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Uber die Wahrnehmung polarisierten Lichtes dutch das Bienenauge*

Von K. v. Friscg, M. LINDAUER und K. DAUMER**

I. Nachweis und Verbreitung einer Orientierung nach
polarisiertem Licht. — II. Das Facettenauge als Analysa-
tor fiir polarisiertes Licht. ~ III, Widersprechende An-
sichten. ~ IV. Neue Versuche zur Wahrnehmung der
Schwingungsrichtung polarisierten Lichtes durch das
Bienenauge.

I. Nachweis und Verbreitung
einer Orienticrung nach polarisiertem Lichi

Im Schwiinzeltanz zeigen die Bienen ihren Kame-
raden durch die geradlinige Laufstrecke der Tanzfigur
(durch den «Schwinzellauf») die Richtung nach einer
Futterquelle oder nach einer Niststitte. Als Bezugs-
punkt fiir diese Richtungsangabe dient die Sonne. Auf
der vertikalen Wabenfliche im Inneren des Bienen-
stockes wird der Sonnenwinkel (= Winkel zwischen
Azimut der Sonne und Azimut des Zieles) den Stock-
genossen als Winkel zur Lotlinie demonstriert. Das
Transponieren auf das Sinnesgebiet der Schwere-
Empfindung ermoglicht die Verstindigung im Finste-
ren. Am Licht und auf waagerechtem Boden, zum Bei-
spiel vor dem Flugloch oder, wie bei den folgenden
Versuchen, auf der Wabenfliche eines horizontal ge-
legten Beobachtungsstockes, hilt die Biene beim
Schwiinzellauf den gleichen Winkel zur Sonne ein wie
zuvor beim Flug vom Stock zum Futterplatz und
weist so direkt nach dem Ziel.

Wenn man die horizontale Wabe so abschirmt, dass
die Bienen keinen Himmel sehen, so tanzen sie des-
orientiert; die Schwinzelldufe zeigen wechselnd nach
allen méglichen Richtungen. Gibt man den Blick nach
der Sonne frei, so tanzen sie sofort richtig. Sie zeigen
aber auch dann genau nach dem Ziel, wenn man ihnen
nur ein kleines Fleckchen blauen Himmels sichtbar
macht (Abb. 1). Daraus war zu schliessen, dass sie sich
nach der Schwingungsrichtung des linear polarisierten
blauen Himmelslichtes orientieren kénnen, die ja vom
Sonnenstand abhingig isth.

Diese Vermutung liess sich durch weitere Versuche
beweisen: Die Anordnung war entsprechend Abbil-
dung 1, doch wurde den Bienen ein erweitertes Blick-
feld zu blauem Himmel freigegeben, mit einem Seh-
winkel von etwa 40° in der Breite und 30° in der Hohe.

Uber den Tinzerinnen befand sich eine drehbare Polari-
sationsfolie. Wurde diese so eingestellt, dass die Schwin-
gungsrichtung des polarisierten Lichtes am sichtbaren
Himmelsbereich unverindert blieb, so zeigten dieTénze
richtig nach dem Ziel. Durch Drehung der Folie nach
rechts oder links wurden sie nach rechts bzw. links um
einen entsprechenden Winkel abgelenkt. Wurde den
Bienen am sichtbaren Himmelsfleck durch die Folie
eine Schwingungsrichtung vorgetduscht, die zur Zeit
an einer anderen Himmelsstelle verwirklicht war, so
zeigten sie mit Prizision nach einer falschen Richtung,
denn sie hielten genau den Tanzwinkel ein, der fiir jene
andere Himmelsstelle richtig gewesen wire. Wurde
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Abb. 1. Beobachtungs-Bienenstock, horizontal gelegt (normale Stel-
lung punktiert eingetragen). Der Stock ist mach allen Seiten abge-
schirmt. Wenn die Biene von ihrem Tanzplatz (im Bilde angedeutet)
durch das eingesetzte Rohr blauen Himmel sieht, tanzt sie richtig

* Mit Unterstiitzung der Rockefeller Foundation.
** Zoologisches Institut der Universitit Miinchen.
1 K. v. Friscu, Naturwissenschaften 34, 12, 38 (1948).
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durch die Folienstellung eine Schwingungsrichtung ge-
zeigt, die zur Zeit am Himmel nirgends verwirklicht
war, so tanzten die Bienen desorientiert. Wurde den
Ténzerinnen ein Polarisationsmuster gezeigt, das an
zwei einander gegeniiberliegenden Stellen des Himmels
gegeben war, so wiesen sie abwechselnd nach zwei
spiegelbildlichen Richtungen, zwischen denen sie -
ohne die Hilfe von Landmarken - keine Unterschei-
dung treffen konnten23,

Auch beim freien Flug steuern die Bienen nach der
Sonne und dem polarisierten Himmelslicht. Sie tun es
nicht nur kurzfristig, um geradlinig zu fliegen, sondern
sie kénnen zu jeder Stunde eine bestimmte, gedichtnis-
missig bekannte Kompassrichtung einschlagen, indem
sie die Tageszeit berficksichtigen und den Lauf der
Sonne einrechnen. Wie bei den Tinzen kann die Sonne
durch den Anblick des blauen Himmels ersetzt werden.
Bei einer Richtungsdressur im Schatten eines Berg-
riickens war fiir die sammelnden Bienen nur blauer
Himmel sichtbar. Trotzdem gaben sie nach der Heim-
kehr bei ihren Tinzen auf der vertikalen Wabe die
Richtung nach dem Ziel an. Als der Stock am folgenden
Tag in einer weit entfernten fremden Landschaft auf-
gestellt wurde, flogen sie in der andressierten Kompass-
richtung?,

Seit fiir Bienen der Nachweis fiir eine Orientierung
nach polarisiertem Licht erbracht war?, wurde eine
solche auch bei zahlreichen anderen Arthropoden fest-
gestellt& Das gilt fiir folgende Formen:

1. Spinnentiere; Trichterspinne, Agelena®; Ufer-
spinne, Arctosa™?; Wassermilben, Hydracarina®.

2. Krebse: Phyllopoda: Daphnia'', Daphnia, Sida,
Simocephalus, Leptodora u. a. Cladoceren®12, — Anos-
traca: Arfemia (STOCKHAMMER?, S, 32). — Mysidacea:
Mysidium¥%12, — Isopoda: Tylosi®1, - Amphipoda:
Talitrus 1720,

3. Insekten: Rhynchota: Velia?, — Hymenoptera:
Neben der Honigbiene andere Apisarten®?, die stachel-
lose Biene Trigona?, die solitiren Bienen Andrena und
Halictus®, ferner Bombus und Vespa?®, Ameisenarten
der Gattung Lasius?* 2, Myrmica®¥, Formica, Tetra-
morium, Tapinoma®, Camponotus®, Neodiprion-Lar-
ven?, — Coleoptera: Scarabaeidae: Geotrupus® und
Melolontha®-3, Carabidae: Dyschirius®. Tenebrio-
nidae: Phaleria®, — Trichoptera: Neureclipsis-Larven
(STocRHAMMER?, S. 33). — Lepidoptera: verschiedene
Schmetterlingsraupen ., — Diptera: Drosophila®’38;
Sarcophaga®,

Diese Fille sind untereinander nicht gleichwertig.
Die Orentierung kann von zweierlei Art sein:

1. Ahnliche Leistungen wie bei Bienen wurden von
Parp1 und Papi1l?18 fiir das Krebschen Talitrus nach-
gewiesen. Es lebt in der Gezeitenzone des Meeres.
Wenn es landeinwirts oder auf das Wasser hinaus ver-
tragen wird, schliigt es die Kompassrichtung zur Kiiste
ein, wobet es sich nach dem Sonnenstand oder, bei ver-
deckter Sonne, nach dem polarisierten Licht orientiert.
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. Die Fahigkeit, vermittels einer inneren Uhr und unter

Einrechnung des Sonnenlaufes eine biologisch bedeut-
same Kompassrichtung nach dem polarisierten Him-
melslicht zu steuern, ist auch erwiesen fiir die Land-
assel Tylos latreitlsi'®18, fiir die Wolisspinne Arclosa
perita®®, fiir verschiedene Kifer (Dyschirius®, Pha-
leria®s), fiir die Waldameise Formica®. Bei anderen’
Ameisen, beim Mistkifer und bei der Trichterspinne
ist ein Einkalkulieren der Tageszeit bisher nicht er-
wiesen, wohl aber das Einhalten einer geraden Rich-
tung oder das Finden des Riickweges kurz nach dem
Hinweg mit Hilfe des polarisierten Lichtes: Lasius®t %,
Geotrupes®®, Agelena®. Gemeinsam ist allen diesen Fil-

2 K. v, Frisch, Exper. 5, 142 (1949),

2 K, v. Friscu, Exper. 6, 210 (1950).

4 K. v. Friscu und M. LinpAvuer, Naturwissenschaften 47, 245
(1954).

5 VeErkHOVSKAYA fand schon 1940 (Bull. Soc. Natural, Moscou,
S. Biol. [N, 8.] 49, 101), dass Daphnia und Drosophila in positiv
phototaktischer Stimmung ein Strahlenbiindel von polarisiertem
Licht merklich stirker aufsuchen als ein solches von nicht polari-
siertem Licht und gleicher Intensitit, Eine Fihigkeit, die Schwin-
gungsrichtung polarisierten Lichtes zu analysieren, war durch diese
Versuche nicht erwiesen und auch von der Verfasserin nicht be-
hauptet worden.
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len das Vermogen, sich auf Grund von Erfahrung und
Geddchtnis auf einen beliebigen Winkel zur Schwin-
gungsrichtung des polarisierien Lichies auf wenige Grade
genaw ernzustellen (menotaktische Orientierung nach po-
larisiertem Licht).

2. Auf einer primitiveren Stufe steht das Verhalten
von Daphnia'* und anderen Cladocereni®, Mysidium3,
Wassermilben®, Drosophila®’-38, manchen Hymeno-
pteren®, Diese Tiere stellen sich in einem konstanien
Winkel zur Schwingungsrichtung des polarisierten Lich-
fes ein, meist senkrecht zu ihr, manchmal auch parallel
zu ihr oder diagonal unter 45°. Solche Orientierungs-
weise entspricht der einfachen phototaktischen Ein-
stellung zu einer Lichtquelle (Tropotaxis).

Die beiden Orientierungsweisen schliessen sich nicht
gegenseitig aus. BIRUKOW® erwihnt beim Mistkéfer
alle beide. JacoBs-JESSEN? konnte nachweisen, dass
bei der Honigbiene und bei der Waldameise statt der
schon lange bekannten menotaktischen Orientierung
unter gewissen Bedingungen eine Einstellung in kon-
stantem Winkel zur Schwingungsrichtung vorkommt,
wobei letztere auch ohne jede vorangegangene Erfah-
rung auftritt, also angeboren ist.

I11. Das Facetfenauge
als Analysator fiir polarisieries Licht

AuTrUM sprach als erster die Hypothese aus, dass
die Analyse des polarisierten Lichtes in den Sinnes-
zellen des Facettenauges erfolgt. Auf dem Querschnitt
durch ein Einzelauge sind sie sternférmig um seine
Lingsachse angeordnet (vgl. Abb. 2). Wenn sie das
durchtretende Licht polarisieren, und zwar — ihrer
Stellung entsprechend — mit verschiedener Schwin-
gungsrichtung, sollten sie als Radiiranalysator wirken.
Die Annahme wurde durch elektrophysiologische Ver-
suche an Fliegen- und Bienenaugen gestiitzt4?;

Die Hohe der durch Lichtblitze ausgeldsten Potentiale
ist von der Lichtintensitdt abhidngig. Drehung eines vor-
geschalteten Polarisationsfilters hatte keinen Einfluss auf
die Hohe der Belichtungspotentiale. Daraus folgt, dass
den Sinneszellen eines Ommatidiums kein gemeinsamer
Polarisator (Cornea, Kristallkegel) vorgeschaltet ist. Doch
liess sich zeigen, dass polarisiertes Licht einen stirkeren
Effekt hat als unpolarisiertes Licht von gleicher Inten-
sitdat. Diese Erscheinung wird verstdndlich, wenn die
Sinneszellen das Licht, das sie in ihrer Lingsrichtung
durchsetzt, polarisieren (Abb. 2). Wenn dann die Schwin-
gungsrichtung von einfallendem polarisiertem Licht in
einer Sinneszelle mit deren eigener Schwingungsrichtung
iibereinstimmt, muss ein grosserer Helligkeitseffekt ent-
stehen als durch unpolarisiertes Licht gleicher Intensitiit,
Dass dafiir die anders orientierten Sinneszellen geringere
Potentiale ergeben, ist belanglos, weil fiir den Gesant-
effekt jeweils das grosste Potential massgebend ist.

Nach dieser Theorie entsteht durch polarisiertes
Licht in jedem Ommatidium ein Helligkeitsmuster,
dessen Verteilung auf die Sinneszellen von der Schwin-
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gungsrichtung und dessen Kontrastreichtum vom Po-
larisationsgrad abhingt. Da die Sinneszellen durch
getrennte Nervenfasern abgeleitet werden, ist die Vor-
aussetzung fir eine zentrale Auswertung gegeben.

Bavior und KenNeEDY# haben — ohne nihere An-
gaben iiber ihre Methode — widersprechende Befunde
mitgeteilt. AUTRUM vermutet, dass sie gewisse Fehler-
quellen nicht beachtet haben (miindliche Mitteilung).
Er wird an anderer Stelle darauf eingehen. LUDTKE#2
konnte die Angaben von AUTRUM und STUMPF mit
kritischer Methode fiir das Bienenauge bestitigen. Bei
Notonecta fand er Abweichungen, die offensichtlich mit
der anderen Stellung der Sinneszellen in den Ommati-
dien dieser Augen zusammenhingen.

Auf einem anderen Wege kam auch STOCKHAM-
MER4%13 zu der Uberzeugung, dass der Analysator fiir
polarisiertes Licht in den Sinneszellen lokalisiert ist.
Seine polarisationsoptischen Untersuchungen beweisen,
dass im dioptrischen "Apparat {Cornea und Kristall-
kegel) der Facettenaugen von Insekten kein Analysator
vorhanden ist 44, Die Sehstdbchen der Sinneszellen fand
er in der natiirlichen Durchgangsrichtung des Lichtes
stets doppelbrechend (vgl. auch S. 293). Messungen der
Schwingungsrichtungen an zahlreichen Fliegenaugen
ergaben in bester Ubereinstimmung mit AUTRUMS
Theorie eine Abhéngigkeit von der Stellung der Sinnes-
zellen, wie sie in Abbildung 2 fiir die Strahlen mit klei-
nerer Brechzahl schematisch dargestellt ist.

= Cornealinse

c—i{ ) c

Kr == Kristallkegel
J = P = Pigmentzelle

Sz = Sinneszelle
Kr K = Zellkern

S = Sehstibchen

Im Querschnittsbild
ist durch die Pfeile die
Schwingungsrichtung
der Strahlen mit klei-
nerer Brechzahl fiir
die einzelnen Sinnes-
zellen eingetragen
(Schemay)

Abb, 2. Facettenauge: Links Léangsschnitt durch ein Einzelauge,
rechts Querschnitt durch die Gruppe seiner Sinneszellen

4 H. Autrum und H. Srumer, Z. Naturf, 55, 116 {1950).

4 E, R, BAvLor und D. KENNEDY, Anat. Rec. 132, 411 (1958).

42 H. LupTkKE, Z. vergl, Physiol. 40, 329 (1957).

48 K. STOCKHAMMER, Z. vergl. Physiol. 38, 30 (1956).

4 Zu dem gleichen Ergebnis kam Vowres?? (Teil 11, S, 371) bei
seinen Untersuchungen an Ameisen.
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Damit die Doppelbrechung in den Sehstiiben zn
einer Analyse des polarisierten Lichtes fithrt, muss ent-
weder einer der beiden Strahlen (durch Brechung oder
Reflexion) eliminiert werden (Nikol-Prinzip) oder einer
der beiden Strahlen vom Sehstoff stirker absorbiert
werden als der andere (dichroitische Absorption). Was
in den Sinneszellen der Facettenaugen geschieht,
konnte bisher nicht einwandfrei beobachtet werden.
MENZER und STOCKHAMMER®® entwickelten eine Theo-
rie, nach welcher jedes Sehstdbchen #dhnlich wie ein
Nikolsches Prisma wirken wiirde. Auf Grund eingehen-
derer Untersuchungen ist aber STOCKHAMMER®® von
dieser Annahme wieder abgekommen#S. Wahrschein-
licher ist, dass die Analyse der Schwingungsrichtung
durch den in den Sehstibchen eingelagerten Sehstoff
infolge dichroitischer Absorption erfolgt*™13. Wenn eine
solche bisher nicht deutlich nachzuweisen war??, so
kénnte doch nach pE VRies und KuipER® schon ein
sehr geringfiigiger Effekt, der mit den bisher ange-
wandten Mitteln nicht nachweisbar ist, physiologisch
wirksam sein. Uberdies ist zu bedenken, dass sich die
Untersuchungen bisher auf den Bereich des sichtbaren
Lichtes beschrinkt haben; Bienen sind aber fiir Ultra-
violett sehr empfindlich4®, und sie richten sich bei der
Orientierung am blauen Himmel nur nach den kurz-
welligen Strahlen 59,

Die Vorstellung, dass die Rosette der Sehstdbchen
im Ommatidium eine radiir ausgerichtete Polarisation
des Lichtes bewirkt und so zum Analysator fiir die
Schwingungsrichtung von einfallendem polarisiertem
Licht wird, erhielt in den letzten Jahren eine weitere
kriftige Stiitze durch elektronenmikroskopische Unter-
suchungen. Es liessen sich in den Sehstibchen der
Facettenaugen streng geordnete Feinstrukturen nach-
weisen, deren Orientierung in den einzelnen Sinnes-
zellen jeweils ihrer radidren Stellung entspricht. Die
Annahme liegt sehr nahe, dass sie die morphologische
Grundlage bilden fiir eine geordnete Einlagerung der
Sehstoffmolekiile und hiermit fiir eine dichroitische
Absorption (13, S, 51, 81-55),

111. Widersprechende Ansichien

Obwohl die elektrophysiologischen, polarisations-
optischen und zytologischen Ergebnisse in bester Har-
monie darauf hinweisen, dass der gesuchte Analysator
fiir polarisiertes Licht in den Sehstéibchen der Omma-
tidien liegt, wird dies von verschiedenen Seiten be-
zweifelt. Die widersprechenden Meinungen sind im
wesentlichen von zweierlei Art,

1. Der Analysator sei nicht in den Sinneszellen, son-
dern im dioptrischen Apparat gegeben. WATERMAN 56
fand solches bei Limulus, aber nur fiir schrig einfallen-
des Licht. Die Erklirung ist vermutlich in den monstré-
sen Fortsdtzen der Corneafacetten dieser sonderbaren
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Augen zu suchen (vgl. STockHAMMER 3, S. 48). Da bei
Limulus keine Reaktionen auf polarisiertes Licht be-
kannt sind, kann der Fall hier ausser Betracht bleiben.
STEPHENS, FINGERMAN und BRowN 338 BERGER und
SEGAL®” und BAvLor und SMITH?® vermuten auf Grund
theoretischer Uberlegungen, dass die spontane Ein-
stellung zur Schwingungsrichtung polarisierten Lich-
tes bei Krebschen und bei Drosophila (vgl. S. 291) durch
das dioptrische System zustande komme. Nach Stock-
HAMMER {13, S. 45, 48) ist diese Annahme bei Insekten,
deren Augenoptik eingehend untersucht ist, unzutref-
fend und auch bei anderen Arthropoden, wie Wasser-
milben und Cladoceren, unwahrscheinlich und durch
nichts begriindet.

2. Die Reaktionen auf polarisiertes Licht seien nicht
auf eine Analyse der Schwingungsrichtung durch das
Auge, sondern auf ein Helligkeitsmuster der Umgebung
zuriickzufithren, das seinerseits durch das polarisierte
Licht hervorgerufen wird. Die Tiere wiirden sich zu
diesem Helligkeitsmuster phototaktisch einstellen.

Die Ansicht wurde durch BAINBRIDGE und WATER-
MAN® fiir einen Wasserbewohner, das Krebschen
Mysidium, durch die Beobachtung begriindet, dass
eine spontane Einstellung in bestimmtem Winkel zur
Schwingungsrichtung nur in ¢rébem Wasser mit Sicher-
heit festzustellen sei, wobei durch Streuung des von
oben einfallenden polarisierten Lichtes ein Helligkeits-
muster entstehe, Nachdem WATERMAN!2 mit verbes-
serter Methodik zeigen konnte, dass sich Mysideen und
besonders gut Daphnien auch in klarem Wasser gerich-
tet einstellen, wirkt diese Auffassung als alleinige Er-
kldrung der Reaktion nicht mehr iiberzeugend.

BavLor und SMita® und BayLor® sind der Mei-
nung, dass man auch fiir Bienen auf die Annahme eines

45 G, Menzer und K. StocknaMmmer, Naturwissenschaften 38,
190 (1951).

48 Nach pE Vries und Kuirer* (S, 199) soll STOCKHAMMER in
seiner spéiteren Arbeit 4* diese Theorie nicht mehr erwihnt haben.
Das ist nicht richtig. Man findet bei ihm S. 67 klar ausgesprochen,
dass und warum die friithere Ansicht von ihm nicht aufrecht erhalten
wird.

47 Hi. pE VRIES, A. Sroor und R. JieLoF, Physica, Amsterdam
19, 419 {1953).

46 Hi. pE Vries und J. W. Kurrer, Ann. N. Y. Acad. Sci. 74,
196 (1958).

4 K. DauMERr, Z. vergl. Physiol, 38, 413 (1956).

5 K.v.Friscr, Sitz.-Ber. Bayer. Ak. Wiss, math, nat, Ki. £,
1953, p. 197, Miinchen (1954).

51 H. FERNANDEZ-MORAN, Nature 777, 742 (1956},

52 H. FErNANDEz-MoRraN, Exp, Cell. Res., Suppl. 5, 586 (1958).

58 T, H, GoLpsmity und D. E, Parrort, J. biophys. biochem.
Cytol. 3, 429 (1957).

5 1. ]J. WorkeN, J.Carenos und A.Turavno, J.biophys. bio-
chem. Cytol. 3, 441 (1957).

55 R.DanNrEL und B. Zeurzscuer Z. Naturf. 128, 580 (1957).

% T. H. WATERMAN, Proc. nat. Acad. Sci., Wash. 40, 258 {1954).

57 P, BERGER und M. J. SecaL, C. R. Acad. Sci., Paris 234, 1308
(1952).

58 R. BaineringE und T. H. Warerman, J. exp. Biol. 35, 487
(1958).

5 E. R. Bavror und F, E. Smita, Anat. Rec. 132, 411 (1958).

8 T, R, BavLor, J. exp. Biol, 36, 369 (1959),
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Analysators im Auge verzichten kénne und dass ihre
Orientierung nach der Schwingungsrichtung polari-
sierten Lichtes auf ein durch dieses bewirktes Hellig-
keitsmuster des Untergrundes zuriickgefithrt werden
kénnte; pE VrIES und Kurrer® schliessen sich dieser
Auffassung an; KaLMus®® vertritt fiir die orientierten
Tinze bei unseren Versuchen unter blauem Himmel
die gleiche Meinung. Sie stiitzt sich auf folgende Ver-
suche:

Karmus® setzte ein Insekt (z. B. Drosophila) in ein
Uhrschilchen mit schwarzem Boden und beleuchtete
es von oben durch eine Folie mit polarisiertemn Licht.
Die Anordnung war durch einen schwarzen Zylinder
seitlich abgeschirmt. Die Tiere beantworteten eine
Drehung des Polaroids mit entsprechenden opto-
motorischen Reaktionen. Auf hellem Untergrund waren
die Reaktionen schwach oder sie blieben ganz aus. Fiir
das menschliche Auge ist unter solchen Bedingungen
bei Betrachtung schrig von seitlich oben auf dem
schwarzen Grund — aber nicht auf hellem Untergrund —
ein Reflexionsmuster deutlich erkennbar: in der Ebene,
die durch die Einfallsrichtung des Lichtes und durch
die Beobachtungsrichtung bestimmt ist, zeigt die Re-
flexion ein Minimum, wenn die Schwingungsrichtung
des einfallenden Lichtes in der gleichen Ebene liegt und
ein Maximum senkrecht dazu. Eine Drehung des Pola-
roids bedeutet daher die Drehung eines Lichtban-
des auf dunklem Grunde, und der optomotorische
Effekt ist eine Reaktion auf die Bewegung des Licht-
bandes.

Bavior und SMITH suchten mit einer dhnlichen An-
ordnung ihre theoretische Auffassung®® durch Ver-
suche an Bienen zu stiitzen (zitiert nach KaLmuse?):
sie liessen die Tiere in eine mit Glas bedeckte flache
Kammer laufen, die nur durch linear polarisiertes Licht
von oben beleuchtet war. Bienen, welche durch die
Kammer liefen, stellten sich dabei bevorzugt recht-
winklig zur Schwingungsrichtung ein, wenn der Boden
‘der Kammer mit schwarzem, reflektierendem Papier
bedeckt war, wihrend sie iiber weissem Papier keine
bestimmte Richtung bevorzugten. .

Karmus und Bavror und SmitH haben hiermit ge-
zeigt, dass Imsekten auf polarisiertes Licht indirekt,
iiber ein Reflexionsmuster, ansprechen kdnnen. Aber
es geschieht dies unter Bedingungen, die KaLmus®®
selbst als «experimentellen Artefakt» bezeichnet. Das
Tier reagiert auf ein Helligkeitsmuster, das nur bei der
unnatiirlichen Versuchsanordnung so auffillig in Er-
scheinung tritt. In seiner spiteren Arbeit sagt KaL-
MUs %2 selbst, es sei schwierig, die Orientierung der Bie-
nen nach dem blauen Himmel in gleicher Weise zu er-
klaren. Ubrigens haben schon STEPHENS, FINGERMAN
und BROwN 8 bei ihrem Versuch, die Spontan-Einstel-
lung von Drosophila durch Vorgiinge am dioptrischen
Apparat zu verstehen, darauf hingewiesen, dass die
Reaktionen der Honigbiene fiir eine solche Deutung zu
komplex seien.
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Wenn BAvLoR und SmitH® trotzdem glauben, bei
Bienen auf die Annahme eines intraokularen Analy-
sators verzichten zu kénnen, so iibersehen sie die vollig
andersartigen Bedingungen bei der Orientierung der
tanzenden Bienen gegeniiber ihrer eigenen Versuchs-
anordnung. Sie beobachteten die Vorginge in total
polarisiertem Licht, den T#nzerinnen geniigt schon ein
geringer Grad der Polarisation und als Quelle derselben
irgendwo ein kleines Fleckchen blauen Himmels; sie
beniitzten als Untergrund eine spiegelnde schwarze
Fliche, auf der Tanzwabe befinden sich aber dicht ge-
driangt und in stindiger Bewegung Bienen, an deren
Korpern sich ein Polarisationsmuster des Himmels un-
moglich so klar spiegeln kann, dass sich die Ténzerin-
nen prizise danach ausrichten konnten; und sollte
wirklich ein erkennbares Helligkeitsmuster entstehen,
so kinnte es von der Tinzerin gar nicht wahrgenommen
werden, da sie ja nicht auf einem Postament iiber den
anderen Bienen tanzt, sondern mitten im Gewiihl der
Kameraden, durch die ihr der Ausblick nach seitlich
und schrig nach unten genommen ist.

Und wie sollten die frei fliegenden Bienen an der
Landschaft unter sich ein Helligkeitsmuster sehen, das
die Polarisation am Himmelsgew0lbe getreu spiegelt ?

De Vries und KuipEr® haben sich der Meinung von
Bavior und Smite ohne Kritik angeschlossen. Sie
selbst bringen gegen eine Analyse des polarisierten
Lichtes durch das Facettenauge zwel Argumente vor:

1. (S. 199 48). Bei Wiederholung der Versuche
STocKHAMMERS an frischem Augenmaterial hitten sie
niemals die von ihm beobachtete Doppelbrechung in
den Sehstibchen nachweisen kénnen. STOCKHAMMER
sandte mir dazu folgende Stellungnahme: «Der Gegen-
satz diirfte sich durch die Anwendung verschiedener
Methodik erkliren. Die hollindischen Autoren unter-
suchten Gefrierschnitte von unfixiertem Material, ich
hingegen sowohl Gefrierschnitte von fixierten Seh-
organen als auch Priparate von frischen Augen, die
weder fixiert noch gefroren waren. Da die Sehstab-
Doppelbrechung in Frischpriaparaten von mehr als 100
verschiedenen Insektenarten beliebig oft reproduzier-
bar gefunden wurde, besteht kein Grund zur Annahme,
dass die Doppelbrechung ein Artefakt sei. Wahrschein-
lich beruht der Misserfolg der hollindischen Autoren
auf Dislokationen der submikroskopischen Elemente,
die in unfixierten und ungefrorenen Augen nicht ein-
treten und in den Gefrierschnitten von fixierten Augen
durch Koagulation oder dhnliche Vorginge wihrend
der Fixierung vermieden werden. Elektronenoptische
Beobachtungen von SjoEsSTRAND (1956 in G. OSTER
und A. W. PoLLISTER, Physical Techniques in Biolo-
gical Research 3, 241, New York, Acad. Press) an Verte-
bratensehstiben weisen auf diese Moglichkeit hin.»

8t H, KaLmus, Nature 182, 1526 (1958)..
62 H, KaLmus, Nature 184, 228 (1959),
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2. (S. 20248, Setzt man ein Insekt in das Zentrum
einer Kreisscheibe, die an der Peripherie von einem
vertikalen schwarz-weissen Streifenmuster umgeben
ist, so beantwortet es bekanntlich eine Drehung des
Streifenmusters mit optomotorischen Reaktionen. Die
Autoren ersetzten die schwarz-weissen Streifen durch
Polaroidstreifen mit abwechselnd horizontaler und ver-
tikaler Schwingungsrichtung, die fiir unser Auge glei-
ches Aussehen hatten, aber bei Betrachtung durch eine
Polarisationsfolie natiirlich abwechselnd schwarz und
hell erschienen. Die Insekten zeigten bei Drehung keine
optomotorische Reaktion.

DE VRies und KUIPER haben leider iibersehen, dass
ja dem Insektenauge kein Polaroid vorgelagert ist. Nur
in diesem Falle wire zu erwarten, dass die Drehung
der Folienstreifen wie die Drehung eines Schwarz-
Weiss-Zaunes wirkt (Abb. 3a). Wie oben auseinander-
gesetzt wurde, ist anzunehmen, dass die Sinneszellen
eines jeden Ommatidiums das Licht in verschiedener
Richtung polarisieren (Abb. 2). Was dann beim Einfall
polarisierten Lichtes geschieht, kann man anschaulich
machen, indem man Dreiecke aus Polarisationsfolien
in einer Anordnung, wie sie den Sinneszellen im Omma-
tidium entspricht, zu einer «Sternfolie» zusammen-
setzt (v. FriscH3). Dabei ist fiir unseren Fall noch zu
beachten, dass die Ommen mikroskopisch klein und die
Streifen jedenfalls viel grosser waren (es werden keine
Masse angegeben). Bei der Drehung des Streifen-
musters muss beim Ubergang von einem Streifen zum
nichsten das Helligkeitsmuster der Sternfolie plotzlich
um 90° umspringen und beim nédchsten Wechsel um

Sternfolie

b

Abb. 3. Streifenmuster aus verschieden orientierten Polarisations-
folien, betrachtet @ durch eine Folie, b durch eine Sternfolie. Die
Doppelpfeile geben die Schwingungsrichtung an
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90° zuriickspringen (Abb. 3b). Es ist klar, dass hierbei
eine Bewegungsrichtung nicht erkennbar wird. Der
negative Ausfall der Versuche von DE VRIES und
KUIPER spricht also nicht gegen unsere Theorie, son-
dern war vielmehr zu erwarten.

Ob eine Orientierung nach polarisiertem Licht durch
Reflexionsmuster unter natiirlichen Bedingungen iiber-
haupt vorkommt, hat unseres Wissens noch niemand
gepriift. Keinesfalls kann die Orientierung der Bienen
bei ihren Ténzen und bei ihren Trachtfliigen auf solche
Weise erklirt werden. Da aber diese Meinung auf Grund
der Angaben von Karmus und von BAYLoOR und SmiTH
Anhinger gefunden hat, haben wir sie durch neue Ver-
suche iiberpriift.

IV. Neue Versuche zur Wahrnehmung der Schwingungs-
richtung polarisierten Lichtes durch das Bienenauge

1. Partielie Ausschaltung des Facettenauges®®

Wir wollen wissen, ob Bienen die Schwingungsrich-
tung des polarisierten Lichtes am blauen Himmel diber
sich oder an einem Reflexionsmuster unfer sich ablesen.
Theoretisch kann man das leicht entscheiden, indem
man einmal die oberen Hilften und einmal die unteren
Hilften beider Facettenaugen durch Bedecken mit
schwarzen Kappen ausschaltet und dann priift, ob die
Tinze auf der horizontalen Wabe angesichts von
blauem Himmel richtig orientiert sind oder nicht.
Praktisch scheitert das Experiment daran, dass so be-
handelte Bienen nicht mehr nach Hause finden oder,
wenn es ihnen gelingt, sich bald darauf rettungslos ver-
irren. Immerhin hatten schon diese Versuche ein be-
merkenswertes Resultat.

Technik. Am Futterplatz, 200 m westlich vom Beob-
achtungsstock, verkehrt eine Anzahl von numerierten
Bienen, die mit der Lage des Platzes seit mehreren Tagen
vertraut sind. Versuche werden natiirlich nur bei blauvem
Himmel gemacht. Eine am Zuckerwasser saugende Biene
wird mit einer Pinzette vorsichtig abgefangen und in ei-
nem Gliaschen mit CO, betiubt. Zum Bedecken der Augen-
teile wird eine Mischung von alkoholischer Schellack-
Issung und feinstem Kienruss mit einem Pinselchen auf-
getragen®. Das Haften der Kappe wird durch die Be-
haarung der Augen begiinstigt. Da aber die Bienen gleich
nach dem Erwachen energische Sduberungsversuche ma-
chen, muss man entweder ihre Beine durch einen Faden
fesseln oder die Narkose verlingern bis die Schellack-
kappe nach etwa 5 Minuten erhirtet ist. Manchmal findet
man trotzdem spiéter eine Kratzspur. Nachherige Kon-
trolle ist unerldsslich.

8 Diese Versuche wurden durch v. Friscu in Brunnwinkl, die
auf S. 297 beschriebenen Versuche durch Linpauer und DaumMer
bei Miinchen durchgefiihrt.

8% Man tduscht sich leicht iiber die Dichtigkeit eines solchen
Uberzuges. Durch Betrachtung von aussen ldsst sie sich nicht be-
urteilen. Es empfiehlt sich, eine Probe der Mischung auf Glas auf-
zutragen und gegen den hellen Himmel zu priifen.
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Abb. 4. Biene Nr.4 vom 25.8.59. Rechtes undlinkes Auge unten verklebt. Sie tanzte genau richtig. In der Mitte eine normale Biene zum Vergleich

Auf den Futterplatz zuriickgebracht, pflegt die Biene
nach wiederholten Putzversuchen ihre Saugtitigkeit -
zunidchst mit Unterbrechungen - fortzusetzen. Oft
schliesst sich ein lingeres Facheln mit den Fliigeln an.
Manchmal fliegt sie schon nach wenigen Minuten, manch-
mal erst nach !/, Stunde, meist nach etwa !/, Stunde ab,
wobei sie oft himmelwirts nach oben oder seitlich nach
einer falschen Richtung entschwindet.

Wenn sie heimfindet und nach einiger Zeit den Verkehr
zum Futterplatz wieder aufnimmt, pflegt sie doch nach
den ersten Fliigen nicht zu tanzen. Sie kehrt schneller zu
normalem Verhalten zuriick, wenn man die Wabe etwa
1/, Stunde oder linger verdunkelt ldsst.

Bei der Beobachtung der Tdnze wird ihr ein etwa 40°
breites und etwa 30° hohes Blickfeld zu blauem Himmel
im Norden, im Mittel etwa 45° iiber dem Horizont, frei-
gegeben. Zwischen den Beobachtungen wird das Glas-
fenster des (horizontal liegenden) Beobachtungsstockes
mit einem schwarzen Tuch bedeckt, damit das Volk nicht
unruhig wird.

An insgesamt 9 Versuchstagen, Ende Juli, Ende
August und in der ersten Septemberhilfte 1959 wurden
bei 16 Bienen beide Augen oben verklebt. Obwohl in der
Hilfte der Fille die Kappen nur je das obere Drittel
der Augen bedeckten, haben von diesen 16 Bienen nur
2 nach Hause gefunden. Sie tanzten beide zunichst
desorientiert, spiter teilweise richtig; es waren aber bei
diesen beiden Tieren die Kappen defekt, so dass sie
zweifellos Teile des Himmels sehen konnten.

Bei insgesamt 22 Bienen wurden beide Augen unten
verklebt. Obwohl in 18 Fillen die Augen bis zur Hilfte
oder noch dariiber hinaus bedeckt waren, haben 11
Tiere nach Hause und 6 auch wieder zuriick an den
Futterplatz gefunden. Sie hatten Schwierigkeiten beim
Anflug, suchten lange herum und stiessen im Flug ge-
gen das Futtergefiiss. Nur eine (Nr. 4 vom 25. 8.) ver-
kehrte so lange, dass Tdnze beobachtet werden konn-

ten. Einmal machte sie 11 Schwiinzelliufe, alle genau
richtig nach Westen, nach der nidchsten Wiederkehr 6
ebenso genau ausgerichtete, worauf sie zur Kontrolle
der Augen am Futterplatz abgefangen und getotet
wurde. Die Kappen waren dicht, reichten aber nicht
iiberall bis zur Mitte des Auges hinauf (Abb. 4).

Zusammenfassend stellen wir fest, dass die oberen
Augenpartien fiir die Orientierung im Geldnde wichtiger
sind als die unteren. Denn keine Biene mit gut schlies-
senden oberen Augenkappen fand den Heimweg, wih-
rend die Hilfte der Bienen mit unteren, sogar aus-
gedehnteren Augenkappen nach Hause und zum Teil
auch wieder zuriick an den Futterplatz kam. Die Orien-
terung nach dem polarisierten Himmelslicht bei den
wenigen Ténzen war bei 2wei Bienen mait kleinen und
defekten oberen Augenkappen deutlich gestort, bei einer
Biene mit grosseren und dichten unteren Kappen ein-
wandfret richtig.

Da Bienen mit beiderseits gut schliessenden oberen
Augenkappen schon auf dem Heimweg verloren gin-
gen, wurde in weiteren Versuchsreihen nur das rechte
Auge entweder oben oder unten verklebt, auf Grund
folgender Uberlegung: Bei der gegebenen Anordnung
(Futterplatz im Westen, blauer Himmelsfleck im Nor-
den) sieht die Tadnzerin beim Schwinzellauf mit dem
rechten Auge den Himmel. Bei unmittelbarer Orien-
tierung nach dem polarisierten Licht sollte also nach
Awusschalten der rechien oberen Augenhilfte das Einhal-
ten der Richtung nach Westen wihrend des Schwinzel-
laufes erschwert sein, wenn auch nicht unméglich, da
die Biene in den Wendungen des Tanzes mit dem linken
Auge ihre falschen Einstellungen zum iiberwiegenden
Teil erkennen kann. Nack Ausschaltung der rechien un-
teren Augenhdlfte ist keine Storung zu erwarten. — Bei
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Orientierung nach einem Reflexionsmuster ist gerade
umgekehrt von einer Augenkappe rechts oben keine
Beeintrichtigung der Tinze zu erwarten, da ja beide
unteren Augenhilften frei sind, wihrend eine Kappe
rechts unten eine Stérung bewirken sollte.

Die Technik blieb dieselbe. Auch iiber das Verhalten
der Bienen nach der Behandlung ist nichts Neues zu be-
richten; nur erfolgte der Abflug nach dem einseitigen Ein-
griff meist schon nach 5-6 min mit Schwankungen von
1-15 min; die Behinderung war offensichtlich geringer.

Von insgesamt 12 Bienen mit Augenkappe rechis oben
fanden 6 nicht in den Stock zuriick, die 6 anderen ver-
kehrten weiter und tanzten. Von insgesamt 9 Bienen
mit Augenkappe rechis unten fanden alle nach Hause
und wieder zum Futterplatz, doch gingen 2 bei den fol-
genden Fliigen verloren, bevor Tinze beobachtet wer-
den konnten. Es bestitigt sich also, dass der Himmels-
kompass fiir die Orientierung im Gelinde wichtiger ist als
die Bodensicht®.

Wir betrachten nun das Verhalten der 6 Heimkehre-
rinnen mit Kappe rechts oben. Keine von ihnen tanzte
korrekt. Wir bringen zunichst als typische Beispiele
zwei Protokolle im Auszug:

Biene Nv. 47. Am 8. 9. 1058 rechts oben verklebt. Erste
Riickkehr zum Futterplatz 11%. Zunichst unsicher beim
An- und Abflug, fillt oft auf den Riicken. 1147 erster
Tanzversuch, dreht sich aber nur wie suchend im Kreise.
— 11% nach neuem Besuch des Futterplatzes verlisst sie
den Stock ohne Tanz. — 129 nur suchendes Herumdrehen.
— Stock voriibergehend verdunkelt. — 12% suchendes
Drehen im Kreise, einige Schwinzelliufe desorientiert
nach verschiedenen Richtungen, einige stark streuend
nach Westen, nochmals im Kreise drehen. — 1251 ab ohne
Tanz. — 1257 nach suchendem Herumdrehen 1 Schwiinzel-
lauf nach Siid, 4 nach Siidwest, 1 WSW, 10 W8 _ 1306
suchendes Drehen mit Schwinzeln im Kreislauf, dann
Schwinzelldufe: 1 O, 1 SO, 1 S, 5 W, unterbrochen von
weiteren Suchkreisen. — 131 ab ohne Tanz. — 1320 nur
suchendes Herumdrehen. — 13% Kreisldufe, dann Schw.:
IN,15 3SW,3W.~138chw.:10,18,18SW,3SW,
6 W, immer wieder unterbrochen von Suchdrehen und
Schwinzeln im Kreislauf. — 133 nach Kreisdrehen Schw.:
1 SW, 1 WSW, 3 W, 1 NW. -~ 1342 Suchkreise, dann
Schw.: 10, 1 N. - 13* suchendes Herumdrehen, zwischen-
drin 1 Schw. W. - 1352 Suchdrehen, Schw.: 10,185, 1 SW,
1 WSEW, 3W, 2WNW, 1 NW,. - 1358 nur suchendes Kreis-
drehen. — Bei der nichsten Wiederkehr getotet. Die Kappe
bedeckt das obere Drittel des Auges, ldsst aber an dessen
Vorderrand einen schmalen Saum fast bis oben frei
(Abb. 5 links).

Biene Nv. 64. 12,9, 1015 rechts oben verklebt. Erste
Riickkehr zum Futterplatz 10%7. Erster Tanz 105: Dreht
sich wiederholt im Kreise, macht 4 Schwinzelldufe des-
orientiert nach verschiedenen Richtungen, dann noch
langes suchendes Drehen im Kreise. - 11° langes Kreis-
drehen, dazwischen 1 Schw. nach W. — 11° nur Drehen
im Kreise. — 111% nur Kreisdrehen, — 111* Rundtanz mit
starkem Tanzgefolge. — 111% langer Rundtanz, dann
Schw.: 1 O, 1 SO, nochmals Drehen, Schw. 1 SW, 2 W,
wieder Kreisdrehen. — 1124 Rundlidufe nach beiden Seiten,
dazwischen 1 Schw. SW. — 1128 suchendes Drehen links
herum und rechts herum, Schw.: 1 unscharf W, 1 im
Rundlauf. ~ 1132 nach lingerem Drehen nach beiden
Seiten Schw.: 1 im Rundlauf, 1 S, 1 W. — 1138 Janger
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Abb. 5. Rechtes Auge oben verklebt: Links Biene Nr. 41 vom 8. 9.,
rechts Biene Nr. 64 vom 12. 9. 59. Die Tinze waren weitgehend des-
orientiert. In der Mitte eine normale Biene zum Vergleich

Rundtanz, zwischendurch 1 Schw. W. Bei der nichsten
Wiederkehr abgefangen und getttet. Die Kappe bedeckt
knapp das obere Drittel des rechten Auges (Abb. 5 rechts).

Von den 12 Bienen mit Augenkappe rechts oben
haben also 6 weiter verkehrt. Es ist wohl kein Zufall,
dass gerade bei diesen 6 Bienen die Kappe verhiltnis-
missig klein war®5, und bei 3 von ihnen hatte sie
iiberdies oben einen Defekt. Obwohl also die Sicht
nach oben nicht im vorgesehenen Ausmasse ver-
hindert war, war unter 46 beobachteten Tianzen kein
etnziger normaler Schwédnzeltanz. Das Auffilligste am
Verhalten der Tanzerinnen war, dass sie sich immer
wieder nach beiden Seiten ¢m Kreise herumdrehten.
Es wird verstindlich unter der Voraussetzung, dass
die Polarisation direkt am Himmel abgelesen wird.
Denn mit der Augenkappe rechts oben verliert ja die
Biene immer gerade dann die Sicht nach dem Himmel,
wenn sie sich in die Stellung hineindreht, in der sie zum
Schwinzellauf ansetzen soll. In 12 Fillen kam die Tén-
zerin iiber das Suchdrehen nicht hinaus. Von den 123
verzeichneten Schwinzelliufen wiesen 55 nach einer
falschen Richtung. Siebenmal kam es zu regelrechten
Rundtinzen. Solche sind sonst bezeichnend fiir Futter-
plitze in Stocknihe. Bei einer Entfernung von 200 m
treten sie unter normalen Umstinden niemals auf. Sie
sind gleichsam eine Verlegenheitslosung, wenn die Rich-
tung nicht angegeben werden kann .

In klarem Gegensatz hierzu verhielten sich die 7
Tanzerinnen, deren rechies Auge unten zur Hiljte ver-
klebt war, durchaus normal.

Wir bringen wieder zundchst zwei -Protokollausziige:

65 Es sei noch erwihnt, dass bei den 6 verschollenen Bienen der
ersten Gruppe in 5 Fillen die ganze obere Hailfte des rechten Auges
verklebt worden war und einmal nur 1/,, bei den 6 wiedergekehrten
aber immer nur das obere Drittel oder noch weniger von der Kappe
bedeckt war. Bei den 9 Bienen der zweiten Gruppe, die alle wieder-
kamen, bedeckte die Kappe immer die untere Hilfte, zweimal sogar
2/, des Auges.

6 Nicht in der genannten Reihenfolge, die Zahl fiir jede Richtung
wurde nachher zusammengezihlt.

%" Auch Bienen, deren Futterplatz auf einem Funkturm direkt
iiber dem Flugloch lag, so dass eine Himmelsrichtung zum Futter-
platz nicht angegeben werden konnte, machten Rundtéinze (v. FriscH,
HerAN und LINDAUER, Z. vergl. Physiol. 35, 219 (1953)].
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Abb. 6. Rechtes Auge unten verklebt: Links Biene Nr. 37, rechis
Biene Nr. 39, beide vom 8. 9. 59. Die Tanze waren korrekt. In der
Mitte eine normale Biene zum Vergleich

Biene Nv. 37. 8. 9. 918 rechts unten verklebt. 10 erste
Riickkehr zum Futterplatz. 1082 Tanz: Mehrere Schwin-
zelldufe richtig nach West. ~ 11°® ab ohne Tanz, — 1132
korrekter Tanz, 11 Schw. nach W. — 11%7 Jidngerer Tanz,
20 Schw. richtig W. - 1123 10 Schw. W, — Bei der niachsten
Wiederkehr abgefangen und getttet. Untere Hilfte des
rechten Auges gut verklebt (Abb. 6 links).

Biene Nv. 39. 8. 9. 928 rechts unten verklebt. 94 erste
Riickkehr zum Futterplatz. 1027 erster Tanz. 10 Schw. W,
gibt Futter ab, noch 6 Schw. W, gibt nochmals Futter ab,
noch 6 Schw. W. — 103 5 Schw. W. - 10% Kurzer Tanz,
2 Schw. W, — 10% 13 Schw. W. — 104 6 Schw. W. — Bei
der nichsten Wiederkehr abgefangen und getttet. Untere
Hilfte des rechten Auges gut verklebt (Abb. 6 rechts).

Bei diesen Bienen war kein suchendes Hevumdrehen
zu bemerken. In 37 beobachteten Ténzen wiesen 225
Schwinzelliufe genaw nach Westen, nur 4 nach anderen
Richtungen.

Die Versuche waren zum Teil unwissentlich. Aus dem
Verhalten der Tianzerinnen war fiir den Beobachter
klar zu erkennen, ob das Auge oben oder unten ver-
klebt war, auch wenn er es vorher nicht wusste. Als Er-
gebnis kann festgestellt werden, dass die Bienen die
Schwingungsrichtung des polarisierten Lichtes mit den
nach oben gerichicten Augenteilen, also unmittelbar am
blauen Himmel ablesen.

2. Versuche auf verschieden reflektierendem Untergrund

Wenn Bienen die Schwingungsrichtung des polari-
sierten Himmelslichtes nur indirekt an einem Refle-
xionsmuster des Untergrundes erkennen konnen, dann
ist die Sichtbarkeit eines solchen die Voraussetzung fiir
ihre Orientierung nach polarisiertem Licht. Dement-
sprechend haben BayLor und SmiTH (zitiert nach Kar-
MUs%?) bei ihren Bienenversuchen im Laboratorium
eine Einstellung senkrecht zur Schwingungsrichtung
nur auf schwarzem, spiegelndem Grunde beobachtet,
wihrend auf weissem Grunde keine Richtung bevorzugt
wurde. Auch Karmus® berichtet, dass die optomoto-
rischen Reaktionen seiner Insekten nur tiber dunklem
Untergrund mit starkem Reflexionsmuster deutlich
waren, wihrend sie auf hellem Grunde nur schwach
oder iiberhaupt nicht auftraten.
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Wir haben nun die Bienen auf einen Fussmarsch mit
bestimmter Kompassrichtung dressiert und dann ihre
Orientierung nach dem polarisierten Himmelslicht auf
schwarzem Untergrund mit starkem Reflexionsmuster
und auf weissem Untergrund mit dusserst schwachem
Reflexionsmuster vergleichend gepriift. Dabei ergab
sich auch die Gelegenheit, Schwinzeltinze auf weissem
Untergrund zu beobachten.

Zur Auswahl der Papiere fiir den Untergrund wurden
solche in der Dunkelkammer auf einer Tischflache von
oben mit linear polarisiertem Licht bestrahlt und von
schrig-seitlich unter verschiedenen Winkeln beobach-
tet. Ein schwarzes Glanzpapier zeigte bei Drehung der
Polarisationsfolie F {Abb. 7) sehr auffillig ein Maxi-
mum der Reflexion bei Betrachtung senkrecht zur
Schwingungsrichtung und ein Minimum nach Drehung
der Folie um 90°. Man konnte nach der Helligkeit die
Stellung der Folie richtig angeben. Bei einem weissen
Glanzpapier und bei einem weissen Mattkarton® war
mit blossem Auge eine Anderung der Helligkeit bei
Drehung der Folie nicht mit Sicherheit zu erkennen.

Um diese Unterschiede objektiv festzuhalten, wurde
die Reflexion bei verschiedener Folienstellung mit fol-
gender Anordnung gemessen {Abb. 7):

Abb. 7. Anordnung zur Messung des Reflexionsmusters der verwen-

deten Papiere. P = Papierfliche, ¥ = drehbare Polarisationsfolic,

Gr = Gradeinteilung fiir Folienstellung, R = Rohr mit S = Selen-
zelle, G = Galvanometer

88 Alle 8 Papiere bezogen von der Firma Feucht, Miinchen.
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Die Papierbogen P (Schwarzglanz, Weissglanz, Weiss-
matt) wurden auf Sperrholzplatten straff und kaitterfrei
aufgezogen und am Boden eines Zylinders, der mit schwar-
zem Samt ausgekleidet war, aufgelegt. Sie wurden von
oben aus einem dem Zylinder aufgesetzten Lampenkasten
mit einer Osramlampe (100 Watt) angestrahlt, wobei das
Licht eine Polarisationsfolie F passieren musste. Unter
verschiedenem Blickwinkel (50°, 30°, 15°) wurde unter
Drehung der Folie die Intensitit des vom Papier reflek-
tierten Lichtes mit Hilfe einer Selenzelle (SAF, Niirnberg)
gemessen. Um Streulicht abzuhalten, wurde die Selenzelle
in ein mit schwarzem Samt ausgeschlagenes Rohr ein-
gebaut, dessen vordere Offriung einen Durchmesser von
4,5 cm hatte (¢schwarzer Korper»). Dem Photoelement
war ein hochempfindliches Galvanometer (Kipp-Delft/
Holland) angeschlossen; 40 Teilstriche entsprachen etwa
~ umgerechnet auf Tageslicht — 1 Lux. Der Lichtquelle
war ein $Spannungskonstanthalter vorgeschaltet.

Die Tabelle bringt die Ergebnisse dieser Messungen.
Wiihrend bei Schwarzglanzpapier in Abhingigkeit von
der Folienstellung Helligkeitsunterschiede bis nahe an

Helligkeitsunterschiede des Reflexionsmusters bei Drehung
der Folie um 90°
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. g,
Reflektierende | Aufblick- | Stellung Gj;:f;" (90° sf; Hung
Unterlage winkel der Folie ausschlag —100%)
Schwarzglanz 50° 0° 7,23 54,24
30° 8,83 66,24
60° 12,33 92,50
90¢ 13,33 100
Weissglanz 50° 0° 84,67 96,77
3¢° 85,5 97,71
60° 86,5 08,86
90° 87,5 100
Weissmatt 50° 0° 90,0 95,74
30° 90,83 96,63
60° 92,33 98,22
90° 94 100
Schwarzglanz 30° 0° 1,13 59,47
30° 1,27 66,84
60° 1,7 89,47
90° 1,9 100
Weissglanz 30° 0° 60,33 97,31
30° 61,67 99,47
60° 61,83 99,73
90° 62 100
Weissmatt 30° 0° 67,83 96,21
30° 68,5 97,16
60° 69,67 98,82
90° 70,5 100
Schwarzglanz 15° 0° 1,17 61,58
30° 1,37 72,11
60° 1,77 93,16
90° 1.9 100
Weissglanz 15° 0° 31,17 94,94
30° 31,83 96,95
60° 32,33 98,48
90° 32,83 100
Weissmatt 15° 0° 23,07 96,13
30° 23,43 97,63
60° 23,73 08,88
90° 24 100
Jeder Wert {Galvanometerausschlag) ist das Mittel aus 3
Ablesungen. Die Unterschiede zwischen diesen waren minimal
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509, auftreten, sind diese bei Weissglanz und Weiss-
matt verschwindend klein. Somit sollte erst recht unter
freiem Himmel eine Orientierung iiber den weissen
Papieren unmdglich sein, wenn wirklich das Reflexions-
muster der entscheidende Faktor ist.

Die fiir die Messungen verwendete Osramlampe hatte
ihre maximale spektrale Strahlstirke im Gelbbereich.
Bienen nehmen auch Ultraviolett wahr {400-300 my}, ja
dieser Lichtbereich hat fiir sie die grdsste Reizwirksam-
keit#®. Wir machten deshalb Kontrollmessungen mit einer
HQV-Lampe (Osram, 125 Watt). Maxima der spektralen
Strahlstirke liegen hier bei 312, 334, 365 und 405 my;
die Selenzelle ist bis 325 myp empfindlich. Wir verwende-
ten UV-durchldssige Polarisationsfolien®. Die prozen-
tualen Helligkeitsunterschiede bei verschiedener Folien-
stellung entsprachen weitgehend jenen der Tabelle, so
dass wir von einer Wiedergabe der Werte absehen kénnen.

a) Dressur auf esnen Fussmarsch mit bestimmter Kom-
passrichtung. Wir beniitzten eine Versuchsanlage, wie
sie Jacoms-JEssEN® im Anschluss an JANDER® zur
Priifung der Orientierung von Hummeln ausgearbeitet
hatte. Die Bienen, ein Krainer-Italiener-Bastardvolk,
konnen ihren Stock (St, Abb. 8) nur durch eine verti-
kale Holzréhre verlassen und gelangen so in das Zen-
trum einer waagerechten, drehbaren Kreisplatte von
70 cm Durchmesser, wo sie mit Ausnahme des Himmels
iiber sich keine Orientierungsmoglichkeit haben. Die
Anlage ist ndmlich auf einem weiten ebenen Feld auf-
gestellt und die Sicht nach dem Horizont durch ein
doppelt gefaltetes engmaschiges Drahtgitter (G} ge-
nommen. Eine Glasscheibe (Gl) in 1 cm Abstand vom
Boden der Arena hindert die Bienen, aufzufliegen. Sie
koénnen den Raum nur durch ein am Stidrand gelegenes
Flugloch F verlassen und bei A abfliegen.

Eine numerierte Schar trigt von einem Futterplatz
65 m siidlich Zuckerwasser ein. Um auf dem Fuss-
marsch durch die Arena die Orientierung nach einer
Duftspur zu verhindern, wird die Platte alle 10 min in
eine andere Stellung gedreht. Am Rande sind insgesarnt
8 Fluglécher angebracht, die in systematischem Wech-
sel nach Stiden zu liegen kommen und dann offen sind,
wihrend die 7 anderen verschlossen gehalten werden.
Natiirlich wird die Scheibe auch vor jedem Versuch ge-
dreht. Da Duftspuren nach allen 8 Léchern fithren,
verhelfen sie nicht zur Orientierung. Uberdies wird die
Arena vor jedem Versuch mit einem frischen duftlosen
Karton ausgelegt. Die Richtung zum Ausflug, bzw. bei
heimkehrenden Bienen die Richtung zur zentralen
Stocksfinung muss nach der Sonne, oder bei abgedeck-
ter Sonme nach dem polarisierten Himmelslicht ge-
steuert werden. Wenn das polarisierte Licht durch ein
Reflexionsmuster des Untergrundes wahrgenommen
wird, sollte die Fihigkeit zur Orientierung auf weissem
Untergrund versagen. Die aus dem Stock kommenden
Bienen strebten aber auch auf Weiss bei abgedeckler
Sonne deutlich nach Siiden.

% Fiir deren Herstellung und Uberlassung danken wir der Firma
Erwin Kéisemann, optische Werkstitten, Oberaudorf am Inn.
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Da die auslaufenden Tiere durch den behinderten
Abflug stark gestort waren und immer wieder gegen die
Glasplatte stiessen, war die Streuung der Laufrichtun-
gen sehr gross. Wir wihlten daher fiir die Registrierung
der Laufe die ruhigeren keimkehrenden Bienen. Sobald
sie durch die siidliche Offnung einpassiert waren, such-
ten sie meist in einigen engen Schleifen nach Futter-
abnehmerinnen, die sie manchmal schon in der Arena
erwarteten. Wenn keine zur Stelle waren, schlugen sie
die Richtung nach Norden ein, wobei Abweichungen
nach links oder rechts immer wieder korrigiert wurden,
so dass sie in einer Schlangenlinie liefen. Protokolliert
wurde auf der Deckplatte der Punkt, wo der Weg der
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Abb. 8. Anordnung zur Dressur auf einen Fussmarsch der Bienen

mit bestimmter Kompassrichtung. Oben: St = Bienenstock, F =

Flugloch, A = Abflug ins Freie, G = Gitter, Gl = Glasplatte, J =

Isoliermasse zur Warmhaltung des Bienenstockes. Unfen: Die Dreh-
platte von oben gesehen

Abb. 9. Die Richtungsorientierung von heimkehrenden, nach Norden
strebenden Bienen in der Arena: a auf mattweissem Papier, b auf
weissem Glanzpapier, ¢ auf schwarzem Glanzpapier. Jeder Punkt
gibt die Laufrichtung eines Tieres an. WNihere Erklarung im Text
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Biene eine Bogenlinie noch vor dem Zentrum der Arena
kreuzte (Abb.9a—c). In den Abbildungen sind die
Punkte nach der Peripherie projiziert {durch Verlinge-
rung der Verbindungslinie von der Eintrittséffnung
zum Kreuzungspunkt mit der Bogenlinie). Jeder Punkt
gibt die Laufrichtung eines Tieres an. Die Richtungen
wurden an der Peripherie fiir je 5° zusammengefasst.

Man bemerkt eine gewisse Streuung, wie sie bei glei-
cher Anordnung — selbst bei frei sichtbarer Sonne —
auch in den Versuchen von JAcoBs- JESSEN mit Bienen,
Hummeln und Wespen auftrat (32, 5. 604, Abb. 5). Es
ist aber klar ersichtlich, dass die Heimkehrer auch auf
weissem Untergrund nach Norden strebten (Abb.9a,b)
und dass ihre Orientierung nicht verbessert wurde,
wenn der Bodenbelag der Arena aus schwarzem Glanz-
papier bestand (Abb. 9¢). Die Bienen haben sich also
unmittelbar nach dem polarisierten Himmelslicht orien-

tiert.

Der Beobachiter war fiir die Bienen teilweise sichtbar.
Er wechselte seine Stellung bei jedem Versuch, ohne dass
das Verhalten der Tiere dadurch beeinflusst wurde. Sie
richteten sich also nicht nach ihm,

Man konnte aber einwenden, dass sie den zentralen
Eingang geruchlich angesteuvert hitten. Die Ergebnisse
dnderten sich jedoch nicht, wenn die zentrale Stock-
sffnug dicht verschlossen war’. Auch wurden Bienen,
die bei offenem Loch wenige Zentimeter seitlich von der
Offnung in der Richtung nach Norden vorbeikamen, nicht
abgelenkt.

Man konnte schliesslich daran denken, die Bienen hat-
ten das Zentrum angesteuert, indem sie von der beider-
seitigen Begrenzung der Arena gleichen Abstand ein-
hielten. Das kann nach anderweitigen Erfahrungen iiber
die Verwertung optischer Marken nicht angenommen
werden. Vom Zentrum aus erschien das Gitter unter
einem Sehwinkel von nur etwa 11/,° (vgl. v. FriscH und
Linpavusr?). Vollig widerlegt wird die Annahme dadurch,
dass Bienen, di¢ bei ihren Suchschleifen nach dem Betre-
ten der Arena einige cm seitwérts abgekommen sind, von
da aus auch die Richtung nach Norden und nicht nach
dem Zentrum einschlugen.

b) Schwinzeltinze auf weissem Grunde. Die warme
Witterung an den Versuchstagen hatte zur Folge, dass
sich manchmal einige Stockbienen vor dem Stockein-
gang auf der Fliche der Drehscheibe aufhielten und
schon da den heimkehrenden Sammlerinnen das Futter
abnahmen. Dadurch wurden diese zu Tédnzen auf der
horizontalen Fliche veranlasst, wie es unter normalen
Verhilinissen an heissen Tagen auf dem horizontalen
Anflugbrettchen eines Bienenstockes vorkommt. Zu
ihrer Orientierung stand den Bienen nur der blaue
Himmel oder ein Reflexionsmuster auf dem Tanzboden
~ wenn ein solches vorhanden war — zur Verfilgung, Die
Sonne war bei allen Beobachtungen so abgeschirmt,
dass die ganze Drehscheibe im Schatten lag. Die Tinze-
rinnen konnten die Bodenfliche sehen, was unter nor-
malen Umstdnden auf einer vollbesetzten Wabe nicht
zutrifft; denn in der Arena befanden sich stets nur
wenige Stockbienen, und wihrend einige der Ténzerin
nachliefen, war vor ihr und in seitlicher Richtung das
Blickfeld frei.
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Es konnten auf dem mattweissen Untergrund 9
Ténze mit rund 100 Schwinzelliufen und auf dem
weissen Glanzpapier 4 Tinze mit 22 Schwinzelldufen,
die ausnahmslos vichitg orientiert waren und genaun nach
Stiden wiesen, beobachtet werden. Versuche auf dem
schwarzen Glanzpapier waren wegen der vorgeschrit-
tenen Jahreszeit und eintretender Kélte nicht mehr
méglich. Sie waren auch unnétig, denn sie hitten ja
nur zeigen sollen, ob die Orientierung auf schwarzem
Glanzpapier verbessert wird. Die Ténze waren aber
auf dem weissen Grund so exakt, dass eine Verbesse-
rung gar nicht moéglich gewesen wire.

Wir haben bei den Versuchen unter freiem Himmel
die Papiere verwendet, deren Reflexionsmuster wir in
der Dunkelkammer unter giinstigsten Bedingungen
gepriift hatten, Es fragt sich, ob unter den Verhilinissen
des Freilandversuches Reflexionsmuster tiberhaupt er-
kennbar sind und ob sie zur Schwingungsrichtung des
polarisierten Himmelslichtes in klarer Beziehung ste-
hen. Um dies zu erfahren, stellten wir im Mirz 1960,
als die Sonnenhohe dhnlich war wie bei den herbst-
lichen Versuchen, den Drehtisch nochmals auf dem
Versuchsfeld auf und priiften die Helligkeitsverteilung
auf der Arena mit der Selenzelle. Dabei stellte sich
heraus, dass durch die Abschattung des direkten Son-
nenlichtes, wie sie stets dann vorgenommen wurde,
wenn die Liufe oder Tinze der Bienen zu beobachten
waren, ferner durch die oftmals geiéinderte Stellung des
Beobachters neben der Arena und durch das ge-
legentliche Auftreten und Wandern einzelner Hauf-
wolken eine stindig wechselnde Helligkeitsverterlung auf
der Arena bewirki wurde, welche — auch auf dem schwar-
zen Glanzpapier — ein vom polarisierten Himmelslicht
abhingiges Reflexionsmuster tn ungeordneter Weise bel
weitem iibertraf. Wirden die Bienen die Schwingungs-
richtung des polarisierten Himmelslichtes an einem
Helligkeitsmuster des Untergrundes ablesen, so hitten
bei unseren Versuchen vielfache Stérungen in ihrer
Orientierung auftreten miissen. Das war nicht der Fall.
Somit ist es villig ausgeschlossen, dass sie bei ithren ge-
2ielten Fussmdrschen und bei ihren exakien Tdnzen die
Himmelsrichtung an einem Reflexionsmuster erkannt
hiitten.

Wir sind der Meinung, dass die Fahigkeit zur Ana-
lyse des polarisierten Lichtes kein Privileg der Bienen-
augen ist, sondern auch den Augen anderer Arthro-
poden in weitester Verbreitung zukommt. Dafiir spricht,
dass eine menotaktische Orientierung nach dem polari-
sierten Himmelslicht unter natiirlichen Freilandbedin-
gungen bei verschiedenen, im System weit voneinander
entfernten Vertretern der Gliederfiisser erwiesen ist.

7 Bei 6 Versuchen mit 50 registrierten Liufen war der zentrale
Zugang zum Stock offen, bei 6 anderen Versuchen mit 48 registrierten
Laufen verschlossen.
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Summary

I, Dancing bees indicate to their hive-mates the direc-
tion towards a goal by tail-wagging dances. In dancing,
they orient themselves according to the position of the
sun in the sky or, when the sun is covered, according to
the polarized light visible in the sky. A small spot of blue
sky suffices for the bee to be able to indicate the direction
correctly. Experiments with polaroid have proved that
it is the direction of vibration of the polarized light which
is the determining factor in this case. Polarized light can
also be used as a substitute for the missing sun during
their free flight through the landscape.

Orientation by means of polarized light has also been
found to exist in many other Arthropods. Certain species
of insects, custaceans and even spiders are able, with the
help of their memories, to maintain any angle with the
direction of vibration of polarized light, just as bees are
(Menotaxis), while others again, from the outset, will
orient themselves so as to form a definite fairly constant
angle — usually a right angle —with the plane of vibration
{Tropotaxis).

I1. Electrophysiological, polarization-optical, and elec-
tron-microscopical studies have indicated unanimously
that polarized light is analyzed within the compound
eyes of insects, in the rhabdomeres of the visualcells {radial
analyzers Fig, 2).

III. Several views contradictory to this have been put
forward:

1. The analyzer is situated within the dioptric apparatus.
- This assumption has been proved wrong for insects,
their optical system having been more closely investi-
gated. It appears to be improbable for other Arthropods
as well — having no foundation whatsoever.,

2. The reactions of bees are not based on direct analysis
of the plane of polarisation, but on their recognition of the
pattern of brightness produced by it in the surroundings
or on the substratum, as a secondary effect. — Such an
assumption, however, cannot explain the orientation of
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bees according to the polarization of the sky’s light, for
under natural conditions, the prerequisites for the pro-
duction of clear reflection patterns are not met. And even
if such a reflection pattern should once be produced, the
dancing bees would be unable to recognize it, since dancing
in the throng of their companions they can have no view
of the background.

IV. Since the assumption of an indirect recognition of
the plane of polarization has nevertheless found some
acceptance, we have checked it by performing some new
experiments,

1. It is clear that for a direct analysis of the polarized
sky’s light during the dance on a horizontal comb, the
upper parts of the eyes would be needed, while, on the
other hand, the lower parts of the eyes would be essential
for the recognition of a reflection pattern. Now, whenever
a sector of the upper eye has been masked, the orientation
of the dances was heavily impaired (Fig. 5), whereas even
extensive masking of the lower part of the eye did not
impair orientation at all (Fig. 6).

2. When bees are forced to walk, they can be trained
to walk in a certain direction of the compass. Although
their only means of orientation was polarized sky’s light,
their orientation was just as good on a white substratum
(which even under the most favourable conditions does
not give a clear reflection pattern) as on a black, glossy
substratum (which gives a very obvious reflection pattern
under favourable conditions), Fig. 9. On a white substra-
tum, many dances could be observed: all, without excep-
tion, were correctly oriented.

3, Under the natural conditions prevailing in the ex-
periments performed in the open, the reflection pattern
of the polarized sky’s light was obliterated or altered by
secondary influences exerted by the surroundings (shad-
ing, position of the observer, cloud formation), without
the orientation of the bees being in the least impaired.

Thus it has been proved that, in our experiments, the
bees oriented themselves through a direct analysis of the
blue sky’s light, and not according to a reflection pattern.
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A New Synthesis of 3-Substituted Chromanones

In the course of our researches into the chromone group,
we have examined some possibilities of synthesis offered
by the fundamental intermediates of this class of com-
pounds, i.e. the o-hydroxyarylalkylketones.

We showed recently?® that the Marasse modification of
the Kolbe-Schmitt synthe‘s152 when applied to o-hydroxy-
arylalkylketones, gives rise to the corresponding benzo-
tetronic acids. We have now found that from the reaction
between formaldehyde and an o-hydroxyarylalkylketone
it is possible to obtain a 3-substituted chromanone. For
instance, the sodium salt of o-hydroxypropiophenone, in
agueous medium, at 50°C, reacts with an equivalent
quantity of formaldehyde with separation, after some time,
of an oleous layer, consisting of the 3-methylchromanone.

The reaction probably runs through a g-ketoalcohol
formed by the electrophilic attack of formaldehyde on the
a-carbon of the carbonyl group, followed by cyclodehydra-

tation: (“)
( j\ \CH rCHy j” \CH CH, ij/ j—CHa
\OH(,HZOH SN0

This course recalls that postulated by RecHer and
MOULLER? for the synthesis of the flavanone, starting from

1 P. Da Re and E. Sanpri, Ber. deutsch. chem. Ges. 93 (1960),
in press.

2 A. S. Linpsey and H, Jeskey, Chem. Rev. 57, 583 (1957).

3 L. Rercuec and K. MOLLER, Ber, deutsch, chem, Ges. 74, 1741
(1941).



