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LDie Strategie der Ragwurz beruht auf der Geilheit der Drohne,
bedient sich des Duftes betérend verlockender Pheromone,
gaukelt auch optisch ihr vor, sie sei eine willige dufte Biene,

heil3, scharf — kurz: ganz zweifellos der Traum einer Konkubine,

und verstérkt raffiniert noch dazu durch taktile

Reize der Drohne schon méchtig dréngende Lustgefiihle.

Doch ach! Irgendwie bringt er's dann doch nicht, der Sex!

Und unvermerkt — schwupps! — hat geklebt an die Drohne die eig'nen Pollen das list'ge Gewéchs!
Und bis die den Schwindel gerafft, bedarf es noch mehrerer Paarungsversuche,

doch schlagen die dann allein fiir der Ragwurz Vermehrung zu Buche.

Oh, Drohne, verkenne, du scharfer Stenz,

beim Sex nicht die Rolle der Intelligenz!*

(TAMEER 2009)
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ABSTRACT

Most species of the Mediterranean orchid genus Ophrys attract their pollinators by
sexual deception. This means that the blossoms of the genus Ophrys imitate female
signals (olfactory, visual, tactile) which cause copulation, and thus attract male
pollinators which try to copulate with the blossoms (“pseudocopulation” or “Pouyanne
mimicry”). The pollinators come in contact with the pollinia, which adhere to their body
(head, abdomen). When the males visit a further blossom, the pollinia attain to its

carpel and so the pollination becomes successful.

Although most species of the genus Ophrys show an inconspicuous coloured perianth,
the perianth of some species is conspicuously coloured. The coloured perianth could
be a cue for the significance of visual appeals at the searching for mates of the
pollinators. Particularly in species of the group Ophrys holoserica-oestrifera — a group
that gets pollinated mainly by long-horned bees of the genus Eucera and Tetralonia —
the patterns of the labella are very variable and complex. Here, the patterns of the
blossoms from different plants are more different than the patterns of blossoms from
the same plant. Consequently, one can assume that the high visual variance (as well
as the olfactory variance) of the species of this group serves their pollinators to
recognise the blossoms. Although it is well established that bees are attracted by the
scent of blossoms, there is still the need to clarify the function of the patterns of the
labella. Furthermore, there is the question whether the male bees — whose spatial
resolution is rather weak — are actually able to differentiate the patterns of the

blossoms.

To clear up these questions, some tests were carried out. Photographies showing the
patterns of blossoms of the species Ophrys heldreichii were converted into black-and-
white and presented on a vertical disc to 20 honeybees which were at first conditioned
absolutely and afterwards conditioned differentially. It was tested:
1. lIs it possible for bees to learn and differentiate the patterns?
2. If yes, are the bees more successful to differentiate the patterns of different
plants than the patterns of the same plant?

3. Which part takes the absolute largeness of the pattern at the differentiation?

It was found out that the bees were able to recognise, differentiate and learn the high
variable blossom-patterns of Ophrys heldreichii. The patterns of different plants could

be significantly better differentiated than the patterns of the same plant. There was no



significant difference found between the different sizes (original size vs. 5-times

bigger).

These results support the theory that the species of the group Ophrys holoserica-
oestrifera facilitate their pollinators the recognition of the flowers, which have been
visited yet by visual variation amongst others, so that they boost the probability of
cross-pollination and reduce the risk of self-pollination. Still, further experiments are
necessary, e.g. experiments testing which mechanism of recognition the bees use to
recognise patterns (for example snapshot or “low level cues”), which resolution the
eyes of bees possess, whether bees are not actually able to differentiate the patterns
of the same plant, whether bees are able to learn patterns with a higher symmetry
better than asymmetrical ones and which significance the patterns of the labella

actually have in attracting males.



ZUSAMMENFASSUNG

Ein Grofdteil der Arten der mediterranen Orchideengattung Ophrys betreibt zur
Anlockung ihrer Bestauber sexuelle Tauschung. Darunter versteht man, dass die
Ophrys-Bluten weibliche paarungsauslésende Signale (olfaktorische, visuelle, taktile)
imitieren und dadurch Bestidubermannchen anlocken, die dann beim Versuch, mit
ihnen zu kopulieren (,Pseudokopulation® bzw. ,Pouyann’sche Mimikry“), mit den
Pollinien in Kontakt kommen, die an ihrem Korper (Kopf, Abdomen) kleben bleiben.
Besucht das Mannchen die nachste Blite, gelangen die Pollinien nun auf deren Narbe,

womit die Bestaubung erfolgreich ist.

Wahrend die meisten Arten der Ophrys-Gattung ein ganz unscheinbares Perianth
besitzen, ist das von einigen Arten auffallig gefarbt. Das bunte Perianth dirfte ein
Hinweis auf die Bedeutung visueller Reize bei der Partnersuche der Bestauber sein.
Vor allem bei Arten der Ophrys-holoserica-oestrifera-Gruppe — einer Gruppe, die vor
allem von den Langhornbienen der Gattungen Eucera und Tetralonia bestaubt wird —
ist auRerdem die Musterung des Labellums sehr variabel und komplex, wobei sich die
Muster von Bliten unterschiedlicher Pflanzen starker voneinander unterscheiden als
Blutenmuster der gleichen Pflanze. Man nimmt an, dass die grof3e visuelle (aber auch
olfaktorische) Varianz der Ophrys-Arten dieser Gruppe dazu dient, ihren Bestaubern
das Erkennen bereits besuchter Bliten zu erleichtern. Wahrend bereits vielfach
bewiesen wurde, dass Bienen vom ,Duft® der Bliten angelockt werden, gibt es
bezlglich der Funktion der Lippenmusterung jedoch noch grof’en Klarungsbedarf.
Aulerdem steht die Frage im Raum, ob die Bienenmannchen die Blitenmuster
Uberhaupt zu unterscheiden in der Lage sind, da sie nur Uber ein grobes radumliches

Auflésungsvermogen verfiigen.

Um diese Fragen zu klaren, wurden Versuche durchgefiihrt, bei denen Fotografien von
Blutenmustern der Ophrys heldreichii in schwarz-weily konvertiert und auf einer
vertikalen Drehscheibe insgesamt 20, erst absolut und spater differentiell
konditionierten, Honigbienen prasentiert wurden. Getestet wurde:
1. Koénnen die Blitenmuster von Bienen gelernt und unterschieden werden?
2. Wenn ja, kdnnen Bienen Muster von Bliten verschiedener Pflanzen besser
unterscheiden als Muster von Bluten derselben Pflanze?

3. Welche Rolle spielt die absolute GroRe der Muster bei der Unterscheidung?

Die Untersuchungen ergaben, dass die Bienen die hochvariablen Blutenmuster von

Ophrys heldreichii tatsachlich erkennen, unterscheiden und lernen kénnen. Die Muster



unterschiedlicher Pflanzen konnten hierbei signifikant besser unterschieden werden als
die Muster der gleichen Pflanze. Zwischen den unterschiedlichen GréRen
(OriginalgréBe vs. finffache Vergréferung) konnte kein signifikanter Unterschied

festgestellt werden.

Diese Ergebnisse unterstiitzen die Theorie, wonach die Ophrys-Arten der Gruppe
Ophrys holoserica-oestrifera u.a. durch groRe visuelle Varianz ihren Bestaubern das
Erkennen bereits besuchter Bluten erleichtern und somit die Wahrscheinlichkeit einer
Fremdbestaubung erhéhen und das Risiko einer Selbstbestaubung reduzieren. Es sind
jedoch noch weitere Untersuchungen notwendig, um beispielsweise zu erfahren,
welchen Erkennungsmechanismus die Biene bei der Mustererkennung anwendet (z.B.
Snapshot oder ,low level cues®), welche Auflosung das Bienenauge hat, ob Bienen
Muster der gleichen Pflanze gar nicht oder nur schwer auseinanderzuhalten imstande
sind, ob sie symmetrische Muster besser lernen als asymmetrische und welche

Bedeutung die Labellummusterung nun wirklich fur die Mannchenanlockung hat.



EINLEITUNG

Die Vermehrung von Pflanzen mit Hilfe verschiedener Insektenarten stellt innerhalb der

Biologie einen Bereich dar, in dem es noch viel zu erforschen und grundlegende
Fragestellungen zu klaren gilt. Im Speziellen die europaischen Orchideen gelten
aufgrund ihrer zum Teil etwas ausgefallenen Fortpflanzungsmechanismen in der
Forschung als besonders interessantes Betatigungsfeld. Zur Anlockung ihrer
Bestauber haben sie zwei grundlegende Mechanismen entwickelt: Anlockung durch
Belohnung oder Anlockung durch Tauschung. Die artenreichen Gattungen, wie zum
Beispiel Ophrys, Orchis oder Dactylorhiza, zahlen zur letzteren Gruppe, jener der
Tauschblumen (PAULUS 2005). Bestdubung durch Tauschung findet bei Gber 70% aller
Orchideenarten der europaischen Flora statt (NILSSON 1992, PAULUS 1988, PAULUS &
GACK 1990).

Unter Tauschung versteht man allgemein, dass Bliten bestimmte Signale imitieren, die
normalerweise mit einer Belohnung (etwa Futter oder ein paarungsbereites Weibchen)
fur den Blutenbesucher verbunden sind, wodurch sie potentielle Bestauber anlocken
(DAFNI 1984, PAULUS 2005). Da jedoch in Wirklichkeit keine Belohnung angeboten
wird, kehren die Bestauber kaum wieder zu bereits besuchten Bliten zuriick, was von
der Pflanze beabsichtigt ist, da durch die flr Orchideen charakteristische Prasentation
des Pollens in Form von Pollinien bereits riesige Pollenmengen mit nur wenigen
Blutenbesuchen Ubertragen werden kénnen (,pollinia-hypothesis®). Die Existenz von
Pollinien stellen eine wesentliche Voraussetzung flir die Entwicklung von
Tauschungsstrategien dar (NILSSON 1992, PAULUS 1988, PAULUS & GACK 1990), da sie
eine Wiederkehr des Bestaubers nicht nur Uberfllissig machen, sondern es eine solche
sogar wegen der Gefahr einer Selbstbestdubung zu vermeiden gilt. Diese wirde bei
dieser Bestaubungsart fatale Konsequenzen nach sich ziehen, da grof3e Pollenmengen
falsch transferiert oder verloren gehen wirden (PAULUS 2005, 2006, 2007) und dariber
hinaus die Aufnahme anderen Pollens nur mehr eingeschrankt moglich ware (PAULUS
2005). Tauschung kann daher als eine mogliche Strategie zur Vermeidung von
Selbstbestaubung und Férderung von Fremdbestaubung betrachtet werden (PAULUS
2005, 2006, 2007). Aulierdem spart die Pflanze den Aufwand zur Nektarproduktion ein

und kann stattdessen in Samenproduktion investieren (DAFNI 1984).

Die haufigsten Arten der Anlockung durch Tauschung sind innerhalb der Orchidaceae
die Nahrungs- sowie die Sexualtduschung (DAFNI 1984, PAauLus 2006, 2007), wobei
die letztere die bisher wohl am besten erforschte Strategie ist (PAULUS 2005) und auch

den Background meiner Arbeit darstellt.



SEXUELLE TAUSCHUNG

Bei der sexuellen Tauschung werden von den Bluten artspezifische weibliche
paarungsauslésende Signale so gut imitiert, dass Mannchen der entsprechenden Art
angelockt werden und Paarungsverhalten ausgeldst wird, wobei die Mannchen mit den
Pollinien in Kontakt kommen und der Pollen beim Besuch der nachsten Blite auf diese
Ubertragen wird (DAFNI 1984, KULLENBERG 1961, PAULUS 1988, 1997, 2005, 2006,
2007, PAULUS & GACK 1980, 1990, POUYANNE 1917, SCHIESTL 2005, SPAETHE ET AL.
2010). Laut Paulus parasitiert die Orchidee damit am sogenannten ,angeborenen
Auslésemechanismus” (AAM) der Bestdubermannchen (PAuLUS 1988, 1997, 2005,
2006, 2007). Durch die erfolglosen Paarungsversuche und die somit ausbleibende
Belohnung werden diese entmutigt, ihr Interesse an der Bllte sinkt nach kurzer Zeit
schnell wieder ab (siehe ,pollinia-hypothesis®) (NILSSON 1992, PAuULUS 1988, 2005,
2007, PAULUS & GACK 1980, 1990).

Bereits Darwin schilderte 1877 Beobachtungen, in denen Bienen Bliten ,attackierten®,
woflr er aber keinen Grund finden konnte (DARWIN 1877). Pouyanne entdeckte 1916
schliellich, dass nur Mannchen die Bliten besuchten und auf deren Labellum
Bewegungen durchfuhrten, die denen bei Paarungsversuchen glichen, woraus er
schloss, dass sie diese Bluten wohl fir Weibchen hielten (POUYANNE 1916). Kullenberg
erklarte rund 40 Jahre spater, dass die Ophrys-Bliten wohl die hochspezifischen
weiblichen Sexualpheromone der Bestauberart imitierten, wodurch Weibchen
suchende Mannchen angelockt, die Blite besuchen und beim Versuch, sich mit dieser
wie mit einem echten Weibchen zu paaren, bestdauben wirden (KULLENBERG 1961).
Dieses Phanomen wird gemeinhin als ,Pseudokopulation oder auch nach dessen
Entdecker als ,Pouyanne’sche Mimikry“ bezeichnet (PAULUS 2005, 2006, 2007).

Sexuelle Tauschung findet aber nicht nur bei Orchideen des europaischen Raums
statt, sondern wurde auch bei einigen Gattungen in Australien (BEARDSELL &
BERNHARDT 1982, SCHIESTL ET AL. 2003), Stidamerika (VAN DER PlJL & DODSON 1966,
SINGER ET AL. 2004) und Sldafrika (STEINER ET AL. 1994) beobachtet, wo sie sich
anscheinend unabhangig entwickelt hat (NILSSON 1992, VAN DER PI1JL & DODSON 1966).

SEXUELLE TAUSCHUNG BEI DER GATTUNG OPHRYS

Am haufigsten findet man das Phanomen der sexuellen Tauschung jedoch bei der
mediterranen Orchideengattung Ophrys (AYASSE ET AL. 2000, PAULUS 2005, PAULUS &
GACK 1990), einer Gattung, die bereits lange Zeit fiir ihre skurrile und insektenahnliche
Erscheinung bekannt ist (PAULUS 2005, 2006, 2007). Fast alle Ophrys-Arten erlangen

Bestaubung durch sexuelle Tauschung, wobei, wie man aus zahlreichen
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Freilandexperimenten weil (u.a. KULLENBERG ET AL. 1984, PAULUS 1997, PAULUS &
GACK 1981, 1986, 1990, VOTH 1984), jede Art von nur einer einzigen Bestauberart,
meist Mannchen aculeater Hymenoptera, bestdubt wird (KULLENBERG 1961, PAULUS
1988, 1997, 2005, 2006, 2007, PAULUS & GACK 1990, SPAETHE ET AL. 2010). Sexuelle
Tauschung funktioniert namlich am besten, wenn sich die Blite auf eine Bestauberart,
die als Modell dient, beschrankt (PAuLUS 1997, 2005, 2007). Die Ophrys-Bliten sind
somit das evolutiondre Produkt einer spezifischen Selektion durch die
Bestaubermannchen, die jene Bliten bevorzugen, die ihren Erwartungen eines
Weibchens am nachsten kommen, wodurch sie die hochste Bestaubungsrate erzielen
(PAuULUS 1997, 2005, 2006, 2007, PAULUS & GACK 1990, SCHIESTL 2004). Dadurch
fungieren die Mannchen als ein sehr effektiver, bereits vor der Bestaubung wirkender
Isolationsmechanismus (Prapollinations-Isolationsmechanismus) (LEVIN 1978, PAULUS
1988, 1997, 2005, 2006, 2007, PAULUS & GACK 1990). Ein solcher ist notwendig, um
sowohl Hybridisierung zu vermeiden (AYASSE ET AL. 2000, PAuLUs 1997) und den
spezifischen Genpool aufrecht zu erhalten (PAULUS & GACK 1990) als auch den
Pollenverlust durch Besuch nicht spezialisierter Bestduber zu minimieren (AYASSE ET
AL. 2000, SPAETHE ET AL. 2010).

Ablauf der sexuellen Taduschung bei Ophrys

Zur Erkennung paarungsbereiter Weibchen dienen den Mannchen von Hymenopteren
unterschiedliche Signale (olfaktorisch, visuell, taktil), die von den Ophrys-Bliten
nachgeahmt werden (KULLENBERG 1961, PAULUS 1997, 2005, 2006, 2007, PAULUS &
GACK 1990).

Zunachst wird der AAM der Mannchen durch die Imitation des Weibchenduftes
ausgeldst. So wie die Weibchen hochspezifische Sexualpheromone produzieren, um
die Aufmerksamkeit der Sexualpartner auf sich zu lenken, schittet auch Ophrys
chemische Lockstoffe aus, um Bestaubermannchen anzuziehen (AYASSE ET AL. 2000,
KULLENBERG 1961, PAULUS 1997, 2005, 2006, 2007, POUYANNE 1917, SCHIESTL 2005,
SCHIESTL ET AL. 1999). Erst kirzlich wurde herausgefunden, dass die Ophrys-Bliten
zur Anlockung der Bestauber exakt die gleichen chemischen Komponenten wie die
Bestauberweibchen erzeugen (SCHIESTL ET AL. 1999), jedoch in grofieren Mengen
(SCHIESTL 2004). Aulerdem dirfte jede Blite Uber einen individuellen Duft verfiigen
(AYASSE ET AL. 2000, KULLENBERG 1961, PAULUS & GACK 1990). Sobald ein
paarungswilliges Mannchen der Bestauberart in eine solche Duftspur gelangt, beginnt
es dieser zu folgen (PAULUS 1997, 2005, 2006, 2007, STREINZER ET AL. 2009).
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Folgt das Mannchen der Duftspur, kann es ab einer Entfernung von ca. 1 Meter die
artspezifischen optischen Signale des Weibchens wahrnehmen, die ihm Informationen
Uber dessen genauen Aufenthaltsort und tatsachliche Artzugehorigkeit liefern. Auch
diese Signale macht sich Ophrys zunutze (KULLENBERG 1961, NILSSON 1992, PAULUS
1997, 2005, 2006, 2007), wie im Unterkapitel ,Visuelle Signale bei Ophrys“ naher

erlautert werden wird.

Sobald der Korperkontakt zwischen Mannchen und Weibchen hergestellt ist, kommen
taktile Signale ins Spiel. Diese geben z.B. Auskunft Gber den Strich der Haare oder die
Korpergréflle, was dem Mannchen hilft, die richtige Position fir die anschlieRenden
Kopulationsversuche zu finden (KULLENBERG 1961, PAULUS 1988, 1997, 2005, 2006,
2007). Da die Ophrys-Blute auch diese Signale imitiert, versucht das Mannchen sich
auch mit dem Labellum der Bliite zu paaren (KULLENBERG 1961, PAULUS 1988, 1997,
2006, 2007, PAULUS & GACK 1990). Die Form der Blite lenkt dabei den am Labellum
sitzenden Besucher in eine Sitzposition, in der er beim Durchfuhren der heftigen
Paarungsbewegungen zwangslaufig mit den Klebescheiben der Pollinien in Kontakt
kommt (PAuLUs 2005). Nach 10 bis 30 Sekunden verlasst das Mannchen die Blite.
Wird es nun von einer anderen Blite derselben Ophrys-Art angezogen und ist
sexuelles Mimikry wieder erfolgreich, so wird der Pollen Ubertragen und die Blite
bestaubt (AYASSE ET AL. 2000, KULLENBERG 1961, PAULUS 1988, 1997, 2005, 2006,
2007, PAULUS & GACK 1990).

Da manche Bestauberarten eine hohe Lernfahigkeit besitzen, die sie aus ihrem
normalen Paarungsverhalten mitbringen (PAuULUS 1988), lernen sie bald, bereits
besuchte Blliten zu meiden, so als handle es sich dabei um unattraktive Weibchen
(PAuLUS 1988, 2005, 2006, 2007). Nachdem sie erst nur jene Pflanzen meiden, die sie
schon besucht haben, durchschauen sie den Betrug bald und meiden schlielich alle
Ophrys-Bluten (PAULUS 1988, 1997, 2005, 2006, 2007, PAULUS & GACK 1990). Die
Bluten erhalten daher neue Besuche meist nur von blitennaiven Mannchen (DAFNI
1984, PAULUS & GACK 1990), was auch der Grund daflir ist, dass Pseudokopulation im
Freiland nur sehr selten beobachtet wird (AYASSE ET AL. 2000). Die Bestaubungsraten
bei Ophrys sind im Allgemeinen relativ gering und liegen bei ca. finf bis zehn Prozent
(KUNKELE & BAUMANN 1998). Die Bestaubung selbst ist aber hocheffektiv, da jede
bestaubte Blute einige tausend Samen erzeugt (die Samenanzahl ist artabhangig und
reicht von 500-12.000 bei europaischen Orchideen, wie z.B. Ophrys holoserica (Paulus
2005, 2006), bis zu Uber drei Millionen bei tropischen Orchideen (PAuLUS 2005)).
(Paulus vergleicht diese Bestaubungsart mit einem Lotteriespiel, da auf der einen Seite

die Bestaubungswahrscheinlichkeit extrem gering ist, auf der anderen Seite bei
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geglickter Befruchtung aber eine ernorm hohe Zahl an Samen produziert wird (PAULUS
2005).)

Visuelle Signale bei Ophrys

Wahrend der Grolteil der Gattung Ophrys ein braunes Labellum, das dieselbe GroéfRe
wie das Bestauberweibchen hat, und unauffallig griin gefarbte Sepalen besitzt, bilden
ca. 30% aller Ophrys-Arten ein auffallig gefarbtes (meist pinkes oder weilkes) Perianth
aus. Spaethe et al. (2007) zeigten am Beispiel von Ophrys heldreichii und ihrem
natlrlichen Bestauber Tefralonia berlandi, dass eine bunte Farbung der Sepalen und
Petalen die Wahrscheinlichkeit der Entdeckung und die Attraktivitat der Blite fir den
Bestauber erhéhen kann. Die Ausbildung eines gefarbten Perianths kdnnte somit ein
Hinweis darauf sein, dass Farbsignale fir die Bestauberart wichtig bei der
Partnersuche sind (SPAETHE ET AL. 2007, 2010, STREINZER ET AL. 2009).

Ebenso wird angenommen, dass auch die Musterung, die bei einigen Arten auf den
Labella sichtbar ist, darauf hindeutet, dass visuelle Signale bei der Partnersuche der
spezifischen Bestauberart eine groRe Rolle spielen. Paulus fiihrte zur Uberpriifung der
Fragestellung, ob Bienenmannchen ihre Geschlechtspartnerinnen tatsachlich anhand
optischer Muster wahlen, bereits in den 80er-Jahren Versuche durch, u.a. an Ophrys
heldreichii mit ihnrem Bestauber Tetralonia berlandi, die das bestatigten (Paulus 1988).
Diese Versuche, wie auch die grofde Varietat der Labellummuster bei Ophrys, geben
Grund zur Annahme, dass die Mannchen durch viele verschiedene optische Hinweise
angelockt werden. Beispielsweise scheint es, dass das Labellum von Ophrys speculum
die glanzenden Flugel der Bestauberweibchen imitiert (Abbildung 1; KULLENBERG 1961,
NILSSON 1992, PAuULUS 1997, 2005, 2006, 2007).

; »Pseudoaugen” = Tegulae ;

- ——e

1| Seitenlappen =
Mittel-Hinterbeine

Blauer Spiegel der Lippe
“| = Blau schillernde Fliigel

Seitenbehaarung der Lippe =
. Korperbehaarung

Abbildung 1: Vergleich zwischen einer Blite von Ophrys speculum und einem Weibchen ihrer
Bestauberart Dasyscolia ciliata. Auch fiir das menschliche Auge ist eine groRe Ahnlichkeit feststellbar.
Interpretation: ,Pseudoaugen” = Tegulae, Seitenlappen = Mittel-Hinterbeine, blauer Spiegel der Lippe =
blau schillernde Fligel, Seitenbehaarung der Lippe = Kérperbehaarung. Quelle: PAuLus (2007)
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Nach der Genauigkeit der Imitation der Weibchenkdrper durch die Musterung werden

drei Typen unterschieden:

o Ein wichtiges Beispiel fur eine Art, deren Labellum eine, auch fir den
Menschen deutlich wahrnehmbare, groRe optische Ahnlichkeit mit dem
Bestauberweibchen, Dasyscolia ciliata, zeigt, was darauf schlieRen Iasst, dass
optische Erkennung im Sexualleben des Bestaubers von groller Bedeutung ist,
ist Ophrys speculum (= vernixia), jene Art, an der Pouyanne das Phanomen der

Pseudokopulation entdeckte.

e Ophrys cretica, deren Bestauber zur Gattung Melecta zahlt, steht dagegen
beispielhaft fir eine Art, deren Labellummusterung bereits sehr viel weniger

Insektenahnlichkeit aufweist.

e Die Musterung von Ophrys sphegodes schlieRlich zeigt eine fur den Menschen
kaum mehr erkennbare Ahnlichkeit mit ihrem Bestauber Andrena nigroaenea
und imitiert nur mehr dessen Grundfarbung (PAULUS 1997, 2007).

Vor kurzem kamen jedoch Zweifel Uber diese Theorie der Korperimitation auf.
Aufgrund von mit Ophrys heldreichii und ihrem natlrlichen Bestduber Tetralonia
berlandi durchgeflihrten Versuchen erkannte man, dass das Muster dieser Pflanze
vermutlich doch keine Koérperimitation darstellt, sondern nur der Lernerleichterung zu

dienen scheint (STREINZER ET AL. eingereicht).

Die Labella konnen auflerdem auch UV-Licht reflektierende Muster enthalten, was
wahrscheinlich ebenfalls die Wahrnehmung der Blite durch die Mannchen erleichtert
(KULLENBERG 1961, NILSSON 1992, PAULUS 1997, 2005, 2006, 2007).

Varianz in der Ophrys-holoserica-oestrifera-Gruppe

Vor allem bei Arten der Ophrys-holoserica-oestrifera-Gruppe ist das Labellummuster
besonders variabel und komplex und keine Blite gleicht der anderen.
Interessanterweise unterscheiden sich die Bliten unterschiedlicher Individuen viel
starker voneinander (Beispiel siehe Abbildung 5) als Bliten der gleichen Infloreszenz,
die — zumindest fir das menschliche Auge — beinahe ident erscheinen (Beispiel siehe
Abbildung 6; PAULUS 2006, 2007). Die Ophrys-holoserica-oestrifera-Gruppe wird vor
allem von den Langhornbienen der Gattungen Eucera und Tetralonia bestaubt (PAULUS
1997, PAuLUs & GAcCK 1990), die einen stark ausgepragten sensorischen
Sexualdimorphismus aufweisen und deren Mannchen grof3e Augen besitzen und bei

der Partnersuche vor allem auf visuelle Signale achten (MICHENER 2000). So konnte
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beispielsweise bereits gezeigt werden, dass Ophrys-Arten, die von Eucera bestaubt
werden, grofiteils ein buntes Perianth aufweisen, was ebenfalls darauf schlielen lasst,
dass optische Wahrnehmung fir diese Bestauber von erhdhter Wichtigkeit zu sein
scheint (SPAETHE ET AL. 2010). Dass Eucera- und Tetralonia-Mannchen die optische
Erscheinung zur Objektunterscheidung nutzen, bestatigten auch Versuche von
Kullenberg (1961) und Paulus (1988), welche zeigten, dass die Bliten fir die
Mannchen oft reizvoller als die Weibchen selbst zu sein scheinen. Paulus und
Kullenberg prasentierten den Bestaubermannchen dabei eine Ophrys-Blite (Ophrys
speculum oder Ophrys heldreichii) gemeinsam mit einem toten Weibchen (Dasyscolia
ciliata oder Tetralonia berlandi) und die Bienen zeigten sich, bei gleichem Duftreiz,
eher an den Bllten interessiert (KULLENBERG 1961, PAULUS 1988). Auch berichtete
Paulus, dass vor allem die Langhornbienen nach der Pseudokopulation noch fir einige
Sekunden vor der Bliite schwirrten, was den Anschein erweckte, dass sie sich die
individuellen Muster regelrecht einpragten, um sie spater wiedererkennen zu kénnen
(PAuLUS 1988, 2005, 2006, 2007).

Es scheint deshalb so, als ob die Ophrys-Arten dieser Gruppe die Lernfahigkeit der
Bestauber nutzen und ihnen das Lernen durch grof3e visuelle — und auch olfaktorische
— Varianz erleichtern wirden (AYASSE ET AL. 2000, PAuLUS 1988, 2005, 2006, 2007).

VISUELLE FAHIGKEITEN DER BIENEN

Da Hymenopteren nur ein geringes raumliches Aufldsungsvermogen besitzen (LAND
1997) — beispielsweise ist jenes der Bienen etwa um das 80-fache schlechter als jenes
des Menschen (LAND & NILSSON 2002) — ist Voraussetzung fiir die oben beschriebene
Theorie der Nutzung optischer Signale zur Objektunterscheidung bei Bienen allerdings,
dass diese die relativ kleinen Muster der Labella, die eine ungefahre GrélRe von

1,5x1cm aufweisen, Uberhaupt wahrnehmen und auflésen kénnen.

Das raumliche Auflésungsvermdgen von Facettenaugen hangt vor allem von der
Dichte der Photorezeptoren (= ,interommatidial angle®* A®) wund der
Kontrastempfindlichkeit des Auges (= visuelles Feld (= ,acceptance angle“ Ap) des
einzelnen Ommatidiums) ab. Um zwei Objekte unterschiedlicher Intensitat auflésen zu
konnen, missen diese fir zwei benachbarte Ommatidien sichtbar sein, da ein
Ommatidium allein nur die durchschnittliche Intensitat wahrnehmen wiirde. Somit ergibt
sich eine kleinste raumliche Auflésung von 2A®. Am Beispiel der Honigbiene wirde
sich somit, aufgrund A® = 1,4° in vertikaler und A® = 2,8° in horizontaler Richtung,
eine feinste raumliche Auflésung von 2,8° bzw. 5,6° ergeben. Dieser minimalste Winkel

wird aber nur erreicht, wenn der Intensitatsunterschied der Objekte hoch genug, d.h.
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das Signal-Rausch-Verhaltnis ausreichend ist. Bei farbigsehtlichtigen Tieren wie den
Bienen — sie besitzen drei Farbrezeptoren (UV, blau, griin) — liefert der Farbkontrast,
der unabhangig vom Intensitatskontrast ist, zusatzliche Informationen. Lehrer und
Bischof konnten zeigen, dass bei groflen Sehwinkeln der Intensitdtskontrast an
Bedeutung verliert, wenn Farbkontrast vorhanden ist. Die unterschiedlichen
Kontrasttypen beeinflussen somit auch das raumliche Auflésungsvermoégen (LEHRER &
BISCHOF 1995).

Neben dem achromatischen Intensitats- und dem chromatischen Farbkontrast ist der
rezeptorspezifische achromatische Griinkontrast fir die Bienen ebenfalls von groRer
Bedeutung, da sie in ihrer natlrlichen Umgebung hauptsachlich von unterschiedlichen
Grin- und Grauténen (z.B. Laub, Erde,...) umgeben sind und eine genaue
Unterscheidung dieser fir eine gute Orientierung notwendig ist (GIURFA & LEHRER
2001). Giurfa et al. (1996b, 1997) konnten zeigen, dass bei der Blitenwahrnehmung
nicht nur der Farbkontrast (chromatisch) zwischen Objekt und Hintergrund, sondern
auch der Grunkontrast (achromatisch) wichtig ist. Objekte mit Farb- und Grunkontrast
konnten ab einem visuellen Winkel von 5° detektiert werden, jene Objekte, die zwar
Farb-, aber keinen Grinkontrast aufwiesen, erst ab einem visuellen Winkel von 15°.
Unter visuellem Winkel versteht man jenen Winkel, den das Zielobjekt gegentiber dem
Auge einnimmt (GIURFA ET AL. 1996b, 1997). Dieser ist folglich bei nahegelegenen
bzw. groRen Objekten groRer, als bei ferngelegenen und kleinen (DAFNI 1997, GIURFA
ET AL. 1996b, 1997). Die Ergebnisse lassen folgern, dass Objekte in grolerer
Entfernung lediglich anhand des Grinkontrastes und somit nur in Grautdnen erkannt
werden, wahrend nahegelegene Objekte in Farbe wahrgenommen werden (GIURFA &
LEHRER 2001). Zu Uberprifen bleibt deshalb noch, ob farbige Bliten tatsachlich zur
Anlockung der Bestauber aus grofRRer Entfernung dienen, wie man bis jetzt vermutete
(GIURFA & LEHRER 2001).

Aulerdem konnten Giurfa et al. (1996) zeigen, dass Zielobjekte mit Farb- und
Grinkontrast besser als solche, die nur Griinkontrast aufweisen, gelernt werden. Man
schliel3t daraus, dass die Wahrnehmung dieser beiden Kontrastarten durch die Bienen
unter anderem der Entdeckung und Erkennung von Pflanzenarten dient (GIURFA ET AL.
1996b). Auch Spaethe et al. (2007) konnten zeigen, dass die Wahrscheinlichkeit der
Entdeckung einer Blute durch ein farbiges Perianth erhdht wird (vgl. Unterkapitel

.Visuelle Signale bei Ophrys®).
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ZIEL DIESER ARBEIT

Das Wissen Uber die tatsachliche Bedeutung visueller Signale fur die Anlockung der
Bestauber bei Ophrys ist, wie man den vorhergehenden Ausfuhrungen entnehmen
kann, noch relativ gering. Verhaltensversuche unter anderem zur Mustererkennung
sind notwendig, um zu testen, ob die Bienenmannchen diese Blutenmuster Uberhaupt
wahrnehmen  kdénnen, da Hymenopteren nur ein geringes raumliches
Aufldsungsvermdgen besitzen (LAND 1997). Ziel meiner Arbeit ist es, mit Hilfe von
solchen Versuchen Erkenntnisse zur Fahigkeit der Biene, diese Muster zu erkennen
und zu unterscheiden, zu gewinnen. Folgende Fragen galt es im Rahmen dieser Arbeit

Zu beantworten:

1. Eine Theorie besagt, dass die Ophrys-Pflanzen durch groRe visuelle Variabilitat
den Bestaubern das Lernen ihrer Muster erleichtern, diese in der Folge imstande
sind, die Blute wiederzuerkennen und nicht mehr anfliegen. Voraussetzung dafir ist
jedoch, dass Bienen fahig sind, sich an die Blitenmuster zu erinnern und sie zu
unterscheiden. Deshalb lautet die erste Fragestellung, der ich mich widmen werde:
Kénnen Bienen die verschiedenen Lippenmuster von Ophrys heldreichii

voneinander unterscheiden?

2. Die Blitenmuster von Ophrys zeigen eine grol3e Variabilitdt, d.h. jede Blite besitzt
ein anderes Muster. In der Ophrys-holoserica-oestrifera-Gruppe unterscheiden sich
die Blatenmuster zwischen Individuen jedoch starker als innerhalb eines
Individuums. Die zweite zu untersuchende Frage lautet daher: Kénnen Bienen die
Muster von Bliten unterschiedlicher Pflanzen besser unterscheiden als

Bliitenmuster der gleichen Pflanze?

3. Da einerseits das raumliche Aufldsungsvermdgen von Hymenopteren ziemlich
gering ist, andererseits die Labella von Ophrys und die sich darauf befindlichen
Muster relativ klein sind (ca. 1,5x1cm), ergibt sich drittens folgende Frage: Kénnen
Bienen die Bliitenmuster auch unterscheiden, wenn diese nicht in
liberproportionaler, sondern in der Originalgré3e prasentiert werden bzw. féllt ihnen

dies sogar leichter?
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MATERIAL UND METHODE

ZEIT UND ORT

Die Versuche wurden im Zeitraum von 7. August 2009 bis 25. November 2009 auf der
Dachterrasse des Biozentrums der Universitdt Wien (Department flr
Evolutionsbiologie, Ebene 3, Spange 2, Althanstrale 14, 1090 Wien) durchgefihrt.

VERSUCHSOBJEKTE

Als Versuchsobjekte dienten mir ein Vertreter der Gruppe Ophrys holoserica-oestrifera,

Ophrys heldreichii SCHLTR., und Honigbienen (Apis mellifera).

Ophrys heldreichii

Ophrys heldreichii ist in der sudlichen Agéais und auf Kreta heimisch und bliiht von
Anfang Marz bis Mitte April. Ihr spezifischer Bestauber ist die Langhornbiene Tetralonia
berlandi DUSMET (syn. Eucera (Synhalonia) berlandi DUSMET; Apoidea, Apidae,
Eucerini). Ophrys heldreichii ist aufgrund ihres auffalligen Musters am Labellum sehr

gut geeignet, Fragen Uber dessen funktionelle Bedeutung zu untersuchen.

Apis mellifera

Da die Versuche nicht in Kreta, sondern in Osterreich durchgefiihrt wurden, wo die
Langhornbiene Tetralonia berlandi nicht heimisch ist, wurde mit der Honigbiene, Apis
mellifera, gearbeitet. Da taxonomische Verwandtschaft zwischen den verschiedensten
Bienengattungen besteht, ist eine ahnliche Verarbeitung visueller Reize sehr
wahrscheinlich. AuRerdem ist auch aufgrund von Studien (u.a. PEITSCH ET AL. 1992), in
denen gezeigt werden konnte, dass Bienen unterschiedlicher Gattungen eine ahnliche
Verteilung dreier Farbrezeptoren (UV, blau, griin) und somit eine ahnliche visuelle
Wahrnehmung besitzen (siehe ,Visuelle Fahigkeiten der Bienen®), davon auszugehen,
dass vom Verhalten der Apis mellifera auf jenes der Tetralonia berlandi geschlossen
werden kann.

Honigbienen sind daruberhinaus fir Versuche zu den visuellen und kognitiven
Fahigkeiten von Bienen besonders geeignet, da sie, wie die meisten sozialen und auch
einige andere Bliten besuchende Insekten, Blitenkonstanz zeigen, d.h. nach einem
Blutenbesuch immer zur gleichen Pflanzenart zurtickkehren, bei der sie vorher Futter
fanden, wodurch sie ihre Suche nach Nektar und Pollen optimieren. Ein hohes Lern-
und Erinnerungsvermoégen (DAFNI 1997, GIURFA & LEHRER 2001, TAUTZ 2007) sowie
die Fahigkeit zur Verallgemeinerung, d.h. von bekannten Informationen auf unbekannte
ahnliche zu schlieRen (BENARD ET AL. 2006, STACH & GIURFA 2005), ist notwenig, um
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die verschiedenen Bliten anhand ihrer Signale, wie Farben, Formen und Gertliche,
unterscheiden zu kénnen.

Die fast ausschlieRliche Verwendung von Honigbienen in der Forschung dirfte sowohl
historisch als auch praktisch bedingte Griinde haben — historisch bedingte, weil die
ersten Versuche an ihr durchgefihrt wurden (VON FRISCH 1914) und praktisch
bedingte, weil aufgrund der Imkerei friih relativ umfassendes Wissen Uber sie erlangt
und sie in viele Lander exportiert wurde, weshalb sie nun weltweit zu finden ist.

Die bei diesem Versuch verwendeten Tiere stammten vom institutseigenen, bei

Spange 3 platzierten, Bienenstock.

VORBEREITUNGEN

Errichten der Futterstation

Zu Beginn musste zur Anlockung Futter sammelnder Arbeiterinnen eine Futterstation
(engl. feeder) errichtet werden. Diese bestand aus einer Plexiglasplatte mit Rillen und
einem mit 25vol%igem Zuckerwasser gefullten Filmdoéschen, das verkehrt herum auf
die Plexiglasplatte gestellt wurde, so dass sich die Flissigkeit aus dem Ddschen in die
Rillen der Platte verteilen konnte. Die Bienen konnten jetzt aus den Rillen
Zuckerwasser trinken. Diese Konstruktion wurde auf einem verkehrt aufgestellten
Kubel platziert (Abbildung 2).

Um die Bienen an den Besuch der so improvisierten Futterstation zu gewdhnen, war
ein mehrtdgiges Training notwendig. Dazu wurde der Feeder einige Zentimeter vor
dem Bienenstock aufgestellt. Vor dem Eingang des Stocks befanden sich kleine
Gefalke (hier: Deckel von Eppendorfgefalen) mit 25vol%iger Zuckerlésung. Sobald
eine Biene bei einem dieser Behalter zu trinken begann, wurde er mit der Biene darauf
mit Hilfe einer Pinzette auf den Feeder transferiert. Diese Prozedur wurde so lange
wiederholt, bis einige Bienen von selbst direkt zum Feeder fanden. Danach wurde der
Feeder Schritt flr Schritt immer weiter an die Stelle geriickt, wo die Experimente
stattfinden sollten (ca. 50m vom Bienenstock entfernt). Da sich Bienen vor allem Orte
einpragen, war es hierbei wichtig, in kleinen Schritten vorzugehen, damit sie den
versetzten Feeder auch tatsachlich wieder fanden. Diese Prozedur nahm einige
Stunden in Anspruch.

Im weiteren Verlauf des Trainings konnte die Zuckerkonzentration stetig gesenkt
werden, da immer genligend Bienen den Feeder besuchten. Im Spatsommer und
Herbst reichte sogar eine Konzentration von 6% aus, damit der Feeder von einer
ausreichenden Zahl von Sammlerinnen besucht war, was auf das geringere

Blitenangebot zurtuickgefuhrt wird.
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Herstellung der Versuchsutensilien

Da es Ziel der Versuche war herauszufinden, ob die

Bienen die Muster der Labella lernen und

unterscheiden koénnen, galt es, alle anderen
an denen Bienen Bliten
z.B. die
auszuschalten. Daher wurde mit Fotos gearbeitet,
die mit Hilfe des Programms CorelDRAW X3 so

bearbeitet worden waren,

mdglichen Faktoren,

erkennen konnten, wie Sepalen,

dass nur mehr das
Auch

wurden die Bilder in schwarz-weil} konvertiert, um

Labellum mit dem Muster zu sehen war.

die Erkennung anhand der Farben ausschlielsen zu
kénnen (Abbildung 3). Die Muster wurden schliellich
mit einem handelsublichen Laserdrucker auf weillem
Kopierpapier ausgedruckt, ausgeschnitten
(rechteckig 8x5cm) und einlaminiert, um sie nach
einem Bienenbesuch mit Alkohol reinigen zu kénnen.
Es wurde darauf geachtet, dass auch nach dem
Laminieren alle Muster die gleiche Helligkeit
besalRen. Da die Versuche im Freien durchgeflhrt
(RENZ

Folientaschen, 125 Mic, 86x54mm) verwendet, um

wurden, wurden matte Folientaschen

Spiegelungen zu vermeiden.

Versuchsaufbau

Der Versuchstisch mit der senkrechten Drehscheibe
(Durchmesser 60cm, grau) befand sich ca. flnf

Meter neben der Futterstation. Auf der Drehscheibe

befanden sich kleine Haken far die
Hangescheibchen (9,5x6,5cm, grau), auf denen mit
doppelseitigem  Klebeband die einlaminierten

Blutenmuster befestigt wurden. Auf das untere Ende
der Hangescheibchen waren kleine Landebahnen
geschraubt, auf denen sich die Bienen niederlassen
konnten (Abbildung 4; vgl. DYER ET AL. 2005, 2008).
Diese Konstruktion ermoéglichte es den Bienen — im
bei denen

Gegensatz zu Versuchsaufbauten,
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Abbildung 3: Beispielfoto eines
Labellum von Ophrys heldreichii vor
(links) und nach der Bearbeitung
(rechts)

Abbildung 4: Versuchsaufbau



Abstand und Winkel zum Objekt fest vorgegeben sind (vgl. u.a. GIURFA ET AL. 1996,
1999, HORRIDGE 1996, 2003) — bei ihrer Entscheidung Uber den geeignetsten
Landeplatz den Abstand frei zu wahlen (DYER ET AL. 2005, EFLER & RONACHER 2000,
GIGER & SRINIVASAN 1995). Zu beachten war auch noch, dass die Lichtverhaltnisse am
Versuchsort so gleichbleibend wie mdglich sein sollten, was die Verwendung eines

Sonnensegels erforderlich machte.

VERSUCHSREIHEN

Es wurden zwei unterschiedliche Grofien der Muster getestet:

1. Begonnen wurde mit ovalen Scheiben einer Lange von 7,5 und einer Breite von
5cm. Ich wahlte diese GroRe, da bereits gezeigt werden konnte, dass Bienen
komplexe Muster dieser GrofRe gut lernen und unterscheiden kdénnen (vgl. DYER
2005, 2008).

2. Im zweiten Teil meiner Arbeit untersuchte ich, ob die Bienen dieselben Muster
ebenfalls in der wesentlich kleineren OriginalgroRe unterscheiden konnen. Diese

betragt ca. 1,5x1cm.

Des weiteren entschied ich mich, Blitenmuster unterschiedlichen Schwierigkeitsgrades

zu testen:

1. Ich begann mit einem Test, bei dem die Muster von Bluten unterschiedlicher
Pflanzen stammten. Wie bereits in der Einleitung erwahnt, unterscheiden sich diese
stark voneinander.

2. Nachdem gezeigt werden konnte, dass diese Muster problemlos unterschieden
werden kénnen, wurden Blitenmuster, die von der gleichen Pflanze stammten und

sich fur das menschliche Auge kaum voneinander unterscheiden, getestet.

Somit wurden insgesamt vier verschiedene Versuche durchgefihrt, die sich einerseits
in der Grole und andererseits im Schwierigkeitsgrad der Stimuli unterschieden
(Tabelle 1).

Tabelle 1: Uberblick iiber die durchgefiihrten Versuche

unterschiedliche Pflanzen gleiche Pflanzen
grof Versuch 1 Versuch 2
klein Versuch 3 Versuch 4

In den Versuchsreihen 1 und 2 wurde nach dem Zufallsprinzip ein Muster ausgewahilt,
das als Target (belohnendes Objekt) fungieren sollte, d.h. als Stimulus, den es
anzufliegen galt und bei dem mit Zuckerwasser belohnt wurde. Die anderen Muster
dienten als Distraktoren (Storfaktoren), d.h. als Stimuli, die beim Anflug nicht belohnt
wurden. Da die Muster der Versuchsreihen 3 und 4 denen von 1 und 2 entsprachen

und sich nur in der GroRe von ihnen unterschieden, wurden hier die gleichen Muster
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als Target gewahlt. In der Trainings- und Testphase wurde schlieRlich das Target
gegen die funf bzw. drei Distraktoren, welche in zufélliger Reihenfolge gezeigt wurden,
prasentiert.

Versuch 1: GroRe Targets — Muster unterschiedlicher Pflanzen

Bei diesem Versuch wurden die Stimuli auf ca. das Funffache der Originalgrof3e digital
vergrofRert (7,5x5¢cm). Alle Muster stammten von unterschiedlichen Pflanzen, d.h. die
Unterschiede waren (zumindest fur einen menschlichen Betrachter) gro3 und die
Muster daher vermutlich leicht zu unterscheiden (PAuLus 2007). Folgende Bilder

wurden als Stimuli verwendet:

Ch

Target Distraktor 1 Distraktor 2

Distraktor 3 Distraktor 4 Distraktor 5
Abbildung 5: Stimuli bei Versuch 1 — groRe, sich stark voneinander unterscheidende Targets
(Originalgréie)
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Versuch 2: GroRe Targets — Muster der gleichen Pflanze

Bei diesem Versuch wurden die Stimuli auf ca. das Funffache der Originalgrof3e digital
vergrofRert (7,5x5cm). Alle Stimuli stammten von der gleichen Pflanze, weshalb sie sich
voneinander nur sehr geringfluigig unterschieden (PAuLus 2007). Folgende Bilder

wurden als Stimuli verwendet:

Co

Target Distraktor 1

S

4

Distraktor 2 Distraktor 3
Abbildung 6: Stimuli bei Versuch 2 — groRe, einander sehr dhnliche Targets (OriginalgréRe)
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Versuch 3: Kleine Targets — Muster unterschiedlicher Pflanzen

Bei diesem Versuch wurden die Stimuli in der OriginalgroRRe prasentiert (1,5x1cm). Sie
stammten von unterschiedlichen Pflanzen, d.h. die Unterschiede waren (zumindest fur
einen menschlichen Betrachter) gro® und die Muster daher vermutlich leicht zu
unterscheiden (PAULUS 2007). Die Muster entsprachen denen aus Versuch 1, weshalb
auch das gleiche Muster als Target und die gleiche Reihenfolge der Distraktoren

gewahlt wurden. Folgende Bilder wurden als Stimuli verwendet:

Target Distraktor 1 Distraktor 2

Distraktor 3 Distraktor 4 Distraktor 5

Abbildung 7: Stimuli bei Versuch 3 — kleine, sich stark voneinander unterscheidende Targets
(Originalgréie)
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Versuch 4: Kleine Targets — Muster der gleichen Pflanze

Bei diesem Versuch wurden die Stimuli in der Originalgrof3e prasentiert (1,5x1cm). Alle
Stimuli stammten von der gleichen Pflanze, weshalb sie sich voneinander nur sehr
geringflgig unterschieden (PAULUS 2007). Die Muster entsprachen denen aus Versuch
2, weshalb auch das gleiche Muster als Target und die gleiche Reihenfolge der

Distraktoren gewahlt wurden. Folgende Bilder wurden als Stimuli verwendet:

. il
\"Y

Target Distraktor 1

o
2y
-
-

<
€

Distraktor 2 Distraktor 3
Abbildung 8: Stimuli bei Versuch 4 — kleine, einander sehr dhnliche Targets (OriginalgréRe)
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METHODE

Der Grofteil der Versuche wurde nach der im Folgenden beschriebenen Methode 1
durchgefiihrt. Da aber nach einiger Zeit aufgrund durchgefiihrter Kontrollversuche die
Vermutung auftrat, dass die Bienen die Targets nicht nur am Muster, sondern eventuell
auch am durch die Reinigung der Bilder bedingten, unterschiedlich starken
Alkoholgeruch voneinander unterscheiden konnten, wurde die weiter unten erlauterte
Methode 2 entwickelt, mit der ab 5. Oktober 2009 getestet wurde.

Methode 1

Andressur

GroRe Stimuli

Zunachst werden die Tiere mittels absoluter Konditionierung darauf trainiert, das

Target zu besuchen.

Das gewahlte Target wird zu diesem Zweck mit doppelseitigem Klebeband auf einem
Hangescheibchen befestigt und an die Drehscheibe gehangt. Direkt vor dem
Hangescheibchen wird eine Konstruktion (hier: Teller, Marmeladeglas, Plexiglasplatte
mit schwarzem Karton als Unterlage) errichtet, die auf gleicher Hoéhe wie die kleine
Landebahn des Hangescheibchens abschliel3t und als deren VergréRerung dient.
Darauf wird ein kleines Gefal (hier: Deckel eines Filmddschens) mit 25vol%igem
Zuckerwasser (ZW) (vgl. DYER ET AL. 2005, 2008) platziert (Abbildung 9).

Mit einem Stab (hier: Stiel einer Fliegenklatsche) kann nun eine Biene vom Feeder
geholt werden. Dazu tropft man mit einer Pipette 25vol%iges ZW auf die Spitze des
Stabes, halt ihn vor eine Biene am Feeder (vorzugsweise — da die Lernfahigkeit mit
dem Alter abnimmt — ein, meist an der starkeren Rickenbehaarung erkennbares,
junges Tier, das gerade neu landet, da dieses noch nicht satt ist) und versucht diese
dazu zu bringen, die Nahrung vom Stab aufzunehmen. Beginnt sie zu trinken, kann
man den Stab langsam hochnehmen und die Biene zum Versuchstisch tragen und auf
den mit ZW gefullten Deckel setzen, wo sie nun weiter trinken sollte. Die Biene wird
sich, sobald sie satt ist, vor ihrer Rickkehr zum Stock Muster und Umgebung des
Ortes, an dem sie bei ihrer Futtersuche fiindig geworden ist, genau einpragen, um
spater wieder zurtuckzufinden. Dazu wird sie einige Sekunden vor dem Target hin und

her schweben.
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Nach einigen Minuten kehrt die Biene in der Regel zum
Versuchsort zuriick und setzt sich wieder zum Trinken
auf den Deckel mit ZW, wobei man sie jetzt mit einem
Lackstiff am Thorax markieren kann. Das die
Belohnung enthaltende Gefall wird nach jedem Anflug
ein Stickchen weiter zum Target geschoben. Nach
mindestens drei so praktizierten Anfligen kann man
testen, ob die Biene bereits ohne die Hilfskonstruktion
zum Target findet, wenn sich das ZW zur Belohnung
auf der kleinen Landebahn befindet. Nach ca. zwei
Anfligen auf das Target ohne Hilfskonstruktion kann
man beginnen, die Drehscheibe ein wenig zu bewegen,
sodass das Target nun ca. 10cm ortsversetzt erscheint.
Auf diese Weise sollten wieder ca. zwei Anflige
absolviert werden, wobei die Scheibe nach jedem
Anflug ein Stuckchen weitergedreht wird, damit sich die
Biene nicht einen bestimmten Ort einpragen kann.
Wichtig ist, dass das Hangescheibchen und das Bild mit
dem Muster nach jedem Besuch mit Alkohol (hier: 17-
35%; vgl. DYER EL AL. 2005, 2008) abgewischt werden,
da Bienen auf ihren Tarsen Drisen besitzen, mit denen
sie die belohnenden Muster markieren kdnnen (GIURFA
1993, ELTz 2006, JARAU ET AL. 2005), was zu

verfalschten Ergebnissen fiihren kénnte.

Ziel des nachsten Schrittes ist es, dass die Biene
zwischen zwei Bildern zu unterscheiden lernt und sich
gleichzeitig an den Stab mit dem belohnenden ZW
gewohnt. Gemeinsam mit dem Target wird ein zweiter
Stimulus prasentiert, der jedoch kein Muster enthalt
(engl. blank). Das ZW befindet sich nicht mehr auf der
Landebahn des Targets, sondern am Stab. Lasst sich
die Biene auf der Landebahn des Targets nieder, nahert
man sich mit dem Stab und Iasst sie trinken (Abbildung
10). Setzt sich die Biene jedoch auf die falsche
Landebahn, namlich die des Blanks, bekommt sie keine
Belohnung. (Wichtig ist dabei darauf zu achten, dass

die Biene nur belohnt wird, wenn sie sich tatsachlich
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Abbildung 9: Hilfskonstruktion bei
Andressur mit grof3en Targets

Abbildung 10: Belohnung mit
Stab bei Andressur

Abbildung 11: Hilfskonstruktion
bei Andressur mit kleinen Targets



bereits gelandet ist. Andernfalls besteht die Gefahr, dass sie sich nach einiger Zeit
Uberhaupt nicht mehr setzt und schon im Flug den belohnenden Stab erwartet, was
ebenfalls eine Verfalschung der Ergebnisse zur Folge haben kdnnte.) Wahrend die
Biene vom Stab trinkt, entfernt man diesen ca. einen Meter von der Drehscheibe und
bewegt diese, um die Bilder in eine andere Konstellation zu bringen. Hat die Biene den
ZW-Tropfen vom Stab vollstandig aufgesaugt, startet sie einen neuen Anflug auf der
Suche nach weiterem Futter. Sobald sie sich erneut am Target niederlasst, wird sie
wieder wie oben beschrieben belohnt. Dieser Vorgang wird so lange wiederholt, bis die

Biene kein ZW mehr aufnimmt und zum Stock zurickfliegt.

Nach insgesamt ca. 10 Anfligen kann der Schwierigkeitsgrad weiter gesteigert
werden, indem man die zwei bereits vorhandenen Stimuli um ein weiteres Target und
ein weiteres Blank erganzt (Abbildung 4). Die Arbeit mit vier Stimuli ist notwendig,
damit die Biene lernt, dass es fiir die erfolgreiche Futtersuche unbedingt notwendig ist,
auf das richtige Muster zu achten. Arbeitete man mit nur zwei Stimuli, wirde die Biene
lernen, dass sie, wenn sie bei einem Muster nicht belohnt wird, beim anderen auf jeden
Fall eine Belohnung bekommt, wodurch die Motivation, das richtige Muster zu suchen,
sinken wurde. Sobald die Biene funf Mal hintereinander eine richtige Entscheidung
getroffen hat, d.h. sich finf Mal in Folge auf das Target gesetzt hat, ohne vorher am

Blank gelandet zu sein, kann mit dem néchsten Schritt begonnen werden.

Wichtig ist bei der Andressur und der im Anschluss folgenden Trainingsphase darauf
zu achten, jede Biene gleich zu behandeln, d.h. den Ablauf, der vorher genau
festgelegt sein sollte, bei jedem Individuum auf dieselbe Art und Weise zu gestalten, da
Bienen mit unterschiedlichen Erfahrungen unterschiedliche Hinweise zur
Mustererkennung verwenden, was zur Folge hatte, dass die erhaltenen Ergebnisse
nicht miteinander verglichen werden koénnten (BENARD ET AL. 2006, STACH & GIURFA
2005).

Kleine Stimuli

Da sich das Muster bei den kleinen Targets in der Mitte des Hangescheibchens
befindet, also ca. 4cm Uber der Landebahn liegt, muss als Hilfskonstruktion eine zweite
Landebahn direkt unter dem Muster angebracht werden. Eine Konstruktion zur
Vergroflerung der Landeflache, wie sie bei den Versuchen mit den grofden Targets
verwendet wurde, ist hier nicht mdglich, da sie den unteren Teil des Bildes verdecken
wirde. Das Zuckerwasser befindet sich von Anfang an direkt auf dieser zweiten
Landebahn. Die Biene lernt darauf zu landen und wird sich spater, wenn die

Hilfskonstruktion entfernt wird, direkt auf das Muster setzen (Abbildung 11).
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Trainingsphase | (belohnte Phase)

In dieser Phase wird das Target gegen die funf Distraktoren, die in randomisierter
Reihenfolge gezeigt werden, prasentiert. Die Bienen werden darauf trainiert, ersteres
anzufliegen (differentielle Konditionierung). Bevor mit dem eigentlichen Training und
den darin eingebetteten Tests begonnen wird, muss die Reihenfolge, in der die
Stimulikombinationen (Targetpaar + Distraktorpaar) prasentiert werden sollen,
festgelegt werden. Dazu werden die Distraktoren durchnummeriert und anschliel3end
eine zufallige Reihenfolge gewdurfelt. Bei der Erstellung ist darauf zu achten, dass alle
Distraktoren gleich oft, z.B. funf Mal, vorkommen, wobei derselbe Distraktor aber — da
Bienen sich sehr schnell an konstante Verhaltnisse gewdhnen — nicht 6fter als zwei
Mal nacheinander gezeigt werden sollte, um zu gewahrleisten, dass alle Distraktoren
gleich gut gelernt werden (Abbildung 25). Insgesamt werden sieben Durchgange mit
unterschiedlichen Reihenfolgen der Bilder durchgeflihrt, was bedeutet, dass jede
Stimulikombination insgesamt 35 Mal (d.h. 5 Mal pro Durchgang x 7 Durchgange)

belohnt wird.

Der erste Distraktor der festgelegten Reihenfolge wird
nun in  zweifacher  Ausflihrung auf  den
Hangescheibchen montiert und gemeinsam mit dem
ebenfalls doppelt vorhandenen Target auf der
Drehscheibe prasentier, an der nun also insgesamt
vier Bilder hangen (Abbildung 12). Sobald sich die
Biene annahert, missen alle von ihr getroffenen
Entscheidungen bezlglich Landeplatz notiert werden,
bis sie das erste Mal richtig, also am Target, landet
(siehe unten ,Analyse der Bienenwahl®). Ist die Biene
richtig gelandet, wird sie mit 10upl 25vol%iger
Zuckerwasserlésung auf dem Stab belohnt. Wahrend

die Biene die Nahrung aufnimmt, werden die

Distraktoren entsprechend der vorher bestimmten

zufalligen  Reihenfolge  gewechselt und  die Abbildung 12: Training mit zwei
. . . . . Targets und zwei Distraktoren

Drehscheibe ein Stlck weiterbewegt. Ein

wahrenddessen Uber die trinkende Biene gestulpter Behalter (hier: Marmeladeglas)
verhindert, dass sie bereits wieder auf die Scheibe zufliegt, bevor die Distraktoren
gewechselt werden konnten. Nachdem die Biene wieder freigelassen wurde, fliegt sie
von neuem auf die Scheibe zu. Dieser Ablauf wiederholt sich so lange, bis die Biene
kein ZW mehr aufnimmt und zum Stock zurtckfliegt. Die Zeit vor ihrer Wiederkehr

sollte dazu genutzt werden, die Bilder und Hangescheibchen mit Alkohol (hier 17-35%)
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zu saubern, um von ihr hinterlassene Duftspuren zu beseitigen. Fur einen guten
Uberblick ist es auRerdem ratsam, auf dem Protokoll zu vermerken, wann ein Besuch

begonnen und geendet hat.
Sobald ein Distraktor funf Mal belohnt wurde, kann der Test durchgefuhrt werden.

Testphase (unbelohnte Phase)

Die Tests finden nicht erst nach Abschluss des Trainings statt, sondern sind in die
Trainingsphase eingebettet und werden durchgefihrt, sobald ein Distraktor funf Mal
belohnt wurde (Abbildung 25). Dazu werden der Biene die mit Alkohol gereinigten
Bilder prasentiert und ihre Entscheidungen (hier: die ersten zwanzig) festgehalten
(Abbildung 26). Der Gebrauch eines Diktiergerates ermoglicht es dabei, das
Geschehen zu verfolgen, ohne wegblicken zu missen. Im Unterschied zur
Trainingsphase wird die Biene bei einer richtigen Entscheidung nicht belohnt und die
Scheibe wahrend des Tests auch nicht gedreht. Die Biene fliegt frei zwischen den vier
Stimuli umher und trifft ihre Entscheidungen. Durch die ausbleibende Belohnung soll
gewahrleistet werden, dass sie das Target tatsachlich nur am Muster und nicht an
anderen Faktoren und Hinweisen, wie z.B. Zuckerwasserduft, Annaherung der Hand
mit dem belohnenden Stab, etc. erkennt. Mehr als zwanzig Entscheidungen in der
Testphase abzuwarten ist nicht empfehlenswert, da die Biene mit der Zeit durch die
ausbleibende Belohnung demotiviert wird und eventuell nicht mehr zum Versuchsort

zuruckkehrt.

Belohnungsphase

Nach jedem Test wird eine Belohnungsphase durchgefiihrt, bei der die Biene nur
zwischen den beiden Targets und den beiden Blanks wahlen (Abbildung 4) und somit
keine schwierigen Entscheidungen treffen muss. Sie wird dabei wieder bei jeder
richtigen Entscheidung belohnt und bleibt so fiir den weiteren Verlauf des Experiments
motiviert. Rund zehn Anfllige sind fiir diese Phase ausreichend (vgl. DYER ET AL. 2005,
2008, STACH & GIURFA 2005).

Trainingsphase |l (belohnte Phase)

Da die Tests mit anschlieRender Belohnungsphase in die Trainingsphase integriert
sind, wird diese danach so lange fortgesetzt, bis alle Distraktoren finf Mal belohnt und
ein Mal getestet wurden. Danach ist der erste Durchgang beendet und es kann mit

dem zweiten, der nach demselben Prinzip ablauft, begonnen werden.
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Methode 2

Obwohl bereits bei Methode 1 sehr darauf geachtet wurde, Duftspuren zu vermeiden,
indem die von den Bienen besuchten Hangescheibchen stets sorgfaltig mit Alkohol
gereinigt wurden, kam aufgrund eines Kontrollversuches der Verdacht auf, dass solche
trotz aller VorsichtsmaRnahmen vorhanden sein mussten, da die Bienen jene Targets,
auf denen sie bereits vorher gelandet waren, gegenlber neuen, ungebrauchten
bevorzugten. Zu vermuten ist, dass die Bienen die Targets am starkeren Alkoholduft
erkennen konnten, da diese ofter als die Distraktoren mit Alkohol gereinigt worden
waren. Aus diesem Grund wurde Methode 2 entwickelt, bei der fir jeden
Versuchsschritt eigene Kartchen hergestellt wurden, die immer gleich oft mit Alkohol

abgewischt wurden (Tabelle 2).

Tabelle 2: Kartchenaufteilung bei Methode 2

Versuchsschritt Kartchenmenge
Andressur 2 Targets, 2 Blanks
Training 6 Targets, 3x2 Distraktoren
Test 6 Targets, 3x2 Distraktoren
Belohnungsphase 2 Targets, 2 Blanks
Kontrolle 2 Targets

Kontrollversuch

Zusatzlich wurde nach den regularen Versuchen ein Kontrollversuch durchgefiihrt, bei
dem zwei bereits bei den Tests verwendete Targets gegen zwei neue, die aber gleich
oft mit Alkohol abgewischt worden waren, getestet wurden. Der Kontrollversuch wurde
wie ein regularer Test durchgefuhrt, d.h. es wurden zwanzig unbelohnte Anflige

abgewartet und, wie im Kapitel ,Analyse der Bienenwahl* beschrieben, festgehalten.

Anmerkungen

Aus Zeitgrunden konnte Methode 2 lediglich in den Versuchsreihen 3 und 4
angewendet werden. Aufierdem mussten die Distraktoren in Versuchsreihe 3 von finf
auf drei (Distraktoren 1, 4 und 5) reduziert werden, da die gewonnenen Daten am
aussagekraftigsten sind, wenn alle Versuche, die mit einer Biene durchgefiihrt werden,
am gleichen Tag stattfinden, was das im Herbst schlechter werdende Wetter bei einer

zu hohen Zahl von Distraktoren aber nicht zugelassen hatte.

ANALYSE DER VON DEN BIENEN GEFALLTEN ENTSCHEIDUNGEN

Gewertet wurde, ob sich die Biene auf das Target oder den Distraktor niederliel3 (engl.
land) oder dieses oder jenen ablehnte (engl. abort), was insgesamt vier Kriterien,
namlich Target Land, Target Abort, Distraktor Land und Distraktor Abort, ergab
(Abbildung 25, 26). Beim Kontrollversuch, der am Ende der mit Methode 2
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durchgeflihrten Experimente gemacht wurde, wurde nach den Kriterien Alt Land, Alt
Abort, Neu Land, Neu Abort beurteilt.

Definiert wurde ein ,Abort“ dadurch, dass sich die Biene einem Bild erst auf eine

Distanz von weniger als 10cm annaherte (Abbildung 13: 1-5) und kurz davor schwebt
(Abbildung 13: 6-9), dann aber gezielt wieder wegflog (Abbildung 13: 10-13). Als
Landung wurde dagegen bezeichnet, wenn sie mit mindestens vier Beinen das
Hangescheibchen oder das Bild berthrte (Abbildung 13: 17).

Abbildung 13: Die Abbildung zeigt, wie Bienen durch visuelle Inspektion entscheiden zu landen oder
abzudrehen: Annaherung an den Distraktor (1-5), Schweben vor dem Distraktor (6-9), Abweisung des
Distraktors (10-13), erneute Betrachtung der Stimuli aus der Weite (14), Annaherung an das Target (15-
16), Landung am Target (17). Erstellt anhand des Videos eines Anfluges einer Honigbiene (25 Bilder/sec,
insgesamt besteht die Sequenz aus 164 Bildern = 6,56 Sekunden).

Als richtige Entscheidungen wurde die Summe der relativen Haufigkeiten von Target
Land und Distraktor Abort gewertet, als falsche dagegen die Summe der relativen
Haufigkeiten von Target Abort und Distraktor Land. Das beim Kontrollversuch der
Methode 2 verwendete neue Target wurde ebenfalls wie ein Distraktor behandelt, d.h.
die Summe der relativen Haufigkeiten von Alt Land und Neu Abort wurde als richtige
und die Summe der relativen Haufigkeiten von Alt Abort und Neu Land als falsche

Entscheidungen angesehen.

Zur statistischen Analyse der erhaltenen Ergebnisse wurde das Programm SPSS 11.5

verwendet.
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ERGEBNISSE

Insgesamt wurden 20 Tiere getestet (finf pro Versuch). Die Daten von Versuch 1 und

2 wurden vollstandig mit Methode 1 erhoben. Bei Versuch 3 und 4 wurden jeweils drei
Tiere mit Methode 1 und zwei Tiere mit Methode 2 getestet. Aufgrund der sich dem
Ende zuneigenden Bienensaison konnten somit nur mehr insgesamt vier Bienen mit

Methode 2 getestet werden (Tabelle 3).

Tabelle 3: Ubersicht (iber die Anzahl (N) getesteter Individuen pro Versuch

N Methode 1 N Methode 2

Versuch 1 5 4
Versuch 2 5
Versuch 3 3 2
Versuch 4 3 2

16 4
Gesamt

20

In den folgenden Grafiken wurde jedoch nicht nach Methode 1 und Methode 2
unterschieden, da sich die durch Methode 2 erhobenen Daten nicht signifikant von den
durch Methode 1 erhobenen Daten unterschieden. Fur eine detailliertere, nach
Methoden unterschiedene Ansicht siehe Appendix (Abbildung 18-20).

RESULTATE GROSSER TARGETS (VERSUCHE 1 & 2)

In randomisierter Reihenfolge wurde ein zufallig gewahlter Stimulus (Target) gegen
funf bzw. drei andere Stimuli (Distraktoren) prasentiert. Getestet wurden um das
Funffache vergrofierte Muster sowohl von unterschiedlichen als auch von der gleichen

Pflanze.

Abbildung 14 zeigt fir Versuch 1 und 2, dass mit fortschreitender Lerndauer keine
Steigerung in der Performance stattfand (Rangkorrelation nach Spearman; Versuch 1:
Distr. 1: rs=0.18, Distr. 2: rs=0.36, Distr. 3: rs=0.23, Distr. 4: r;=0.58, Distr. 5: r;=0.2, alle
p>0.01, Bonferroni korrigiert; Versuch 2: Distr. 1: rs=0.49, Distr. 2: rs=0.51, Distr. 3:
rs=0.23, alle p>0.017, Bonferroni korrigiert). Bei Versuch 1 trafen die Bienen (N=5) in
Durchgang 1 durchschnittlich 74+5.18% richtige Entscheidungen, in Durchgang 2
81+6.11%, in Durchgang 3 72+8.79%, in Durchgang 4 69+12.9%, in Durchgang 5
70+11.82%, in Durchgang 6 75+4.83% und in Durchgang 7 74+6.83%. Bei Versuch 2
trafen die Bienen (N=5) in Durchgang 1 durchschnittlich 67+12.27% richtige
Entscheidungen, in Durchgang 2 62+6.62%, in Durchgang 3 56+19.39%, in Durchgang
4 6619.32%, in Durchgang 5 60+14.26%, in Durchgang 6 59+5.96% und in Durchgang
7 57+18.60%.
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Um zu prifen, ob sich die Erfolge in Bezug auf das Erlernen der einzelnen
Distraktormuster signifikant voneinander unterschieden, wurde mit den erhaltenen
Mittelwerten aller Durchgange ein Kruskal-Wallis-H-Test durchgefuhrt. Da dieses
Ergebnis ebenfalls nicht signifikant war (Versuch 1: H (4) = 5.572, p>0.05; Versuch 2:
H (2) = 4.86, p>0,05), d.h. alle Distraktoren gleich gut unterschieden werden konnten,
wurde fir jeden Versuch ein Mittelwert aus den Ergebnissen aller Distraktoren
berechnet, der die durchschnittliche Testperformance wiedergibt. Dieser liegt bei
Versuch 1 bei 74+5.97% und bei Versuch 2 bei 61+8.65% (Abbildung 14, Tabelle 4).
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Abbildung 14: Durchschnittliche Testperformance im Verlauf der sieben Durchgange bei den leichten und
schweren groRen Targets. Dargestellt sind die Durchschnittswerte richtiger Entscheidungen aller
Individuen und jene aller Distraktoren dieser Versuchsreihe.

RESULTATE KLEINER TARGETS (VERSUCHE 3 & 4)

In randomisierter Reihenfolge wurde ein zufallig gewahlter Stimulus (Target) gegen
funf bzw. drei andere Stimuli (Distraktoren) prasentiert. Getestet wurden Muster in

Originalgréfie sowohl von unterschiedlichen als auch von der gleichen Pflanze.

Abbildung 15 zeigt fur Versuch 3 und 4, dass mit fortschreitender Lerndauer keine
Steigerung in der Performance stattfand (Rangkorrelation nach Spearman; Versuch 3:
Distr. 1: rs=0.45, Distr. 2: r;=0.04, Distr. 3: r=0.87, Distr. 4: r,=0.23, Distr. 5: r,=0.05,
alle p>0.01, Bonferroni korrigiert; Versuch 4: Distr. 1: r=0.57, Distr. 2: r;=0.04, Distr. 3:
rs=0.04, alle p>0.017, Bonferroni korrigiert). Bei Versuch 3 trafen die Bienen (N=5) in
Durchgang 1 durchschnittlich 76+6.13% richtige Entscheidungen, in Durchgang 2
76+9.96%, in Durchgang 3 72+13.77%, in Durchgang 4 77+5.08%, in Durchgang 5
73+9.45%, in Durchgang 6 81+7.52% und in Durchgang 7 84+6.66%. Die
Kontrollversuche (N=2) lagen bei durchschnittlich 68+10.61%. Bei Versuch 4 trafen die
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Bienen (N=5) in Durchgang 1 durchschnittlich 70+8.11% richtige Entscheidungen, in
Durchgang 2 69+6.93%, in Durchgang 3 6519.05%, in Durchgang 4 68+20.67%, in
Durchgang 5 66+15.66%, in Durchgang 6 69+14.79% in beim Durchgang 7 78+9.17%.
Die Kontrollversuche (N=4) lagen bei durchschnittlich 60+7.07%. Eine Unterscheidung
der Ergebnisse nach Methode 1 und Methode 2 wurde hier vernachlassigt. Fir eine

detailliertere Darstellung siehe Appendix (Abbildung 18-20).

Um zu prifen, ob sich die Erfolge in Bezug auf das Erlernen der einzelnen
Distraktormuster signifikant voneinander unterschieden, wurde mit den erhaltenen
Mittelwerten aller Durchgange ein Kruskal-Wallis-H-Test durchgefihrt. Da dieses
Ergebnis ebenfalls nicht signifikant war (Versuch 3: H (4) = 4.530, p>0.05; Versuch 4:
H (2) = 1.841, p>0.05), d.h. alle Distraktoren gleich gut unterschieden werden konnten,
wurde auch hier fir jeden Versuch ein Mittelwert aus den Ergebnissen aller
Distraktoren berechnet, der die durchschnittliche Testperformance wiedergibt. Dieser
liegt bei Versuch 3 bei 77+6.03% und bei Versuch 4 bei 69+9.16% (Abbildung 15,
Tabelle 4).
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Abbildung 15: Durchschnittliche Testperformance im Verlauf der sieben Durchgange bei den leichten und
schweren kleinen Targets. Dargestellt sind die Durchschnittswerte richtiger Entscheidungen aller
Individuen und jene aller Distraktoren dieser Versuchsreihe.

VERGLEICH ALLER VERSUCHE

Tabelle 4: Vergleich der durchschnittlichen Testperformances (alle Individuen, alle Distraktoren, alle
Durchgange) und Trainingsanfliige aller vier Versuche

unterschiedliche Pflanzen gleiche Pflanze

Testperformance %

Trainingsanfliige

Testperformance %

Trainingsanfliige

grof

74£5,97

80

61+8,65

99

klein

77+6,03

103

69+9,16

130
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Nach GroRe (Versuche1 & 2 vs. 3 & 4)

Tabelle 4 bietet einen Uberblick tber die Durchschnittswerte der Testperformances
aller vier Versuche. Der zu erkennende Unterschied in der Testperformance zwischen
den grof3en und den kleinen Stimuli (héhere Performance bei den kleinen Bildern) ist
statistisch gesehen nicht signifikant (p>0,05). Das bedeutet, dass das visuelle
Aufldsungsvermdgen der Bienen offenbar so gut ist, dass sie die kleinen Targets

(mindestens) genauso gut wie die gro3en unterscheiden kénnen.

Nach Schwierigkeitsgrad (Versuche 1 & 3 vs. 2 & 4)

Aus den obigen Abbildungen 14 und 15 sowie aus Tabelle 4 geht hervor, dass die
Muster unterschiedlicher Pflanzen sowohl bei den groen als auch bei den kleinen
Targets mit einer héheren Performance angeflogen wurden als die Muster der gleichen
Pflanze. Abbildung 16, in der nicht nach der GroRe der Targets unterschieden wird,
zeigt, dass dieser Unterschied in der Testperformance signifikant ist (p<0,05), was
bedeutet, dass Bienen die Muster unterschiedlicher Pflanzen offenbar besser lernen

und unterscheiden kdnnen als die der gleichen Pflanze.

100 %

80 %

60 %

40 % A

Performance Test

20 % A

0% T T
unterschied! Pfl gleiche Pfl

Abbildung 16: Zu erkennen ist, dass die Muster unterschiedlicher Pflanzen signifikant besser gelernt und
unterschieden werden konnten als die Muster der gleichen Pflanze (p<0,05). Da in der Erfolgsquote kein
signifikanter Unterschied zwischen gro3en und kleinen Targets festgestellt werden konnte, wurden bei
dieser Grafik die Werte zusammengelegt. Somit liegt die Anzahl der getesteten Individuen pro Balken bei
N=10.

KORRELATION TRAINING/TEST

Um zu klaren, ob zwischen erzieltem Lernerfolg und Anzahl der benétigten Anfliige
wahrend der Trainingsphase ein Zusammenhang besteht, wurden die erhaltenen

Mittelwerte der Testperformances mit den Mittelwerten der bendtigten Trainingsanfliige
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korreliert. Zu den Trainingsanfligen zahlen alle Anflige auf eine Stimulikombination
(z.B. Targetpaar + Distraktor-1-Paar), die eine Biene vom Anfang des ersten
Durchgangs an bis zum Ende des siebten und letzten Durchgangs gemacht hat. Es ist
interessant, die Anzahl der Trainingsanflige bei der Datenauswertung zu
bertcksichtigen, da dadurch ersichtlich wird, ob die Muster leicht und schnell, d.h.
innerhalb weniger Trainingsanflige, oder schwer und langsam, d.h. unter Benétigung
sehr vieler Trainingsanflige, gelernt wurden. Tabelle 4 bietet einen Uberblick (iber die
Mittelwerte von Testperformances und Trainingsanfliigen aller Versuche. Abbildung 17
stellt diese grafisch dar.
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Abbildung 17: Anzahl der durchschnittlichen Trainingsanfliige, aufgetragen gegen die durchschnittliche
Testperformance in allen vier Versuchen

Wie aus Abbildung 17 und Tabelle 4 hervorgeht, war bei den Targets unterschiedlicher
Pflanzen (Versuch 1 und 3) einerseits die Testperformance hoher und andererseits die
Zahl der bendtigten Trainingsanfliige niedriger als bei denen der gleichen Pflanze
(Versuch 2 und 4), was bedeutet, dass diese Muster sowohl besser als auch schneller
gelernt wurden. Vergleicht man die grof3en mit den kleinen Mustern, so wird ersichtlich,
dass die Bienen flr das Erlernen der grof3en Targets zwar weniger Trainingsanflige
bendtigten, jedoch auch niedrigere Testperformances lieferten, was andererseits
bedeutet, dass die kleinen Muster zwar langsamer, dafur aber besser gelernt wurden.
Wahrend in den Testperformances also keine signifikanten Unterschiede zwischen
grofien und kleinen Targets hervortraten, kdnnen solche an der Geschwindigkeit des
Lernprozesses sehr wohl beobachtet werden. Diese Ergebnisse durfen jedoch nur als
Tendenz gewertet werden, da fir einen aussagekraftigen statistischen Test zu wenige
Daten vorhanden sind.
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DISKUSSION

Ziel dieser Arbeit war es mit Hilfe von Versuchen herauszufinden, ob die Honigbiene,

Apis mellifera, die Fahigkeit besitzt, Labellummuster von Ophrys-Bliten von
unterschiedlicher GroRe und unterschiedlichem Schwierigkeitsgrad zu erkennen und
voneinander zu unterscheiden. Als Musterquelle diente eine Art der Gruppe Ophrys
holoserica-oestrifera, Ophrys heldreichii, die fur ihr variables und komplexes
Labellummuster bekannt ist. Im Folgenden werde ich nun die am Beginn dieser Arbeit

formulierten Fragen zu beantworten versuchen:

Kénnen Bienen verschiedene Lippenmuster von Ophrys heldreichii voneinander

unterscheiden?

Die erhobenen Daten zeigen, dass Bienen die unterschiedlichen Lippenmuster
(Abbildung 5 und 7) unterscheiden kdnnen. Die durchschnittliche Performance richtiger
Entscheidungen lag bei den groRen Targets bei 74+5.97% und bei den kleinen bei
7716.03% (Tabelle 4) (mindestens 60% Performance mussten erreicht werden, um von
keinen willkiirlichen Entscheidungen ausgehen zu kénnen).

Schon Dyer et al. (2005) konnten zeigen, dass Honigbienen verschiedene Muster
voneinander zu unterscheiden imstande sind. Sie verwendeten fir ihre Versuche den
gleichen Versuchsaufbau, benutzten jedoch keine Blitenmuster, sondern
achromatische Fotografien mit menschlichen Gesichtern. Sie kamen zu dem Ergebnis,
dass Bienen zwischen Target und Distraktor unterscheiden und ersteres auch in
Prasenz eines neuen, unbekannten Distraktors herausfinden kdnnen. Die Performance
richtiger Entscheidungen lag in ihren Versuchen bei jeweils ca. 80%. Weiters fihrten
Dyer et al. (2008) mit dem gleichen Versuchsaufbau Tests durch, bei dem
Landschaftsfotos als Stimuli dienten. Auch hier gelang es ihnen zu zeigen, dass
Bienen sowohl Target und Distraktor zu unterscheiden (Performance 69%) als auch im
Test mit unbekannten Distraktoren das Target herauszufinden fahig sind (Performance
61.5%). lhre Trainingsmethode unterschied sich jedoch etwas von der meinigen.
Beispielsweise erhielten die Bienen bei einer falschen Entscheidung zur Bestrafung
eine 0.12%ige Quinine-Losung (DYER ET AL. 2005, 2008). Diese Methode wandte ich
bei meinen Experimenten nicht an, da die Verwendung von Bestrafungen bei
Versuchen in dkologischem Kontext nicht sinnvoll scheint, weil diese auch in der Natur

nicht vorkommen.

Beobachten konnte ich auch, dass die Bienen, bevor sie auf einem Stimulus landeten,
das jeweilige Muster aus einer Entfernung von einigen Millimetern bis einem

Zentimeter genau abscannten und dann erst entschieden, ob sie darauf landen wollten.
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Auch Dyer et al. (2005, 2008) schreiben von solchen Beobachtungen. Bei ihren
Versuchen von 2005 schwebten die Bienen durchschnittlich 6.4+1.1cm (a=64°) und bei
denen von 2008 5.3+0.5cm (a=74°) vor dem Stimulus, bevor sie sich darauf
niederlie®en. Auch Paulus machte diese Erfahrungen und schildert, dass viele Bienen,
vor allem die Langhornbienen, nach der Pseudokopulation noch fiir einige Sekunden
vor der Blite umherschwirrten und es regelrecht schien, als ob sie sich die
individuellen Muster und Duftbouquets einpragten, um sie spater wiedererkennen zu
kénnen (PAULUS 1988, 2005, 2006, 2007). Diese Erkenntnisse unterstlitzen die
Hypothese der Vermeidung von Selbstbestaubung durch Tauschung. Die Tiere dirften
in der Lage sein, sich Muster, bei denen sie nicht erfolgreich waren, also keine
Belohnung (in Form von Paarung oder Nahrung) erhielten, einzupragen und zu lernen,
und diese in der Folge nicht mehr anfliegen (,pollinia-hypothesis®) (NILSSON 1992,
PAULUS 1988, 2005, 2006, 2007, PAULUS & GACK 1980, 1990).

Koénnen Bienen die Muster von Blliten unterschiedlicher Pflanzen besser unterscheiden

als Bliitenmuster der gleichen Pflanze?

Das Resultat der Untersuchung war, dass Bienen Muster unterschiedlicher Pflanzen
(Versuch 1 und 3; Abbildung 5 und 7) signifikant besser unterscheiden kdnnen
(Performance 74+5.97 und 77+6.03) als Muster der gleichen Pflanze (Versuch 2 und 4;
Abbildung 6 und 8; Performance 61+8.65 und 6919.16) (p<0.05, Tabelle 4, Abbildung
16). Diese Ergebnisse decken sich mit denen, die bereits Paulus (2006, 2007) in Kreta
gemacht hatte. Als Versuchsobjekte hatten ihm dort Exemplare der Ophrys heldreichii,
diesmal jedoch mit ihrem richtigen Bestauber, namlich Eucera berlandi, einer
Langhornbiene, gedient. Paulus beobachtete, dass Bliten unterschiedlicher Pflanzen
besser unterschieden werden konnten als jene der gleichen Pflanze. Diese Ergebnisse
unterstitzen die Theorie, dass die Ophrys-Arten der Gruppe Ophrys holoserica-
oestrifera u.a. durch visuelle Varianz ihren Bestaubern das Auseinanderhalten der
Bllten erleichtern und damit sowohl die Wahrscheinlichkeit einer Fremdbestaubung

erhdhen als auch das Risiko einer Selbstbestadubung reduzieren.

Bei meinen Versuchen zeichneten sich aber auch Tendenzen ab, dass die Muster der
gleichen Pflanze sehr wohl unterschieden werden kdnnen, da die Performance Uber
der Schwelle von 60% liegt. Die Standardabweichung ist jedoch sehr grof3 (Abbildung
14 und 15, Tabelle 4). Auch bei Paulus’ Experimenten waren derartige Tendenzen
bemerkbar, bei einer weiteren Versuchsdurchflihrung erkannte er jedoch, dass diese
wohl nur auf ein anderes Unterscheidungsmerkmal, namlich den individuellen
Blutenduft, zurlickzufiuhren waren (PAULUS 2006, 2007). Die Frage, ob sehr dhnliche

Muster von den Bienen unterschieden werden konnen, ist damit noch nicht restlos
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geklart, weitere Experimente sind notwendig. Trotzdem sind die Ergebnisse
beeindruckend, wenn man bedenkt, dass zu Beginn der Forschung (um ca. 1900)
angenommen wurde, Bienen seien nicht einmal fahig, ein Quadrat von einem Dreieck

zu unterscheiden (VON FRISCH 1915).

Gibt es Muster, die besser, und welche, die schlechter unterschieden werden kénnen?

Mit einem Kruskal-Wallis-H-Test wurde getestet, ob die verschiedenen Distraktoren
sowohl unterschiedlicher Pflanzen wie auch der gleichen Pflanze unterschiedlich gut
gelernt werden konnten. Das Ergebnis zeigte keinen signifikanten Unterschied im
Lernerfolg der Bienen (p>0.05).

Die Theorie von Giurfa et al. (1996a), nach der bei stark symmetrischen Mustern eine
héhere Testperformance vorliegen misste, da Bienen symmetrische Muster besser als
asymmetrische lernen wirden, konnte somit nicht bestatigt werden. Nach Augenmal}
wirden bei Versuch 1 und 3 die Distraktoren 1, 2 und 5 eine relativ hohe Symmetrie
aufweisen. Eine genaue Vermessung der Muster wurde jedoch nicht durchgefiihrt, da
sich die Testergebnisse in Bezug auf die einzelnen Distraktoren ohnehin nicht

signifikant voneinander abhoben.

Kbénnen Bienen die Blitenmuster auch noch unterscheiden, wenn diese nicht in

Uberproportionaler, sondern in der Originalgré8e prasentiert werden?

Die Daten der Targets unterschiedlicher GréRe unterschieden sich nicht signifikant
voneinander (p>0.05). Es wurde jedoch Uberraschenderweise eine Tendenz sichtbar,
dass die Bienen die kleinen, der Originalgrée entsprechenden Bilder (Versuch 3 und
4) besser als die vergroRerten (Versuch 1 und 2) lernten (Tabelle 4). Folgende Griinde

konnte es dafiir geben:

1. Wie bereits oben erwahnt, nahern sich die Bienen dem Muster oft bis auf einige
Millimeter an, bevor sie entscheiden, sich darauf niederzulassen oder aber
weiterzufliegen. Es liegt daher nahe, dass sie sich bei den groRen Stimuli
lediglich einen Ausschnitt des Gesamtbildes einpragen, der aufgrund der
VergrélRerung im Vergleich zu den kleinen Stimuli eine geringere raumliche
Frequenz aufweist. Die Theorie der figuralen Intensitdt und der rdumlichen
Frequenz, fir deren Entwicklung vor allem von Frischs Versuche von
Bedeutung waren, besagt, dass Bienen stark auf die Frequenz, d.h. das
Verhaltnis von Umfang und Flache, reagieren und Muster mit héherer Frequenz
bevorzugen (VON FRISCH 1915, HERTZ 1933, GIGER & SRINIVASAN 1995, GOULD
& GOUuLD 1988, HORRIDGE 2005, SRINIVASAN 1994).
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2. Eine andere Erklarung kénnte darin liegen, dass die Bienen von den kleinen
Stimuli eine Art ,Snapshot® machen, was ihnen jedoch bei den grof3en Bildern
aufgrund ihres Umfanges nicht mdglich ist. Diese Theorie des ,eidetic image*
wurde 1966 von Wehner entwickelt und fand Mitte der 80er-Jahre durch
Versuche von Gould Unterstitzung. Wehner machte ebenfalls die
Beobachtung, dass die Bienen einige Sekunden lang vor dem Stimulus
schwebten, bevor sie sich darauf niederlieien (vgl. DYER ET AL. 2005, 2008,
Paulus 1988, 2005, 2006, 2007, eigene Beobachtungen), was auf ihn so wirkte,
als ob sie das Bild fixierten und wie eine Fotografie abspeicherten, um es beim
nachsten Anflug mit dem neuen Muster vergleichen zu kénnen (GIGER &
SRINIVASAN 1995, GouLD 1985, HORRIDGE 2005, SRINIVASAN 1994, WEHNER
1967). Die Theorie des ,eidetic image*“ wird jedoch von vielen Wissenschaftlern
(u.a. BENARD ET AL. 2006, EFLER & RONACHER 2000) eher kritisch gesehen, da
die Fahigkeit zur Wiedererkennung aufgrund der in der Natur standig
wechselnden Umweltbedingungen (z.B. Verformung des Pflanzenhabitus durch

Wind, Anderung der Anflugrichtung,...) flexibel sein muss.

Die erhaltenen Ergebnisse geben keinen Aufschluss darlber, auf welche Weise die
Bienen die Muster wiedererkannt haben. Diesbezlglich sind somit noch weitere
Untersuchungen notwendig. Wichtig ist es jedoch zu erwahnen, dass sich die beiden
oben beschriebenen Moglichkeiten nicht gegenseitig ausschlielen (DAFNI 1997),
welche Methode verwendet wird, hangt vielmehr vorwiegend vom Trainingsstimulus
und der experimentellen Situation ab (GIURFA ET AL. 1999, RONACHER 1979). Wird
beispielsweise absolute Konditionierung angewendet, d.h. nur ein belohnender
Stimulus prasentiert, pragen sich die Tiere nur wenige Anhaltspunkte ein, meist in der
unteren Halfte des Bildes. Bei differentieller Konditionierung, d.h. bei Vorhandensein
eines belohnenden und eines nicht-belohnenden Stimulus, werden mehr visuelle
Informationen aus dem gesamten Bild verwertet und gleichzeitig auch Eigenschaften
des nicht-belohnenden Stimulus gelernt (,hemmende Konditionierung“) (GIURFA ET AL.
1999).

Welchen Einfluss hat die Trainingsdauer auf den Lernerfolg (Testperformance)?

Interessanterweise ist mit steigender Trainingsdauer keine Steigerung des
Lernerfolges (Testperformance) erkennbar. Eine mogliche Erklarung daflr ware, dass
die Bienen die Muster bereits vor der ersten Testdurchfihrung sehr gut gelernt hatten.
Bei der Andressur, also vor dem Beginn des eigentlichen Trainings, hatten sie sie ca.
20-30 Mal gesehen. Der erste Test wurde nach den weiteren 10-15 Anfligen der

Trainingsphase durchgefuhrt. Aber auch Dyer hatte 2005 50 Anflige mit differentieller
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Konditionierung und 2008 sogar 15 Anflige mit absoluter und 120 Anflige mit
differentieller Konditionierung abgewartet, bevor er den ersten Test durchflihrte,
trotzdem jedoch einen Anstieg in der Lernkurve verzeichnen kdénnen (DYER ET AL.
2005, 2008). Bericksichtigte man dieses Ergebnis Dyers, so wirde die von mir vorhin

vermutete Erklarung doch eher unwahrscheinlich scheinen.

Eine Auswertung der Andressurdaten (siehe Appendix Abbildung 21-24) ergab jedoch,
dass das Erlernen der Bilder in meinen Versuchen tatsachlich bereits wahrend der
Andressur stattgefunden hatte. Die viel langere Dauer des Lernprozesses bei Dyer im
Vergleich zu meinen eigenen Versuchen konnte dadurch erklart werden, dass die von
Dyer verwendeten Stimuli fir die Bienen schwerer zu lernen waren, da
Gesichtserkennung (vgl. DYER ET AL. 2005) nicht in deren natirlichen
Wahrnehmungsbereich fallt (DAFNI 1997). Beispielsweise waren auch Versuche, bei
denen Bienen lernen sollten, ein Gerausch mit Futter in Zusammenhang zu bringen,
erfolglos (TOWNE & KIRCHNER 1989). Ein weiterer Grund konnte sein, dass der
Intensitatskontrast in Dyers Bildern sehr gering war. Wie namlich Giurfa et al. (1996b)
gezeigt haben, kdénnen Bienen Grautébne nur bei ausreichend hohem
Intensitatskontrast (ca. 60-70%) unterscheiden. Die von mir verwendeten Muster waren

dagegen schwarz-weif3 und der Intensitatsunterschied damit so gro? wie nur moglich.

Aus Effizienzgrinden ist es fur Bienen in der Natur durchaus sinnvoll, Muster schnell
zu erlernen, um durch den nochmaligen Besuch einer bereits besuchten Blite nicht
unndtig Zeit zu verlieren (NILSSON 1992, PAULUS 1988, 2005, 2006, 2007, PAULUS &
GACK 1980, 1990).

Besteht  eine  Korrelation  zwischen Trainingsanfliigen  und  Lernerfolg

(Testperformance)?

Korreliert man die erhaltenen Testperformances mit der Anzahl der bendétigten
Trainingsanflige, so ist gut zu erkennen, dass bei den grofien Targets weniger
Trainingsanfliige ndtig waren als bei den kleinen. Die kleinen Bilder mussten offenbar
Ofter betrachtet werden, um sich ihre Form, die eine héhere raumliche Frequenz
aufweist, einzupragen. Waren die Formen jedoch erst einmal gelernt, konnten sie
besser voneinander unterschieden werden als jene der groRen Targets. Betrachtet
man die Daten in Bezug auf den Schwierigkeitsgrad ist klar ersichtlich, dass die
Targets unterschiedlicher Pflanzen viel schneller und besser gelernt wurden als die der
gleichen Pflanze. Eine Korrelation zwischen Trainingsanfligen und Testperformance
ist somit ersichtlich (Abbildung 17, Tabelle 4).

41



Warum haben nicht alle Orchideen eine Labellummusterung?

Da herausgefunden wurde, dass Bienen die Labellummuster lernen und unterscheiden
kénnen und diese Muster die Wahrnehmung der Blite durch die Bestdubermannchen
erleichtern (KULLENBERG 1961, NILSSON 1992, PAuULUS 2005, 2006, 2007), stellt sich
natlrlich die Frage, warum nicht alle Orchideen ein solches Muster auf der Lippe
entwickelt haben. Wie bereits in der Einleitung erwahnt, wird jede Ophrys-Art von einer
einzigen Bestauberart bestaubt, woraus folgt, dass sich die Pflanzen genau den
Bedurfnissen ihres jeweiligen Bestaubers anpassen. Die Mannchen selektieren die
Bliten nach optischen Merkmalen, indem sie jene Bliten verstarkt anfliegen, welche
die Signale imitieren, mit Hilfe derer sie ein Weibchen erkennen (vgl. KULLENBERG
1961, PAuULUS 1988). Die unterschiedlichen Mustertypen der Orchideen sind somit
Indikator flr die unterschiedlich hohe Bedeutung optischer Signale fir die
Weibchenerkennung des Bestaubers (PAULUS 2007).

Zusammenfassung

Die erhaltenen Ergebnisse zeigen, dass Bienen die hochvariablen Blitenmuster von
Ophrys heldreichii problemlos erkennen, unterscheiden und lernen koénnen. lhre
Fahigkeiten bezuglich Mustererkennung reichen jedoch nicht aus, die viel geringeren

Unterschiede zwischen den Mustern der gleichen Pflanze problemlos wahrzunehmen.

Es sind jedoch noch weitere Untersuchungen notwendig, um zu klaren, welchen
Erkennungsmechanismus die Biene bei der Mustererkennung anwendet (z.B.
Snapshot oder sogenannte ,low level cues®), welche Auflésung das Bienenauge
besitzt, ob Bienen die Muster der gleichen Pflanze gar nicht oder nur schwer
auseinander halten koénnen, ob sie symmetrische Muster besser lernen als
asymmetrische und welche Bedeutung die Labellummusterung tatsachlich fir die

Mannchenanlockung hat.

FEHLERANALYSE UND ANDERUNGSVORSCHLAGE

Obwohl sich die Daten der jeweils ersten Biene, mit der ein Versuch gestartet wurde
und die daher neu erstellte Muster anflog, nie stark von den Daten der folgenden
Bienen unterschieden, miuissen letztere mit Vorsicht betrachtet werden, denn
wenngleich besonders darauf geachtet wurde, eine Markierung der Bilder durch
Duftstoffe zu vermeiden, konnte diese Komponente offenbar nicht vollkommen
ausgeschaltet werden. Sogar in den mit Methode 2 durchgefiihrten Versuchen, bei
denen diesbeziiglich mit noch groRerer Vorsicht vorgegangen wurde, war eine

Tendenz dahingehend erkennbar, dass die Bienen beim Kontrollversuch die Muster
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unterscheiden konnten und eher jenes wahlten, das sie schon vorher angeflogen

hatten (Abbildung 15). Uber die Griinde dafiir Iasst sich nur spekulieren:

o Erstens kdnnte es sein, dass der zum Reinigen der Bildchen verwendete
Alkohol zu wenig konzentriert war und die Duftmarkierungen damit nicht
ganzlich entfernt werden konnten. Obwohl auch Dyer et al. (2005, 2008) die
Versuchskartchen mit nur 20- bzw. 30%igem Ethanol reinigte, ware es maoglich,

dass diese Konzentration zu gering ist.

e Zweitens ist es vorstellbar, dass die Laminierfolien fir solche Versuche nicht
geeignet waren und das Plastik die von der Biene abgegebenen Duftstoffe

aufgenommen hat.

Zu Uberlegen ware daher eine Methode, bei der noch mehr Bildchen zum Wechseln
zur Verfugung stehen oder bei der auf die Kartchen eine weitere durchsichtige Folie

geklebt wird, die nach jedem Anflug ausgetauscht wird.

Eine wesentliche Anderung bedarf es bei der Andressur, da offensichtlich weniger
Anflige nétig sind, als ich bei meinen Versuchen durchgeflhrt habe. Eine Reduktion
der Anflige in der Trainingsphase wirde dazu filhren, dass mit fortschreitender
Lerndauer ein Anstieg der Testperformance grafisch ersichtlich wird und somit eine

Lernkurve entsteht.

Eine Uberlegung wert ware auch, die Kriterien ,Land“ und ,Abort‘ noch um das
Kriterium ,Touching“ zu erganzen, da in den von mir durchgefiihrten Versuchen einige
Entscheidungen der Biene bereits als ,Land“ gezahlt wurden, obwohl sie das Kartchen
in Wahrheit lediglich kurz berihrt hatte und nicht eigentlich darauf gelandet war.
Dadurch gewanne man die Moglichkeit, ,Land“ und ,Touching“ unterschiedlich zu
gewichten und diese unterschiedliche Gewichtung anhand einer Punkteverteilung (z.B.
2 Punkte fur ein Landing und 1 Punkt fir ein Touching) auch in die Daten einflieRen zu
lassen, so wie es Giger und Srinivasan (1995) in ihren Untersuchungen bereits getan

haben.

Ein weiterer Verbesserungsvorschlag wirde schlieBlich darin liegen, bei der
Testdurchfihrung Distraktoren zu verwenden, deren Muster die Bienen noch nie zuvor
gesehen haben, um festzustellen, ob sie das belohnende Target tatsachlich auch in
einer neuen Situation zu erkennen imstande sind (Transfertest) (vgl. DYER ET AL. 2005,
2008, EFLER & RONACHER 2000, GIGER & SRINIVASAN 1995, VAN HATEREN ET AL. 1990,
HORRIDGE 2005, STACH & GIURFA 2005).
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APPENDIX

DATENAUSWERTUNG — NACH METHODEN DIFFERENZIERT

Versuch 3: Kleine Targets — Muster unterschiedlicher Pflanzen
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Abbildung 18: Durchschnittliche Testperformance im Verlauf der sieben Durchgénge bei den kleinen,
leichten Targets. Dargestellt sind die Durchschnittswerte richtiger Entscheidungen aller Individuen und
aller Distraktoren dieser Versuchsreihe, getrennt nach Methoden. Die durchschnittliche Testperformance
lag bei Methode 1 (N=3) bei 80+6.51% und bei Methode 2 (n=2) bei 72+5.39%.

Versuch 4: Kleine Targets — Muster der gleichen Pflanze
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Abbildung 19: Durchschnittliche Testperformance im Verlauf der sieben Durchgange bei den kleinen,
schweren Targets. Dargestellt sind die Durchschnittswerte richtiger Entscheidungen aller Individuen und
aller Distraktoren dieser Versuchsreihe, getrennt nach Methoden. Die durchschnittliche Testperformance
lag bei Methode 1 (N=3) bei 76+6.3% und bei Methode 2 (N=2) bei 59+7.24%.
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Korrelation Training/Test
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Abbildung 20: Anzahl der durchschnittlichen Trainingsanfliige, aufgetragen gegen die durchschnittliche
Testperformance, unterschieden nach Methoden. Bei Versuch 3 lag die durchschnittliche Performance bei
Methode 1 (N=3) bei 80% und bei Methode 2 (N=2) bei 72%. Die durchschnittlich bendtigten
Trainingsanfliige waren bei Methode 1 (N=3) 100 und bei Methode 2 (N=2) 108. Bei Versuch 4 lag die
durchschnittliche Performance bei Methode 1 (N=3) bei 76% und bei Methode 2 (N=2) bei 59%. Die
durchschnittlich bendtigten Trainingsanflige waren bei Methode 1 (N=3) 107 und bei Methode 2 (N=2)
165.

DATENAUSWERTUNG — ANDRESSUR

Bei jeder der folgenden Grafiken (Abbildung 21-24) ist zu sehen, dass beim Grolteil
der Bienen mit fortschreitender Dauer der Andressur ein Anstieg in der Performance zu
sehen ist, beginnend bei ca. 60%. Das zeigt, dass bereits in der Phase der Andressur
die Muster gelernt wurden und deshalb in der Testperformance kein weiterer Anstieg

mehr stattgefunden hat.
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Abbildung 21: Daten der Andressur von Versuch 1 (grof3, unterschiedliche Pflanzen). Von der ersten
Biene liegen keine Daten vor.
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Abbildung 22: Daten der Andressur von Versuch 2 (grof3, gleiche Pflanzen)
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Abbildung 23: Daten der Andressur von Versuch 3 (klein, unterschiedliche Pflanzen)
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Abbildung 24: Daten der Andressur von Versuch 4 (klein, gleiche Pflanzen)
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PROTOKOLLVORLAGEN

Durchgani 1 Target: 2* Diatum:
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chne Konstr., mit drehen (1-2}:
mit Liffel und 1 Blank (10}
2 Target und 2 Blanks (5 richtigh
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Land Abort Land Abort
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3 3
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5 1
B 3
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gl 2
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1M1 3
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14 5
15| 3
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Belohnung (2 Target + 2 Blanck, ~10%
16] 4
17 5
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20] 1
2] 2
22| 4
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23] 1
24] 2
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25 4 |

Te

st Distraktor 1

Belohnung (2 Target + 2 Blanck, ~10)

Abbildung 25: Protokollvorlage fiir Andressur und einen Trainingsdurchgang
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