaissling sollten 
die adsorbierten Duftmolekiile noeh naeh Wegnahme des Konditions- 
reizes den Rezeptor mit einem Uberangebot yon Molekiilen abs/~ttigen 
und dadureh seine Empfindlichkeit vermindern. Zuss kann eine 
zentrale Adaptation auftreten. 

Die Adaptation yon Rezeptor- und Aktionspotential (,,impulse 
generation") erfolgt naeh Priesner (unverSffentlieht, zitiert nach Kaiss- 
ling, 1971) unabh/~ngig voneinander. Der 0rt der l~ezeptoradaptation 
(periphere Empfindlichkeitsminderung) ist noeh unbekannt (Boeekh 
et al., 1965). 

Von Insekten liegen leider keine Untersuchungen fiber partielle 
olfaktorische Adaptation - -  wie sie Elsberg am Mensehen durchfiihrte - -  
und deren Einflu[3 auf die nicht unmittelbar vom Konditionsreiz be- 
troffenen Rezeptoren vor. 

Bei der in dieser Arbeit angewandten Adaptationsmethode muB 
offen gelassen werden, ob die verringerte I~iechleistung der Versuchs- 
bienen auf eine periphere Empfindlichkeitsminderung, eine zentrifugale 
Erregungskontrolle, eine Ubers~ttigung dureh absorbierte Duftmolekiile 
am Sensillum oder eine Kombinat~on der genannten Prozesse zuriick- 
zufiihren ist. Der Schwerpunkt der Fragestellung zielte auf Ermiidbar- 
keit und ihre Spezifitiit. Diese Frage kann an Hand der vorliegenden 
Ergebnisse bejaht werden. Nach einstiindigem Aufenthalt der Bienen in 
einer Duftatmosph~re hoher Konzentration 1s sieh eine deutliche Be- 
einflussung der Riechleistung dieser Tiere fiir einige Duftstoffe nach- 
weisen, fiir andere dagegen nieht. Dies gilt generell fiir alle mittleren 
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Tabelle 2. Darstellung des Gesamtergebnisses. q- Kreuzadaptation m6glich, -- Keine 
Kreuzadaptation 

KondRionsreize Dressur- und Tes~reize 

Aliphatischo Aromatische 
Verbindungen Verbindungen 

Octanal q- -- -- -- 
2-methyl-Undeeanal ~- / aliphatisch 
Octadecanal ~- 
Caprylsiiure + 

Benzylacetat -- } 
p-Tolylaldehyd -k aromatisch 
Anisaldehyd --k 

Konzentrationsbereiche, in denen sich die Kontrolltiere eindeutig positiv 
entscheiden. Welche Reaktionen in den Grenzbereichen Repellent- und 
Schwellenwertkonzentration auftreten, miissen erst weitere Experimente 
aufzeigen. 

Bei den 7 gepriiften Duftstoffen t r i t t  nur (s. Tabelle 2) dann eine 
olfaktorisehe Ermiidung auf, wenn Konditions- und Testreiz gleichzeitig 
aliphatiseh oder gleiehzeitig aromatisch waren. In keinem Versuch konnte 
eine Beein/lussung aliphatischer Versuchsdi~/te durch aromatische Adapta- 
tionsdi~/te und umgekehrt ge/unden werden. Die Experimente yon Neuhaus 
(1958) am I-Iund und yon Martin (1968, 1974) an der B[ene weisen in die 
gleiche Richtung. 

Der Einflug unterschiedlicher [unktioneller Gruppen, z.B. Aldehyd- 
und S/iuregruppen (Abb. 8), ist nach unseren Befunden wesentlich kleiner 
Ms der des iibrigen Molekiilrestes, der in der vorliegenden Arbeit ent- 
weder aliphatisch und nur mit  einfach gebundenen C-Atomen oder aro- 
matisch war. Ein weiterer I-Iinweis fiir die nur untergeordnete Bedeu~ung 
der funktionellen Gruppe beim Zustandekommen der Duftqualit/~t ist 
der Versuch in Abb. 13 : beim Test auf den aromatischen p-Tolylaldehyd 
nach vorangegangener Adaptat ion mit  dem aliphatischen Aldehyd 
Octanal ist keine Auswirkung auf die Versuchsduftwahlen zu erkennen. 

Ohne Wirkung bleibt auch eine Adaptat ion mit  einem Duftstoff, der 
sich im Molekiilbau und in der funktionellen Gruppe vom Versuchsduft 
unterscheidet (s. Abb. 9 und 10). Die beiden yon der Molekiilstruktur 
vollkommen verschiedenen Duftstoffe Octanal und Benzylacetat  sind 
nicht in der Lage, an die Stelle des jeweiligen anderen Duftes zu treten 
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und die Riechleistung fiir diesen zu ver/indern, obwohl sie sich im Mole- 
kulargewieht nur um 21,96 Einheiten unterseheiden (MG Benzylaeetat 
150,18 und MG Oetanal 128,22). 

Innerhalb der aliphatisehen Aldehyde t r i t t  bei ,,cross-adaptation" 
dann noch ein Einflul~ auf die Riechleistung der Bienen auf, wenn der 
aliphatische Rest des Adaptationsmolekiils gleich groB oder grSl~er ist 
Ms der des Versuehsmolekiils. Bei der Aldehydreihe gilt dies noch zwi- 
schen den Duftstoffen Cs-Aldehyd und Cls-Aldehyd. In dem entspreehen- 
den Kehrversueh (Abb. 7) kann dagegen das kiirzere Octanal im Adapta- 
tionsprozel~ nicht das l~ngere Octadecanal ersetzen. Es wurde nieht ge- 
prfift, bei welcher Differenz der Kettenl/~ngen vielleieht gerade noeh eine 
Wirkung des kiirzeren Molekfils auf die Wahlen fiir das 1/~ngere Test- 
molekfil nachzuweisen ist. Eine Erkls w/~re, dal~ nach Vareschi 
(1971) jeweils Sinneszellen adaptieren, die verschiedenen Reaktions- 
gruppen zugehSren, wobei ein Zelltyp Aeeeptoren besitzt, die sowohl 
Octadecanal als auch Octanal perzipieren. Itier ist vielleieht kein Aus- 
nahmefall aufgezeigt, sondern der Hinweis gegeben, dal~ erst - -  unter 
Umst/~nden - -  dureh eine gewisse ,,Vorbehandlung" der Rezeptoren die 
Reaktionsgruppen ihr volles Spektrum zeigen. Auch bei allen fibrigen 
Experimenten ist das Prinzip der Reaktionsgruppen klar hervorgetreten: 
es adaptieren immer diejenigen Riechzelltypen, die ein bestimmtes 
Spektrum aufweisen. 

Nach Martin (1974) besitzen diese Reaktionsgruppen ein spezifisches 
Enzymmuster,  das mit den entsprechenden Acceptoren korrespondiert. 
Die Adaptation effolgt durch eine gewisse Sgttigung der entspreehenden 
gruppenspezifischen Geruchsenzyme. Martin konnte dureh Duftinjek- 
tion in die H~molymphe eine vollst~ndige Ss erreiehen und damit 
die Rezeptoren selektiv fiir die Perzeption yon Duftstoffen sperren, die 
von ,,auBen" den Rezeptoren geboten wurden. Dal3 die Adaptation yon 
,,innen" her erfolgt, konnte dutch Injektion 1. yon Duftqualit~ten- 
gemisehen aus mehreren Klassen und 2. yon Qualits die versehieden 
zum Dressurduft waren, gezeigt werden. Des weiteren ist das Verhalten 
einantenniger Bienen im Konzentrationsfeld und die Sensibilisierung der 
Rezeptoren 4 Tage nach der Duftinjektion bier anzufiihren. Auch die 
Versuche mit fiber die Antennen gestfilpten Glaskapillaren und sehellak- 
kierten Geil~eln schlie[~en eine Adaptation yon ,,aul]en" her aus. 
Freilieh, inwieweit und in welcher Quantits der Duft aus der H~mo- 
lymphe durch die Kutikula diffundiert und sozusagen auf Umwegen 
doeh yon ,,aul]en" an die Sinneszellen gelangt, ist ungewil3. 
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