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In der Welt der Bienen nehmen Duftsignale einen hervorragenden
Platz ein : Blumendiifte locken die Trachtbienen zu den Futterplidtzen;
deren Artspezifitit garantiert die Bliitenstietigkeit der Sammlerinnen.

Der Stockduft, der sich vermutlich aus einem Gemisch von zahlrei-
chen Aromastoffen, die die Trachtbienen mit ihren Nektar- und
Pollenproben nach Hause bringen, zusammensetzt, kennzeichnet jedes
Volk eines Bienenstandes individuell. Dieses Mischaroma, sicherlich
noch bereichert mit dem Wachsgeruch der Waben und dem Individual-
duft der Larven und Imagines, nehmen die Feldbienen in ihrem
Haarkleid mit auf die Reise, und wenn sie bei der Riickkehr von den
Wichtern kontrolliert werden, zeigen sie diese Duftkarten als Ausweis
vor, denn fremde Bienen, kenntlich am falschen Stockduft, werden
nicht eingelassen und verjagt.

Das alles sind Duftsignale, die von korperfremden Stoffen geliefert
werden. Nicht minder bedeutungsvoll sind solche, die aus eigenen
Korperdriisen stammen :

a) Der Sterzelduft, den die sterzelnde Biene aus einem Duftfldsch-
chen an der Abdomenspitze freisetzt, lockt die Jungbienen beim
Vorspiel zum heimatlichen Flugloch zuriick; den Schwarmbienen wird
angezeigt, wo sich die Konigin niedergelassen hat, wo also die
Schwarmtraube sich sammeln wird; erfolgreiche Sammelbienen
beduften intensiv die nahere Umgebung ihrer Sammelstelle mit
Hilfe dieses Sterzelorgans.

b) Der Koniginnenduft vermittelt auBerordentich wichtige Signale
zur Steuerung und Erhaltung der sozialen Organisation : die Anwe-
senheit einer gesunden Konigin wird angekiindigt und damit weisel-
richtiges Verhalten garantiert : die Ovariender Arbeiterinnen bleiben
verkiimmert,die aufzucht neuer Koniginnen unterblebt.

¢) Der Alarmduft, den jede Biene bei Gefahr ihrem Stachelrinnen-
polster freigibt (Abb. 1) fordert die Stockgenossen zur Verteidigung
auf.

Von Frisch hat erwiesen, daB als einziges Riechorgan der Biene
die Antenne in Frage kommt, und er hat weiter festgestellt, daB die



ABBILDUNG 1 : Wenn Gefahr droht, gibt die Biene aus dem Stachelrinnen pulster mit hochge-
strecktem Abdomen einen artspezifischen Alarmduft frei, der dic umstehenden Kolleginnen
zum Angriff auffordert (nach Maschwitz 1963).

ABBILDUNG 2 : Bipolaritit und Beweglichkeit der exponierten Riechorgane ermoglichen gemein-
sam mit den Mechanorezeptoren, die auf den Antennen verstreut liegen, Sonderleistungen
bei der Orientierung im Duftfeld.
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Riechschirfe der Bienen die des Menschen nur unwesentlich iiber-
trifft (v FriscH 1919-1921). In einigen Punkten ist die Bienenantenne
unserem Geruchsorgan aber iibergelen (Abb. 2) :

I. sie ist beweglich; 2. sie ist exponiert am Korper angebracht;
3. sie ist betont bipolar strukturiert; 4. ihre Rezeptoren sind aufs
Engste mit Mechanorezeptoren verflochten.

Wir stellen die Frage, welche Folgen diese morphologischen Eigen-
heiten fiir den Mechanismus der Chemorezeption haben und wie das
ZNS die Besonderheiten solcher peripherer Information fiir die
Orientierung im Raum nutzt.

I. — BEWEGLICHKEIT UND BIPOLARITAT DER EXPONIERTEN
ANTENNEN ALS GRUNDLAGE KLINOTAKTISCHER UND
TROPOTAKTISCHER ORIENTIERUNG IM DUFTFELD.

Im Duftfeld ist die Zielfindung dadurch erschwert, da8 Duftmole-
kiile sich vom Zentrum aus nicht geradlinig in eine Richtung, sondern
radidr ausbreiten; niemals gibt es also im Duftfeld einen Schattenwurf.

Das hat zur Folge, daB ein direktes Anpeilen des Zieles — auch mit
strukturell vollendeten Apparaten — unmoglich ist. Nur das Konzen-
trationsgefille laBt sich ausmachen und die grobe Richtung auf solche
Weise festlegen.

Wesentlich unterstiitzt wird diese Orientierung im Duftfeld dann,
wenn ein Windzug die Molekiile von der Duftquelle in eine bestimmte
Richtung abtreibt. Sowie das Tier in den Duftkegel gerit, braucht es
nur — alarmiert durch dieses Signal — unter Zuhilfenahme seiner
Mechanorezeptoren rheotaktisch der Luftstréomung entgegenzuwan-
dern, dann muB es ans Ziel kommen. Die Osmotaxis muB aber weiter-
hin die Kontrolle iibernehmen, etwa wenn ein boiger Windzug das
Tier aus dem Duftkegel heraustreibt.

Uns soll hier nur die Zielfindung im strémungsfreien Duftfeld
interessieren. An ein Y-Rohr sind zwei Kistchen angeschlossen, das
eine ist leer, das andere mit Zuckerwasser und Duft beschickt.
Fiinfminutiger Seitenwechsel verhindert eine Seitendressur. Beim
Testversuch sind beide Kastchen leer, eines von ihnen wird mit dem
Dressurduft impréagniert (Abb. 3).

Ergebnisse :

1. Normale Bienen entscheiden sich eindeutig (97,7 % der Gesamit-
laufe) fiir das Duftkidstchen.

2. Wird eine Antenne amputiert, dann sind immer noch 97,6 % der
Entscheidungen richtig; die verbliebene Antenne kompensiert klino-
taktisch durch lebhafte Pendelbewegung die ausgefallene tropotak-
tische Einstellung. Das geht aber auf Kosten zeitraubender, sukzessi-
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ABBILDUNG 3 ; Versuchsanordnung, in der die Seitenwahl der Biene im Duftfeld getestet wird :
Kk — Kartonkiistchen; YGr — Y-Glasrohr;
Kst — Kartonstulpen; Kr — Kartonrahmen;
Rgp — Rubinglasplatte;
FmD — Filterpapier mit Duft, FoD— Filterpapier ohne Duft.

AsibunG 4 : Klinotaktische Abtastbewegungen mit Hilfe der einen noch verbliebenen
Antenne.
Da die tropotaktische Simultaneinstellung nicht mehr moglich ist, wird der Lauf erheblich
langsamer.
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ver Abtastbewegungen mit Hilfe der einen jetzt unipolaren Antenne;
der Lauf wird — statistisch gesichert — langsamer (um ca 15 %)
(Abb. 4).

3. Nimmt man nun der verbliebenen Antenne die Bewegungsfreihett,
indem man sie mit Klebstoff fixiert, dann bleibt auch jetzt das Ergeb-
nis mit 92,9 % der Entscheidungen positiv, aber die Laufzeit ist fast
doppelt so lang wie bei Normalbienen. Es ist sehr eindrucksvoll, wic
die Tiere die ausgefallene Orientierungskomponente kompensieren :
in einem ausgeprigten Pendelgang nahern sie sich dem Entscheidung-
spunkt. Klinotaxis von seiten der Antenne wird durch Hin- und
Herpendeln des gesamten Korpers ersetzt (Abb. 5).

4. Wir belassen beide Antennen aber nehmen ihnen die Beweglich-
heit : wieder sind 91,8 % der Liufe positiv; es wird kein Pendellauf
registriert, d.h. das Tier verzichtet ganz auf die klinotaktische Infor-
mation und sucht mit der tropotaktischen Einstellung zurechtzukom-
men. Das gelingt ihm aber wiederum nur unter erheblichem Zeitver-
lust : die Laufe sind stark verlangsamt (um ca 60 %).

Ein bindender, qualitativer und quantitativer Beleg fiir die tropo-
taktische Komponente der Geruchsorientierung wurde durch tUber-
kreuzung der Antennen erbracht (Abb. 6). Die einlaufenden Informa-
tionen werden jetzt dem ZNS seitenverkehrt zugestellt und das
Ergebnis : die Tiere entscheiden sich im Y-Rohr fiir die falsche Seite
— damit ist die Tropotaxis im Duftfeld unwiderlegbar erwiesen.

Diese Versuchsanordnung erlaubt es auch, die Leistungsfihigkeit
der Osmotropotaxis und ihre Konkurrenz mit der klinotaktischen
Komponente zu priifen. Im optimalen Fall kénnen wir bei Uber-
kreuzung die Antennenspitzen 9 mm voneinander entfernen. Das
erbringt die wirksamste tropotaktische Information. Nzhern wir die
Pole einander stufenweise (Abb. 6), dann schldgt bei 2 mm die tropo-
taktische Orientierung in die klinotaktische um — die Bienen verhal-
ten sich so, als hitten sie nur noch eine (festgeklebte) Antenne zur
Verfiigung. Man kann Tropotaxis und Klinotaxis einander noch auf
andere Weise in Konkurrenz setzen : wir iiberkreuzen eine Antenne,
die andere bleibt frei beweglich. Wir miissen dann die eine Antenne
so auf die Gegenseite verkleben, daf ihre Spitze mindestens 2,5 mm
von der Medianlinie abgeriickt ist, um die Osmotropotaxis iiber die
Klinotaxis siegen zu lassen.

Fassen wir kurz zusammen, welche physiologischen Leistungen
Osmoklinotaxis und Osmotropotaxis dem Sinnesorgan und dem ZNS
abverlangen :

a) Zeitliches Abtasten des Duftraumes mit Hilfe der beweglichen
Antennen oder mit Hilfe der Pendelbewegungen des Korpers erbringt
sukzessiv aufeinanderfolgende Meldungen iiber Konzentrationsunter-
schiede in drei Raumebenen : links, rechts, vorne, hinten; oben, unten.
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ABILDUNG 6 : Die Antennen werden an der Basis iiberkreuz verklebt. In den Positionen I-V
orienteren sich die Bienen nachweislich tropotaktisch : sie wihlen im Y-Rohrseitenverkehrt
Bringt man die Antennen durch Verklebung in die Position VI (Abstand der Antennenspitzen
2 mm), dann orientieren sie sich wieder klinotaktisch und wihlen den richtigen
Duftschenkel.

b) Der Simultanvergleich der gespreizten Antennenspitzen gibt
augenblicklich und ohne Zeitverzogerung Auskunft iiber die Verteilung
der Duftmolekiile innerhalb der beiden Seitenpole.

Unsere nichste Frage wird folgerichtig lauten : welcher Konzentra-
tions-unterschied mu8 zwischen Zeitpunkt a und b, bzw. zwischen
linker und rechter Seite bestehen, damit er als solcher perzipiert
werden kann. Dazu muss folgendes Experiment eine klare Antwort
bringen : einer Biene werden zwei winzige Glaskapillaren iiber die
Antennen gestiilpt und beide mit einen kleinen Dufttrépfchen unter-
schiedlicher Konzentration gefiillt (Abb. 7). Wenn die Bienen vorher
auf den gleichen Duft dressiert sind, werden sie unweigerlich eine
Seitentendenz zur stirkeren Konzentration zeigen. Diese Seitenten-
denz 148t sich auf einem Laufglobus quantitativ messen (Abb. 8).
Das Ergebnis ist nicht einheitlich; es ist von der Ausgangskonzentra-
tion abhzngig : ist diese hoch (z. B. 1 : 1000), dann muB die Konzen-
tration der Gegenseite zehnmal hoher sein, um tropotaktisch ver-
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ABBILDUNG 7 : Ueber die Antennen sind 2 feine Glasrchrchen gestiilpt, die an der Basis
luftdicht verschlossen und oben mit Duftél bestimmter Konzentration gefiillt sind. Jede
Antenne wird nach Ausgleich des Dampfdruckes von einer bekannten, stabilen Duftkonzen-
tration umspiilt sein.

(DPg — Duftélparaffingemisch.)

ABBILDUNG 8 : Auf dem Laufglobus zeigt die vorher duftdressierte Biene durch ihre Lauften-
denz iene Seite an, deren Antenne das Duftél mit der hoheren Konzentration trigt.
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wertet werden zu konnen. Bei niederer Ausgangskonzentration (1 :
1 : 100 000) geniigt ein Verhaltnis 1 : 2,5.

Man kann mit dieser Methode auch die absolute Riechschwelle
bestimmen : einer duftdressierten Biene werden zwei Rohrchen iiber-
gestiilpt, das eine enthidlt reines duftloses Paraffinol, das zweite
Duftél in der Schwellenkonzentration. Die Werte stimmten gut mit
Ergebnissen tiberein, die v. Frisch, Fischer und Schwarz mit Hilfe
der normalen Dressurmethoden erhalten hatten : die Schwelle liegt
etwa bei 1 : 200 000 fiir Methylheptenon. (MARTIN 1964, LINDAUER und
MARTIN 1963.)

II. — TOPOCHEMISCHER SINN

Die volle Bedeutung erhilt die tropotaktische Einstellung im Duft-
feld erst in Verbindung mit den Informationen, die der mechanische
Sinn liefert : Chemorezeptoren und Mechanorezeptoren sind morpho-
logisch auf der Bienenantenne aufs engste miteinander verbunden.
Uber die Sinnes- und neurophysiologische Auswirkung solcher Verket-
tung hatte sich schon ForeL Gedanken gemacht und den Begriff des
« topochemischen Sinnes » geprigt. V. FriscH (1947) faBt diese
Vorstellung in konkrete Worte : « Die beweglichen Antennen ermo-
glichen ein geruchliches Abtasten der Gegenstdnde ». Ohne Zweifel
muB durch die simultan raumliche und sukzessiv zeitliche Reizung
der Chemo- und Tastrezeptoren ein qualitativ besonders ausgezeich-
neter Sinneseindruck vermittelt werden. (LINDAUER, 1963.) Beim
Aufsuchen der Nektarien kann dies von Bedeutung sein (Abb. 9 u. 10).
Einige gezielte Experimente sollten Aufschlu8 iiber Leistung und Phy-
siologie dieses topochemischen Sinnes bringen : Die Bienen miissen
auf ihrem Weg zum Futterkidstchen durch eine kiinstliche Bliite
laufen, wo sie — wie in einer natiirlichen Bliitenréhre — mehrere
Dufmarken verschiedener Qualitit passieren miissen bis sie zum
Nektar gelangen. Wir nennen diese Anordnung eine « Duftorgel »
(Abb. 11). Den Bienen zeigt jetzt einzig und allein die Reihenfolge der
Duftmale das Ziel an. Sie miissen beispielsweise die Folge : Rosma-
rin — Thymian — Fenchel von der Kombination Fenchel — Thymian
— Rosmarin unterscheiden lernen. Das ist keine einfache Angelegen-
heit, wenn wir bedenken, da im freien Luftraum die Duftmolekiile
der drei Duftmarken sich untereinander mischen. (Abb. 12 u. 13.)
Die Bienen meistern trotzdem die Aufgabe ohne Schwierigkeit —
allerdings unter einer Voraussetzung sie miissen mit ihren Fiihlern
stindig die Antennenspitze mit dem duftenden Untergrund in engem
Kontakt halten. Den Beweis dafiir, daB dieser Orientierungsleistung
eine echte Kontakt-Chemorezeption zugrunde liegt, kann man erbrin-
gen, indem man die Antenne partiell amputiert : ganz gleich, ob man
drei oder zwei Fiihlerglieder, oder auch nur ein Drittel des letzten
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ABBILDUNG 9 u. ABBILDUNG 10 : Duftmale, die oft zusitzlich zu optischen Saftmalen. (Kappel
1953, Lex 1954, Aufsess 1960) an Bliitenblittern zu finden sind, weisen den Weg zur Nektar-
quelle. Weifer Rand und punktiertes Zentrum stellen qualitativ verschiedene Duftfelder
dar. Nur unmittelbare topochemische Rezeption kann die Reihenfolge der Duftmale
ausmachen.
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ABBILDUNG 11 : Duftorgel, in der allein die richtige Reihenfolge ausgelegter Duftmarken zum
Ziel fiihrt (Ansicht von oden).
(Kk — Kartonkiistchen, eines davon birgt das Futterschilchen);
E6 — Einlauféffnung; Dm — Duftmarke; Dg — Duftgang;
Ms — Mefiskala; Pp — Plexiglasplatte.

Gliedes amputiert, sofort bricht die Dressur zusammen; jetzt werden
alle drei Duftkombinationen gleich oft gewahlt; das sukzessive
Auflosen eines raumlich geordneten Duftmusters ist verloren gegan-
gen, nur noch das im freien Luftraum vorhandene Duftgemisch ist
reizwirksam.

Bemerkenswert ist, daB die Fiihlerspitze unentbehrlich ist. In der
Tat zeigt die genauere Priifung, daf am distalen Antennenglied eine
spezifische, hochdifferenzierte Sinnesplatte, bestehend aus besonders
angeordneten Chemo- und Tastrezeptoren sich findet. Thre Histologic
wird zur Zeit genauer untersucht.

Uber das Zusammenwirken zwischen Chemo- und Tastrezeptoren
geben andere Versuche weiteren AufschluB : den Bienen wird die
Aufgabe gestellt, den Weg zum Ziel iiber ein rein taktil differenziertes
Untergrundmuster aufzusuchen (Abb. 14). Dieser Aufgabe unterziehen
sich die Bienen — ganz im Gegenteil zu einer Duftdressur — nur
auberst zih. Bis zu 90 % der Dressurschar sieht sich der Aufgabe
nicht gewachsen und scheidet freiwillig aus der Dressur aus. Dieje-
nigen aber, die die Hemmung in der duftlosen Anordnung verwinden,
zeigen nach einigen Tagen positive Resultate (Abb. 15). Das ist m.E.
der erste Fall, daB Arthropoden auf ein taktiles Muster mit Erfolg
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ABBILDUNG 12 u. ABBILDUNG 13 : Schematische Darstellung der Duftverhiltnisse im Laufgang der
Duftorgel : Fe, Th, Ro — drei Duftmarken auf Filterpapier in Abb. 13 noch mahige
vergroferung des mit Fenchel bechrifften unter griinder. Durch den Dampfdruck werden
stindig Duftmolekiile in den freien Luftraum abgegeben, wo sie sich untereinander mischen.
Nur Kontaktchemorezeption kann die einzelnen Duftposten lokalisieren.

ABBILDUNG 14 : Der Boden des Laufganges ist mit verschieden strukturiertem Muster belegt.
Nur das Lochmuster weist den Weg zum Ziel.



ACTES DU v¢ coNGRES U.LLE.L.S., TOULOUSE 29

dressiert werden konnten. Die Voraussetzungen fiir ein « Plastiches
Riechen » sind also gegeben; wir diirfen darin eine Sinnesleistung
sehen, die nur durch engste morphologische wie auch neurophysiolo-
gische Verkettung von Chemo- und Mechanorezeptoren moglich ist.
(MARTIN 1965.)
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ABBILDUNG 15 : Ergebnis nach Dressur auf Lochmuster. Unmittelbar an der Eingangsoffnung
ist das betreffende Strukturmuster eingezeichnet.
Helle Kreise im Kanal und am Kanalende zeigen je einen Lauf, dunkle Kreise je 5 Liufe
an. Die Kreise am Kanalende sind fiir durchgehende Liufe, jene im Kanal fiir Umkehr-
liufe eingesetzt. Die Unentschlossenheit der Bienen auf falschem Muster tritt deutlich
zutage.

Es ist noch nicht abzusehen, welche Beteutung diese Sinnesleistung
fiir die Orientierung und gegenseitige Verstdndigung im Stock haben
mag. Wenn man sich vorstellt, da8 die Bienen im Dunkel der Waben-
gassen sich zurechtfinden miissen, wo die Brutzellen, die Vorrats-
zellen, wo Drohnen — und Arbeiterinnenzellen, wo die Tanzplitze
sind, wenn man sich iiberlegt, welche wichtigen Mitteilungen sie sich
untereinander durch Duft — und Tastzeichen zu geben haben — beim
gegenseitigen Sicherkennen, bei der gegenseitigen Fiitterung und
Korperpflege, beim Rund — und Schwinzeltanz — da diirfte der topo-
chemische Sinn, der an Chemo — und Mechanorezeptoren gleichzeitig
appeliert, eine entscheidende Hilfe bieten.
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Interventions de Monsieur HowsEg

1° Were the experiments to determine the sensory thresholds of
the bee chemoreceptors carried out with many bees with only one bee
each time ? Duncan & Sheppard have shown that lower thresholds
can often be established if many tests are carried out instead of one.
Do your results support this conclusion ?

2° Were experiments carried out to determine whether bees had a
lower threshold to a change in concentrations of odour ?

Réponses de Monsieur LINDAUER

Die Versuche, die zeigten, dagg der wichtige Konzentrationsun-
terschied zwischen linker und rechter Antenne (zu tropotaktischer
Orientierung) von der Augsgangskonzentration abhingig ist, wurden
nicht unmittelbar nacheinander und nicht mit den gleichen Bienen
gemacht; vielmehr wurde jeweil eine neue Bienengruppe dressiert
und getestet.

Eine erginzende Bemerkung sei erlaubt : mit widergestiilpten
Duftréhrchen lésst sich die absolute Riechschwelle der Bienen priifen.
Die Ergebnissen stimmen in der Grissenordnung mit jenen iiberein,
die von Frisch, Fischer und Schwarz erhalten hatten. Die Riechsch-
welle ist lediglich noch ein wenig tiefer gefunden worden (1 : 300 000
flir Methylheptenon); das ist ohne weiteres verstindlich da die
Duftkonzentration in dem nidergestiilpten Rohrchen nicht verdiint
wird, wie im freien Luftraum, wo bisher die Dressnsverche durch-
gefiihrt wurden.
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