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Das Leben der Bienen ist ein Zauberbrunnen.
Je mehr man aus ihm schopft, desto reichlicher fliel3t er.

Karl von Frisch
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Motivation

Vorangegangene Arbeiten haben gezeigt, dass Insekten Schwarzweilmuster gemal eines Template-
Matching-Mechanismusses bewerten kénnen. Sie sind jedoch auch in der Lage einzelne hervorstechen-
de Merkmale von Mustern als Parameter zu extrahieren und Muster auf diese Weise zu identifizieren
bzw. zu generalisieren. Das Ziel der vorliegenden Arbeit war es, klare Evidenz fur oder gegen die Aus-
wertung von Schwarzweilmustern durch Bienen mit Hilfe von Template-Matching-Mechanismen anstelle
der Extraktion geeigneter Parameter zu finden. Dazu wurden Bienen mit geeigneten Dressurparadigmen
trainiert, die die Anwendung beider Musterauswertungsmechanismen erméglichten. Anschlielend wur-
den die Tiere in Testsituationen mit Mustern konfrontiert, die nur jeweils einen der Mechanismen zur
Ahnlichkeitsbewertung mit dem belohnten Muster zulieRen. Das Praferenz der Bienen fiir die einzelnen
Muster erlaubte dann Rickschlisse auf den von den Bienen bevorzugten Bewertungsmechanismus.

Im Rahmen der Arbeit wurden die von den Bienen bei den verwendeten Dressurparadigmen am starks-
ten bewerteten Mustereigenschaften identifiziert. Dazu wurde das Entscheidungsverhalten der Tiere in
geeigneten Differenztests ausgewertet. Um Rickschlisse auf die Ursache der Auswahl bewerteter
Mustereigenschaften zu erhalten, wurde das Flugverhalten der Bienen vor bestimmten Testmustern
dokumentiert und die Videoaufnahmen mit Hilfe einer Einzelbildanalyse ausgewertet. Die sich daraus
ergebenden Aufenthaltshaufigkeiten der Bienen vor den verschiedenen Musterbereichen und das Anflug-
verhalten der Tiere auf die Muster wurde auf Hinweise fur die Nutzung des Flugverhaltens als Bewer-
tungsgrundlage zur Musterdiskriminierung untersucht.

Ruckschlisse darauf, wie detailliert die Musterbewertung der Bienen tatsachlich war, ergaben Versuchs-
reihen mit Schwarzweillmustern, deren Musterinformation durch Fourier-Filterung gezielt abgewandelt
und beschnitten wurde. Diese Versuche ermdglichten die Feststellung des geringsten notwendigen
Musterinformationsgehalts der bewerteten Muster. Die Herangehensweise erlaubte eine neuartige Be-
schreibung der Unschérfe des visuellen Systems der Insekten.

Die erhaltenen Ergebnisse wurden vor dem Hintergrund eines dkonomischen Entscheidungsmodells flr
menschliches Verhalten, den Frugalheuristiken, diskutiert. Ausgewahlte frugale Heuristiken wurden auf
ihre Vorhersagekraft fir das Wahlverhalten der Bienen bei der Musterbewertung hin Gberpruift.



1 Einleitung

11 Objekterkennung von Insekten

Seit den ersten Untersuchungen des Verhaltens von Honigbienen (Frisch 1915; Opfinger 1931; Hertz
1933; Zerrahn 1934) bestand ein groles Interesse an den grundlegenden Mechanismen, die Bienen
befahigen, variable Futterquellen wie Bliten wiederzufinden. Bllten besitzen viele Eigenschaften, die sich
blitenbesuchende Insekten einpragen kénnen. Dazu gehdren neben Farbe und Duft auch die auliere
Gestalt und Muster, die durch Saftmale entstehen. Es wurde eine grof3e Anzahl an Studien durchgefuhrt,
die der Frage nachgingen, wie Bienen Bliten wahrnehmen und deren Standorte wiederfinden kénnen
(Cruse 1972b; Anderson 1977c; Wehner 1981; Gould 1990; Collett 1994; Lehrer 1994, Srinivasan 1994;
Erber, Kierzek et al. 1998; Ronacher 1998). Die hohe Lernfahigkeit der Bienen fir sehr unterschiedliche
Reizqualitaten lie3 Bienen zu Modelltieren zur Untersuchung der Lernvorgdnge von Insekten werden
(Menzel 1983; Menzel, Hammer et al. 1995). Das Interesse richtete sich dabei unter anderem auf die
Grundlagen des Insektenlernens und der Musterbewertung (Erber 1975; 1981; Greggers & Menzel 1993;
Heisenberg 1995; Erber 1999; Menzel & Giurfa 1999; Menzel & Miiller 2001; Collett & Collett 2002).
Muster kdnnen bei der Musterbewertung einerseits abstrakte Bliiten sein oder zur Orientierung der Insek-
ten im Raum dienen. Auch die Fahigkeiten und Beschrankungen des visuellen Systems von Insekten
wurden untersucht (Menzel & Backhaus 1989; Giurfa, Nunez et al. 1995; Giurfa & Vorbyev 1998; Lehrer
1998; Giurfa, Zaccardi et al. 1999; Hempel de Ibarra, Giurfa et al. 2001). Einige Erkenntnisse dieser
Forschungen lieRen sich inzwischen erfolgreich verwenden, um die Steuerung selbststdndig navigieren-
der Maschinen zu optimieren (Méller, Maris et al. 1999, Srinivasan, Chahl et al. 1999; Thakoor, Chahl et
al. 2002; Barrows, Chahl et al. 2003; Chahl, Thakoor et al. 2003).

Honigbienen besitzen als staatenbildende Insekten eine Reihe von Anpassungen, die bei diesen Versu-
chen ausgenutzt werden kdnnen. So erzeugt das Bienenvolk Sammlerinnen, die Uber den eigenen Be-
darf hinaus fiir die Brut und zur Uberwinterung des gesamten Volkes Vorrate im Bienenstock anlegen
(Frisch 1965; 1993; Seeley 1997), und dabei motivierbarer sind als solitére Insekten, die nur fur sich
selbst und ihre direkten Nachkommen Futter suchen. Die experimentelle Belohnung in Form von Futter
sattigt aus diesem Grund die Bienen nicht so schnell ab und die Tiere kehren auch nach tagelanger
Sammeltatigkeit sehr schnell und haufig wieder zur Futterquelle zuriick, um weitere Nahrung aufzuneh-
men. In der Natur sind Bliten die Hauptfutterquellen der Bienen. Bliiten werden von den Pflanzen zu-
meist in grofler Menge und zeitgleich ausgebildet, um die gegenseitige Befruchtung der Pflanzen zu
gewabhrleisten. Der passive Transport der Pollen von einer Pflanze zur anderen durch blitenbesuchende
Insekten erhoht dabei den Bestaubungserfolg erheblich. So passten sich die Pflanzen durch Koevolution
an diese tierischen Bestauber an, indem sie zum Beispiel den Bienen zur Befruchtungszeit, wenn viele
Pollen gebildet werden, eine besonders reichliche Nektarquelle bieten (Czihak, Langer et al. 1984; Sitte,
Ziegler et al. 1991; Dafni & Kevan 1996). Bienen passten sich daran an, indem sie solche besonders
ergiebigen Trachten bevorzugt absammelten. Eine Blitensorte kann von den Bienen also als ergiebige
Quelle identifiziert werden, zum Beispiel durch den Vergleich des Zuckergehalts des Nektars (Seeley
1997; Scheiner, Erber et al. 1999), und wird dann immer wieder angeflogen, um die vorhandene Tracht
moglichst effizient und 6konomisch auszunutzen (BlUtenstetigkeit). Dieses Verhalten setzt eine beson-
ders gute und auf das Zielobjekt ausgerichtete Wahrnehmung von Blitenformen und Blitenstandorten
voraus, eine sehr grof3e Lernfahigkeit und die Fahigkeit, diese gelernten Merkmale schnell abrufbar zu
speichern und und wiederzuerkennen. Da Pflanzen sowohl ortsgebunden sind, wie auch haufig tages-
zeitabhangig blihen, entwickelte sich bei den Bienen darliber hinaus noch eine Form der Orts- und
Zeitstetigkeit. Bienen suchen im Verlauf eines Tages verschiedene Orte immer zu den Zeitpunkten auf-
suchen, wenn die dort blihenden Pflanzen die jeweils héchste Nektarergiebigkeit aufweisen (Frisch
1965; Seeley 1997; Dreller, Page Jr et al. 1999).

Bienen sind in der Regel am Ende ihrer Lebensspanne fir etwa zwei Wochen Sammlerinnen (Frisch
1993; Seeley 1997). Die Bluhzeit von Futterpflanzen kann jedoch deutlich kirzer als diese Lebensphase
als Sammlerin sein. Bienen missen sich zur Wiederauffindung verschiedener hintereinander oder parallel
blihender Pflanzen also nicht nur die Information zur Identifikation einer, sondern mehrerer Futterquellen
bzw. Bliten einpragen kdnnen. Zur Wiedererkennung von Bliten nutzen Bienen sowohl olfaktorische
Informationen, wie den Blutenduft (Kriston 1973; Deisig, Lachnit et al. 2001; Sandoz, Pham-Delégue et
al. 2001), wie auch visuelle Informationen wie Farbe (Mazochin-Porshnjakov 1966; Grossmann 1970;
Menzel 1990; Giurfa, Nunez et al. 1995, Giurfa, Zaccardi et al. 1999) und Muster der Bliten (Schnetter
1972; Wehner 1974; Anderson 1977c; Gould 1985; Ronacher 1992b; Srinivasan 1994; Lehrer 1999b).
Sie kdnnen je nach Aufgabe das farbensehende wie das farbenblinde Sehsystem parallel nutzen
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(Srinivasan & Lehrer 1988, Hempel de Ibarra, Giurfa et al. 2001; 2002). Es wird auch diskutiert, dass
Bienen Bliten Uber die Antennen mit dem Tastsinn identifizieren kénnen (Kevan & Lane 1985), das
Erlernen und Erkennen von Oberflachenstrukturen (Erber, Kierzek et al. 1998) besitzt auf jeden Fall
grolRe Bedeutung fir das soziale Leben im dunklen Bienenstock.

An die Objekterkennung von Insekten werden verschiedene Anforderungen gestellt. Das visuelle System
beispielsweise muss die Orientierung zwischen verschiedenen Orten gewahrleisten. Diese Aufgabe kann
das Wiederauffinden bestimmter Orte, wie zum Beispiel angelegter Gelege, des Nestes bzw. Stockes,
oder bestimmter Futterquellen sein (Franck 1985; Gewecke 1995). Dabei orientieren sich die Bienen zum
einen durch Rezeptoren fir polarisiertes Licht nach dem Stand der Sonne im Verhaltnis zum Bienenstock
(Frisch 1965; Wehner 1981). Diese Richtungsinformation kann, neben der Gute und Art der Tracht bzw.
der ungefahren Entfernung zum Stock, Uber Bienentanze an die lbrigen Sammlerinnen im Stock kom-
muniziert werden. Nach 6konomischen Erwagungen entscheiden dann diese daraufhin die Tracht eben-
falls aufzusuchen (Frisch 1965; Seeley 1997; Waddington, Nelson et al. 1998; Seeley, Mikheyev et al.
2000). Den zurickgelegten Weg zwischen Nest und Futterstelle missen die Insekten individuell lernen
(Collett, Dillmann et al. 1992, Schmidt, Collett et al. 1992; Gewecke 1995; Collett, Collett et al. 1998;
Wohlgemuth, Ronacher et al. 2001; 2002) und die aufzusuchenden Zielorte selbst identifizieren. Diese
Lernleistung kann mit einer Einprdgung des Sonnenstands am Himmel gekoppelt sein (Akesson & Weh-
ner 2002), oder Bienen erzeugen aus vorangegangenen Erfahrungen eine mentale Landkarte, durch die
sie in der Lage sind, weitgehend unabhangig zu navigieren (Menzel 1995, Menzel, Geiger et al. 1998).
Haufig verlauft das individuelle Routenlernen aber Uber die Wiedererkennung von Landmarken. Das
Verhaltnis des Aussehens der Landmarken, ihres Abstands und ihrer GroRRe relativ zum Zielort wird
gespeichert bzw. abgerufen, um das Ziel wieder zu finden (Cartwright & Collett 1983; Cheng, Collett et al.
1987; Collett 1992; Collett, Dillmann et al. 1992; Lehrer & Collett 1994; Srinivasan 1998). Landmarken
kénnen als Orientierungshilfen bestimmte Zielorte identifizieren oder Richtungen festlegen, die vor Objek-
ten eingeschlagen werden mussen. Es ist moglich, dass Landmarken nur Markierungen fur Abschnitte
auf einem langeren Weg bzw. Fixpunkte auf einer neuronalen Karte sind (Collett, Fry et al. 1993; Menzel,
Geiger et al. 1998; Fry 1999; Bisch-Knaden & Wehner 2001; Collett, Harland et al. 2002; Fry & Wehner
2002; Graham & Collett 2002, Graham, Fauria et al. 2003). Der Weg zwischen einzelnen Landmarken
wird vermutlich neben der Richtung auch durch die Weglange zwischen Landmarken kodiert. So kénnen
zum Beispiel fliegende Insekten aus dem Verhaltnis des optischen Flusses zu ihrer eigenen Geschwin-
digkeit Entfernungen abschatzen (Srinivasan 1992; Collett, Baron et al. 1996; Esch & Burns 1996; Srini-
vasan, Zhang et al. 1996).

Landmarken mussen aber, um als Wegmarken dienen zu kdnnen, zu irgend einer Zeit wahrend der
individuellen Orientierung der Bienen wiedererkannt, das heif3t als visuelles Objekt identifiziert werden.
Diese Identifikation von Landmarken wird im Folgenden Landmarkenerkennung genannt. Dazu missen
sie zunachst in Form eines Musters gelernt werden, die Information Uber das Aussehen der Landmarke
gespeichert und dann die gespeicherte Information mit dem spéater prasentierten Bild verglichen werden
(Wehner 1981; Collett 1996; Judd & Collett 1996; Collett, Fauria et al. 1997; Méller, Lambrinos et al.
1999; Collett & Collett 2002).

Noch aufwendiger wird die Wahrnehmung und Speicherung von Objekten, wenn nicht nur Position,
Grofle und grobe Form von Landmarken gelernt werden missen, sondern das visuelle System noch
verschiedene Objekte voneinander unterscheiden und eine Entscheidung tber die Ahnlichkeit zu einem
gelernten Muster treffen muss. Eine solche Mustererkennung ist zum Beispiel bei der Identifizierung
zweier nebeneinander wachsender unterschiedlicher Bliten der Fall. Hier missen Bienen, abgesehen
von einer Bewertung des Duftes und der Farben, visuelle Muster wiedererkennen, einordnen und mit
abgespeicherten Mustern vergleichen. Die Aufgaben der Landmarkenerkennung und der Mustererken-
nung fur das visuelle System scheinen sich dabei so stark zu unterscheiden, dass Informationen aus der
Landmarkenerkennung nicht auf die Mustererkennung Ubertragen werden kdnnen und umgekehrt.
Landmarkenerkennung und Musterbewertung wurden daher als vollig getrennte Gedachtnissysteme
beschrieben (Gould 1988b). Einzelne Ausnahmen stellten Versuche dar, bei denen vermittelnde Objekt-
prasentationen gefunden wurden, zum Beispiel die Annaherung an das Zielmuster durch einen gemuster-
ten Zylinder oder die Prasentation sehr groRer Muster (Horridge 1996b).



1.2 Musterdiskriminierung durch Insekten

Es existiert eine gro3e Anzahl von Studien, die untersuchen, welche Verarbeitungsprozesse es den
Insekten ermdglichen, visuelle Muster (unabhangig ob Landmarken oder andere Muster) zu erkennen
und einzuordnen (Wehner 1981; Srinivasan 1994, Ronacher 1998). Aus diesen Untersuchungen haben
sich zwei Hauptvorstellungen herausgebildet: die Hypothese der Parameter-Extraktion, die davon aus-
geht, dass Bienen die hervorstechendsten Merkmale eines Objekts wahrnehmen und Wiedererkennung
aus dem Vergleich der Merkmale des bewerteten Objekts mit den gespeicherten Merkmalen des gelern-
ten Objekts begriinden. Dabei sind Mustereigenschaften wie Groflie, Kontrast, Farbe, die Orientierung
von Kanten oder Ecken, Strukturiertheit, Musterschwerpunkte, Symmetrie oder dhnliche Merkmale der
belohnten Muster denkbar. Die Auswahl der gelernten Eigenschaften wird dabei der jeweiligen Aufgabe
angepasst (Hertz 1935c; Schnetter 1968; Anderson 1977c; Ronacher 1979a; Hateren, Srinivasan et al.
1990; Ronacher 1992b; Srinivasan 1994; Giger & Srinivasan 1995; Giurfa, Eichmann et al. 1996, Rona-
cher 1998; Ernst & Heisenberg 1999; Giurfa, Dafni et al. 1999, Lehrer 1999b).

Auf der anderen Seite ist flir eine Mustererkennung die Speicherung einer neuronalen Schablone des
Objektes denkbar, das heif3t eines die retinotopen Ortsbezlige erhaltenden Templates (Retinotopie). Die
Mustererkennung beruht dann auf dem Vergleich des aktuellen Musterabbilds mit dem gespeicherten
retinotopen Template. Bei einem pixelbasierten Template-Matching-Mechanismus entscheidet das Maf}
der Uberlappungsflache zwischen dem bewerteten Muster und dem retinotop gespeicherten Muster (iber
die Ahnlichkeit der beiden Objekte. Die retinotope Template-Matching-Hypothese wurde zuerst von
Wehner und Cruse prasentiert (Wehner & Lindauer 1967; Wehner 1969; Cruse 1972a; Wehner 1972;
Cruse 1974) und spater von Gould als eidetic template-Hypothese wieder aufgegriffen (Gould 1985;
1986; 1988a; Gould & Towne 1988; Gould 1990). Sie wurde in anschlieRenden Studien immer wieder
diskutiert (Dill, Wolf et al. 1993; Dill & Heisenberg 1995; Heisenberg 1995; Cheng 1999b), haufig vor dem
Hintergrund, wie sich der als weniger komplex betrachtete Template-Matching-Mechanismus zu Gunsten
der verarbeitungsaufwendigeren Parameterextraktion in Versuchsparadigmen ausschliefen I|&sst
(Srinivasan 1994, Lehrer 1997).

Unklar bleibt bisher, in welchen Situationen welche Art der Verarbeitung bei Bienen tatsachlich den
Vorrang hat, und ob beide Auswertemechanismen nebeneinander parallel eingesetzt werden kdnnen.
Offen ist ebenfalls, welcher Auswertemechanismus bei einem parallelen Einsatz die grélkere Aussage-
kraft besitzt.

Die Parameter-Extraktions-Hypothese und die Template-Matching-Hypothese unterscheiden sich am
Wesentlichsten im angenommenen Aufwand der Verarbeitung der visuellen Information bzw. bei der
Speicherung der Musterinformation im Zentralen Nervensystem der Insekten. Darliber hinaus erlaubt die
Parameter-Extraktions-Hypothese Invarianz-Mechanismen, die in dieser Weise beim Vergleich von
gespeicherten Templates nicht erwartet werden kdnnen. Daraus lassen sich zwei Grunduberlegungen fir
die Template-Matching-Hypothese ableiten: Zum einen sollte der Mustervergleich mit Hilfe eines Templa-
te-Matching-Mechanismus Bienen nur in geringem Umfang befahigen, gelernte Muster gegenuber rotier-
ten, verschobenen oder in der GréRe veranderten Mustern zu generalisieren. Generalisation bezeichnet
die Auswahl eines bisher unbekannten oder abgewandelten Musters auf Grund eines gemeinsamen
Merkmals mit dem gelernten Muster. Da solchermalien abgewandelte Muster in der Regel keine identi-
schen retinotopen Abbilder des gelernten Musters erzeugen, sollten diese Muster gemal eines retinoto-
pen Template-Matchings nicht praferiert werden. Template-Matching-Mechanismen erlauben somit keine
GroéRenkonstanz bzw. Rotationsinvarianz. Zum anderen misste die Ahnlichkeit von Mustern vor allem
aus dem Uberlappungsgrad, der durch Vergleich retinotoper pixelbasierter Templates des prasentierten
mit dem gelernten Muster ausgewertet wird, vorhersagen lassen und nicht allein aus dem Vergleich
anderer hervorstechender Mustereigenschaften. Diese Voraussagen werden tatsachlich bei Experimen-
ten zur Mustererkennung mit fixierten Taufliegen (Drosophila melanogaster) erfillt. Die Fliegen erkannten
ein zuvor erlerntes Muster nicht wieder, wenn dieses geringfiigig vertikal verschoben wurde (Dill, Wolf et
al. 1993). Die Wiedererkennung konnte durch den Uberlappungsgrad des Musters mit dem erlernten
Muster vorhergesagt werden, was stark auf einen Template-Mechanismus bei der Musterbewertung von
Taufliegen hindeutete (Dill & Heisenberg 1995; Heisenberg 1995). Die Wahl dieses Mustererkennungs-
mechanismusses lasst sich allerdings auch auf die spezifische Trainingssituation der fixierten Tiere im
Flugsimulator zurlickfiihren, da Fixierung des Musters als wesentliche Voraussetzung fiir ein erfolgrei-
ches Template-Matching angesehen wird (Wehner & Lindauer 1966). Andererseits liel} sich die Parame-
ter-Extraktion aber nie vollig auszuschlielen (Heisenberg 1995). Tatsachlich zeigten spatere Experi-
mente mit fixierten Fliegen, dass diese auch in einem Flugsimulator in der Lage sind, zusatzlich ein
parametrisches Mustermerkmal, die Position des Musterschwerpunkts (center of gravity) zu extrahieren
und zu bewerten (Ernst & Heisenberg 1999). Umgekehrt lieBen sich die Generalisierungsleistungen der
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Bienen auch mit Hilfe eines Template-Matching-Mechanismus erklaren (Ronacher & Duft 1996). Es gibt
also Hinweise darauf, dass Bienen grundsatzlich zu beiden Verarbeitungsweisen in der Lage sind und
beide Verarbeitungsmechanismen parallel und in Abhangigkeit von der Aufgabe angewendet werden.

1.3 Fragestellungen dieser Arbeit

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurde untersucht, in welchen Situationen frei fliegende Bienen
Template-Matching-Mechanismen bzw. Parameter-Extraktion einsetzen. Ziel war bei einer Versuchsan-
ordnung, die den Bienen beide Auswertemoglichkeiten offen liel3, Hinweise dafiir zu finden, inwieweit
Bienen die Mustererkennung durch Template-Matching-Mechanismen realisieren, oder Mustereigen-
schaften parametrisch extrahieren und vergleichen. Eine interessante Frage dabei ist, ob Template-
Matching-Mechanismen Parameterauswertungen zum Teil oder vollstandig ersetzen kénnen. Von Inte-
resse war auch, welchen der beiden Mechanismen die Bienen in kritischen Testsituationen bevorzugen,
in denen die Musterwahl sowohl gemaf des einen oder anderen Mechanismusses moéglich war.

Die Tiere wurden dafiir mit schwarzweilen Mustern dressiert, denen sie sich frei nahern konnten. Da-
durch war es den Tieren moglich, Muster entweder als retinotope Abbilder zu lernen und diese Schablo-
nen durch Template-Matching mit neuen Testmustern zu vergleichen, oder die zu lernenden Muster
durch Parameterextraktion in einzelne bzw. mehrere Mustermerkmale (Musterdetails oder grobe Muster-
merkmale) zu zerlegen, diese Merkmale zu lernen und mit prasentierten Testmustern zu vergleichen.
Durch geeignete Musterauswahl in Diskrimininationstests wurden Konkurrenzsituationen erzeugt, in
denen Bienen zwischen Mustern mit Ubereinstimmendem Flacheniberlappungsgrad und Mustern mit
identischen Musterparametern mit dem belohnten Muster unterscheiden mussten. Das belohnte Dres-
surmuster wird im Folgenden mit TR+ bezeichnet, das unbelohnte Muster entsprechend mit TR- abge-
kirzt. Das Wahlverhalten der Tiere erlaubte Rickschllisse auf das gelernte und bevorzugte Bewertungs-
schema.

Da gezeigt werden konnte, dass Bienen bei den verwendeten Dressurparadigmen bevorzugt Musterpa-
rameter extrahierten und zur Mustererkennung heranzogen, war ein weiteres Ziel der Arbeit herauszu-
arbeiten, welche Musterparameter Bienen besonders gut wahrnahmen und von welchen Umstanden die
Wahrnehmung und Auswahl der betreffenden Parameter abhingen. Parameter konnen zum Beispiel
durch das Dressurdesign gezielt beeinflusst werden oder als Folge einer natlrlichen Hierarchie der
Wahrnehmung besonders geeignet zur Musterdiskriminierung sein (most salient cues) (Hertz 1933;
Anderson 1972; Lehrer 1994; 1998). Unterschiedliche Wichtung der Musterparameter kdnnte jedoch
auch Folge eines angepassten Flugverhaltens sein und bestimmte Parameter kdnnten bevorzugt ausge-
wertet werden, indem die bewerteten Musterbereiche gezielt angeflogen werden. Die Grundannahme ist,
dass das Flugverhalten unterschiedlich zum Informationsgewinn eingesetzt werden kann und die Wahr-
nehmung der Futterquelle durch die verschiedenen Flugmandver (zum Beispiel Schweben, Skannen,
Fixieren, etc.) beeinflusst wird. Dafiir lassen sich in der Literatur viele Hinweise finden (Anderson 1977a;
Lehrer, Wehner et al. 1985; Lehrer, Srinivasan et al. 1988; Osorio, Srinivasan et al. 1990; Lehrer 1991b;
Srinivasan, Lehrer et al. 1991; Lehrer & Collett 1994, Collett 1995; Lehrer 1996; Zeil 1997; Voss & Zeil
1998). So kann z. B. der Flug- bzw. Bewertungsabstand vor den Mustern durch den dadurch beeinfluss-
ten Sehwinkel einen groRRen Einfluss auf die Musterbewertung haben (Giurfa, Vorobyev et al. 1996;
Horridge 1996a; Giurfa & Vorbyev 1998). Die Untersuchungen gingen davon aus, dass die Bienen in den
hier vorgestellten Versuchen prinzipiell in der Lage waren ihr Flugverhalten aktiv zur verbesserten Wahr-
nehmung der Muster zu nutzen, indem sie es zur Perzeption geeigneter Mustereigenschaften einsetzten.
Ruckschlisse auf zu Grunde liegende Wahrnehmungsmechanismen lieferte dabei eine Videodokumenta-
tion und Einzelbild-Analyse des Flugverhaltens wahrend der Testphasen.

Einen weiteren Bereich der vorliegenden Arbeit stellte die Untersuchung der Abbildungsscharfe bewerte-
ter Muster dar. Die Abhangigkeit der Entscheidungen von Bienen vom Musterabstand deutet darauf hin,
dass die Abbildungsscharfe bzw. die Wahrnehmungsscharfe der Muster im Zentralen Nervensystem der
Insekten eine Rolle spielt (Gould 1985; Horridge 1996a; Giurfa & Vorbyev 1998). Die Sehscharfe der
Bienen ist von der Gréflke und Anordnung der Rezeptoren im Komplexauge abhangig und liegt im Seh-
winkelbereich von etwa 1° bis 18°. Grinrezeptoren, die gleichzeitig fur das Bewegungssehen zustandig
sind, besitzen dabei die scharfste Aufldsung mit ca. 5° - 10°. Die Auflésung farbiger Muster ist insgesamt
deutlich geringer als die unfarbiger Muster (Zerrahn 1934; Gould 1988a; Gould & Towne 1988; Giurfa,
Zaccardi et al. 1999; Hempel de Ibarra, Giurfa et al. 2001; 2002). Auch die Aufgabe des visuellen Sys-
tems hat Einfluss auf die Wahrnehmungsschéarfe. So findet Gould Unterschiede zwischen der Abbil-

5



dungsscharfe der retinotopen Landmarkenerkennung (Untergrenze: 8° - 10° Sehwinkel) und der Muster-
bewertung (Untergrenze: 3° Sehwinkel). Allerdings sind diese Daten nicht konsistent, da bei den Versu-
chen von Gould die Auflésung piktoraler Abbildungen erst ab 10° Sehwinkel gelang (Gould 1986; 1988b).

Vor diesem Hintergrund ist von besonderem Interesse, welche Bildinformationen Bienen unbedingt be-
notigen, um das belohnte Muster (TR+) wiederzuerkennen. Diese Fragestellung wurde mit Hilfe Fourier-
gefilterter Musterabbilder bearbeitet. Die Fourier-Analyse stellt eine Moglichkeit dar, Musterstrukturinfor-
mationen gezielt zu beeinflussen und durch Erzeugung von bandpassgefilterten Abbildungen nur be-
stimmte Frequenzbereiche der Musterinformation eines Originalbilds abzubilden. Fourier-Filterung wird in
der elektronischen Datenverarbeitung genutzt, um bei der Speicherung von digitalen Bildern die Bildin-
formationen gezielt zu verkleinern. Dies wird zum Beispiel erreicht indem die Bildinformation Fourier-
gefiltert abgespeichert wird oder Frequenzbereiche des Bildes weggelassen werden, die keinen wesentli-
chen Beitrag zur Bilderkennung liefern (Russ 1999). Auch bei der Entwicklung von Bilderkennungs-
systemen findet Fourier-Filterung ihre Anwendung (Man, Poon et al. 1994; Tao, Morrow et al. 1995;
Azencott, Wang et al. 1997, Chen & Chen 1999). Dazu wird bei diesem Verfahren die komplexe Schwin-
gung einer schwarzweien Abbildung durch Fourier-Analyse in die zu Grunde liegenden Sinusschwin-
gungen unterschiedlicher Frequenzen und Ausbreitungsrichtungen zerlegt. Durch gezielte Bandpass-
Filterung lassen sich dann Anteile dieser Frequenzen in gefilterte Abbilder des Originals zurtickrechnen,
die nur einen bestimmten, kleineren Informationsgehalt des Originalbilds besitzen (DeValois & DeValois
1988; Russ 1999). Je nach Wahl der Filtergrenzen ist das Ergebnis ein unscharfes Bild, das entweder
Informationen ber Schwarzverteilungen innerhalb des Musters enthalt (tiefpassgefilterte Abbildungen),
oder eine kontrastdrmere Abbildung der Musterkanten darstellt (hochpassgefilterte Abbildungen). Auf
diese Weise kann ein Bild erzeugt werden, das nur die zur Wiedererkennung notwendigen Bildinformati-
onen enthalt.

Diese Form der Bildverarbeitung findet seit langem ihre Anwendung auch in der Erforschung der visuel-
len Verarbeitungswege im Saugergehirn und bei der Untersuchung der Mustererkennung des Menschens
(Blakemore & Campbell 1969; DeValois & DeValois 1988; Fiser & Biederman 1995; Lin & Wilson 1996;
Georgeson & Meese 1997; Nasédnen & O'Leary 1998; Ukkonen & Derrington 2000; Fiser, Subramaniam
et al. 2001). Die Ergebnisse zeigen, dass die visuelle Verarbeitung im menschlichen visuellen Kortex
auch von frequenzsensitiven Neuronen bzw. Filtern fir richtungsabhangige wie frequenzabhangige Bild-
informationen abhangt (Blakemore & Campbell 1969; DeValois & DeValois 1988, Solomon & Sperling
1995; Biederman & Kalocsai 1997).

Bei Insekten konnten ebenfalls orientierungssensitive Neuronen nachgewiesen werden. Daher ist es zu
erwarten, auch bei Insekten frequenzsensitive Neurone zu finden (Srinivasan & Dvorak 1980; Frye &
Olberg 1995; O'Carroll, Laughlin et al. 1996; Kimmerle & Egelhaaf 2000). Die hier vorgestellten Untersu-
chungen sollten demonstrieren, welche Bildinformationen Bienen bei der Bewertung von Schwarzweil3-
Mustern tatsachlich auswerten kdnnen und wie scharf die Muster wahrgenommen wurden. Geeignete
Filterung erlaubte es dabei herauszufinden, inwieweit tieffrequente bzw. hochfrequente Informationen
unterschiedliche Beitrdge zur Mustererkennung bei Bienen leisteten (Olzak & Thomas 1992; Fiser &
Biederman 1995; Fiser, Biederman et al. 1996; Fiser, Subramaniam et al. 2001).

Abschliefend wurden aus den vorliegenden Befunden Rickschlusse auf die Bewertungsmechanismen
der Bienen gezogen. Die Ergebnisse wurden dabei zum einen vor dem Hintergrund der beiden Muster-
bewertungssysteme fiir allgemeine Musterauswertung und Landmarkenerkennung diskutiert. Zum ande-
ren wurde die Entscheidungsfindung der Tiere vor zwei parallel prasentierten Mustern diskutiert. Jeder
mit der Umwelt interagierende Organismus muss mitunter von zwei Moglichkeiten die fiir ihn passendere
auswahlen. Die dabei zu Grunde liegenden Entscheidungsregeln kénnen kompensatorisch oder nicht
kompensatorisch sein (Gigerenzer & Todd 1999). Bei kompensatorischen Regeln summieren sich die
Beitrdge der bewerteten Eigenschaften auf. Die Nichterflllung einer wichtigen, die Entscheidung sonst
stark beeinflussenden Eigenschaft kann somit durch die Erflllung mehrerer weniger wichtiger, aufsum-
mierter Eigenschaften kompensiert werden. Ein Beispiel fir eine Kompensation von Merkmalen kann der
Abgleich zwischen verschiedenen Eigenschaften sein, wie er auch aus der Mustererkennung der Bienen
bekannt ist. Bei einem Abgleich werden dann Muster, die unterschiedliche Merkmale des gelernten
Musters erfillen, nicht voneinander unterschieden, weil sie beide dem gelernten Muster gleich ahnlich
sind (Ronacher 1979a; b; 1980). Der Beitrag der Merkmale zur Musterunterscheidung ist also gleich
stark, das heif3t die Erfillung des einen Merkmals kompensiert die Erfillung des anderen. Grundsatzli-
cher Nachteil kompensatorischer Entscheidungsregeln ist, dass der Organismus, um eine gute Entschei-
dung treffen zu koénnen, moglichst viele Objektinformationen mit einem zum Teil sehr hohen
Verarbeitungsaufwand auswerten muss.
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Mit Hilfe nichtkompensatorischer Entscheidungsregeln, sogenannter Frugaler Heuristiken, kénnen dage-
gen Entscheidungen getroffen werden, ohne alle Merkmale auszuwerten. Die auswertbaren Eigenschaf-
ten tragen dabei nicht alle zur Unterscheidung bei. Die Auswertung bricht nach dem ersten unterschei-
denden Merkmal ab und verhindert somit auch die Kompensation nachrangiger Merkmale. Dadurch
verringert sich im Vergleich zu kompensatorischen Heuristiken auch der Verarbeitungsaufwand bzw. die
Verarbeitungszeit. Dies macht Frugalheuristiken besonders geeignet, um vor unterschiedlichen Futter-
quellen méglichst schnell und effektiv Entscheidungen zu treffen. Frugale Heuristiken besitzen dabei eine
erstaunlich hohe Vorhersagekraft von Entscheidungen (Gigerenzer & Todd 1999).

Bei der Futtersuche ist Okonomie im Allgemeinen sehr wichtig, zum Beispiel bei der Bestimmung des
Verhaltnisses von Aufwand des Anflugs zur Blite zum Nutzen des Zuckers im Nektar. Dies stellt die
Grundlage fiur Bewertungen von Futterquellen bzw. fir die Ausschépfung von Futterquellen dar (Frisch
1965; Seeley 1997; Shafir, Wiegmann et al. 1999; Seeley, Mikheyev et al. 2000). Untersuchungen zur
Musterunterscheidung bei Fischen lieferten ebenfalls Hinweise auf dkonomisch unterschiedliche Ent-
scheidungsregeln. Es wurden dabei zwei Typen von Wahlverhalten beschrieben: Short-Sampler, die
wenige Merkmale eines Musters auswerteten und fiir den Zeitvorteil eine hdhere Fehlerquote tolerierten,
und Long-Sampler, die den Vorteil des geringeren Fehlers gegen den Nachteil einer langeren Entschei-
dungszeit abwogen (Jdhnichen 1991; Tembrock 2000). Es ist daher sinnvoll anzunehmen, dass auch
Bienen je nach Aufgabe verschiede 6konomische Entscheidungsmechanismen anwenden kénnen. In der
vorliegenden Arbeit sollte nachgewiesen werden, wie weit das Verhalten der Bienen durch ékonomische
Frugalheuristiken vorhergesagt werden kann.



2 Material und Methoden

2.1 Versuchstiere

Als Versuchstiere wurden Honigbienen (Apis mellifera carnica) verwendet, die das Landerinstitut fur
Bienenkunde in Hohen Neuendorf freundlicherweise zur Verfiigung stellte. In den Jahren 1997-2000
wurde mit insgesamt vier Volkern gearbeitet, die im Innenhof des Institutsgelandes des Fachbereichs
Biologie der Humboldt Universitat zu Berlin in der Nahe der Versuchsraume aufgestellt wurden. Die
Bienen wurden auf Futterstellen in direkter Nahe der Einflugséffnungen zu den Laborrdumen dressiert, an
denen Sammlerinnen wahrend der gesamten Versuchszeit (Juli - Oktober) Glucoselésung im Uberfluss
fanden (siehe Abbildung 1). Die Konzentration der Glucosel6sung wurde entsprechend des Angebotes
naturlicher Trachten angepasst (8 — 30 Vol %), damit sich stets Sammlerinnen in ausreichender Anzahl
an den Futterstellen aufhielten, die auf die geringstmdgliche Glucosekonzentration reagierten. Dies sollte
in eingeschrankter Weise auch eine Vorauswahl gleich lernbereiter Bienen erlauben (Scheiner, Barnet et
al. 2003).

Vorsicht
Versuchsbienen

Bitte nicht barGh
rauehen undg b ne Fahire

Abbildung 1: Futterstelle vor dem Einflugsloch in das Labor, hier fanden die Sammlerinnen ber den
gesamten Versuchszeitraum hinweg eine ausreichende Futterquelle mit 8 % - 30 % Glucoseldsung vor.

2.2 Messaufbau
2.2.1 Versuchsanordnung

Fir die Dressur wurden den Versuchsbienen gleichzeitig zwei Muster auf einer vertikalen Ebene prasen-
tiert, wobei nur an einem der beiden Muster mit Zuckerwasser belohnt wurde. Die Versuchsapparatur
bestand aus zwei ineinandergestellte Wirfeln aus jeweils vier Plexiglasscheiben (dulRerer Wiirfel: 64 x 64
cm?, innerer Wiirfel: 51 x 64 cm?, Firma Grlnberg, Berlin), die, auf eine Drehscheibe montiert, um die
vertikale Achse gedreht werden konnten (siehe Abbildung 2 A und B). An den vertikalen Flachen des
aulleren Wirfels konnten jeweils zwei Muster in einem Abstand von 25 cm nebeneinander befestigt
werden. Durch Ldcher in der geometrischen Mitte der Muster gelangten die Bienen in Belohnungsréhr-
chen aus Plexiglas (AuRendurchmesser 15 mm, Lange 7 cm, siehe Pfeil in Abbildung 2 C), die am inne-
ren Wirfel befestigt und nur nach vorn offen waren. In der Dressursituation fanden die Bienen hier beim
belohnten Muster einen Tropfen Glucoseldsung vor. Um den Tropfen aufzunehmen, mussten die Tiere
auf der Musterflache landen und durch das Loch ganz in das Réhrchen hineinkrabbeln.
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Abbildung 2: Messapparatur zur Differenzdressur der Versuchsbienen: A) schematische Abbildung
des drehbaren Wiirfels und des Sichtschutzes, weilte Punkte in Mustern symbolisieren die Belohnungs-
réhrchen, B) Schematische Querschnittsskizze des Messapparatur mit dem inneren bzw. auleren Wiirfel
(Musterebene) und den Belohnungsrohrchen, C) frontale Ansicht der Dressurflache und Einspiegelung
des horizontalen Flugbereichs vor der Messapparatur, entspricht in etwa dem Kamerabild (Aufnahmewin-
kel etwas steiler als Kamerabild, zu naheren Angaben siehe Kapitel 2.2.4 und 2.5.2), Pfeil kennzeichnet
Offnung des Belohnungsrohrchens, D) Ansicht der Messapparatur von Einflugsloch aus betrachtet,
Gesamtansicht Versuchsapparatur von der Seite (Testflache mit eingespannten Testmustern, Spiegel
und Fotokartonwanden).



Die in Dressur und Test verwendeten Muster waren schwarzweile Kopien auf reinweillem, holzfreien
Papier, das mit Hilfe von Plexiglasscheiben (Durchmesser 20 cm) von hinten gegen die aulere
Wiirfelseite gepresst wurde (siehe Abbildung 2 D). Die Muster erschienen dadurch in einer Ebene mit der
Plexiglasscheibe. Diese Ebene wird im Folgenden als Musterebene oder Musterflache bezeichnet. Die
Papiervorlagen konnten bei Bedarf ausgetauscht werden. Als Hintergrund der Muster wurde weil3er
Fotokarton verwendet, der 6,5 cm hinter jeder Flache auf dem inneren Wirfel angebracht wurde. Die
Apparatur wurde mit 120 W WolframglUhbirnen aus ca. 2,5 m Entfernung (Lichtintensitat direkt vor der
Flache ungefahr 1000 Ix; 700 Ix entsprechen der Lichtintensitat bei bedecktem Himmel (Menzel 1967)
derart ausgeleuchtet, dass sowohl Schatten wie Reflexe minimiert wurden. Der Laborraum war vollstan-
dig verdunkelt und natdrliches Licht konnte nur durch die Einflugséffnung eindringen, die mdglichst klein
gehalten wurde. Um die Tiere daran zu hindern, jede Wirfelseite nach eigenem Belieben zu besuchen,
wurde jeweils nur eine Wiirfelflache wahrend Dressur oder Test prasentiert und die Ubrigen Flachen
hinter Wanden aus Fotokarton verborgen (siehe Abbildung 2 D).

2.2.2 Futterungsapparatur

Wahrend der Dressur wurden die Bienen an einem der beiden sichtbaren Muster belohnt. Eine Beloh-
nung entsprach dabei einem 20 pl groRen Tropfen Glucoselésung, der innerhalb des Plexiglas-Réhr-
chens abgelegt wurde. Die Glucoseldsung wurde aus haushaltsiiblichem Raffinadezucker hergestellt und
die Lésung so eingestellt, dass sie zwischen 10 % - 25 % hdher konzentriert war als die Zuckerldsung an
der Futterstelle vor dem Labor.

Die Glucoseldsung konnte durch den Experimentator von vorne in das Réhrchen mit Hilfe einer Glas-
spritze mit Metallkanile (MERCK, TUBERCULIN 1000ul) positioniert werden oder automatisch von hinten
Uber eine elektronisch ansteuerbare Pumpe (Pumpensteuerung von Y. Winter, Universitat Erlangen). Die
Pumpe befand sich hinter der Versuchsflache im Inneren des Wirfels, die Zuckerlésung gelangte aus
einer austauschbaren Glasspritze Uber Polyethylenschlduche (Dialyseschlauche von Merck Chemiebe-
darf, Berlin) und eine Eppendorfspitze in das Plexiglasréhrchen (siehe Abbildung 3). Sie wurde Uber eine
Bedienungstaste mit Verldngerungskabel ferngesteuert und gab je Knopfdruck die definierte Menge
Glucoselésung ab. Belohnungsréhrchen, Réhrchen und Dummy-Pipettenspitze waren bei allen Mustern
gleichermalen vorhanden, sowohl wahrend der Dressur wie auch wahrend des Testes. Allerdings fanden
die Bienen nur wahrend der Dressur am belohnten Muster tatsachlich Glucosel6sung vor.

Abbildung 3: Fltterungsautomat: Elektromotor (1), dessen Rotation durch eine Umsetzschraube in
Vorwartstrieb umgewandelt wurde: Schwarzes Kastchen: Steuerungs-CPU (2), weilles Kabel: Verbin-
dung zur Fernsteuerung, austauschbare Glasspritze fir Glucoselésung (3) mit Dialyseréhrchen und
Eppendorfspitze (4), Dummy-Eppendorfspitzen in unbelohntem bzw. Testrohrchen (5).
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2.2.3 Waschreihe

Bienen markieren durch Absetzen von Duftstoffen (Sterzeln) attraktive Futterquellen. Um Fehler durch
Duftspuren bei den Dressuren und bei den Tests zu vermeiden, die als Folge der Belohnung durch Zu-
ckerwasser an den Flachen hinterlassen werden, wurden nur zwei der Whurfelseiten fur die Dressur
verwendet, die anderen beiden Flachen des Wirfels blieben den Tests ohne Belohnung vorbehalten.
Nach jedem Dressurbesuch einer Versuchsbiene wurden die Plexiglasrréhrchen ausgetauscht und zuerst
in 40 % Ethanol und anschlielRend in destilliertem Wasser gespult. Die Wurfelflache wurde nach jedem
Dressur- bzw. Testbesuch mit 40 % Alkohol und sauberen Baumwolllappen grindlich gereinigt. Es wurde
niemals direkt hintereinander an einer Flache dressiert bzw. getestet, um einen méglichen Einfluss durch
den noch nicht abgetrockneten Alkohol von vorne herein auszuschlieRen.

2.2.4 Videodokumentation

Ein Teil der Versuche wurde zur Analyse der Aufenthalte der Bienen vor den Mustern durch Videoauf-
nahmen mit einem Videogerat mit Jog Shuttle-Funktion (Mitsubishi BV-2000E) dokumentiert. Die
Schwarzweiltkamera war in 2,5 m Entfernung von der Musterflache montiert und nahm 25 Bilder pro
Sekunde auf. Durch einen zusatzlichen Timer wurden parallel zur Aufnahme das Datum, die Uhrzeit und
eine Stoppuhr mit Hundertstelsekunden-Skalierung eingeblendet und mit dokumentiert. Blende und
Bildausschnitt wurden angepasst, um die gesamte Wirfelbreite einzufangen und die Bienen auch vor den
schwarzen Mustern mit ausreichendem Kontrast abzubilden. Es wurden die Horizontal- und Vertikalbe-
wegungen der Tiere vor der Musterflaiche (AuRenflache des Plexiglaswiirfels der Versuchsapparatur)
aufgenommen und entsprechend der Versuchsbedingungen bei einem Teil der Aufnahmen auch der
horizontale Abstand der Tiere von der Flache dokumentiert. Dies wurde durch Einsatz eines Spiegels
erreicht, der im schragen Winkel an der Unterkante des Messwiurfels montiert wurde (siehe Abbildung 2
D und Abbildung 4). Der Winkel zwischen Musterflache und Spiegel betrug 133° und war so gewahilt,
dass die Einflugséffnungen der Musterflache als Orientierungshilfe im Spiegelbild gerade noch zu erken-
nen waren. Mit Hilfe des Spiegels wurde damit der Aufenthaltsort der Biene bis hin zu einem Abstand von
38 cm von der Musterflache dokumentiert.

(34 o
133° .-
* o
-
o
3

Videogerat mit Timer und Stoppuhr

Abbildung 4: Kameraaufbau zur Videodokumentation der Flugbewegungen der Versuchsbienen in drei
Raumrichtungen (mdgliche Flugtrajektorie der Biene: roter Pfeil), Kameraabstand vom Zentrum der
Musterflache 2,5 m (rote Linie), Winkel des abgekippten Spiegels betrug 133° gegen die senkrechte
Musterflache.
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2.3 Musterauswahl
2.3.1 Schwarzweillmuster

Als Muster wurden fur Dressur und Test ausschliel3lich SchwarzweilRmuster verwendet, die mit Hilfe von
CorelDRAW 5.0 (Corel Corporation) erstellt, auf einem Laserdrucker (brother HL 760) erzeugt und mit
hohem Kontrast als Fotokopien vervielfaltigt wurden. Das gesamte Papiermaterial stammte aus dersel-
ben Herstellungscharge (VPM Hochleistungs-Kopierpapier, chlorarm, matt, holzfrei weif3, 80 g/gm). Die
verwendeten Muster leiten sich von einem gleichseitigen schwarzen Dreieck mit Kantenlange 10 cm ab,
dessen Flacheninhalt abzuglich der Flache des Rohrchens zur Berechnung der Flachenverhaltnisse
herangezogen wurde. Als Testmuster wurden Muster verwendet, die sich entsprechend einzelner Muster-
eigenschaften aus den Dressurmustern ableiteten und verschiedene Flacheninhalte besallen (siehe
Abbildung 5). In der Mitte der Piktogramme der Muster wurde das Réhrchen in das Belohnungsréhrchen
als weil3e Kreisscheibe eingezeichnet. In Anhang E werden alle verwendeten Muster mit ihren genauen
MafRen und Flacheninhalten dargestellt.

A
Dressurmuster | 4 A A A

reine1 /N AN A A
Reihe 2 v ‘ ..

Reihe 3 "' "‘ o

A
Reihe4 Y ¥ X1 Y 00
A 4 v

Abbildung 5: Ubersicht der wichtigsten Muster, die sich aus dem gleichseitigen Dressurdreieck (Kan-
tenlange 10 cm) ableiten: Muster innerhalb Kasten: Dressurmuster; darunter: Reihe 1: Variation der
Kanten bzw. Ecken mit unterschiedlichem Flacheninhalt; Reihe 2: Variation der Kanten bzw. Ecken bei
gleicher Flacheniberlappung mit dem belohnten Dressurmuster (TR+) des Trainingsparadigmas A;
Reihen 3 und 4: Variation des Zentrums und seiner Zuganglichkeit bzw. der Musterzerstreutheit (Roéhr-
chen im Zentrum als kleiner weilder Kreis im Zentrum der Piktogramme eingezeichnet).

2.3.2 Bestimmung des Flacheniberlappungsgrads
2.3.2.1 Planare unverzerrte Musterflachen

Jedes Testmuster konnte mit Hilfe einer Ahnlichkeitsfunktion beschrieben werden, die aus friiheren
Studien zur Mustererkennung von Taufliegen (Drosophila melanogaster) abgeleitet wurden (Dill & Hei-
senberg 1995). Eingang in die Ahnlichkeitsfunktion fanden dabei die MaRe von Flacheninhalten nach
einem zentrierten Aufeinanderlegen jedes verwendeten Testmusters und des belohnten Musters TR+.
Berlicksichtigt wurden dabei Flacheninhalte, die die Testmuster mit dem belohnten Muster des Trainings-
paradigmas gemeinsam hatten (Q), die dem Testmuster zur Uberlappung mit TR+ fehlten (T) und die
Flacheninhalte, die nicht in TR+ einbeschrieben werden konnten und als Rest Uberstanden (R)
(Abbildung 6). Die verwendeten Ahnlichkeitsfunktionen 1-5 (Tabelle 1) wurden der Arbeit von Dill ent-
nommen, die Funktionen 6 und 7 leiteten sich von Arbeiten von Cruse ab (Cruse 1972b; Dill 1995).
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Kreisscheibe...belohntes Muster
Balken.............. Testmuster

R

Abbildung 6: Schema zur Verdeutlichung der Bestimmung des Flacheninhalts der tiberlappenden Flache
Q, der fehlenden Flache T und der Uberstehenden Flache R eines Musters (Balken) im Vergleich zu
einem gelernten Muster (Kreisscheibe) (Cruse 1972b).

Tabelle 1: Ahnlichkeitsfunktionen (MF = Matching Factor): Uberlappungsflache (Q); Fehlflache (T);
Restflache R (jeweils auf das belohnte Muster bezogen)

Ahnlichkeitsfunktionen Quelle

MF, =Q Dill (1995)
MF, =T Abgeleitet nach Dill (1995)
MF, =R Abgeleitet nach Dill (1995)
MF, = 0 Dill (1995)

0o+T
MF, = 0 Dill (1995)

O+R

R+T
MF, = Cruse (1972)

0

R+T

MF, = 0 x(Q+7) Cruse (1972)

Die Ergebnisse der Ahnlichkeitsfunktionen (das heilt die Ahnlichkeitswerte) ergaben ein Mal fiir die
Ahnlichkeit des jeweiligen Musters im Vergleich zum gelernten Muster. Es wurde erwartet, dass die
Differenzen der Ahnlichkeitswerte verschiedener Muster eine gute Abschéatzung fir das Wahlverhalten
der Bienen in einem Transfertest zwischen diesen Mustern ergaben. Zur graphischen Darstellung dieses
Befundes wurden Korrelationen errechnet, wobei die Wahlfrequenzen aus den jeweiligen Tests iber den
Differenzen der AhnlichkeitsmaRe aufgetragen wurden. Die Regressionsgerade wurde bestimmt und der
Korrelationskoeffizient mit Microsoft Excel (Microsoft Corporation) errechnet.

2.3.2.2 Verzerrten Musterflachen

Die unter 2.3.2.1 ermittelten Flachenuberlappungsgrade gingen von einer planaren Abbildung des Mus-
ters auf der Bienenretina aus. Davon war aber nur auszugehen, wenn sich die Biene sehr weit von dem
Muster entfernt befand. Je mehr sich die Biene an das Muster annaherte, desto verzerrter bildete sich
das Muster dann aufgrund der gewdlbten Struktur des Komplexauges auf der Retina ab. Demnach be-
schrieb der planare Flachentberlappungsgrad die verzerrte Abbildung des Musters auf dem Bienenauge
nur unzulanglich.
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Abbildung 7: Schematische Darstellung der verzerrten Abbildung eines planaren Musters auf dem na-
herungsweise spharischen Bienenauge, graphische Herleitung des Wichtungsfaktors (Sehwinkel).

Abbildung 8: Raster (grau) zur Ermittlung des Flacheninhalts von Mustern (rot) durch Auszahlung.
Masken (schwarz) dienen der anschlieRenden Wichtung der Teilflacheninhalte mit dem Sehwinkel bei
definierten Abstanden. Masken flir zwei Beschreibungsansatze fir die Verzerrungsweise durch das
Bienenauge: links: Bienenauge als konzentrische Sphare, rechts: Bienenauge als 1:2 verzerrte Sphare.
Abbildung nicht mafistabsgetreu, ein Kastchen des Auszahlrasters entspricht 1 mm?>.

In einem ersten Versuch, diese Verzerrung in die Ahnlichkeitswerte einzurechnen, wurde von einer
symmetrischen Verzerrung der Abbildung ausgegangen, wobei das Bienenauge in erster Naherung mit
einer Halbkugel verglichen wurde (Hertz 1935a; Wehner 1969; Cruse 1974). Die Verzerrung, unter der
zentrale und periphere Musterbereiche im untersuchten Abstand bis 38 cm auf der Retina abgebildet
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wurden, lieRen sich hinreichend gut mit dem Sehwinkel beschreiben (siehe Abbildung 7). Da Sehwinkel
und der Tangens des Sehwinkels fur kleine Winkel (o < 15°) ndherungsweise in einer linearen Beziehung
zueinander stehen und im Bestreben, den Wichtungsfaktor fiir die Darstellung der Verzerrung als dimen-
sionslose Zahl zu erhalten, wurde mit dem Tangens des Sehwinkels als Verzerrungs- bzw. Wichtungsfak-
tor weitergerechnet.

Zur Ermittlung des drehsymmetrisch verzerrten Flacheninhalts wurde das Muster in konzentrische kreis-
formige Abschnitte unterteilt. Dazu wurde ein Gitter aus konzentrischen Kreisen in 0,5 cm Abstanden auf
die Testmuster gelegt und die Flache innerhalb der einzelnen Ringbereiche ausgezahlt (Kastchen des
Auszahlrasters entspricht 1 mmz). Kreisgitter und Muster wurden dabei auf das Réhrchen zentriert (siehe
Abbildung 8 links). Die ausgezahlten Musterflachen wurden dann mit dem Wichtungsfaktor, dem Tangens
des Sehwinkels, multipliziert, unter dem dieser Ringbereich in einem bestimmten Abstand vor dem
Muster abgebildet wurde. Die Summe aller Ringabschnitte ergab den gesamten verzerrten Flacheninhalt,
aus denen fir jedes Testpaar eine Differenz berechnet wurde, die mit den Wahlfrequenzen korreliert
wurde. Die Prozedur wurde mit Wichtungsfaktoren aus Sehwinkeln von acht verschiedenen Entfernungen
senkrecht vor dem Réhrchen wiederholt, von denen fiinf Entfernungen in der tabellarischen Ubersicht
(Tabelle 2) mit den zugehdrigen Sehwinkeln gezeigt werden.

Tabelle 2: Sehwinkel konzentrischer Flachenteile bei verschiedenen Abstanden fur die kreisférmige
und die ellipsoide Maske

Musterausschnitt Betrachtungsabstand in cm
(waagrecht vom Sehwinkel o in Grad (tana)
Zentrum in cm ge-
messen) 1 3 5 10 20
. 14,47 8,59 5,48 2,86 143
Ring 1 0.75-1,25 (0258) | (0.151) | (0.096) | (0.05) | (0,025)
. 8,92 7,63 5,26 2,81 143
Ring 2 1.25-1,75 0.157) | (0.134) | (0,092) | (0,049) | (0,025)
. 5,77 6,62 4,92 2,75 143
Ring 3 1.75-2,25 (0.101) | (0,116) | (0,086) | (0.048) | (0,025)
. 4 5,65 4,57 2,69 143
Ring 4 2,25-2,75 0,07) | (0,099 | (0.08) | (0.,047) | (0,025)
. 2,86 4.8 423 2,63 137
Ring 5 2,75-3,25 (0.05) | (0,084) | (0,074) | (0,046) | (0,024)
. 2,18 4,06 3,83 2,58 137
Ring 6 3,25-3,75 (0,038) | (0,071) | (0.067) | (0,045) | (0,024)
. 172 3,43 3,49 2,46 137
Ring 7 3,75-4,25 (0.03) (0.06) | (0.061) | (0,043) | (0,024)

In einem zweiten Ansatz wurde die errechnete Verzerrung der Bilder starker an die tatsachliche ellipsoid
spharische Form des Bienenauges angepasst. Dazu wurde das oben beschriebene Vorgehen wiederholt,
wobei die Maske aus konzentrischen Kreisen durch eine Maske aus konzentrischen vertikal verzerrten
Ellipsen (Verhaltnis 2:1) ersetzt wurde (siehe Abbildung 8). Nach Auszahlung der neuen Flacheninhalte,
Wichtung dieser Flacheninhalte mit dem Tangens des Sehwinkels (siehe Tabelle 2) und Aufsummierung
der Ergebnisse, wurden die so erhaltenen ellipsoid-verzerrten Flacheninhalte der Muster bestimmt und
die Wahlverhaltnisse der Musterpaare wie oben beschrieben Uber den Differenzen der gewichteten
Flacheniberlappungsgrade des jeweiligen Musterpaars aufgetragen.
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2.3.2.3 Berechnung der Konturlédnge als Ahnlichkeitsmald

In Anlehnung an Arbeiten von (Hertz 1929a; b; 1933; Schnetter 1968; Cruse 1972a) wurden neben den
Flachenuberlappungsgraden auch die Konturlangen der Muster ermittelt und in Beziehung zu den Wahl-
frequenzen fur Testmusterpaare (nach der Dressur auf Training A und B) gesetzt. Die Dressurmuster von
Training A unterschieden sich dabei nicht bezogen auf die Konturlange, bei Training B war das Verhaltnis
der Konturlangen des belohnten und des unbelohnten Dressurmusters 3:1. Die Berechnung der Regres-
sionsgeraden und der Korrelationskoeffizienten sollte dabei Aufschluss Uber den Einfluss der Konturlan-
genunterschiede auf das Bewertungsverhalten der Bienen zulassen. Tabelle 3 zeigt die dabei verwen-
deten Bewertungsformeln.

Tabelle 3: Ahnlichkeitsf_L_mktion nach Berucksichtigung der Konturldnge der Dressur- und Testmuster
(MF = Matching Factor): Uberlappungsflache zu TR+ (Q); Fehlflache zu TR+ (T); Restflache (R) und
Konturlange (K)

Ahnlichkeitsfunktion Quelle
1 MF, = AK Abgeleitet nach Cruse (1972)
R+T
2 MF, = A( X (Q + T)x 1g|AK|J Abgeleitet nach Cruse (1972)

2.3.3 Verschobene Muster

In einer Testreihe zur Uberpriifung des Einflusses der vertikalen Position der Schwarzweiimuster wurden
Muster bendtigt, die bezogen auf das Belohnungsréhrchen verschoben waren. Dazu wurden die Muster
in jeweils zwei Schritten um 45 mm bzw. 90 mm bezogen auf ihren geometrischen Mittelpunkt vertikal
nach oben und unten verschoben (vergleiche Abbildung 38 und Abbildung 39). Die verschobenen Muster
besaRen in ihrem Mittelpunkt keine Offnung mit Belohnungsrohrchen, die Stelle war mit einer weilRen
Kreisscheibe (Durchmesser 15 mm) markiert. Das eigentliche Belohnungsréhrchen war fiir die Bienen
weiterhin erkennbar. Die um 45 mm nach oben oder unten verschobenen Muster besallen einen FIa-
chenlberlappungsgrad von etwa einem Viertel der Flache von TR+, die um 90 mm nach oben oder unten
verschobenen Muster besalien keinerlei Flacheniberlappung mehr mit dem TR+. Dadurch erweiterten
sich die Bewertungskriterien fur das Verhalten der Bienen von Setzer und Anflug auf die zentrierten
Muster auf zusatzliche Setzer und Anflige auf das verschobene Muster. Des weiteren wurden Muster
erstellt, bei denen die Umrisslinie des Papiers, auf dem sie abgebildet waren, um 90 mm nach unten
verschoben wurde (vergleiche dazu die Piktogramme in Abbildung 37).

2.3.4 Gefilterte Muster

Fourier demonstrierte 1822, dass jede periodische Schwingung, unabhangig von ihrer Komplexitat, in
eine Summe harmonisch verwandter Sinus- bzw. Cosinuswellen bestimmter Frequenzen, Amplituden
und Phasen aufgetrennt (analysiert) werden kann. Die Umkehr dieser Fourier-Analyse erlaubt dann
wiederum die Erzeugung jeder gewiinschten periodischen Schwingung durch Summation ausgewahlter
Sinuswellen Abbildung 9 A. Spater konnte gezeigt werden, dass auch jede nichtperiodische Schwingung
in derselben Weise analysiert werden kann, vorausgesetzt die Anzahl der moglichen enthaltenen
Schwingungen ist unendlich. Das Fourier-Theorem beschreibt somit die Transformation von Ortsinforma-
tion in Schwingungsinformation und umgekehrt (DeValois & DeValois 1988).

Visuelle Muster kénnen als raumliche Schwingungen betrachtet werden, das hei3t Schwingungen die
nicht nur entlang einer Richtungsachse schwingen kénnen, sondern in alle Richtungen eines zweidimen-
sionalen Raum ausgerichtet sein kénnen. Eine Fourier-Analyse raumlicher Schwingungen ergibt als
Ergebnis neben den Informationen der Schwingungen auch die Richtungsinformation in der die Schwin-
gung schwingt. Tragt man diese Informationen wie in Abbildung 9 B (rechte Seite) in der Fourier-Ebene
auf, ergibt sich ein Muster aus Punkten unterschiedlicher GréRe. Die Entfernung des Punktes vom Mittel-
punkt der Fourier-Ebene beschreibt bei dieser Auftragungsweise die rdumliche Frequenz, der Durchmes-
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ser der Punkte beinhaltet die GréRe der Amplitude. Die Richtung der Schwingung wird direkt zweidimen-
sional dargestellt (DeValois & DeValois 1988). Abbildung 9 B zeigt firr drei einfache Beispiele visueller
Muster die Abbildung in der Fourier-Ebene. Grundsatzlich ist die Fourier-Analyse bzw. ihre Umkehrung
fur jedes visuelle Muster méglich (Abbildung 9 C).

Die Fourier-Analyse erlaubt somit die Beschreibung visueller Muster durch eine Anzahl von Schwin-
gungen. Um zu erfahren welche Schwingungen fir die Mustererkennung notwendig sind, miissen gezielt
bestimmte Schwingungen bzw. Frequenzen gefiltert und aus diesen beschnittenen Frequenzinformatio-
nen erneut visuelle Muster erzeugt werden. Wird das urspriingliche Muster dann in dem gefilterten Mus-
ter wiedererkannt, sind die zur Mustererkennung notwendigen Frequenzanteile enthalten. Dies erlaubt
eine frequenzbezogene Beschreibung der im Bild enthaltenen Musterinformation.

A B l | | I o
‘ (e
Rechteckschwingung . \ /

- N

3t VVVVV\

\A v\ﬁz f+3f

5f VYWWVVW W\ \ L.J f+3f+5f

3 _ 3 o

7f YWWWWWWWWWWWY ]““"" u f+3f+5f+7f

vewy

Abbildung 9: Grundlagen des Fourier-Theorems: A) Schematische Darstellung der Fourier-Analyse
am Beispiel einer Rechteckschwingung, ihrer Zerlegung in harmonische Sinusschwingungen und deren
Summation (f: Grundfrequenz; 3f, 5f, 7f: harmonische Vielfache der Grundschwingungen), B) Einfache
Beispiele visueller Muster und ihre Darstellung in der Fourier-Ebene (Erlauterungen siehe Text), C)
Komplexes Beispiel eines visuellen Musters und seiner Darstellung in der Fourier-Ebene (veranderte
Abbildungen aus Spatial Vision, Oxford University Press (DeValois & DeValois 1988)).

Um herauszufinden, welche raumlichen Frequenzanteile fur die Bienen zur visuellen Musterverarbeitung
herangezogen werden konnen, wurden Tests mit hoch-, tief- und bandpassgefilterten Abbildern des
Trainingspaars durchgefiihrt (Abbildung 11). Die Filterungen wurden mit einem von Thomas Knop (Abtei-
lung Professor Dr. K. Obermayer, Technische Universitat Berlin, Institut fir Softwaretechnik und Theore-
tische Informatik) entwickelten Programm erstellt. Die Filterung war dabei durch eine obere und eine
untere Abbruchfrequenz charakterisiert. Jede raumliche Ausrichtung der enthaltenen Schwingungen
wurde zugelassen, so dass sich ein Filter auf der Fourier-Ebene als Ring darstellen lief (Abbildung 10),
dessen GroRRe von der Wahl der Abbruchfrequenzen bestimmt wurde (sogenannte Doughnut-Struktur
(Olzak & Thomas 1992; Fiser & Biederman 1995). Dies erlaubte den Einfluss richtungssensitiver Neurone
zu minimieren (Fiser, Biederman et al. 1996; Fiser, Subramaniam et al. 2001). Eine Herausfilterung
bestimmter Richtungsinformationen durch Cigar-Filter (Olzak & Thomas 1992; Fiser & Biederman 1995),
die einzelne Frequenzquadranten abschneiden, hatte im Vergleich dazu bei den verwendeten Mustern zu
einer Uberbetonung der Musterkanten gefiihrt.
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A Doughnut-Filter
T Grenzen 4-16 Schwingungen/Bildbreite
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Fourier-Ebene

Abbildung 10: Schematische Darstellung eines Bandpass-Doughnut-Filters in der Fourier-Ebene nach
(Olzak & Thomas 1992) und (Fiser & Biederman 1995).

Fir Vorversuche wurden hoch- und tiefpassgefilterte Abbilder mit den Grenzfrequenzen von 16 - 48
Schwingungen/Bildbreite flir das Hochpassfilter und 3-8 Schwingungen/Bildbreite flir das Tiefpassfilter
errechnet. Die Einheit Schwingungen/Bildbreite ist vom Bewertungsabstand vor dem Muster unabhangig
und gibt die Anzahl der Schwingungen je Durchschnittsbreite der verwendeten Muster (10 cm) an. Zu-
satzlich wurden unter Corel Photopaint 5.0 (Corel Corporation) Abbildungen mit GauRscher Unschérfe
erstellt (Pixelradius 50.00), die in ihrer Unscharfe dem Augenmass nach dem tiefpassgefilterten Abbild
entsprachen (siehe Anhang D).

Fir Reihenversuche wurden anschlielend die Abbruchfrequenzen in Abstdnden von Zweierpotenzen,
ents(Prechend von Oktavabstanden (eine Oktave ist definiert als Verdoppelung der Frequenzen) von
1 (2°% bis 32 (2°) Schwingungen/Bildbreite variiert. Das verwendete Filterprogramm erlaubte grundsatzlich
die Auswahl von Frequenzen von 0 bis 256 Schwingungen/Bildbreite. Als obere Randfrequenz wurde in
den Versuchen 32 Schwingungen/Bildbreite gewahlt, da zum einen Probefilterungen mit héheren Fre-
quenzgrenzen (z.B 32 - 64 Schwingungen/Bildbreite oder 64 - 128 Schwingungen/Bildbreite) keine vom
menschlichen Auge auf den ersten Blick erkennbaren Unterschiede mehr aufwiesen. Zum anderen
diskriminierten Bienen mit 16- 32 Schwingungen/Bildbreite gefilterte Dressurmusterpaare genauso
schlecht wie Filterungen mit 8-16 Schwingungen/Bildbreite (vergleiche dazu auch Abbildung 65 B Tests
6 und 7). Daraus wurde geschlossen, dass Frequenzinformationen oberhalb von 32 Schwingungen/Bild-
breite keinen wesentlich anderen Beitrag zur Mustererkennung der Bienen hatten. Es wurden breiter
werdende Tiefpassfilterungen mit einheitlicher unterer Frequenzgrenze von 0 Schwingungen/Bildbreite
und oberer Frequenzgrenze von 1 - 32 Schwingungen/Bildbreite durchgefiihrt, ebenso wie Hochpassfilte-
rungen, mit festbleibender oberer Frequenzgrenze 32 Schwingungen/Bildbreite und in Oktavschritten
variierter unterer Frequenzgrenze von 1 - 16 Schwingungen/Bildbreite. Zusatzlich wurden Bandpassfilte-
rungen im gesamten Frequenzbereich durchgefiihrt, deren Filterbreite eine, zwei bzw. drei Oktaven
betrugen. Bei einem angenommenen Bewertungsabstand von 3 cm vor der Musterflache bilden die
Filterungen von 16 — 32 Schwingungen/Bildbreite Mustermerkmale in der Gré3enordnung von ca. 1,5 mm
ab. Der untersten Sehgrenze der Bienen von 1° - 2° Sehwinkel (Zerrahn 1934; Gould 1988a; Gould &
Towne 1988; Giurfa, Zaccardi et al. 1999; Hempel de Ibarra, Giurfa et al. 2001) entsprechen in diesem
Abstand Musterdetails von ca. 0,5 mm bis 1 mm, das heifl3t die feinste Hochpassfilterung bildete noch
Mustermerkmale ab, die im Bereich der Sehschéarfe der Bienen liegen.
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Abbildung 11: Ubersicht Fourier-gefilterter Muster am Beispiel des belohnten Dressurmusters des
Trainingsparadigmas C (Piktogramm links unten): vertikale Zahlenreihe: untere Filterungsgrenze,
horizontale Zahlenreihe: obere Filterungsgrenze.

—

Die Muster wurden als 10 x 8,86 cm?-Bilder vom Programm eingelesen. Jedes Muster bestand dabei aus
Schwarz- und Weildflachen unterschiedlich groRen Anteils. Zur Erzeugung der gefilterten Muster wurde
aus der Gesamthelligkeit des Ursprungsbilds eine mittlere Helligkeit ermittelt, um welche die Modulation
der Frequenzen durchgefuhrt wurde. Die Ausgabe der gefilterten Abbildungen geschah ebenfalls inner-
halb eines 10 x 8,86 cm®-Rechtecks mit der zugehorigen mittleren Helligkeit. Vor allem bei hochpassgefil-
terten Mustern war das graue Rechteck deutlich zu erkennen (Abbildung 11).

Um den Einfluss des Hintergrunds und der durch ihn entstehenden zusatzlichen Musterinformation zu
Uberprifen, wurden Muster entworfen, bei denen ein gefiltertes Muster (Frequenzgrenzen von 4 bis 8
Schwingungen/Bildbreite) unterlegt war von einer grauen Kreischeibe (Durchmesser 20 cm), deren Grau-
schattierung dergestalt angepasst wurde, dass der Ubergang zwischen der Hintergrundfarbe des gefilter-
ten Bildes zur Farbe der Kreisscheibe minimiert wurde. Damit wurde das Bildrechteck des gefilterten
Bildes optisch kaschiert. Fir eine Kontrolldressur wurden zudem die ungefilterten Trainingsmuster vor
Kreisscheiben entsprechender Grauschattierung abgebildet (Abbildung 12).

0 =
ABD®

Abbildung 12: Ubersicht der Testmuster zur Uberpriifung eines moglichen Einflusses der Kontrastkan-
te des Bildrechtecks der gefilterten Muster (Piktogramm rechts oben), Kaschierung der Kontrastkante
durch Hinterlegung mit angepasst grauen Kreisscheiben, bzw. hinterlegten weillen Papierscheiben.
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24 Dressur- und Lernsituation
2.4.1 Andressur

Sammlerinnen wurden von den Futterstellen weggefangen, passiv in die Laborrdume verfrachtet und an
der Versuchapparatur auf dem zu belohnenden Muster mit konzentriertem Zuckerwasser (25 - 50 Vol %)
belohnt. Die Versuchstiere wurden individuell mit eingefarbtem Schellack (Kremer Pigmente, Aichstetten)
markiert, um zurlickkehrende Bienen identifizieren zu kénnen. Nach Vollbelohnung verlielten die Tiere
das Labor ungehindert durch die kleine Fensteréffnung und kehrten zum Stock zurtick. Bienen, die nach
erstmaliger Belohnung nicht selbstandig zur Versuchsapparatur zurtickkehrten, wurden an der Futterstel-
le vor dem Labor wieder eingefangen und erneut passiv verfrachtet (1 - 5 Mal). Es wurde darauf geachtet,
dass mehrfach verfrachtete Bienen nicht wiederholt auf der selben Seite der Versuchapparatur belohnt
wurden, um eine Tendenz zur Seitenstetigkeit zu vermeiden. Mit dem ersten freiwilligen Absetzen der
Bienen auf die Dressurflache begann die Datenaufnahme, die eigentliche operante Konditionierung
(Angermeier 1976; Couvillon & Bitterman 1980). Eine Biene wurde zur weiteren Dressur ausgewahlt und
die Ubrigen, fir die Dauer der Versuche, unter einem Sieb mit ausreichender Glucoseldésung wegge-
sperrt.

2.4.2 Dressur-Paradigmen und Training

Die Bienen wurden in einer Differenzdressur auf zwei schwarzweilte Muster dressiert, von denen nur das
eine belohnt wurde. Die Musterpaare konnten sich im Verhaltnis der Schwarzflache und/oder in noch
anderen Mustereigenschaften unterscheiden, zum Beispiel GroRe, Kompaktheit oder Zentrumsfarbe. In
zwei Trainingsparadigmen A und B war das belohnte Dressurmuster (TR+) ein gleichseitiges schwarzes
Dreieck (Kantenlange 10 cm). Bei Training A war das unbelohnte Dressurmuster (TR-) eine Figur aus
drei kleinen Dreiecken, die in den Ecken eines angenommenen gleichseitigen Dreiecks von 10 cm Kan-
tenldnge angeordnet waren. Die Schwarzflaiche des unbelohnten Musters entsprach dabei ndherungs-
weise einem Drittel der Schwarzflache des belohnten Musters. Bei Training B war das nicht belohnte
Muster ein kleineres gleichseitiges Dreieck (Kantenldange 5,6 cm), dessen Flacheninhalt ebenfalls nahe-
rungsweise einem Drittel des Flacheninhalts des belohnten Musters entsprach. Das dritte Trainingspara-
digma C war die Reziprokdressur des ersten Dressurpaares. Die Dressurpaare sind in Abbildung 13
dargestellt. Im folgenden Text wird auf die Trainingsparadigmen entsprechend der Bezeichnungen A, B
oder C Bezug genommen. Genauere Angaben zu den MafRen der Dressurmuster finden sich im Anhang
E.

Training A Training B Training C
A.. Axr " A
A A A A
Abbildung 13: Darstellung der Dressurparadigmen: Training A; Training B; Training C, Pluszeichen

(+): belohntes Muster des Trainingsparadigmas (TR+), Minuszeichen (-): unbelohntes Muster des Trai-
ningsparadigmas (TR-).

Die Tiere wurden in der Regel 10 bis 20 mal trainiert und danach das erste Mal auf das Dressurpaar ohne
Belohnung getestet. Erreichten die Tiere beim Test auf das Dressurpaar A und C nicht eine Unterschei-
dungsfrequenz von mindestens 75 % (fur Training B mindestens 70 %, da die Bienen hier seltener héhe-
re Unterscheidungslevels erreichten), wurden die Tiere weiter dressiert. Einige Bienen, die diese Wahl-
frequenz nicht erreichten, wurden aus dem Versuch genommen. Wahrend des gesamten Versuchs
wurden die Bienen weiterhin mit 2 - 4 Dressurbesuchen zwischen aufeinanderfolgenden Tests dressiert.

Die Seiten der Dressurmuster wurden stets gewechselt, um zu verhindern, dass die Bienen auf einer
Seite haufiger belohnt wurden als auf der anderen. Im Verlauf des Versuchs wurden die Versuchsbienen
durch Prasentation von TR+ gegen TR+ auf Seitenstetigkeit getestet. Gegen eine schwache Bevorzugun-
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gen einer Seite wurde gegendressiert, indem kurzfristig haufiger auf der nicht praferierten Musterseite
belohnt wurde, und der Erfolg kontrolliert. Tiere, die die Nullhypothese des xz-Test (50:50-Wahl) nicht
erfiullten, wurden aus dem Versuch genommen. Um den Einfluss einer moglichen Seitenstetigkeit weiter
zu minimieren, wurde jeder Test einmal normal und einmal seitenvertauscht durchgefiihrt und die Ergeb-
nisse beider Tests entsprechend fir jede Biene aufsummiert. Ergaben sich dabei groftere Abweichungen
der Wahlpraferenzen, wurden erneut Seitenstetigkeitstests durchgefiihrt und die Ergebnisse mit dem xz-
Test Uberpruft.

Die Bienen konnten sich der Versuchsapparatur und den Mustern voéllig frei nahern. Die Tiere wurden
weder bezlglich ihrer Wahlentfernung vom Muster noch beziiglich der Anflugsrichtung eingeschrankt.
Jede gerichtete Annaherung an eines der Muster zahlte als Entscheidung, entfernte sich die Biene ohne
Berthrung der Musterflache wieder, wurde die Entscheidung als Anflug gezahlt und jede unabhangige
Bertihrung der Musterflache mit Beinen, Antennen und Koérper bzw. jedes Landen auf der Musterflache
als Setzer (Grossmann 1970). Die Entscheidung des ersten Anflugs und des ersten Setzers wurden
getrennt festgehalten.

25 Datenaufnahme und Auswertung
2.5.1 Differenztests

Erreichten die Tiere nach der Dressur das Unterscheidungskriterium von tber 70 % bzw. 75 % fur das
Dressurpaar und erwiesen sich als nicht seitenstet, wurde mit den Testreihen begonnen. Die Bienen
wurden wahrend eines Tests im Unterschied zur Dressursituation nie belohnt, die Tiere zeigten reines
Suchverhalten. Anflige und Setzer wurden in gleicher Weise dokumentiert wie wahrend der Dressur und
jeweils die ersten Anflugs- und Setzerentscheidungen festgehalten. Jedes Testpaar wurde normal und
seitenvertauscht getestet, um den Einfluss einer méglichen Seitenstetigkeit auf die Entscheidungen offen-
sichtlich zu machen. Die Reihenfolge der Testmusterpaare wurde statistisch gemischt, einerseits um die
Tiere vor wechselnde Entscheidungssituationen zu stellen und um andererseits einen méglichen Einfluss
des Testzeitpunkts auszuschlielen. Wahrend eines Tests wurde die Gesamtzeit des Aufenthalts der
Biene vor der Testflache dokumentiert. Die Zeit, in der die Biene sich wahrend eines Tests neben der
Apparatur oder aulRerhalb des Labors verbrachte, ging nicht in die Messung ein.

Tabelle 4: Formeln zur Berechnung der Wahlfrequenz aus Setzern und Anfligen am Beispiel der Ent-
scheidungen fir das linke Muster

In Berechnung

eingehendes Berechnungsformel
Verhalten
. 0 _ Setzer i1
Setzer allein Wahlfrequenz [%)] = e —
Setzer und An- 0/1 _ Setzer jj,s + Anfliige j
ﬂuge Wahlfrequenz [ A)] B Setzerlinks + Anﬂﬁge links + Setzerrechls‘ + Anﬂiige rechts

. . A i inks
Anfliige allein | Wahlfrequenz [%] = .o gel‘”kﬂ e
“ INKs rechts

Die Anzahl der Setzer eines Tieres flr gleiche Testpaare wurde fiir jedes Tier zusammengerechnet. Die
Wahlfrequenz der Bienen flr ein Muster eines Testpaars berechnete sich aus dem Quotienten der Setzer
auf das Muster und die Gesamtsetzer auf beide Muster wahrend eines Dressur- oder Testbesuches, bzw.
aus der Zahl der Anflige (siehe Formeln in Tabelle 4). Bewertet wurden nur solche Tests, deren Wahlfre-
quenzen sich aus mindestens 10 Gesamtsetzern berechneten. Im Ausnahmefall wurden auch Tests mit
geringeren Setzerzahlen berlcksichtigt, sofern sich die Biene ausschlie3lich fur eines der beiden Test-
muster entschieden hatte. Aus der Gesamtsetzerzahl fir ein Muster wahrend eines Tests und aus der
gemessenen Testzeit liel® sich die Setzerzahl pro Minute ermitteln, die umso hdher war, je bereitwilliger
sich die Biene auf die Muster setzte.
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2.5.2 Videoaufnahmen

Zur Dokumentation des Flugverhaltens der Versuchsbienen wahrend der Entscheidungssituation zwi-
schen zwei Mustern wurden die Bienen wahrend der Tests auf Video aufgenommen. Die Videoaufnahme
begann mit dem ersten Anflug der Bienen auf die Muster und endete nachdem die Biene von den Test-
mustern wegflog mit Abschluss des Tests. Die Videoaufnahmen wurden durch das Datum, die Uhrzeit,
eine mitlaufende Stoppuhr und die Bezeichnung des Tests markiert.

Die Videoaufnahmen wurden als Einzelbildanalyse mit Hilfe eines Computerprogramms (HaSoTec
FMaus, Rostock, 1999) teilautomatisiert ausgewertet. Ergebnis der computergestitzten Auswertung
waren aufeinanderfolgende x/y-Koordinaten von Kopf und Abdomen der Biene innerhalb eines festen
Koordinatensystems, das durch die Mittelpunkte der Belohnungsréhrchen in der Vertikalen und den
Mittelpunkt zwischen den beiden Musterzentren definiert wurde (vertikale und horizontale Fixpunkte F1
und F2 in Abbildung 14). Es wurden die Ortsdaten horizontal und vertikal vor der Bildebene aufgenom-
men (Ortsdaten x und y in Abbildung 14, vertikal in direkter Aufsicht vor der Musterebene bzw. Musterfla-
che, Aullenflache des Plexiglaswirfels der Versuchsapparatur, horizontal als Abbildung im Spiegel). In
einem Teil der Auswertungen wurden noch zusatzlich in einem weiteren Koordinatensystem die Abstande
der Biene von der Musterflache dokumentiert. Die Eichung der beiden Koordinatensysteme wurde in der
vertikalen Auswertung vor der Musterflache durch den festen Abstand der beiden Fixpunkte Belohnungs-
réhrchen gewahrleistet (25 cm) und in der horizontalen Ebene vor der Musterflache durch Fixpunkte am
Rand der Musterflache (64 cm) (siehe Abbildung 2 C). Bedingt durch die Schrage der Spiegelflache,
ergab sich eine optische Dehnung des Abstands der Bienen in einem Verhaltnis von 1 : 1,8. In der zwei-
dimensionalen Auftragung wurde dieser Umstand berticksichtigt.

Xy
Yy
F1, F2,
oo Ao A
Auswertung ' @ A A i
horizontale e
Auswertung ,P v 1 /P
X : gesplegfalte
H © Musterflache
F1H YH F2H
Spiegel

Abbildung 14: Schematische Darstellung der Grundlagen zur computergestiitzten Ortsauswertung der
Videoaufnahmen: F1 bzw. F2: Fixpunkte im Vertikalen bzw. Horizontalen (Réhrchenmittelpunkt); X bzw.
Y: Positionskoordinaten der Biene im Vertikalen (Index V) vor der Musterflache bzw. im Horizontalen
(Index H) in der Spiegelabbildung.

Die weitere Verarbeitung der Ortsdaten wurde mit Microsoft Excel 2000 (Microsoft Corporation) und
Microcal Origin 5.0 (Microcal Software Inc.) unter Windows 98 (Microsoft Corporation) durchgefuhrt. Es
wurden sowohl die Flugbahnen analysiert, wie auch die Anzahl der Aufenthalte der Bienen vor den Mus-
tern in der vertikalen und der horizontalen Ebene. Die Geschwindigkeiten der Bienen wurden aus der
Ortsanderung zwischen zwei Aufnahmen und dem Aufnahmenzeitintervall ermittelt und in vier Geschwin-
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digkeitsklassen unterteilt und in Abhangigkeit vom Ort in Koordinatensysteme aufgetragen. Durch die
Auftragung der x- und y-Koordinaten der Geschwindigkeit nach beiden Raumrichtungen liel sich zudem
die Anflugsrichtung der Bienen darstellen.

2.5.3 Statistische Uberpriifung

Zur Beurteilung der Testergebnisse wurden der Mittelwert und die Standardabweichung der Unterschei-
dungsfrequenzen aller Testbienen eines Datensatzes errechnet. Um den Einfluss einer Sattigung der
Wahlreaktion im Bereich um 0 % (nur Setzer auf Muster A) und um 100 % (nur Setzer auf Muster B) zu
minimieren, wurden die Prozentwerte arcsin-transformiert und erst dann in die Statistikberechnung einbe-
zogen. Die Uberpriifung der unabhéngigen Stichproben mit kontinuierlichen Prozentwerten erfolgte mit
dem einseitigen Student-t-Test zur Abgrenzung gegen eine Gleichverteilung bzw. zur Unterscheidung
zweier Mittelwerte mit gleicher Grundgesamtheit und unterschiedlichen Varianzen (Sachs 1997). Diskrete
Einzelwerte, zum Beispiel die Uberpriifung auf Gleichverteilung eines Seitenstetigkeitstestes, wurden mit
Hilfe der y>-Verteilung Uberprift (siehe Tabelle 5 (Sachs 1997)). Fehlerwahrscheinlichkeiten von p < 0,05
wurden als signifikant anerkannt, Wahrscheinlichkeiten von p < 0,01 und p < 0,001 wurden als hochsigni-
fikant betrachtet und in den Abbildungen durch Angabe von einem bis drei Sternchen kenntlich gemacht.
Vermutete Korrelationen wurden mit Hilfe des Pearsonschen Korrelationskoeffizienten R Uberprift und
durch die Funktionsgleichung der Korrelationsgeraden beschrieben.

Tabelle 5: Statistische Verfahren nach Sachs (1997)

Student t-Test y2-Verteilung
2 2
PSR
t:|u_“o| XZZ” R n h
G2 0,5 0,5
N

.....Wahlfrequenz Testmusterpaar n,...Setzer Muster 1

Ho....Erwartungswert bei Gleichverteilung n,... Setzer Muster 2
°...Standardabweichung n = (ny+ny)

N....Anzahl Versuchsbienen pro Test 0,5....Erwartungswert bei Gleichverteilung

2.6 Einordnung des Wahlverhaltens der Bienen als Lernerfolgsnachweis
2.6.1 Eignung des Setzerverhaltens bzw. Anflugverhaltens als Lernerfolgsnachweis

Im Versuch dressierte Bienen zeigten ihre Entscheidung fiir eines der beiden gezeigten Muster an der
vertikalen Dressurflache durch klar zu unterscheidendes Verhalten. Dazu gehdrte neben dem Landen auf
der Musterflache bzw. auf dem Belohnungsréhrchen und dem Hineinkrabbeln in das Réhrchen auch das
Flugverhalten vor den Mustern, wie z. B. horizontales oder vertikales Vorbeifliegen bzw. Schweben vor
Musterbereichen, Anfliegen einzelner Musterbereiche ohne Absetzen bzw. Anfliige, bei denen Teile des
Musters mit Beinen, Antennen oder anderen Koérperteilen bertihrt wurden.

Nach dem Vorbild vorangegangener Arbeiten wurden die Setzer der Bienen gezahlt, wobei eindeutige
Setzer auf das Muster bzw. das Réhrchen und BerUhrungen der Musterteile mit Beinen und Antennen
zusammengefasst wurden (Grossmann 1970; Anderson 1972; Couvillon & Bitterman 1980; Srinivasan &
Lehrer 1984a; Gould 1986; Ronacher 1992a). Dabei wurde auf eine Unterscheidung von Setzern gegen-
Uber Berlhrungen (Srinivasan & Lehrer 1984b; Giger & Srinivasan 1995) verzichtet, da sich die Bienen in
Testsituationen ohnehin nur selten richtig auf das bzw. in das Réhrchen setzten. Die Anflige wurden
getrennt dokumentiert und ausgewertet (Wehner & Lindauer 1966; Grossmann 1970; Cruse 1972b),
wobei nur Anfliige endgliltig bewertet wurden, bei dem die Bienen die Muster berihrten (Setzer). Die
Anflige bzw. unvollendeten Setzer wurden zudem dokumentiert (Menzel 1967; Grossmann 1971; Lunau,
Wacht et al. 1996) und zum Teil auch ausgewertet (Abbildung 15). Das Vorbeifliegen vor den Mustern,
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ebenso wie wiederholte Berihrungen der Muster, die durch Schwierigkeiten beim Landen verursacht
werden, gingen nicht in die Bewertung ein. Als unabhangige Setzer bzw. Anflige wurde das Flugverhal-
ten gewertet, wenn sich die Bienen zwischen ihren Annaherungen erneut zum Muster hin orientierten.

Zur Uberpriifung welches Verhalten den besten Riickschluss auf das Diskriminierungsverhalten der
Bienen zuliel3, wurde fir alle verwendeten Dressurpaare das Wahlverhaltnis auf Grundlage von Setzern,
Anfligen bzw. der Summe von Setzern und Anfligen berechnet (Tabelle 4). Die Ergebnisse fiir den Test
auf das Dressurpaar wurden zum Vergleich in Abbildung 15 aufgetragen (schwarze Saulen), einschlief3-
lich des Wahlverhaltens der Bienen vor zwei identischen belohnten Mustern, die als Test zur Uberpriifung
einer moglichen Seitenstetigkeit der Tiere dienten (graue Saulen).

A

B

100% T =~ =" " mmmmmmmmmmm = - ... 100% T ~=="= === == mm M mm e mm .,
| W Trainingspaar ? FKk W Trainingspaar
O Seitenstetigheit 0O Seitensteligkeit
75% T
50% -
25% 1
00/0 - E E moEoEEEE S SES =SS 383 == s s s=as
"""""""""" A.nfru;e:n:il: = Setzer allein Setzer+Anflige Anfiuge allein
+ -
A
---------------------- —— A A
W Trainingspasar Tl'ainir‘lg A
O Seitenstetigkeit + -
.......... o = -
[l A -
J Training B
+ —
26% fmmmmmmmemmsesmmemaana.a- A A
A'A AR
0% - ssssnanscssssnsnsnannnnnns Training C

Setzer allein Setzer+Anflige Anflige allein

Abbildung 15: Verhaltnis Wahlentscheidungen der Versuchsbienen wahrend des Tests auf das Dressur-
paar: Ausgewertet wurden jeweils allein die Setzerentscheidungen, die Summe aus Setzern und Anfli-
gen und die Anfllige allein: A, B und C entsprechen den jeweiligen Trainingsparadigmen (Piktogramme
der Dressurparadigmen siehe schwarzer Kasten, Signifikanzen der Wahlfrequenz durch Symbole ange-
geben: p < 0,05 (*); p < 0,01 (**); p < 0,001 (***); Tierzahlen: 27 - 61 Tiere).

Die Ergebnisse in Abbildung 15 A lassen klar erkennen, dass das Absetzen der Bienen das geeignetste
Maf fir die Wahlentscheidungen von Bienen war. Die Tiere machten zwar in einer Entscheidungssituati-
on zwischen zwei identischen Mustern weder in ihrem alleinigen Anflugs-, noch bei ihrem ausschliel3-
lichen Setzverhalten einen Unterschied zwischen den beiden Mustern (graue Saulen, Signifikanzen der
Wahlreaktionen nach Training C bedingt durch sehr hohe Tierzahl N = 61). Die Tiere zeigten die erlernte
Praferenz fur das belohnte Muster ausschlieRlich durch ihr Setzverhalten (linke schwarze Saulen), wah-
rend belohntes wie unbelohntes Muster im Mittel weiterhin gleich haufig angeflogen wurden (rechte
schwarze Saulen). Diese Eindeutigkeit der Setzentscheidung gegenuber der Undifferenziertheit der An-
flige war unabhangig von der Art der dressierten Muster und in allen drei verwendeten Trainingspaaren
gleich (Abbildung 15 B, C).
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Die Auswertung der Summe von Setzern und Anfligen (Setzer + Anfliige, mittleres Saulenpaar) ergab
bei Training A eine deutlich geringere Differenzierungsleistung als die Tiere nach Auswerten der Setzer-
daten vermuten lieBen, geringer als eine Mittelung von Setzer- und Anflugsverhalten erwarten lief3e. Dies
liel® sich dadurch erklaren, dass die Bienen die Muster bei Training A um die Halfte haufiger anflogen, als
sie sich auf die Muster setzten (Tabelle 6 ). Anflige enthalten aber ebenfalls Bewertungscharakter
(Menzel 1967; Grossmann 1971). Um das Anflugverhalten bei der Berechnung der Wahlreaktion zu
bertcksichtigen, wurden Setzer und Anflige erneut zusammengezahlt, wobei der Anzahl der Setzer
doppelt soviel Aussagewert zugeordnet wurde, wie den Anfliigen (Srinivasan & Lehrer 1984b; Giger &
Srinivasan 1995). Im Training A wurde dadurch ein Ausgleich des Verhaltnisses von Setzern und Anflu-
gen erreicht, was die Wahlfrequenz der Setzer und Anfluge im Vergleich zu Abbildung 15 etwas erhdht
(A: 0,72 £ 0,07). Bei den Dressuren B und C, wo die Bienen die Muster genauso oft anflogen, wie sie sich
darauf setzten, liel3e sich die Wahlfrequenz ebenfalls erhéhen (B: 0,67 + 0,06; C: 0,74 + 0,09), die Unter-
scheidungsfrequenzen, die Bienen aufgrund ihres Setzverhaltens zeigten, wurden jedoch nie erreicht. Bei
der Bewertung der Dressuren bzw. Tests wurden im Folgenden daher nur die Mustersetzer der Tiere
berucksichtigt und ausgewertet.

Tabelle 6: Mittelwerte der Verhaltnisse von Gesamtsetzern zu Gesamtanfligen pro Tier fir alle Trai-
ningsparadigmen A, B und C

Verhaltnis: Setzer/Anfliige Trainingspaar Seitenstetigkeitstest
Training A 0,66 + 0,33 0,94 + 0,61
Training B 0,99 + 1,14 1,03+ 1,04
Training C 1,0 £ 0,65 1,62+2,73

2.6.2 Vorhandensein einer moglichen ,spontanen Praferenz®

Bei den Versuchstieren handelte es sich um Sammlerinnen, die von einer Futterstelle vor dem Labor
abgefangen wurden. Es wurde darauf Wert gelegt, moglichst junge Sammlerinnen, erkennbar an ihrer
starken Behaarung, auszuwahlen. Dennoch konnte nicht ausgeschlossen werden, dass die Bienen schon
vor dem Versuchsbeginn Erfahrungen gemacht hatten, die ihr spateres Lern- und Wahlverhalten beein-
flussten. In gleicher Weise konnte nicht ausgeschlossen werden, dass die Tiere eine angeborene Prafe-
renz fir eines oder mehrere der bei der Dressur verwendeten Muster besalen.

2.6.2.1 Lernkurven der verwendeten Dressurparadigmen A, B und C

Um das Vorhandensein einer moglichen ,spontanen® Praferenz fiir eines oder mehrere der verwendeten
Trainingsmuster zu Uberprifen, wurden flr jedes Trainingspaar die Wahlfrequenzen der einzelnen Bie-
nen fir die jeweils ersten 12 Dressurbesuche aufgetragen und zusatzlich daraus der Mittelwert und die
Standardabweichung aller Bienen bestimmt (Abbildung 16: schwarze Kurven). Die hellgrauen Kurven
zeigen die Wahlverhaltnisse der Einzelbienen fiir die ersten zwolf Trainingsbesuche. Zusatzlich wurde
durch einen grauen Balken der Zeitpunkt des ersten Tests auf das Dressurpaare dargestellt, da zu die
Bienen bei dieser Testsituation das erste Mal das Dressurpaar eine langere Phase ohne eine Belohnung
vorzufinden aufsuchten. Die Wahlunterscheidung der Bienen in den beiden auf den Test folgenden
Dressuren nahm dabei zwar geringfugig ab, deutete dabei nicht auf eine Verschlechterung der Unter-
scheidungsleistung durch Extinktion wahrend der unbelohnten Test-Phase hin (Abbildung 16: Dressuren
11 und 12).

Zur Erhebung der Daten fur Abbildung 16 wurden nur Bienen bis zur entsprechenden Dressuranzahl be-
ricksichtigt, die in den im Anschluss durchgeflihrten Tests auf das Dressurpaar das Trainingskriterium
von 80 % Wahlunterscheidung fir das Trainingspaar der Paradigmen A und C und 70 % fir das Trai-
ningsparadigma B erreichten. Das Wahlverhaltnis der in Abbildung 16 dargestellten Einzelbienenwerte
errechnete sich aus der Zahl der wahrend der Dressursituation erfolgten Setzer. Starke Schwankungen
der Bewertungen zu Beginn der Dressur sind zum einem Folge einer Seitenpraferenz, die erst im Verlauf
der Dressurbesuche von der Musterbewertung tuberlagert wurde, zum anderen wurden hierbei alle Besu-
che bewertet, unabhangig wie oft sich die Bienen setzten (fihrte z.T. zu groRen Unterschieden bei den
Prozentwerten!).
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Abbildung 16: Lernkurven der verwendeten Trainingsparadigmen, Auftragung der Wahlverhaltnisse
der ersten zwolf Dressurbesuche: A, B und C entsprechen den Dressurparadigmen A, B und C: gefillte
schwarze Kurve: Mittelwerte mit Standardabweichung, graue Kurve: Einzelbienendaten, grauer Balken
erste unbelohnte Testsituation.

Sowohl in Training A wie in Training C setzten sich die Tiere im Mittel schon beim ersten dokumentierten
Trainingsbesuch haufiger auf TR+ (Signifikanz: Training A: 0,74 + 0,25; p < 0,01; Training C: 0,82 + 0,21;
p < 0,001). Wahrend der nachsten 10 - 12 Trainingsbesuche verbesserte sich die Wahlunterscheidung
nur geringflgig, bei Training A auf héchstens 0,8 £ 0,18 und bei Training C auf 0,86 + 0,15. Diese Diffe-
renzierungsleistung wahrend der Dressur blieb nach dem ersten Test auf das Dressurpaar erhalten. In
den Tests auf das Dressurpaar erreichten die Differenzierungsleistungen bei Training A 0,87 + 0,1 und
bei Training C 0,86 £ 0,08 (vgl. Tabelle 7). Die Bienen des Trainings B erreichten zu Beginn der Aufzeich-
nungen ihre hdchste Wahlfrequenz fir das Dressurpaar (0,81 + 0,24; p < 0,001). Diese blieb jedoch im
Verlauf der Dressuren nicht erhalten, sondern fiel auf einen Mittelwert von etwa 76 % ab, dafiir sank die
Standardabweichung mit fortlaufendem Training. Im Unterschied zu den anderen Trainingsparadigmen
verbesserte sich die Diskriminierungsleistung der Bienen fir das Dressurpaar des Trainings B auch
wahrend eines Tests auf das Dressurpaar nicht weiter, sie erreichten im Mittel nur eine Unterscheidungs-
frequenz von 0,77 + 0,09.
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Bei einer Spontanpraferenz fir bzw. gegen eines der verwendeten Muster ware besonders im Vergleich
der Dressurpaare A und C eine Abweichung bei den Wahlfrequenzen der ersten Dressuren zu erwarten
gewesen. Die Musterpraferenz der Bienen hatte dabei in einem der beiden Dressurparadigmen deutlich
unterhalb von 50 % liegen mussen. Die Ergebnisse der Trainingsparadigmen unterschieden sich jedoch
nicht, in beiden Dressurparadigmen bevorzugen die Bienen das belohnte Muster signifikant, so dass eine
Spontanpraferenz unwahrscheinlich ist. Tatsachlich besitzen die Bienen zu Beginn aller Dressuren schon
eine sehr hohe Differenzierungsleistung fir das Dressurpaar, die vermutlich wahrend der Andressur
erworben wurde.

Tabelle 7: Dressurerfolg der drei verwendeten Trainingsparadigmen gerechnet Uber den gesamten
Versuchszeitraum (Gesamtzahl verwendeter Tiere und Signifikanz des Ergebnisses gegen einen 50:50-
Wahl)

Versuchszeitraum Dressurwahlverhéltnis | Tierzahl | Signifikanzlevel

Training A | 1997 | 1998 | 1999 8710 % N =38 p < 0,001
Training B | 1997 | 1998 | 1999 77+£9% N =27 p < 0,001
Training C | 1997 | 1998 | 1999 | 2000 86 +8 % N = 61 p < 0,001

2.6.2.2 Vergleich der ersten Anflugs- und Setzerentscheidungen

Um ein klareres Mal fir eine mogliche Spontanpraferenz fir eines der verwendeten Dressurmuster bei
den drei Trainingsparadigmen zu erhalten, wurden die jeweils ersten Entscheidungen der Einzelbienen
fur die ersten 10 Dressurbesuche wahrend einer Dressur zusammengefasst und daraus die Wahlverhalt-
nisse des ersten Anflugs bzw. des ersten Setzers errechnet, vergleichbar zu Versuchen im Y-Wahltunnel
(Hateren, Srinivasan et al. 1990). Die Wahlfrequenzen werden in Abbildung 17 Uber der Anzahl der
Dressurbesuche aufgetragen. Es wurden die Entscheidungen flr das belohnte Muster jeweils getrennt
gezeigt, entsprechend der rechten bzw. linken Prasentation von TR+. Durchgezogene Kurven zeigen die
Ergebnisse flr den ersten Setzer, unterbrochene Linien die Wahlentscheidungen, die Bienen beim An-
fliegen trafen. Der erste Anflug konnte, im Unterschied zu der Gblichen Z&hlung der Anflige, durch einen
Setzer abgeschlossen werden.

Nach Training A und C unterschieden die Bienen in ihrem Anflugverhalten nicht gut zwischen den beiden
prasentierten Mustern. Die Wahlfrequenzen der Anflige verbesserten sich dabei mit zunehmender Zahl
an Dressuren bei Training A auf bis zu 86 % und bei C auf 82 % (Abbildung 17 A und C). Sowohl nach
Training A wie auch C setzten sich die Bienen dagegen schon bei der ersten Dressur haufiger auf das
belohnte als auf das unbelohnte Muster, 58 % (TR+ links) bzw. 78 % (TR+ rechts) bei Training A und 71
% (TR+ links) bzw. 78 % (TR+ rechts) bei Training C. Diese Diskriminierungsleistung stieg mit zuneh-
mender Zahl der Dressurbesuche weiter an (Training A: auf 100 %; Training C: auf 93 %), schwankten
aber zum Teil (Training A und B) sehr, unter Umsténden eine Folge der geringeren Stichprobengrofie.

Nach Training B (Abbildung 17 B ) blieben die Bienen in ihrer ersten Entscheidung, sowohl was den
ersten Anflug wie auch was den ersten Setzer anging, indifferent und wahlten beide Muster, unabhangig
davon auf welcher Seite TR+ prasentiert wurde, mit etwa 50 : 50 Wahrscheinlichkeit. Die Wahlfrequenz
verbesserte sich jedoch ab dem dritten Dressurbesuch und erreichte nach dem zehnten Besuch eine
Praferenz von Uber 75 % fir das belohnte Muster. Dieser Wert entsprach etwa dem Dressurerfolg, den
die Bienen in den Tests auf das Dressurpaar zeigten.

Keines der Muster wurde wahrend der ersten Dressuren signifikant vermieden. Die Bevorzugung der
positiven Muster trat sowohl bei Training A wie auch bei der Reziprokdressur bei Training C schon wah-
rend der ersten Dressuren auf. Daraus konnte geschlossen werden, dass zu Beginn der Dressur die
Bienen keine innere Praferenz, weder angeboren noch durch Vorerfahrung, fiir eines der dressierten
Muster oder flr eine Prasentationsseite besallen. Sollte eine Praferenz grundsétzlich bestanden haben,
zum Beispiel fur stark strukturierte Muster (Hertz 1929b; Zerrahn 1934; Anderson 1977b), wurde diese
schon wahrend des kurzen Antrainings unterdruckt.

27



100%

75%

50%

Wabhlfrequenz

25%

0%

100%

75%

50%

Wahlfrequenz

25%

0%

100%

75%

50%

Wabhlfrequenz

25%

0%

Training C

----------------------------------

o -
Training A A,

Anflug rechts vor TR+
Setzer rechts vor TR+
- - - Anflug links vor TR+

—— Setzer links vor TR+

qF -
Training B A s

Anflug rechts vor TR+

Setzer rechts vor TR+
- - - Anflug links vor TR+
— Setzer links vor TR+

Anzahl Dressuren

Anflug rechts vor TR+

Setzer rechts vor TR+
- = = Anflug links vor TR+
—— Setzer links vor TR+

Abbildung 17: Wahlverhaltnisse fiir belohntes Muster flr ersten Anflug (gestrichelte Kurve) und ersten
Setzer (durchgezogene Kurve) bei linker Prasentation (schwarze Kurve) und rechter Prasentation von

TR+ (graue Kurve): A) Training A (21 Bienen) B) Training B (12 Bienen) C) Training C (47 Bienen).
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2.6.3 Einordnung der Verhaltensdaten als Grundlage der Musterdiskriminierung
2.6.3.1 Einfluss der Messanordnung auf das Wahlverhalten der Bienen

Um eine Aussage uber das Wahlverhalten der Bienen zwischen zwei simultan prasentierten Mustern
treffen zu kdnnen, muss geklart sein, inwieweit Art und Aufbau der Messapparatur bzw. die Dressurweise
das Wahlverhalten der Tiere beeinflussen.

Neben der genetischen Disposition der Sammlerinnen wird dem Sattigungsgrad der Tiere ein Einfluss auf
das Lernverhalten nachgewiesen (Page Jr, Erber et al. 1998; Scheiner, Erber et al. 1999; Ben-Shahar &
Robinson 2001). Die Vorauswahl moglichst junger (weil unbeschadigter) Tiere am Spender und schneller
Lerner (Kapitel 2.4.1) nach der Andressur ermdglichte die Dressur von vergleichbar alten Nektarsammle-
rinnen mit ahnlichen Lerndispositionen. Um eine zu schnelle Absattigung und zu starkes Sterzeln vor den
Dressurmusterflachen zu vermeiden, wurde mit der jeweils geringst moglichen Zuckerwasserkonzentrati-
on belohnt, die sicherstellte, dass die jeweilige Versuchsbiene die Versuchapparatur motiviert besuchte.
Die vorhergehende Ortsdressur der Nektarsammlerinnen auf die kinstliche Futterquelle beeinflusste das
spater beobachtete Lernverhalten vermutlich nicht (Menzel 1967).

Der Aufbau der Versuchsapparatur innerhalb eines Labors beeinflusste die Bienen ebenfalls nicht, da
nach friiheren Untersuchungen auch beim Erlernen von Farbmustern kein Unterschied zu dem im Frei-
land gezeigten Verhalten besteht, vorausgesetzt die Apparatur wird ausreichend beleuchtet (Menzel
1967; Kriston 1971). Das Apparatelayout besitzt grundsatzlich einen bestimmenden Einfluss auf die Art
der Musterbewertung, zum Beispiel durch horizontal bzw. vertikal prasentierte Muster, festgelegte Seh-
winkel, die Einschrankung der Musterzuganglichkeit durch Barrieren oder die Verhinderung bestimmter
Fortbewegungsarten, die die Musterwahrnehmung der Bienen beeinflussen (Giurfa & Vorbyev 1998;
Lehrer 1999b). So kann ein erzwungener Abstand vor oder Uber der Musterfliche offensichtlich die
Ausbildung eines neuronalen Templates verhindern und richtet die Aufmerksamkeit der Tiere verstarkt
auf einzelne hervorstechende Mustereigenschaften (Schnetter 1968, 1972; Srinivasan & Lehrer 1988).
Nahes Heranfliegen an die kompakten Muster ermdglicht dagegen die Ausbildung eines Templates und
das Bienenverhalten wird dann gut durch eine Ahnlichkeitsfunktion basierend auf dem Flacheniiberlap-
pungsgrad beschrieben (Wehner & Lindauer 1966). Um einen Template-Matching-Mechanismus anzu-
wenden, sind Bienen auch selbststandig in der Lage feste Musterpunkte fixieren (Wehner 1969; 1972;
Efler & Ronacher 2000). Auch das Wahlverhalten vor der Musterflache passiv fixierter Insekten (Tauflie-
gen: Drosophila melanogaster) lasst sich durch pixelbasierte retinotope Template-Matching-Mechanis-
men beschreiben (Dill, Wolf et al. 1993; Dill 1995; Dill & Heisenberg 1995). Allerdings ist selbst bei diesen
Versuchen grundséatzlich die Extraktion von Musterparameter, zum Beispiel des Musterschwerpunkts
(center of gravity), durch die fixierten Insekten moglich (Ernst & Heisenberg 1999).

Die verwendete Versuchsapparatur wurde so gewahlt, dass Bienen sich den Dressur- bzw. Testmustern
ohne Einschrankung nahern und den Fixierungspunkt vor den Mustern beim Lernen und Bewerten frei
wahlen konnten. Damit war zu erwarten, dass die Wahl der einzupragenden Mustereigenschaften fir die
Bienen frei und unbeschrankt war und (abgesehen von der Art der Muster) der Lern- und Entscheidungs-
situation im natirlichen Habitat weitgehend ahnelte. Die verwendete Dressurapparatur ermoglichte den
Bienen somit die freie Wahl des Musterbewertungsmechanismus. Die Bienen waren prinzipiell in der
Lage, sowohl Template-Matching-Mechanismen wie auch die Parameterextraktion zur Mustererkennung
anzuwenden.

Die Bienen wurden mit Differenzdressuren trainiert, das heif’t ein Muster wurde stets belohnt, wahrend
das andere unbelohnt blieb. Dadurch lieR® sich der zu erlernende Parameter gezielt beeinflussen (Hertz
1935¢c; Grossmann & Beller 1971; Angermeier 1976; Horridge, Zhang et al. 1992; Giurfa, Hammer et al.
1999). Die Eigenschaften der Muster pragten sich Bienen wahrend der Andressurphase vermutlich beim
Abflug ein (Couvillon & Bitterman 1980; Lehrer 1991a; 1993). Die reziproken Dressurparadigmen Training
A und C wurden von den Bienen vergleichbar gut gelernt. Im Mittel reichten zwanzig Dressurbesuche, um
das erforderliche Unterscheidungsniveau von 80 % zu erreichen. Bei Training B erreichten die Bienen im
Durchschnitt ein geringeres Unterscheidungsniveau von 70 %. Die gréRere wahrgenommene Ahnlichkeit
zwischen den Mustern (vergleiche Abbildung 13 Mitte und links) kdnnte zu einer weniger guten Unter-
scheidung zwischen dem Dressurmusterpaar gefiihrt haben, da Bienen sich die Grofken- und Formunter-
schiede von kompakten Mustern weniger gut einpragen kdnnen (Hertz 1929b; Ronacher 1979b).

Bei der Differenzdressur ist ein wesentlicher Untersuchungspunkt, inwieweit das unbelohnte Muster (TR-)
die Auswahl der gelernten Eigenschaften des belohnten Musters (TR+) beeinflusst. Der Vergleich Verhal-
tensreaktionen der Bienen zeigte (Abbildung 13), dass die Bienen die gelernten Eigenschaften nicht aus
dem Vergleich von TR+ und TR- ableiteten, sondern vor allem Eigenschaften von TR+ lernten. TR- wurde
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auch nie eindeutig vermieden und in einigen Fallen vor einzelnen Mustern sogar bevorzugt (Abbildung
34, Abbildung 35 und Abbildung 36). Vermutlich nahmen die Muster bei den Bienen, die sich in der Regel
nahe vor dem belohnten Muster aufhielten (groRte Aufenthaltshaufigkeit bis 6 cm vor der Musterflache,
Abbildung 30), fast den gesamten Sehbereich der Biene ein (10 cm Kantenlange bei den Mustern ent-
sprachen in diesem Abstand einem Sehwinkel von etwa 80°). Das zweite Muster wurde in dieser Situati-
on nur im peripher Sehbereich abgebildet und konnte somit die Entscheidung nicht stark beeinflussen.
Dies fuhrte dazu, dass TR- nicht aktiv vermieden wurde. Dies wurde unter Umstanden noch unterstitzt
durch den geringeren Anteil randstandiger Bildbereiche am gesamten Sehfeld oder unscharferer Abbil-
dung durch geringere Ommatidienzahl im Randbereich der Komplexaugen (Wehner 1981; Penzlin 1989;
Hamdorf 1995, Zollikofer, Wehner et al. 1995). Die hier vorgestellte Trainingsituation dhnelte somit eher
einer Absolutdressur, bei der nur Eigenschaften des belohnten Musters gelernt werden (Wehner 1971b;
Angermeier 1976; Giurfa, Vorobyev et al. 1996; Giurfa, Hammer et al. 1999; Hempel de Ibarra, Vorobyev
et al. 2000). Es ist jedoch nicht auszuschlieRen, dass Eigenschaften des unbelohnten Musters beim
Anfliegen auf TR- gelernt wurden. Bei TR- fehlen allerdings die verstarkenden Reize der Belohnung
(Grossmann & Beller 1971), daher trug die beim Anflug auf TR- wahrgenommene Musterinformation
vermutlich wenig zur Musterunterscheidung bei. Im Vergleich dazu sind in einem Y-Wahltunnel dressierte
Bienen in der Entscheidungskammer relativ weit von den Mustern entfernt, so dass sie beide Muster fast
parallel nebeneinander sehen sollten (Srinivasan & Lehrer 1988; Lehrer, Horridge et al. 1995; Giurfa,
Vorobyev et al. 1996; Giurfa & Vorbyev 1998; Giurfa, Dafni et al. 1999; Giurfa, Hammer et al. 1999). In
dieser Situation ist es fiur Bienen 6konomisch sinnvoll beide Muster miteinander zu vergleichen, sich
neben dem belohntem Muster auch das unbelohnte Muster einzupragen und dieses bei spateren Besu-
chen aktiv zu vermeiden. Auch bei horizontaler Musterprasentation entscheidet der Flugabstand Gber der
Ebene mit dariiber, ob belohnte und unbelohnte Muster unterschieden werden (Schnetter 1972). Bei der
hier verwendeten (vertikalen) Musterprasentation konnten sich die Bienen ihren Abstand von der Muster-
flache frei wahlen. Grundsatzlich haben Bienen, die mit einer solchen Versuchapparatur dressiert wur-
den, TR- aktiv vermeiden gelernt (Ronacher & Duft 1996). Da die Tiere also TR- bei vergleichbarer Dres-
surapparatur einmal lernten und das andere Mal nicht, muss es vom Versuchsaufbau unabhangige,
durch die Bienen frei gewahlte, Parameter geben, die beeinflussen, wie stark das unbelohnte Muster
gelernt wird. Ein méglicher Einfluss kdnnte dabei der in den vorliegenden Versuchen von den Bienen ge-
zeigte geringe Flug- und Fixierungsabstand vor den Mustern sein (Abbildung 29, Abbildung 30, Tabelle 8)

2.6.3.2 Einfluss des Wahlverhaltens auf die Dressurleistung der Bienen

Die Bienen naherten sich dem vertikalen Aufbau der Apparatur durch zwei Arten deutlich zu unterschei-
denden Flugverhaltens. Bei einem Setzer flogen die Tiere die Muster direkt an und berihrten Musterfla-
che bzw. Roéhrchen (hier finden die Bienen wahrend der Dressursituation die Belohnungstropfen vor).
Danach drehten die Bienen wieder ab oder setzen sich vollstandig auf Muster bzw. Réhrchen. Bei einem
Anflug naherten sich die Tiere dem Muster, drehten in kurzem Abstand wieder ab und flogen eine Schlei-
fe, ohne das Muster zu berthren, vergleichbar mit einem unvollendeten Setzer. In friheren Arbeiten wur-
den diese Anflige und Setzer gemeinsam als visits gewertet (Grossmann 1970; 1971, Anderson 1977b;
Srinivasan & Lehrer 1988). Spatere Arbeiten erweiterten die bewerteten Verhaltensmuster der Bienen auf
Tippen, Setzen und Saugen oder Einfliige in Musterkammern, die getrennt ausgewertet werden (Menzel
1967; Lehrer, Horridge et al. 1995; Giurfa, Zaccardi et al. 1999; Lehrer 1999b). Auch Berlhrungen der
Muster konnten von Anfliigen in direkte Nahe des Musters unterschieden werden (Giurfa, Hammer et al.
1999) bzw. nur das Berlhren und Absetzen auf dem Muster bewertet werden, wobei diesen Verhaltens-
weisen dann verschiedene Wertigkeiten zugeordnet wurden (Giger & Srinivasan 1995; Lehrer 1999a).

Der Lernerfolg der Tiere (Abbildung 15) zeigte, dass in den hier vorgestellten Versuchen nur die Auswer-
tung der Setzerdaten zu einer Unterscheidung des Dressurmusterpaars fihrte, die deutlich ber einer
erforderlichen Wahlreaktion von 75 % fur TR+ nach Training A und C lagen. Nach Training B erreichten
die Tiere allerdings auch bei den Setzern nur eine Unterscheidungsfrequenz von 70 % firr das Dressur-
paar. Die Zahl der Anfllige verteilte sich in der Regel gleichmallig auf beide prasentierten Muster (50:50
Wahl). Die Bienen diskriminierten die Musterpaare also nur bei den Flliigen auf die Muster, die mit einem
Setzer beendet wurden (Tabelle 6). Vergleichbare Ergebnisse wurden in der Literatur fir Anflige in Test-
phasen zwischen dem belohnten Muster und neuen Mustern erhalten (Giurfa, Hammer et al. 1999),
Bienen flogen in dieser Untersuchung die Testmuster gleich haufig an, diskriminierten die Muster jedoch
nur durch Musterberihrungen.

Wahrend der Dressurphase wurde das belohnte Muster signifikant haufiger angeflogen, allerdings mit
deutlich geringerer Unterscheidungsleistung verglichen mit den Setzer-Werten. Die Zahl der Anflige war
dabei weiterhin deutlich héher als die Zahl der Bertuhrungen. Die Anflige lieBen sich also nicht aus-
schlie3lich als unvollendete Setzer auf TR- deuten, da Bienen genauso oft TR+ wie TR- anflogen, ohne
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sich darauf zu setzen. Erwartungsgemal sollten mit zunehmender Unterscheidungsleistung die Zahl der
Anflige auf das unbelohnte Muster ebenso abnehmen wie die Setzer darauf. Dies konnte jedoch nicht
beobachtet werden. Daraus Iasst sich schlieRen, dass es verschiedene Arten von Anfliigen geben muss-
te: Anfliige, die mit Absetzen enden konnten und reine Anfliige ohne beabsichtigtes Absetzen auf das
Muster. Es ist anzunehmen, dass es sich dabei nicht um wahlloses Verhalten handelte, sondern dass der
Mustervergleich wahrend dieses Wechselns zwischen den Einzelmustern stattfand (Wehner & Lindauer
1966; Lehrer, Wehner et al. 1985). Fir das Lernen von Farbmustern wurde nachgewiesen, dass wahrend
des aktiven Flugs erfolgreicher gelernt wird, vergleichbar zum Lernen wahrend des passiven Sitzens auf
der Futterquelle (Grossmann 1970). Dies kann weiter durch Videoauswertungen gestutzt werden, wo-
nach das Abfliegen der Muster den Bienen zusétzliche Informationen Uber die Mustereigenschaften
schafft (Lehrer 1991b).

In der vorliegenden Arbeit war allerdings nicht zu beobachten, dass jedem Setzer ein zu erwartender
vergleichender Anflug voraus ging. Die Ergebnisse der Testserien zeigten, dass TR- nicht zur Auswahl
der gelernten Mustereigenschaften beitrug, wie es ein serieller Vergleich der Muster durch Anfliegen
erwarten lieBe. Demnach lernten die Bienen trotz Anfliegens beider Muster nur das belohnte Muster
absolut und es ist anzunehmen, dass die Bewertung der Muster in einer Testsituation bei jedem einzel-
nen Anflug stattfand. Videoauswertungen der Flugtrajektorien und weitere Versuchsbeobachtungen
lieferten auch keinen Hinweis darauf, dass Bewertungseigenschaften erst nach Abfliegen der Muster
wahrgenommen wurden. Somit bleibt unklar, warum die Bienen die TR+ genauso oft anflogen wie TR-.
Die Ergebnisse deuteten aber darauf hin, dass die Tiere erst kurz vor der Musterebene die Entscheidung
fur ein Absetzen trafen und dies bei praferierten Mustern nur in der Halfte der Anflliige taten (Tabelle 6).
Der Sinn der Uberzahligen Anflige ist unabhangig von der visuellen Unterscheidungsaufgabe, unter
Umstanden verfielen die Bienen nach kurzzeitiger Extinktion der gelernten Parameter (aufgrund der
fehlenden Belohnung wahrend der Testphase) in ein Suchverhalten (Greggers & Menzel 1993). Es ware
dann jedoch zu erwarten, dass das Suchverhalten im Verlauf der Tests zundhme, worauf die qualitativ
gemachten Beobachtungen wahrend der Tests allerdings nicht hindeuteten.

Um den Einfluss auszuschlieBen, dass durch die erfolgten Belohnungen, sich das Verhalten innerhalb
eines Dressurbesuchs anderte, wurde in einem zweien Ansatz statt aufeinander folgender Setzer nur die
ersten Entscheidungen der Tiere eines Dressurbesuchs ausgewertet. Diese Beobachtungen glichen da-
mit den in Y-Wahltunnel-Versuchen ausgewerteten ersten Wahlentscheidungen (Srinivasan 1994; Lehrer,
Horridge et al. 1995; Giurfa, Zaccardi et al. 1999). Bei dieser Art Auswertung zeigte sich der Lernerfolg
der Tiere nach zehn Dressuren nicht nur bei den Setzern sondern auch bei den Anfliigen, dann allerdings
weniger deutlich (Abbildung 17). Die Entscheidungen waren unabhangig davon, auf welcher Seite TR+
prasentiert wurde. Obwohl die Tiere also bei den Anfligen schon bei der ersten Entscheidung die zu
erlernende Praferenz zeigten, flogen die Bienen im weiteren Verlauf beide Muster insgesamt etwa gleich
haufig an, unabhangig von der im Test gezeigten Unterscheidungsleistung. Wahrend eines Tests be-
salRen Anflige vermutlich keine diskriminierende Bedeutung und wurden zur Auswertung durch die Tiere
vermutlich nicht weiter herangezogen. Ein vergleichbares Bild erhielt man bei der Betrachtung der
Flugtrajektorien von Bienen bei einem Spontanwahlversuch. Zahlte man hier die Wahlhaufigkeit fur die
einzelnen Muster in Abhangigkeit vom Abstand der Umkehrpunkte vor den Musterflachen aus, ergaben
sich aus den Anflige im Abstand gréf3er als 5 - 10 cm deutlich geringere Wahlfrequenzen als nach Aus-
wertung musternahe Anflige und Setzer bzw. Zahlung der Einflige in eine Musterkammer (Lehrer,
Horridge et al. 1995). Anflige besalien demnach auch in diesem Versuch weniger Aussagekraft, vergli-
chen mit Setzern bzw. BerGhrungen der Musterflache. Aus diesem Grund wurde in der vorliegenden
Arbeit bei der Beurteilung der Musterahnlichkeiten nur das Setzerverhaltnis ausgewertet.

2.6.3.3 Einfluss bestehender Préferenzen auf die Dressurleistung der Bienen

Bei der Untersuchung, welche Mustereigenschaften Bienen zur Diskriminierung von Futterquellen heran-
ziehen, ist wichtig nachzuweisen, inwieweit die Versuchsbienen durch erworbene Vorerfahrung oder
angeborene Praferenzen bestimmter Eigenschaften in der Wahl der Muster beeinflusst werden. Folge
von scheinbar spontanen Praferenzen kann zum Beispiel eine unterschiedlich gewichtete Bewertung der
antrainierten Mustereigenschaften sein (Kriston 1971). Der direkte Nachweis von Spontanpraferenzen ist
vergleichsweise schwer, da die Tiere das auszuwertende Verhalten in der Regel noch nicht zeigen. Die
Versuchsplanung verlauft daher meist iber die Andressur auf neutrale Reize (Schachbrettmuster oder
unfarbige Muster), die Bienen zum Absetzen motivieren, um dann die Setzerhaufigkeit auf weitere unbe-
kannte Testmuster zu erweitern (Untersuchung von erfahrenen Bienen (Lehrer, Horridge et al. 1995),
Untersuchung von naiven Bienen (Giurfa, Nunez et al. 1995)). Eine vergleichbare Moglichkeit besteht bei
horizontaler Dressur darin, den Dressurtisch mit Zuckerwasser zu besprengen und danach auf unbelohn-
ter Flache unbekannte Muster auszulegen (Hertz 1935c). Es bleibt aber in beiden Fallen schwer abzu-
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grenzen, inwieweit die Vorerfahrung der ,Neutral“-Dressur die spontane Wahlentscheidung beeinflusst.
Bienen kdnnen zwar leicht auf neue Reize umdressiert werden, die erste Sammelerfahrung bleibt jedoch
stets erhalten (je langer die Dressur war, umso starker) (Menzel 1969). Es ist also nicht auszuschlie3en,
dass Vorerfahrung spateres Verhalten beeinflusst. Auch der Kontext der Untersuchung hat einen Einfluss
auf die Musterbewertung, so zeigte Hertz in friihen Versuchen, dass Bienen eine spontane Praferenz flir
stark gegliederte Muster besitzen (Hertz 1929b; 1935¢). Im Unterschied dazu konnte bei Bienen in Heim-
kehrstimmung eine Praferenz fir konturarme geschlossene Formen nachgewiesen werden (Jacobs-
Jessen 1959), die durch eine spontane Praferenz fir gegliederte Blitenmuster wahrend der Nahrungssu-
che bzw. die erlernte Praferenz fur das Einflugsloch wahrend der Heimkehr begrindet werden konnte
(Frisch 1965).

Ohne Vorerfahrung sind nur isoliert gehaltene bzw. sehr junge, gerade geschlipfte (graue) Bienen
(Frisch 1993), die unmittelbar nach dem ersten Verlassen des Stockes mit dem Versuch beginnen
(Giurfa, Nunez et al. 1995; Kisch & Erber 1999; Scheiner, Erber et al. 1999). Da in der vorliegenden
Arbeit nur erfahrene, freifliegende Bienen zur Verfigung standen, war die einzige Mdglichkeit, die Menge
an Vorerfahrung einzuschranken, indem durch visuelle Kontrolle auf Beschadigung versucht wurde, mog-
lichst junge und erwartungsgemaf unerfahrenere Bienen auszuwahlen. Dabei lieR sich aber nicht gene-
rell ausschlie®en, dass die Bienen keine Mustervorerfahrungen hatten, die sie zum Beispiel wahrend der
ersten Orientierungsfligen, vor dem eigentlichen Sammelverhalten, sammelten (Capaldi, Smith et al.
2000).

Ein weiteres Verfahren zur Bestimmung von Spontanpraferenzen besteht darin, aus dem Verhalten der
Bienen in Reziproktests auf zu Grunde liegende Spontanpraferenzen zurlickzuschlieRen (Gould 1986).
Waren Mustereigenschaften des Dressurmusterpaars den Bienen aus Vorerfahrungen bekannt, stande
zu erwarten, dass Bienen diejenigen Muster bevorzugen, die bekannte Merkmale erfiillen. Diese Vorer-
fahrungen sollten daher die Zunahme des Lernfortschritts entweder positiv oder negativ beeinflussen. In
der vorliegenden Arbeit wurde daher die Mdéglichkeit von Spontanpraferenzen durch den Vergleich der
Lernkurven reziproker Dressuren Uberprift. Zudem wurden unterschiedliche Musterpraferenzen durch
den Test einzelner Muster gegen ein unbekanntes ungeordnetes Schachbrett als angenommenes neutra-
les Muster untersucht. Die Bienen praferierten zu Beginn keiner Dressur TR+ bzw. TR- signifikant
(Abbildung 17). Es liel3 sich keine die Andressur beeinflussende Spontanpraferenz fur eines der verwen-
deten Dressurmuster aufzeigen. Auch der Verlauf der Lernkurven der reziproken Dressurpaare war
ahnlich (Abbildung 16), das heil’t beide Versuchsparadigmen wurden von Bienen vergleichbar schnell
und erfolgreich gelernt. Dieses Ergebnis wurde durch den Vergleich der ersten Anflugs- bzw. Setzerent-
scheidungen gestitzt. Bienen setzten sich unabhangig vom Dressurparadigma haufiger auf das jeweils
belohnte Muster. Einzige Ausnahme bildete das Dressurparadigma B mit einem geringeren Diskriminie-
rungsniveau und einer groferen bendtigten Anzahl an Dressuren bis zum Erwerb eines stabilen Diskrimi-
nierungslevels. Die Ursache bestand hier jedoch weniger in einer Spontanpraferenz flr das unbelohnte
Muster, sondern vor allem darin, dass Bienen zum Erlernen von GréRenunterschieden mehr Zeit bendtig-
ten (Ronacher 1980; 1983; 1992a).

2.6.3.4 Fazit: Relevante Datengrundlagen zur Musterdiskriminierung

Grundsatzlich war davon auszugehen, dass die Versuchsapparatur den Bienen freistellte, welchen Aus-
wertemechanismus bei der Musterbewertung sie anwenden, ob Template-Matching-Mechanismen oder
Parameter-Extraktion. Dabei zeigten die Bienen die gelernten Praferenzen nur durch das Absetzen bzw.
Berthren der Muster. Da Bienen sich schon bei den ersten Entscheidungen flir das jeweils belohnte
Muster entschieden, zeigte, dass die ersten Kontakte mit dem belohnten Muster genlgten, um eine etwa
vorhandene Praferenz zu Uberlagern. Es war also nicht auszuschlielen, dass in Testsituationen Bienen
Vorinformationen mit auswerteten. Allerdings war der Einfluss der Vorinformationen eher gering, da er
sich sonst auch in der Dressursituation zeigen sollte. Es konnte also davon ausgegangen werden, dass
die vorgestellten Ergebnisse weitgehend unbeeinflusst von erworbenen bzw. angeborenen Praferenzen
waren.
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3 Ergebnisse
31 Wahlverhalten der Bienen vor dem Hintergrund einer Musterbewertung durch
retinotope Template-Matching-Mechanismen

3.1.1 Diskriminierung grofenvariierter Muster durch Bienen nach Training A und Training B

In einem ersten Ansatz wurden Bienen nach Dressur auf Training A auf ihre Differenzierungsleistung
zwischen dem belohnten Muster TR+ und einem verkleinerten bzw. vergrofierten Abbild von TR+ getes-
tet. Die Vergroferungs- bzw. Verkleinerungsschritte entsprachen jeweils einem Drittel der Gesamtmus-
terflache von TR+. Getestet wurde TR+ gegen ein 2/3 bzw. 1/3 kleineres Abbild von TR+ und gegen ein
1/3 bzw. 2/3 gréReres Abbild von TR+. Bei diesem Ansatz wurde bei gleichbleibenden Form- und Muster-

eigenschaften nur die GréRRe des Flachenuberlappungsgrads verandert.
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Abbildung 18: Wahlreaktion fiir das belohnte Muster TR+ in Tests gegen verkleinerte und vergroRerte
Abbilder von TR+: A) Training A (Tierzahl: 7 Bienen), B) Training B (Tierzahl: 7-9 Bienen, ausgenommen
erster Test: Tierzahl 27 (Dressurpaar)). (Signifikanzen der Wahlfrequenz durch Symbole angegeben:

p < 0,05 (*); p < 0,01 (**); p < 0,001 (***)).
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Abbildung 18 A zeigt die Mittelwerte der Wahlfrequenzen fir TR+ gegen die unterschiedlich groflen Abbil-
der von TR+ nach Training A. Die Bienen unterschieden dabei TR+ signifikant gegen die Muster mit
geringerer Flachenlberlappung bezlglich TR+. Muster, die gréRer waren als TR+ und es daher flachen-
mafig vollkommen miteingeschlossen, wurden dagegen nicht mehr signifikant von TR+ unterschieden.
Das Wahlverhalten der Bienen entsprach damit einer Bewertung des Flacheniiberlappungsgrads im
Vergleich zu TR+.

Dieselbe Testserie wurde mit Bienen nach Dressur auf Training B wiederholt. Bei diesem Trainingspaar
unterschieden sich die Dressurmuster allein in der GroRRe, demnach ware bei dieser Testreihe ein Trans-
fer des Parameters Grofie zu erwarten, das heiflt Bienen sollten nicht nach dem Grad der Flachenlber-
lappung, sondern das jeweils groRere der beiden Muster wahlen. In Abbildung 18 B lassen die Mittelwer-
te der Wahlreaktionen klar erkennen, dass die Bienen TR+ ebenfalls signifikant vor den kleineren
Mustern bevorzugten. Diese Praferenz kehrte sich auch in Tests gegen groRere Abbilder von TR+ nicht
um, die Bienen flogen weiterhin bevorzugt das originalgrof3e Muster an. Allerdings war die Wahlfrequenz
nur im Test gegen das 1 2/3 grol3e Muster signifikant (p < 0,05). Demnach wahlten die Bienen nicht das
jeweils groflere Muster, sondern wahlten vergleichbar zu den Tieren in Dressur A entsprechend dem
Grad der Flachenlberlappung.

Aus diesen Versuchen lieR sich schliefien, dass in Tests zwischen Mustern, die sich in allen anderen
Eigenschaften abgesehen von der Grée ahnelten, das Mall der Flachentberlappung (Q in Tabelle 1)
das Wahlverhalten der Bienen gut beschreibt. Bienen generalisierten in keinem Fall den Parameter
GroRe, das heildt wahlten nie das groRere Muster. Stattdessen wurde das grofite Muster sogar signifikant
vermieden (Abbildung 18 B Test 5).

3.1.2 Einfluss des Flacheniberlappungsgrads auf die Diskriminierungsleistung im Vergleich
mit weiteren Mustereigenschaften

3.1.2.1 Wahlverhalten bei gleichen Mustereigenschaften und variierten Flédchentiberlap-
pungsgraden

In einem weiteren Ansatz wurden Bienen der Dressuren A und B nun mit von TR+ abgewandelten Mus-
tern konfrontiert, die jeweils bezlglich der Mustereigenschaften Durchgezogenheit der Dreieckskanten
bzw. gefillte Dreiecksecken identisch waren, sich jedoch im Grad der Flachenuberlappung unterschie-
den. Es handelte sich dabei um Sterne und Dreiecke mit weilen Zentren, die im Folgenden als offene
Dreiecke bezeichnet werden. Jeweils ein Stern und das dazugehdrige offene Dreieck erganzten sich,
wenn man sie Ubereinander legte zu der Figur des verstarkten Dreiecks. Die jeweiligen Muster enthielten
verschiedene Flachenanteile von TR+, jeweils 2/3 bzw. 1/3 des Flacheninhalts von TR+.

Abbildung 19 zeigt die Wahlreaktionen der Tiere. In allen Fallen wurden die Muster mit gréfRerem
Schwarzflacheninhalt vor Mustern mit geringerem Flacheninhalt bevorzugt (Abbildung 19 A und B Test 1
bzw. Abbildung 18). Es geniigte ein Flachenunterschied von einem Drittel der Gesamtflache von TR+, um
die ansonsten gleichen Muster fur die Bienen unterscheidbar zu machen. Dieses Wahlverhalten zeigte,
dass Bienen in der Lage waren, einen solchen Flachenunterschied wahrzunehmen und moglicherweise
entsprechend eines pixelbasierten Template-Matching-Mechanismus zu bewerten.

Mit Training B dressierte Bienen bevorzugten ebenfalls die Muster mit dem jeweils gréReren Uberlap-
pungsgrad zu TR+ (Abbildung 19 B).
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Abbildung 19: Unterscheidung bei gleichartigen Mustern und unterschiedlichen Flacheninhalten von
2/3 bzw. 1/3 des Flacheninhalts von TR+, A) Training A, B) Training B. (Signifikanzen der Wahlfrequenz
durch Symbole angegeben: p < 0,05 (*); p < 0,01 (**); p < 0,001 (***); Tierzahl: 7-11 Tiere).

3.1.2.2 Wahlverhalten bei verschiedenen Mustereigenschaften und variierten Fléacheniiber-
lappungsgraden

In den bisher dargestellten Testserien hatten die Bienen stets zwischen ahnlichen Mustern unterschie-
den, die sich vor allem durch ihren FlachenUberlappungsgrad mit TR+ unterschieden. Weitere Testserien
sollten nun zeigen, inwieweit die Eigenschaften von TR+ (Dreieckigkeit, Kanten, Ecken usw.) von den
Bienen als Mustereigenschaft bewertet wurden und welche Rolle der Flacheniberlappungsgrad der
Muster spielte. Die Bienen wurden dazu mit Musterpaaren aus TR+ bzw. verschieden grof3en Kreisschei-
ben und den von TR+ abgeleiteten Mustern (Sterne und offene Dreiecke unterschiedlicher Starke) kon-
frontiert.

Die Bienen unterschieden signifikant zwischen TR+ und den beiden Sternen (Abbildung 20 A, Test 2 und
3) und mit hdheren Wahlfrequenzen zwischen TR+ und den offenen Dreiecken (Abbildung 20 A, Test 4
und 5). Muster mit geringerem Flachenuberlappungsgrad (1/3) wurden verglichen zu Mustern mit gréfRe-
rem Flachenuberlappungsgrad (2/3) starker von TR+ diskriminiert. Dieser Unterschied der Wahlfrequen-
zen war bei den Tests gegen die verschiedenen Sterne signifikant (p < 0,05), bei den Tests gegen die
offenen Dreiecke dagegen nicht. Bei Mustern mit gleichem Flachenuberlappungsgrad wurden stets die
offenen Dreiecke im Vergleich zu den korrespondierenden Sternen gegenuber TR+ starker vermieden,
unabhangig vom jeweiligen Flachenidberlappungsgrad der Muster (Signifikanz: p < 0,02 fur den Mittel-
wertvergleich zwischen Abbildung 20 A Test 2 und 4 bzw. Test 3 und 5).

Entgegen der Erwartung unterschieden die Bienen nicht zwischen dem Dreieck und der grof3en, das
Dreieck vollig umschliellenden Kreisscheibe (Abbildung 20 B, Test 1) und zeigten auch in Tests gegen
die kleinere Kreisscheibe nur eine schwache Praferenz fir TR+, obwohl die kleine Kreisscheibe nur etwa
2/3 der Flache von TR+ besal} (Abbildung 20 C, Test 1). Beide Kreisscheiben wurden gegentber den
Sternen und den offenen Dreiecken bevorzugt (alle Wahlfrequenzen signifikant gegen 50 % mit Ausnah-
me Abbildung 20 B, E und F, Test 2), unabhangig von der Differenz der Flacheninhalte.

Die Ergebnisse zeigten, dal® die Bienen die Kreisscheiben trotz Fehlens von Dreieckseigenschaften
bevorzugten. Am deutlichsten wurde das bei den Tests gegen die kleinere Kreisscheibe (Abbildung 20
C). Die Kreisscheibe wurde bevorzugt, trotz fehlender Dreiecks-Eckpunkten bzw. -Kanten und obwohl
sowohl Sterne wie offene Dreiecke diese charakteristischen Eigenschaften von TR+ besalen. Die kleine
Kreisscheibe schloss TR+ nicht véllig ein und besal ungefahr den selben Flachenuberlappungsgrad mit
TR+ wie der dickere Stern bzw. das dickere offene Dreieck. Dennoch assoziierten Bienen die Kreisschei-
ben starker mit TR+ im Vergleich zu den Sternen bzw. den offenen Dreiecken.
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Die Ergebnisse waren sowohl fiir Bienen der Dressur A wie auch der Dressur B die gleichen (Abbildung
20 D-F). Die Wahlfrequenzen der Bienen nach Training B blieben stets etwas unterhalb der Ergebnisse
der Tests nach Training A. Allerdings waren auch die Diskriminierungsleistungen der Bienen fiir das
Dressurpaar bei Training B (0,77 + 0,09) geringer als bei Training A (0,87 + 0,1). Durch die geringere
Diskriminierungsleistung waren auch die Signifikanzen fir die einzelnen Testergebnisse in der Regel
etwas kleiner: die Differenz der Wahlfrequenzen fir TR+ groRe bzw. kleine Kreisscheibe gegen die
Sterne bzw. offenen Dreiecke mit jeweils gleichem Uberlappungsgrad war nur in den Tests gegen die
Kreisscheiben signifikant mit p < 0,02 (Abbildung 20 E und F Test 2 und 4 bzw. 3 und 5).

Training A Training B

+ —
A A A @7£10)% A A 77:9)%

1 3 4 1 2 3 4 5
AAAAA A AAALAA

100% + 100% +

B

5% + 795% T

o -
50% ey oy 50%

Wahlfrequenz
O
Wahlfrequenz

25% + 25% -

. 1 2 3 4 5 ‘ 1 2 3 4 5
100% + 100% +
~ ~
5 5
qg; 75% + 3 75% 1
@
B = E =
= o, = o7
g 0% sk dokk ok g 0% sk ek okk
= =
25% & 25% 4
O 1 2 3 4 5 (s ] 1 2 3 4 5
100% + 100% +
L] ~
5 5
S 75% 1 S 75% +
o
L] -
% 0% 1 ﬁ 0% b > S
= =
25% + 25% L

Abbildung 20: Wahlentscheidungen fiir Muster mit abgeleiteter Dreiecksform (Sterne und offene Drei-
ecke) nach Dressur-Paradigma A und B: A), D) Tests gegen TR+, B), E) Tests gegen grolRe Kreisschei-
be, C), F) Tests gegen kleine Kreisscheibe, (Signifikanzen der Wahlfrequenz durch Symbole angegeben:
p <0,05 (*); p<0,01 (**); p < 0,001 (***); Tierzahl: 7-11 Bienen).
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3.1.2.3 Musterunterscheidung bei variierten Mustereigenschaften und gleichen Flachen-
Uiberlappungsgraden

Nachdem die ersten Versuche gezeigt hatten, dass Bienen den Grad der Flachenuberlappung mit TR+
zur Unterscheidung zwischen zwei Mustern heranziehen konnten, wurden nun nach Training A dressierte
Bienen mit Mustern getestet, die annahernd dieselbe Flachenulberlappung wie TR+ besaflen (entspre-
chend des Template-Matching-Mechanismus also gleich haufig gewahlt werden sollten), jedoch verschie-
dene Mustereigenschaften von TR+ aufwiesen. Dabei war ein besonders kritischer Test der Vergleich
des kleineren Sterns mit dem flachenmaRig groReren der offenen Dreiecke (Abbildung 21 A, letzter Test
ganz rechts). Das offene Dreieck teilte dabei doppelt soviel Flache mit TR+ wie der Stern. Demnach
sollten die Bienen das offene Dreieck mit der gréReren Flacheniberlappung vor dem schmalen Stern
bevorzugen, wenn der Uberlappungsgrad mit TR+ der entscheidende Parameter war.
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Abbildung 21: Wahlentscheidung flr Muster mit gleichem Flachenuberlappungsgrad und unterschied-
licher Zentrumsfarbe nach der Dressur auf Paradigma A (obere Reihe) und B (untere Reihe) mit Angabe
der (aus den Vorversuchen) zu erwarteten und der beobachteten Praferenz, Pfeile zeigen auf das erwar-
tete bzw. beobachtete praferierte Muster, Ungeféhrgleichheitszeichen deutet eine erwartete 50:50-Wahl
an, Piktogramme zeigen die im Test verwendeten Muster an, die Wahlfrequenz bezieht sich stets auf das
linke der beiden abgebildeten Muster des Testpaares (alle Wahlunterscheidungen signifikant mit
p < 0,001, Tierzahl: 7-9 Tiere).

Die Abbildung 21 zeigt, dass die Bienen sich in allen Féllen gegen die offenen Dreiecke entschieden, also
jeweils fur das Muster mit schwarzem Zentrum. Selbst im kritischen Test gegen den schmalen Stern mit
der geringeren FlachenlUberlappung zu TR+, entschieden sich die Bienen klar fir das Muster mit dem
geringeren Flachenlberlappungsgrad gegen das gréRere offene Dreieck.

In einer Entscheidungssituation, in der sich Bienen sowohl nach Flachentberlappungsgrad als auch nach
Musterparametern wie der Zentrumsfarbe richten konnten, bevorzugten die Bienen die Muster, die den
Parameter Zentrumsfarbe erfllliten und TR+ nicht entsprechend des Flachenuberlappungsgrads ahnel-
ten. Bei den in Abbildung 21 gezeigten Tests wurden Muster mit schwarzem Zentrum um das Rdhrchen
herum deutlich vor Mustern mit weillem Zentrum bevorzugt, unabhangig von der GréRe und der Form der
Schwarzflache. Damit erwies sich der Parameter Zentrumsfarbe in einer Konkurrenzsituation der Muster-
eigenschaften als starker als der Flachenuberlappungsgrad, der méglicherweise durch einen Template-
Matching-Mechanismus ausgewertet wurde.
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3.1.2.4 Einfluss des nicht belohnten Musters auf die gelernten Mustereigenschaften nach
Training A und Training B

Der Umstand, dass sich die in Training A verwendeten Muster gerade im zentralen Bereich der Muster,
um das Rohrchen herum, am deutlichsten unterschieden, hatte eine Praferenz fur Muster mit schwarzem
Zentrum hervorrufen kdnnen. Daher kdnnte eine Entscheidungsregel der Bienen gewesen sein, Muster
entsprechend der Eigenschaften des sich bei der Dressur am starksten unterschiedenen Musterbereichs
zu diskriminieren. Diese Mdglichkeit lieR sich anhand der Testergebnisse der Bienen nach Dressur B
ausschlielRen. Beim Training B waren belohntes und unbelohntes Muster am unterschiedlichsten im peri-
pheren Musterbereich, wahrend die Zentren beider Muster identisch waren.

Abbildung 21 zeigt deutlich, dass sich die Praferenz der Bienen zwischen Sternen bzw. Kreisscheibe und
offenen Dreiecken auch nach der Dressur B nicht anderte. Die Bienen bevorzugten stets das Muster mit
schwarzem Zentrum und vermieden die Muster mit weiRem Zentrum, ungeachtet der Tatsache, dass
gerade die offenen Dreiecke im peripheren Bereich der Muster eine hohe Flachenlberlappung mit TR+
erreichten.

Zusammenfassend zeigten die Ergebnisse, dass die Bienen nach Dressur auf Trainingsparadigmen mit
unterschiedlichen unbelohnten Mustern sich auch in kritischen Tests gleich verhielten und ihre Wahl
offenbar nicht aufgrund von Mustereigenschaften trafen, die sie aus dem Vergleich von belohnten und
unbelohnten Muster extrahierten. Das Wahlverhalten lie® sich auch nicht durch einfache Vermeidung des
unbelohnten Musters erklaren (vergleiche dazu auch Kapitel 3.2). Die Bewertungen der Bienen folgten
vor allem Eigenschaften des belohnten Musters, unabhangig davon, welches unbelohnte Muster wahrend
der Dressur prasentiert wurde. Dabei wurden eher grobe Eigenschaften bewertet, die auch bei unscharf
wahrgenommenen Mustern unterschieden werden konnten, wie zum Beispiel die Schwarze des Zent-
rums um das Roéhrchen herum, unabhangig vom jeweiligen Flacheninhalt des Musters.

3.1.3 Erweiterung des Template-Matching-Begriffs

Die bisherigen Ergebnisse zeigten, dass das Wahlverhalten der Bienen in den meisten Tests durch den
Vergleich der Uberlappungsflachen der Testmuster mit dem gelernten Muster beschrieben werden konn-
te, wobei allerdings die in Kapitel 3.1.2.3 beschriebenen Versuche bzw. einige Versuche aus Kapitel
3.1.2.2 (Abbildung 20 B und E jeweils zweiter Test) sich Gberhaupt nicht durch Template-Matching-
Mechanismen erklaren lieRen. Lassen sich jedoch Ahnlichkeitsfunktionen finden, die diese Daten im
Sinne einer Auswertung gemafy Template-Matching-Mechanismen besser beschreiben? Es bestand die
Méglichkeit, dass die Bienen statt der Verhaltnisse der Flacheninhalte von Uberlappungsflache (Q), nicht
Uberlappender Flache (R) und zur vollstandigen Uberlappung fehlender Flache (T) bewerten, bzw. die
Konturlange des Musters bei der Bewertung der Ahnlichkeit zu TR+ miteinbeziehen.

3.1.3.1 Verwendung der Konturldngendifferenz zur Beschreibung der Musterdhnlichkeiten

Bienen und andere Insekten zeigen ein Kantennachfolgeverhalten entlang der Kontrastkanten von
Schwarzweilimustern (Wehner 1971a; Lehrer & Srinivasan 1993). Daher bestand die Mdglichkeit, dass
die Bienen beim Lernen der Dressurmuster auch Informationen ber die Konturlange der Muster extra-
hierten und bei der Musterdiskriminierung bericksichtigten. Um diesen Zusammenhang zu Uberprifen,
wurde eine Korrelation zwischen Wahlreaktion der Bienen fiir die getesteten Musterpaare und deren
Differenz an Konturlange zueinander berechnet. Die dargestellten Testmusterpaare wurden zur Verdeut-
lichung in zwei Klassen unterteilt. Testpaare, bei denen beide Muster bezlglich ihrer Zentrumsfarbe
identisch waren (gefillte Datenpunkte in den Grafiken) und Testmuster, die sich in ihrer Zentrumsfarbe
unterschieden (offene Datenpunkte in den Grafiken). Abbildung 22 zeigt die Auftragung der Werte und
die zugehorigen Regressionsgeraden.

Das Wahlverhalten der Bienen der Dressur A liel3 sich durch eine Bewertung der Differenz der Kontur-
langen nur schlecht beschreiben. Bei Testmusterpaaren mit identischem Zentrum ergab sich eine schwa-
che negative Korrelation, das heil3t je gréolier der Betrag der Langendifferenz war, desto schlechter wur-
den die Muster unterschieden (Abbildung 22 A). In der Klasse der Testmusterpaare mit unterschiedlichen
Zentrumsfarben kehrte sich dieser Zusammenhang dagegen um, das heil’t je gréRer hier der Differenz-
betrag wurde, desto besser lieRen sich die Muster unterscheiden. Da die Einzelwerte jedoch stark streu-
ten und der Korrelationskoeffizient in beiden Fallen sehr klein war (R < 0,22), konnte nicht von einer
Korrelation des Wahlverhaltens der Bienen mit der Differenz der Konturlangen ausgegangen werden.
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Abbildung 22: Korrelation von Wahlfrequenzen flir verschiedene Testpaare mit der entsprechenden
Differenz der Konturlange der Muster: A) Training A; B) Training B bzw. der Differenz des Verhaltnisses
der Flacheninhalte Q, R und T [mm2] und der Konturlange K [mm] (Schnetter 1968; Cruse 1972b) C)
Training A, D) Training B (AusreilRerwerte siehe Pfeilspitzen); durchgezogene Kurve/gefiillte Symbole:
Testmusterpaare mit gleicher Zentrumsfarbe; gestrichelte Kurve/offene Symbole: Testmusterpaare mit
unterschiedlicher Zentrumsfarbe.

Auch bei Training B, bei dem die Dressurmuster im Unterschied zu Training A schon eine Differenz der
Konturlange aufwiesen, beschrieb die Differenz der Konturlangen nicht das Wahlverhalten der Bienen
(Abbildung 22 B). Allerdings zeigte sich hier in beiden Klassen von Testmusterpaaren ein negativer
Zusammenhang zwischen Konturlange und Wahlfrequenz, jedoch wiederum nur mit sehr kleinen Korrela-
tionskoeffizienten (R < 0,2) zwischen Konturlangendifferenz und Wahlfrequenz. Die Korrelationskoeffi-
zienten R der in Abbildung 22 dargestellten Ergebnisse waren zudem nicht signifikant (ausgehend von
neun Freiheitsgraden fur Tests mit unterschiedlicher Zentrumsfarbe (Testzahl N=9) und dreizehn Frei-
heitsgraden fur die Tests mit identischer Zentrumsfarbe (Testzahl N=13)).

Bezog man zur Konturldange noch das Verhdltnis aus den Flacheninhalten der Deckungsflache Q, der
Fehlflache T und der Restflache R (Cruse 1972b) in die Korrelation mit ein, ergaben sich bei Testmuster-
paaren mit identischem Zentrum hdhere Korrelationskoeffizienten (R < 0,35) (Abbildung 22 D), die Reg-
ressionen blieben aber fast parallel zur Abszisse, so dass auch mit Einbeziehung von Flacheninhalten
und Konturldnge kein wesentlicher Einfluss auf das Wahlverhalten der Bienen nachgewiesen werden
konnte. Auffallig waren in der Klasse der Testmusterpaare mit unterschiedlicher Zentrumsfarbe einzelne
Ausreilder, die den Regressionskoeffizienten deutlich negativ beeinflussten (Abbildung 22 C und D,
Pfeile).
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3.1.3.2 Uberlappungsfliachen und Restflaichen als Bewertungsgrundlage fiir Template-
Matching-Mechanismen

Die Konturlangendifferenz hatte also nur geringen Einfluss auf das Wahlverhalten der Bienen und dieser
Einfluss hing wesentlich von dem Verhéltnis aus den Fldcheninhalten der Testmuster ab. In einem weite-
ren Ansatz wurden nun unterschiedliche Verhaltnisse aus den Flachenbereichen Q, R und T (Flachen-
Uberlappung mit TR+, zusatzliche Flache und fehlende Flache zu TR+) berechnet (Cruse 1972b; Dill
1995; Dill & Heisenberg 1995) und die Wahlfrequenzen der Bienen nach Dressur A fiir die verschiedenen
Testpaare Uber den Differenzen der unterschiedlichen Flacheninhaltsfunktionen aufgetragen (Abbildung
23). Die Testergebnisse wurden erneut in zwei Klassen eingeteilt, Testpaare mit gleicher Zentrumsfarbe
(geflllte Datenpunkte in den Grafiken) und Testpaare mit unterschiedlicher Zentrumsfarbe (offene Daten-
punkte in den Grafiken).
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Abbildung 23: Korrelationen zwischen Wabhlfrequenzen von Bienen nach Training A fur unterschiedli-
che Testpaare und den entsprechenden Differenzen der Flacheninhalte Q, R und T [mm?] in verschiede-
nen Verhéltnissen zueinander: A) Differenz Uberlappungsfliche Q, B) Differenz Fehlfliche T, C)
Differenz Flachenverhaltnis Q/(Q+T) (Dill 1995), D) Differenz Flachenverhaltnis (T+R)/Q (Cruse 1972b)
(Q: Uberlappungsflache mit TR+, T: Fehlflache zu TR+, R: Zusatzflaiche gegeniiber TR+; Ausreillerwerte
siehe Pfeilspitzen); durchgezogene Kurve/geflllite Symbole: Testmusterpaare mit gleicher Zentrumsfarbe;
gestrichelte Kurve/offene Symbole: Testmusterpaare mit unterschiedlicher Zentrumsfarbe, Piktogramme
des Dressurparadigmas in schwarzem Kasten angegeben.
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Die Auftragungen in Abbildung 23 zeigten die enge rechnerische Beziehung zwischen den Flacheninhal-
ten, da sich Q und T zur Gesamtflache des Dressurmusters erganzten und sich daher die Korrelationen
symmetrisch verhielten (Abbildung 23 A und B). Auch die in Abbildung 23 C gezeigten Ergebnisse ent-
sprachen einer auf das Dressurmuster normierten Abhangigkeit, identisch zu den Ergebnissen in
Abbildung 23 A. Nur der Quotient aus Restflache und Fehlflache (iber der Uberlappungsflache ergab eine
neue Beziehung zwischen Wahlreaktion und Flacheninhalten. Die Differenzen aus Q (und damit abgelei-
tet auch aus T und Q/(Q+T)) und aus (T+R)/Q waren jedoch nur im Falle der Testmusterpaare mit identi-
schen Zentrumsfarben mit den Wahlfrequenzen korreliert. Die Regressionsgeraden verliefen wiederum
fast parallel zur Abszisse und besalien daher nur kleine Korrelationskoeffizienten R (am héchsten fir die
Korrelation mit der Differenz von Q: R = 0,35). Bei den Testmusterpaaren mit unterschiedlichen Zent-
rumsfarben ergaben sich zwar héhere Werte fiir die Korrelationskoeffizienten, die mit Ausnahme der
Korrelation in Abbildung 23 D auch signifikant mit einer Irrtumswahrscheinlichkeit von p < 0,05 waren
(ausgehend von neun Freiheitsgraden fir Tests mit unterschiedlicher Zentrumsfarbe und dreizehn Frei-
heitsgraden fur die Tests mit identischer Zentrumsfarbe). Diese scheinbar hohe Korrelation wurde jedoch
nur durch einzelne Ausreilder erreicht (Abbildung 23 A - C Pfeile), wahrend die anderen Werte in etwa auf
einer Parallele zur x-Achse lagen, das heif3t keinerlei Korrelation zwischen Flachenuberlappungsgrad und
Wahlfrequenz zeigten. Die Ausreil’er waren Tests zwischen Musterpaaren, die sich beziiglich der Fla-
cheniberlappungsgrade praktisch nicht unterschieden (x-Werte nahe Null), aber dennoch mit hohen
Wahlfrequenzen diskriminiert wurden. Dies widersprach der Hypothese einer Musterwahl durch Bewer-
tung der Flachenlberlappungsgrade.

3.1.3.3 Einfluss der Augengeometrie auf die Bewertung des Flédchenliberlappungsgrads

Die Resultate der Abbildung 23 zeigten, dass die Farbe im zentralen Bereich des Musters grolRem Ein-
fluss auf das Wahlverhalten der Bienen hatte. Testmusterpaare mit identischem Zentrum verhielten sich
ahnlicher zueinander als Testmusterpaare mit unterschiedlichem Zentrum. Es stellte sich nun die Frage,
inwieweit die Wichtigkeit des zentralen Bereichs Folge der optischen Verzerrung der Bilder durch das
Bienenauge war, die durch Abbildung eines planaren Musters auf die gewdlbte Oberflache des Komplex-
auges der Bienen entstand (Hertz 1935a; Wehner 1969); (Cruse 1974). Zur Klarung dieser Frage wurde
in erster Anndherung das Bienenauge als spharische Halbkugel betrachtet, auf die das Muster zentral
projiziert wurde (Kapitel 2.3.2.2). Mit abnehmendem Bildabstand von der Kugel nahmen zentrale Bildbe-
reiche einen immer prominenter werdenden Teil der Abbildung ein, wahrend die peripheren Bildteile
nahezu verschwanden. Abbildung 24 A zeigt die Wahlfrequenzen der einzelnen Musterpaare bevor die
Wichtungsfunktion zur Nachempfindung der optischen Krimmung des Bildes auf die Daten angewendet
wurde. Aufgetragen wurden die Wahlfrequenzen Uber der Differenz der Flachenlberlappung Q mit TR+.
Die Tests wurden in zwei Klassen eingeteilt: Tests zwischen zwei Mustern mit identischer Farbe des
Zentrums (gefullte Datenpunkte in den Grafiken) und Tests zwischen Mustern mit unterschiedlichen
Zentrumsfarben (offene Datenpunkte in den Grafiken). Beispiele fiir die erste Gruppe waren Tests zwi-
schen TR+ bzw. den Kreisscheiben und den Sternen. Tests der letztgenannten Gruppe waren zum
Beispiel die Tests aus Abbildung 21. Diese Tests wurden in Abbildung 24 durch Pfeile gesondert hervor-
gehoben.

Die Daten in Abbildung 24 A vor der Wichtung zeigten eine schwach positive Korrelation fir Muster mit
identischen Zentrumsfarben (R = 0,62; p < 0,05). Die Verteilung der Ergebnisse aus Tests mit unter-
schiedlichen Zentrumsfarbe lieferte ein widerspriichliches Bild. Einige Tests liegen dabei deutlich unter
der 20 % Marke, was einer klaren Bevorzugung des Musters mit der geringeren Flacheniberlappung mit
TR+ entsprach (Abbildung 24 A, durch Pfeile markierte Datenpunkte). Die Korrelationskoeffizienten
waren mit Ausnahme der Tests mit unterschiedlichen Zentrumsfarben in Abbildung 24 B signifikant mit p
< 0,05 bzw., p < 0,01, wenn man von neun Freiheitsgraden bei den Tests mit verschiedenen Zentrums-
farben und dreizehn Freiheitsgraden fur die Tests mit identischen Zentrumsfarben ausging.
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Abbildung 24: Korrelation zwischen Wahlverhalten der Bienen nach Dressur A fir verschiedene Test-
paare und entsprechende Differenzen der Uberlappungsflache mit TR+: A, B und C zunehmende Verzer-
rung des Musters bei der Abbildung auf dem Bienenkomplexauge (A) keine Wichtung, entspricht keinerlei
Verzerrung, B) Wichtung durch Sehwinkel (berechnet fiir 3 cm Entfernung zwischen Tier und Musterfla-
che) fur radiarsymmetrische Musterabschnitte, entsprechend einer Verzerrung durch eine Halbkugel,
C) Wichtung durch Sehwinkel (berechnet fir 3 cm Entfernung zwischen Tier und Musterflache) fir el-
lipsoid-symmetrische Musterabschnitte, entsprechend einer Verzerrung durch 1:2 gestreckte Ellipse
(Ausreilter siehe Pfeile) (siehe Abbildung 7 und Abbildung 8); durchgezogene Kurve/gefillte Symbole:
Testmusterpaare mit gleicher Zentrumsfarbe; gestrichelte Kurve/offene Symbole: Testmusterpaare mit
unterschiedlicher Zentrumsfarbe, Piktogramme des Dressurparadigmas in schwarzem Kasten angege-
ben.

Fir den Fall, dass der starke Einfluss des schwarzen Zentrums allein durch eine Verzerrung des Bildes
im Bienenauge hervorgerufen wurde, war die Erwartung, dass sich auch die bisher herausfallenden Test-
punkte in eine allgemeine Tendenz einfligten. Abbildung 24 B zeigt die Resultate nach Wichtung der
Muster entsprechend der zugehdérigen Sehwinkel der verschiedenen Musterbereiche bei einer ange-
nommenen Entfernung der Bienen vor dem Bild von 3 cm. Diese Entfernung entsprach im Mittel dem
Abstand, in dem sich die Bienen am haufigsten vor der Musterflache aufhielten (vergleiche Abbildung 30).
Die Verteilung der Gruppe mit den schwarzen Punkte wurde von der Wichtung nur geringfligig beein-
flusst, die Verteilung der offenen Symbole anderte sich aber deutlich, da drei der vier Ausrei3er sich in
die Verteilung der anderen Daten einflugten. Dennoch ware es vorschnell von einer Verbesserung der
Korrelation zu sprechen, da immer noch ein Testergebnis deutlich unter der 20 % -Grenze lag, und die
ubrigen Wahlentscheidungen, auch fur nahezu verschwindende Flachendifferenzen, alle bei 90 % liegen.
Demnach konnte der Differenz der Uberlappung gemessen an TR+ nur eine untergeordnete Bedeutung
zugemessen werden (Abbildung 24 B, Pfeile kennzeichnen die Positionen der Ausreil3ertests). Die Varia-
tion der Wichtungsfunktion, wodurch das Bienenauge als gestrecktes vertikales Ellipsoid und nicht als
konzentrische Sphare beschrieben wurde, verbesserte die Korrelation nicht weiter.

Aus diesen Ergebnissen konnte geschlossen werden, dass der Flachenuberlappungsgrad der Testmuster
auch nach starkerer Wichtung des zentralen Flacheninhalts (entsprechend einer Verzerrung des Abbilds
bei der Projektion auf das Komplexauge der Biene) nur geringfiigig zur Bewertung der Musterahnlichkeit
zu TR+ herangezogen wurde.
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3.1.4 Befunde der Reziprokdressur Training C

Die bisher dargestellten Ergebnisse zeigten eine wesentliche Bedeutung des zentralen Musterbereichs,
die nicht auf einen Einfluss der Verzerrung von Abbildungen durch die Komplexaugen der Bienen zurlck-
gefuhrt werden konnte, jedoch unter Umstédnden mit der zentralen Zuckerwassergabe verknipft war. In
den folgenden Testreihen wurde die Hypothese einer musterunabhangigen Einheitlichkeit der Wahlkrite-
rien Uberpruft, mit besonderem Augenmerk auf mdgliche Bewertung des Flachenulberlappungsgrads bzw.
wesentlicher Bedeutung der zentralen Musterfarbe. Dazu wurden Bienen auf das reziproke Dressurpaar
von Training A dressiert, das heif3t die Tiere wurden nun an einem Muster mit weillem Zentrum belohnt

(Training C).

3.1.4.1 Wahlverhalten bei gleichen Mustereigenschaften und variierten Fldchen-
Uiberlappungsgraden

In diesem Ansatz wurde Uberpruft, ob die nach Training C dressierten Bienen in der Lage waren, den
unterschiedlichen Flachenlberlappungsgrad der beiden Muster zu bewerten, wenn sie mit zwei sehr
ahnlichen Mustern konfrontiert wurden. Abbildung 25 zeigt, dass sich die mit der Reziprokdressur trainier-
ten Tiere sich bei diesem Test in ihrem Wahlverhalten deutlich von Bienen des Trainings A unterschie-
den. Nach Training C machten dressierte Bienen keinen Unterschied zwischen den verschieden dicken
Sternen bzw. offenen Dreiecken. Demnach bewerteten die Bienen den Grad der Flacheniliberlappung mit

TR+ nicht oder nur untergeordnet.
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Abbildung 25: Wahlverhalten bei gleichartigen Mustern mit unterschiedlichen Flachenilberlappungs-
graden von 2/3 bzw. 1/3 des Flachenuberlappungsgrads von TR+ (Training C): A) Sterne B) Offene
Dreiecke (Piktogramme des Dressurparadigmas in schwarzem Kasten angegeben, alle Unterschiede
nicht signifikant; Tierzahlen: N = 8 Tiere).

3.1.4.2 Wahlverhalten bei verschiedenen Mustereigenschaften und variierten Flédchen-
liberlappungsgraden

Um die Hypothese der allgemeinen Wichtigkeit des zentralen Bereichs zu Uberpriifen, wurden die unter
Kapitel 3.1.2.2 durchgefiihrten Versuche noch einmal mit den Bienen wiederholt, die nach Training C
dressiert wurden. Es wurde erwartet, dass sich bei einer reziproken Testsituation, bei der die Bienen ihre
Wahlentscheidung auf denselben Mustermerkmalen zu begriinden lernen, sich die Wahlentscheidungen
symmetrisch umkehren, das heil’t in diesem Fall die Tiere anstelle der Muster mit schwarzem Zentrum
die Muster mit weilem Zentrum bevorzugten. Dieses Wahlverhalten sollte sich vor allem bei Tests von
TR- bzw. Kreisscheiben in unterschiedlicher Gré3e gegen die offenen Dreiecke zeigen.
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Abbildung 26: Wahlentscheidungen flr Muster mit abgeleiteter Dreiecksform (Sterne und offene Drei-
ecke) nach Dressur C: A) Tests gegen TR-, B) Tests gegen grofie Kreisscheibe, C) Tests gegen kleine
Kreisscheibe; Signifikanzen der Wahlfrequenz durch Symbole angegeben: p < 0,05 (*); p < 0,01 (**);

p < 0,001 (***); Tierzahl: 7-11 Bienen.
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Betrachtet man nun die Ergebnisse in Abbildung 26, wird offensichtlich, dass die Bienen mit Umkehr der
Dressursituation ihre Praferenz nicht gleichermafien umkehrten. Die Tiere machten keinen Unterschied
zwischen TR- bzw. der groflen Kreischeibe und den Sternen und offenen Dreiecken unterschiedliche
Starke, obwohl bei Annahme einer Bewertung nach der Zentrumsfarbe die offenen Dreiecke grofiere
Ahnlichkeit mit TR+ aufweisen sollten. TR- und die Kreisscheiben wurden dagegen hochsignifikant von
TR+ diskriminiert. Die Bienen bevorzugten sogar die kleine Kreisscheibe (Abbildung 26 C) vor TR-, den
Sternen und den offenen Dreiecken, allerdings nur gegen das kleinere der offenen Dreiecke signifikant
mit p < 0,05 (Abbildung 26 C Test 5). Vor dem Hintergrund einer angenommen eindeutigen Bevorzugung
von Mustern mit Uberlappungsflache mit TR+ konnte man die Signifikanzen beziiglich einer sehr konser-
vativen Wabhlpraferenz von nur 65 % fir die Sterne und offenen Dreiecke erneut berechnen, statt von
einer neutralen 50:50-Wahlsituation auszugehen. Entsprechend dieser Annahme wurde die kleinere
Kreisscheibe in allen Fallen signifikant bevorzugt (Abbildung 26 C Tests 1-5, p < 0,01). Die Bevorzugung
der kleineren Kreisscheibe war weder nach Bewertung entsprechend der Zentrumsfarbe, noch nach Aus-
wertung der Deckungsflache erwartet worden, da die kleinere Kreisscheibe keine Uberlappungsflache mit
dem belohnten Muster der Dressur C gemeinsam hatte.

Diesen Ergebnissen zufolge kehrte sich das Wahlverhalten in reziproker Dressursituation nicht symmet-
risch um, das heilt die Bienen wendeten bei reziproken Dressurparadigmen nicht eine einzige Lernstra-
tegie an. Weitere Merkmale der getesteten Muster (zum Beispiel das Fehlen von durchgezogenen
Kanten bei den Sternen, das diese mit TR+ gemeinsam hatten, bzw. das Vorhandensein der Kanten bei
den offenen Dreiecken, das diese TR- ahnlicher machte) wurden von den Bienen nicht ausgewertet.
Weder Sterne noch offene Dreiecke besalen Eigenschaften, die sie verglichen mit TR- bzw. der grof3en
Kreisscheibe dhnlicher zu TR+ machten.

3.1.4.3 Musterunterscheidung bei variierten Mustereigenschaften und gleichen Flédchen-
liberlappungsgraden

Auch die kritischen Tests aus Kapitel 3.1.2.3 wurden mit Bienen nach der Dressur C wiederholt. Die
Ergebnisse zeigten deutlich, dass die Bienen nach der Reziprokdressur nicht das Bewertungsschema
symmetrisch umkehrten. Sie bevorzugten weder Muster mit weiRlem Zentrum (Abbildung 27 Test 1-3),
bewerteten auch nicht den Grad der Flacheniberlappung mit TR+ (Abbildung 27 Test 4) und machten
keinen weiteren Unterschied zwischen den im Test prasentierten Mustern.

Erwartete
Musterpraferenz

Testmusterpaare O A
i

Beobachtete
Musterpraferenz

Training C 100%

A
A°A A (8618)%

Abbildung 27: Wahlentscheidung fir Muster mit gleichem Flacheniberlappungsgrad und unterschied-
licher Zentrumsfarbe nach der Dressur auf Paradigma C, Piktogramme zeigen die im Test verwendeten
Muster an, Wahlfrequenz bezieht sich stets auf linkes der beiden abgebildeten Muster des Testpaares
(alle Wahlunterscheidungen nicht signifikant, Tierzahl: 7-12 Tiere).
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3.1.4.4 Bewertung der Zentrumsfarbe nach Training C

Die Bienen kehrten in reziproker Dressur-Situation ihr Wahlverhalten nicht symmetrisch um. Die bisher
verwendeten Testmuster wurden von den Bienen in der Regel nicht unterschieden. Weder in Tests gegen
TR- noch in Tests untereinander diskriminierten die Bienen die Muster signifikant, ausgenommen im Test
gegen die kleinere Kreisscheibe. Dieses Muster besalt jedoch weder ein weil’es Zentrum noch gemein-
same Flachenbereiche mit TR+. Damit konnte das Wahlverhalten der Bienen weder durch einen Mecha-
nismus des Template-Matchings, noch durch einen einfachen allgemeingultigen Parameter
Zentrumsfarbe vorhergesagt werden.

3.1.5 Retinotoper Template-Matching-Mechanismus als moégliche Grundlage fir GréRen-
generalisation nach Training C

Bisher zeigte sich keinerlei Evidenz, dass die Bienen den Flachenuberlappungsgrad der Muster bewerte-
ten. In der folgenden Testreihe wurde der Flacheniberlappungsgrad der Testmuster durch GréRenvaria-
tion des Dressurpaares verandert. Dadurch sollte der Einfluss zuséatzlicher Mustereigenschaften
ausgeschlossen werden.

3.1.5.1 Generalisierungsleistung bei gré3envariierten Abbildern des Dressurpaares

Bienen des Trainings C wurden in einer Reihe von Kontrollexperimenten mit grof3eren bzw. kleineren
Abbildungen des Dressurpaares konfrontiert, um aufzuzeigen, inwieweit die Bienen Anderungen der
GesamtgroRe der Muster tolerierten. Die MustergroRen wurden so gewahlt, dass es zu keiner Flachen-
Uberlappung des kleineren bzw. gréReren Abbildes von TR+ mit dem belohnten Muster kam. Eine erste
Testreihe Uberprifte Unterschiede fir das jeweils vergrofRerte oder verkleinerte Dressurpaar. In einer
zweiten Testreihe wurden die beiden gréRenveranderten Muster gegen das belohnte Dressurmuster
getestet, um zu Uberprifen, inwieweit die Bienen die Groflenadnderung fir ihre Wahlentscheidung tber-
haupt wahrnahmen.
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Abbildung 28: Unterscheidungsleistung fur das Dressurpaar (Training C) und TR+ in Abhangigkeit von
der GroRe, Test auf das Dressurpaar: Test 2 (Piktogramme des Dressurparadigmas in schwarzem Kas-
ten angegeben, Signifikanzen der Wahlfrequenz durch Symbole angegeben: p < 0,05 (*); p < 0,01 (**);
p < 0,001 (***); Tierzahlen: 7-9 Tiere).
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Die in Abbildung 28 dargestellten Ergebnisse zeigten, dass die Bienen auch bei veranderter Groflke bei
der Unterscheidung das Dressurpaares stets signifikant das Abbild des belohnten Dressurmusters bevor-
zugten. Allerdings erreichten die Tiere fur das Dressurpaar in originaler Grofse deutlich héhere Wabhlfre-
quenzen. Dieser Unterschied zwischen OriginalgréRe und vergroRertem bzw. verkleinertem Abbild zeigte
sich auch beim direkten GroRenvergleich zwischen dem belohnten Muster und den gréRenvariierten
Abbildern. Die Tiere bevorzugten hier das originalgrof3e Muster vor dem abgewandelten, allerdings nicht
sehr stark (= 62 %) und mit geringer Signifikanz (p < 0,05). Die VergroRerung bzw. Verkleinerung des
Musters wurden von den Tieren dabei nicht unterschiedlich bewertet.

3.1.5.2 Videoanalyse des Flugabstands vor der Musterfldche

Die Unterscheidungsexperimente ergaben, dass die Bienen die GroRenveranderung der Dressurmuster
sehr gut zu generalisieren vermochten und das normalgrofe TR+ und die groferen bzw. kleineren Abbil-
der von TR+ nur schwach signifikant unterschieden. Die Analyse des Flugverhaltens vor der Musterflache
bzw. Musterebene (das heil3t der aulleren Flache des Plexiglaswiirfels der Versuchsapparatur) sollte
Aufschluss dartiber geben, inwieweit die Generalisierungsleistung der Bienen auf einer Anpassung des
Flugabstands beruhte, aus welchem die Bienen die Muster bewerteten.
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(Fortsetzung der Abbildung: folgende Seite)
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Abbildung 29: Videoauswertung der Flugabstande von Bienen: Ausgewahlte Beispiele von jeweils drei
verschiedenen Individuen zur Demonstration der Variabilitdt der Bienenaufenthalte vor einem Muster
(roter Rahmen) nach Training C; Piktogramme oberhalb der Grafiken zeigen jeweils beide Testmuster,
abgebildet werden nur Flugspuren vor dem roteingerahmten Muster: oben links: orginalgrof3es TR+, oben
rechts: verkleinertes TR+, unten: vergroRertes TR+ in Tests gegen das originalgrol’e TR+ (links) und das
vergrolRerte TR- (rechts); Klassen 1 bis 4: Flugspuren nach Geschwindigkeitsklassen aufgeteilt, darge-
stellt werden diejenigen Aufenthaltssequenzen, bei denen Bienen zwischen zwei aufeinanderfolgenden
Aufenthalten innerhalb der jeweiligen Geschwindigkeitsklassen blieben; Gesamttrajektorie (Klasse 5):
Uberlagerung aller Geschwindigkeitsklassen zusammen (unterste Reihe); Pfeile: Lage des Belohnungs-
réhrchens; Koordinatensystem der Flugspuren auf Zentrum der Musterebene bezogen: y-Achse rechts:
rotumrandetes Muster wird links prasentiert, y-Achse links: rotumrandetes Muster wird rechts prasentiert.

Bewertete die Biene das Muster zum Beispiel aus einer grofteren Entfernung, konnte das vergrofierte
Abbild von TR+ denselben Sehwinkel einnehmen wie das belohnte Muster von einem naheren Punkt aus
betrachtet. Entsprechend verhalt es sich mit dem verkleinerten Muster und einer noch naheren Bewer-
tungsposition vor der Musterflache. Abbildung 29 zeigt anhand einzelner Beispieltrajektorien, welche
Flugpositionen die Bienen vor den Einzelmustern (jeweils roter Rahmen) einnahmen. Abgebildet sind
Flugsequenzen, bei denen sich die Bienen in einheitlicher Geschwindigkeit vor den Mustern bewegten.
Die Geschwindigkeiten wurden in vier Klassen eingeteilt (0 < v < 10 cm/sec; 10 < v <20 cm/sec; 20 <v £
40 cm/sec; > 40 cm/sec). Als Ubersicht wurden noch die vollstandigen Flugtrajektorien der Einzelbienen
vor den Mustern gezeigt.
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Der Vergleich der Flugtrajektorien gleicher Geschwindigkeit ergab, dass Bienen die Muster nie parallel
zur Musterflache abflogen und die Muster somit auch nicht skannten, vorausgesetzt dass ein Skannflug
eine gleichférmige Bewegung ist. Die Auswertung der Gesamttrajektorien zeigte ebenfalls, dass einzelne
Trajektorien, vor allem wenn Bienen schnell flogen, parallel zur Musterebene von einem Muster zum
anderen flihrten bzw. vom Muster weg fiihrten (zum Beispiel Abbildung 29 oben: verkleinertes TR+,
mittleres Tier, Klasse 4: zweites Testmuster befindet sich in diesem Fall links von der y-Achse). Diese
Flugbewegungen entsprachen dem Anflug oder Abflug zu den Mustern bzw. dem Wechsel zwischen
beiden in gleicher HOhe angebrachten Mustern. In keinem Fall waren horizontale Skannbewegungen
ausschlieRlich vor einem einzelnen Muster zu beobachten. In einigen Fallen flogen Bienen das jeweilige
Muster direkt und aus verschiedenen Richtungen an (sternférmig) an, dann vor allem mit hohen Ge-
schwindigkeiten tber 20 cm/sec (zum Beispiel Abbildung 29 oben: originalgroBes TR+, rechtes Tier,
Klasse 4 und Abbildung 29 unten: vergroRertes TR+, mittleres Tier, Klasse 3).

Bei genauerer Betrachtung der Trajektorien war erkennbar, dal die Bienen sich vor dem verkleinerten
TR+ etwas haufiger ndher vor der Musterflache aufhielten, whrend sie beim Test TR+ gegen das ver-
groRerte Abbild etwas groRere Schleifen flogen.

Zur besseren Quantifizierung dieser Beobachtung wurde die durchschnittliche Aufenthaltshaufigkeit von
vier bis sechs Bienen vor der Musterflache ermittelt und Uber dem Abstand in Zentimeterschritten aufge-
tragen (Abbildung 30). Um vergleichbare Ergebnisse zu erhalten, wurden die Werte bezogen auf die
jeweils maximale Haufigkeit normiert, notwendig vor allem auf Grund der unterschiedlich langen Testzei-
ten.

Abbildung 30 zeigt die Ergebnisse fur die vier Muster der Testpaare, wie sie auch schon in Abbildung 28
(Tests 1, 4 und 6) und Abbildung 29 gezeigt wurden. In Abbildung 30 A wurden die Flugaufenthalte vor
dem normalen (rote Kurve), dem verkleinerten (griine Kurve) und dem vergroRerten Abbild von TR+
(blaue Kurve) verglichen. Es wurde deutlich, dal3 die Bienen sich vor allen drei Mustern in etwa densel-
ben Abstanden bevorzugt aufhielten. Weder war die Aufenthaltsverteilung vor dem vergroRerten Muster
flacher, was eintrate, wenn die Bienen sich haufiger vom Muster entfernten, noch zeigte sich ein zweites
Maximum der Aufenthaltshaufigkeiten in einem gréReren Abstand von TR+. Die Erwartung war, dass die
Bienen sich vor dem vergréRerten Muster in doppeltem Abstand aufhalten wiirden. Es wurde der Abstand
bis 38 cm Entfernung dargestellt und damit der Flugabstand erfasst, in dem sich die Bienen erwartungs-
gemal entscheiden sollten. Auch vor dem verkleinerten Muster waren keine klaren Unterschiede zu den
Aufenthalten vor dem normalgroflen TR+ zu erkennen. Waren die Bienen im Bestreben, das retinale
Abbild des Musters zu vergréfiern, noch ndher an die Musterflache heran geflogen, ware dies in der
Auftragung durch eine steilere Kurve sichtbar geworden.

Die eigentliche Generalisierungsleistung zeigten die Bienen jedoch in der Diskriminierung der grofenver-
anderten Dressurpaare. Daher wurden in Abbildung 30 C erneut die Flugabstédnde der Bienen vor dem
normalen und dem vergroRerten Muster aufgetragen, letzteres jedoch in beiden Testsituationen: im
Unterscheidungstest gegen das originale TR+ und im Generalisierungstest gegen das vergrofRerte TR-.
Vor allem bei dem letztgenannten Test ware die deutlichste Abweichung vom normalen Flugverhalten zu
erwarten gewesen. Aber auch hier zeigten die Bienen keinen Unterschied bei ihrem Flugverhalten.
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Abbildung 30: Auftragung der normierten durchschnittlichen Aufenthaltshaufigkeit (bezogen auf die
grélte Haufigkeit je Testpaar, 4-6 Bienen zusammengefasst) Uber dem Flugabstand vor der Musterflache
nach Dressur C (x-Achse: Auftragung in cm), A) und C) Auftragung einschlieRlich des Nullwerts (ent-
spricht der Musterebene, d.h der duReren Plexiglasscheibe der Versuchsapparatur): fliegende und lan-
dende Bienen eingeschlossen, B) und D) Auftragung ab 2 cm Abstand: ausschlie3lich fliegende Bienen;
rote Kurve: TR+ Normalgrofle (10cm) gegen TR+ vergrofRert; blaue Kurve: vergréliertes TR+ gegen
normales TR+; grine Kurve: verkleinertes TR+ gegen normales TR+; gelbe Kurve: vergroRertes TR+
gegen vergroRertes TR- (vergleiche Testpaar-Piktogramme in Abbildung Abbildung 29).

Die Bienen hielten sich direkt vor dem Muster in einem Abstand von 0-2 cm Uberdurchschnittlich haufig
auf, beim Versuch zu Landen bzw. durch Absetzen und Umherlaufen auf dem Muster (der Nullwert ent-
spricht dabei der Musterebene, d.h der duReren Plexiglasscheibe der Versuchsapparatur). Um eine Ver-
zerrung der Beobachtung durch den Einfluss dieses Landeverhaltens bzw. des Absetzens der Bienen auf
der Musterflache einzuschranken, wurden die Aufenthaltshaufigkeiten in einem zweiten Rechenansatz
erneut fur den Abstand von 2 bis 38 cm berechnet und normiert. Dieser konservativere Ansatz lie eben-
falls keinerlei Anpassung des Flugverhaltens der Bienen an die Grofe des Musters erkennen (Abbildung
30 B und D). Auch die quantitative Beschreibung der Kurven durch einen 50 %-Wert (Abstand bis zu dem
50 % der Aufenthalte der Bienen enthalten sind) zeigte, dass die geringen Abweichungen der Kurven
voneinander jeweils innerhalb der Streuung der Daten um den Mittelwert lagen und daher nicht signifikant
waren (Tabelle 8).
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Tabelle 8: Darstellung der 50 %-Werte der Abstandsmafe in cm (Abstand bis zu dem 50 % der Auf-
enthalte der Bienen enthalten sind, Angabe jeweils vor einem der Muster, Gegenmuster des Tests in
Klammern angegeben):

Fehler unten Fehler oben
Abstand 50 %-Wert 50 %-Wert (groRtmoglicher Ab- (geringstmaoglicher
stand) Abstand)

Werte bis

gn’::hn;neA: stand (TTRR++ grof) 4,9 -1,2 +0,5
TRy T 5,2 1.8 £1.0
;I'TRI’_;) Klein 4.6 06 .03
(TR grofy 4,1 07 0.9

3.1.6 Retinotoper Template-Matching-Mechanismus als moégliche Basis flir die Rotations-
invarianz nach Training C

Nachdem gezeigt wurde, dal die GroRRenkonstanz der Bienen nicht auf einer Anpassung des Flugab-
stands beruhte und damit auch nicht durch einen pixelbasierten Template-Matching-Mechanismus erklart
werden konnte, wurde in den folgenden Tests die Musterdiskriminierung der Bienen des Trainings C vor
dem Hintergrund eines moglichen Template-Matching-Mechanismus untersucht und dabei die Aufenthal-
te der Bienen vor verschiedenen Musterbereichen protokolliert.

3.1.6.1 Generalisierungsleistung bei rotierten Abbildern des belohnten Dressurmusters

Bienen der Dressur C wurden mit den in Kapitel 3.1.2 eingefiihrten Sternen und offenen Dreiecken kon-
frontiert und mussten diese Muster von TR+ und abgewandelten Formen von TR+ unterscheiden. Letzte-
re entstanden durch Rotation des belohnten Musters um 180° und zusatzliche Beschneidung des
Musters um einen Abschnitt. Dadurch wurden Muster erzeugt, die keinerlei Deckungsflache mit TR+
aufwiesen, wenn man sie zentriert aufeinander legte (Abbildung 31 Muster 6 und 7). Diese abgewandel-
ten Muster konnten beide von den Bienen signifikant von TR+ unterschieden werden (Abbildung 31 A
Test 6 und 7; signifikant mit p < 0,05 und p < 0,01).

Die Ergebnisse in Abbildung 31 B und C zeigen, dass sowohl das rotierte Abbild von TR+ als auch die
beschnittene Form von den Bienen signifikant vor den tbrigen Mustern bevorzugt wurden. Das bedeute-
te, dal die Bienen Muster generalisierten, die keinerlei Deckungsflache mit TR+ aufwiesen, obwohl
Muster zur Wahl standen, die sowohl Uberlappungsflaiche mit TR+ aufwiesen, wie auch zum Teil die
gleiche Zentrumsfarbe wie das belohnte Muster aufwiesen.

51



Training C

“+ —_
W A
A A (86+7)%

A 1 2 3 4 5 6 7
A
L OAAAAAv s
100% +  kkk sup TEF wkk
sk
N
|
[} Fek
=5
o
@ 75% T *
s
C
=
50% -
B 1 2 3 C 1 2 3
v AAA  AAA
100% + 100% <+
BokK kK N
E *k = sekok o
) g Kok
3 o
o @
£ 75% T & 75% T
= N -
i
o 1]
= =
50% -~ 50% -

Abbildung 31: Wahlfrequenz und Generalisierungsleistung in Abhangigkeit von Anordnung und Anzahl
der Schwarzflachen, A) Tests mit TR+ von Training C, B) Tests mit rotiertem TR+, C) Tests mit rotiertem
und beschnittenem TR+. Piktogramme Uber den Abbildungen zeigen im Test verwendete Muster, ange-
gebene Wabhlfrequenz bezieht sich stets auf Piktogramm ganz links, Signifikanzen der Wahlfrequenz
durch Symbole angegeben: p < 0,05 (*); p < 0,01 (**); p < 0,001 (***); Tierzahl A) Test 1: N=61 (Dressur-
musterpaar), Tests 2-7: N=7,B)N =8, C) N =5,
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3.1.6.2 Einfluss der Vollsténdigkeit des Testmusters auf das Wahlverhalten

Als Erganzung wurde Uberprift, inwieweit die Bienen die Beschneidung des rotierten Dressurmusters
bewerteten. Folgten die Bienen dem Template-Matching-Mechanismus, waren sowohl das rotierte Abbild
von TR+ wie auch das rotierte und beschnittene Abbild bezogen auf den Grad der Flachenlberlappung
mit TR+ identisch, das heif3t die Bienen sollten keinen Unterschied zwischen dem rotierten vollstandigen
und dem rotierten unvollstdndigen Muster machen. Wie aus Abbildung 32 hervorgeht, werteten die Bie-
nen die beiden Muster jedoch als unterschiedlich und préaferierten das rotierte vollstdndige Muster signifi-
kant vor dem beschnittenen Muster (p < 0,01).

+ -
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Abbildung 32: Wahlverhalten der Bienen im Test des vollstandigen rotierten TR+ gegen das unvoll-
standige rotierte TR+ nach Dressur C: Signifikanz der Wahlfrequenz angegeben durch Symbole: (**)
p < 0,01; Piktogramme zeigen das verwendete Testmusterpaar (N = 9 Tiere, Piktogramme des Dressur-
paradigmas in schwarzem Kasten angegeben).

3.1.6.3 Videoanalyse der Aufenthaltsverteilung vor den rotierten Mustern

Bienen konnten bei uneingeschranktem Anflug die Bewertungsposition vor den verschiedenen Mustern
frei anpassen. Das bedeutet, dass bei Annahme, die Bienen nutzten einen pixelbasierten Template-
Matching-Mechanismus, die Flugposition vor abgewandelten Mustern so gewahlt werden konnte, dass
eine gréRtmogliche Uberlappung mit TR+ erreicht wurde. Dies geschieht im Fall des rotierten TR+ durch
eine Verschiebung des Fixierungspunkts nach links bzw. rechts unten. Um zu Uberprifen, ob Bienen vor
den in Abbildung 31 B und C praferierten Mustern nicht doch einen anderen Fixierungspunkt annahmen
und auf diese Weise eine teilweise Deckung mit dem Flacheniberlappungsgrad von TR+ erreichten,
wurden die Flugaufenthalte der Bienen vor TR+ und vor den beiden rotierten Abbildern von TR+ ausge-
wertet und die Aufenthaltshaufigkeiten berechnet.

Fir Abbildung 33 A wurde die Aufenthaltshaufigkeit vor dem belohnten Dressurmuster klassiert und farb-
lich kodiert aufgetragen. Dabei zeigte sich, dass die Bienen sich im Mittel am haufigsten im zentralen
Musterbereich um das Belohnungsréhrchen herum aufhielten. Die oberen beiden Haufigkeitsklassen
ergaben gemeinsam einen Erwartungsbereich, der in Abbildung 33 B vor dem rotierten Muster aufgetra-
gen wurde, entsprechend einer maximalen Deckungsflache mit TR+ verschoben (nach links und rechts
unterhalb des Rohrchen). Sollten die Bienen bei ihrer Generalisierungsfahigkeit auf eine Auswertung der
Flachendeckung angewiesen sein, ware zu erwarten, dass die Aufenthaltsmaxima der Bienen vor dem
rotierten Muster innerhalb dieses Erwartungsbereichs lagen. Abbildung 33 C zeigt die tatséchliche Vertei-
lung der Flugaufenthalte der Bienen vor dem rotierten TR+. Wiederum hielten sich die Bienen vornehm-
lich im zentralen Musterbereich, um das Belohnungsréhrchen herum auf. Damit war eine Bewertung der
Musterahnlichkeit durch den Grad der Flacheniberlappung, die durch eine Verschiebung der Flugaufent-
halte erzeugt wurde, fir diese Tests auszuschlief3en.
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Abbildung 33: Videoanalyse des Flugverhaltens vor rotierten Mustern nach Dressur C: A) Aufenthalte
vor TR+; B) Erwartungswerte fir Flugaufenthalte nach einem Template-Matching-Mechanismus entspre-
chend der angenommenen gréten Uberlappungsfldche von TR+ und dem rotierten Abbild (Links- bzw.
Rechtsverschiebung der Flugaufenthaltsmaxima der Bienen vor dem Muster weil® bzw. gelb kodiert;
C) aus Videoaufnahmen ermittelter Aufenthalt vor dem rotierten Abbild von TR+: Aufenthalte der Bienen
in A) und C) farbkodiert entsprechend Legende rechts oben, Piktogramme des Dressurparadigmas in
schwarzem Kasten angegeben.

3.1.7 Zusammenfassung: Evidenzen gegen einen retinotopen Template-Matching-
Mechanismus

Die vorgestellten Ergebnisse konnten die Hypothese, dass Bienen bei der Bewertung von Musteréahnlich-
keiten allein einen pixelbasierten Template-Matching-Mechanismus anwenden, nicht stlitzen. Die Prafe-
renz fur Muster mit geringerer bzw. vollig fehlender Flacheniberlappung mit TR+ und das Fehlen von
angepasstem Flugverhalten, das zu einer Flacheniberlappung flihren wirde, zeigten, dass Bienen in
ihrer Wahlentscheidung nicht auf dieses Auswertekriterium angewiesen sind. Auch die Miteinbeziehung
einer moglichen Verzerrung der Musterabbildungen im Bienenauge erbrachte keinerlei Evidenz fiir eine
solche Bewertung des Flacheniberlappungsgrads mit TR+. Ergebnisse mit Bienen der Dressur A und B
zeigten, dass Bienen durchaus in der Lage sind, Muster zu diskriminieren, deren einziger Unterschied im
Grad der Flachenuberlappung mit TR+ bestand, wobei der Unterscheidungsgrad nicht nur qualitativ, son-
dern auch quantitativ dem Unterschied angemessen war. Somit waren Bienen grundsatzlich in der Lage
Muster mit verschiedenem Flachenuberlappungsgrad zu TR+ zu differenzieren, jedoch trat diese Muster-
eigenschaft gegenlber anderen, zum Beispiel der Beschaffenheit des Zentrums zurlick. Die Ergebnisse
waren jedoch nicht fir alle Entscheidungen der Bienen allgemeingliltig, da sich die Praferenzen der
Bienen nach Dressur auf ein reziprokes Dressurpaar (Paradigma C) nicht symmetrisch umkehrten.
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3.2 Vermeidung des unbelohnten Dressurmusters als einfache Bewertungsregel
3.2.1 Wahlverhalten in Tests gegen das unbelohnte Dressurmuster nach Training A

Eine Erklarung fir die bisherigen Ergebnisse ware auch eine Regel, das unbelohnte Muster einfach zu
vermeiden. Bienen der Dressuren A und C wurden daher Testreihen unterzogen, die die Annahme (ber-
pruften, inwieweit TR- vermieden wurde.

In einem ersten Ansatz wurden Bienen des Trainings A vor die Wahl zwischen dem nicht belohnten
Muster und den Sternen, offenen Dreiecken und Kreisscheiben gestellt. Die Erwartung im Fall einer
erlernten Vermeidung von TR- war, dass jedes Muster vor TR- bevorzugt wurde. Abbildung 34 zeigt die
Wahlfrequenzen der Bienen in diesen Tests.
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Abbildung 34: Wahlverhalten der Bienen bei Tests gegen das unbelohnte Muster aus Training A, Pik-
togramme zeigen in Tests verwendete Muster, Wahlverhdltnisse werden bezlglich TR- angegeben
(Piktogramm ganz links), Signifikanzen der Wahlfrequenz durch Symbole angegeben: p < 0,05 (*);
p <0,01 (**); p < 0,001 (***); Tierzahl: N =7 - 8 Tiere.

In den meisten Tests gegen das unbelohnte Muster bevorzugten die Bienen das jeweils andere Muster.
Nur in den Tests gegen die offenen Dreiecke wurde TR- nicht diskriminiert und im Fall des diinnen offe-
nen Dreiecks sogar signifikant bevorzugt (p < 0,01). Damit bevorzugten die Bienen, wie schon bei ande-
ren Versuchen nach Dressur A und B, alle Muster mit schwarzem Zentrum, so dass sich daraus noch
keine Vermeidungsregel fiir das negative Muster ergab. Allerdings wurde TR- gegen die offenen Dreiecke
nie vermieden, trotzdem keines der Muster ein schwarzes Zentrum aufwies und bei angenommener
Bewertung entsprechend eines Template-Matching-Mechanismusses das flachengréRere offene Dreieck
fur die Bienen sogar attraktiver sein sollte (Abbildung 34 Test 4). Auflerdem vermieden die Bienen das
kleinere offene Dreieck sogar signifikant von TR-, trotz gleicher Flachenlberlappung mit TR+. Die offenen
Dreiecke wurden somit von den Bienen weder dhnlicher zu TR+ eingeschéatzt. Das Verhalten der Bienen
lie® sich auch durch die Vermeidung des unbelohnten Musters nicht voraussagen. Eine Musterdiskrimi-
nierung der Bienen aufgrund eines retinotopen Template-Matching-Mechanismusses konnte aufgrund
des Ergebnisses von Test 4 erneut ausgeschlossen werden.
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3.2.2 Wabhlverhalten in Tests gegen das unbelohnte Dressurmuster nach Training C

Bienen nach Dressur auf Training C zeigten ebenfalls keinerlei Vermeidung des unbelohnten Musters
(vergleiche Kapitel 3.2.1), wie die in Abbildung 35 gezeigten Wahlverhaltnisse verdeutlichen. Die Bienen
zeigten in ihrem Wahlverhalten Gberhaupt keine Unterscheidung zwischen den vom Dreieck abgeleiteten
Mustern und TR-. Dabei blieb erneut unbericksichtigt, welche Zentrumsfarbe die einzelnen Muster auf-
wiesen und welchen Flachenlberlappungsgrad sie mit TR+ gemeinsam hatten.
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Abbildung 35: Wahlverhalten in Tests gegen das unbelohnte Muster aus Training C, keine der gezeig-
ten Unterscheidungen war signifikant (Tierzahlen: 7 - 8 Tiere), Piktogramme zeigen die in Tests verwen-
dete Muster, die Wabhlverhaltnisse sind bezogen auf TR- dargestellt (Piktogramm ganz links,
Piktogramme des Dressurparadigmas in schwarzem Kasten angegeben).

3.2.3 Wahlverhalten in Tests gegen neutrale bzw. unbekannte Muster nach Training C

Die bisherigen Ergebnisse zur Vermeidung von Mustern wurden aus Tests gewonnen, bei denen die
verwendeten Muster alle in irgendeiner Weise von den dressierten Mustern abgeleitet werden konnten.
Um eindeutige Praferenzen fir bzw. gegen einzelne Muster nachzuweisen, wurden einige dieser Muster
gegen ein dressurfremderes Muster getestet, das heil3t ein Muster, das sich nicht aus TR+ oder TR-
ableiten liel3. Dabei handelte es sich hier um ein Schachbrettmuster aus zehn auf zehn Kéastchen mit je-
weils der Kantenlange 1 cm (Piktogramm in Abbildung 36). Die einhundert Kastchen waren nicht regel-
maRig schwarzweil gefarbt, sondern zufallig in einem 50:50-Verhaltnis auf der Flache verteilt. Das
Muster wird im Folgenden Pixelschachbrett genannt.

Abbildung 36 zeigt die dabei erhaltenen Ergebnisse. Es lasst sich ablesen, dass die Bienen das belohnte
Muster und auch sein rotiertes Abbild klar vor dem Pixelmuster bevorzugten. Das offene Dreieck, die
kleinere Kreisscheibe und das nicht belohnte Muster wurden weder bevorzugt noch vermieden, obwohl
die kleinere Kreisscheibe in den bisherigen Situationen stets bevorzugt und das nicht belohnte Muster
etwas starker vermieden wurde.
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Abbildung 36: Wahlverhalten gegen ein neutrales nicht aus dem Dressurmusterpaar ableitbares Mus-
ter als Test fir erlernte bzw. spontane Vermeidung der verwendeten Testmustern: (***) signifikante
Unterscheidung mit p < 0,001, Tierzahl N = 6 — 8 Bienen, Piktogramme zeigen in Tests verwendete
Testmuster, Piktogramme des Dressurparadigmas in schwarzem Kasten angegeben, Wahlverhaltnisse
beziehen sich auf das jeweils obere der beiden Muster.

3.2.4 Zusammenfassung der Evidenzen gegen eine Vermeidung des unbelohnten Musters

Aus den hier vorgestellten Experimenten lie} sich keine eindeutige Evidenz ableiten, dass Bienen das
unbelohnte Muster negativ bewerteten oder aktiv vermieden. Zusammenfassend lie} sich somit feststel-
len, dass das unbelohnte Muster weder bei der Auswahl der Bewertungskriterien (aus dem Vergleich
belohntes mit unbelohntem Muster) noch durch aktives Vermeidungslernen das Wahlverhalten der Bie-
nen stark beeinflusste.

3.3  Verwendung globaler Parameter zur Ahnlichkeitsbewertung der Testmuster

Mit den folgenden Testreihen sollte Uberprift werden, inwieweit sich die Tiere bei ihrer Entscheidung
nach globalen Eigenschaften der Muster richteten, wie zum Beispiel nach der Position des Musters auf
der Versuchsflache oder der Stellung des Hintergrundes bezogen auf das Muster. Globale Merkmale
beschreiben hier Merkmale, die sich nur durch Auswertung des gesamten Musters erschliefien lassen
(Wilkinson, Wilson et al. 1998; Wilson & Wilkinson 1998).

3.3.1 Position des Papierhintergrunds im Vergleich zur Musterposition

Bienen wurden entsprechend Training A dressiert. AnschlieRend wurde die Position des Dressurpaares
um 90 mm nach oben verschoben, dadurch hatte keines der Muster mehr eine Uberlappungsflache mit
dem Originalmuster. Die Tiere hatten somit die Wahl zwischen vier méglichen Musterpositionen: die ge-
wohnten zentralen Stellen (um die sichtbare Belohnungsréhrchen herum) und die verschobenen Muster,
in deren Mitte jeweils eine weille Kreisscheibe das Réhrchen andeutete. Gewertet wurden die Anflige
und die Setzer auf das Belohnungsréhrchen und auf das Muster. Wahlverhaltnisse wurden fir Setzerent-
scheidungen gebildet, sowohl fiir die reinen Musterentscheidungen wie auch fir die Réhrchensetzer und
zusatzlich fir die Gesamtsetzerzahl auf der jeweiligen Musterseite (Summe aus Setzer Muster und
Setzer Réhrchen). In einem weiteren Test blieb die Position der Muster um die Réhrchen herum erhalten,
daflir wurde die Flache des Hintergrunds (DIN A4-Papier) um 90 mm nach unten verschoben, um zu
Uberprifen, inwieweit Bienen die relative Position zwischen Muster und Hintergrundpapier bewerteten.

Abbildung 37 zeigt die Ergebnisse dieser beiden Testansatze. Betrachtete man nur die Verhéaltnisse aus
den Setzern auf die Muster, diskriminierten die Tiere in allen Fallen ahnlich gut wie in den Testreihen mit
zentrierten Mustern zwischen dem belohnten und dem unbelohnten Muster, unabhangig ob das Muster
bezlglich des Einfluglochs oder des Hintergrunds verschoben wurde. Betrachtete man im Fall der ver-
schobenen Muster die Setzer auf die Réhrchen, ergab sich jedoch kein signifikanter Unterschied zwi-
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schen den beiden Musterseiten (0,51 + 0,12), verglichen mit der Wahlfrequenz von 0,78 + 0,12 %, wenn
ausschlieRlich Setzer direkt auf die Muster beriicksichtigt wurden (Abbildung 37 Test 2). Beim Test auf
das Dressurpaar mit verschobenem Papier verhielten sich die Tiere dagegen wie beim normalen Dres-
surpaar, wenn auch mit etwas geringerem Unterscheidungserfolg (0,78 + 0,15, Abbildung 37 Test 3).

In den Tests zwischen identischen TR+ aber mit unterschiedlicher Papierposition machten die Bienen
keinen Unterschied zwischen den verschiedenen Anordnungen von Muster zu Hintergrundpapier. Die
Bienen flogen in beiden Situationen TR+ etwa gleich haufig an (0,52 + 0,03, Abbildung 37 Test 5). Zu-
sammenfassend lie® sich aus diesen Ergebnissen ableiten, dass die Bienen dem belohnten Muster
nachfolgten, unabhangig von der Bezugsposition, die der Hintergrund dazu einnahm.
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Abbildung 37: Einfluss der Anordnung des Hintergrunds auf das Wabhlverhalten der Bienen fiir das
Dressurpaar bzw. TR+ (Training A), Piktogramme: Papierhintergrund und getestetes Muster, angeordnet
um horizontale Mittellinie der Testflache: oberer Reihe linkes Muster; untere Reihe: rechtes Muster,
Piktogramme des Dressurparadigmas in schwarzem Kasten angegeben, Wahlverhaltnisse angegeben
bezogen auf obere Musterreihe, berechnet aus Setzern auf Musterflaiche ohne Rdhrchen, Signifikanzen
der Wahlfrequenz durch Symbole angegeben: p < 0,05 (*); p < 0,01 (**); p < 0,001 (***); Tier-
zahl: N =6 - 8 Tiere.
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3.3.2 Musterposition bezogen auf das Belohnungsrohrchen

3.3.2.1 Unterscheidung der verschobenen Abbildungen des belohnten Dressurmusters vom
zentrierten Dressurmusterpaar

Wenn die Verschiebung des Bildhintergrunds in Bezug auf die Muster die Attraktivitat von TR+ nur wenig
beeinflusste, blieb noch zu klaren, inwieweit die Verschiebung von TR+ bzw. TR- das Wahlverhalten ver-
anderte. Dazu wurden Bienen nach der Dressur auf Training A mit dem Dressurpaar bzw. mit zwei identi-
schen TR+ konfrontiert, wobei eines der beiden Muster nach oben bzw. unten verschoben wurde, jeweils
um 45 mm bzw. 90 mm. Bei der Verschiebung um 90 mm besalien die verschobenen Muster keinerlei
Deckungsflache mit TR+ in der Originalposition mehr; war TR+ nur um 45 mm verschoben, hatten die
beiden Muster etwas mehr als ein Drittel der Flache gemeinsam. Ausgewertet wurden wieder die Setzer
sowohl vor der zentrierten Position (Réhrchen) als auch vor den verschobenen Mustern. Die Wahlver-
haltnisse wurden einmal aus den Setzern auf die Muster (schwarze Kurve) und aus den Gesamtsetzern
pro Seite (graue Kurve) berechnet (Abbildung 38).
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Abbildung 38: Einfluss der Verschiebung von TR+ auf Wahlverhalten in Tests gegen TR+ und TR-
(Training A): Die Piktogramme zeigen in Tests verwendete Testmuster, die Gerade zeigt horizontale
Mittellinie der Testflache: Wahlverhaltnis stets bezogen auf ganz links abgebildetes Piktogramm: A) Tests
gegen TR- zentriert, B) Tests gegen TR+ zentriert. Verschiebungen entsprechen 90 mm bzw. 45 mm
nach oben oder unten; schwarze Kurve: Wahlverhaltnisse nur aus Setzern auf Musterflache; graue
Kurve: Wahlverhaltnisse aus Gesamtsetzer auf Testmusterseite (das heildt Summe aus Setzern auf
Musterflache und Roéhrchen); Piktogramme des Dressurparadigmas in schwarzem Kasten angegeben;
Signifikanz der Wahlentscheidungen angegeben durch Sterne: p < 0,001 (***); p < 0,01 (**); p < 0,05 (*)
(Tierzahl: 7 - 8 Tiere).
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Die Ergebnisse zeigten, dass die zentrierten Muster gegeniber verschobenen Mustern bevorzugt wurden
(Abbildung 38). Betrachtete man die Setzersumme aus Setzern auf die Muster und auf die Réhrchen
unterhalb der Muster, ergab sich, dass die Bienen das Dressurpaar bei Verschiebung von TR+ nach
oben noch signifikant (p < 0,01) unterscheiden konnte, bei nach unten verschobenen TR+ jedoch nicht
mehr signifikant (Abbildung 38 A graue Kurve). Bewertete man nur die Setzer auf die Musterfigur, brach
die Unterscheidung jedoch zusammen, die verschobenen Muster wurden dann nicht mehr diskriminiert
(Abbildung 38 A schwarze Kurve). Offenbar war das zentrierte unbelohnte Muster genauso attraktiv wie
ein verschobenes belohntes Muster, unabhangig wie weit und wohin das TR+ verschoben wurde. Kon-
frontierte man die Bienen mit einem verschobenen TR+ gegen ein zentriertes TR+, wurde das zentrierte
Muster sowohl beziiglich der Mustersetzer (Abbildung 38 B schwarze Kurve), wie auch der Gesamtsetzer
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(Abbildung 38 B graue Kurve) in fast allen Fallen signifikant bevorzugt. Die Wahlfrequenzen der Gesamt-
setzer waren dabei etwas geringer als die Wahlfrequenzen der Setzer auf die Figur, was vermutlich daran
lag, dass die Bienen das Rohrchen unabhangig vom dariber oder darunter prasentierten Muster wahlten,
unter Umstanden eine eigenstéandige Wahl gemaf der Réhrchenmerkmale. Die nach oben verschobenen
Muster wurden etwas weniger stark diskriminiert, wie die nach unten verschobenen Muster, da die Wahl-
frequenzen etwas geringer sind und auch weniger stark signifikant. Das um 90 mm nach unten verscho-
bene Muster wurde dabei seltener gewahlt als Muster, die nur um 45 mm verschoben wurden und noch
teilweise mit der Flache der Originalmuster tGberlappten. Dieser Effekt blieb bei der Verschiebung um 90
mm nach oben aus (Abbildung 38 A und B erster Test).

3.3.2.2 Unterscheidung der verschieden weit verschobenen Abbildungen des belohnten
Dressurmusters

In einem weiterfihrenden Ansatz wurden Bienen mit zwei gegen die Normalposition verschobenen Abbil-
dern von TR+ konfrontiert. Damit sollte sich die Frage kléren lassen, ob die Bienen die Verschiebung
nach oben bzw. unten gleichermalen tolerieren und welchen Einfluss die GréRRe der Verschiebung auf
das Wahlverhalten der Bienen hatte. Die in Abbildung 39 gezeigten Ergebnisse machen deutlich, dass
die Bienen leichte Verschiebungen um 45 mm nach oben bzw. nach unten gleichermaRen tolerierten und
keine Unterscheidung zwischen den Mustern trafen.
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Abbildung 39: Einfluss der Position von TR+ auf Unterscheidungsleistungen zwischen zwei identischen
Mustern nach Dressur A, Tests mit verschobenen Abbildungen von TR+ (Training A) (Hilfslinien zeigen
zentrale bzw. verschobene Positionen): Testergebnisse bezogen auf obere Musterreihe: Verschiebungen
entsprechen 90 mm bzw. 45 mm nach oben oder unten; schwarze Kurve: Wahlverhaltnisse nur aus
Setzern auf Musterflache; graue Kurve: Wahlverhaltnisse aus Gesamtsetzer auf Testmusterseite (Muster-
flache und Roéhrchen); Signifikanz der Wahlentscheidungen angegeben durch Sterne: p < 0,01 (**);
p < 0,05 (*) (Tierzahl N = 7 Bienen).

Ein um 90 mm nach oben verschobenes Muster wurde vor einem ebenso weit nach unten verschobenen
Muster jedoch signifikant bevorzugt (p < 0,05), sowohl was die Wahlverhaltnisse aus den Mustersetzern
betraf, als auch die Gesamtsetzerverhaltnisse (Abbildung 39 Tests 1 und 2). Waren beide Muster unter-
schiedlich weit nach oben verschoben, machten die Bienen ebenfalls keinen Unterschied zwischen den
verschobenen Abbildern von TR+ (Abbildung 39 Tests 4). Das um 45 mm nach unten verschobene TR+
wurde dagegen signifikant (p < 0,01) vor dem um 90 mm verschobenen tieferen Muster bevorzugt, das
Verhaltnis der Gesamtsetzer pro Seite war immer noch mit p < 0,05 signifikant (Abbildung 39 Tests 5).
Dieses Ergebnis stutzt die Beobachtung, dass Bienen eine Verschiebung nach oben leichter tolerierten,
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als eine Verschiebung nach unten, wobei Verschiebungen um 90 mm deutlicher unterschieden wurden
als Verschiebungen um 45 mm.

3.3.2.3 Einfluss einer Attrappe des Belohnungsrbhrchens bei verschobenen Mustern

Bisher wurde noch nicht darauf eingegangen, inwieweit das Einzeichnen einer Rohrchenattrappe bei den
verschobenen Mustern das Setzerverhalten der Bienen beeinflusste. Zur Uberpriifung dieser Frage
wurden einzelne Bienen mit verschobenen Mustern konfrontiert, die im Zentrum der Muster eine Réhr-
chenattrappe aufwiesen (weifle Scheibe von 15 mm Durchmesser) und solchen ohne Attrappe. Die
Muster unterschieden sich dabei allein durch das Vorhandensein bzw. Fehlen dieser Attrappe. Die auf-
summierten Setzerdaten fir die Muster bzw. fiir das eigentliche Réhrchen sind in Tabelle 9 protokolliert
und die errechneten y>~Werte angegeben. Dabei zeigt sich, dafl die Bienen die Muster nie signifikant
differenzierten. Um dennoch die verschobenen Muster den zentrierten Mustern so ahnlich wie mdglich
nachzugestalten, wurden die verschobenen Muster alle mit einer Réhrchenattrappe, das heifdt mit einer
kleinen weif3en Kreisscheibe im Zentrum der Muster, getestet.

Tabelle 9: Ergebnisse Kontrolltest Setzerhaufigkeit auf Muster mit und ohne Attrappe des Belohnungs-
réhrchens im Zentrum des verschobenen Musters (Tierzahl: N = 3)

Setzer auf ver-|Setzer auf ver- Setzerverhaltnis
Ergebnisse Trai- | schobenes TR+ |schobenes TR+ |
. . mit Attrappe/ v>-Wert
ning A mit zentraler | ohne zentrale ohne Attrapoe
Roéhrchenattrappe | Réhrchenattrappe PP
Setzer Muster 22 33 0,4 2,2
’ (nicht signifikant)
i 1
Setzer Réhrchen 15 10 0,6 (nicht signifikant)
Setzer gesamt 37 43 0,46 0,51
9 ’ (nicht signifikant)

3.3.3 Musterunterscheidung einiger gleichweit verschobener Testmuster

Um zu Uberprifen, inwieweit sich die Verschiebung von Mustern auf die Differenzierung anderer Muster
als dem Dressurpaar auswirkte, wurden die Bienen nach Dressur A mit den Sternen und offenen Drei-
ecken aus dem Kapitel 3.2.1 konfrontiert, allerdings wurden beide Muster um 90 mm nach oben verscho-
ben prasentiert. Erneut wurden sowohl die Setzer auf Muster und Réhrchen als auch die Gesamtsetzer
pro Seite ausgewertet und die Wahlverhaltnisse errechnet. In einer ersten Testserie wurden die Bienen
auf die Unterscheidungsleistung zwischen dem belohnten Muster und Sternen und offenen Dreiecken
getestet. Dabei zeigte sich, dass das Wahlverhalten bei den verschobenen Mustern, verglichen mit den
unverschobenen Testmusterpaaren, weiterhin erhalten blieb (am deutlichsten sichtbar bei der Auswer-
tung der Setzer auf die Musterflache Abbildung 40 A, schwarze Kurve). Die Wahlfrequenzen fur die
Mustersetzer waren in der Regel etwas niedriger als in den Tests mit unverschobenen Mustern. Diese
Beobachtung wurde umso klarer, wenn die Wahlfrequenzen der zentrierten Musterpaare gegen die der
verschobenen Musterpaare aufgetragen wird, wobei die Regressionsgerade in Abbildung 40 C (gestri-
chelt graue Kurve) aufgrund der geringeren Wahlfrequenzen gegen die Winkelhalbierende (R = 1, durch-
gezogen schwarze Kurve) nach unten verschoben ist. Die Werte der verschobenen Testmuster besitzen
den Korrelationskoeffizienten von R = 0,95 bei einer Irrtumswahrscheinlichkeit von p < 0,01. Die Abnah-
me der Wahlfrequenz ist jedoch nicht signifikant.

Die Diskriminierung von TR+ und den Sternen war bei den verschobenen Mustern erkennbar, allerdings
lie® sich auf Grund der geringen Tierzahl (N = 1) bei diesen Tests keine Signifikanzbewertung durchfiih-
ren. Die Wahlreaktion zwischen TR+ und den offenen Dreiecken war signifikant, aber nur mit p < 0,01
verglichen zu den Tests der zentrierten Muster (p < 0,001). Bei ihrem Setzverhalten auf die Belohnungs-
réhrchen machten die Bienen in der Regel keinen Unterschied zwischen den Mustern. Dadurch wurde
insgesamt auch die Wahlfrequenz der Gesamtsetzer gesenkt (Abbildung 40 gestrichelte und graue
Kurve).
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Abbildung 40: Differenzierungsleistungen der Bienen fir um 90 mm nach oben verschobenen Test-
mustern (Training A): A) verschobene Muster; B) zentrierte Muster: schwarze Kurve: Wahlverhaltnisse
nur aus Setzern auf Musterflache; graue Kurve: Wahlverhaltnisse aus Gesamtsetzern auf Testmustersei-
te (Musterflache und Roéhrchen); gestrichelte Kurve: Wahlverhaltnisse aus Setzern auf Réhrchen allein;
C) Auftragung der Korrelation der Wahlfrequenzen zentrierter und verschobener Musterpaare; graue
Kurve: Regressionsgerade der Werte, schwarze Vergleichskurve: angenommene vollstdndige Regressi-
on (entspricht der Winkelhalbierenden). Piktogramme geben verwendete Testmuster bzw. Testmuster auf
Papierhintergrund an: Wahlverhéltnisse stets bezogen auf das ganz linke Piktogramme angegeben;
Signifikanz der Wahlentscheidungen durch Sterne symbolisiert: p < 0,001 (***); p < 0,01 (**); p < 0,05 (*)
(Tierzahl: 6 - 8 Tiere, ausgenommen: Abbildung A Tests 2 - 3: N = 1, vollstandigkeitshalber eingefugt).
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Abbildung 41: Differenzierungsleistungen der Bienen fir um 90 mm nach oben verschobenen Test-
mustern (Training A): A) verschobene Muster, B) zentrierte Muster: Piktogramme geben verwendete
Testmuster (teilweise mit Papierhintergrund): schwarze Kurve: Wahlverhaltnisse nur aus Setzern auf
Musterflache; graue Kurve: Wahlverhaltnisse aus Gesamtsetzern auf Testmusterseite (Musterflache und
Roéhrchen); gestrichelte Kurve: Wahlverhaltnisse aus Setzern auf Réhrchen allein; Wahlverhaltnisse stets
bezogen auf das obere Piktogramm angegeben; Signifikanz der Wahlentscheidungen durch Sterne
symbolisiert: p < 0,001 (***); p < 0,01 (**); p < 0,05 (*) (Tierzahl: N =6 - 7 Tiere).
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Testete man die Bienen mit Testpaaren aus verschobenen Sternen und verschobenen offenen Drei-
ecken, zeigten die Bienen vor den verschobenen Mustern ahnliche Diskriminierungsleistungen wie vor
den zentrierten Mustern (Abbildung 41 A und B, schwarze Kurve). Dabei blieb die Diskriminierungsleis-
tung auch bei den verschobenen Mustern geringer als bei den zentrierten Mustern. Bei den Setzern auf
das Réhrchen machten die Bienen keinen Unterschied zwischen den Mustern und setzten sich gleich
haufig auf jedes der Rdhrchen (Abbildung 41 gestrichelte Kurve).

3.3.4 Dressur auf verschobenes Dressurmusterpaar des Trainings A

Nachdem bisher nur die Rede von Bienen war, die auf zentrierte Muster dressiert waren und auf ver-
schobene Muster getestet wurden, sollen hier erste Daten vorgestellt werden, die aus der Dressur auf
verschobene Muster erhalten werden konnten. Die Uberlegung hinter den Experimenten war der Ver-
gleich des Wahlverhaltens von Bienen bei Mustern, die stets im Zentrum der Dressurmuster ihre Beloh-
nung erhielten. Bei der Dressur auf verschobene Muster gibt es den Bezug zwischen Zentrum des
Musters und Belohnung nicht, da die Dressurmuster des Trainings A 90 mm verschoben Uber den Beloh-
nungsrohrchen angebracht wurden. Die Erwartung war, dass die Bienen weniger Gewicht auf die Gestalt
des Zentrums legen wirden. Bedingt durch diesen Versuchsaufbau ergab sich die Schwierigkeit, die
Bienen Uberhaupt auf die Muster zu dressieren. Von Uber 70 andressierten Bienen waren nur 6 Bienen in
der Lage das Rohrchen wieder aufzufinden. Davon liefen sich nur vier Tiere soweit dressieren, dass sie
das Dressurpaar iberhaupt auseinander hielten und nur zwei Bienen brachten es zu Differenzierungsleis-
tungen uber 60 % fur das belohnte Muster. Mit diesen beiden Tieren wurde eine Reihe von Tests ge-
macht, die hier unter dem Vorbehalt vorgestellt werden, nur einen ersten Eindruck von einer dezentralen
Dressursituation vermitteln zu kénnen. Fir die Betrachtung der Wichtigkeit der Position des Musters ist
dabei auch die Unfahigkeit der Bienen sich ein von der Belohnung raumlich getrenntes Muster einzupra-
gen von Interesse.

In einem ersten Ansatz wurden die Bienen auf die Muster des Dressurpaars in verschiedenen Positionen
bezogen auf das Belohnungsréhrchen und das Hintergrundpapier getestet. Aufgetragen wurden jeweils
die Setzer auf das Roéhrchen (Saule) bzw. die Gesamtsetzer auf die jeweilige Seite (rote Raute). Die
Verschiebung des Musters gemeinsam mit dem Papier wurde von den Bienen nur vereinzelt toleriert
(beachte die grolde Streuung zwischen den beiden Tieren) (Abbildung 42 A Test 2). Hier war zu sehen,
dass die eigentlich korrekten Entscheidungen der Bienen (Setzer auf ein nicht vorhandenes Roéhrchen
unterhalb der Muster) nur in die Gesamtsetzerzahl einflossen, das heif3t die durch die rote Raute darge-
stellten Werte entscheidender waren. Wurde nur das Muster verschoben, wahrend die Ausrichtung des
Papiers identisch zur Dressur blieb, differenzierten die Bienen das Dressurpaar nicht mehr (Abbildung 42
A Test 3).

Die Ergebnisse der Tests in Abbildung 42 B bis F zeigten, dass die Bienen abgesehen von der Praferenz
flr das belohnte Muster (Abbildung 42 A - C Test 1, Wahlfrequenzen nicht signifikant, aber durchgehende
Praferenz von TR+!) sich nicht vergleichbar zu Bienen nach Dressur A verhielten (unter dem Vorbehalt,
dass die Wahlverhaltnisse aufgrund der zu geringen Tierzahl nicht signifikant sind).

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass die Belohnung der Bienen aul3erhalb der Muster das Erlernen
der Trainingsaufgabe erschwerte. Diese Art der Prasentation flihrte dabei zu keiner mit Training A (identi-
sches, jedoch zentriertes Dressurmusterpaar) vergleichbaren Bewertung der Testmuster.
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Abbildung 42: Tests zur Mustererkennung von verschobenen Mustern bei Dressur auf verschobene
Muster (Training E): A) Verschiebung des Dressurpaares bzw. des Hintergrundpapiers, B) Test gegen
kanten- bzw. eckenvariierte Muster, C) und D) Transfertests gegen verschieden grof3e Kreisscheiben, E)
und F) Tests von Sternen und offenen Dreiecken verschiedener Uberlappungsflaiche zu TR+ gegenein-
ander; Saulen: Setzer auf Rohrchen; Raute: Gesamtsetzer Seite (Summe Setzer auf Rohrchen und auf
Musterflache); alle Wahlverhaltnisse nicht signifikant (ausgenommen A 1: p < 0,05); Piktogramme des
Dressurparadigmas in schwarzem Kasten angegeben; Tierzahlen: A, B: N = 2 - 3 sonst N = 1 (ausge-
nommen: C 3: N = 2).

3.3.5 Zusammenfassung: Einfluss der Musterposition auf die Musterunterscheidung durch
Bienen

Die Ergebnisse der Tests mit bezogen auf das Belohnungsréhrchen bzw. das Hintergrundpapier ver-
schobenen Mustern lieRen deutlich erkennen, dass die Position der Muster fir die Bienen bei der Bewer-
tung der Ahnlichkeit verschiedener Muster mit dem gelernten belohnten Dressurmuster eine eher unter-
geordnete Rolle spielt. Vor gleich weit verschobenen Mustern zeigten Bienen dasselbe Wahlverhalten
wie vor auf das Belohnungsréhrchen zentrierten, unverschobenen Mustern und generalisierten dieselben
abgewandelten Muster. Die Bienen setzten sich auf die verschobenen Abbilder der Muster und diskrimi-
nierten die Muster auch nur bei diesem Verhalten. Die weiterhin fiir die Bienen sichtbaren Belohnungs-
réhrchen wurden, unabhangig vom Testpaar, stets gleich haufig aufgesucht.

Verschiebungen wurden im Fall von unterschiedlich weit verschobenen aber sonst identischen Mustern
sehr wohl wahrgenommen. Dabei zeigte sich, dass Verschiebungen um 45 mm nach oben bzw. nach
unten leichter toleriert wurden als Verschiebungen um 90 mm. Zudem wurden nach oben verschobene
Muster vor nach unten verschobenen Mustern préaferiert.

Dabei zeigen die Ergebnisse mit Dressuren auf die verschobenen Muster des Trainings A, dass dieses
Verhalten wahrscheinlich Folge der zentrierten Dressur war und auch durch die Auffalligkeit des Beloh-
nungsrohrchens beeinflusst wurde. Die auffallig schwierige Dressur der Bienen auf das verschobene
Dressurpaar und die damit einhergehende schlechtere Diskriminierung des Dressurpaares verglichen mit
dem Diskriminierungslevel des Trainings A, machten deutlich, da® die Position des Belohnungsréhrchens
einen Einfluss auf die Diskriminierungsleistung der Biene bezliglich zweier Dressurmuster haben muss.
Die Position des Musters, relativ zur Belohnung wahrend der Dressur, beeinflusste also wahrscheinlich
bei den gezeigten Testserien die Bewertungskriterien der Bienen fir die jeweiligen Testmuster.
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34 Ahnlichkeitsbewertung der Testmuster durch lokale Musterparameter
3.4.1 Rotation von Musterelementen

Die bisher beschriebenen Versuche lassen erkennen, dass Bienen globale Eigenschaften der Muster,
das heildt Merkmale, die durch die Auswertung des Gesamtmusters erschlieRbar sind, wie z. B. die
Dreiecksgestalt der Muster, eher gering bewerteten. Wie nahmen Bienen im Vergleich dazu lokale Mus-
termerkmale wahr, das heil3t Eigenschaften, die sich aus der Auswertung von einzelnen Musterbereichen
ergaben. Eine weiterfihrende Testserie sollte aufdecken, inwieweit Bienen der Dressur C lokale Veran-
derungen an den Mustern mitbewerteten. Dabei wurde TR+ durch Rotation der einzelnen drei kleinen
Dreiecke bzw. der gesamten Figur abgewandelt und sowohl gegen die Muster des Dressurpaares als
auch untereinander getestet, um zu Uberprifen, inwieweit diese Verdnderungen flr die Bienen relevant
waren.
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Abbildung 43: Diskriminierungsleistung der Bienen bei Tests mit Mustern mit lokalen und globalen
Veranderungen (Rotationen der einzelnen Musterbestandteile bzw. des gesamten Musters): Piktogram-
me geben die verwendeten Testmuster an (Training C); Wahlverhaltnis stets bezogen auf obere Reihe
der Piktogramme angegeben; Piktogramme des Dressurparadigmas in schwarzem Kasten; Signifikanz
der Wahlentscheidungen durch Sterne symbolisiert: p < 0,001 (***); p < 0,01 (**); p < 0,05 (*) (Tierzahl:
N =7 -9 Tiere).

In Abbildung 43 werden die Ergebnisse dieser Testserien dargestellt. Alle abgewandelten Muster wurden,
genau wie das originale belohnte Muster, signifikant vor dem nicht belohnten Muster praferiert bzw.
generalisiert (Abbildung 43 Tests 1-4). In Tests der abgewandelten Muster gegen TR+ und gegen das
rotierte Abbild von TR+ zeigten die Bienen eine signifikante Praferenz fur diejenigen Muster, deren
Schwarzflachenanordnung der des belohnten Musters entsprach (Abbildung 43 Tests 6 - 8). Bei gleicher
Anordnung der Schwarzflachen wurden die jeweiligen Muster nicht signifikant differenziert (Abbildung 43
Tests 5 und 9).

Die Ergebnisse dieser Versuche wiesen daraufhin, dass Bienen lokale Veranderungen der Muster tole-
rierten. Bewertet wurde in dieser Testreihe nur die globale Anordnung der Schwarzflachen, das heif3t die
Ausrichtung des Gesamtmusters, lokale Abwandlungen durch Rotation einzelner Musterelemente fiihrten
nicht zur Diskriminierung von TR+. Alle abgewandelten Muster wurden jedoch vor dem unbelohnten
Muster bevorzugt.
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3.4.2 Verschiebung, Vergrofierung oder Wegnahme von Musterelementen

Nachdem sich gezeigt hatte, dass eine Rotation von Musterelementen keinen Einfluss auf das Wahlver-
halten hatte, wurden die Bienen der Dressur C mit starker abgewandelten Mustern konfrontiert. Abwand-
lungen waren dabei zum Beispiel die Verschiebung aller Musterteile nach innen bzw. au3en bezogen auf
den Mustermittelpunkt (das heifl3t das Belohnungsréhrchen) oder die Verschiebung, Grélkenveranderung
bzw. Auslassung einzelner Musterbestandteile.

3.4.2.1 Differenzierung lokalverénderter Testmuster vom belohnten Dressurmuster

Zunachst wurde die Diskriminierungsleistung der Bienen fiir die abgewandelten Muster gegeniiber dem
belohnten Muster Uberprift. Abbildung 44 zeigt die Ergebnisse der verschiedenen Testreihen.
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Abbildung 44: Einfluss der Veranderung lokaler Mustereigenschaften (Verschiebung, VergréRerung,
Wegnahme von Musterelementen) auf die Differenzierung der Muster von TR+ (Training C): A) Gesamt-
verschiebung, -vergréRerung bzw. verkleinerung der Musterelemente B) Verschiebung und VergréRerung
einzelner Musterelemente C) Wegnahme einzelner Musterelemente; Signifikanz der Wahlentscheidungen
angegeben durch Sterne: p < 0,001 (***); p < 0,01 (**); p < 0,05 (*) (Tierzahl: N = 7 - 10 Bienen); Pikto-
gramme zeigen verwendete Testmuster; Wahlfrequenz jeweils bezogen auf Piktogramm ganz links
(belohntes Dressurmuster TR+), Piktogramme des Dressurparadigmas in schwarzem Kasten angegeben.

Abbildung 44 A zeigt die Ergebnisse der Tests von TR+ gegen Abbilder mit nach auf3en bzw. innen ver-
schobenen Musterelementen, wobei alle Musterbereiche gleichartig abgewandelt und zum Teil zuséatzlich
noch in ihrer GréRe verandert wurden. Die Veranderungen wurden in der Regel wahrgenommen und von
TR+ diskriminiert. Dabei veranderten Verschiebungen der Musterelemente nach innen, zum Zentrum hin,
das Muster mehr, als Veranderungen der Grél3e. Verschiebungen der Musterelemente vom Zentrum weg
wurden nicht signifikant unterschieden, wenn die Musterteile nicht gleichzeitig vergrofert wurden. Im
Vergleich dazu verhielten sich die Bienen anders, wenn nur einzelne Musterelemente verschoben, bzw.
vergrofRert wurden (Abbildung 44 B): Hier wurden Muster mit Verschiebungen einzelner gleichgrof3er
Musterteile unabhangig von der Richtung der Verschiebung gegen TR+ signifikant, allerdings nur mit
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Wabhlfrequenzen unter 65 %, diskriminiert (signifikant mit p < 0,01). Wurden die verschobenen Musterele-
mente zusatzlich noch vergroRert, sank sowohl die Wahlfrequenz, als auch die Signifikanz. Durch die
VergroRerung der verschobenen einzelnen Musterelemente wurden die abgewandelten Testmuster TR+
also wieder ahnlicher, allerdings sank die Unterscheidung in einem Fall unter die Signifikanzgrenze
(Abbildung 44 B Test 4).

Entfernte man ein oder zwei Musterelemente, wurden die so abgewandelten Muster durchweg signifikant
gegeniber TR+ vermieden (Abbildung 44 C). Dabei beeinflusste die Wegnahme im Bereich der oberen
Musterhalfte die Ahnlichkeit des abgewandelten Musters zu TR+ weniger als die Auslassung anderer
Musterteile (Abbildung 44 C Test 1).

3.4.2.2 Generalisation lokal verdnderter Testmuster

Um einen klareren Eindruck von der Wahrnehmung der Bienen fiir lokal abgewandelte Muster zu erhal-
ten, wurden die in Kapitel 3.4.2.1 eingefiihrten Muster gegeneinander getestet, um die Generalisierungs-
leistung der Bienen fiir diese Muster zu prifen. Die Ergebnisse dieser Tests sind in Abbildung 45
dargestellt.
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Abbildung 45: Einfluss der Veranderung lokaler Musterbereiche (Verschiebung und Wegnahme von
Musterelementen) auf die Generalisierungsleistung der Bienen nach Training C (schwarzer Kasten):
A) Diskriminierung von Mustern mit symmetrisch und asymmetrisch verschobenen Musterelementen
voneinander, B) Generalisation von Mustern mit symmetrisch und asymmetrisch verschobener Muster-
elemente gegen TR-, C) Diskriminierung beschnittener Muster voneinander und von TR-; Piktogramme
zeigen verwendete Testmuster; Wahlfrequenz jeweils bezogen auf obere Piktogrammreihe; Signifikanz
der Wahlentscheidungen angegeben durch Sterne: p < 0,001 (***); p < 0,01 (**); p < 0,05 (*) (Tierzahl: N
=6 -9 Tiere).
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Fur die Bienen machte es keinen Unterschied, welches Element bzw. wohin ein einzelnes Musterelement
verschoben war und inwieweit damit die Mustersymmetrie verandert wurde. Die Bienen diskriminierten
zwischen den so abgewandelten Mustern nicht signifikant (Abbildung 45 A). Alle Muster wurden jedoch
hochsignifikant vor TR- praferiert (p < 0,001)(Abbildung 45 B).

Wurden einzelne Musterelemente dagegen ausgelassen, zeigte sich, dal® den Bienen der untere Muster-
bereich signifikant wichtiger war, als der obere Musterabschnitt. Waren die unteren beiden Musterele-
mente vorhanden, wurden die Muster praferiert bzw. mit héherer Signifikanz vor TR- generalisiert als
Muster, die nur noch den oberen Musterbereich aufwiesen (Abbildung 45 C Tests 1 bzw. 3 - 5, Unter-
schied zwischen Test 4 und 5 allerdings nicht signifikant). Ob im unteren Musterbereich eines oder beide
Musterelemente vorhanden waren, machte fir die Wahlreaktion der Bienen dagegen keinen Unterschied
(Abbildung 45 Test 2 bzw. 3-4). Die Unvollstandigkeit des rotierten Musters wurde entsprechend dem
Fehlen eines oberen Musterelementes wahrgenommen und das beschnittene Muster signifikant mit
p < 0,01 vermieden (Abbildung 45 Test 6).

3.4.3 Zusammenfassung: Bewertung lokaler Mustereigenschaften durch die Bienen

Konfrontierte man die Bienen in Tests mit lokal veranderten Mustern, konnten diese Muster gegen das
belohnte Muster diskriminiert werden (wenn auch nur mit teilweise geringen Wahlfrequenzen). Keines der
Muster wurde TR+ so undhnlich, dass die Bienen es nicht gegen TR- zu generalisieren vermochten. Bei
den Tests mit beschnittenen Mustern zeigten die Bienen, dass der untere Musterbereich fir ihre Bewer-
tung der Ahnlichkeit der Muster wichtiger war als der obere Musterbereich. Einfache Verschiebungen von
Musterteilen bewerteten die Bienen gleich, unabhangig davon, ob durch die Verschiebung die Symmetrie
der Muster gestort war oder nicht. Die Position der Musterteile an sich wurde starker bewertet, als Ver-
schiebungen und Rotationen.

Lokale Musterveranderungen waren somit fiir die Bienen grundsatzlich wahrnehmbar. Im Vergleich zu
TR+ und zu anderen Mustern (vergleiche hierzu Kapitel 3.1.6) wurden diese Mustereigenschaften aber
nur mit geringen Wahlfrequenzen unterschieden oder ohne Einschrankungen generalisiert. Demnach
wurden lokale Mustereigenschaften von den Bienen nur untergeordnet ausgewertet.

3.5 Uberpriifung weiterer Mustereigenschaften auf ihre Bedeutung fiir die Bewer-
tung von Musterdhnlichkeiten

In den folgenden Testserien wurden weitere Mustereigenschaften des Dressurpaares auf ihre Wichtigkeit
fur die Bewertung von Mustern durch die Bienen untersucht. Es wurde vor allem der Einfluss von Kon-
trastkanten und ihrer Orientierung, wie auch der offene Zugang zum Belohnungsréhrchen im Zentrum
des Musters Uberprift. Musterzuganglichkeit bzw. Musterzerstreutheit (pattern disruption) bedeutete
dabei, dass Bienen auf dem Weg zum Belohnungsréhrchen schwarze Musterflachen optisch nicht ,iber-
queren® mussten.

3.5.1 Durchgezogene Kanten im Vergleich zu unterbrochenen Kanten nach Training A

Das Wahlverhalten von Bienen, die entsprechend Training A dressiert waren, wurde daraufhin Gberpruft,
ob die Konturlinie von TR+ zur Ildentifizierung des Musters herangezogen wurde. Negativabbilder von
TR+ (im folgenden auch negative Dreiecksmuster genannt) wurden erzeugt, indem die Flache von TR+
aus der schwarzen grol3en Kreisscheibe ausschnitten wurde. In einer ersten Versuchsreihe erhielten die
Bienen die Wahl zwischen der Kreisscheibe und TR+ bzw. der Kreisscheibe und dem negativen Drei-
ecksmuster von TR+ (Abbildung 46 A). Als Kontrolle wurden diese Versuche gegen das rotierte negative
Dreiecksmuster wiederholt, um zu klaren, inwieweit die Bienen zudem die Orientierung der Kanten wahr-
nahmen.

Die Bienen machten im Test zwischen Kreisscheibe und TR+ bzw. rotiertem TR+ keinen signifikanten
Unterschied, bevorzugten die Kreisscheibe jedoch signifikant (p < 0,05) vor den negativen Dreiecksmus-
tern ebenso wie vor TR- (Abbildung 46 2 - 3 bzw. 4 - 6). Die Ausrichtung der Kanten bei den negativen
Dreiecksmustern war dabei ohne Einfluss fiir das Wahlverhalten der Bienen. Einzig im direkten Test
zwischen TR+ und seinem rotierten Abbild unterschieden die Bienen sich signifikant fir das aufrecht
stehende Muster (Abbildung 46 A Test 1).
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Abbildung 46: Differenzierungsleistung der Bienen fur Muster mit TR+ entsprechenden durchgezoge-
nen Kontrastkanten nach Training A (siehe schwarzer Kasten): A) Diskriminierung zwischen kantenlosen
Mustern (groRe Kreisscheibe) und Mustern mit Kanten, B) Diskriminierung zwischen Mustern mit Kon-
trastkanten (negatives Dreiecksmuster) gegen Muster mit unterbrochenen Kanten; Piktogramme zeigen
die verwendeten Testmuster; Wahlfrequenz jeweils bezogen auf das obere Piktogramm; Signifikanz der
Wahlentscheidungen angegeben durch Sterne: p < 0,001 (***); p < 0,01 (**); p < 0,05 (*) (Tier-
zahl: N =6 - 11 Tiere).

3.5.2 Einfluss des Vorhandenseins und der Orientierung von Kanten nach Training A

In einer weiteren Testreihe wurde die Moglichkeit Gberprift, inwieweit Bienen die negativen Dreiecksmus-
ter tatsachlich generalisierten oder eine Bewertung entsprechend der Flachenuberlappung vornahmen.
Das negative Dreiecksmuster hatte dieselben Kontrastkanten wie TR+, jedoch keinerlei Flachenuberlap-
pung, genau wie das rotierte Abbild von TR-. Das rotierte negative Dreiecksmuster besal® dagegen die-
selbe Flacheniberlappung wie TR- und auflerdem noch durchgezogene Kanten, die jedoch anders
orientiert waren (Abbildung 46 B Tests 3 - 5). Es waren daher zwei Uberlegungen von Interesse: inwie-
weit bewerteten die Bienen die durchgezogenen Kanten der negativen Dreiecksmuster und wie stark ging
der Flachenuberlappungsgrad in die Bewertung mit ein.
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Die Ergebnisse zeigten, dass Bienen das Vorhandensein durchgezogener Kanten nicht bewerteten.
Ausgenommen bei Tests der rotierten und der aufrechten negativen Dreiecksmuster gegeneinander und
gegen das rotierte TR- (Abbildung 46 B Test 3 und 5) zeigten die Bienen keine Diskriminierung der ver-
wendeten Testmuster. Dabei fiel auf, dass die Bienen haufiger auf den schwarzen Bereichen der negati-
ven Dreiecksmuster landeten, diese Musterbereiche also ahnlich praferierten wie die vergroRerten
Schwarzflachen der Muster in Abbildung 44 B (Test 1 und 4). Dieses Verhalten wurde jedoch nicht
durchgehend gezeigt, und fuhrte auch nicht in allen Tests zu einer Gesamtbevorzugung der negativen
Dreiecksmuster (Abbildung 46 B Test 2 und 4). Der Test der negativen Dreiecksmuster gegeneinander
(Abbildung 46 B Test 3) ergab eine schwache, signifikante Bevorzugung (p < 0,05) der Muster mit den zu
TR+ identischen Kontrastkanten, unabhéangig vom Grad der Uberlappungsflache mit TR+.

Folgte man diesen Ergebnissen, bewerteten Bienen die Testmuster nicht durch Generalisation der Kon-
trastkanten des Dreiecks. So wurde die groe Kreisscheibe stets bevorzugt, wobei die Bienen hier das
Muster mit dem kompakten schwarzem Zentrum wahlten. Gegen die Abbilder des unbelohnten Musters
wurden die Kontrastkanten ebenfalls nicht generalisiert und lediglich im Test der negativen Dreiecksmus-
ter mit verschieden orientierten Kanten zeigten die Bienen eine schwache Praferenz fiir das korrekt
orientierte Abbild. Damit spielten die Kontrastkanten eher eine untergeordnete Rolle bei der Bewertung
von Musterahnlichkeiten.

Die vorangegangenen Testserien zeigten, dass das Vorhandensein und die Lage der Kontrastkanten
allein nicht von den Bienen ausgewertet wurde. Es wurden daher Muster entworfen, die sowohl Dreiecks-
kanten entsprechend dem belohnten Muster von Training A aufwiesen, als auch die Ecken von TR+
besallen (siehe Abbildung 47: Piktogramme der verwendeten Tropfen- und Kreissegmentmuster). Die
Muster lielken sich aus der Kreisscheibe durch Beschneidung erhalten, wobei Kreissegmente und Trop-
fen in unterschiedlichen Orientierungen moéglich waren. Zunachst wurden Tropfen und Kreissegment in
zwei verschiedenen Orientierungen gegen das belohnte Muster getestet. Die Musterpaare besalten damit
bei jedem Test jeweils eine bzw. zwei identische Kanten, je nach Ausrichtung die Grund- oder die Seiten-
flache, oder schlossen identische Ecken des Dreiecks ein, entweder die obere bzw. die linke untere
Spitze.

Abbildung 47 A zeigt, dass das belohnte schwarze Dreieck aus Dressur A von allen Tropfenformen und
Kreissegmenten bevorzugt wurde. Das Wahlverhalten war jedoch nur in den Tests gegen die Tropfen
unterschiedlicher Orientierung signifikant (p < 0,01 bzw. p < 0,05). Kreissegmentmuster und die Kreis-
scheibe selbst wurden nicht signifikant von TR+ unterschieden, unabhangig davon, welche Kante das
Kreissegment mit der Dreiecksform von TR+ teilte. Damit bewerteten die Bienen diejenigen Testmuster
dem belohnten Dressurmuster als &hnlicher, die weniger gemeinsame Kanten besallen. Die Kanten
wurden demnach nicht als wesentliches Merkmal von TR+ bewertet. Allerdings zeigte sich der Unter-
schied nur in einer geringeren Streuung, die dazu flhrte, dass die Unterscheidung signifikant wurde. Die
Wahlfrequenzen selbst waren beide ahnlich klein (Abbildung 47 A Test 3 und 4).

In einem zweiten Ansatz wurde Uberprift, inwieweit Tropfen und Kreissegmente gegen die grofRe Kreis-
scheibe bevorzugt wurden (Abbildung 47 B). Die Bienen bevorzugten hier die Tropfen in beiden Ausrich-
tungen und das Kreissegment mit unterer Kante signifikant vor der Kreisscheibe (p < 0,01 % bzw.
p < 0,05 %). Die zusatzliche Kante des auf der Seite liegenden Tropfens (Abbildung 47 B Test 3) verbes-
serte die Diskriminierungsleistung gegeniiber dem Kreissegment ohne Unterkante signifikant (p < 0,05,
Abbildung 47 B, Test 3 und 5), wahrend der Unterschied zwischen oberer Spitze (aufrechter Tropfen) und
Unterkante (Segment mit unterer Dreieckskante) nicht signifikant war, weder bei den Tests gegen TR+
noch im Vergleich zur groRen Kreisscheibe (Abbildung 47 A und B; Tests 2 und 4). Die unterschiedliche
Ausrichtung der Tropfen bzw. der Kreissegmente wurde ebenfalls nicht signifikant unterschieden.
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Abbildung 47: Wahrnehmung der Dreiecksform durch Anordnung und Anzahl der Dreieckskanten nach
Training A (schwarzer Kasten), A) Kontrolle gegen TR+, B) Generalisierungsleistung gegen Umkreis;
Trainingspaar in schwarzem Kasten Uber Abbildung; Piktogramme zeigen verwendete Testmuster; Wahl-
verhaltnis stets bezogen auf obere Reihe, Signifikanz der Wahlentscheidungen angegeben durch Sterne:
p < 0,001 (***); p <0,01 (**); p < 0,05 (*) (Tierzahl: N = 7 - 11 Bienen).

Diese Ergebnisse zeigten, dass das Vorhandensein der unteren Dreieckskante bzw. zweier Dreieckskan-
ten (Ecken) die Diskriminierung zweier Muster zum Teil unterstiitzten konnte. Es liel sich jedoch kein
einheitlicher Zusammenhang zwischen Anzahl und Ausrichtung der Kanten finden. Dies wurde noch
weiter unterstitzt durch das Ergebnis, dass Bienen TR+ selbst nicht signifikant von der schwarzen Kreis-
scheibe unterschieden. So liel} sich zwar eine signifikante Verbesserung der Wahlfrequenz gegen die
Kreisscheibe bei Tests zwischen Tropfen (zwei Kanten) und Kreissegmenten (eine Kante) finden, aber
nicht fir Muster mit drei Kanten (TR+). Bienen nahmen nach Dressur A somit Kanten zwar wahr, zogen
diese jedoch zur Unterscheidung von Mustern nur wenig heran.
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3.5.3 Durchgehende Kanten im Vergleich zur zentralen Kompaktheit nach Training A

Nach Training A dressierte Bienen zeigten eine klare Praferenz fur Muster mit schwarzem Zentrum.
Durch Abwandlung des belohnten Musters zu einem ,Mitsubishi-Stern“ (drei zentrierte, mit einer Spitze
zum Musterzentrum ausgerichtete, gleichseitige Rauten) erhielt man ein Muster mit Eigenschaften von
TR+ (Ecken, Deckungsflache 2/3) und TR- (durchbrochene Kanten, freier Zugang zum Zentrum, siehe
Piktogramme in Abbildung 48). In einer Testserie wurde Uberprift, inwieweit die Kompaktheit des Zent-
rums zur ldentifizierung des belohnten Musters notwendig war. Dazu wurden Bienen mit Mitsubishi-
Sternen in Tests gegen das Dressurpaar und gegen die grof3e Kreisscheibe konfrontiert.
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Abbildung 48: Differenzierungsleistung entsprechend dem Einfluss von Dreiecksspitzen bzw. zentraler
Kompaktheit: A) Training A B) Training C; Piktogramme zeigen verwendete Testmuster; Tests 6 und 7
fehlen in Abbildung B; Piktogramme der Dressurparadigmen in schwarzem Kasten angegeben; Wahlfre-
quenzen entsprechen Piktogramme der oberen Reihe aufgetragen; Signifikanz der Wahlentscheidungen
angegeben durch Sterne: p < 0,001 (***); p < 0,01 (**); p < 0,05 (*) (Tierzahl: N = 6 - 9 Tiere).

Abbildung 48 A zeigt die Ergebnisse der mit Training A dressierten Tiere. Die Bienen diskriminierten TR+
signifikant von den Mitsubishi-Sternen (p < 0,01 bzw. p < 0,001, Abbildung 48 A 1,2). Die grolRe Kreis-
scheibe wurde dagegen nur noch vor dem rotierten Mitsubishi-Stern bevorzugt, in Tests gegen den auf-
rechten Stern machten die Tiere keine signifikante Unterscheidung mehr zwischen den beiden Mustern
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(Abbildung 48 A 6, 7). Dagegen wurde dieser aufrechte Mitsubishi-Stern signifikant sowohl vor TR- wie
auch vor seinem rotierten Abbild bevorzugt (Abbildung 48 A 3, 5).

Entsprechend dieser Ergebnisse machte der offene Zugang zum Zentrum, bzw. die durchbrochenen
Kanten die Muster nicht grundsatzlich unattraktiver, die Bienen bevorzugten allerdings in der Regel die
Muster mit groflerer Deckungsflache mit TR+. Die fehlende Unterscheidung der Muster im Test des
aufrechten Mitsubishi-Sterns gegen die groRe Kreisscheibe widersprach jedoch einer Musterwahl allein
auf Grundlage von kompaktem Zentrum bzw. Deckungsflache mit TR+.

3.5.4 Bewertung der Musterzerstreutheit nach Training C
3.5.4.1 Bewertung der durchbrochenen Kanten nach Training C

Die unter Kapitel 3.5.3 vorgestellten Tests wurden zum Teil mit Bienen der Dressur C wiederholt. Damit
sollte Uberprift werden, inwieweit sich die Bewertung der durchbrochenen Kanten fir das Training C
umkehren lieR. Die Ergebnisse sind in Abbildung 48 B dargestellt. Die Tiere bevorzugten signifikant das
belohnte Muster vor den Mitsubishi-Sternen (p < 0,001, Abbildung 48 B Test 3 und 4), unabhangig von
deren Ausrichtung. Auch das rotierte Abbild von TR+ wurde hochsignifikant vor den Mitsubishi-Sternen
praferiert (p < 0,001; Abbildung 48 B 8 und 9). Gegen TR- getestet, wurden dagegen die Mitsubishi-
Sterne hochsignifikant bevorzugt und damit generalisiert (p < 0,001, Abbildung 48 B Test 1 und 2). Die
Bienen der Dressur C unterschieden jedoch im Gegensatz zu den Bienen der Dressur A nicht mehr
signifikant zwischen der aufrechten und der rotierten Form der Mitsubishi-Sterne (Abbildung 48 B Test 5).

Mit dem rotierten Mitsubishi-Stern wurde damit erneut ein Muster generalisiert, das keinerlei Flachen-
Uberlappung mit TR+ aufwies (Abbildung 48 B Test 2). Auch durch die Generalisation des rotierten TR+
vor den Mitsubishi-Sternen wahlten die Bienen ein Muster ohne jede Flachenlberlappung vor einem nicht
zum Dressurpaar gehdrenden Muster mit voller Flachenlberlappung (Abbildung 48 B 8). Zudem waren
die Bienen der Dressur C in der Lage, den freien Zugang zum Zentrum bei den Mitsubishi-Sternen als
Eigenschaft von TR+ zu bewerten, und diese Sterne gegen TR- zu generalisieren, obwohl sie die Sterne
der Tests in Kapitel 3.1.4.2 in Abbildung 26 A Test 2 und 3 nicht von TR- unterschieden. Demnach unter-
schieden sich die Sterne und die Mitsubishi-Sterne durch weitere Eigenschaften, nicht allein durch eine
nicht durchgehende Kante. Da TR+ und das rotierte TR+ dennoch von den Mitsubishi-Sternen signifikant
unterschieden wurden, besaften diese Muster offenbar zusatzliche Eigenschaften, die sie wiederum mit
den Mitsubishi-Sternen nicht teilten.

3.5.4.2 Bewertung des fehlenden Zugangs zum Zentrum bei Ringmustern nach Training C

Die oben beschriebene Praferenz von TR+ und seinem rotierten Abbild vor den Mitsubishi-Sternen und
deren Bevorzugung vor TR- nach Dressur C deuten darauf hin, dass die Bienen Muster bevorzugten,
deren Musterstruktur nicht kompakt, sondern gestreut und strukturiert ist und die einen freien Durchgang
zum Zentrum besitzen, das heilt dass Bienen auf dem Flug zum Musterzentrum optisch keine schwarze
Flache Uberqueren missen. Um zu Uberprifen, inwieweit die Musterzerstreutheit oder der freie Zugang
zum Zentrum von den Bienen bewertet wird, wurden Bienen nach der Dressur C mit Ringmustern ver-
schiedener GroRRe gegen das Dressurpaar und gegen Kreisscheiben getestet. Das mittlere Ringmuster
wurde so entworfen, das es die volle Uberlappungsflache mit TR+ besaR. Zudem wies der Ring wie TR+
ein weilles Zentrum auf, ohne jedoch weiter strukturiert zu sein, und besal} keinen freien Durchgang zum
Zentrum. Die VergréRRerung bzw. Verkleinerung der Ringe war entsprechend so gewahlt, dass Ringe ent-
standen, die keine Flachendeckung mit TR+ aufwiesen (siehe Piktogramme in Abbildung 49 obere Reihe,
Dreieckumriss von TR+ eingezeichnet).

Die Bienen bevorzugten sowohl TR+ als auch ein Muster, das sich aus dem belohnten Muster und sei-
nem rotierten Abbild zusammensetzte (Abbildung 50 Piktogramm ganz links, im Folgenden aufgrund der
Annlichkeit Davidsstern genannt) klar vor den Ringen, wenn auch im Fall der Tests zwischen Davidsstern
und kleinen Ring nicht signifikant. Dagegen war die kleine Kreisscheibe ahnlich attraktiv wie die Ringe. In
den Tests gegen TR- bzw. die grof3e Kreisscheibe wurden jedoch alle Ringe signifikant bevorzugt.
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Abbildung 49: Wahlreaktion fur Ringe verschiedener Gréf3e nach Dressur auf Training C (schwarzer
Kasten); Piktogramme zeigen verwendete Testmuster; Auftragung der Wahlfrequenzen entsprechend der
rechts abgebildeten Piktogramme: Tests gegen TR+: schwarze Kurve; gegen Davidsstern: lila Kurve;
gegen kleine Kreisscheibe: blaue Kurve; gegen TR-: rote Kurve; gegen grol3e Kreisscheibe: griine Kurve.
Wahlverhaltnisse beziehen sich auf die seitlich abgebildeten Muster, Signifikanz angegeben durch Sym-
bole (p < 0,001 (***); p < 0,01 (**); p < 0,05 (*); Tierzahl: 7 - 9 Tiere).

Bei den vorliegenden Tests in Abbildung 49 bevorzugten die Bienen diejenigen Muster mit héherer Struk-
turiertheit bzw. Musterzerstreutheit (TR+ und Davidsstern). Die hdheren Wahlfrequenzen fir TR+ beleg-
ten, dass TR+ im Vergleich zum Davidsstern noch weitere Eigenschaften besal3, die die Bienen
bevorzugten. Die kleine Kreisscheibe wurde nicht von den Ringmustern bevorzugt, das heift sie besaf’
genauso viel oder wenig Ahnlichkeit mit TR+ wie die Ringe. Die Ringe wurden jedoch alle vor den kom-
pakteren Mustern mit schwarzem Zentrum bevorzugt, konnten also als abgewandelte Form von TR+
generalisiert werden, obwohl sie keinen offenen Zugang zum Zentrum besaf3en. Damit wurden die Ringe
zwar gegen strukturierte Muster diskriminiert, waren TR+ aber hinreichend ahnlich, um generalisiert zu
werden.

Bienen praferierten mit den Ringen somit Muster, die ein weilRes Zentrum und eine durchgehende
Konturlinie besaflen (das heildt keinen Zugang zum Zentrum) vor kompakten schwarzen Mustern,
diskriminierten die Ringe jedoch gegeniber Mustern, die eine groRere Musterzerstreutheit bzw. freien
Zugang zum Musterzentrum besalien.

3.5.4.3 Bewertung der Musterzerstreutheit des Davidssterns nach Training C

Um zu Uberpriifen, ob ein Unterschied zwischen der Musterzerstreutheit und dem freien Zugang zum
Zentrum besteht, wurden weitere Tests mit dem Davidsstern durchgefiihrt (Abbildung 50). Dieses Muster
besall die gesamte Flache von TR+ und eine hohere und damit TR+ ahnlichere Musterzerstreutheit (das
heillt das Muster war nicht kompakt an einer Stelle, sondern verteilt sich auf mehrere Musterelemente)
als die Mitsubishisterne. Allerdings waren bei dieser Figur die wei3en ,Zugange“ zum Zentrum im Unter-
schied zu den Mitsubishi-Sternen weiter geschlossen, nur die aufeinandertreffenden Spitzen der Dreiecke
gewahrten grundsatzlich Zugang zum Zentrum, ohne dass die Bienen dazu die Schwarzflache des Mus-
ters Uberfliegen mussten. Im Folgenden wurde getestet, inwieweit die Bienen die Musterzerstreutheit des
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Davidssterns bzw. den freien Zugang zum Zentrum bewerteten. Abbildung 50 zeigt dazu das Wahlverhal-
ten der Bienen fir den Davidsstern gegen das Dressurpaar, abgeleitete Formen von TR+ und zudem
gegen die kleine Kreisscheibe und verschieden grofte Ringe.
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Abbildung 50: Differenzierungsleistung entsprechend der Musterzerstreutheit bzw. der offenen Zu-
gangs zum Zentrum nach Training C (schwarzer Kasten), Piktogramme zeigen verwendete Testmuster;
Wahlfrequenzen entsprechend linkem Piktogramm (Davidsstern) aufgetragen; Signifikanz der Wahlver-
haltnisse: (***) p < 0,001; (**) p < 0,01; (*) p < 0,05 (Tierzahl N = 6 - 9 Bienen).

Mit Ausnahme des belohnten Dressurmusters und seines rotierten Abbilds wurde der Davidsstern vor
den meisten anderen Mustern bevorzugt (Abbildung 50). Damit wurde nicht ausschlie3lich der offene
Durchgang zum Zentrum bewertet, da der Davidsstern im Gegensatz zu den Mitsubishi-Sternen préaferiert
und auch das rotierte TR+ lediglich gleich oft gewahlt wurde. Auffallend war in diesem Zusammenhang
die schlechte Diskriminierung des Davidssterns von dem kleinsten der Ringe (Abbildung 50 Test 4). Beim
Kontrollversuch gegen die kleine Kreisscheibe wurde erneut die Besonderheit der kleinen Kreisscheibe
klar, die, ohne eine erkennbare Ahnlichkeit mit TR+ aufzuweisen, genauso oft gewéahlt wurde wie der
Davidsstern (Abbildung 50 Test 3, vergleiche auch Abbildung 26 C).

Das Wahlverhalten der Bienen folgte also nicht allein dem Vorhandensein eines offenen Zugangs zum
Zentrum. Stattdessen bewerteten die Bienen beim Davidsstern eher eine Strukturiertheit bzw. Musterzer-
streutheit, die ihn vor den Mitsubishi-Sternen und den Ringen auszeichneten. Diese Eigenschaft erfillte
offenbar auch das rotierte Abbild von TR+ in vergleichbarer Weise. Das belohnte Dressurmuster wurde
allerdings so klar vor dem Davidsstern bevorzugt, dass es sich noch durch weitere Eigenschaften vom
Davidsstern unterschieden haben muss. Erstaunlicherweise erflllten auch die kleine Kreisscheibe bzw.
der kleinste der Ringe ein entsprechendes, TR+ ahnliches Merkmal.

3.5.5 Praferenz von Mustern ohne Ahnlichkeiten mit dem belohnten Muster - der
Ausnahmefall der kleineren Kreisscheibe

Im Verlauf der Testserien lie} sich fast das gesamte gezeigte Wahlverhalten der Bienen auf Merkmale
zurUckfuhren, die sich aus dem belohnten Muster TR+ ableiteten. Eine wesentliche Ausnahme stellte das
Wahlverhalten von Bienen nach Dressur C fir die kleinere der beiden Kreisscheiben dar. Abbildung 51
zeigt zusammengefasst das Wahlverhalten dieser Bienen in allen Tests, die mit der kleineren Kreisschei-
be durchgefuhrt wurden.
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Abbildung 51: Wahlreaktion in Tests gegen die kleinere Kreisscheibe nach Dressur auf Training C
(schwarzer Kasten); Piktogramme zeigen verwendete Testmuster; Wahlfrequenzen entsprechend obe-
rem Piktogramm (kleinere Kreisscheibe) aufgetragen, Signifikanz angegeben durch Symbole (p < 0,001
(***); p < 0,01 (**); p < 0,05 (*); Tierzahl: 7 - 9 Tiere).

Die kleinere Kreisscheibe wurde nur gegen das belohnte Muster TR+ und dessen rotiertes Abbild diskri-
miniert (Abbildung 51 Test 5-6). In allen anderen Tests wurde die kleinere Kreisscheibe entweder genau-
so haufig oder sogar haufiger angeflogen. Diese Praferenz war jedoch nur gegeniber dem diinneren
offenen Dreieck mit p<0,05 signifikant. Wendete man vor dem Hintergrund, dass die Bienen eigentlich die
dreiecksahnlicheren Muster bevorzugen sollten, eine Signifikanzbewertung mit einem erwarteten Verhalt-
nis von 65 : 35 fur die Sterne oder offenen Dreiecke an (vergleiche auch Kapitel 3.1.4.2), wurde die klei-
nere Kreischeibe allerdings in allen Fallen vor diesen Mustern signifikant bevorzugt (Abbildung 51 Tests
1-4). Erstaunlich war die fehlende Diskriminierung zwischen der kleinen Kreisscheibe und dem starker
gegliederten Davidsstern (héhere Musterzerstreutheit, Abbildung 51 Test 7) oder den mit weiliem Zent-
rum versehenen Ringmustern (Abbildung 51 Tests 8-10). Dies deutet auf ein Merkmal der kleinen Kreis-
scheibe hin, dass von den Bienen genauso bevorzugt wurde, wie die Eigenschaften Musterzerstreutheit
und weilles Zentrum der anderen Muster. Allerdings lasst sich diese Eigenschaft hier nicht weiter einzu-
grenzen oder zu bestimmen, da die kleinere Kreisscheibe keines der Merkmale erfiilite, die TR+ zuge-
schrieben werden konnten.

3.5.6 Zusammenfassung: Beteiligung weiterer Mustereigenschaften bei der Bewertung der
Ahnlichkeit von Testmustern

In den vorangegangenen Testreihen wurden Eigenschaften der Muster der Dressuren A und C gezielt auf
ihren Einfluss auf die Musterdiskriminierung tberprift. Es konnte festgestellt werden, dass das Vorkom-
men bzw. die Orientierung von Kanten zur Musterunterscheidung herangezogen werden konnte, aber
keines der Hauptmerkmale war, die sich die Bienen bei der Dressur eingepragt hatten. Auch die Unter-
brochenheit der Kanten allein war kein hinreichendes Merkmal fiir die Bienen, wurde jedoch gemeinsam
mit dem Merkmal freier Zugang zum Zentrum von Bienen der Dressur C zum Vergleich mit TR+ herange-
zogen. Als ein die Muster besser beschreibendes Merkmal stellte sich die Strukturiertheit bzw. Zerstreut-
heit der Muster (pattern disruption) heraus, die sowohl TR+, als auch die Mitsubishi-Sterne und der
Davidsstern erfillten. Das Merkmal Musterzerstreutheit war allerdings zur Generalisation nicht zwingend
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notwendig, ermdglichte den Bienen jedoch Unterscheidung des Davidssterns von den Ringen. Die Ver-
suche mit der kleinen Kreisscheibe zeigten, dass weitere Merkmale existierten, die nicht auf die Struktu-
riertheit bzw. Zerstreutheit von TR+ zurlickzufiihren waren.

Zusammenfassend liel® sich sagen, dass Bienen offenbar mehrere Merkmale der Dressurmuster wahr-
nahmen und zur Unterscheidung von Testmustern nutzten. Diese Merkmale trugen jedoch nicht gleicher-
maRen zur Musterunterscheidung von TR+ bei und lieRen sich in entsprechenden Tests gegeneinander
abgleichen bzw. diskriminieren. Diese Eigenschaften in eine Rangfolge einordnen, da Musterzerstreutheit
TR+ ahnlicher machte als die Durchgangigkeit zum Zentrum und das weille Zentrum. Diese Merkmals-
rangfolge (Parameterhierarchie) wird in den Anhadngen B und C tabellarisch dargestellt. Die dabei flr
Training A und B aufgefihrten, wesentlichen Parameter sind zunachst das schwarze Musterzentrum und
der Flachenuberlappungsgrad mit TR+. Diese Merkmale werden gefolgt vom Vorhandensein langer
Kanten, einer geschlossenen kompakten Form und weiteren untergeordneten Merkmalen (Anhang B).
Fir Training C liel sich eine Rangfolge aus der Getrenntheit der Schwarzflachen und der Orientierung
bzw. Anzahl dieser Musterabschnitte gemal TR+ aufstellen, gefolgt von der Kompaktheit einzelner
Musterabschnitte, der Ausrichtung von Kanten und weiteren Merkmalen (Anhang C).

3.6 Anpassung des Flugverhaltens an die Wahrnehmung von Mustereigenschaften

Bei den bisherigen Ergebnissen wurde nur aus dem Wabhlverhalten der Bienen vor abgewandelten Mus-
tern darauf geschlossen, welche Bewertungskriterien dem Verhalten zu Grunde lagen. In den folgenden
Auswertungen sollte das Verhalten der Bienen wahrend des Flugs vor den Testmustern analysiert wer-
den, um so einen Eindruck davon zu erhalten, in welcher Weise Bienen die einzelnen Muster jeweils
abflogen. Aus der Art dieses Flugverhaltens kdnnte es moglich sein, auf die Art der Musterbewertung
durch die Bienen riickzuschlieRen.

3.6.1 Flugtrajektorien der Bienen vor verschiedenen Mustern

Videoaufnahmen der Bienen bei Tests gegen verschiedene Muster wurden ausgewertet und die Aufent-
halte wahrend der ersten halben Minute vor den Mustern zu einer Flugtrajektorie zusammengefasst, da
es Ziel war, die Musterbewertung von teilweise unbekannten Mustern abzubilden. Die Zeitbeschrankung
diente dabei der Ubersichtlichkeit und Vergleichbarkeit der Erhebung, die Auswahl zum Beginn des
Testzeitraumes sollte gewahrleisten, dass die erste Konfrontation der Bienen mit den neuen Mustern
aufgezeichnet wurde, fir den Fall, dass das Bienenflugverhalten im Verlauf der teilweise deutlich langer
dauernden Tests habituierte. Fur Abbildung 52 wurden zwei Einzelbienentrajektorien zur Verdeutlichung
der interindividuellen Varianz ausgewahlt und Uber die einzelnen Flugtrajektorien die Umrisslinien der
jeweiligen Muster gelegt (rote Umrisse).

Der Abbildung 52 kann man entnehmen, dass die Bienen nicht alle Muster in stereotyper Weise anflogen.
Teilweise flogen die Bienen nur von unten an das Muster heran, in anderen Fallen nur von oben oder von
der Seite. Es war nie zu beobachten dass einzelne Muster stets in der gleichen Weise angeflogen wur-
den, bzw. die Flugtrajektorien dhnlicher Muster vergleichbarer waren als die von ganz unterschiedlichen
Mustern. Dennoch war allen Trajektorien gemein, dass die Bienen einerseits das Zentrum direkt anflogen
(fUhrt zu den zum Beispiel in Abbildung 52 D und E abgebildeten sternférmigen Trajektorien) oder einen
Teil der Flugbahn achsenparallel vor den Mustern hin- und herflogen (besonders deutlich bei dem Ring-
muster: Abbildung 52 F, oberes Beispiel). In anderen Fallen schienen die Bienen tatsachlich den Kanten
der Testmuster zu folgen (Abbildung 52 G oberes Beispiel) bzw. zwischen den Schwarzflachen des
Musters hin- und herzufliegen (Abbildung 52 C unteres Beispiel). Solches Verhalten kénnte man als
Skannen der Musterteile beschreiben. Dieser nur qualitative Vergleich zeigte diese Verhaltensweisen
jedoch auf, ohne sie quantitativ verwertbar zu machen. Daher wurden die erhobenen Daten der Tra-
jektorien weiter quantifiziert.
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Abbildung 52: Beispiele von Flugtrajektorien von zwei verschiedenen Bienen (oberes und unteres
Diagramm) vor unterschiedlichen Mustern (A - H) nach Dressur auf Training C (schwarzer Kasten):
TR+ (A) und TR- (H); Einheit der Koordinaten 1 cm; schwarze Punkte: Aufenthalte der Bienen; schwarze
Linie: Flugbahn zwischen zwei Aufenthalten; Zeitintervall zwischen zwei Aufenthalten: 40 ms; rote Linie:
Umriss des getesteten Musters.
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3.6.2 Aufenthaltsverteilung der Bienen im Verhaltnis zu ihrer Geschwindigkeit

In einem ersten Ansatz wurde das Flugverhalten der Bienen vor den einzelnen Mustern untersucht. Dazu
wurden die Fluggeschwindigkeiten der Bienen wie zuvor (vergleiche Kapitel 3.1.5.2) in vier verschiedene
Geschwindigkeitsklassen eingeteilt. Die Geschwindigkeit wurde dabei aus der Koordinatendifferenz zwei
aufeinander folgender dokumentierter Aufenthalte und der Bildfolge (40 ms) berechnet. Die mit einer be-
stimmten Geschwindigkeit angeflogenen Aufenthaltspunkte wurden dokumentiert. Beispiele fur einzelne
solcher Aufenthalte vor den Uberpriften Mustern werden in Abbildung 53 gezeigt. Die Auftragung links
bzw. rechts von der Ordinate war Folge der Normierung aller Daten auf den Mittelpunkt der Testflache
und der rechten und linken Prasentation der Musterpaare auf der Musterebene (vergleiche Kapitel 2.2.4
und 2.4).
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Abbildung 53: Einzelbeispiele von Aufenthalten von Bienen vor verschiedenen Testmustern nach
Dressur C (schwarzer Kasten); nach Fluggeschwindigkeit der Bienen unterschieden.
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Die Gegenlberstellung der Einzelbeispiele (jede Reihe in Abbildung 53 entspricht einem einzelnen Test
auf das links dargestellte Muster) liel’ erkennen, dass die Bienen sich den Mustern nicht immer in der
selben Weise naherten bzw. bestimmte Musterbereiche haufiger anflogen. Dennoch war allen Mustern
gemeinsam, dass die Tiere bei geringerer Geschwindigkeit sich eher im Zentrumsbereich um das Beloh-
nungsréhrchen der Muster aufhielten und dort sich regelrechte Aufenthaltsmassierungen abzeichneten,
wahrend mit zunehmend gréRerer Geschwindigkeit die Aufenthalte sich in dem gesamten betrachteten
Flugraum verteilten.

Dieser Umstand lief3 sich als Folge einer mehr bis weniger zielgerichteten Annaherung bzw. Landen der
Bienen auf dem Belohnungsréhrchen im Zentrum der Muster erklaren, wenn man davon ausging, dass
die Bienen zur Landung den Anflug abbremsten (Srinivasan, Zhang et al. 1996; Srinivasan, Zhang et al.
2000; Srinivasan, Zhang et al. 2001). Die Flugbahnen mit hdherer Geschwindigkeit waren daher auch
weiter weg vom Zentrum und verteilten sich somit im gesamten Raum um das Zentrum herum.

Die Verteilung der Bienen in den Geschwindigkeitsklassen wurde daraufhin untersucht, inwieweit die
Tiere bestimmte Musterbereiche innerhalb einer bestimmten Geschwindigkeitsklasse haufiger abflogen
als mit anderen Geschwindigkeiten. Eine Form des Abskannens der Kanten oder bestimmter Musterbe-
reiche bei gleichbleibender Geschwindigkeit sollte sich dabei durch Aufenthaltshdufungen in einer der
vier Geschwindigkeitsklassen bemerkbar machen. Es wurde die Zahl der Aufenthalte je Klasse bestimmt
und die Verteilung der Aufenthalte bezogen auf die Gesamtzahl errechnet. Die Mittelwerte der Aufent-
halte je Geschwindigkeitsklasse wurden auf signifikante Abweichungen von einer angenommenen
Gleichverteilung (25% der Aufenthalte je Klasse) auf alle vier Klassen gepruft. In Abbildung 54 sind die
Ergebnisse dieser Signifikanzbetrachtungen fiir alle Uberpriiften Testmusterpaare gesammelt dargestellt
(Klasse 1-4 von oben nach unten). Die Schnittpunkte der Reihen und Spalten der Tabelle entsprachen
dem jeweiligen Testmusterpaar, in den eingeschlossenen Zellen wurden jeweils die Signifikanzergebnis-
se der vier Geschwindigkeitsklassen flir das linke (Signifikanzangaben in der Zelle links) bzw. obere
Muster (Signifikanzangaben in der Zelle rechts) dargestellt. Die Pfeile geben die Wahlpraferenz der
Bienen im Test zwischen dem linken bzw. oberen Muster an.
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Abbildung 54: Auftragung der gemittelten Haufigkeiten der Aufenthalte der Bienen innerhalb der vier
Geschwindigkeitsklassen fiir verschiedene Testpaare (Training C, alle Aufenthalte einschlieRlich
0 cm/sec): Geschwindigkeitsklassen (ibereinander aufgetragen: von oben nach unten: 0 <v < 10 cm/sec,
10 < v <20 cm/sec, 20 < v <40 cm/sec, v > 40 cm/sec; Kirzel geben signifikante Abweichungen nach
oben (+: p < 0,05; ++: p < 0,01; +++: p < 0,001) bzw. nach unten (-: p < 0,05; --: p < 0,01; ---: p < 0,001)
der gemittelten Haufigkeiten von einer Gleichverteilung fiir alle vier Geschwindigkeitsklassen an (ns: nicht
signifikante Abweichung); Angaben links-unten in einem Feld beziehen sich auf die links abgebildeten
Piktogramme der getesteten Muster, rechts-oben bezieht sich auf die obere Reihe von Mustern; rote
Pfeile zeigen die Praferenz der Bienen fir die getesteten Musterpaare an.
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Betrachtete man die Ergebnisse fir die Testpaare TR+ gegen rotierte TR+ bzw. Davidsstern (Muster mit
ahnlichem Aufbau) zeigte sich, dass die Einteilung der Geschwindigkeitsklassen jeweils ungeféhr ein
Viertel der Aufenthalte wahrend eines Tests enthielten, da die Mittelwerte in allen Klassen nicht signifi-
kant von der Gleichverteilung abwichen. In allen Ubrigen Tests zeigte sich in der Regel eine signifikante
Unterreprasentation der Geschwindigkeitsklasse von 10 bis 20 cm/sec, das heil3t die Mittelwerte waren
signifikant kleiner als die Gleichverteilung. Vereinzelt gingen mit dieser Unterreprasentation signifikant
mehr Aufenthalte innerhalb der kleinsten Geschwindigkeitsklasse (0 < v < 10 cm/sec) bzw. der Klasse der
grélten Geschwindigkeiten (v >40 cm/sec) einher. Die teilweise zu beobachtende Haufung bei den
hohen Geschwindigkeiten liel} sich als Folge systeminterner Fehler der Videoaufnahme und -auswertung
erklaren zum Beispiel durch unscharfe Abbildungen aufgrund zu hoher Geschwindigkeiten der Bienen
bzw. verlorener Zwischenbilder, wodurch eine héhere Geschwindigkeit vorgetduscht wurde. Die Massie-
rung in der Klasse der kleinsten Geschwindigkeiten war dagegen vermutlich Folge der zeitintensiveren
Setzer der Bienen auf dem Muster (wiederholte Zahlung).

Abgesehen davon, lieRen sich aus der Verteilung der Aufenthalte je Geschwindigkeit keinerlei Ruck-
schlisse auf mogliches Skannverhalten bzw. andere Formen des angepassten Flugverhaltens finden.

Um die Fehlerquelle durch Setzer der Bienen auszuschlieffen, wurden unbewegte Aufenthalte (Ge-
schwindigkeit: v = 0) der Bienen aus der Bewertung herausgenommen und die Signifikanzen fur die vier
Geschwindigkeitsklassen erneut berechnet (Abbildung 55). Es zeigte sich, dass dagegen bei fast allen
Testmustern signifikant weniger Aufenthalte in der kleinsten Geschwindigkeitsklasse gezahlt wurden,
wahrend der Anteil der Aufenthalte in der Klasse v > 40 cm/sec in entsprechender Weise signifikant
groRer wurde. Aber auch durch den Ausschluss der unbewegten Aufenthalte wurde kein Skannverhalten
erkennbar.

s -—
LAY IOl e |AA
Training C v v v
A ——— ns|ns ~ ns|{ns  ns|- ns|— ——Ins —_
A A ns =+ | ns +|:|l-5 ns <+ |ns r:f ns ++|:||-5 ns +n-|5-
ns|ns ns ns |ns ns ns
i . + ns < ns < + 1 s
L “ns
vy +n?|- ns
~ ns
v ns
—_— s “hs ==
i ne he ns ns
ns 4 a ns ~ + ns « 44
+ ns 4
S e as] T
/\ — = + SR
ns +|++ ns_T4.1
++— T[FE T +++

Abbildung 55: Auftragung der gemittelten Haufigkeiten der Aufenthalte der Bienen innerhalb der vier
Geschwindigkeitsklassen flur verschiedene Testpaare (Training C, alle Aufenthalte ohne 0 cm/sec):
Geschwindigkeitsklassen Ubereinander aufgetragen: von oben nach unten: 0 < v < 10 cm/sec,
10 <v <20 cm/sec, 20 < v <40 cm/sec, v > 40 cm/sec; Klrzel geben signifikante Abweichungen nach
oben (+: p < 0,05; ++: p < 0,01; +++: p < 0,001) bzw. nach unten (-: p < 0,05; --: p < 0,01; ---: p < 0,001)
der gemittelten Haufigkeiten von einer Gleichverteilung fur alle vier Geschwindigkeitsklassen an (ns: nicht
signifikante Abweichung); Angaben links-unten in einem Feld beziehen sich auf die links abgebildeten
Piktogramme der getesteten Muster, rechts-oben bezieht sich auf die obere Reihe von Mustern; rote
Pfeile zeigen die Praferenz der Bienen fir die getesteten Musterpaare an.
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3.6.3 Richtungspraferenz des An- und Abflugverhaltens der Bienen

In einem weiteren Ansatz wurde untersucht, inwieweit Bienen vor verschiedenen Mustern bestimmten
Flugrichtungen folgten. Es wurde davon ausgegangen, dass Bienen, sollten sie zum Beispiel den Kanten
der Dreiecke folgen, gehauft in Richtungen von +30° vom Lot gemessen fliegen wirden. Um diese Mog-
lichkeit zu Gberprifen, wurden die Vektoren der Flugbewegungen zwischen zwei gewerteten Aufenthalten
festgestellt und in einem Koordinatensystem eingetragen. Die Strecke vom Nullpunkt dieses Koordina-
tensystems zum eingetragenen Punkt entsprach dem Flugvektor. In Abbildung 56 werden ausgewahite
Vektorverteilungen vor den untersuchten Mustern gezeigt, zusammen mit Hilfsgeraden, die Haufungen
bestimmter Vektoren andeuten. Auszahlung der Werte in den vier Quadranten des Koordinatensystems
(ohne die achsenparallelen Vektoren) identifizierten Haufungen bestimmter Richtungen fir jeden Test,
die statistische Uberpriifung der Mittelwerte fiir jedes Testpaar gab an, ob diese Haufungen signifikant

waren. Bei dieser Art der Analyse wurden Anflige und Abflige mit gleichem Vektor (einmal zum Zentrum
hin und einmal vom Zentrum weg) gleich gewertet.

+ -—
‘2 A
A°A

Training C

100 4

100 +

Yor-Yo [Pixel]
Yo Yo [Pixel]

o

=]
-
=
=]

y(.n)'y(n.n [pixel]
y(n)-y(n.1) [pixel]

=100,

-

Qo

=
.

-
o
t=)

y(n)-y(r:-1) [pier]

YiorYo [pier]

100 *

100 3 X=X .1 [pixel] A0 XXy [pixel]

Abbildung 56: Darstellung der Richtungsauftragung der Flugvektoren der Einzelaufenthalte der Bienen
wahrend des Flugs vor verschiedenen Testmustern nach Dressur C am Beispiel ausgewahlter Einzeler-
gebnisse: abgebildete Einheit: Differenz zwischen Koordinaten eines Flugaufenthalts (n) und des voran-
gegangenen Aufenthalts (n-1); rote Geraden deuten erwartete bzw. vorstellbare Richtungspraferenzen
der Flugrichtung an, Piktogramme des Dressurparadigmas in schwarzem Kasten angegeben.
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Abbildung 57 zeigt die Ergebnisse im Uberblick, die Schnittpunkte von Reihen und Spalten der Tabelle
entsprechen den jeweiligen Testmusterpaaren, in den entsprechenden Zellen wird fiir jedes Muster und
die Signifikanzbetrachtung der Verteilung gegen eine angenommene Gleichverteilung Uber alle vier
Quadranten dargestellt. Gleichverteilung bedeutet dabei jeweils 25 % der ausgewerteten Flugabschnitte
(Flugvektoren) fur jede der vier Richtungsklassen, diese entsprechen den vier Quadranten des Koordina-
tensystems. Die Pfeile zeigen die Praferenz der Bienen in Tests jeweils fir die linken bzw. die oberen
Muster.
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Abbildung 57: Auftragung der gemittelten Haufigkeiten von Aufenthaltszahlungen entsprechend der
vier Richtungsquadranten vor verschiedenen Testmusterpaaren nach Dressur C: Auftragung innerhalb
der Felder: links-unten entspricht linker Piktogrammreihe der verwendeten Testmuster; rechts-oben
entspricht oberer Piktogrammreihe; Kiirzel bezeichnen signifikant héhere (+: p < 0,05; ++: p < 0,01;
+++:p < 0,001) bzw. signifikant niedrigere (-: p < 0,05; --: p < 0,01; ---: p < 0,001) Abweichungen der
gemittelten Haufigkeiten von einer Gleichverteilung Uber alle vier Quadranten des Koordinatensystems
(ns: nicht signifikante Abweichung); rote Pfeile entsprechen der Wahlpraferenz der Bienen fir das Test-
musterpaar; Zahlenangaben zeigen ungleiche Verteilung von Test/Reziproktests an, wenn keine Anga-
ben, dann Anzahl der Tests bzw. Reziproktests jeweils N=3.

Die Auswertung der in Abbildung 57 gezeigten Ergebnisse lief3en keinen Rickschluss auf musterange-
passtes Flugverhalten der Bienen zu. Es wurden keine Haufungen der fir die bei Dressur und Test rele-
vanten + 30° Winkel (bezogen auf Lot) gefunden. Bei einer Reihe Tests wurden die Quadranten links
oben und rechts unten signifikant vermieden, vor dem einzigen nicht rotationssymmetrischen Muster
(TR+ rotiert und beschnitten) zeigten die Bienen gar keine Richtungspraferenz. Zusammengefasst lief3
sich aus den Daten keinerlei Richtungspraferenz des Flugverhaltens der Bienen vor den verschiedenen
Mustern nachweisen. Damit erbrachte auch diese Form der Auswertung keinen Hinweis auf ein durch
das Flugverhalten unterstitztes Lernen bzw. Wiedererkennen der Muster.

3.6.4 Aufenthaltshaufigkeiten der Bienen vor unterschiedlichen Musterbereichen
3.6.4.1 Verteilung der Flugaufenthalte der Bienen

Nachdem die Analyse der Geschwindigkeitsverteilung des Flugverhaltens der Bienen, bzw. der Rich-
tungsvektoren der Flugtrajektorien keinerlei Aufschluss Uber ein angepasstes Flugverhalten ergab, wurde
der Gesamtaufenthalt der Bienen wahrend eines Tests vor den einzelnen Musterbereichen ausgewertet.
Dazu wurde die Anzahl der Aufenthalte vor den Mustern aufsummiert und gerastert, indem die Aufenthal-
te von 1x1cm? jeweils zusammengefasst wurden. Die Anzahl der Aufenthalte innerhalb der Raster wurde
bei jedes Testmuster Uber die sechs bis sieben Einzelergebnisse gemittelt, die Verteilung der Mittelwerte
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farblich kodiert dargestellt (siehe Legende) und das Gesamtergebnis fir alle Testpaare in Abbildung 58
zusammengefasst dargestellt. Die Schnittpunkte zwischen Reihen und Zeilen der Tabelle entsprachen
jeweils den zugehorigen Testmusterpaaren, deren Umrisse Uber den Ergebnissen zusatzlich abgebildet

werden.
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Abbildung 58: Mittlere Aufenthaltshaufigkeit der Bienen vor ausgewahlten Mustern in unterschiedlichen
Testsituationen nach Dressur C (schwarzer Kasten): Farbkodierung gibt iber mehrere ausgewertete
Tiere gemittelte Anzahl der Aufenthalte vor einem 1x1cm?-Raster an, Farbkodierung siehe Legende,
(Anzahl Auswertungen je Muster: N =6 — 7).
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Die Ergebnisse in Abbildung 58 lassen erkennen, daf3 Bienen nicht in allen Testsituationen in der glei-
chen Weise vor den Mustern flogen bzw. schwebten. Es gab kein Flugverhalten, das die Bienen in ste-
reotyper Weise vor jedem Muster wiederholten. Wie schon die Ergebnisse in Kapitel 3.1.6.3 zeigten,
hielten sich die Bienen vornehmlich im Zentrum der Muster auf, verschoben ihr Aufenthaltsmaximum also
nicht im Bestreben, die groRtmdgliche Uberlappung mit TR+ herzustellen. Dennoch war zu erkennen,
dass sich die Bienen mit der grof3ten Wahrscheinlichkeit im Zentrum des Musters im Bereich des Beloh-
nungsréhrchens bzw. vor der Flache des Gesamtmusters oder den Schwarzflachen aufhielten. Lediglich
beim Ringmuster wurde die Schwarzflache seltener besucht und die Bienen hielten sich fast ausschlief3-
lich vor dem Réhrchen auf.

3.6.4.2 Vergleich der Aufenthalte der Bienen im oberen bzw. unteren oder linken bzw. rech-
ten Musterbereich

Nachdem die qualitative Analyse der Aufenthalte der Bienen vor den Mustern ergab, daf sich die Bienen
vornehmlich vor dem Zentrum und der Schwarzflache der Muster aufhielten, wurde versucht, dieses
Ergebnis weiter zu quantifizieren. Zunachst wurde die Anzahl der Aufenthalte im oberen Musterbereich
mit dem unteren und im linken mit dem rechten Musterbereich verglichen. Dazu wurden alle mittleren
Aufenthaltshaufigkeiten, die fir jedes Testmusterpaar bewertet wurden, zusammengefasst und die Ver-
haltnisse fur die jeweiligen Muster gemittelt und statistisch gegen eine Gleichverteilung gepriift. Die
Haufigkeiten sind in Abbildung 59 als Tortendiagramme fir jedes Muster aufgetragen: oberer Musterbe-
reich gegen unteren (gelb bzw. blau) und linker gegen rechter Musterbereich (griin bzw. rot). Der Zent-
rumsbereich direkt auf dem Roéhrchen (sitzende Bienen) wurde bei dieser Bewertung ausgeschlossen,
um eine Verzerrung der Ergebnisse zu vermeiden.
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Abbildung 59: Verhaltnis der gemittelten Aufenthalte der Bienen oberhalb und unterhalb der horizonta-
len Mittellinie bzw. links und rechts der vertikalen Mittellinie vor ausgewahlten Mustern nach Dressur C
(schwarzer Kasten): gelb: oben; blau: unten; griin: links; rot: rechts vom Zentrum; Signifikanzbetrachtung
gegen eine Gleichverteilung vor oberen und unteren bzw. linken und rechten Musterteilen, Signifikanz
rechts unten angegeben (Tierzahlen: N = 3 - 6; ausgenommen: E) N = 2; G) N = 1), Standardabweichung
aus Ubersichtlichkeitsgriinden nicht angegeben.

Betrachtete man die Ergebnisse, liel sich eine Tendenz erkennen, dass bei asymmetrischer Schwarzver-
teilung sich die Bienen bevorzugt auf der Seite aufhielten, die mehr Schwarzflaichen besal}. Dieses Ver-
halten war jedoch auf Grund groRRer Standardabweichungen nicht signifikant und auch bei symmetrischen
Mustern zu beobachten (Abbildung 59 F bzw. H). Bei allen Mustern mit Ausnahme des Davidssterns hiel-
ten sich die Bienen prinzipiell hdufiger im unteren Musterbereich auf, wenn auch ebenfalls nicht immer
signifikant. Diese Befunde lie3en sich dadurch erkléren, dass Bienen sich den Mustern 6fter von unter-
halb des Musters her annaherten (auch beim Wechsel zwischen den Mustern). Die Bevorzugung der
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rechten Musterseite war nicht bei jedem Muster nachzuweisen, daher konnte der Befund kein Artefakt der
Tatsache sein, dass sich die Bienen in einem vorgegebenem Anflugwinkel vom Fenster her der Appara-
tur ndherten.

3.6.4.3 Aufenthalt der Bienen vor schwarzen bzw. weil3en Musterbereichen

Die grobe Unterteilung der Muster in obere, untere, linke bzw. rechte Musterbereiche war bezogen auf
die Schwarzflache ungenau. Auswertungen der Aufenthalte vor den Schwarzflachen der Muster sollten
eine genauere Beschreibung der Aufenthaltsverteilung der Bienen bezogen auf die eigentlichen Muster
ergeben. Dazu wurden fir alle Tests mit dem jeweiligen Muster die Aufenthalte der Bienen vor der
Schwarzflache, der Weilflache des Musters (vom Muster eingeschlossenen Flache, mit Ausnahme der
kleinen Kreisscheibe in Abbildung 60 F, hier entspricht das weille Segment der Flache, die der Kreis-
scheibe zur Flache von TR+ fehlt, auerhalb des Zentrums) und vor dem Rest der Testflache gemittelt. In
Abbildung 60 werden die drei Bereiche mit schwarz, weil und gelb dargestellt.

+ -
O -
A°A

Training C

A A B vv C v4y Do
A A AYA

0,64__0,19 0,58 0,68

€-¢

E vv F o GA HA

06__0,13 0,72 0,2 0,82 0,18 0,79 0,15

\ / ’ 0,0 0,06
10,27 /0,08

/

] 0,09

Abbildung 60: Gemittelte Aufenthalte der Bienen entsprechend der Verteilung der Absolutwerte vor
ausgewahlten Testmustern nach Dressur C (schwarzer Kasten): weil: weiller Musterbereich (ohne
Roéhrchen); schwarz: schwarze Musterbereich; gelb: Restbereich (N = 3 - 6; ausgenommen: E) N = 2
G) N = 1), Standardabweichung aus Ubersichtlichkeitsgriinden nicht angegeben.

Die Ergebnisse in Abbildung 60 zeigen, dass die Anzahl der Aufenthalte der Bienen auf3erhalb der Mus-
ter die Aufenthalte der Bienen vor den Mustern klar Uberschritten. Dieser Befund erklarte sich aus dem
Flachenverhaltnis von Musterflache zu Restflache, wonach die Wahrscheinlichkeit fiir eine Biene, sich vor
der Restflache aufzuhalten deutlich héher war. Dennoch war erkennbar, dass die Tiere sich vor den
Schwarz- bzw. Weilkflachen der einzelnen Muster unterschiedlich haufig aufhielten. Daher wurden die
Aufenthaltsverhaltnisse vor der Schwarz- bzw. Weilflache der jeweiligen Muster ohne Beriicksichtigung
der Restflache berechnet und in Abbildung 61 dargestellt. Eine Ausnahme stellte die kleine Kreisscheibe
in Abbildung 61 F dar, hier lag der weil® dargestellte Bereich aulRerhalb des Musterzentrums in den
fehlenden Ecken verglichen mit TR+.
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Abbildung 61: Gemittelte Aufenthalte der Bienen entsprechend der Verteilung der Absolutwerte vor
ausgewahlten Testmustern nach Dressur C (schwarzer Kasten): weil3: weilles Musterzentrum (ohne
Rohrchen); schwarz: schwarze Musterperipherie; Signifikanzbetrachtung gegen eine Gleichverteilung vor
schwarzen und weilten Musterteilen, Signifikanz rechts unten angegeben (Stichprobenzahl: N = 3 - 6;
ausgenommen: E) N = 2; G) N = 1), Standardabweichung aus Ubersichtlichkeitsgriinden nicht angege-
ben.

Die Ergebnisse in Abbildung 61 lassen erkennen, dass sich die Bienen in der Regel tatséchlich haufiger
vor den Schwarzflachen als vor den Weilflachen im Zentrum der Muster aufgehalten haben. Dabei fiel
auf, dass dies nur fiir Muster der Fall war, die eine Uberlappungsflaiche mit TR+ besalen, ausgenommen
die kleine Kreisscheibe, die keinerlei Uberlappungsflache mit TR+ besaR. Allerdings fielen bei diesem
Muster Zentrum und Schwarzflache zusammen, und da die Bienen sich auch verstarkt im Zentrum auf-
hielten, war das vermutlich der Grund fir die Ausnahme. Bei den beiden rotierten Abbildern von TR+
(vollstandig und beschnitten, Abbildung 61 B und E) hielten sich die Bienen dagegen auf den weillen
Musterflachen haufiger auf. Allerdings war die WeiRflache der Muster aufgrund der fehlenden Uberlap-
pungsflache hier anteilmafRig groRer war verglichen mit den tbrigen Mustern.

Um den Zusammenhang von Aufenthaltshaufigkeit und Flachenverhaltnis Schwarz- zu Weilflache aus-
zuschlief3en, wurde die Haufigkeit der Aufenthalte normiert entsprechend des Anteils von Schwarz- bzw.
Weilflache. Die Ergebnisse wurden in Abbildung 62 zusammengestellt. Es wurde deutlich, dass der Ein-
druck, die Bienen hielten sich tatsachlich haufiger vor der Schwarzflache auf als vor der weilten Flache
bzw. im Zentrum der Muster, ein Artefakt war, hervorgerufen durch den hdheren Flachenanteil der
Schwarzbereiche. Tatsachlich hielten sich die Bienen verstarkt auf der Weil¥flache, das heifdt im Zentrum
des Musters auf, weshalb sich das Verhaltnis bei der kleineren Kreischeibe umkehrte Abbildung 62 F).
Einzige Ausnahme war das Verhalten vor dem beschnittenen rotierten Abbild von TR+ (Abbildung 62 E),
bei dem sich die Tiere etwa gleich haufig sowohl vor den schwarzen wie den weil3en Bereichen des
Musters aufhielten. Die unterschiedlichen Aufenthalte lieRen sich als Folge der Asymmetrie des Musters
bzw. Sonderstellung des Musters deuten, wodurch die Bienen vermehrt in der Nahe der einzelnen
schwarzen Flachen flogen (vergleiche hierzu kleinere Kreisscheibe, Abbildung 62 F). Ein Zusammenhang
zwischen der Verteilung der Aufenthalte und der Uberlappungsflache mit TR+ (vergleiche Anhang E 2)
liel® sich dagegen nicht nachweisen.
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Abbildung 62: Gemittelte Aufenthalte der Bienen entsprechend der Verteilung vor den anteilmaRig
normierten schwarzen und weilRen Bereichen der Muster vor ausgewahlten Testmustern nach Dressur C
(schwarzer Kasten): Normierung bezogen auf Gesamtmusterflache und Flachenanteil der Schwarz- und
Weildflachen; weil’: weilles Musterzentrum (ohne Ro&hrchen); schwarz: schwarze Musterperipherie;
Signifikanzbetrachtung gegen eine Gleichverteilung vor schwarzen und weillen Musterteilen, Signifikanz
rechts unten angegeben (Stichprobenzahlen: N = 3 - 6; ausgenommen: E) N = 2 G) N = 1), Standardab-
weichung aus Ubersichtlichkeitsgriinden nicht angegeben.

3.6.5 Zusammenfassung: Ergebnisse der Videoanalyse des Flugverhaltens der Bienen

Aus dem Flugverhalten der Bienen liel3 sich ableiten, dass beim Lernen der Muster wahrend der Dressur
keine stereotypen Flugmuster eingepragt wurden und dass auch nicht ausschlieBlich nur die gleiche
Position am Muster (Zentrum) angeflogen wurden. Bienen flogen in der Regel direkt das Musterzentrum
an und zeigten nur vereinzelt Skannen vor den Mustern bzw. entlang von Kanten. Die Bienen zeigten
auch keine Praferenz flr eine der Uberpriften Fluggeschwindigkeiten, woraus sich eine Form des gleich-
férmigen Skannens ableiten lassen kénnte. Dies galt auch fir die Anndherung an das Muster (vergleiche
Kapitel 3.1.5.2). Eine bestimmte Flugrichtung wurde ebenfalls weder in Abhangigkeit vom belohnten
Muster noch beeinflusst vom jeweiligen Testmuster praferiert. Es liel3 sich jedoch zeigen, dass die Bienen
vornehmlich das Zentrum der Muster aufsuchten, ohne dass eine Verschiebung der Aufenthaltspraferen-
zen entsprechend einer groktméglichen Uberlappungsflache mit TR+ stattfand (vergleiche hierzu auch
Kapitel 3.1.6.3, Abbildung 31). Die Bienen hielten sich, unabhangig von der Symmetrie der Muster, etwas
haufiger im unteren Bereich der Muster auf. Etwa bei einem Drittel der Aufenthalte vor den Mustern
hielten sich die Bienen vor der Schwarzflache der Muster auf, ansonsten vor der Weilflache im Zentrum
der Muster. Dabei war der Anteil der Schwarzflache unerheblich. Dies anderte sich nur bei den Mustern
mit schwarzem Zentrum bzw. beim beschnittenen Abbild von TR+.
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3.7 Einfluss der unterschiedlichen Abbildungsscharfe auf die Musterbewertung

Wahrend die Bienen in den vorangegangenen Testreihen mit kontrastreichen schwarzweil’en Mustern
getestet wurden, wird in den folgenden Kapiteln die Fragestellung noch erweitert. Wie viel der visuellen
Information nutzten die Bienen aus bzw. waren die Bienen zu nutzen in der Lage? Dazu wurden die
Schwarzweilimuster entsprechend des Fourier-Theorems in die Grundfrequenzen zerlegt und mit unter-
schiedlichen Ober- bzw. Untergrenzen gefiltert (vergleiche Kapitel 2.3.4 und Abbildung 9) . Durch diese
Hoch-, Tief- bzw. Bandpassfilterung war es méglich, durch Frequenzinformationen die Scharfe der Mus-
ter wiederzugeben und so den Informationsgehalt der Muster genau zu beschreiben. Damit lief3 sich die
Frequenzinformation bestimmen, die Bienen zur Differenzierung von TR+ bzw. Unterscheidung des
Dressurpaars bendtigten.

3.7.1  Nehmen Bienen unterschiedlich gefilterte Muster gleich gut wahr?
3.7.1.1 Vorversuche mit Tiefpass-, Hochpass- und Gaul3-gefilterten Mustern

Als Vortests wurden Bienen der Dressur C mit unterschiedlich gefilterten Mustern konfrontiert, die gegen
das Dressurpaar bzw. gegeneinander getestet wurden. Beide Muster des Dressurpaars wurden band-
passgefiltert, einmal bei tiefen Frequenzen (Tiefpass: 3 - 8 Schwingungen/Bildbreite, Abbildung 63 A
Test 3), das andere bei hohen Frequenzen (Hochpass: 16 - 48 Schwingungen/Bildbreite, Abbildung 63 A
Test 4). Zum Vergleich der Fourier-Filterung mit einer ausschliellich unscharfen Abbildung wurden die
Muster zudem noch einmal Gaul3-gefiltert, das heil3t die Bildpunkte entsprechend der Gaul3-Verteilung
gestreut (Abbildung 63 A Test 2, Corel Photopaint, Corel Corporation, Pixelradius: 50.00 Pixel) und das
unscharfe Abbild in die Testreihe miteinbezogen.

In Abbildung 63 werden die Ergebnisse der Versuche dargestellt. Die Bienen waren sowohl nach Ab-
schneiden der hohen Frequenzen (Tiefpassfilter) wie auch nach Wegnahme der tiefen Frequenzen
(Hochpassfilter) weiterhin fahig das Dressurpaar zu unterscheiden, vorausgesetzt, beide Muster wurden
gefiltert. Dabei war die Unterscheidungsleistung fur das tiefpassgefilterte Dressurpaar deutlich besser
(0,73 £ 0,01; p < 0,01) als fir die hochpassgefilterten Muster (0,64 + 0,12; p < 0,05; Abbildung 63 A
Tests 3 und 4). In gleicher Weise verhielten sich die Bienen in den Tests der gefilterten TR+ gegen das
ungefilterte TR-. Hier konnten die Bienen das hochpassgefilterte Muster nicht mehr von TR- differenzie-
ren, wahlten aber das tiefpassgefilterte TR+ signifikant (mit etwas geringeren Wahrfrequenzen als das
hochpassgefilterte Muster, p < 0,01; Abbildung 63 B Test 3 und 4). Die Gaul3-gefilterten Muster bereite-
ten den Bienen dagegen keine Probleme bei der Unterscheidung, das gefilterte TR+ wurde sowohl vom
gefilterten wie vom ungefilterten TR- signifikant unterschieden, allerdings ebenfalls mit etwas geringeren
Wahlfrequenzen (p<0,01 bzw. p < 0,001; Abbildung 63 A, B zweiter Test).

Testete man die gefilterten Muster gegen das ungefilterte TR+ (Abbildung 63 C), konnten die Bienen das
Gauld-gefilterte Muster vom Original nicht differenzieren, unterschieden jedoch signifikant zwischen den
hoch- bzw. tiefpassgefilterten Mustern und dem ungefilterten TR+. Doch auch zwischen den verschieden
gefilterten Abbildern von TR+ nahmen die Bienen noch Unterschiede wahr (Abbildung 63 D), hier wurden
sowohl das Gaul3-gefilterte wie auch das tiefpassgefilterte Muster signifikant vor dem hochpassgefilterten
Muster praferiert. Diese beiden Muster wurden untereinander jedoch nicht mehr weiter unterschieden
(Abbildung 63 D Test 3), obwohl das GauR-gefilterte Muster in den bisherigen Tests die héheren Wahl-
frequenzen erreicht hatte.

Zusammenfassend lieR® sich feststellen, dass die Bienen die Filterungen und die damit verbundene un-
scharfe Abbildung des Musters tolerierten und im Fall der GauR-Filterung auch keine weiteren Unter-
schiede zu TR+ bewerteten. Von den Fourier-gefilterten Mustern wurde das tiefpassgefilterte dem
hochpassgefilterten Muster vorgezogen.
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Abbildung 63: Einfluss der Bildscharfe auf die Differenzierungsleistung der Bienen nach Dressur C
(schwarzer Kasten): A) Unterscheidung des Dressurpaars, B) Generalisation von TR+ gegen ungefilterte
TR-, C) Diskriminierung gefilterter Abbilder von TR+ gegen ungefiltertes TR+, D) Diskriminierung der
gefilterten Abbilder von TR+ untereinander; Piktogramme zeigen verwendete Testmuster (fir A-C gilt:
1: ungefiltert, 2: Gauly-Filter, 3: Tiefpass-Filter, 4: Hochpass-Filter); Angabe der Wabhlfrequenz stets
bezogen auf obere Reihe; Signifikanzwerte: (***) p < 0,001, (**) p < 0,01, (*) p < 0,05; (Tierzahl: N =7 -
8).

3.7.1.2 Herabsetzung des Kontrasts zwischen Bild und Hintergrund

Fourier-gefilterte Muster lagen als Folge der Berechnung der Bilder stets vor einem grauen, rechteckigen
Hintergrund, dessen Graufarbung von der Gesamthelligkeit der Muster abhing. Dieser Hintergrund muss-
te als Eigenschaft ausgeschlossen werden. Dazu wurde die Annahme Uberprift, dass Bienen den Kon-
trastiibergang zwischen Musterhintergrund und Papierhintergrund bzw. zwischen Muster und Grauflache
als Mustermerkmale werteten und aus diesem Grund gefilterte Muster aktiv vermieden (vergleiche dazu
Abbildung 63 C). Daher wurden Bienen in einem abgewandelten Training auf die Dressurmuster des
Paradigmas C mit schwachem Kontrast zum Hintergrund (graue Scheibe von 20 cm Durchmesser)
dressiert. Die Bienen lernten das Dressurpaar ohne starken Kontrastiibergang als Merkmal, da sowohl
das belohnte wie das unbelohnte Muster nur schwach kontrastiert waren. Die so dressierten Bienen
wurden ebenso wie die Bienen nach Dressur C mit einer Reihe Testmuster mit bzw. ohne Hintergrund
zum Vergleich getestet (Abbildung 64). Als Beispiel fur ein gefiltertes Muster wurde das Muster mit 4 — 8
Schwingungen/Bildbreite (untere Filtergrenze 4 Schwingungen/Bildbreite, obere Grenze 8 Schwingun-
gen/Bildbreite) ausgewahlt, das nach Training C von TR+ signifikant (p < 0,001) unterschieden und vor
dem gefilterten und dem ungefilterten TR- signifikant bevorzugt wurde (p < 0,01 und p < 0,001). Es wurde
erwartet, dass bei besonderer Bewertung des grauen Hintergrunds der gefilterten Abbilder die Differen-
zierungsleistung zwischen Fourier- und Gaul3-gefilterten bzw. Fourier-gefilterten und ungefilterten Mus-
tern nach Dressur vor einer Grauflache zusammenbrechen wurde.
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Abbildung 64: Einfluss des grauen Hintergrunds gefilterter Muster und des daraus resultierenden kon-
trastreichen Ubergangs zwischen Filterbereich und Hintergrund auf Differenzierungsleistung der Bienen
und tabellarische Darstellung der gezeigten Musterpraferenzen: A) Testserie mit Training C (siehe Pikto-
gramme links oben), B) Testserie mit Training S (Dressurpaar identisch zu Training C mit kontrastredu-
Zierter Prasentation, siehe Piktogramme links unten), C) Training C, D) Training S; Piktogramme zeigen
in Tests verwendete Muster, Piktogramme der jeweils verwendeten Dressurparadigmen: siehe schwarzer
Kasten. F: gefiltertes Muster; Wahlverhaltnis stets bezogen auf obere Reihe, Signifikanzen: (***)
p <0,001; (**) p < 0,01; (*) p < 0,05); Tierzahl: N = 4; Praferenzangaben entsprechend Pfeilrichtungen:
vergleiche Legende in Abbildung.

Die Wahlfrequenzen der einzelnen Dressuren und Tests werden in Abbildung 64 dargestellt und in tabel-
larischer Form die Praferenzen zusammengefasst. Die Ergebnisse zeigen, dass die Bienen in der Lage
waren, das Trainingspaar unabhangig vom Hintergrund zu lernen und die Tiere das erwartete Wahlver-
halten zeigten. Der graue Hintergrund beeinflusste die Bienen wenig in ihrer Entscheidung. Die Praferenz
fur TR+ vor dem gefilterten Muster mit oder ohne Hintergrund (Abbildung 64 A 3 — 4 und B 5 - 6) wies
nach, dass die Wahrnehmung des gefilterten Musters nicht durch den Hintergrund oder durch die Ka-
schierung der Kontrastkanten durch den Hintergrund beeinflusst wurde. Die Bienen beider Dressuren
wahlten im kritischen Test (Abbildung 64 A bzw. B Test 7) das gefilterte Muster gleich haufig unabhangig
vom Hintergrund, was daraufhin deutete, dass fiir Bienen beider Dressuren unerheblich war, inwieweit
Kontrastkanten sichtbar waren oder nicht.

Die tabellarisch dargestellten Praferenzen machten noch deutlicher, wie symmetrisch sich Bienen nach
den beiden Trainingsparadigmen verhielten (Abbildung 64 C und D). Die Praferenz des ungefilterten
Musters ohne Hintergrund vor dem gefilterten Testmuster ohne Hintergrund war nur fir Bienen der Dres-
sur C signifikant (Abbildung 64 A und B Test 3). Die fehlende Signifikanz der anderen Trainingsgruppe
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lag vermutlich an der zu geringen Tierzahl (N = 4). Allerdings unterschieden Bienen der Dressur S (mit
Hintergrund) zwischen TR+ mit bzw. ohne Hintergrund, wenn auch nicht signifikant (Abbildung 64 B
Test 8). Dieses Abweichen liel3 sich ebenfalls durch die zu geringe Tierzahl erklaren, es kdnnte jedoch
auch darauf hinweisen, dass Bienen im direkten Vergleich den Hintergrund mitbewerten konnten. Bienen
wirden dann je nachdem, ob einem Muster etwas Erlerntes fehlte (grauer Hintergrund) oder es zusatzli-
che Eigenschaften aufwies, unterschiedlich wahlen.

Es lieR® sich zeigen, dass Bienen nach entsprechendem Training in der Lage waren, fehlenden Kontrast
zwischen Muster und Hintergrund wahrzunehmen, sie durch die Kontrastkante des Musterhintergrunds
der gefilterten Abbilder und des Papierhintergrunds jedoch nicht in ihrem Wahlverhalten vor gefilterten
Abbildern beeinflusst wurden.

3.7.2 Welche Frequenzanteile sind fir die Bewertung von Mustern wesentlich?
3.7.2.1 Wahlverhalten nach Wegnahme der tiefen Frequenzanteile (Hochpassfilter)

Nachdem nachgewiesen wurde, dass Bienen durch den Hintergrund der gefilterten Bilder nicht entschei-
dend in ihrem Wahlverhalten beeinflusst wurden, stellte sich die Frage, innerhalb welcher Frequenzgren-
zen Musterunterscheidung fiir die Bienen noch mdéglich war. Dazu wurden Bienen der Dressur C mit
hochpassgefilterten Mustern verschiedener Filterbreite getestet. Abbildung 65 zeigt die Ergebnisse,
wobei auf der Abszisse die Filterbreiten vom gesamten Frequenzbereich ganz links Uber 5, 4, 3 usw.
Oktaven bis hin zu nur einer Oktave ganz rechts angeordnet wurden. Eine Oktave entspricht dabei einer
Frequenzverdoppelung (zum Beispiel Abbildung 65: 1 Schwingung/Bildbreite verglichen mit 2 Schwingun-
gen/Bildbreite ganz links bzw. 16 Schwingungen/Bildbreite verglichen mit 32 Schwingungen/Bildbreite
ganz rechts). Die obere Frequenzgrenze blieb stets gleich, wahrend die unteren Frequenzen immer
weiter abgeschnitten wurden, die schmalste Bandpassfilterbreite wurde in Abbildung 65 rechts abgebil-
det. Der Versuchsansatz berprifte die Unterscheidung des Originalmusters TR+ von seinem gefilterten
Abbild und die Musterdifferenzierung zwischen den auf gleiche Weise gefilterten Mustern des Dressur-
paars. Einzelne gefilterte Abbilder von TR+ mit sehr dunklem Gesamteindruck wurden zusatzlich gegen
TR- (ungefiltert) getestet, um zu Uberprifen, inwieweit Bienen diese Muster aufgrund der Gesamthellig-
keit bzw. der fehlenden Schwarzflache vermieden. Diese Testergebnisse wurden zusatzlich als Saulen zu
den Graphen der Dressurmusterunterscheidung eingezeichnet (Abbildung 65 B).

Hatten die Bienen die Wahl zwischen dem ungefilterten TR+ und dem gefilterten Abbild mit Frequenzen
im Bereich von mindestens 4 Oktaven, machten die Bienen keinen Unterschied zwischen dem gefilterten
und dem ungefilterten Muster. Enthielt der Hochpassfilter nur noch Frequenzen von drei bzw. weniger
Oktaven, praferierten die Bienen signifikant das nichtgefilterte Muster (Abbildung 65 A Test 5 - 7). Testete
man dagegen die Fahigkeit der Bienen zur Diskriminierung des Dressurpaars, zeigte sich, dass Bienen
auch mit hochfrequenter Information noch signifikant (p < 0,01) in der Lage waren, die Muster zu unter-
scheiden, sogar noch mit der minimalen Information einer Oktave von 16 Schwingungen/Bildbreite bis
32 Schwingungen/Bildbreite. Die Kurve in Abbildung 65 B zeigte jedoch ebenfalls einen Einbruch der
Wahlfrequenzen, wenn der Informationsgehalt der Abbilder geringer wurde als vier Oktaven. Testete man
hochfrequente Muster mit ein, zwei bzw. drei Oktaven Information gegen das nicht gefilterte TR-, konnten
die Bienen gefilterten Muster vergleichbar gut wie gegen das gefilterte TR- unterscheiden. Mit nur einer
Oktave Information wurde allerdings TR+ nicht mehr von TR- unterschieden. Daraus lie3 sich ableiten,
dass die schwarze Musterflache des ungefilterten Musters nicht einfach nur vermieden wurde. Warum die
Filterung mit der kleinsten Bandbreite gegen das gefilterte TR- noch vermieden wurde, gegen das ungefil-
terte TR- jedoch nicht, blieb unklar.
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Abbildung 65: Wahlverhalten der Bienen fur gefilterte Testmuster mit sich verringerndem Anteil tiefer
Frequenzen nach Training C (schwarzer Kasten): Filterung mit oberer Frequenzgrenze fest und unterer
Frequenzgrenze variabel: A) Differenzierung zwischen TR+ und hochpass-gefiltertem TR+ B) Generalisa-
tion bei gefiltertem Dressurpaar: ganz links: Originalmuster (1) und gréte Bandbreite (2), ganz rechts:
geringste Bandbreite (7), Piktogramme zeigen im Test verwendete Muster; bei A) Tests von TR+ (ganz
links) gegen jedes Muster der Piktogrammreihe, Wahlfrequenz bezogen auf TR+; bei B) Tests zwischen
jeweils dem oberen Muster gegen das untere Muster, Wahlfrequenz bezogen auf obere Reihe, Saulen

reprasentieren Testergebnisse gegen TR-; Signifikanz der Wahlfrequenzen gegen 50 % symbolkodiert
(p < 0,05 (*); p < 0,01 (**); p< 0,001 (***), Tierzahl: N =7 —9).
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3.7.2.2 Wahlverhalten nach Wegnahme hoher Frequenzanteile (Tiefpassfilter)

Nachdem Uberprift wurde, inwieweit die Bienen in der Lage waren, Bilder mit hochfrequenten Muster-
informationen zu unterscheiden, sollte geklart werden, wie sich Bienen verhalten, wenn sie mit gefilterten
Bildern konfrontiert werden, die im hochfrequenten Frequenzbereich eingeschrankt wurden. Es wurde
erneut die Diskriminierung der gefilterten bzw. ungefilterten TR+ getestet bzw. die Differenzierung der
Muster des gefilterten Dressurpaares. Abbildung 66 zeigt die zusammengefassten Ergebnisse bei fester
unterer Filtergrenze und variabler oberer Filtergrenze mit der schmalsten Filterbreite ganz links und der
breitesten Filterbreite ganz rechts.

Die Ergebnisse in Abbildung 66 A zeigen, dass die Diskriminierung der Dressurmuster erst signifikant
moglich war, als die Filterung mindestens drei Oktaven der tiefen Frequenzen einschloss. Bei den Tests
der gefilterten Muster gegen TR- (Tests mit 0 — 1 Schwingungen/Bildbreite bzw. 0 — 2 Schwingun-
gen/Bildbreite, Abbildung 66 B Tests 1 und 2) unterschieden die Bienen nicht mehr zwischen den ver-
schiedenen gefilterten Mustern und dem ungefilterten Muster. Bei den Versuchen TR+ gegen gefiltertes
TR+ zeigte sich, dass die Bienen ein tiefpassgefiltertes Muster dann von TR+ unterschieden, wenn nur
Informationen der unteren drei Oktaven enthalten waren. Enthielt das gefilterte Muster mindestens vier
Oktaven tiefe Frequenzen sahen die Bienen keinen Unterschied mehr mit TR+. Ausnahme war das
Muster mit 0 — 16 Schwingungen/Bildbreite (gesamter unterer Frequenzbereich bis 16 Schwingun-
gen/Bildbreite, Abbildung 66 A Test 5). Hier wurde das ungefilterte TR+ erneut signifikant (p < 0,001)
bevorzugt, vermutlich eine Folge der auffalligen Kontrastierung des gefilterten Bildes.

Diesen Ergebnissen konnte man entnehmen, dass die tiefsten Frequenzen die Muster noch nicht genau
genug abbildeten. Erst einschlieBlich der Informationen der dritten Oktave waren die Muster hinreichend
verschieden, um differenziert zu werden (Abbildung 66 A). Zur Diskriminierung des gefilterten Dressur-
paars benétigten die Bienen allerdings noch eine weitere Oktave an Frequenzen (Abbildung 66 B). Zu-
satzliche Frequenzen verbesserten die Musterdifferenzierung allerdings nur noch in geringerem MaR.
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Abbildung 66: Wahlverhalten der Bienen fir gefilterte Testmuster mit sich verringernden Anteil hoher
Frequenzen nach Training C (schwarzer Kasten): Filterung mit unterer Filtergrenze fest und oberer Fre-
quenzgrenze variabel: A) Differenzierung zwischen TR+ und tiefpass-gefiltertem TR+ B) Generalisation
bei gefiltertem Dressurpaar: ganz links: geringste Bandbreite (1), gréfite Bandbreite (6), ganz rechts:
Originalmuster (7), Piktogramme zeigen im Test verwendete Muster; bei A) Tests von TR+ (ganz links)
gegen jedes Muster der Piktogrammreihe, Wahlfrequenz bezogen auf TR+; bei B) Tests zwischen jeweils
dem oberen Muster gegen das untere Muster, Wahlfrequenz bezogen auf obere Reihe, Sdulen reprasen-
tieren Testergebnisse gegen TR-; Signifikanz der Wabhlfrequenzen gegen 50 % symbolkodiert
(p <0,05(*); p< 0,01 (**); p<0,001 (***), Tierzahl: N=7 —9).
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3.7.3 Welche Frequenzanteile benétigen Bienen zur Bewertung von gefilterten Bildern?
3.7.3.1 Wahlverhalten bei unterschiedlicher Breite des Bandpassfilters

Die bisherigen Versuchsreihen zeigten, dass Bienen nicht die gesamte Frequenzinformation des Bildes
bendtigten, um Muster zu unterscheiden. Es stellte sich die Frage, wie grol3 der benétigte Frequenzbe-
reich tatsachlich war, das heif3t welche Frequenzen enthalten sein mussten, damit die Bienen das gefil-
terte Dressurpaar bzw. TR+ und sein gefiltertes Abbild unterscheiden konnten. Nachdem die Versuche
mit hoch- und tiefpassgefilterten Mustern ergaben, dass drei bzw. vier Oktaven an Frequenzinformation
ausreichten, um Muster abzubilden, wurden Filterungen mit Bandpassfiltern erstellt, die schrittweise tber
den gesamten Frequenzbereich geschoben wurden, jeweils mit Filterbreiten von einer, zwei bzw. drei
Oktaven. Getestet wurde die Differenzierung von TR+ vom gefilterten Abbild (Abbildung 67) bzw. die
Musterdiskriminierung des gefilterten Dressurpaars (Abbildung 68) in Testreihen mit verschiedenen
Bandpassbreiten (eine, zwei und drei Frequenzoktaven Bandpassbreite).
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Abbildung 67: Differenzierungsleistung zwischen TR+ und gefiltertem TR+ mit sich &ndernder Breite
des Bandpassfilters (3 Oktaven, 2 Oktaven, 1 Oktave) nach Training C (schwarzer Kasten): Tests von
TR+ (ganz links) gegen jedes Muster der Piktogrammreihe; Wahlfrequenz bezogen auf TR+; Signifikanz
der Wahlfrequenzen symbolkodiert (p < 0,05 (*); p < 0,01 (**); p < 0,001 (***), Tierzahl: N =7 - 10).
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Abbildung 68: Generalisierungsleistung bei gefiltertem Dressurpaar mit sich andernder Breite des
Bandpassfilters (3 Oktaven, 2 Oktaven, 1 Oktave) nach Training C (schwarzer Kasten): Tests zwischen
jeweils dem oberen Muster gegen das untere Muster; Wahlfrequenz bezogen auf jeweils obere Reihe;
Signifikanz der Wahlfrequenzen symbolkodiert (p < 0,05 (*); p < 0,01 (**); p < 0,001 (***), Tierzahl: N =7 -
10).

Bewertete man die Diskriminierungsleistung der Bienen in Tests gegen das ungefilterte TR+ (Abbildung
67), entschieden sich die Bienen in Tests gegen Muster, die Frequenzen von nur einer Oktave enthielten
(schwarze Kurve). Diese Unterschiede waren immer signifikant (p < 0,001), unabhangig welche Frequen-
zen das Bandpassfilter enthielt. Die Wahlfrequenzen stiegen jedoch im Randbereich auf tiber 80 % fur
das ungefilterte Muster an (Filterungen mit 0 — 1 Schwingung/Bildbreite bzw. 16 — 32 Schwingungen/Bild-
breite, Abbildung 67 schwarze Kurve: Tests ganz links und rechts). Testete man dieselben Muster gegen
das gefilterte TR- (Abbildung 68), zeigte sich, dass eine Oktave in der Regel aber schon genlgend Infor-
mationen enthielt, um Musterdiskriminierung mdglich zu machen (signifikant mit p < 0,05). Die Wabhlfre-
quenzen erreichten allerdings in keinem der Falle Unterscheidungsniveaus Uber 75 % und die Filterungen
mit dem schmalsten Bandpass (0 — 1 Schwingung/Bildbreite) wurden nicht diskriminiert (Abbildung 68
schwarze Kurve, Test ganz links).

Wiederholte man die Testreihen mit Bandpassfiltern Uber zwei bzw. drei Oktaven (blaue bzw. rote Kurve),
unterschieden die Bienen die Filterungen signifikant vom ungefilterten TR+, wenn entweder sehr hohe
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oder sehr niedrige Frequenzen in den Bandpassfilterungen enthalten waren (p < 0,01, Abbildung 67
blaue und rote Kurve, jeweils Tests ganz links und rechts). Die Diskriminierung des Dressurpaars wurde
bei diesen Frequenzen in der Regel schlechter (Abbildung 68 blaue und rote Kurve, jeweils Tests ganz
links und rechts). Im Frequenzbereich von 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite verbesserte sich allerdings die
Diskriminierung fir das Dressurpaar. Filterungen von TR+ wurden vom ungefilterten Original nicht mehr
signifikant unterschieden. Offenbar enthielten diese mittleren Frequenzen besonders wichtige Informatio-
nen sowohl zur Musteridentifikation wie auch zur Musterdiskriminierung.

Zusammenfassend konnte geschlossen werden, dass zur Musterdiskriminierung zwar die Frequenzen
einer Oktave genligten, wenn man vom unteren Randbereich des Frequenzraumes absah. Zur ausrei-
chenden Wiedererkennung von TR+ bendtigten die Bienen jedoch mehr Informationen, zumindest die
Frequenzen von zwei besser drei Oktaven, wobei dem Frequenzbereich von 2 - 8 Schwingungen/Bild-
breite besondere Bedeutung zukam, da die Wahlfrequenzen hier besonders hoch (fir Tests auf das
Dressurpaar) bzw. sehr klein waren (in Tests gegen TR+).

3.7.3.2 Zunahme der bewerteten Bildinformation durch Verbreiterung des Bandpassfilters

Nachdem festgestellt wurde, dal die Bienen die Muster besser diskriminierten, wenn sie Frequenzen
zwischen 2 und 8 Schwingungen/Bildbreite enthielten, war von Interesse, in wie weit zusatzliche Fre-
quenzen zusatzlichen Informationsgehalt lieferten. Daher wurden Bienen der Dressur C mit Testpaaren
von Filterungen aus TR+ konfrontiert, die durch unterschiedlich breite Bandpassfilter entstanden waren.
Es wurden Filterungen von zwei, drei bzw. vier Oktaven in verschiedenen Bereichen des Frequenzban-
des gegeneinander getestet (Abbildung 69). Die Wahlfrequenzen lieRen erkennen, dass Filterungen aus
breiteren Bandpassfiltern stets vor den Mustern nach schmalerer Bandpassfilterung préaferiert wurden.
Das gefilterte Muster mit 0 - 2 Schwingungen/Bildbreite wurde dabei stets am deutlichsten vermieden. Es
war eine Tendenz erkennbar, wonach zusatzliche hdhere Frequenzen die Differenzierungsleistung der
Bienen nicht so stark verbesserten wie zusatzliche tiefe Frequenzen (Abbildung 69 Test 1 und 4, 4 und 6
bzw. 5 und 7). Dabei war es unerheblich, ob der Frequenzzuwachs innerhalb oder auf3erhalb des Berei-
ches von 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite lag, vorausgesetzt, ein Teil der Frequenzen lag innerhalb dieses
Bereichs (Abbildung 69 Tests 2, 4, 5). Der Beitrag zur Musterunterscheidung durch die Strukturinformati-
on hoherer Frequenz war kleiner als die Informationen tiefer Frequenzen und daher fur Bienen, die nur
grobe Mustereigenschaften bewerteten, nur von geringer Bedeutung. Somit bedeuteten zusatzliche Fre-
quenzen durch eine Verbreiterung des Bandpassfilters nicht unbedingt weiteren Informationszuwachs.
Das Ergebnis war jedoch nicht eindeutig, da das auffallig vermiedene gefilterte Muster mit 0 — 2 Schwin-
gungen/Bildbreite in allen Tests vermieden wurde, so dass die Ursache nur im Muster selbst liegen
konnte.
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Abbildung 69: Differenzierungsleistung der Bienen zwischen gefilterten Mustern, die sich in der Breite
des Bandpassfilters unterscheiden: Saulen 1 - 3: 3 Oktaven Breite gegen 2 Oktaven; Saulen 4 - 5:
4 Oktaven Breite gegen 3 Oktaven; Saulen 6 - 7: 4 Oktaven Breite gegen 2 Oktaven; Piktogramme zei-
gen im Test verwendete Muster; Filtergrenzen werden oberhalb und unterhalb der Piktogramme angege-
ben: untere Filtergrenze/obere Filtergrenze in Schwingungen/Bildbreite; Wahlfrequenz jeweils bezogen
auf obere Reihe, Piktogramme des Dressurparadigmas in schwarzem Kasten angegeben, Signifikanz der
Wahlfrequenzen: (***) p < 0,001, (**) p < 0,01, (*) p < 0,05, Tierzahl: N =6 - 9.

3.7.3.3 Unterscheidung der Hochpass- und Tiefpassfilterungen

Inwieweit lieRen sich die Unterschiede im Wahlverhalten der Bienen im vorigen Kapitel in Bezug auf den
Informationsgehalt von tieferen und héheren Frequenzen auf einen Unterschied in der Bewertung von tie-
feren und hoheren Frequenzen erklaren? Dazu wurden die Bienen der Dressur C mit gefilterten Mustern
konfrontiert, die den gesamten tieferen bzw. den gesamten héheren Frequenzbereich (soweit dargestellt)
enthielten (vergleiche Kapitel 3.7.2). In Tests wurden stets diejenigen Muster gegeneinander getestet, die
in Tests gegen TR+ gleich stark vermieden wurden. Abbildung 70 zeigt Ergebnisse dieser Tests, wobei
hier Test 1 zwischen Filterungen gemacht wurde, die beide von TR+ mit 80 % Wahlfrequenz vermieden
wurden. Beide Muster enthielten keine Frequenzen des Bereichs von 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite. Das
héherfrequente Muster wurde signifikant (p < 0,02) vor dem tieferfrequenten bevorzugt. Diese Bevorzu-
gung deckt sich mit der Beobachtung, dass Bienen das héherfrequente Muster im Gegensatz zum tie-
ferfrequenten Muster sowohl vor dem gefilterten wie dem ungefilterten TR- praferierten (p < 0,01,
Abbildung 65 und Abbildung 66). Das tieferfrequente Muster mit 0 — 2 Schwingungen/Bildbreite wurde
jedoch niemals von den Bienen mit TR+ generalisiert. Die anderen Tests in Abbildung 70 zeigen zudem,
dass Bienen sonst keine Unterschiede zwischen tieferfrequenten bzw. héherfrequenten Mustern mach-
ten, unabhangig davon, ob die gegeneinander getesteten Muster von TR+ mit 75 % Wahlfrequenz bzw.
Uberhaupt nicht mehr unterschieden wurden (Abbildung 65 und Abbildung 66). Das bedeutete, enthielt
das gefilterte Abbild Frequenzen des Bereichs von 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite, bewerteten die Bienen
keine Unterschiede zwischen den Mustern. Es bestand jedoch eine kleine Tendenz, das hoherfrequente
Muster zu préaferieren, wobei die Wahlfrequenz im Mittel 60 % nicht Uberstieg und nie signifikant wurde
(Abbildung 70 Test 2 und 3).
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Abbildung 70: Differenzierungsleistung der Bienen flir bandpassgefilterte Muster, die im Vergleich zu
TR+ jeweils gleich stark praferiert bzw. vermieden wurden; Kontrolle des Einflusses von hohen und tiefen
Frequenzen auf Wahlverhalten; Piktogramme zeigen im Test verwendete Muster; Filtergrenzen werden
oberhalb und unterhalb der Piktogramme angegeben: untere Filtergrenze/obere Filtergrenze in Schwin-
gungen/Bildbreite; Tests zwischen jeweils dem oberen Muster gegen das untere Muster; Wahlfrequenz
bezogen auf obere Reihe; Piktogramme des Dressurparadigmas in schwarzem Kasten angegeben;
Signifikanz der Wahlfrequenzen: (*) p < 0,05 (Tierzahlen: N = 6 — 8).

3.7.4 Zusammenfassung: Versuche mit Fourier-gefilterten Mustern

Die Versuche mit Fourier-gefilterten Abbildungen abgeleitet vom Dressurpaar C zeigten, dass Bienen nur
einen geringen Bereich des gesamten, im Bild enthaltenen Frequenzspektrums bendtigten, um sowohl
das Dressurpaar zu diskriminieren bzw. TR+ zu generalisieren. Dabei war der Frequenzbereich, der zur
Generalisation von TR+ benétigt wurde, grof3er, als der zur Diskriminierung des Dressurpaars. Fir beide
Aufgaben waren jedoch der Frequenzbereich der dritten und vierten Oktave besonders wichtig, dieser
Bereich entspricht Frequenzen von 2 bis 8 Schwingungen/Bildbreite. Erst wenn dieser Frequenzbereich
in den Filterungen enthalten war, wurde TR+ generalisiert bzw. stiegen die Wahlfrequenzen fir das
Dressurpaar an (signifikante Diskriminierungen des Dressurpaars begannen allerdings schon bei 60 %).
Zusétzliche Frequenzen vermehrten die Ahnlichkeit zu TR+ unter der Voraussetzung, dass das Bild (iber-
haupt Frequenzen aus dem Bereich von 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite enthielt. Dabei spielte es keine
Rolle, welche weiteren Frequenzinformationen hinzukamen. Diese Befunde zeigten die Wichtigkeit des
Frequenzbereichs von 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite fiir die Mustererkennung der Bienen nach Training
C. Die Bienen machten keinen allgemeinen Unterschied zwischen hochpassgefilterten und tiefpassgefil-
terten Mustern. Filtereigene Merkmale, wie zum Beispiel der graue Hintergrund, wurden durch die Bienen
nicht ausgewertet.
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4 Diskussion

4.1 Ergebnisiibersicht

Bei der in dieser Arbeit vorgestellten Versuchsanordnung stand den Tieren frei, Muster sowohl als retino-
tope Abbilder zu lernen und diese Schablonen durch Template-Matching mit neuen Testmustern zu
vergleichen (Wehner & Lindauer 1967; Wehner 1969; Cruse 1974; Gould 1985; Gould & Towne 1988;
Gould 1990; Dill, Wolf et al. 1993; Dill & Heisenberg 1995; Cheng 1999b) oder die Muster durch Para-
meterextraktion in einzelne bzw. mehrere Mustermerkmale zu zerlegen, diese Merkmale zu lernen und
mit prasentierten Testmustern zu vergleichen (Hertz 1935c; Menzel 1990; Giurfa, Nunez et al. 1995;
Ronacher 1998; Ernst & Heisenberg 1999, Hempel de Ibarra, Giurfa et al. 2002). Es sollte untersucht
werden, welche Auswertestrategie die Tiere bei der Mustererkennung bevorzugt verfolgten, wenn beide
Strategien zu einer guten Unterscheidung der Muster flhrten.

Die Ergebnisse erbrachten klare Evidenz, dass die Bienen Muster nicht entsprechend eines Template-
Matching-Mechanismus bewerteten, wenn weitere Mustereigenschaften fir eine Bewertung entspre-
chend einer Parameterextraktion zur Verfligung standen. Dieses Ergebnis blieb auch erhalten, wenn die
ausgewerteten Flachenuberlappungsgrade entsprechend der Verzerrung des Musters im Bienenauge
gewichtet wurden. Die Auswertung des FlachenlUberlappungsgrads Q des Testmusters mit dem belohn-
ten Trainings-Muster TR+ beschrieb das Wahlverhalten nur dann, wenn weitere die Muster unterschei-
dende Merkmale fehlten. Dies traf jedoch nur zu, wenn das belohnte Dressurmuster TR+ eine grof3ere,
kompakte Schwarzflache besald (Dressuren A und B). War TR+ ein starker gegliedertes Muster mit
geringerer Schwarzflache (Dressur C), bewerteten die Bienen den Flacheniberlappungsgrad mit TR+
nicht (Kapitel 4.2). Es zeigte sich, dass Bienen bei den reziproken Dressuren (Training A und C) unter-
schiedliche Mustereigenschaften bewerteten, die sich nicht aus der symmetrischen Umkehrung der
Mustermerkmale ergaben. In beiden Fallen wurden nur sehr einfache, grobe Parameter ausgewertet, die
auch bei unscharfer Wahrnehmung noch erflllt wurden. Bei Dressur A wurde das Vorhandensein einer
kompakten Schwarzflaiche und bei Dressur C die Zerstreutheit der kleinen Schwarzflachen (pattern
disruption), die um das Belohnungsrohrchen herum angeordnet waren, bevorzugt. Feine Mustereigen-
schaften wie die Lage der Kanten, Ecken oder Verschiebungen von Musterteilen wurden zum Teil eben-
falls bewertet, besalRen jedoch nur untergeordneten Informationsgehalt (Kapitel 4.3).

Das in den Testphasen dokumentierte Flugverhalten erbrachte keine Evidenz, dass Bienen Kanten
folgten bzw. gezielt besondere Musterbereiche anflogen oder das Flugverhalten in anderer Hinsicht
nutzten, um Muster entsprechend des Template-Matching-Mechanismusses bzw. der Parameterextrak-
tion auszuwerten. So wurden die Flugbewegungen nicht dazu eingesetzt, méglichst groRe Uberlappungs-
flachen des bewerteten Musters zu erreichen, weder durch die Wahl des Fixierungsabstands noch durch
gezieltes Fixieren bestimmter Musterbereiche. Die Bienen suchten zwar bevorzugt ausgewertete Muster-
bereiche signifikant haufiger auf, zeigten jedoch keinerlei Skannverhalten (Kapitel 4.7.3).

Es wurden Experimente mit Fourier-gefilterten Abbildern der Dressurmuster durchgefiihrt, um Hinweise
auf die Auswertegenauigkeit der Mustererkennung von Bienen zu erhalten. Es wurde nachgewiesen,
dass Bienen tatsachlich nur einen sehr kleinen Frequenzbereich der bildlichen Information flir die Muster-
bewertung bendtigten, wobei den Frequenzen im Bereich zwischen zwei und acht Schwingungen/Bild-
breite besondere Wichtigkeit zukam. Diese Frequenzen entsprachen in drei Zentimetern Flugabstand
Schwarzbereichen von 0,6 cm bis 2,5 cm. Es liel3 sich keine Evidenz dafiir finden, dass Bienen tieffre-
quente Abbilder vor hochfrequenten Bildern bevorzugen. Insgesamt lieRen die Untersuchungen jedoch
vermuten, dass die Organisation der Neuronen im Zentralen Nervensystem der Insekten Ahnlichkeiten
zum menschlichen Kortex aufweist oder zumindest vergleichbare Leistungen erbringt (Kapitel 4.4 und
4.5).

Die Diskussion der vorliegenden Ergebnisse vor dem Hintergrund einer mdglichen Landmarkenerken-
nung der hier verwendeten grolen Muster, erbrachte keinerlei Hinweise, dass die Bienen bei der hier
verwendeten Versuchsanordnung die Muster wie Landmarken gelernt haben kdnnten (Cartwright &
Collett 1983; Gould 1988b; Judd & Collett 1996; Judd & Collett 1998; Cheng 1999b). Zudem wurde das
Grundproblem der Entscheidungsfindung durch kompensatorische und sogenannte Frugale Heuristiken
in Bezug auf ihre 6kologische Bedeutung und den fiir das Tier damit verbundenen energetischen Auf-
wand diskutiert (Gigerenzer & Todd 1999). Dabei lieR® sich nachweisen, dass bestimmte Frugalheuristiken
(vor allem die Take-the-Best-Heuristik) das Verhalten der Bienen sowohl nach Dressur A wie nach Dres-
sur C vorhersagen konnen (Kapitel 4.8 und 4.9).
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4.2 Bewerten Bienen Muster gemaB retinotoper Template-Matching-Mechanismen?
4.2.1 Abgestuftes Wahlverhalten als Hinweis auf Template-Matching-Mechanismen

Ein Teil der Mustererkennungsleistungen von Insekten konnte durch Auswertung retinotoper Abbilder der
Dressurmuster beschrieben werden (Wehner & Lindauer 1967; Gould 1985; Dill, Wolf et al. 1993; Dill &
Heisenberg 1995). Inwieweit wendeten Bienen diese Template-Matching-Mechanismen zur Bewertung
von Musterunterschieden an, wenn wie in den hier vorgestellten Versuchen parallel die Madglichkeit
bestand, weitere Musterparameter zu extrahieren?

Die Ergebnisse der Versuche mit verschieden grof3en Abbildern von TR+ (Abbildung 18) und abgewan-
delten Testmustern (Abbildung 19) stitzten die Hypothese, dass Bienen zur Bewertung von Musterahn-
lichkeiten zum Teil den Flachenuberlappungsgrad auswerteten. Auch Tests mit abgewandelten Mustern
(Sterne und offene Dreiecke) gegen TR+ zeigten eine dem Flacheniberlappungsgrad entsprechende,
abgestufte, signifikante Wahlreaktion (Abbildung 20 A und B Test 2 — 5). Das Verhalten der Bienen liel3
sich also in bestimmten Testsituationen durch ein Template-Matching und Auswertung des Flacheniber-
lappungsgrads mit TR+ (Flache Q) voraussagen. Diese Befunde ahnelten Testergebnissen mit fixierten
Taufliegen (Drosophila melanogaster) im Drehmomentsimulator (Dill, Wolf et al. 1993; Dill & Heisenberg
1995), wenn fir den Template-Matching-Mechanismus von der Auswertung innerer Abbilder (eidetic
images) mit retinotoper, global ausgewerteter Rezeptorenanordnung im Zentralen Nervensystem ausge-
gangen wird (Wehner 1968). Wiedererkennung erfordert dabei identische Reizung benachbarter Rezep-
toren bei Test- und gelerntem Muster (Cartwright & Collett 1983).

Um die Anwendungsmoglichkeiten von Template-Matching-Mechanismen zu verbessern, wurde die
Auswertung des inneren Bildes um die zusatzliche Auswertung von Konturdichte und Flachenzueinander
erweitert (Anderson 1977c), die Bienen auch bei rotierten Mustern wiedererkennen kénnen sollten. Un-
abhéngig davon wurde nachgewiesen, dass durch eidetisches Template-Matching auch Generalisie-
rungsleistungen vorausgesagt werden konnen (Ronacher & Duft 1996). Generalisation war bisher stets
ein Hinweis auf reine parametrische Musteranalyse (Gould 1985). Neben dem Verhalten fixierter Tau-
fliegen (Drosophila melanogaster) im Flugsimulator konnte vor allem die Landmarkenorientierung von
Bienen und Ameisen durch Template-Matching-Mechanismen vorhergesagt werden. Dabei werden Ziel-
orte mit Hilfe der Anordnung und der relativen Grofte der Landmarken aus dem Verhaltnis von Abstand
und AbsolutgréRe erkannt (Cartwright & Collett 1983; Collett 1992). Spatere Arbeiten riickten von einem
stark piktoral aufgebauten Gedachtnis ab und erweiterten das Landmarken-Template durch Flugvektoren
und Anflugswinkelwinkel (Cheng 1999a), sowie die Form und Position der Kontrastkanten (Judd & Collett
1996; Judd & Collett 1998), wodurch die eidetische Abbildung im Zentralen Nervensystem nicht mehr
allein durch einen Pixel flr Pixel aufgebauten Snapshot reprasentiert sein kann. Landmarken werden
durch einen Template-Matching-Mechanismus identifiziert und triggern dann das Flug- bzw. Laufver-
halten, das Bienen bzw. Ameisen zum Ziel bringt (Collett, Dillmann et al. 1992; Collett, Fry et al. 1993;
Fry 1999; Fry & Wehner 1999; Bisch-Knaden & Wehner 2001; Fry & Wehner 2002).

Abgesehen von einer Korrelation mit dem Flachenlberlappungsgrad Q waren Korrelationen mit weiteren
globalen Eigenschaften der Muster denkbar. Die Flacheninhalte der Fehlflache T und der Restflache R
(Abbildung 6) oder die Konturlange ergaben jedoch keinerlei weiter verbesserte Beschreibung des Wahl-
verhaltens, auch nicht wenn fir die Korrelationen Flacheninhalte und Konturlangen verknipft wurden
(Schnetter 1968; Cruse 1972a; 1974, Anderson 1977c). Die Bienen werteten nur den Flacheniberlap-
pungsgrad mit TR+ (Flache Q) aus, ohne die Restflache R oder die Konturlange K mit einzubeziehen
(Abbildung 22, Abbildung 23 und Abbildung 24). Es bestand daher auch kein Unterschied zwischen
Trainingsparadigma A (beide Dressurmuster mit gleicher Konturlange) und Trainingsparadigma B (Kon-
turlange von TR+ dreifach groRer als Konturlange von TR-). Dieser Mechanismus der Musterbewertung
erlaubt jedoch keine Erklarung von Rotationsinvarianz (Gould 1990).

Die vorliegenden Ergebnisse deuten auf eine Beteiligung der Template-Matching-Mechanismen bei der
Identifikation von SchwarzweiBmustern hin. Welchen Stellenwert nimmt also ein flachengebundener
retinotoper Template-Matching-Mechanismus bei der Mustererkennung im visuellen System der Insekten
ein. In welchen Situationen wurden von den Bienen bei der Bewertung schwarzweilter Muster tatsachlich
Templates analysiert: War Template-Matching wirklich eine gleichwertige Alternative zur Parameterex-
traktion oder nur eine zum Teil zur Musterdiskriminierung ausreichende Vorstufe der Bildanalyse (Gould
1984, Gould & Towne 1988; Collett 1993)?
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4.2.2 Bewertung des Flachenuberlappungsgrads Q mit dem belohnten Muster TR+

Aus den oben besprochenen Ergebnissen ergab sich die Frage, inwieweit Bienen ausschlielllich Templa-
te-Matching-Mechanismen zur Anwendung brachten und Muster nur auf der Basis des Flachenulberlap-
pungsgrads mit TR+ bewerteten. Die Ergebnisse der Tests zwischen den Sternen und den offenen Drei-
ecken gegen die kleinere Kreisscheibe mit Bienen der Dressuren A und B (Abbildung 20) machten deut-
lich, dass die Musterevaluierung nicht ausschlieBlich aufgrund des Flachenuberlappungsgrads geschah,
da zum Beispiel die Kreisscheibe vor flachengleichen Sternen und offenen Dreiecken bevorzugt wurde.
Auch in kritischen Tests mit flachengleichen Musterpaaren, die zuséatzlich deutlich unterscheidbare Merk-
male des belohnten Dressurmusters TR+ und des unbelohnten Dressurmusters TR- besalRen, wahlten
Bienen nicht gemaR der Erwartung eines Template-Matching-Mechanismus (Abbildung 21 Training A).
Bienen praferierten nach Dressur A durchweg Muster mit kompakter zentraler Schwarzflache, unabhan-
gig vom Flacheniiberlappungsgrad der Testmuster mit TR+. Sie bevorzugten dabei sogar den schmale-
ren der Sterne trotz eines geringeren Flachenulberlappungsgrads vor dem dickeren offenen Dreieck
(Abbildung 21 Training A Test 4). Die Bienen hatten sich somit nicht entsprechend eines Template-
Matching-Mechanismus entschieden, sondern mit Hilfe eines durch Parameterextraktion aus TR+ ge-
wonnenen Mustermerkmals. Bienen wahlten daher in Konkurrenzsituationen die Muster entsprechend
den mit TR+ Ubereinstimmenden Musterparametern und bewerten die Muster nicht mehr gemaly des
Vergleichs der FlachenlUberlappung mit TR+.

Es blieb einzuwenden, dass Dressur A im zentralen Musterbereich auch den gréRten Unterschied des
Dressurmusterpaars besal (Abbildung 13). Die Bienen entschieden sich somit sinngemaf entsprechend
dieses antrainierten Unterschieds. Bienen der Dressur B waren dagegen auf zwei Muster mit identischer
Zentrumsfarbe und dem gréf3ten Musterunterschied in der Musterperipherie dressiert worden und sollten
bei kritischen Tests Muster mit schwarzer Musterperipherie bevorzugen. Das Wahlverhalten der Bienen
nach Dressur B zeigte jedoch dieselben Praferenzen wie das Verhalten der Bienen nach Dressur A
(Abbildung 21 Training B). Das Wahlverhalten war somit nicht Folge eines hervorstechenden Merkmalun-
terschieds des Dressurmusterpaars und véllig unabhangig vom Flachenuberlappungsgrad des Musters
mit TR+. Der bei beiden Dressuren A und B bevorzugte Parameter war das kompakte schwarze Zentrum,
vollig unabhangig von der Art des unbelohnten Musters und dessen Unterschied zu TR+. Damit waren
die ausgewerteten Musterparameter der Dressurpaare A und B vor allem Eigenschaften des jeweils iden-
tischen belohnten Musters, ohne weiteren Einfluss der abweichenden TR-.

Ahnliche Ergebnisse erbrachten auch spéatere Versuche mit fixierten Taufliegen (Drosophila melano-
gaster), wonach die Musterbewertung der fixierten Fliegen ebenfalls nicht ausschlief3lich auf den Fla-
chenliberlappungsgrad gestlitzt wird, sondern zum Beispiel die unterschiedliche Lage des Musterschwer-
punktes (Center-of-gravity) ausgewertet wurde (Ernst & Heisenberg 1999). Auch der Vergleich mit Com-
putersimulationen macht deutlich, dass selbst die Navigation und Landmarkenorientierung sich nicht, wie
bisher vorgeschlagen, ausschliel3lich auf die Auswertung von Templates stiutzt (Cartwright & Collett
1983), sondern auch beim Landmarkenlernen Parameterextraktion eingesetzt werden kann, zum Beispiel
die Analyse der Kontur und des Schwerpunkts der Landmarke (Méller 2001).

In den vorliegenden Versuchen bezogen die Bienen den Flachenliberlappungsgrad Q bei der Musterbe-
wertung noch untergeordnet mit ein. Zuerst evaluierten Bienen andere extrahierte Mustereigenschaften
und entschieden sich erst bei Fehlen bzw. der Ubereinstimmung der Merkmale gemaR des Flachenlber-
lappungsgrads. Gegen eine ausschlielRliche Auswertung des Flachenuberlappungsgrad spricht, dass
Bienen des Dressurparadigmas C den Flachenuberlappungsgrad von Testmustern offenbar nicht beach-
teten und nach Dressuren A und B sehr gut unterschiedene Testmuster Uberhaupt nicht diskriminierten
(Abbildung 25 bis Abbildung 27). Diese Muster unterschieden sich nach Dressur C entweder anhand
keiner Mustereigenschaft, oder beide getesteten Muster waren fir die Bienen im Vergleich zu TR+ gleich
unahnlich. Bienen praferierten nach Dressur C sogar Muster, die keine Flacheniberlappung mit dem
belohnten Muster mehr aufweisen (zum Beispiel das rotierte Abbild von TR+, die gréRenvariierten Abbil-
dungen von TR+ bzw. den rotierten Mitsubishi-Sternen oder den groRen Ring: Abbildung 28, Abbildung
31 B und C, Abbildung 48 Tests 2, 8-9 und Abbildung 49). Die Mustergeneralisation erfolgte also vollkom-
men unabhangig von der Flachenlberlappung mit TR+, entgegen friiherer Befunde mit derselben Ver-
suchapparatur (Ronacher & Duft 1996).

Das scheinbare Nichtbewerten des Flacheniberlappungsgrads nach Dressur C konnte dabei Folge
davon sein, dass bei Dressur C die gesamte Schwarzflache des belohnten Musters TR+ von der Flache
des unbelohnten Musters eingeschlossen wurde und TR- zudem eine dreimal groRere Schwarzflache wie
TR+ besitzt (Abbildung 13). Der Flachenuberlappungsgrad ware dadurch kein notwendigerweise zu
lernendes Merkmal des belohnten Musters mehr, wie zum Beispiel bei den Dressurparadigmen A und B,
deren belohnte Muster flachenmaRig stets deutlich gré3er waren als TR-. Da aber auch bei den Dressu-
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ren A und B der Flachenuberlappungsgrad nur untergeordnet zur Musterbewertung beitrug, war der
Flacheniberlappungsgrad in keiner der verwendeten Dressuren ein wesentliches und ausschlief3liches
Merkmal von TR+.

Diese Befunde galten bei der Annahme, dass Bienen jedes Muster stets von einem zentrierten Fixie-
rungspunkt aus bewerteten. Prinzipiell ware es mdoglich, durch Versetzen des Aufenthaltspunkts der
Bienen diesen Fixierungspunkt aus dem Zentrum heraus zu verschieben, wodurch die Bienen zum Teil
eine Vergrolerung des Flachenlberlappungsgrads mit dem eidetischen Bild von TR+ erreichen koénnten.
Untersuchungen zu den Aufenthalthaufigkeiten vor rotierten und vergrofierten bzw. verkleinerten Mustern
zeigten jedoch, dass Bienen den Fixierungspunkt vor den Mustern nie so anpassten, dass daraus eine
VergréRerung des Flachenuberlappungsgrads erreicht wurde (Efler & Ronacher 1999). Stattdessen hiel-
ten sich die Bienen vor TR+ genauso wie vor den abgewandelten Mustern stets im Abstand von bis zu
6 cm vor dem Musterzentrum auf (Abbildung 29 und Abbildung 30, Tabelle 8 und Abbildung 33
(Efler 2001)). Die Bienen flogen also im Falle der vergroRerten Abbilder nicht weiter entfernt von der
Musterebene bzw. bei verkleinerten Abbildern nicht ndher an die Musterfliche heran, um die Muster
jeweils gleich grof (retinotop) abzubilden. Somit beruhte die Generalisierungsleistung der Bienen vor den
gréRenvariierten bzw. rotierten Mustern nicht auf einer Anpassung des Fixierpunkts bzw. Anpassung des
Sehwinkels, unter dem die Muster abgebildet wurden. Auch dieses Ergebnis war ein klarer Hinweis
gegen eine Bewertung der Muster durch einen Template-Matching-Mechanismus.

Die freie Wahl des Bewertungsabstands war ein wesentlicher Unterschied zu Y-Wahltunnel-Versuchen.
Dass Bienen den Fixierungsabstand nicht nachweisbar in Abhangigkeit von der Mustergrofie wechselten,
der Flachenlberlappungsgrad jedoch teilweise in die Bewertungen miteinbezogen wurde, wies darauf
hin, dass Bienen zum Template-Matching entweder keinen festen Fixierungsabstand bendtigten (Judd &
Collett 1998; Srinivasan 1998) oder die MustergréRe parametrisch verglichen wurde (Ronacher 1979a;
b). Die Grolenabschatzung ware zum Beispiel durch Verrechnung des Bildflusses maoglich (Lehrer,
Srinivasan et al. 1988; Lehrer & Srinivasan 1991; Lehrer & Collett 1994, Kimmerle, Egelhaaf et al. 1996),
wobei die Muster bei der hier verwendeten Versuchsanordnung allerdings plan auf der Bildebene aufla-
gen. Es wére ebenso mdglich, dass Bienen die MustergréRe durch Verrechnung von Abstand, Sehwinkel
und Bildparallaxe absolut abzuschatzen (Horridge, Zhang et al. 1992). Das Verhalten der Bienen in den
vorliegenden Versuchen unterstitzte somit die Annahme einer Grof3engeneralisierung der Bienen unab-
hangig vom Grad der Flachenuberlappung mit TR+. Es spricht fiur eine echte GroRenkonstanzleistung der
Bienen, die unabhangig vom Dressurparadigma, optischem Fluss und Abstand ist.

4.3 Welche Mustereigenschaften ziehen Bienen zur Musterbewertung heran?

4.3.1 Bienen kehren Musterbewertungen nach reziproken Dressurparadigmen nicht sym-
metrisch um

Dressuren auf reziproke Dressurpaare erzeugen die Erwartung, dass Bienen bei Konfrontation mit glei-
chen Testserien ihr Bewertungsschema symmetrisch anpassen und umkehren. Mustereigenschaften
kénnen dabei durch gemeinsame Prasentation bei der Dressur so fest miteinander verknipft sein (Para-
meterkombination), dass der Wegfall einer Eigenschaft die Erkennung anderer Eigenschaften ebenfalls
verhindert, bzw. die Wahlreaktion fur bestimmte Muster verkleinert (Bogdany 1979). Die Umkehr der
Belohnungen mancher Musterpaare kann dabei zur Umkehr des Bewertungsschemas fuhren (symmetri-
sche Dressuren), wahrend andere Musterpaare unabhangig voneinander in unterschiedlicher Weise
bewertet werden (asymmetrische Dressuren) (Schnetter 1972). Wehner beschreibt in vergleichbarer
Weise, dass Bienen sich zwar auf einen breiteren Streifen gegen einen schmaleren Streifen gleicher
Orientierung dressieren lassen, jedoch nicht auf die reziproke Lernsituation (Wehner 1968). Offenbar
hangt es von der Musterkombination ab, inwieweit sich vergleichbare bzw. umkehrbare Bewertungs-
schemas flr die Bienen erschlieBen. Dabei konnen Parameter ganz unterschiedlicher Reizqualitat wie
Farben und Duft kombiniert werden, die dann bei der Wahrnehmung des einen Reizes die Erinnerung an
den anderen Reiz auslésen (Bogdany 1979; Abdulla 1998; Srinivasan, Zhang et al. 1998). Bei jeder
Dressuraufgabe wird zudem der Kontext mitgelernt. Die Insekten mussen daher in der Lage sein, die
Mustermerkmale vom Hintergrund des Kontextes abzulésen und getrennt zu lernen. Hierbei wird dem
Pilzkérper im Zentralen Nervensystem der Insekten gro3e Bedeutung zugewiesen (Mizunami, Weibrecht
et al. 1998; Gronenberg 1999; Liu, Wolf et al. 1999), auch wenn der Pilzkérper nicht direkt fir die Lernfa-
higkeit visueller Reize notwendig ist (Wolf, Wittig et al. 1998). Noch wesentlicher bleibt aber, dass Bienen
das geeignetste Merkmal zur Unterscheidung heranziehen. Most salient cues konnen dabei Merkmale
sein, die andressierte Muster besonders gut unterscheiden oder durch das visuelle System besonders
gut wahrgenommen werden (zum Beispiel Bildfluss, Farben,...), wobei die Wahrnehmung sowohl von
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Situation wie vom Augenbereich abhangt (Zerrahn 1934; Anderson 1972; Gould 1985; Horridge, Zhang et
al. 1992; Lehrer 1994; Heisenberg 1995; Lehrer 1998; 1999b). Die Bewertungsstarke fiir die Musterei-
genschaften ist dabei unabhangig davon, ob die Parameter durch das Dressurdesign gezielt beeinflusst
werden oder Folge einer natirlichen Hierarchie der Wahrnehmung sind (zum Beispiel Farbsattigung oder
-konzentration, (Hertz 1933). Entscheidend fir die Wahrnehmung und die Wahl des Parameters sind
vielmehr die Aufmerksamkeit (attention) und die Unterscheidbarkeit (saliency) (Ronacher 1992a).

Beim Vergleich der reziproken Dressurparadigmen Training A zu Training C war daher die Erwartung,
dass die Tiere nach dem Reziproktraining C in den kritischen Tests statt Muster mit schwarzem Zentrum
Muster mit weillem Zentrum rund um das Réhrchen, das heilst die offenen Dreiecke vor den kompakten
Sternen, bevorzugen sollten. Die Experimente zeigten jedoch, dass Bienen der Dressur C Sterne und
offene Dreiecke Uberhaupt nicht unterschieden (Abbildung 27). TR- wurde stets erkannt, aber niemals
vermieden (Abbildung 35). Bienen der Reziprokdressur bewerteten auch die tbrigen Muster vollig anders
als Bienen nach Dressur A (Abbildung 19 und Abbildung 20): weder die Muster mit weillem noch die
Muster mit schwarzem Zentrum wurden bevorzugt (Abbildung 26 und Abbildung 27). Das gezeigte Wahl-
verhalten nach der Reziprokdressur war somit nicht symmetrisch. Dieses Ergebnis wird teilweise von
friheren Befunden unterstitzt (Schnetter 1968; 1972), vor allem bei der Verwendung von Dressurmus-
terpaaren mit unterschiedlicher Zentrumsfarbe. Demnach sollte die reziproke Dressur des Trainings B zu
einer symmetrischen Bewertung der Mustereigenschaften flihren, da hier sowohl TR+ wie TR- schwarze
Musterzentren besalen.

Es muss allerdings beachtet werden, dass Schnetters Arbeiten mit horizontalen Musterflache durchge-
fuhrt wurden und daher nur teilweise mit den vorliegenden Ergebnissen vergleichbar sind. So wurden bei
vertikaler Dressur auf Streifen unterschiedlicher Breite (besitzen jeweils schwarze Musterzentren) asym-
metrische statt symmetrischer Ergebnisse nach reziproken Dressuren erhalten (Wehner 1968). Orientie-
rungen von Streifenmustern wurden dagegen symmetrisch bewertet (Wehner & Lindauer 1967). Auch
nach Dressur auf inverse Farbmuster mit chromatischem und achromatischem Kontrast, konnten Bienen
Farbe wie Farbanordnung gleich gut generalisieren (Hempel de Ibarra, Giurfa et al. 2002). Unterschieden
sich jedoch die Musterfarben bezogen auf den L-Rezeptor-Kontrast, wurden diejenigen Musterpaare
besser gelernt, die den héheren L-Rezeptor-Kontrast in der Musterperipherie besallen (Hempel de Ibarra,
Giurfa et al. 2001). Demnach werden Musterpaare nicht grundsétzlich gleich wahrgenommen und sym-
metrisch gelernt. Stattdessen geschieht die Merkmalsauswahl in Abhangigkeit von den Mustermerkmalen
und davon, welches Muster belohnt wird.

4.3.2 Bienen lernen die Eigenschaften des Dressurmusterpaars unterschiedlich gut

Die Erwartung bei einer Differenzdressur ist, dass Bienen aus dem Vergleich zweier parallel prasentierter
Muster die Parameter lernen, die beide Muster am starksten unterscheiden (Horridge, Zhang et al. 1992;
Giurfa, Hammer et al. 1999). Inwieweit tragt das unbelohnte Muster bei der hier verwendeten Differenz-
dressur tatsachlich zur Auswahl der gelernten Mustereigenschaften bei? Je nach den hier verwendeten
Dressursituationen lernten die Bienen unterschiedliche, voneinander unabhangige und grobe Musterei-
genschaften, wobei vor allem Parameter bewertet wurden, die sich stark von den Gbrigen Mustern abho-
ben (most salient cues): das schwarze Zentrum bei Dressuren A und B und die Zerstreutheit des Musters
bei Dressur C. Diese Eigenschaften wurden dabei scheinbar ausschliellich von TR+ abgeleitet, das
gleichzeitig prasentierte TR- hatte offenbar keinen Einfluss auf die Auswahl und das Wahlverhalten nach
Reziprokdressur war daher asymmetrisch.

Eine andere Ursache fiir das asymmetrische Lernen der Merkmale von Reziprokdressuren konnte der
Umstand sein, dass die Muster eines Dressurpaars Eigenschaften besalien, die von den Bienen unter-
schiedlich stark wahrgenommen wurden und unterschiedlich zur Wiedererkennung von TR+ beitrugen
(Ronacher 1979a; 1994; 1998). Eine symmetrische Dressursituation entsteht dann bei der Verwendung
von zwei Mustern mit gleich stark hervorstechenden Eigenschaften, die zum Abgleich der Dressurmuster-
eigenschaften fuhrt. Da bei der Reziprokdressur derselbe Abgleich mit umgekehrten Vorzeichen ge-
schieht, fuhrt dies zu einer symmetrischen Umkehr der Bewertung. Im Unterschied dazu besitzen dem-
nach asymmetrische Dressurmusterpaare unterschiedlich stark hervorstechende Mustereigenschaften.
Dadurch kommt es zu keinem Abgleich, was zur der unterschiedlichen Gewichtung der Merkmale des
Dressurmusterpaars fihrt.

Lage die Ursache der asymmetrischen Bewertung demnach an einem fehlenden Abgleich, misste TR-
im Test schwach auf Grund seiner wenig bewerteten Merkmale gegen andere Muster vermieden werden.
Wenn TR- bei der Dressur aktiv gelernt wurde, sollte es vor anderen Muster stark vermieden werden

108



(Vermeidungsstrategie). Sowohl bei Training A wie Training C wurde TR- allerdings niemals vermieden
(Abbildung 34 Test 4 und 5 und Abbildung 35). Stattdessen wurde TR- nach Dressur A in Tests gegen
das offene Dreieck sogar signifikant bevorzugt (Abbildung 34 Test 5). Dieses Verhalten kénnte ein Arte-
fakt einer starkeren Vermeidung der offenen Dreiecksmuster sein. Aber auch bei Prasentation der Test-
muster gegen ein statistisch verteiltes Schachbrettmuster als neutralem Reiz (Lehrer, Horridge et al.
1995) wurde TR- nicht vermieden. Das stets vermiedene kleinere der offenen Dreiecke wurde immer
noch gleich haufig wie das Schachbrettmuster gewahlt und somit ebenfalls aktiv nicht vermieden
(Abbildung 34, Abbildung 35 und Abbildung 36). Daraus folgte, dass Bienen die Eigenschaften des unbe-
lohnten Musters Uberhaupt nicht beachteten und hier auch keine Vermeidungsstrategie von TR- lernten,
selbst wenn Bienen grundsétzlich dazu in der Lage waren (Grossmann & Beller 1971, Couvillon & Bitter-
man 1980; Gould 1986, Ronacher 1992a). Das schwarze Zentrum war also kein herausstechenderes
Mustermerkmal als das weif3e Musterzentrum war. Die Bienen lernten nur das jeweils hervorstechendste
Merkmal von TR+.

Der fehlende Einfluss von TR- auf die Auswahl der gelernten Mustereigenschaften bei den vorliegenden
Ergebnissen konnte dabei eine Folge des Dressuraufbaus sein, bei dem die Bienen sehr nah an die
Muster heranflogen und so bei der musternahen Entscheidung beide Muster nicht mehr gleichzeitig
sahen. Ahnliches Verhalten zeigen Bienen, wenn sie sehr nah an horizontal prasentierte, sehr grofe
Muster heranfliegen kénnen und bewerteten dann nur TR+ (Schnetter 1968). Die Situation entsprach
damit eher einer Absolutdressur, wodurch sich die Unterschiede zu den Versuchsergebnissen mit Diffe-
renzdressuren im Y-Wahltunnel bzw. mit Differenzdressuren auf horizontaler Flache bei Prasentation
mehrerer Muster erklaren lassen (Ronacher 1992a; Giurfa, Hammer et al. 1999). Der Einfluss des unbe-
lohnten Musters hing somit von der Prasentationsweise der Muster und dem Sehwinkel ab, unter dem
Bienen die Muster bewerteten. Unklar blieb jedoch, warum bei friiheren Beobachtungen (Ronacher &
Duft 1996) das Bienenverhalten (trotz identischem Dressuraufbau und vergleichbar groRer Muster) einen
Einfluss von TR- und dessen Vermeidung zeigte. Denkbar ist aber, dass die Bienen in den vorliegenden
Versuchen deutlich ndher an die Musterflachen heranflogen und sich in gré3erer Nahe fir die einzelnen
Muster entschieden als in den vorangegangenen Versuchen.

4.3.3 Bienen nehmen Musterzerstreutheit (pattern disruption) bzw. Durchgangigkeit zum
Zentrum als Mustereigenschaft wahr

Die bisherigen Testserien zeigten, dass Bienen nach Dressur A die Kompaktheit der Musterflache aus-
werten konnten, die Musterkonturen aber nur eingeschrankt zur Bewertung der Ahnlichkeit heranzogen.
Die Ergebnisse lieflen sich nicht symmetrisch auf die Bienen der Dressur C Ubertragen, denn diese
Bienen bevorzugten statt dessen Muster mit zerstreuter, nicht kompakter Schwarzflache bzw. freier
Durchgangigkeit zum Zentrum. Durchgangigkeit zum Zentrum lie3 sich als Mustereigenschaft dabei
entweder durch eine fehlende Uberquerung der Schwarzflachen auf dem Weg der Bienen zum Zentrum
beschreiben bzw. als Mal der Zerstreutheit der Schwarzflache auf der Gesamtmusterflache (pattern
disruption). In friheren Arbeiten wurde dieses Mustermerkmal durch Einteilung in offene gegeniber
geschlossenen Musterformen abgegrenzt bzw. durch das Mall des Konturzusammenschlusses, der
Konturndhe oder der Konturstetigkeit beschrieben (Zerrahn 1934; Hertz 1935a; Frisch 1965).

Hinweise darauf, dass nach Dressur C die Zerstreutheit der Schwarzflache die wesentlichste erlernte
Eigenschaft von Mustern (most salient cue) war, ergab die Wahlreaktion der Bienen bezuglich den Mitsu-
bishi-Sternen, die aufrecht oder rotiert gegen TR+ signifikant vermieden und gegentber TR- signifikant
bevorzugt wurden (Abbildung 48 B Tests 1 und 2). Der Mitsubishi-Stern besal} somit Eigenschaften, die
zur Wiedererkennung von TR+ generalisiert wurden, sich dabei nach Rotation der Sterne nur geringfligig
veranderten und weitgehend unabhangig von der Flachenlberlappung mit TR+ waren (Abbildung 48 Test
5). Dies erforderte die Betrachtung des Parameters Schwarzverteilung bzw. der Durchgangigkeit des
Hintergrunds zum Zentrum.

Wenn Bienen der Dressur C vor allem die Durchgangigkeit zum Zentrum bzw. die Verteiltheit der
Schwarzflache (pattern disruption) bewerteten, sollten Ringmuster verschiedener GroRe, die keinen
Zugang zum Musterzentrum besitzen, vermieden werden. Um zusétzlich einen Einfluss der Uberlap-
pungsflache auf die Bewertung auszuschlieen, besallen der groRte und der kleinste Ring keinerlei
Flacheniberlappung mit TR+. Die signifikante Bevorzugung von TR+ und dem Davidsstern vor den
Ringen bestatigte eine Auswertung der Durchgangigkeit bzw. Zerstreutheit der Schwarzflache (pattern
disruption) (Abbildung 49 schwarze und lila Kurven). Im Unterschied zu den Ringen erflllten, unscharf
wahrgenommen, sowohl der Davidsstern wie auch die Mitsubishi-Sterne das Merkmal der Musterzer-
streutheit (pattern disruption) (vergleiche Anhang D). Eine Uberlegung wére, dass die Offnungen zwi-
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schen den Schwarzflachen zum Zentrum hin als Offnungen entsprechend der Landmarkenbewertung
wahrgenommen wurden (Cheng 1999b). Oder Bienen bewegten sich entlang der Bereiche des gerings-
ten optischen Flusses (Lehrer, Wehner et al. 1985). Allerdings ergaben die Auswertungen der Flugtrajek-
torien, dass schwarze Bereiche der Muster in gleicher Weise wie die wei3en Bereiche Uberquert wurden.
Auswertung gerichteter Flugtrajektorien konnte daher nicht als Grundlage fir die Wahrnehmung der
Zerstreutheit der Muster angenommen werden (Abbildung 52). Die Bevorzugung der Ringmuster vor TR-
und der grofRen Kreisscheibe (Abbildung 49 rote und griine Kurve) deutete ebenfalls darauf hin, dass
auch Ringe nach Training C entweder in irgendeiner anderen Weise den Parameter Musterzerstreutheit
(pattern disruption) erfullten oder andere Eigenschaften besallen, durch die TR+ generalisiert werden
konnte.

Da der Davidsstern vor den Mitsubishi-Sternen und den offenen Dreiecken signifikant praferiert wurde
(Abbildung 50 Tests 7-10), beruhte die Ahnlichkeit des Davidssterns mit TR+ vermutlich nicht allein auf
der Auswertung der Musterzerstreutheit bzw. des Zugangs zum Zentrum. Somit besal der Davidsstern,
abgesehen vom offenen Zugang zum Zentrum (diesen besitzen die Mitsubishi-Sterne ebenfalls) und der
Zerstreutheit der Schwarzflache (sowohl bei Mitsubishi-Sternen wie auch bei den offenen Dreiecken vor-
handen), zusatzliche ibereinstimmende Merkmale von TR+. Auch die Bevorzugung der Ringmuster vor
einigen anderen Mustern (Abbildung 49) zeigte, dass Durchgangigkeit zum Zentrum nicht das einzige
gelernte Merkmal des Dressurparadigmas C war. Musterzerstreutheit (pattern disruption) war ein wichti-
ges, jedoch nicht das einzige, Merkmal, das Bienen nach Training C im Test auswerteten.

Die Zerstreutheit des Musters und die Offenheit des Zentrums floss also in die Bewertung nach Dressur
C mit ein, wie es auch Angaben aus der Literatur erwarten lassen (Zerrahn 1934, Hertz 1935c; a). Diese
Mustereigenschaft besal’ jedoch nicht ganz die Merkmals-Qualitat wie das schwarze kompakte Zentrum
des Musters bei Paradigma A.

4.3.4 Bestimmte Mustermerkmale werden von den Bienen nur untergeordnet ausgewertet
4.3.4.1 Untergeordnete Bewertung der Kantenorientierung bzw. Konturldnge

Bienen waren in der Lage, neben der Zentrumsfarbe, der Uberlappungsflache mit TR+ und der Muster-
zerstreutheit zusatzlich weitere Mustermerkmale auszuwerten. Die Bienen wahlten die Muster jedoch nur
dann gemal dieser unauffalligeren Merkmale, wenn die auffalligeren Mustereigenschaften (most salient
cues) fehlten bzw. beide Testmuster solche Merkmal gleichermalen erfiillten. Wichtige untergeordnet be-
wertete Mustereigenschaften waren z. B. Musterkanten und ihre Orientierung, die Anzahl der Muster-
ecken bzw. die Anzahl und Position von Schwarzflachen. Die mit solchen Merkmalen in Tests erhaltenen
Wahlfrequenzen waren allerdings in der Regel eher niedrig. AuRere Form und Vorhandensein von Spit-
zen bzw. Kanten wurde von den Tieren zum Beispiel weniger stark bewertet als der Flachenuberlap-
pungsgrad oder die Musterzerstreutheit. Besallen die bewerteten Muster zusatzlich most salient cues,
war der Beitrag untergeordnet ausgewerteter Merkmale zur Musterunterscheidung vernachlassigbar.

Grundsatzlich kénnen Kanten von Bienen leicht durch Abfliegen wahrgenommen werden (Lehrer, Weh-
ner et al. 1985) und haben einen stark richtenden Einfluss auf das Flug- und Landeverhalten der Bienen
(Lehrer, Srinivasan et al. 1990; Lehrer 1991b; 1998). Allerdings wurden bei diesen Versuchen haufig
Streifenmuster und nicht Dreiecks- oder Kreisformen verwendet. Bienen waren auch in der Lage, nach
Dressur auf geschlossene Musterformen (wie zum Beispiel bei den Dressurparadigmen A und B) Test-
muster entsprechend der enthaltenen Kanten bzw. der eingeschlossenen Ecken zu bewerten (Campan &
Lehrer 2002). Dabei konfrontierten Campan und Lehrer die Bienen allerdings in diesen Tests ausschliel3-
lich mit Mustern geschlossener Form, so dass Kanten bzw. Ecken vermutlich die wesentlichen Merkmale
zur Diskriminierung des belohnten Musters waren. Diese Entscheidungssituation war vergleichbar den
hier vorgestellten Tests gegen das negative Dreiecksmuster (Abbildung 46) bzw. die Tropfen- und Seg-
mentmuster (Abbildung 47). Die hier vorgestellten Ergebnisse zeigten, dass Bienen, ohne gezielt darauf
dressiert zu werden, eine schwache Praferenz fir Kanten entwickelten. Auf diese Weise liel sich die
Bevorzugung von TR+ gegenuber dem rotierten Abbild von TR+ (Abbildung 46 A Test 1) bzw. des auf-
recht orientierten gegentiber dem rotierten negativen Dreiecksmuster (Abbildung 46 B Test 3) erklaren.
Bienen nahmen Kanten bei den verwendeten Mustern also grundsatzlich wahr, bewerteten Kantenlage
bzw. Kantenzueinander gegeniber anderen Mustereigenschaften aber deutlich geringer als erwartet
(Hertz 1933; Zerrahn 1934; Wehner & Lindauer 1967; Jander 1969; Gould 1985; Giger & Srinivasan
1995; Judd & Collett 1996). Auch die Veranderungen von Kanten im wichtigeren unteren Sehbereich
(Anderson 1977a; Zhang & Horridge 1992; Giger 1996; Giurfa, Hammer et al. 1999; Lehrer 1999a) hatten
wenig Einfluss auf das Wahlverhalten der Bienen. Kanten bzw. eingeschlossene Ecken bewerteten
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Bienen nur in Testpaaren ohne weitere Musterunterschiede (Abbildung 47). Die Unterbrechung von
Kanten wurde von den Bienen nicht weiter bei ihrer Musterbewertung beachtet (Abbildung 46). Lokale
Anderungen der Kantenorientierung wurde von den Bienen nicht ausgewertet. Gesamtrotierte Abbilder
von TR+ wurden vom belohnten Muster zwar diskriminiert, dies geschah jedoch ebenfalls unabhangig
von der lokalen Ausrichtung der Musterkanten (Abbildung 43). Diese Befunde werden von friheren
Ergebnissen zur Orientierung von Streifenmustern unterstitzt (Wehner 1975, Zhang & Horridge 1992).
Bienen werteten Musterkanten und deren Orientierung somit nur untergeordnet aus.

Bienen sind grundsatzlich in der Lage sind, Orientierungen wahrzunehmen, ohne dass Bienen wahrend
der Tests die Muster entlang der Kanten bzw. seriell in Zeilen (Skannen) abfliegen missen (Frye &
Olberg 1995; Chandra, Geetha et al. 1998). Die Orientierungswahrnehmung der Insekten ist damit nicht
von der Eigenbewegung der Tiere abhangig (Lehrer, Wehner et al. 1985; Srinivasan, Zhang et al. 1993).
Die Vernachlassigung der Auswertung der Kantenorientierung in den vorliegenden Versuchen war also
nicht Folge fehlenden Abfliegens der Kanten, sondern aktives oder passives Nichtbewerten eines Merk-
mals und damit Hinweis darauf, dass Bienen nicht alle wahrzunehmenden Mustermerkmale gleicherma-
Ren in die Musterbewertung einbezogen.

Die einer Auswertung der Kanten ebenfalls vollig widersprechende und unerwartete Generalisation von
Kreis und belohntem Dreieck (Abbildung 20 B, E) wurde schon friher als Unvermdgen Kreis gegen Drei-
eck zu dressieren beschrieben, allerdings nur bei einer Dressur auf horizontaler Flache (Hertz 1929b).
Bienen sind jedoch durchaus in der Lage sind, Dreieck und Kreisscheibe zu diskriminieren (Ronacher &
Duft 1996). Es wurde jedoch gezeigt, dass Bienen Muster nicht so gut unterscheiden kdnnen, wenn sie
sich stark ahnelten, wie man dies fiir Kreise und Dreiecke im Gegensatz zu den gegliederten Mustern
annehmen kann (Chen, Zhang et al. 2003). Eine andere Erklarung fiir das bei den hier vorgestellten
Ergebnissen gezeigte Unvermdégen der Bienen, Kreis und Dreieck nach Training A und B zu unterschei-
den, kénnte eine ungenaue Abbildung der Muster im Zentralen Nervensystem der Bienen sein, die es
unmdglich machte Dreieckskanten von Kreislinien zu unterscheiden. Das ware weitere Evidenz dafir,
dass die Bienen die Muster nicht so scharf diskriminieren, wie sie vom optischen Apparat abgebildet
werden kénnen und damit ein zusatzlicher Hinweis auf das Lernen von eher groben, auch in unscharfen
Abbildungen wiedererkennbaren Mustereigenschaften.

Die Konturlange der Musterkanten lieferte in den vorgestellten Tests, entgegen der Erwartung aus der
Literatur, keine gute Beschreibung der Muster (Hertz 1933; Schnetter 1968; Cruse 1972a; b; Anderson
1977a; c). Vor allem bei den kritischen Tests mit negativen Dreiecksmustern bewerteten die Bienen nicht,
wie eigentlich zu erwarten gewesen ware, die Kontur des negativen Dreiecks. Da der kreisférmige Hinter-
grund des negativen Dreiecksmusters jedoch selbst Teil des Musters war und durch den zusatzlichen
Kreisumfang ebenfalls zur Konturlange beitrug (Abbildung 5, Reihe 4, letzte beiden Muster), konnten die
Bienen die Konturlange von TR+ jedoch auch nicht auswerten. In friiheren Versuchen wurde zudem ein
ausgedehnter Untergrund als Vorbedingung zur Generalisation kontrastumgekehrter Muster gefunden
(Hertz 1933). Nur nach Rotation beider Testmuster unterschieden die Bienen signifikant (p < 0,01) zwi-
schen dem negativen Dreiecksmuster und TR- (Abbildung 46 B Test 5), wenn auch nur mit einer gerin-
gen Wabhlfrequenz von 59 %. Diese Praferenz lag vermutlich an den kompakten schwarzen Teil-
musterbereichen (Hertz 1933; Wehner 1971a) und nicht an der Auswertung der Dreieckigkeit des
gesamten Musters bzw. der Durchgezogenheit der Kanten des negativen Dreiecksmusters (Mazochin-
Porshnyakov 1969). Diese Interpretation der Wahlreaktionen wurde gestitzt durch die Beobachtung,
dass die Bienen wiederholt auf den Schwarzflachen und nicht auf den Rdéhrchen landeten. Dieses Ver-
halten erinnerte an die Sonderstellung der kleinen Kreisscheibe nach Dressur C, die ebenfalls keines der
Uberpriften Mustermerkmale von TR+ erfiillte und dennoch in vielen Tests bevorzugt wurde. Die Befunde
zeigten, dass weitere noch unbekannte Eigenschaften von TR+ existierten, die durch die kleine Kreis-
scheibe bzw. ahnliche Muster erfullt wurden.

4.3.4.2 Untergeordnete Bewertung der Musterecken

In der Literatur wurden vor allem den Spitzen bzw. Ecken von Dreiecken und Sternen ein besonderer
Signalcharakter und groRe Attraktivitdt zugewiesen. Die Wahrnehmung reicht von der Auswertung des
attraktiven héheren Konturenreichtums (Flicker-Hypothese) in diesen Bereichen bis zur Auswertung der
Schwarzbereiche und der Winkelausrichtung der zusammenhangenden Bereiche (Zerrahn 1934; Schnet-
ter 1972; Anderson 1977a; b; c). Es liel} sich jedoch keine wirkliche Wahrnehmung der Drei-Eckigkeit der
Muster entsprechend einer abstrakten Formwahrnehmung zeigen (Verlaine 1927; Mazochin-Porshnyakov
1969). Grundséatzlich sind Bienen aber in der Lage Merkmale in Ubergeordnete Kategorien einzuordnen
und danach zu unterscheiden. Dies zeigten die Ergebnisse zur Symmetriewahrnehmung bei Bienen
(Giurfa, Eichmann et al. 1996; Giurfa, Dafni et al. 1999).
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In den vorgestellten Testergebnissen bewerteten die Bienen die Eckigkeit der Muster jedoch nicht oder
nur sehr untergeordnet (Abbildung 20, Abbildung 31 A, Abbildung 48, Abbildung 49, Abbildung 50 und
Abbildung 51). So lieRen sich in der Testserie mit abgeleiteten Tropfen und Kreissegmenten (Abbildung
47) keine Hinweise auf eine Auswertung der Ecken bzw. der Eckenanzahl finden, im Unterschied zu
friheren Ergebnissen (Schnetter 1972; Anderson 1977a). Das Auftreten spitzer Winkel unterstitzte aller-
dings die Diskriminierung von TR+ im Vergleich zu flachengleichen Mustern, wie schon friher gezeigt
wurde (Ronacher & Duft 1996). Keiner der Ecken eines Musters konnte jedoch ein besonderer ausge-
zeichneter Informationsgehalt zugeordnet werden, wie man das bei einer besonderen Praferenz der
Bienen fur den unteren Musterbereich hatte erwarten kdnnen (Anderson 1977a; Zhang & Horridge 1992;
Giger 1996, Giurfa, Hammer et al. 1999; Lehrer 1999a).

Bienen waren grundsatzlich in der Lage die Eckigkeit von Mustern wahrzunehmen und zu bewerten. In
Tests verschieden groRer Ringmuster gegen den Davidsstern wurde die eckige Figur des Davidssterns
stets signifikant bevorzugt (Abbildung 49 und Abbildung 50). Es lief3 sich jedoch nicht eindeutig feststel-
len, inwieweit der Davidsstern nicht aufgrund der Durchgangigkeit zum Zentrum TR+ ahnlicher erschien.
So zeigte der Vergleich mit dem Gaul3-gefilterten Abbild des Davidssterns, dass durch eine unscharfe
Abbildung die Ecken der Teildreiecke verlaufen und der Eindruck von Durchgangigkeit entstand (An-
hang D 2). Diese unscharfe Abbildung kann unter Umstanden auch klaren, warum die Auswertung der
Flugbahnen und der Aufenthaltshaufigkeiten (Abbildung 58, Abbildung 60 und Abbildung 61) keinen
Hinweis auf einen bevorzugten Aufenthalt bzw. bevorzugte Auswertung konvergierender Kontrastkanten
(Ecken) erbrachte (Zerrahn 1934; Hertz 1935a; Anderson 1972; Schnetter 1972). Die konvergierenden
Linien enthielten bei unscharfer Abbildung im Sinne der Flickerhypothese keinen besonderen Informati-
onsgehalt mehr (Hertz 1933; 1934; Anderson 1977b; Gould 1984). Da die Musterflache wahrend Dressur
und Test stets vollstandig ausgeleuchtet war, konnte die fehlende Diskriminierung der Kreisscheibe vom
Dreieck nicht auf einer mangelnden Wahrnehmung der Spitzen beruhen (Schnetter 1968). Die fehlende
Bewertung der Musterecken beruhte vergleichbar zu der Wahrnehmung der Musterkanten vermutlich
ebenfalls eher auf einer geringen Aufmerksamkeit fur dieses Mustermerkmal bzw. dessen geringe Auffal-
ligkeit (saliency).

4.3.4.3 Untergeordnete Bewertung der Mustergré3e

Die Bienen werteten auch relative GréRenveranderungen der Muster nur untergeordnet aus. So bevor-
zugten Bienen der Dressur B vergroRerte Muster nicht, trotz des wesentlichen Grdéflenunterschieds des
Musterpaars dieses Dressurparadigmas (Abbildung 18 B). Stattdessen wurde TR+ vor den vergréRerten
Abbildern zum Teil sogar signifikant bevorzugt. Da sich fur Bienen der Dressur A der Hauptparameter, die
zentrale Schwarzflache, bei VergroRerung somit nicht verénderte, die Verkleinerung von TR+ jedoch
immer zur Abnahme der Attraktivitat filhrte, wurden auch die Bienen der Dressur C mit vergroRerten und
verkleinerten Abbildern der Dressurmuster konfrontiert. Die abgewandelten Muster besalien tbereinan-
dergelegt keinerlei Deckungsflache mehr mit TR+. Es zeigte sich, dass die grofRenvariierten Dressur-
paare jeweils signifikant unterschieden wurden, allerdings mit geringeren Wahlfrequenzen verglichen zum
Originaldressurpaar. TR+ wurde dabei stets signifikant praferiert. Die Groflenanderung wurde also durch
die Bienen zwar wahrgenommen, wurde bei der Unterscheidung des Mustermerkmals jedoch nur unter-
geordnet bewertet. Die Musterdiskriminierung der abgewandelten Dressurmusterpaare verschlechterte
sich dabei etwas (Abbildung 28).

VergroRerung einzelner Musterteile war ein Merkmal, das nach Dressur C die Testmuster TR+ stets
ahnlicher machte. Die héhere Wahlfrequenz liel3 sich vor allem durch die haufigeren Landungen der
Bienen auf den Schwarzflachen dieses Musters erklaren, bevorzugt auf dem vergroRerten Musterteil
(Abbildung 44 B Test 1 und 4). Diese Praferenz fir die Schwarzflache war nicht aus der Dressur C abzu-
leiten, da die Belohnung stets auf der zentralen Weil3flache gegeben wurde. Vermutlich flogen die Bienen
den vergréRerten Musterabschnitt nicht wegen seiner Gré3e an, sondern aufgrund einer Praferenz fur
kompakte Schwarzflachen, vergleichbar zu der Bevorzugung der kleinen Kreisscheibe (Abbildung 51)
(Hertz 1933; Wehner 1971a).

Prinzipiell sind Bienen in der Lage, die Gréf3e von Mustern absolut zu erlernen und GréRenanderungen
zu bewerten (Ronacher 1979a; b; 1992b). Bei den vorgestellten Versuchen werteten die Bienen aller-
dings sowohl nach den Dressuren A und B wie auch nach der reziproken Dressur C das Merkmal Grof3e
nur untergeordnet aus. Es gab auch keinen eindeutigen Hinweis darauf, dass GrofRe als unabhangiger
Parameter erlernt wurde.
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44  Wie genau werden Mustereigenschaften von Bienen ausgewertet?

4.4.1 Bienen bewerten die Verschiebung oder Grélkenanderung von Musterelementen nur
untergeordnet

Goulds Versuche zeigten, dass Bienen Rotationen und lokale Veranderungen piktoraler Dressurmuster
wahrnehmen koénnen, da im piktoralen Bild die Summe aller Einzelheiten das Gesamtbild ergibt und
Rotation die Anordnung deutlich stort (Gould 1988a; Gould & Towne 1988; Gould 1990). Die verwende-
ten Muster aus 4x4 Kreisscheiben konnten sowohl parametrisch wie piktoral gelernt worden sein
(Schwarz 1992). Nahmen Bienen der Dressur C neben der parametrischen Auswertung TR+ als piktora-
les Gesamtmuster wahr und stérte dann lokale Abweichungen die Wahrnehmung? Versuchsreihen mit
Testmustern, die durch globale Gesamtrotation bzw. lokale Rotation der Musterbestandteile aus TR+
abgeleitet wurden, zeigten, dass lokale Rotation von Musterabschnitten die Generalisation der Muster vor
TR- nicht beeinflussten, globale Gesamtrotation die Wahlfrequenz fiir das praferierte Muster allerdings
deutlich reduzierte. Muster die sich nur in der lokalen Orientierung unterschieden, wurden nicht signifikant
diskriminiert, im Gegensatz zu Mustern die sich zusatzlich in der Gesamtorientierung unterschieden
(Abbildung 43). Bienen erkannten also nur die global ausgewertete, grobe Gesamtorientierung und nicht
die lokalen, feinen Veranderungen der Orientierungen der Musterabschnitte. Dies kénnte auf eine Un-
scharfe der Musterabbildung im Zentralen Nervensystem der Insekten hindeuten (Kapitel 4.5 und An-
hang D).

Auch Abweichungen der Mustersymmetrie tolerierten die Bienen, unabhangig von einer Stérung der
vertikalen Bilateralsymmetrie (Abbildung 44 und Abbildung 45). Wurde TR+ durch Auslassung einzelner
Musterbestandteile abgewandelt, generalisierten die Bienen die beschnittenen Muster gegenuber TR-,
diskriminierten sie aber signifikant von TR+ (Abbildung 44 C). Die Wegnahme eines Musterabschnitts
beeinflusste die Wiedererkennung des Musters weniger stark als die Wegnahme zweier Abschnitte
(Abbildung 45 C). Untere Musterteile schienen dabei mehr Informationsgehalt zu besitzen als obere
Musterteile. Dies unterstiitzte die These von der Wichtigkeit der unteren Musterhalfte (Anderson 1977a;
Giurfa, Hammer et al. 1999; Lehrer 1999a). VergroRerungen und Verkleinerungen des gesamten TR+
wurde dagegen nur zum Teil wahrgenommen und auch nur in geringerem Mal3e (Abbildung 28). Unklar
blieb, inwieweit VergroRerung einzelner verschobenen Musterteile die Storung der Symmetrie wieder
aufhob. Die Bienen diskriminierten diese Muster auffallig schlecht von TR+ (Abbildung 44 B Tests 1 und
4). Allerdings wurde beobachtet, dass die Bienen bei diesen Mustern sehr haufig auf den vergréRerten
Schwarzflachen landeten und die Muster aus diesem Grund so oft gewahlt wurden. Die Aufmerksamkeit
der Bienen konnte sich dabei auf diese Muster gerichtet haben, weil sie die vergrolRerten Musterteile
friher wahrnehmen konnten (Neeman & Kevan 2001). Unter Umstdnden wurde auch wiederum die
gleiche Eigenschaft bevorzugt, die bei der kleinen Kreisscheibe und den negativen Dreiecksmustern zur
Musterpraferenz flihrte und die unabhangig von der Dressur zu sein scheint.

Die Bienen in den vorgestellten Versuchen GréRe und Position einzelner Musterteile und Symmetriean-
derungen des belohnten Musters also teilweise wahr. Diese Eigenschaften stellten jedoch keine wesentli-
chen Merkmale von TR+ dar und Symmetriestérungen wurden auch nur im direkten Vergleich mit TR+
bewertet (Abbildung 44 B und C). Grundsatzlich sind Bienen sind in der Lage Symmetrien wahrzuneh-
men und kdnnen ein Konzept fur Symmetrie entwickeln (Giurfa, Dafni et al. 1999). Sogar Rotationen der
Symmetrieachse kdnnen von Bienen wahrgenommen werden (Zhang & Horridge 1992; Chandra, Geetha
et al. 1998). Die Symmetrie von Mustern entsteht nicht unbedingt durch die Orientierung der Kantenlage,
sondern erschlie3t sich aus der Verteilung der Schwarzbereiche (Wehner 1968), weshalb die Rotation
der Musterabschnitte nicht unbedingt wahrgenommen werden konnten. Bei der Landmarkenerkennung
wird dagegen die Position von Objekten (hier die Musterabschnitte) sehr genau wahrgenommen und be-
wertet (Cartwright & Collett 1983; Cheng, Collett et al. 1987). Es zeigte sich aber auch, dass dabei eine
Toleranz gegeniber Verschiebungen bestehen kann (Collett 1992; Cheng 1999a). Bei den vorliegenden
Versuchen bewerteten die Bienen die Symmetrieanderungen der Muster bzw. die Positionsveranderun-
gen von Musterabschnitten entweder gar nicht oder nur sehr untergeordnet.

4.4.2 Bienen bewerten grobe vor feinen Mustereigenschaften

Bienen lernten wahrend der Dressur feinere Mustereigenschaften, die nicht notwendigerweise zur Bewer-
tung fremder Muster heranzogen wurden, wie zum Beispiel die lokale Orientierung von Kanten, die Eckig-
keit oder die Grole der Muster. Zur Bewertung von Musterahnlichkeiten genligten stattdessen eher grobe
Mustereigenschaften, wie zum Beispiel die Farbe des Musterzentrums und die Musterzerstreutheit.

Auch in der Literatur finden sich Hinweise auf die bevorzugte Bewertung grober Mustereigenschaften,
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das heil’t Mustereigenschaften, die auch bei unscharfer Abbildung noch wiedererkannt werden, wie zum
Beispiel Durchgangigkeit zum Zentrum (Zerstreutheit der Muster, pattern disruption) oder die figurale
Intensitat (Zerrahn 1934; Hertz 1935a; Zhang & Horridge 1992; Giger & Srinivasan 1995; Lehrer, Horrid-
ge et al. 1995). Die hier vorgestellten Ergebnisse mit Bienen erinnerten auch an die Mustererkennung im
menschlichen Sehsystem, in dem durch niederfrequente (grobe) Information Muster besser vorhersagt
wurde als durch hochfrequente (feinere) Information (Fiser, Subramaniam et al. 2001). In den hier vorge-
stellten Experimenten nahmen Bienen zudem lokale (feinere) Musterveranderungen (Verschiebung bzw.
Auslassung von Musterteilen) wahr, das Gesamtwahlverhalten wurde dadurch jedoch nicht wesentlich
beeinflusst, die Bienen richteten sich stattdessen nach der globalen (groberen) Gesamtorientierung. Aus-
wertung grober Merkmale muss dabei nicht Folge eines einfachen Verarbeitungssystems sein, da selbst
das menschliche Sehsystem in Abhangigkeit von Aufgabe und Randbedingungen verschieden komplexe
bzw. vereinfachte Merkmale auswertet (Fiser & Biederman 1995).

4.5 Wie scharf werden Muster von Bienen wahrgenommen?
4.5.1 Abbildungsschéarfe der Muster kann Folge der neuronalen Verarbeitung sein

Die Ursache der Einschrankung der Information kann eine unscharfe Abbildung durch das Ommatidien-
raster bzw. grofe rezeptive Felder oder eingeschrankte Verarbeitung im Zentralen Nervensystem der
Insekten sein. Die untere Grenze der Sehscharfe ist dabei vermutlich in erster Linie von Art und Position
der Ommatidien bzw. der rezeptiven Felder im Komplexauge abhangig. So fanden (Giurfa, Zaccardi et al.
1999) ventral und dorsal unterschiedliche Auflésungsgrenzen entsprechend der unterschiedlichen Farb-
rezeptoren S, M und L mit Werten von 5 bis 17,6° Sehscharfe, wobei die Grinrezeptoren, die gleichzeitig
fir das Bewegungssehen zustandig sind, die schérfste Auflésung besitzen (5 - 10,5°). Ahnliche Ergeb-
nisse erhielten (Hempel de Ibarra, Giurfa et al. 2001), die nachweisen konnten, dass die Auflésung farbi-
ger Muster deutlich geringer ist als die unfarbiger Muster. Gould fand fir die Bildauflésung bei
Landmarkenversuchen vergleichbare Werte von 8 - 10°, bei Musterbewertungen verbessert sich die
nachweisbare Bildaufldésung auf 3° Sehscharfe (Gould 1988b). Untersuchungen mit schwarzweillen
Mustern mafen eine Sehscharfe, die sowohl horizontal wie vertikal einem minimalen Sehwinkel von 1 -
8° entsprach, mit Ausnahme der Auflésung piktoraler Abbildungen, die erst ab 10° Sehwinkel gelang
(Zerrahn 1934, Gould 1986; 1988a; Gould & Towne 1988). Versuche mit Streifenmustern zeigten, dass
zwischen den Ergebnissen nach Verhaltensversuchen bzw. der Auswertung von Videoaufnahmen ein
wesentlicher Unterschied bestehen kann. So war die aus Verhaltensversuchen ermittelte Sehscharfe
doppelt so gut (0,34 cycl/deg, das heildt ca. 3° Sehwinkel) wie die nach Videoaufnahmen ermittelte (0,18
cycl/deg, das heifdt ca. 5,6° Sehwinkel)(Srinivasan & Lehrer 1988). Die Einheit cycl/deg gibt die Anzahl
der Schwingungen je Sehwinkelgrad an. Die Autoren fanden allerdings keinen Unterschied zwischen
horizontaler und vertikaler Auflésung.

Diese Befunde deuten darauf hin, dass die Abbildungsscharfe von Mustern nicht allein durch den opti-
schen Apparat begriindet ist, sondern auch durch die Verarbeitung des visuellen Musters im Zentralen
Nervensystem beeinflusst werden kann. Eine Mdglichkeit um neuronalen Speicherplatz zu sparen, ware
dabei die Speicherung eines 6konomisch beschnittenen Bildes im Zentralen Nervensystem, vergleichbar
zur 6konomischeren Auswertung einzelner Musterparameter, anstelle der Speicherung und Auswertung
des gesamten piktoralen Bildes. Welche Art der Speicherung und Auswertung zur Anwendung kommt,
hangt dann von der visuellen Aufgabe ab (Landmarkenlernen oder Musterlernen) (Gould 1984, 1988b).
Nach Untersuchungen an Stubenfliegen (Musca domestica) kann davon ausgegangen werden, dass das
optische System der Insekten in Aufbau und Leistung ahnlich optimiert ist, wie das visuelle System der
Vertebraten (Wehner 1971a).

Die hier vorgestellten Testserien zeigten, dass Bienen bei der Unterscheidung der verwendeten Test-
muster mehr Gewicht auf grobe Mustereigenschaften wie zum Beispiel die Schwarzverteilung legten und
grofl¥flachige Eigenschaften vor feineren Details bevorzugten. Beispiele fir solche Musterdetails waren
Kanten, Ecken, Winkeln und der Mustergliederung (Zerrahn 1934; Hertz 1935a; Cruse 1972a; Schnetter
1972; Anderson 1977a; Campan & Lehrer 2002). Muster wurden somit vor allem mit Hilfe sehr grober
Eigenschaften von TR+ generalisiert (Wehner & Lindauer 1967; Lehrer, Horridge et al. 1995). Mit groben
Mustereigenschaften sind hier Mustermerkmale gemeint, die auch in unscharfen Abbildungen von den
Bienen noch ausgewertet werden kdnnen. Dies deutete darauf hin, dass Bienen unter Umstanden nicht
das vollstédndige Bild auswerteten, sondern nur ein unscharfes Abbild mit einer geringeren Bildinformati-
on. Von besonderem Interesse war nun, wie viele und welche Bildinformationen die Bienen unbedingt
bendtigen, um TR+ wiederzuerkennen oder zu generalisieren.
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4.5.2 Fourier-Filterungen erlauben gezielte Variationen der Bildinformation

Zur gezielten Veranderung der Bildinformation wurde die Schwarzweil3-Information des Bildes Fourier-
transformiert und nach Filterung in Bilder mit definiertem Informationsgehalt zuriickgerechnet. Ergebnis
waren unscharfe Bilder, die entweder Information tGber Schwarzverteilung innerhalb des Musters enthiel-
ten (tiefpassgefilterte Abbildungen) oder die Kanten der Muster bei gleichzeitig abnehmendem Kontrast
hervorhoben (hochpassgefilterte Abbildungen). Fourier-Filterung wird vor allem in der elektronischen
Datenverarbeitung angewendet, um Bildinformationen gezielt zu komprimieren (Russ 1999) und bei der
Entwicklung von Bilderkennungssystemen eingesetzt (Man, Poon et al. 1994; Tao, Morrow et al. 1995;
Azencott, Wang et al. 1997; Chen & Chen 1999). Diese Form der Bildverarbeitung findet seit langem
auch Anwendung in Untersuchungen zum visuellen Verarbeitungsweg der Saugetiere bzw. der Musterer-
kennung des Menschen (Blakemore & Campbell 1969; Fiser & Biederman 1995; Lin & Wilson 1996;
Hemmi & Mark 1998; Nésdnen & O'Leary 1998; Fiser, Subramaniam et al. 2001).

Die visuelle Mustererkennung des Menschen kann in Objekterkennung und Gesichtererkennung unterteilt
werden. Objekterkennung wird durch die Bewertung des Zueinanders von Kanten und Flachen erklart.
Objekte kdnnen durch Nonaccidental properties (Objektlangen, die sich durch die Tiefenrotation andern)
und geons (Knotenstrukturen, die dreidimensional erscheinen und sich bei Tiefenrotation nicht andern)
beschrieben werden (Biederman 1995; Biederman & Kalocsai 1997, Biederman & Subramaniam 1997).
Die Gesichtererkennung des Menschen wird im Unterschied dazu durch hintereinander geschaltete orien-
tierte FrequenZfilter, sogenannte Gabor-Filter (Lades, Vorbriiggen et al. 1993), beschrieben, die zu Grup-
pen zusammengenommen ein Gesicht reprasentieren (Biederman 1995; Biederman & Kalocsai 1997).
Beide Verarbeitungswege zeigen, dass zur Erkennung von Objekten und Gesichtern jeweils nur Anteile
der wahrgenommenen visuellen Information genligen, entweder durch Analyse von parametrischen
Merkmalen wie Kanten und Winkeln, oder durch Gruppen einzelner frequenzsensitiver Filter. Es ist daher
denkbar, dass auch Bienen nur bestimmte Frequenzbereiche auswerten und damit nur einen Teil der
visuellen Information zur Musterauswertung bendtigen.

Vor dem Hintergrund der unterschiedlichen Aufldsungsscharfen im Bienenauge (Giurfa, Zaccardi et al.
1999) und damit unterschiedlicher Abbildungsschéarfen verschiedener Musterrichtungen wurden in den
vorliegenden Versuchen alle Richtungen der Frequenzinformation zugelassen und die Frage der Rich-
tungsspezifitat somit aufler acht gelassen. Es wurde ausschlief3lich die Frequenzzusammensetzung der
Bildinformationen verandert. Dazu erwies sich ein ringformiger Filter (Doughnut-Filter: (Olzak & Thomas
1992; Fiser & Biederman 1995) als geeignet, dessen Form durch Begrenzung des oberen und unteren
Frequenzbereichs entsteht, wenn alle Richtungen der Ebene zugelassen werden (Abbildung 10). Bilder
lieRen sich dadurch in ihrer Strukturfeinheit beeinflussen, ohne bestimmte Orientierungen von Kanten
auszulassen (Fiser & Biederman 1995). Die Frequenzen wurden durch Verdopplungen so variiert, daf®
jede Abwandlung dem Abbild eine vollstdndige Oktavbreite Bildfrequenzen hinzufiigte oder entfernte
(Efler & Ronacher 2001). Die Angabe der Frequenzen erfolgte bezogen auf die Bildbreite und war somit
unabhangig vom Bewertungsabstand vor der Musterebene (DeValois & DeValois 1988; Srinivasan &
Lehrer 1988). Durch diese Variation der Bildinformation sollte die Evidenz erhalten werden, wie viele
Bildinformationen bei der Bewertung von Mustern notwendig waren und welche Frequenzbereiche be-
sondere Gewichtung besalten.

4.5.3 Einfluss von Hochpass- und Tiefpass-Filterung auf die Musterwahrnehmung

Vorversuche zeigten, dass Bienen tief- und hochpassgefilterte Abbilder des Trainingspaars signifikant
unterschieden. Das bedeutet, dass die Bienen gefilterte TR+ generalisieren konnten (Abbildung 63). Da
hochpass- und tiefpassgefilterte Muster jeweils signifikant von TR+ unterschieden wurden, musste das
jeweils ungefilterte Muster weitere wesentliche von den Bienen ausgewertete Frequenz-Informationen
enthalten. Die fehlende Diskriminierung des Gauf3-gefilterten Abbilds von TR+ (Abbildung 63 C Test 2)
deutete darauf hin, dass die gefilterten TR+ nicht allein aufgrund ihrer Unscharfe im Vergleich zum origi-
nalen TR+ diskriminiert wurden.

Der Einfluss des fehlenden Kontrastiibergangs bei den grauen gefilterten Mustern (im Vergleich zu den
schwarzen Musterabschnitten bzw. dem weifen Hintergrund der Dressurmuster) auf die Musterbewer-
tung wurde durch Vergleich der Bewertungsschemata der Bienen nach Dressur C vor weillem bzw.
grauem Hintergrund Uberprift. Der graue Hintergrund wahrend der Dressur setzte den Kontrast zwischen
Musterschwarzflache und Hintergrund in vergleichbarer Weise zur durchgefiihrten Fourier-Filterung
herab. Es zeigte sich, dass der fehlende Kontrast zwischen dem Bildhintergrund und dem gefilterten
Abbild kein von den Bienen bewertetes Unterscheidungsmerkmal war. Vor dem grauen Hintergrund
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dressierte Bienen verhielten sich in Testreihen mit gefilterten Abbildern genauso wie Bienen, die vor
weiflem Hintergrund dressiert wurden (Abbildung 64). Abgesehen von einigen auf Grund der geringen
Tierzahl (N = 4) nicht signifikanten Werten, wurden die Muster unabhangig vom Kontrast zum Hintergrund
in vergleichbarer Weise bewertet. Fur die Bienen beider Dressuransatze bestand offenbar kein Unter-
schied, ob Testmuster kontraststark oder kontrastschwach waren.

Der geringere Kontrast des gefilterten Musters konnte somit nicht die Ursache fiir die Diskriminierung des
tiefpassgefilterten Abbilds vom ungefilterten TR+ bzw. die fehlende Unterscheidung des GaulR-gefilterten
Abbilds von TR+ sein (Abbildung 63 C Tests 2 und 3). Grundsatzlich kbnnen Bienen durch Herabsetzen
des Kontrastes bei der visuellen Bewertung beeinflusst werden. Frihere Untersuchungen zeigten, dass
Kontrastveranderungen die Wiedererkennung gelernter Muster bzw. die Verschmelzungsgrenzen von
Flickerfarben deutlich verschlechtern (Wehner & Lindauer 1966, Cruse 1974; Srinivasan & Lehrer 1984b).
Dies wurde auch am Beispiel der Farbwahrnehmung, wobei der betroffene Farbkanal eine zusatzliche
Rolle spielt (Hempel de Ibarra, Giurfa et al. 2001), und durch Dressur auf Kontrastunterschiede gezeigt
(Ronacher 1992a). Der Unterschied im Kontrast kann aber die Bewertung in den vorliegenden Versuchen
nicht sehr stark beeinflusst haben und besal’ nur einen geringen Einfluss auf die Musterbewertung. Es ist
anzunehmen, dass sich die Bienen vor allem nach den gelernten Parametern der ungefilterten Dressur-
paare richteten und den durch die Filterung entstehenden grauen Musterhintergrund nicht als weitere
Mustereigenschaft in die Bewertung miteinbezogen.

4.5.4 Einfluss des abgebildeten Frequenzbereichs und der Filterbreite auf die Muster-
bewertung

Um einschatzen zu kénnen, inwieweit Bienen bestimmte Frequenzbereiche zur Bewertung von Musterun-
terschieden heranzogen, wurden Muster entworfen, indem jeweils die obere bzw. untere Grenze des
Gesamtfrequenzbereichs festgehalten wurde und in Oktavschritten tiefe bzw. hohe Frequenzen abge-
schnitten wurden. Auf diese Weise entstanden immer starker hochpass- bzw. tiefpassgefilterte Abbilder
des Dressurpaares. Bei Hochpassfilterung blieb die Diskriminierungsleistung flr das Dressurpaar C
solange erhalten, bis die gefilterten Abbilder nur noch drei Frequenzoktaven enthielten, gleiches galt fur
die Diskriminierung des gefilterten Abbilds von TR+. Die diskriminierten Hochpassfilterungen enthielten
dabei keine Schwarzbereiche mehr, die breiter als ca. 6 mm waren. Dies entspricht der Gré3enordnung
des Radius der Belohnungsrohrchen (Abbildung 65). Eine Testserie mit tiefpassgefilterten Mustern zeig-
te, dass die so gefilterten Abbilder Frequenzen kleiner als 4 Schwingungen/Bildbreite enthalten mussten
(entsprach einer MusterdetailgroRe von 12,5 mm). Die Unterscheidungsleistung nahm allerdings bei
Schwingungen kleiner als 2 Schwingungen/Bildbreite (Detailgréen von mehr als 25 mm) bereits ab. Dies
entsprach Schwarzbereichen, die etwas kleiner waren, als die Kantenlange des belohnten Musters
(Abbildung 66). Der Frequenzbereich von 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite bzw. Musterinformationen zwi-
schen 6 mm und 25 mm waren fir die Diskriminierungs- und Generalisierungsleistungen der Bienen
demnach besonders wesentlich. Auffallig war der enge Zusammenhang zwischen diesen bewerteten
Frequenzgrenzen und den Abmessungen des belohnten Musters (vergleiche Anhang E).

Die hoch- bzw. tiefpassgefilterten Abbilder enthielten, wenn sie den Bereich von 2 - 8 Schwingungen/Bild-
breite einschlossen, drei bis vier Oktaven Frequenzinformationen. Die fur die Musterwahrnehmung der
Bienen wichtigen Strukturen von 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite entsprachen dabei eher groben Struktu-
ren. Die Bienen konnten hochpassgefilterte Musterpaare noch unterscheiden, allerdings nur mit deutlich
geringerer Unterscheidungsleistung. Die Tiere werteten also Informationen aus einem sehr hohen Fre-
quenzbereich, das hei’t Merkmale mit sehr feiner Struktur, noch korrekt aus, ohne sie allerdings zu
praferieren. Damit bestehen Ubereinstimmungen mit Ergebnissen beim Menschen, wonach tiefere Fre-
quenzen die wesentlicheren Strukturinformationen darstellen und im klassischen Priming-Versuchs-
aufbau von Fiser und Biederman Abbildungen besser vorhersagen als hohe Frequenzinformationen
(Fiser, Subramaniam et al. 2001).

Reichte die Musterinformation des kritischen Frequenzbereichs von 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite allein
zur Mustererkennung oder bendtigten Bienen auch die dbrigen in den getesteten Abbildern enthaltenen
Frequenzen? Inwieweit anderte sich die Unterscheidungsleistung der Bienen in Abhangigkeit von der
verwendeten Filterbreite? Es liel} sich tatsachlich ein Zusammenhang zwischen Filterbreite und Wahlver-
halten aufzeigen. Die Wahlfrequenzen im Test gegen TR+ korrelierten mit der Filterbreite der verwende-
ten Bandpassfilterung. So war fur die Generalisation des gefilterten Abbilds eine Mindestbreite des
Bandpassfilters von zwei Oktaven und die Frequenzen zwischen 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite notwen-
dig (Abbildung 67). Eine Oktave der Frequenzen genligte dagegen nicht flir eine ausreichende Generali-
sation von TR+, selbst wenn Frequenzen des Bereichs von 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite enthalten
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waren. Noch deutlicher war die Bedeutung dieses Frequenzbereichs beim Diskriminationstest des gefil-
terten Dressurpaares zu sehen (Abbildung 68). Je mehr Frequenzen aus dem Bereich von 2 - 8 Schwin-
gungen/Bildbreite enthalten waren, desto signifikanter wurden das gefilterte TR+ und TR- diskriminiert.
Bienen bevorzugten dabei breitere Filterungen vor schmaleren (Abbildung 69). Es war nicht eindeutig zu
trennen, ob Bienen die zusatzliche Information der breiteren Bandpassfilterungen wirklich nutzten oder ob
nur der Anteil an Frequenzinformation aus dem Bereich von 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite zunahm
(Abbildung 69 Tests 2 und 3 besitzen eine auffallig geringe Wahlfrequenz im Vergleich zu Gbrigen Tests).

Es lie sich allerdings kein eindeutiger Hinweis finden, dass die Bienen hochpassgefilterte und tiefpass-
gefilterte Informationen wirklich unterschiedlich bewerteten. Einzige Ausnahme war das Abbild des Filter-
bereichs von 0 - 2 Schwingungen/Bildbreite, das stets diskriminiert wurde (Abbild enthalt nur Muster-
informationen, die gréRRer als 3,3 cm sind und somit Ianger als die Kantenlange der kleinen Dreiecke im
belohnten Muster von Dressur C waren). Die anderen hoch- und tiefpassgefilterten Abbilder, die jeweils
von TR+ gleich stark unterschieden wurden, unterschieden die Bienen jedoch nicht weiter (Abbildung 70).
Die Abbilder waren sich somit im Sinne eines Trading-Experiments so &hnlich, dass Bienen sie nicht
signifikant diskriminieren konnten.

Auch in der Literatur finden sich Hinweise auf die Auswertung von Frequenzinformationen. Beim Men-
schen wurde gezeigt, dass die Wahrnehmung von Fourier-gefilterter Information die Auswertung auf
bestimmte Bildinformationen richtet, wobei Orientierungsfilter im visuellen Kortex des Menschen je nach
Vorbedingungen auch raumliche Frequenzen wahrnehmen kénnen und zwischen Orientierung und
Frequenzwahrnehmung umschalten kénnen (Lin & Wilson 1996; Georgeson & Meese 1997). Die Bewer-
tung von Mustergliederungen kann ebenfalls ein Hinweis auf eine Frequenzanalyse von Mustern sein. So
bewerteten Taufliegen (Drosophila melanogaster) bei Streifenmustern statt der individuellen Streifenbrei-
te die Streifenfrequenz (Wehner & Wehner-von Segesser 1973). Es wurde jedoch nachgewiesen, dass
Bienen bei dieser Art Versuche die Kontrastverteilung der Muster mitlernen kénnen (Hertz 1935c). Bei
den vorgestellten Ergebnissen handelt es sich allerdings nicht um Streifenmuster, die im Fourier-Raum
relativ eindeutig als ein oder mehrere Punkte abgebildet sind (DeValois & DeValois 1988), sondern um
komplexere Muster wie Dreiecke oder Sterne. Es konnte sich bei der dargestellten Auswertung gefilterter
Bilder somit nicht um die Wahrnehmung einzelner Frequenzmerkmale gehandelt haben, wie zum Beispiel
der Orientierung bzw. die rdumliche Frequenz des Gesamtmusters. Die bewerteten Mustereigenschaften
waren vermutlich eher grobe Parameter des Gesamtmusters, die auch unscharfe informationsarme Bilder
noch abbilden konnten. Dadurch waren die Bienen in der Lage, diese Merkmale auch in den gefilterten
Abbildern mit 2 — 8 Schwingungen/Bildbreite noch wiederzufinden.

Die Versuche mit Fourier-gefilterten Testmustern zeigten, dass Bienen nicht die gesamte Bildinformation
eines Schwarzweillmusters bendtigten um ein gelerntes Dressurmuster zu generalisieren. Stattdessen
genugte eine unscharfe Abbildung des Musters, die einen Bruchteil der Frequenzinformation des Ge-
samtmusters enthielt. Der von Bienen zur Wiedererkennung von TR+ unbedingt bendtigte Frequenz-
bereich umfasste mindestens zwei Oktaven Frequenzinformationen aus dem Bereich von 2 - 8 Schwin-
gungen/Bildbreite. Tieferfrequente Frequenzinformationen trugen damit etwas starker zur Bildinformation
bei, vermutlich eine Folge des Dressurparadigmas. Grundsatzlich machten die Tiere jedoch wenig Unter-
schied zwischen hoch- und tieffrequenter Bildinformation, wenn grundsatzlich genug Bildinformation
vorhanden war, wobei der Filterbereich von 0 - 2 Schwingungen/Bildbreite eine Untergrenze darstellte.

4.5.5 Einfluss der Auswertungsgenauigkeit auf die Musterwahrnehmung

Bienen pragten sich bei ihren ersten Besuchen der Versuchsapparatur visuelle Merkmale des belohnten
Musters ein. Wie genau die Muster im Zentralen Nervensystem der Insekten abgebildet wurden, ist nur
zum Teil bekannt, so liegt die untere Grenze der Bildauflésung fur Streifenmuster und Schachbretter bei
2° - 3° Sehwinkel (Wehner 1981; Gould 1988b). Die Praferenz fir niederfrequente und grobe Muster-
merkmale deutete darauf hin, dass ein Unterschied zwischen der Abbildungsscharfe und der Auswerte-
genauigkeit der Merkmale ein Unterschied besteht (Zhang & Horridge 1992, Lehrer, Horridge et al. 1995;
Lehrer 1999b). Wie genau wurde das Abbild des belohnten Musters also im Nervensystem reprasentiert,
wenn die Bienen wie hier nicht speziell auf die Aufgabe dressiert wurden, feine Musterdetails zu unter-
scheiden? Sehsysteme werten zum Teil Merkmale ungenauer aus, als sie diese tatsachlich wahrnehmen
konnen. So unterscheiden Bienen grobe Muster besser als feine und werten grobe Merkmale vor feineren
Merkmalen aus (Gould 1984; Zhang & Horridge 1992; Lehrer, Horridge et al. 1995), zum Beispiel bei der
Auswertung von Orientierungen des Gesamtmusters bzw. einzelner Musterabschnitte (Horridge & Zhang
1995). Auch das menschliche Sehsystem analysiert je nach Aufgabe und Randbedingungen komplexe
(Fiser, Subramaniam et al. 2001) oder sehr vereinfachte Merkmale (Fiser & Biederman 1995).
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Die Ergebnisse der Testserien mit Fourier-gefilterten Abbildern und die Toleranz der Bienen fiir Abwei-
chungen von Musterdetails (Abbildung 43, Abbildung 44 und Abbildung 45) verdeutlichten, dass die Tiere
Muster auch dann generalisierten, wenn die akzeptierten Abbilder nur einige wenige unscharfe Merkmale
von TR+ erflllten. Feine Details, wie Ecken und Kanten wurden von den Bienen nicht bewertet, obwohl
sie in der Lage waren, sie wahrzunehmen. Bei Dressur A und B genligte eine zentrale Schwarzflache
jeglicher Form, um TR+ zu entsprechen. Bei Dressur C reichte eine Abbildung, die aulder der ungefahren
Lage der Schwarzflachen keinerlei weitere Ahnlichkeiten mit TR+ aufweisen musste. Lokale Rotationen
der Musterelemente wurden dagegen kaum wahrgenommen, nur die globale Auswertung einer Gesamt-
rotation flhrte zur Unterscheidung. Ein gesamt rotiertes Abbild von TR+ wurde also unabhangig von der
Kantenausrichtung der Musterabschnitte diskriminiert (Abbildung 43). Frihere Ergebnisse zur Bewertung
von Streifenmustern unterstitzten diesen Befund, da ebenfalls eine bevorzugte Auswertung der Gesamt-
verteilung der Schwarzflache vor der lokalen Ausrichtung der Musterteile nachgewiesen werden konnte
(Wehner & Lindauer 1967). Die Bienen flogen dabei ebenso frei vor der Musterflache wie in der hier ver-
wendeten Versuchsanordnung. Mussten die Bienen unterschiedliche Orientierungen allerdings in
definierten Abstanden vor den Musterflachen bewerten, wurde zum Teil eine bevorzugte lokale Auswer-
tung von Musterorientierungen nachgewiesen (Horridge 2000). Diesen Befunden zu Folge, kdnnte die
lokale bzw. globale Orientierungsanalyse der Muster vom Bewertungsabstand abhangen. Allerdings
kénnte auch die in der Testphase fortgefuhrte Belohnung (Horridge 2000) zu einer starkeren Bewertung
bestimmter lokaler Eigenschaften der Testmuster gefihrt haben.

Globale Merkmale erschlieRen sich aus der Bewertung des gesamten Musters, lokale aus der Analyse
von Musterabschnitten (Wilkinson, Wilson et al. 1998; Wilson & Wilkinson 1998). Die Analyse globaler
Merkmale bedeutete daher auch, dass die einzelnen Musterteile als Gesamtheit wahrgenommen werden
mussten (Pessoa, Beck et al. 1996; Wilkinson, Wilson et al. 1998). Landmarkendressuren zeigten, dass
das Zusammenziehen gemeinsam gelernter Merkmale dabei unter anderem von der Entfernung der
einzelnen Merkmale abhing (Cheng 1998). Die bei der Dressur C bewertete Durchgangigkeit zum Zent-
rum (Zerstreutheit der Muster, pattern disruption) war eher ein globales Merkmal (Hertz 1933; Johnson &
Dafni 1998). Die bei den Dressurparadigmen A und B bevorzugte Zentrumsfarbe war allerdings mehr ein
lokales Merkmal. Bienen nutzten also prinzipiell sowohl globale wie lokale Merkmale. Es kann durchaus
sein, dass in einem visuellen System einige Merkmale global ausgewertet werden und andere lokal
(Wilson & Wilkinson 1998). So werden auch Ameisen bei der Nestheimkehr hauptsachlich von lokalen
Merkmalen geleitet werden, kénnen jedoch globale Merkmale ebenfalls auswerten (Collett, Collett et al.
1998).

Bei Dressur C wurden die globalen Musterunterschiede von den Bienen vorrangig praferiert. Die lokalen
Veranderungen der in den hier vorgestellten Tests verwendeten Muster, zum Beispiel die Verschiebun-
gen oder Auslassungen von Musterabschnitten, wurden dagegen in der Regel toleriert und beeinflussten
die Musterbewertung nur in geringerer Weise (Abbildung 44 und Abbildung 45). Bei Dressur A wurde
dagegen die lokale Zentrumsfarbe vor dem globalen Flachenlberlappungsgrad ausgewertet. In beiden
Fallen wurde allerdings ein gréberes Merkmal bevorzugt, das heil3t ein Merkmal, das bei unscharfer
Abbildung noch ausgewertet werden kann. In vergleichbarer Weise praferieren Bienen auch niederfre-
quente Streifenmuster vor hochfrequenten Streifenmustern (Zhang & Horridge 1992) und préaferieren bei
Symmetriebewertungen grobe Mustereigenschaften vor feineren (Lehrer 1999b). Diese Wahrnehmung
von groben vor feineren Mustern ist auch fir Vogel nachgewiesen (Werner & Rehkdmper 1999) und
ahnelt den Erkenntnissen von (Fiser, Subramaniam et al. 2001) am Menschen, dass niederfrequente
(grobe) Information Musterwahrnehmung besser vorhersagt als hochfrequente feinere Information.

Die Ergebnisse der hochpassgefilterten Abbilder zeigten allerdings, dass bei der Unterscheidung des
gefilterten TR+ von TR- grundsatzlich auch feinere Eigenschaften ausgewertet werden konnten. Von TR+
wurden die hochpassgefilterten Bilder allerdings mit héheren Wahlfrequenzen unterschieden als die
Tiefpassfilterungen bzw. die Gaul3-gefilterten Muster. Diese wurden von TR+ nur schlecht unterschieden,
vergleichbar zu den ungefilterten Abbildungen mit verschobenen oder rotierten Musterteilen. Das heilt,
dass die feineren Unterschiede der gefilterten Muster, ebenso wie die Eigenschaften der meisten abge-
wandelten ungefilterten Muster im Vergleich zum belohnten Dressurmuster wahrgenommen wurden, bei
der Bewertung von ahnlich und nicht dhnlich im Vergleich zu anderen Mustern jedoch nur wenig ins
Gewicht fielen. Zusammenfassend liel3 sich sagen, dass das von den Bienen am starksten bewertete
Mustermerkmal (most salient cue) somit das grobste und in unscharfen Abbildern am besten auszuwer-
tende Mustermerkmal war, unabhangig, ob es global oder lokal wahrgenommen wurde. Bienen konnten
sich aber beim Training noch weitere Unterschiede der Muster einpragen, diese Eigenschaften wurden
jedoch nicht unbedingt zur Bewertung von fremden Mustern herangezogen.
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4.6 Tragen alle Parameter gleich stark zur Musterdiskriminierung bzw. Generali-
sation von TR+ bei?

Unabhangig von den Bewertungsmechanismen, Template-Matching oder Parameter-Extraktion, konnten
Testmuster wesentliche Merkmale von TR+ erfillen, durch die sie dem belohnten Muster ahnlicher wur-
den. Diese Muster konnten fir den Menschen TR+ sehr undhnlich sein, solange sie wesentliche bewerte-
te Mustermerkmal erfillen, wurden sie aber von den Tieren so gewahlt, als glichen sie TR+. Generali-
sationsleistungen von Bienen waren am deutlichsten, wenn man die abgewandelten Muster gemeinsam
mit TR+ sehr undhnlichen Mustern prasentierte. Dann praferierten die Tiere auch Muster, die sie von TR+
sehr gut unterscheiden konnten. TR+ konnte in diesen Fallen allerdings nicht nur durch ein einziges
Merkmal charakterisiert werden. In Tests gegen unbekannte Muster wurden bei diesen Mustern mit TR+
Ubereinstimmende Mustermerkmale generalisiert. Gegen TR+ getestet, wurden diese Muster durch
andere nicht mit TR+ Ubereinstimmende Merkmale diskriminiert. Beispiele fur diese Unterscheidung
waren die Ergebnisse von Tests gegen die rotierten Abbilder von TR+ oder die Tests mit Ringmustern
(Abbildung 31, Abbildung 43, Abbildung 48 und Abbildung 49).

Die Testserien mit den Ringmustern zeigten, dass auch Muster, die den Parameter Musterzerstreutheit
(pattern disruption) nicht erfillten, von TR- diskriminiert werden konnten (Abbildung 49). Im diesem
Zusammenhang fiel die Sonderstellung der kleinen Kreisscheibe nach Dressur C auf, die keines der
getesteten Parameter erfillte und dennoch in vielen Tests bevorzugt wurde (Abbildung 51). So wurde die
kleine Kreisscheibe in Abgleichtests mit Mustern, die Parameter von TR+ erfillten (zum Beispiel der
Davidsstern, die Ringmuster und das rotierte TR+) nicht signifikant diskriminiert. Diese Befunde zeigten,
dass weitere noch unbekannte Eigenschaften des belohnten Musters der Dressur existierten, die durch
die kleine Kreisscheibe bzw. die Ringmuster erfiillt wurden und die zu einem Abgleich zwischen den
Mustern fiihren konnten. Diese Eigenschaften konnten vermutlich auch die unerwartete Bevorzugung
einzelner anderer Muster erklaren. Die verschiedenen Merkmale trugen jedoch unterschiedlich stark zur
Musterunterscheidung bei, da die Diskriminierung von TR+ je nach Erfiillung von bestimmten Merkmalen
verschieden stark ausfiel.

Dabei gilt, dass bei gleich haufiger Entscheidung der Bienen fiir zwei prasentierte Muster, die Ursache
einerseits daran liegen kann, dass die Muster sich in den bewerteten Merkmalen nicht voneinander unter-
scheiden konnen. Es ist andererseits aber auch moglich, dass einer solchen 50 : 50 - Wahl Musterpaare
zu Grunde liegen, die vdllig unterschiedlich voneinander sind. Diese Muster erfillen jedoch beide jeweils
unterschiedliche Merkmale des erlernten Musters TR+. Diese Merkmale kénnen dabei entweder gleich
stark zur Musterunterscheidung betragen und von diesem Musterpaar jeweils gleich gut erflllt werden.
Oder die Merkmale tragen unterschiedlich gut zur Mustererkennung bei. Sie werden von den Mustern
jeweils so gut erflllt, dass beide Muster gleich stark von TR+ unterschieden werden. Es findet eine Form
des Abgleichs zwischen den verschiedenen Mustermerkmalen statt, bei dem die Muster fiir die Bienen
nicht mehr unterscheidbar sind, da sie TR+ gleich ahnlich oder undhnlich sind. Abgleichsexperimente
dieser Art erlauben Aussagen uber den Beitrag verschiedener Merkmale zur Mustererkennung
(Ronacher 1979a; b; 1980; 1983).

Ein Beispiel fur einen Abgleich war auch das Verhalten der Bienen vor tief- und hochpassgefilterten
Mustern. Bienen, die mit Musterpaaren gefilterter Abbilder von TR+ konfrontiert wurden, die jeweils gleich
stark von TR+ unterschieden wurden, machten in der Regel keinen Unterschied zwischen den beiden
unterschiedlichen Filterungen, sondern flogen sowohl das hochpass- wie das tiefpassgefilterte Abbild
gleich haufig an (Abbildung 70). Das heilit, die Bienen zeigten keinerlei Vorliebe fiir eine der Filterarten,
obwohl die Abbilder teilweise keine gemeinsamen Frequenzen aufwiesen.

Vermutlich kam es auch bei den Tests zwischen der kleineren Kreisscheibe und dem Davidsstern, den
Ringen bzw. dem rotierten Abbild von TR+ zu Abgleichswertungen. So wurden Ringe und Kreisscheibe
nicht signifikant voneinander diskriminiert, obwohl der mittlere Ring mit TR+ vollstandig Uberlappte und
die kleine Kreisscheibe keinerlei Flachenlberlappung mit TR+ aufwies (Abbildung 51 Tests 8 und 9). Die
kleine Kreisscheibe besall demnach Eigenschaften, die sie TR+ ebenso ahnlich oder unahnlich erschei-
nen lie wie die Ringe (Merkmalsabgleich). Es kam zu einem Abgleich zwischen zwei unterschiedlichen
Mustereigenschaften, bei denen es sich weder um die Schwarzverteilung noch um den freien Zugang
zum Zentrum handeln konnte. Ahnliches galt fiir die Ergebnisse der Tests der kleinen Kreisscheibe ge-
gen den dicken und dinnen Stern bzw. den Davidsstern (Abbildung 51) oder des kleinsten Rings gegen
den Davidsstern (Abbildung 50). Das hiel} einerseits, dass nach Dressur C Bienen neben der Zugang-
lichkeit zum Zentrum auch untergeordnete Mustermerkmale auswerteten, die allerdings im Falle der
kleinen Kreisscheibe nicht weiter identifiziert werden konnten. Unter Umstanden handelte es sich dabei
um eine Bevorzugung von schwarzen kompakten Mustern (Wehner 1971a).
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Die Ergebnisse der vorgestellten Experimente zeigten, dass Bienen der verschiedenen Dressurparadig-
men unterschiedliche Parameter gelernt hatten. Es wurden lokale Abwandlungen wie Verschiebung,
Rotation oder Auslassung von Musterteilen wie auch globale Eigenschaften wie Gesamtgrofie oder
Gesamtrotation des Musters bei Tests gegen TR+ unterschieden. Von TR+ diskriminierte Mustereigen-
schaften wurden in Transfertests in der Regel generalisiert. Abgleichtests zeigten einen unterschiedlich
starken Beitrag der Parameter zur Musterbewertung. Diese Mustereigenschaften wurden dann in
Abhangigkeit vom Training unterschiedlich stark bewertet. So wurde nach Dressur A der Zentrumsfarbe
der grolte Informationsgehalt zugeordnet, nach Dressur C der Musterzerstreutheit (pattern disruption).
Lokalrotation von Musterteilen bei Training C und Kantenorientierung bei Training A wurden von TR+
nicht diskriminiert, das heif3t lokale Orientierungsanalyse fand nicht statt. Kanten bzw. eingeschlossene
Ecken bewerteten Bienen nur in Testpaaren denen andere Unterschiede fehlten.

Aus diesen Befunden lief sich eine Merkmalsrangfolge (Parameterhierarchie) aufstellen, die in den
Anhangen B und C tabellarisch dargestellt wird. Die dabei fur Training A und B aufgeflhrten, wesentli-
chen Parameter waren zunachst das schwarze Musterzentrum und der Flachenuberlappungsgrad mit
TR+. Diese Merkmale werden gefolgt vom Vorhandensein langer Kanten, einer geschlossenen kompak-
ten Form und weiteren untergeordneten Merkmalen (Anhang B). Fir Training C lie} sich eine Rangfolge
aus der Getrenntheit der Schwarzflachen und der Orientierung bzw. Anzahl dieser Musterabschnitte
gemal TR+ aufstellen, gefolgt von der Kompaktheit einzelner Musterabschnitte, der Ausrichtung von
Kanten und weiteren Merkmalen (Anhang C).

4.7 Welche Ursachen kann eine Wichtung bewerteter Mustermerkmale (Parameter-
hierarchie) haben?

4.7.1 Betonung des Musterzentrums durch zentrale Belohnung

Die oben beschriebenen Ergebnisse zeigten deutlich, dass bei den verwendeten Trainingsparadigmen
vor allem Eigenschaften von TR+ gelernt wurden. Die Bienen ordneten bei der Bewertung unbekannter
Muster vor allem dem zentralen Bereich der Muster grofles Gewicht zu und folgten auch den Zentren
verschobener Muster nach (Abbildung 38 und Abbildung 39). War diese Betonung des Musterzentrums
eine Folge der Belohnung im Zentrum oder einer angeborenen Praferenz fiir konzentrische bzw. bilatera-
le Blitensymmetrie (Dafni & Kevan 1996; Giurfa, Dafni et al. 1999)? Die Ergebnisse der Dressur C, die
nicht durch Umkehr der Bewertung der Zentrumsfarbe zu deuten waren, sprachen zunachst gegen eine
angeborene Tendenz zur einheitlichen Bewertung des Zentrums (Abbildung 26 und Abbildung 27). Aller-
dings waren auch bei diesem Dressurpaar alle verwendeten Testmuster bzw. schwarzen Musterabschnit-
te rotationssymmetrisch um das Belohnungsréhrchen herum angeordnet und somit durch ein (Dreh-)
Zentrum definiert. Es war daher nicht auszuschlief3en, dass Bienen unabhangig von der Zentrumsfarbe
verstarkt konzentrische oder zentrumsorientierte Mustereigenschaften bei Training C bewerteten, denn
die Bienen der Dressur C hielten sich ebenfalls bevorzugt im zentralen Bereich der Muster auf (Abbildung
33, Abbildung 58 und Abbildung 62). Dies wurde noch durch die Praferenz der Bienen fur konzentrische
oder radiare blumenahnliche Musterbestandteile unterstutzt (Lehrer, Horridge et al. 1995; Dafni & Kevan
1996; Giurfa, Dafni et al. 1999).

Durch Dressur mit gezielter azentrischer Belohnung sollte sich klaren lassen, inwieweit die Praferenz des
Musterzentrums von der sowohl in Natur wie auch bei Dressuren haufigen Belohnung im Musterzentrum
abhangt. Bisher wurde bei dezentral belohnten Dressuren entweder seitlich oder verteilt auf dem Muster
belohnt, unabhangig ob die Muster horizontal oder vertikal prasentiert wurden. Dabei blieb stets noch
eine grof3e raumliche Nahe der Belohnung zum Muster erhalten (Hertz 1929a; 1933; 1935a; Schnetter
1968; Lehrer, Srinivasan et al. 1990). Diese raumliche Nahe wurde bei der hier verwendeten Dressur
aufgehoben, indem die Muster 90 mm Uber den Belohnungsréhrchen angebracht wurden und die Beloh-
nungen somit deutlich auf3erhalb des Musters gegeben wurden. Der Erfolg der Andressur von Bienen auf
das verschobene Dressurpaar (dessen Muster dem Paradigma A entsprachen) war zehnmal kleiner als
bei zentrierter Dressur. So fanden nur vereinzelt Bienen nach ihrer Rickkehr zur Versuchsapparatur die
Belohnung wieder und erreichten nach zwanzig Dressurbesuchen auch nur Unterscheidungsfrequenzen
von 60 % (Abbildung 42). Im Vergleich dazu lagen die Unterscheidungslevels der Dressuren A und C bei
75 % und des Trainings B bei 70 % (Tabelle 7). Von insgesamt etwa sechzig andressierten Bienen zeig-
ten nur zwei Tiere einen ausreichend guten Lernerfolg, um gegen die verschobenen Muster getestet zu
werden. Damit waren die Ergebnisse aufgrund der geringen Stichprobenzahl nur als erste Beobachtun-
gen zu werten. Sie lieen jedoch vermuten, dass eine Belohnung auRerhalb des Musters tatsachlich zu
einem anderen Bewertungsschema des Trainingsparadigmas A flhrte (Abbildung 42). So wurde das zum
Belohnungsréhrchen hin verschobene Dressurpaar Uberhaupt nicht mehr unterschieden. Vereinzelt
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versuchten die Bienen allerdings unterhalb von TR+ zu landen. Die Veranderung der gelernten Muster-
position wurde von den dezentral belohnten Bienen damit nicht gut toleriert wie beim zentrierten Dressur-
paradigma A, unter Umstanden weil sich unterhalb der nach unten verschobenen Muster kein Beloh-
nungsréhrchen mehr befand. Die Diskriminierungsleistung der einzelnen Bienen war allgemein niedrig,
wobei TR+ in den meisten Tests zwar bevorzugt wurde, die Bienen die lbrigen Muster jedoch nicht
gemal des erwarteten Parameters Zentrumsfarbe unterschieden. So wurden Muster mit schwarzem
Zentrum nicht mehr durchgangig bevorzugt. Die fehlende Bewertung der Zentrumsfarbe deutete darauf
hin, dass das Musterzentrum nach dezentraler Fitterung nicht stark in die Auswahl der Mustereigen-
schaften miteinbezogen wurde. Es war daher anzunehmen, dass die Position der Belohnung eine wichti-
ge RichtgréRe fur den Beitrag von Mustereigenschaften zur Musterwahrnehmung ist. Ohne die Fixierung
auf das Musterzentrum kamen vermutlich andere Bewertungsmechanismen zur Anwendung, zum Bei-
spiel Auswertemechanismen vergleichbar zur Landmarkenerkennung. Darauf deutete zumindest die
vereinzelt zu beobachtende Suche der Bienen nach dem Belohnungsrohrchen unterhalb der zentrierten
Dressurmuster hin. Die Wichtigkeit der zentralen Belohnung entkrafteten diese Befunde allerdings nicht
grundsatzlich, da die Tiere das Dressurparadigma insgesamt nur sehr schlecht lernten.

Bienen sind grundsatzlich in der Lage auch bei dezentraler Fltterung eine zentrale Fixierung auf konzen-
trische Muster zu entwickeln (Hertz 1929a; b), bei diesen Versuchen wurden die Belohnungen stets in der
nachsten Nahe der Muster gegeben. Wurden Bienen auf horizontale Muster dressiert, die sich in ver-
schiedenen Hohen Uber dem Hintergrund befanden, landeten die Tiere trotz der auf den Mustern frei
verteilten Belohnung stets am Rand und nie im Zentrum der Muster (Lehrer, Srinivasan et al. 1990). Bei
diesem Versuch wurden Bienen vor allem auf die Wahrnehmung der Musterhdéhe tber dem Hintergrund
dressiert, das heif3t der Mustereindruck konnte unter Umstanden damit anderen Regeln folgen wie bei
der Wahrnehmung von Schwarzweilmustern vor wei3em Hintergrund.

4.7.2 Mogliche Ursachen fiir die besondere Betonung des Musterzentrums
4.7.2.1 Geometrie des Bienenauges (Bildverzerrung)

Bienen lernten in den Dressurparadigmen A, B und C vornehmlich Merkmale des Musterzentrums. Die
Randbereiche des Musters wurden dabei kaum beachtet. Eine rein physikalische Verzerrung des Bilds
ware als Ursache flr dieses Phanomen denkbar, die eine Folge der Geometrie des Bienenauges als
spaherische Struktur ist (Hertz 1935b; Wehner 1969; Cruse 1972b; Wehner 1981; Lehrer 1998). Diese
Verzerrung sollten die Bienen aber unter Umstanden neuronal zurtickrechnen kénnen (Gould 1988a). Es
ware aber auch mdglich, dass die Verzerrung fur die Bienen keine optische Qualitét besitzt und der
optische Apparat entsprechend angepasst ist bzw. die Verzerrung toleriert (Penzlin 1989; Hempel de
Ibarra, Giurfa et al. 2002). Da durch die Verzerrung des Bilds vor allem der bisher unverzerrt betrachtete
Flacheniberlappungsgrad mit TR+ stark verandert wiirde, war der Einfluss der Bildverzerrung jedoch zu
Uberprifen. Bei einer angenommenen spharischen Verzerrung erhielten gerade die Flachenbereiche im
Zentrum ein anteilsmafRig grolReres Gewicht. Dies bedeutete, dass das beobachtete Wahlverhalten der
Bienen dennoch Folge einer Template-Auswertung sein kénnte und nicht auf Parameterextraktion beruh-
te. Durch Wichtung des Flacheniberlappungsgrad entsprechend einer Verzerrung wurde jedoch keinerlei
Verbesserung der Korrelation zwischen Flachenlberlappung und Wahlfrequenz bei den kritischen Tests
mit verschiedenfarbigen Musterzentren erreicht, da auch bei gréRerer Differenz der Flacheniberlap-
pungsgrade das Diskriminierungsniveau nicht zunahm (Abbildung 24 B). Auch die Anpassung des ge-
wichteten Abbildungsmodells an ein langgestrecktes Ellipsoid entsprechend einer naturgetreueren
Bienenaugengeometrie (Giurfa, Vorobyev et al. 1996) flhrte zu keiner Verbesserung der Korrelation
(Abbildung 24 C). Bienen der Dressuren A und B wahlten weiterhin die Muster mit schwarzem Zentrum
unabhangig vom Flachenuberlappungsgrad und fast ausschlief3lich entsprechend des Parameters Zent-
rumsfarbe. Allein die Wahlfrequenzen der Tests mit zentrumsgleichen Musterpaaren korrelierten mit dem
Flacheniberlappungsgrad, wobei hier allerdings die Wichtung die Musterunterschiede nur geringfligig
beeinflusste. Das Merkmal Flachenulberlappung war somit dem Merkmal Zentrumsfarbe eindeutig unter-
geordnet und demnach die Parameterextraktion dem Template-Matching-Mechanismus libergeordnet.
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4.7.2.2 Verarbeitungseigenschaften des Bienenauges (Neuronale Fovea)

Die starke Betonung des Zentrums bei der Musterbewertung kénnte auch die Folge unterschiedlicher
neuronaler Auswertung in zentralen und peripheren Bereichen des Sehfeldes sein, erreicht durch unter-
schiedliche Anpassung von Rezeptoren, zum Beispiel durch unterschiedliche Anzahl von Rezeptoren in
verschiedenen Augenbereichen (Wehner 1971a; Kern & Varju 1998; Lehrer 1998; Petrowitz, Dah-
men et al. 2000). Daflr sprache die Existenz von Bereichen im Komplexauge der Insekten, die vergleich-
bar zum gelben Fleck im Vertebratenauge visuelle Stimuli scharfer abbilden (Wehner 1981; Zollikofer,
Wehner et al. 1995; Rutowski & Warrant 2002). Auch eine angepasste Verarbeitung visueller Reize im
Zentralen Nervensystem ware mdoglich, zum Beispiel durch die unterschiedliche Lernfahigkeit fur ver-
schiedene Musterreize (Gould 1985). Allerdings zeigte Gould an anderer Stelle, dass Bienen die zentra-
len und peripheren Bereiche von Punktemustern gleich stark wichteten, die Wichtung verschiedener
Bereiche somit nicht festgelegt ist (Gould 1988a). Tests mit unterschiedlich farbigen Ringmustern offen-
barten andererseits, dass Bienen Farben an verschiedenen Positionen des Musters unterschiedlich
wahrnehmen (Hempel de Ibarra, Giurfa et al. 2002). Demnach ist die unterschiedliche Wahrnehmung von
Musterzentrum und Musterperipherie als angepasste Verarbeitung visueller Information mdéglich. Unklar
blieb aber, inwieweit die Verarbeitung durch die Trainingssituation oder durch innere Praferenzen festge-
legt wurde.

4.7.2.3 Zentrum als Fixierungspunkt durch optische Auffélligkeit

Das Musterzentrum hatte unabhangig von der Auswertung der Muster eine stark richtende Bedeutung flr
die Bienen, da Bienen auch verschobene Muster weiterhin wahrnahmen, diskriminierten, generalisierten
und sich dabei auf die Réhrchenattrappe im Zentrum setzten (Abbildung 37, Abbildung 38, Abbildung 39,
Abbildung 40 und Abbildung 41). Die Setzwilligkeit war dabei allerdings unabhangig von der Abbildung
einer Réhrchenattrappe im Zentrum der verschobenen Muster (Tabelle 9). Besallen die Rohrchen eige-
nen Signalcharakter, zum Beispiel durch den auffalligen Lichtreflex am Rand der Réhrchen? In friheren
Arbeiten konnte solchen Merkmalen ein die Aufmerksamkeit richtender Effekt zugeordnet werden (Hertz
1929b; Wehner & Lindauer 1966, Wehner & Flatt 1977)? Dass die Belohnungsréhrchen von den Bienen
unabhangig vom Muster angeflogen wurden, unterstitzt diese Interpretation genauso wie die fehlende
Diskriminierung der Belohnungsréhrchen unabhangig von den zugehdrigen Mustern (Abbildung 40 A und
Abbildung 41 A). Diese Wahrnehmung der Belohnungsréhrchen erzeugte unter Umstanden die Praferenz
der Bienen fir die zentralen Mustereigenschaften, wobei die Belohnung innerhalb dieses auffalligen
Bereichs diese Bevorzugung noch weiter verstarkt haben konnte. Das Belohnungsréhrchen wirkte dabei
vermutlich vergleichbar zu Barrieren mit definiertem Einflugsloch oder anderen mustereigenen Merkma-
len, die eine Fixierung des Flugverhaltens auslésen (Judd & Collett 1996; Judd & Collett 1998).

4.7.3 Einsatz des Flugverhaltens zur besseren Wahrnehmung von Mustereigenschaften
4.7.3.1 Flugverhalten steht in engem Zusammenhang zur Musterbewertungsaufgabe

Die unterschiedliche Wichtung der Musterparameter konnte auch Folge eines angepassten Flugverhal-
tens sein, zum Beispiel durch bevorzugtes An- bzw. Abfliegen besonderer Mustereigenschaften. Grund-
satzlich sind Bienen in der Lage das Flugverhalten zur Informationsgewinnung einzusetzen, wie Unter-
suchungen von Anfligen auf Muster zur Wahrnehmung von Abstanden und Dreidimensionalitat zeigen
(Zeil 1997). So dienen Turn-Back-and-Look-Flige zuerst der Tiefenwahrnehmung, wobei zweidimensio-
nale Landmarken erst spater gelernt werden (Lehrer & Collett 1994). Bei der Wahrnehmung von Mustern
wurden auch Hinweise auf ein Skannverhalten gefunden, wenn auch nicht als stereotypes Verhalten
(Lehrer, Wehner et al. 1985; Collett 1992). Fliegende Insekten sind demnach in der Lage Muster in er-
lernter Weise anzusteuern, zum Beispiel indem sie vor Mustern einen bestimmten Winkel einhalten
(Collett 1995). Die Winkelorientierung bzw. die Flugausrichtung der Tiere hangt dabei stark von der
Schwarzverteilung des Musters ab (Wehner & Lindauer 1966; Wehner & Wehner-von Segesser 1973).

Eine hervorgehobene Stellung des Musterzentrums lie} sich beim Fixierfligen (Zickzackfliige) bzw. beim
gezielten Ansteuern von Landmarken bei Wespen nachweisen (Collett 1995; Collett & Rees 1997; Zeil
1997; Voss & Zeil 1998). Das Zentrum stellte auch beim Anflug auf Muster einen wichtigen Fixierungs-
punkt dar, der die Aufmerksamkeit der Bienen auf einzelne bevorzugt zu lernende Mustereigenschaften
richten kdnnte. Wehner fand ein vergleichbares Fixierungsverhalten auch fir andere Punkte im Raum.
Diese waren wichtige Bezugspunkte zur Bewertung von Mustereigenschaften, die seiner Deutung nach
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zur Ausbildung von Reafferenzen bzw. zur Stabilisierung des Bildflusses und zur vergleichbaren Abbil-
dung von retinotopen Templates dienten (Wehner & Lindauer 1966, Wehner 1968; 1969; 1975; Blanke,
Nalbach et al. 1997; Gegenfurter 1999). Daraus liee sich auch eine unterschiedliche Wertigkeit von
bewerteten, weil unterschiedlich stark fixierten Merkmalen ableiten.

Die Musterbewertung kann auRerdem auch vom Flugabstand der Bienen vor der Musterflache abhangen
(Srinivasan & Lehrer 1988). Bei Versuchen zur Landmarkenerkennung bestimmte der Abstand vor allem
die Gewichtung der Landmarken (Cheng, Collett et al. 1987). Andere Autoren weisen dem Flugverhalten
auch Aufgaben bei der Formwahrnehmung zu: zum Beispiel durch Fixieren von Musterbereichen, der
Wahrnehmung von Musterfrequenzen (Flicker Hypothese) oder Skannfliige vor bestimmten Musterberei-
chen (Hertz 1933; 1934, Anderson 1977a; Gould 1984, Lehrer, Srinivasan et al. 1988; Lehrer 1991b).

Die hier vorgestellten Untersuchungen gingen aufgrund dieser Befunde von der Grundannahme aus,
dass Bienen prinzipiell in der Lage waren, ihr Flugverhalten aktiv zur verbesserten Wahrnehmung der
Muster bzw. zur Perzeption geeigneter auffalliger Mustereigenschaften zu nutzen.

4.7.3.2 Bienen fixieren Mustermerkmale und nicht Apparatemerkmale

Die Beobachtung der Flugmuster zeigte, dass erfahrene Bienen von der Offnung am Fenster aus die
Versuchsapparatur direkt anflogen. Die Tiere hielten in der Regel schon wahrend des Anflugs auf die
Versuchsapparatur die Hohe der angebrachten Muster ein. Sie orientierten sich demnach schon an der
Musterposition und dabei unter Umstanden am Reflex der Belohnungsréhrchen (Hertz 1933), den sie
unabhangig von den Mustern wahrnahmen (Abbildung 2 C Pfeil). Die Musterbewertung durch Absetzen
auf bzw. Beriihren der Musterflache wurde durch Verschiebungen kaum beeinflusst, allerdings waren die
Wahlfrequenzen fir verschobene Muster auf Grund etwas geringerer Setzerzahlen etwas kleiner als fir
zentrierte Muster. Vorhandensein oder Fehlen einer Attrappe des Réhrchens (ein weilter Kreis) in ver-
schobenen Mustern veranderte die Setzwilligkeit der Tiere jedoch nicht, die Bienen setzten sich auch auf
Muster ohne Attrappe genauso bereitwillig (Tabelle 9). Verschiebungen der Muster nach oben wurden
leichter toleriert als Verschiebungen nach unten (Abbildung 38 B Tests 4 und 5 bzw. Abbildung 39
Test 1). Die Bienen machten keinerlei signifikante Unterschiede zwischen den zwei auf der Musterebene
angebrachten Roéhrchen und wahlten sie unabhangig vom dariber befestigten Muster gleich oft
(Abbildung 40 A, Abbildung 41 A: gestrichelte Kurve).

Damit folgten die Bienen den Mustern nach und orientierten sich nicht an der absoluten Position des
Versuchsaufbaus bzw. einzelner Eigenschaften der Apparatur, zum Beispiel der Réhrchen. Starke Ver-
schiebung in den unteren Sichtbereich machte Muster jedoch weniger attraktiv, trotz der groRen Bedeu-
tung der unteren Halfte des Sehbereichs fiir die Musterunterscheidung (Zhang & Horridge 1992; Giurfa,
Hammer et al. 1999). Das Nachverfolgen der Muster lie auf einen bestimmten Bewertungspunkt im
Raum schlieBen, den Bienen als Fixierungspunkt in stabiler Fluglage vor den Mustern immer wieder
aufsuchten. Damit versuchten Bienen die Bildlage zu stabilisieren und auf diese Weise eine Raumkon-
stanz zu erzeugen (Wehner & Lindauer 1966; Wehner 1975; Wehner & Flatt 1977; Collett 1994, Kern &
Varju 1998).

Ausgezeichnete Merkmale, wie zum Beispiel das Belohnungsrohrchen, bestimmter Musterpunkte, oder
passive Barrieren mit definiertem Einflugsloch (Judd & Collett 1996; Judd & Collett 1998) kénnen zur
Fixierung der Muster herangezogen werden und die Musterdiskriminierung ebenfalls verbessern. Das
Landen der Bienen im Zentrum der verschobenen Muster zeigte eine bevorzugte Bewertung des Zent-
rums der Muster und nicht des Apparatezentrums, trotz des Lichtreflexes am Réhrchen, das sich weiter-
hin auf der Héhe des Apparatezentrums befand. Dies kann mit dem Abspeichern zielorientierter
Landmarken unabhangig von den Umgebungsdaten verglichen werden (Bisch-Knaden & Wehner 2001;
Fry & Wehner 2002) und Folge der Belohnung im Musterzentrum bzw. der Andressur direkt auf die
Muster sein (Couvillon & Bitterman 1980). Gegen das markante Merkmal des Belohnungsrohrchens als
einziger Ausloser der Fixierung sprach die Setzwilligkeit der Bienen auf verschobene Muster ohne Rohr-
chenattrappe (Tabelle 9).

Die Ergebnisse der Testserien mit verschobenen Mustern zeigten, dass Positionsanderungen der Muster
innerhalb der Musterapparatur grundsatzlich wahrgenommen werden konnten, wenn die Bienen mit weit
verschobenen Mustern konfrontiert wurden (Abbildung 39). Die Musterunterscheidung war jedoch unab-
hangig von der Position der Muster. Die Bienen fixierten demnach Mustermerkmale unabhangig von den
Apparatemerkmalen. Die Art der Prasentation besal} fir die Bienen somit keinen Merkmalscharakter.
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4.7.3.3 Bienen bewerten Mustermerkmale erst kurz vor der Musterebene

Bei Bienen geschieht die Wahl der Futterquelle in der Regel im freien Flug. Die Flugbewegungen umfas-
sen unterschiedliche Mandver wie zum Beispiel Landen, Skannen und Schweben. Die Wahrnehmung der
Futterquelle kann durch die Art der Fortbewegung grundsatzlich beeinflusst werden: entweder fremdbe-
stimmt durch horizontale bzw. laterale Abweichungen der Flugbewegungen von Bienen im Raum, ausge-
I6st zum Beispiel durch Winddrift oder Ausweichbewegungen vor Fremdkdérpern, oder selbstbestimmt
zum Beispiel bei der Abschatzung von Entfernungen durch die induzierte optische Parallaxe bei schlei-
fenférmigen An- und Abfliigen (Turn-Back-and-Look-Flige) (Lehrer, Srinivasan et al. 1988; Srinivasan,
Lehrer et al. 1991; Lehrer & Collett 1994).

Einen Eindruck, in welcher Phase der Musteranndherung Bienen die Musterbeurteilung durchfihrten,
lieferte die relative Anzahl der Anflige. Wenn Bienen die Muster prinzipiell aus der Entfernung unter-
schieden, sollten sie bei gut unterschiedenen Musterpaaren das vermiedene Muster im Vergleich zum
bevorzugten Muster seltener anfliegen (Srinivasan & Lehrer 1984b; Lehrer, Horridge et al. 1995, Hempel
de Ibarra, Giurfa et al. 2001) und andere). Der Vergleich der Anflugsdaten auf das Dressurpaar ergab,
dass Bienen beide Muster gleich haufig anflogen, sich allerdings viermal haufiger auf das belohnte Mus-
ter setzten. Dies sprach eher gegen einen entfernten Entscheidungspunkt zur Bewertung und Diskrimi-
nierung der Muster (Abbildung 15).

Auch das Verhalten der Bienen vor den verschobenen Mustern, da die Bienen dicht an die verschobenen
Muster heranflogen und diese Muster nur geringfiigig schlechter als die zentrierten Musterpaare diskrimi-
nierten, widersprach einer Entscheidung aus der Entfernung. Die Tiere suchten dabei die Belohnungs-
réhrchen weiter auf, ohne jedoch zwischen den Roéhrchen verschiedener Muster zu unterscheiden
(Abbildung 40 und Abbildung 41). Statt dessen versuchten die Tiere sich auf die verschobenen Muster-
flachen zu setzen (Abbildung 38, Abbildung 39). Die Bienen nahmen die Musterunterschiede also erst
direkt vor den Mustern wabhr, Ubertrugen diese Wahrnehmung aber nicht auf die darunter liegenden Rohr-
chen, die unabhangig von den darlber befestigten Mustern jeweils gleich hdufig angeflogen wurden. Die
Musterunterscheidung konnte somit durch Verschiebung nicht wesentlich beeinflusst werden, da die Bie-
nen den Mustern nachfolgten und die verschobenen Testmuster in der Regel genauso haufig angeflogen
wie die entsprechenden zentrierten Muster (Abbildung 40 und Abbildung 41). In beiden Fallen geschah
die Musterunterscheidung in der Nahe der Musterflache.

Gegen eine Bewertung der Eigenschaften des unbelohnten Musters TR- wahrend der Anfliige sprach,
dass TR- nach keiner der hier verwendeten Dressurparadigmen aktiv vermieden wurde. Eigenschaften
von TR- wurden somit nicht gesondert ausgewertet (Abbildung 34, Abbildung 35 und Abbildung 36).

4.7.3.4 Bienen nutzen das Flugverhalten nicht zur Erzeugung des gré3tméglichen Fldchen-
liberlappungsgrads

Aus der Landmarkenerkennung ist bekannt, dass das Nachfolgen der Bienen auf einer Verschiebung des
Fixierungspunkts zurtickgefiihrt werden kann (Collett 1992), zum Beispiel wenn Bienen Landmarken
anpeilen, um die beste Uberlappungsflaiche mit dem erlernten Template herzustellen (Collett & Rees
1997). Auch Wespen Uberprifen in vergleichbarer Weise die Muster-Templates an den Umkehrpunkten
von Schleifenenden (Collett 1995). Taufliegen (Drosophila melanogaster) sehen und bewerten die Trans-
lation der Muster vor allem aufgrund der (fremdbestimmten, mechanischen) Fixierung, die sie daran
hindert dem Bild nachzufolgen (Dill, Wolf et al. 1993; Dill 1995; Dill & Heisenberg 1995). Durch das Nach-
verfolgen der Muster kénnte flr die hier untersuchten Bienen ebenfalls eine vergleichbare Bewertungs-
situation entstanden sein. Bienen kénnten dabei bevorzugte Bereiche aufsuchen, um den Uberlappungs-
bereich mit dem gelernten Template optimal zu erzeugen. Schnetter zeigte weiterhin, dass Bienen bei
horizontaler Prasentation groRerer Muster hoher fliegen als bei der DressurgroRe (Schnetter 1972).
Passten die Bienen hier ihren Flugabstand oder ihre Flugposition vor den gréRenvariierten Mustern der
untersuchten Testserien in vergleichbarer Weise an?

Die Auswertung der Flugtrajektorien vor den verschiedenen Mustern erbrachte keinen Hinweis auf eine
Bewertung des FlachenlUberlappungsgrads. Weder vor den rotierten, beschnittenen Mustern noch vor
den groRenvariierten Mustern verschoben Bienen ihren Fixierungspunkt (Efler & Ronacher 1999). Die
Bienen hielten sich dabei vor allem im Abstand von bis zu 6 cm vor dem Musterzentrum auf (Abbildung
29, Abbildung 30, Abbildung 33 und Tabelle 8)(Efler 2001). Auch bei Stérung der radiaren Symmetrie im
beschnittenen, rotierten Abbild von TR+ hielten sich Bienen vor allem vor dem Belohnungsréhrchen oder
auf den Schwarzflachen des Musters auf und verschoben ihren Aufenthalt nicht (Abbildung 58). In glei-
cher Weise veranderte sich die maximale Aufenthaltshaufigkeit der Bienen vor den grofenvariierten
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Mustern nicht, die Bienen hielten stets etwa den selben Flugabstand vor den Mustern ein. Dies sprach
gegen eine Auswertung der Muster durch einen Template-Matching-Mechanismus und gegen den Ver-
such den gréRtmaoglichen Flacheniberlappungsgrad mit TR+ zu erreichen.

Andere Arbeiten zeigten jedoch auch, dass Template-Matching-Mechanismen zur Anwendung kommen
kdnnen wenn kein nachweisbarer Fixierungspunkt aufgesucht wird. Beispielsweise fixieren Ameisen
Landmarken in der Laufbewegung, vermutlich als Abfolge mehrerer neuronaler Schablonen (Templates)
(Judd & Collett 1998; Srinivasan 1998). Sollten Bienen in ahnlicher Weise Templates bilden, lielRe sich
das durch die hier verwendete Versuchsanordnung nicht nachweisen.

4.7.3.5 Bienen nutzen Flugverhalten nicht zur besseren Auswertung von Mustermerkmalen

Gezieltes Aufsuchen bestimmter Musterbereiche zum Informationsgewinn

Bienen kénnten durch das Anfliegen bestimmter Musterbereiche gezielt gelernte Parameter ausgewertet
haben, zum Beispiel durch gezieltes Anfliegen der Musterecken von Dreiecken, um dort den maximalen
optischen Fluss zu erreichen (Anderson 1972; 1977a). Eine andere Mdglichkeit ware die Fixierung her-
vorgehobener Musterbereiche, um die Mustermerkmale ganz anderer Musterbereiche auszuwerten
(Horridge 2000). Im Folgenden wird diskutiert, inwieweit sich aus den Flugaufenthalten Hinweise darauf
ableiten lassen, welche Musterbereiche fir die Bienen von besonderem Interesse waren.

Die Fixierung der Bienen auf das Musterzentrum war klar erkennbar, da Bienen sich unabhangig von der
Schwarzverteilung der Muster und ihrer dufderen Form am haufigsten vor dem Rdhrchen im Zentrum des
Musters aufhielten (Abbildung 58). Einzelne Flugtrajektorien zeigten abgesehen davon, dass Bienen
dariiber hinaus auch auf anderen Musterbereichen landeten. Es bestand eine leichte, nicht signifikante
Haufung der Aufenthalte vor Musterbereichen mit groRerem Schwarzflachenanteil bzw. vor den Schwarz-
bereichen der Muster (Abbildung 59, Abbildung 60 und Abbildung 61). Dies trat dann auf, wenn der
Schwarzanteil grolRer war als der Weildanteil im Muster, ansonsten bevorzugten die Bienen das Muster-
zentrum (Abbildung 62 D und G). Aus der geringfiigigen Haufung der Bienenaufenthalte im unteren
Musterbereich leitete sich kein Rickschluss auf eine besondere Bedeutung des unteren Sehfeldbereichs
ab (Anderson 1977a; Zhang & Horridge 1992; Giger 1996; Giurfa, Hammer et al. 1999; Lehrer 1999a).
Da es sich bei den Mustern in der Regel um Abwandlungen des auf der Basiskante stehenden schwar-
zen Dreiecks handelte, besallen fast alle Muster im unteren Musterbereich auch den grofiten Schwarzan-
teil der Musterflache. Auch bei Auslassung der direkten Setzer auf die Musterzentren ergab die Auswer-
tung der Bienenaufenthalte vor den Mustern Evidenz fiir die Besonderheit des zentralen Musterbereichs
und der haufigen Aufenthalte der Bienen in diesem Bereich. Bienen suchten in den vorliegenden Versu-
chen also gezielt und haufig das ausgewertete Musterzentrum auf.

Einsatz gerichteter Flugtrajektorien zum Informationsgewinn

Es bestanden verschiedene Mdglichkeiten, wie Bienen das Flugverhalten zur besseren Musterunter-
scheidung einsetzen konnten. Bienen koénnten sich zum einen wahrend der Dressur stereotype Flugbah-
nen einpragen, die sie vor abgewandelten Mustern wiederholten und die Muster dann entsprechend der
veranderten Sinneseindriicke wahrend des Fliegens unterschieden. Zum anderen waren Bienen in der
Lage im Flug bestimmten Mustereigenschaften und unterschieden abgewandelte Muster zu folgen und
zur Unterscheidung auf das veranderte Abflugverhalten auswerten.

Bei friheren Untersuchungen zum Farbenlernen der Bienen fuhrte die motorische Behinderung der Bie-
nen durch Verhindern von Flugbewegungen zu schlechteren Lernerfolgen (Grossmann & Beller 1971). Es
konnte nachgewiesen werden, dass die Einpragung der Mustergestalt bzw. der Musterfarbe wahrend des
Anflugs auf die Muster erfolgt, wahrend das Abflugverhalten eher der Wahrnehmung der dreidimensiona-
len Mustersituation dient (Grossmann 1970; Gould 1988a; Lehrer & Collett 1994; Judd & Collett 1996;
Judd & Collett 1998). Die Flugmandver in Nahe der Muster dienen vor allem der Tiefenwahrnehmung, die
Bienen folgen den Musterkonturen dabei im Unterschied zum Turn-Back-and-Look-Verhalten ohne Habi-
tuation (Lehrer 1991a; 1993; 1996, Zeil 1997; Lehrer 1998). Bienen kdnnen verschiedene Muster prinzi-
piell in Ubereinstimmender Weise abfliegen (Lehrer, Wehner et al. 1985; Collett 1992), wobei das Ab-
skannen den Mustern teilweise angepasst wird und nicht stereotyp ablauft. Dabei werden vor allem
Kante, die Schwarzverteilung oder die Ecken der Muster angeflogen (Wehner & Lindauer 1966, Collett
1994). Auch das Anvisieren von Landmarken bei Bienen (Collett, Fry et al. 1993; Fry 1999; Fry & Wehner
1999) bzw. Wespen (Collett & Lehrer 1993; Collett 1995; Zeil 1997) oder Wustenameisen (Collett, Dill-
mann et al. 1992) ist eine Anpassung des Flug- und Laufverhaltens an eine bestimmte Wahrnehmungs-
aufgabe.
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Durch Analyse der Flugtrajektorien lieRen sich diese mdglichen Verhaltensweisen vor unterschiedlichen
Mustern untersuchen. In Abbildung 52 sind exemplarisch zwei Flugtrajektorien fir jedes der untersuchten
acht Muster dargestellt. Bienen folgten demnach keinen stereotypen Flugbahnen (Abbildung 52 A oben
und unten), wobei die Muster haufiger horizontal als vertikal abgeflogen wurden. Dies wurde bereits
friher in dieser Weise beobachtet (Anderson 1977c). Die horizontale Flugrichtung war vermutlich auf die
horizontale Anordnung der Musterpaare wahrend Dressuren und Tests zurtckzufiihren, da Bienen ab-
wechselnd von einem Muster zum anderen flogen (Abbildung 52 und Abbildung 57). Das Nachverfolgen
von Kanten war bei der Auswertung der Flugtrajektorien nicht zu erkennen, die Muster wurden in keinem
Fall entlang ihrer Kanten oder anderer markanter Punkte abgeskannt. Die Bienen hielten sich bevorzugt
vor dem Zentrum der Musterflachen (Abbildung 33 und Abbildung 58) und weniger am Rand der Muster-
flache auf. Sie landeten ebenfalls direkt im Zentrum und nicht auf den Randern, vermutlich eine Folge der
Prasentation der Muster in einer Ebene mit der AuRenflache der Versuchsapparatur. Dadurch verloren
die Musterrander ihre besondere Reizqualitat, die sie bei erhabener Position aufgrund des hohen opti-
schen Flusses besitzen kénnen (Lehrer, Srinivasan et al. 1990). Die Untersuchungen der Fluggeschwin-
digkeit und der Anflugs- bzw. Abflugswinkel (Abbildung 56 und Abbildung 57) ergaben keinen Hinweis auf
das gleichmaRige langsame Flugverhalten wahrend eines Skannfluges. Flugbewegungen mit Geschwin-
digkeiten Uber 40 cm/sec (entspricht dabei 1,4 km/h) machten den signifikant gréRten Teil der Musterauf-
enthalte aus. Dies lag zwar weit unter der durchschnittlichen Fluggeschwindigkeit von 8,2 m/sec (etwa
30 km/h) von Bienen zwischen Futterstelle und Stock (Frisch 1965), war aber deutlich schneller als die
sehr seltenen, langsamen Skannfligen &hnlichen Flugmandver der Bienen vor den Mustern (Abbildung
54 und Abbildung 55). Bienen flogen die Muster demnach entweder schnell an und verliel3en sie wieder
ebenso schnell oder landeten mit verringerter Geschwindigkeit auf dem Musterzentrum bzw. auf ausge-
zeichneten Musterbereichen.

Skannten die Bienen die Muster trotz dieser Befunde, waren diese Skannflige entweder sehr kurz bzw.
schnell oder erfolgten nicht bei gleichbleibender Geschwindigkeit. Der vereinzelte optische Eindruck von
Musterskannfligen bzw. langsamen Kantenfolgen konnte messtechnisch nicht erfasst werden. Méglicher-
weise wurde der Nachweis dadurch erschwert, dass Bienen nur beim ersten Abfliegen die Muster ab-
skannen (Gould 1984). In den vorgestellten Ergebnissen flogen die Bienen die Muster bei jedem Besuch
in neuer Weise an, ohne bestimmte Winkel einzuhalten. Die Winkelorientierung von Insekten hangt stark
von der Fluglage des Insekts ab, die wiederum von der Schwarzverteilung des Musters beeinflusst wer-
den kann (Wehner & Lindauer 1966; Wehner & Wehner-von Segesser 1973). Die Auswertung der An-
flugswinkel zeigte zwar eine Bevorzugung der Richtungen von rechts unten nach links oben (bzw. die
umgekehrte Richtung). Dies entsprach jedoch eher der (etwas gebogenen) Flugbahn der Bienen zwi-
schen den nebeneinander befestigten Mustern (Abbildung 52 und Abbildung 56) und lie keine Anpas-
sung an die Schwarzverteilung der Muster erkennen. Dieses Fehlen einer ausgerichteten Flugbewegung
kénnte dabei eine Folge der einfachen und kompakten Muster sein, vergleichbar zu Befunden Uber die
Mustererkennung bei Huhnerkiken, die einfache optische Landmarken zwar fixieren, jedoch keine ver-
gleichbaren Laufrichtungen beim Fixieren einhalten (Stamp-Dawkins & Woodington 2000). Die Auswer-
tung der Flugtrajektorien ergab somit keinen Hinweis auf eine verbesserte oder differenziertere Wahr-
nehmung von Mustereigenschaften durch das Abskannen von Musterkanten. Auch unabhangig von der
Mustererkennung (Lehrer, Wehner et al. 1985; Lehrer 1994) konnte kein Skannverhalten nachgewiesen
werden.
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4.8 Gibt es Gemeinsamkeiten bei der Wahrnehmung visueller Muster und der Land-
markenerkennung?

In den voran gegangenen Kapiteln wurde im Detail darauf eingegangen, welche Mustereigenschaften
Bienen wahrnahmen und wiedererkannten. Die beschriebenen Verschiebungen einzelner oder aller
Musterteile (Abbildung 44 und Abbildung 45) erinnerten dabei an Versuche der Landmarkenerkennung
(Cartwright & Collett 1983; Cheng, Collett et al. 1987; Srinivasan & Lehrer 1988; Cheng 1999b; a). Land-
markenerkennung und Musterbewertung wurden bisher als zwei getrennte Gedachtnissysteme beschrie-
ben (Gould 1988b). Es konnte allerdings gezeigt werden, dass groRe Muster vergleichbar zu Landmarken
bewertet werden kénnen (Horridge 1996a). Méller vermutet, dass friihere Ergebnisse, wonach Ameisen
bei der Landmarkenerkennung auch parametrische Merkmale auswerteten (Judd & Collett 1998), Folge
eines Versuchsaufbaus mit sehr nah um das Ziel ausgerichteten Landmarken war (Méller 2001). Die in
der vorgestellten Arbeit verwendeten Muster hatten in der Regel einen Durchmesser von 10 cm. Zudem
konnten die Bienen sehr nah an die Muster heranfliegen. Daher sollte es den Bienen moglich gewesen
sein, auch die Auswertesysteme der Landmarkenbewertung einzusetzen. Das visuelle System zur Land-
markenerkennung der Bienen ist in der Regel empfindlich gegeniiber Veranderungen der Position der
Landmarken, wobei Verschiebungen einzelner Landmarken durch GréReanpassungen aufgehoben wer-
den kénnen (Cartwright & Collett 1983; Collett 1996). Fanden solche Mechanismen der Landmarkenaus-
wertung auch bei der Bewertung von Mustern mit hohem Zerstreuungsgrad Anwendung, ware zu erwar-
ten, dass die Bienen beim Vergleich solcher Muster mit TR+ und TR- ein auf die Verschiebung und die
Grolenanderung der Musterabschnitte angepasstes abgestuftes Wahlverhalten zeigten.

Tatsachlich bewerteten Bienen die globale Ausrichtung der Musterteile (die Gesamtorientierung des
ganzen Musters) starker als die lokale Ausrichtung einelner Musterabschnitte (Abbildung 43). Dabei wur-
den die gesamtrotierten Muster zwar auch von TR+ diskriminiert, gegen TR- getestet allerdings immer
noch generalisiert. Nach Verschiebung einzelner Musterbestandteile wurden Muster vom originalen TR+
diskriminiert. Gleichzeitige VergroRerung des verschobenen Musterteils bewirkte allerdings tatsachlich
eine VergoRerung der Ahnlichkeit mit TR+, ganz im im Sinne einer Landmarkenerkennung. So wurden
die Muster mit nach unten verschobenen und vergréRerten Musterteilen von TR+ gar nicht mehr signi-
fikant unterschieden (Abbildung 44 B Test 1 und 4). Auch die Ergebnisse der Versuche mit beschnitteten
Mustern konnten zunachst vergleichbar zu einer Landmarkenerkennung interpretiert werden (Abbildung
44 C und Abbildung 45 C Tests 2 bzw. 6).

Diese Befunde verloren allerdings an Aussagekraft, wenn die Ergebnisse der Tests mit den
gesamtvergrofierten bzw. verkleinerten Mustern hinzugezogen wurden. Hier wurden die im Sinne einer
Landmarkenerkennung mit TR+ identischen Muster signifikant diskriminiert (Abbildung 28). In vergleich-
barer Weise sprach gegen eine Musterbewertung gemaf der Landmarkenbewertung, dass alle abgewan-
delten Muster, auch die Muster mit fehlenden Musterteilen, gegeniiber TR- generalisiert wurden
(Abbildung 45 B und C), im Falle des rotierten und beschnittenen Musters sogar gegen die offenen Drei-
ecke, das heifdt Muster mit gleichermafRen weilem Zentrum und identischer Schwarzflachenanordnung
(Abbildung 31). VergroRerung und Verschiebung einzelner Musterbereiche wurde somit bei der Muster-
wahrnehmung nur auf den ersten Blick so dhnlich wahrgenommen wie bei Landmarkenversuchen. Zwar
hatte bei den vorliegenden Testmustern das ,gréf3te" und ,nahste* Objekt (bzw. Musterabschnitt) eben-
falls einen richtenden Einfluss. Anders als bei der Landmarkenorientierung orientierten sich die Tiere
jedoch nicht an der Relation zwischen GroéRe und Entfernung des Musterabschnitts zum Zentrum
(Cartwright & Collett 1983; Cheng, Collett et al. 1987; Collett 1992), sondern bevorzugten die vergrofier-
ten Musterteile eher auf Grund einer grundsatzlichen Praferenz fir kleine kompakte Schwarzbereiche,
vergleichbar zur Praferenz fir die kleinere Kreisscheibe (Abbildung 51). Diese vergroRerten Musterteile
mussten dann jedoch als unabhangige einzelne Muster betrachtet worden sein und nicht als Teil eines
gréReren zusammengehorenden Musters (Pessoa, Beck et al. 1996), bei dem nur die Gesamtanordnung
die Musterinformation im Sinne der piktoral aufgebauten retinotopen Landmarkenauswertung enthalt.

Spatere Arbeiten zur Landmarkenorientierung riicken von einem ausschlieRlich piktoral aufgebauten
retinotopen Bildgedachtnis ab und erweitern das Landmarken-Template um den Flugvektor und den
Anflugswinkel (Cheng 1999a) bzw. Form und Position der Kontrastkanten (Judd & Collett 1996; Judd &
Collett 1998). Landmarken sind aber stets Hinweise auf die Futterquelle bzw. triggern das Flugverhalten
der Bienen zur Belohnung (Collett, Dillmann et al. 1992; Fry 1999; Fry & Wehner 1999; 2002). Die Aus-
wertung der Flugtrajektorien erbrachte daher auch den deutlichsten Hinweis gegen eine Landmarken-
bewertung. Es zeigte sich, dass Bienen die Muster unabhangig von ihrer duleren Form stets bevorzugt
im Zentrum anflogen (Abbildung 52, Abbildung 53 und Abbildung 58). Auch bei Auswertung des beschnit-
tenen und rotierten Musters zeigte sich keine Verschiebung des Aufenthaltsmaximums zwischen die
Musterabschnitte im Sinne einer Landmarkenbewertung (Abbildung 33). Somit wurden die auf vertikaler

127



Musterebene prasentierten Muster nicht auf vergleichbare Weise bewertet wie die Landmarken, auch
wenn einige der Ergebnisse es auf den ersten Blick vermuten lieen, dass Bienen bei der Musterbewer-
tung Aspekte der Landmarkenbewertung anwendeten.

Vor dem Hintergrund, dass der Musterabstand eine Strategie-Umkehr auslost, das heil’t entfernte Muster
als Landmarken und damit der Navigation dienen und nahe Muster gemaf der Mustererkennung bewer-
tet werden (Méller 2001), ware die Generalisierungsleistung der Bienen in den vorliegenden Tests somit
grundsatzlich im Sinne der Landmarkenerkennung auswertbar. Allerdings zeigte sich, dass Informationen
aus der Mustererkennung bei Abwandlung nicht direkt auf die Landmarkenerkennung (ibertragen werden
kénnen. So ermdglichte zum Beispiel nur die Verwendung eines gemusterten Tunnels vor den jeweils zu
bewertenden Mustern, dass Orientierungsinformationen aus der vermutlich eher Landmarkeninformation
des Tunnels in die Musterbewertung der grolen Muster Gbernommen wurden (Horridge 1996b). Dies
deutet darauf hin, dass zwar teilweise ahnliche Auswertemechanismen verwendet werden kdnnten, die
Speicherung der Muster- bzw. Landmarkeninformation in so verschiedener Weise geschieht, so dass es
vermutlich nicht zur Ubernahme von Informationen kommt. Landmarkensehen und Mustererkennung sind
demnach zwei Systeme mit unterschiedlicher Bildscharfe und getrennten Gedachtnissen (Gould 1988b;
Gould & Towne 1988; Collett 1993). Es ware auch mdglich, dass Landmarkenerkennung und Musterbe-
wertung nur unterschiedlichen Regeln gehorchen, jedoch nicht vollstdndig voneinander zu trennen sind
(Heisenberg 1995). Die vorliegenden Ergebnisse lassen sich aber vermutlich weniger durch eine gekop-
pelte Bewertung von Mustern bzw. Landmarken erklaren, als viel eher durch eine generelle Unschéarfe
der Bewertung von Mustern (Kapitel 4.5).

4.9 Parameterhierarchie oder Take-the-Best: Beschreiben Regeln menschlicher
Entscheidungsfindung auch das Verhalten von Bienen?

4.9.1 Biologische Entscheidungen/Allgemeine Vorbemerkungen

Die Wahrnehmung der Umgebung dient der Biene unter anderem zur Einpragung und Wiederauffindung
von Bllten als spezifische Nahrungsquelle. Da die Blaten als Hauptnahrungsquelle der Bienen in der
Natur nicht vereinzelt, sondern in groRer Zahl vorkommen und eine einzelne Blite als Tracht nicht aus-
reicht, haben sich Bienen darauf eingerichtet, mehrere gleichartige Futterquellen aufzusuchen. Bienen
suchen dabei in der Regel eine Blltensorte auf, solange bis deren Tracht erschopft ist (Frisch 1993;
Seeley 1997). Bienen werden in der Natur stets vor die Entscheidung gestellt, Bliten, die mit der gelern-
ten Futterquelle Ubereinstimmen von nicht erlernten Bliten zu unterscheiden. Einer sich daraus ergeben-
den Frage wurde bisher selten nachgegangen. Wenn das Nervensystem der Biene die Merkmale des
prasentierten Abbilds mit den gelernten Eigenschaften vergleicht, wie aufwendig ist der sich anschliel3en-
de Verarbeitungsweg mit dem das Tier die Entscheidungen Uber die Gleichheit der Bliten trifft (Wie wird
entschieden, inwieweit ein visuelles Muster mit dem gelernten Abbild identisch oder nicht identisch ist?).
Jeder Organismus, der sich in der Umwelt bewegt, nicht nur Bienen, muss in bestimmten Situationen
zwischen angebotenen Moglichkeiten, die fur ihn zutreffenste Moglichkeit wahlen. Erfahrungen die der
Organismus mit den Ergebnissen der Wahl macht und speichern kann, beeinflussen spatere Entschei-
dungen, das heilst der Organismus lernt (Angermeier 1976; Franck 1985). Wenn nun zum Beispiel ein
bestimmter Reiz mit einer Futterquelle in Verbindung gebracht wurde, bedeutet das fir den Organismus
nicht nur, den Reiz aufzunehmen, die zugehorige Erregung zu lernen bzw. das entsprechende Merkmal
wahrzunehmen, sondern auch die Entscheidung, den neuen fremden Reize vom gelernten Reiz zu unter-
scheiden. Durch Lernversuche lassen sich dabei nicht allein die Merkmale aufdecken, nach denen der
Reiz unterschieden wird. Das Verhalten des Organismus in den Entscheidungssituationen ermdglicht
auch Rickschlisse auf die Regeln, nach denen der Organismus zwischen erlerntem und neuem Reiz
unterscheidet.

Bienen bieten sich flir diese Form der Versuche an, weil sie sehr eine hohe Lernfahigkeit mit Blitenste-
tigkeit und hoher Sammelmotivation verbinden (Frisch 1965; 1993). Durch die geringere neuronale Kapa-
zitat des Zentralen Nervensystems der Insekten ist zudem zu erwarten, dass der Aufwand an neuronaler
Bearbeitung auch bei der Bewertung komplexer visueller Muster moglichst gering gehalten wird. Es ware
von evolutivem Vorteil, eine ausreichend gute Wahrnehmung der Umweltreize zu erhalten, die nur gerin-
gen neuronalen Verarbeitungsaufwand bedeutet. So zeichnet sich der Mechanismus der Parameterex-
traktion gegeniber dem Template-Matching-Mechanismus gerade durch den vermutlich geringeren
Speicherplatz fir die gelernten Muster im Gegensatz zur retinotopen Speicherung eines eidetischen Bilds
aus (Gould 1985; Gould & Towne 1988). Dieser Vorteil kdnnte auch den vermutlich gréeren Verarbei-
tungsaufwand bei der Merkmalsextraktion kompensieren, obwohl Template-Matching-Mechanismen
vermutlich die evolutiv alteren und einfacheren Auswertungsmechanismen sein dirften (Gould 1984). Die
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hier vorgestellten Ergebnisse zeigten auf, dass Bienen im Konkurrenzfall zweier Muster, die entweder die
Merkmale gemaR einer Parameterextraktion bzw. den Flachenlberlappungsgrad entsprechend des
Template-Matching-Mechanismus erflillten, eine Bewertung durch die Parameterextraktion (geringerer
Speicheraufwand) dem eher speicherintensiven Template-Matching-Mechanismus vorzogen (Efler &
Ronacher 2000). Zu vergleichbaren Ergebnissen kamen auch Tests mit fixierten Taufliegen (Drosophila
melanogaster), die Muster nur dann entsprechend des Flacheniberlappungsgrads bewerteten, wenn
keine weiteren Mustermerkmale (zum Beispiel ein verschobener Musterschwerpunkt) zur Verfligung
standen (Ernst & Heisenberg 1999). Bienen und Fliegen nutzten also jeweils bevorzugt den evolutiv
,heueren®, speichersparenden, aber vermutlich beim Einprédgen aufwendigeren Vorgang der Parameter-
extraktion, zum Vergleich zwischen neuen und gelernten Mustern.

Wie verarbeiten die Bienen diese parametrisch extrahierten Informationen weiter? Die einfachste Mog-
lichkeit besteht in der Speicherung eines Parameters des gelernten Musters und der Identifikation des
Testmusters durch Ubereinstimmung dieses einen Parameters, unabhéngig ob es sich dabei um TR+
handelt oder nicht (Generalisation). Es gibt Hinweise darauf, dass Bienen ihre Musterbewertung nur auf
einem Merkmal griinden, in der Regel bei Versuchsansatzen, die dieses Merkmal gezielt antrainieren. So
lassen sich Bienen gezielt darauf dressieren, Orientierungen, GréRen oder Farben von Mustern zu dis-
kriminieren (Ronacher 1979a; Menzel 1990; Giger 1996; Campan & Lehrer 2002). Verschiedene Muster-
merkmale wie Helligkeit, GroRe, Ringdicke, Schwarzverteilung oder Kantenorientierung werden zudem
unterschiedlich gut gelernt werden (Wehner & Lindauer 1966; Ronacher 1979a; 1983). Es ist daher mit-
unter notwendig, Bienen zunachst auf auffallendere Parameter zu dressieren (Walker, Lee et al. 1990),
um damit die Wahrnehmung verborgenderer Parameter mit dem erworbenen Wissen aus dem Vor-
training zu verbessern. Ein Beispiel daflr ist auch die Dressur auf verborgene Musterobjekte (camoufia-
ged pattern) (Collett 1994; Zhang & Srinivasan 1994).

Lernen Bienen jedoch nur ein Merkmal des Musters, unter Umstanden nur das jeweils am besten erkann-
te Merkmal? Ein Bewertungssystem, das nur auf einem Merkmal beruht, ist anfallig fur Fehler bei der
Bewertung. Der gelernte Parameter kann zu eng sein, so dass leichte Abwandlungen des Musters schon
zu einer nicht sinnvollen Ablehnung flihren oder die Eigenschaft ist so allgemein, dass zu viele nicht
korrekte Muster wiedererkannt werden. Es bietet sich fir die Biene daher an, nicht nur ein, sondern
mehrere Merkmale des Musters zu extrahieren und zu speichern. Werden mehrere Merkmale gelernt,
ergibt sich allerdings das Problem, in welcher Beziehung die Merkmale zueinander stehen. Es besteht die
Moglichkeit, dass Bienen Muster als Gesamtheit der enthaltenen Mustereigenschaften wahrnehmen, das
heildt zusammengesetzte Muster lernen. Solche gelernten Mustereigenschaften kénnen sich dabei aus
den einzelnen Grundeigenschaften aufsummieren (elemental learning (Rescorla & Wagner 1972) oder
City-Block-Metrik (Ronacher 1992b)). Sind alle Mustereigenschaften dabei gleichberechtigt und unabhan-
gig, vergroRert sich die Zahl der falsch akzeptierten generalisierten Testmuster (ODER-Verkniipfung der
Booleschen Algebra). Missen dagegen alle Mustereigenschaften zutreffen, werden nur wenige Muster
generalisiert (UND-VerknlUpfung der Booleschen Algebra).

Die Mustereigenschaften kdnnen auch so zusammengezogen werden, dass die Bienen entweder eine
sich aus den zusammengesetzten Mustereigenschaften eine neu ergebende Eigenschaft lernen (unique
cue learning (Rescorla 1972; 1973)) oder sich das zusammengesetzte Muster als Gesamtmuster mit
eigener Merkmalsqualitat einpragen (configural learning (Pearce 1987; 1994)). Die Dressur von Bienen
auf verschiedenfarbige und unterschiedlich orientierte Balkenmustern zeigte zum Beispiel, dass visuelle
Muster mehr sein kdnnen, als die Summe der einzelnen Merkmale. Es war jedoch nicht eindeutig unter-
scheidbar, ob die Bienen die Muster gemal eines unique-cues bewerteten oder den gesamten zusam-
mengesetzten Musterparameter auswerteten (Schubert, Lachnit et al. 2002). Gemeinsam war beiden
Auswertemoglichkeiten, dass die Bienen alle vorliegenden Mustereigenschaften gemeinsam in der einen
oder anderen Weise auswerteten.

4.9.2 Parameter als Entscheidungsgrundlage

Die Bienenliteratur enthalt unterschiedliche Vorschlage zur Interpretation der von Insekten ausgewerteten
Merkmale. Das Lernverhalten der Bienen ist dabei keine ,Zwangsreaktion® (Hertz 1935c), das Lernen
passt sich vielmehr an die Lernsituation an. Gelernte Parameter kdnnen in Abhangigkeit von der Auf-
merksamkeit wahrgenommen werden, die der Organismus bedingt durch Training- und Testsituation auf
die Merkmale richtet (Chun & Jiang 1998; Fagot, Kruschke et al. 1998). Testmuster wurden auf die Erfil-
lung des dressierten Merkmals hin Uberprift, wobei sie relativ zueinander verglichen werden und nicht
nur gegen TR+ (Schnetter 1968). Spatere Versuche zeigten, dass zum Teil erst zwei Parameter eine
Unterscheidung ermdglichten und ein unterscheidender Parameter die Muster noch nicht diskriminierte
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(Schnetter 1972). Auch Cruse konnte seine Ergebnisse erst durch Kreuzkorrelation zweier Merkmale, des
Flacheniberlappungsgrads und der Konturlange, beschreiben (Cruse 1974). Die Wahrnehmung eines
Parameters kann also die Diskriminierung des anderen beeinflussen. Ahnliches ist auch aus dem Land-
markenlernen bekannt. So triggerte bei Y-Wahltunnel-Versuchen die Wahrnehmung des ersten Muster-
parameters die Entscheidung bei folgenden Wahrnehmungen und Bewertungen (Zhang, Lehrer et al.
1999) und Landmarken triggern die Entscheidungen Gber Bewegungsrichtungen (Collett & Rees 1997;
Fry 1999; Fry & Wehner 1999).

In vergleichbarer Weise beeinflusst die gemeinsame Prasentation von Farben, Duft und Mustern die
Wahrnehmung der einzelnen Parameter und I6st die Erinnerungen an diese Merkmale aus (Bogdany
1979; Hill, Wells et al. 1997; Srinivasan, Zhang et al. 1998). Es gibt auch Parameter, die unabhangig von
den Umstanden wahrgenommen werden, so sind bestimmte Augenbereiche zum Beispiel auf Farbwahr-
nehmung (Lehrer 1999a) oder den optischen Fluss als Merkmal spezialisiert (Srinivasan, Lehrer et al.
1991; Srinivasan & Zhang 1993; Collett 1994, Lehrer 1994). Die wahrgenommenen Parameter kdnnen
dann als Gesamtheit bewertet werden, das heifl3t die Parameter tragen gleichwertig zur Wiedererkennung
bei und werden unabhangig voneinander aufsummiert (City-block-Metrik). Oder sie beziehen sich aufein-
ander und erreichen auf diese Weise eine neue Reizqualitat (Euklidische Metrik) (Ronacher 1992b). Bei
der Symmetriebewertung zeigte sich, dass Bienen auch in der Lage waren, ahnlich wie Saugetiere und
Mensche, Kategorien auszubilden, die durch die Muster erflllt werden missen (Fagot, Kruschke et al.
1998; Giurfa, Dafni et al. 1999).

In der Literatur zur Mustererkennung bei Insekten finden sich auch Hinweise auf unterschiedlich gewich-
tete Bewertung von Parametern. Es kann sich hierbei um Mustermerkmale gleicher Qualitat (zum Bei-
spiel verschiedene Duftsorten oder verschiedene Farben) handeln, die nur unterschiedlich stark gewertet
werden (Hertz 1934; Johnson & Dafni 1998) oder um Merkmale verschiedener Informationsqualitat. So
werden zum Beispiel Duft, Farben und Mustermerkmale von Bienen hierarchisch ausgewertet (Couvillon
& Bitterman 1980; Gould & Towne 1988) oder Form, Farbe und Muster von Schlupfwespen (Wéckers &
Lewis 1999). Ursachen fiur die unterschiedliche Wahrnehmung der Merkmale kdnnen dabei eine unter-
schiedliche Lerndisposition (Frisch 1965, Menzel 1967; Grossmann 1971; Ronacher 1992a) oder ver-
schiedene Verarbeitungswege, zum Beispiel die unterschiedliche Auswertung von Parametern und
eidetischen Bildern (Template-Matching) sein (Giger & Srinivasan 1995; Efler & Ronacher 1998; Ernst &
Heisenberg 1999). Es konnen zwei Sehsysteme fur Farb- und Musterwahrnehmung beschrieben werden
(Srinivasan & Lehrer 1988) bzw. Parameterextraktion und Template-Matching: zwei vollig getrennten
Sehsystemen, die sich erganzen, aber nicht gleichwertig sind (Gould 1984; Collett 1993).

Gelernte Merkmale des Dressurmusters tragen also unterschiedlich stark zur Wahrnehmung des Musters
bei. Dabei wurden die das Dressurmuster am besten beschreibenden und von den Bienen am starksten
bewerteten Merkmale auch als most salient cues bezeichnet (Zerrahn 1934; Kriston 1971; Gould 1985;
Ronacher 1992a; Heisenberg 1995). Die most salient cues sind nicht immer die selben und entsprechen
jeweils der Lernumwelt (Kriston 1971). So kénnen zum Beispiel das schwarze Zentrum, die schwarze
Farbe, die Musterzerstreutheit, der optische Fluss oder die Kontur der Muster die most salient cues
darstellen (Hertz 1929b; 1935a; Efler & Ronacher 2000). Ausléser fiir die Bewertung sind in der Regel
Dressur- bzw. Testsituationen. So wird zum Beispiel die globale Auswertung bei Taufliegen (Drosophila
melanogaster) durch zusammengesetzte Muster bedingt (Ernst & Heisenberg 1999). Oder die Bewertung
von Mustereigenschaften wird durch den Abstand beeinflusst, in dem das Muster wahrgenommen wird
(Cheng, Collett et al. 1987). Merkmale, wie Graukontraste von Mustern, kénnen entweder unabhangig
vom Training unterschieden werden oder mussen wie die Mustergréf3e erst erlernt werden und werden
dann erst spater zur Bewertung herangezogen, wobei es jedoch interindividuelle Unterschiede zwischen
den Bienen gibt (Ronacher 1983). Einige Autoren schlagen die Ausbildung von Parameterhierarchien vor
(Hertz 1929a; Wehner 1971b; Ronacher 1979a; Méller 2001). Voraussetzung ist die getrennte Analyse
der Parameter (Ronacher 1979a). Die Auswahl der Merkmale geschieht unter anderem durch Abtren-
nung des Parameters vom gleichbleibenden Hintergrund, wobei der Pilzkérper im Zentralen Nerven-
system der Insekten eine sehr wichtige Rolle spielt (Liu, Wolf et al. 1999) und auch fiir Generalisierungs-
leistungen zustandig zu sein scheint (Menzel & Giurfa 1999).

Es gibt Hinweise, dass die unterschiedliche Wertung von Merkmalen wie Farben und Symmetrien durch
haufige Blitenfarben oder Symmetrien von Bliten bestimmt wird, die Hinweise fir besonderen Nektar-
reichtum sein kénnen (Giurfa, Nunez et al. 1995; Dafni & Kevan 1996; Giurfa, Dafni et al. 1999). Auch die
Verarbeitung im Zentralen Nervensystem kann eine Hierarchie von gut und weniger gut wahrgenomme-
nen Merkmalen erzeugen. Die Aufmerksamkeit (attention) fir einzelne Parameter erzeugt ebenfalls
abgestufte Wahrnehmung von Merkmalen, die um die Aufmerksamkeit auch konkurrieren konnen
(Couvillon, Klosterhalfen et al. 1983). Liel3en sich Indizien fir solche Entscheidungsablaufe auch in den

130



Ergebnissen der hier vorgestellten Testserien finden? Die Ergebnisse der durchgefiihrten Dressuren
zeigten, dass eine Rangfolge der Parameter bestand, die unterschiedlich stark zur Generalisation von
TR+ beitrugen. So lieRen sich flr die Dressuren A und B alle getesteten Mustermerkmale in eine sinnvol-
le Reihe stellen, wobei sich auch die Auswertung von Flacheniberlappungsgraden in diese Rangfolge an
Merkmalen einreihte (Anhang B). Fur Dressur C war ebenfalls eine Reihe von Merkmalen aufstellbar, die
Bienen unterschiedlich stark bewerteten, wobei allerdings einige Merkmale gleich stark zur Musterdiskri-
minierung beitrugen (Anhang C). Wie trafen nun Bienen die Entscheidungen, mit Hilfe welcher Merkmale
sie die gelernten Muster bewerten und ob die Bienen stets alle gelernten Merkmale auswerteten?

4.9.3 Theoretische Grundlagen der Entscheidungsfindung: Kompensatorische und nicht
kompensatorische Entscheidungsregeln

Die in dieser Arbeit dargestellten Ergebnisse zeigten, dass Bienen bei einem Angebot von mehreren
Mustermerkmalen, nicht alle Mustermerkmale bewerteten. Bienen hatten aber dann zu entscheiden,
welche der wahrgenommenen Merkmale sie bewerteten. Wenn man von einer Rangfolge der Musterei-
genschaften ausging, stellte sich die Frage, wie Bienen nach der Parameterauswertung zu einer Ent-
scheidung bezlglich der Ahnlichkeit mit TR+ kamen. Neuronale Verarbeitung ist energetisch teuer, so
verbraucht zum Beispiel das Gehirn des Menschen 20 % des eingeatmeten Sauerstoffs und benutzt die
Halfte der dabei gewonnenen Energie, um die Natrium-Kalium-lonenpumpen der Zellmembranen anzu-
treiben, das heiflst Nervenimpulse zu erzeugen (Laughlin, de Ruyter van Steveninck et al. 1998). Auch fir
Insekten ist es daher sinnvoll, Auswertung, Verarbeitung und Bewertung von Sinnesreizen im Zentralen
Nervensystem dkonomisch zu gestalten, um Energie zu sparen. So waren zwar mehrere Verarbeitungs-
wege bei der Musterentscheidung denkbar, diese unterschieden sich aber bezlglich des Aufwands bei
der Parametererhebung und des Speicher- bzw. Bearbeitungsaufwands im Zentralen Nervensystem. Es
ist anzunehmen, dass die Grundprinzipien 6konomischer Entscheidungsfindung bei allen Lebewesen,
Menschen wie Insekten, dieselben sind. Lassen sich vom menschlichen Entscheidungsverhalten abgelei-
tete 6konomische Entscheidungsregeln aber auf das Verhalten der Bienen anwenden?

Gemaly der Entscheidungstheorie kdnnen Entscheidungsregeln grundsatzlich kompensatorisch oder
nicht kompensatorisch sein. Bei einer kompensatorischen Regel heben sich die Beitrdge von Parametern
insgesamt auf, das heilt die Erfillung von weniger wichtigen Eigenschaften kann in der Summe das
Nichterfillen der wichtigsten Eigenschaften aufheben. Eine Folge einer solchen Kompensation ist der
Abgleich von Eigenschaften, wie er aus der Mustererkennung der Bienen bekannt ist (Ronacher 1979a;
b; 1980; 1983). Nachteil dieser Regel ist, dass der Organismus flr seine Entscheidung sehr viele der
vorhandenen Informationen auswerten muss, um zu einem Gesamtbild der Ahnlichkeit zu kommen und
ist daher mit Auswerteaufwand und Verarbeitungszeit verbunden. Durch nichtkompensatorische Ent-
scheidungsregeln werden vom Organismus dagegen Entscheidungen getroffen, ohne alle Merkmale
ausgewertet zu haben. Die ausgewerteten Merkmale tragen nicht alle zur Unterscheidung bei und heben
sich daher auch nicht gegenseitig auf. Die Wahrnehmung der Merkmale geschieht nacheinander und wird
bei Entscheidungsfindung sofort abgebrochen. Dadurch verringert sich sowohl der Wahrnehmungsauf-
wand wie die Verarbeitungszeit.

Bei den Beschreibungen von menschlichem Verhalten wurde bisher von kompensatorischen Bewertun-
gen ausgegangen, die alle méglichen Merkmale berticksichtigen (unbounded rationality) (Gigerenzer &
Todd 1999). Dies ist jedoch nicht realistisch, da nicht mdéglich ist, jede Information in reeller Zeit auszu-
werten (bounded rationality). Einfache Regeln zur kompensatorischen Entscheidungsfindung stellen die
Franklins-Regel (Franklin’s Rule) und die Dawes-Regel (Dawes’s Rule) dar. Die Franklins-Regel sum-
miert die ausgewerteten Merkmale auf, die einen jeweils unterschiedlich starken Beitrag zur Musterunter-
scheidung leisten. Die Entscheidung wird gemafl der Summe der Merkmale getroffen, das heilt das-
jenige Muster wird ausgewahlt, das die groRte Summe an gewichteten Merkmalen erfiillt. Im Gegensatz
dazu werden bei der Dawes-Regel alle Parameter gleich gewichtet, aber nur die zutreffenden Parameter
aufsummiert. Die Entscheidung wird entsprechend der Hohe der erreichten Summe getroffen, wobei das
identische Muster (TR+) den hochstmoglichen Wert erhalt. Die beiden Regeln gehen im Zusammenhang
mit Parametern von ja/nein- bzw. trifft zu/trifft nicht zu-Entscheidungen aus. So kdnnen zum Beispiel fur
die Entscheidung welche von zwei Stadten die groflere Einwohnerzahl hat, Merkmale wie die Existenz
von FuBballvereinen, Universitdten oder sonstigen Kultureinrichtungen wesentlich sein, die von der
jeweiligen Stadt entweder erflllt werden oder nicht. Bei relativen Parametern, zum Beispiel das Durch-
schnittseinkommen, oder der Wohnraumgré3e pro Kopf, Iasst sich die Entscheidung durch die Regel der
sogenannten ,Gewichteten Vorteile® erhalten (Weighted-Pros, (Gigerenzer & Todd 1999) nach Huber,
1979). Hier entscheidet die Anzahl der Vorteile einer Entscheidungsmoglichkeit. Als Vorteil wird die
Eigenschaft bewertet, die den relativen Parameter in starkerem Umfang erfullt. Alle drei Regeln missen
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dabei theoretisch jeden mdglichen auswertbaren Parameter beriicksichtigen und bendtigen fiir diese
Gesamtbewertung viel Auswerteaufwand und Rechen- bzw. Speicherkapazitat.

Im Unterschied dazu lassen sich mit sogenannten Frugalheuristiken Entscheidungen zu treffen, deren
Voraussagekraft Uber die Realitat vergleichbar gut sind und die deutlich weniger Verarbeitungskapazitat
benétigt. Diese Methode wurde von (Gigerenzer & Todd 1999) auf ihre Tauglichkeit zur Vorhersage von
Entscheidungen Uberprift. Die Frugalheuristiken (frugal heuristics) bendtigen sehr viel weniger Merkmale
als Entscheidungsgrundlage, und missen daher auch nicht alle moglichen Merkmale auswerten. Damit
bendtigen sie geringere Auswertekapazitat und weniger Verarbeitungsaufwand, was sie fur das Treffen
schneller und effizienter Entscheidungen (zum Beispiel bei Bienen vor einer Futterquelle) sehr geeignet
macht (Frisch 1965; Seeley 1997; Shafir, Wiegmann et al. 1999; Seeley, Mikheyev et al. 2000).

4.9.4 Frugale Heuristiken als Moglichkeiten der 6konomischen Entscheidungsfindung

Im Folgenden werden drei verschiedene Frugalheuristiken vorgestellt, die zur Vorhersage menschlichen
Entscheidungsverhaltens beschrieben wurden: die Recognition-Heuristik, die Take-the-Last-Heuristik und
die Take-the-Best-Heuristik (Gigerenzer & Todd 1999). Im letzten Kapitel 4.9.5 werden Evidenzen fir ihre
Anwendbarkeit vorgestellt.

Die Gemeinsamkeit von Frugalheuristiken besteht darin, dass der erste Unterschied, der vom auswer-
tenden Organismus gefunden wird, tber die Identitat oder Bewertung von Situationen (oder hier Mustern)
entscheidet. Der Vorteil ist, dass nicht alle Merkmale ausgewertet sein missen, um eine Unterscheidung
von Situationen zu erméglichen. Daher ist die Auswertung von Eigenschaften und die Verarbeitung sehr
kurz und 6konomisch. Unterschiede bestehen vor allem in der Art, wie diese Merkmale ausgewahlt
werden. Die Voraussagen dieser Frugalheuristiken liegen im gleichen Genauigkeitsbereich von Bewer-
tungsstrategien liegt, die alle mdglichen Merkmale auswerten. Es verbessert die Voraussage somit nicht
unbedingt, alle Merkmale auszuwerten, um eine Futterquelle zu identifizieren.

Die einfachste Heuristik ist die Recognition-Heuristik. Sie bewertet zwei Situationen bzw. Muster ent-
sprechend des Bekanntheitsgrads der Situation. Ist ein Muster dem Organismus vertraut, wird es ge-
wahlt. Im menschlichen Verhalten bewahrt sich diese Entscheidung dann, wenn Bewertungen abgefragt
werden, die umso wahrscheinlicher sind, je bekannter eine Situation ist. So besteht flr die Entscheidung
welche Stadt grofer ist, eine groRere Wahrscheinlichkeit, dass die grofkere Stadt auch gleichzeitig die
bekanntere ist (Gigerenzer & Todd 1999), Kapitel 2 - 3). Die Heuristik funktioniert jedoch nicht bei vollig
unbekannten Situationen und auch nicht bei vollstandiger Informiertheit, da in beiden Fallen die Bekannt-
heit entweder nicht vorhanden ist, oder beide Stadte bekannt sind, so dass keine Entscheidung getroffen
werden kann.

Trainierte Bienen sind in der Lage, mehr als die Gleichheit von Mustern zu bewerten, sie kdnnen Merk-
male des belohnten Musters auch in untrainierten Testmustern wieder finden und generalisieren die
verschiedenen Muster jeweils entsprechend der Ubereinstimmung mit TR+. Generalisation deutet dabei
auf eine Ahnlichkeit im Rahmen eines internen Verarbeitungswegs hin. Wesentlich fir die Recognition-
Heuristik ist nur der Umstand, dass die generalisierten Muster nicht identisch mit TR+ sind. Diese Einzel-
bewertung von unterschiedlichen Merkmalen bzw. die Generalisiation sagen zwei weitere Frugalheuris-
tiken, die Take-the-Last-Heuristic und die Take-the-Best-Heuristic, besser voraus. Bei der Take-the-Last-
Heuristic sind die zu unterscheidenden Merkmale ungeordnet und werden willkirlich herangezogen, um
zwei Situationen bzw. Muster zu bewerten. Erflllen beide Situationen das Merkmal, wird ein weiteres
willkiirlich ausgewahlt, bis ein Merkmal zu unterschiedlichen Ergebnissen fiihrt. Dieses letzte Merkmal
entscheidet Uber die Situation, das heillt das Muster, das dieses Merkmal erfillt, wird ausgewahit. Die
Glte der Entscheidung hangt stark vom Wert des diskriminierenden Merkmals und damit von der Zufal-
ligkeit der Auswahl ab. Der Erfolg ist damit statistisch verteilt und im Vergleich mit den tbrigen Frugalheu-
ristiken nur gering. Die Beschreibung der tatsachlichen Situation ist trotzdem Uber dem statistischen
Mittel und kann zu ausreichend guten Voraussagen fliihren. Demnach ist selbst eine solch einfache, weil
keine weitere Verarbeitung oder Einordnung bendétigende Heuristik in der Lage, die Entscheidungen
eines Organismus zu flhren.

Besseren Erfolg verspricht noch die Take-the-Best-Heuristic. Hier wird im Unterschied das unterschei-
dende Merkmal nicht beliebig gewahlt, sondern die Merkmale entsprechend ihrer Glte geordnet. Das ist
vergleichbar zu den kompensatorischen Regeln, die von einer Parameterhierarchie ausgehen. Im Unter-
schied zu der Franklins-Regel werden jedoch nicht alle Merkmale aufsummiert. Die Diskriminierung von
Situationen oder Mustern beginnt mit dem an der Spitze der Hierarchie stehenden Merkmal. Wird zwi-
schen zwei Mustern ein Unterschied in diesem Parameter festgestellt, bricht die Unterscheidung ab und
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das den Parameter erfilllende Muster wird gewahlt. Wird von beiden Mustern das Merkmal entweder
erfullt oder nicht, wird der in der Rangfolge nachkommende Parameter ausgewertet. Der erste in der
Rangfolge der Parameter, der die Muster unterscheidet, ist damit der beste unterscheidende Parameter,
dementsprechend das Merkmal erfiillende Muster ausgewahlt wird und das nicht erfiillende Muster
diskriminiert wird (Anhang A). Diese Bewertung folgt einer Lexicographic Rule nach nach Fishburn
(Gigerenzer & Todd 1999), wie sie auch dem Dezimal- bzw. Binarsystem zugrunde liegt. So wird beim
Vergleich zweier Zehnerzahlen stets mit der héchsten Potenz begonnen und diese Zahlenwerte vergli-
chen, bevor man gemal der hierarchischen Ordnung zur nachst niederen Potenz fortschreitet. Menschli-
ches Verhalten wird in vielen Situationen durch die Take-the-Best-Heuristic genauso gut oder besser
geleitet, wie es aufwendigere kompensatorische Regeln, wie zum Beispiel die Dawes-Regel oder multiple
Regressionen ermdglichen. Hinzu kommt der Gewinn durch den relativ frihen Abbruch der Merk-
malsauswertung, der die Entscheidungsverarbeitung sehr 6konomisch gestaltet. So sagen Simulationen
fir zwanzig Bewertungen entsprechend der Dawes-Regel bzw. Multipler Regressionen bei vergleichba-
rem Erfolg der Voraussage die Auswertung von acht Merkmalen voraus und entsprechend der Take-the-
Best-Heuristic nur zwei bis drei Merkmale (Gigerenzer & Todd 1999), Kapitel 5 Seite 105).

4.9.5 Hinweise fur die Anwendung von Frugalheuristiken
4.9.5.1 Recognition-Heuristik

Wie entschieden Bienen, welchen der wahrnehmbaren Musterparameter sie zur Unterscheidung von TR+
heranzogen? Die Ergebnisse der Testserien deuteten daraufhin, dass nicht immer alle erfassbaren Merk-
male ausgewertet wurden. Dieses Verhalten konnte durch eine einfache Frugalheuristik beschrieben wer-
den, die nach erfolgter Unterscheidung die Musterauswertung unterbrach und Musterpaare anhand eini-
ger weniger Merkmale unterschied. Das Verhalten der Bienen in Tests zwischen abgewandelten Mustern
und TR+ lieR sich am besten durch die Recognition-Heuristik beschreiben, TR+ wurde dabei als bekann-
tes Muster vor allen anderen unbekannten Mustern bevorzugt. Es zeigte sich, dass das belohnte Muster
in der Regel signifikant diskriminiert wurde. Ausnahmen waren zum Beispiel die Tests gegen die grol3e
Kreisscheibe nach Training A (Abbildung 20 B Test 1), die Tests gegen Muster mit lokal rotierten Muster-
teilen nach Dressur C (Abbildung 43 Test 5) und einige Tests gegen gefilterte Abbilder von TR+ (zum
Beispiel Abbildung 65 A Tests 2 und 4, Abbildung 66 A Tests 4 und 6). Abgesehen von diesen Aus-
nahmen sprach die Bevorzugung von TR+ fir die Recognition-Heuristik.

Die Verwechslung lokal rotierter Musterteile oder gefilterter Muster mit TR+ und selbst die grofRe Kreis-
scheibe kdnnte noch durch eine unscharfe Abbildung der Muster im Zentralen Nervensystem erklaren
werden. Der Umstand, dass Bienen andere Muster wie zum Beispiel die Ringmuster oder die unter-
schiedlich dicken Sterne generalisierten, das heif3t in unbekannten Mustern Merkmale von TR+ wieder-
fanden und sie praferierten, widersprach jedoch dieser Entscheidungsregel. Die Bienen entwickelten
auch keinerlei Praferenz fir die Testmuster vorangegangener Tests. Dies kénnte gemal der Recogniti-
on-Heuristik erwartet werden, wenn auch nur in geringem Umfang, da die Bienen wahrend der Tests nie
Belohnungen erhielten, und somit keines der Testmuster regelmaRig verstarkt wurde. Durch die statisti-
sche Durchmischung der Testabfolgen verschiedener Bienen (Kapitel 2.5) wurde eine moglicherweise
entwickelte Praferenz allerdings auch soweit gestreut, dass sie sich nicht in den Gesamtergebnissen
nicht abbilden kénnte. Beobachtungen bei Taufliegen (Drosophila melanogaster) weisen zudem nach,
dass Fliegen die Tendenz haben, sich bei der Wahl zwischen zwei Mustern fiir das unbekannte neue
Muster zu entscheiden und das bekannte Muster zu meiden (Dill 1995). Fir eine Anwendung der Re-
cognition-Heuristik bei Insekten konnte somit keine eindeutige Evidenz gefunden werden.

4.9.5.2 Take-the-Last-Heuristik

Die Grundlage fir die Take-the-Last-Heuristik ist die rein statistische Auswahl des Entscheidungsparame-
ters, die alle gleich stark gewichtet sein missen. Bienen hatten sich, um diese Voraussetzung zu erfiillen
bei jedem Test entsprechend eines anderen Parameters entscheiden mussen. Eine messbare Folge
ware eine groliere Streuung bzw. héhere Standardabweichungen der Gesamtentscheidung gewesen, da
die einzeln Bienen jeweils andere Mustermerkmale ausgewertet hatten. Dies konnte bei den hier vorge-
stellten Versuchen nicht nachgewiesen werden. Da die Ergebnisse sich hier allerdings durch die Summe
der Entscheidungen einer Biene und die Mittelwerte mehrerer Bienen ergaben, konnte die Take-the-Last-
Entscheidungsregel in Einzelfallen nicht grundsétzlich verworfen werden, die Ergebnisse liefien jedoch
auch keine Interpretation in dieser Hinsicht zu. Eine eindeutige Evidenz fiir die Entscheidungsregel Take-
the-Last konnte bei der Auswertung der hier vorgestellten Bienenversuche aber nicht erbracht werden.
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4.9.5.3 Take-the-Best-Heuristik bei Training A und bei Training B

Die Vorbedingung fir die Take-the-Best-Heuristik wurde bei den vorliegenden Versuchen erfillt. Bienen
bewerteten Muster entsprechend einer Rangfolge an Merkmalen. Auch die Bewertung eines hervorste-
chenden Mustermerkmals sprach flr eine Auswertung nach der Take-the-Best-Heuristik. Allerdings
mussten Bienen, um nachweislich diese Frugalheuristik anzuwenden, hierarchisch abgestuft weitere
Mustereigenschaften bewerten. Wenn die Bienen sich entsprechend der Take-the-Best-Regel entschie-
den hatten, waren Testergebnisse zu erwarten, bei denen Bienen sich entsprechend des ersten sich bei
dem Testpaar unterscheidenden Parameter entschieden und weitere Parameter unbeachtet lieRen. Die
Ergebnisse der durchgefiihrten Tests zeigten tatsachlich, dass Bienenverhalten mit einer Take-the-Best-
Heuristik gut beschrieben werden konnte. Die Merkmale konnten entsprechend des abnehmenden Bei-
trags zur Diskriminierung der Musterpaare in einer hierarchischen Merkmalsreihe (Parameterhierarchie)
geordnet werden, mit dem most salient cue an der Spitze der Liste. Bei den Dressuren A und B war die
ersten beiden Merkmale dieser Reihe die schwarze Farbe des kompakten Zentrums und das Mal} der
Flachenidberlappung mit TR+, bei Dressur C die Zerstreutheit des Musters, gefolgt von der Anzahl und
Orientierung der Schwarzflachen im Muster (vergleiche Anhang B und C). Weitere Merkmale waren
langer Kanten, eine geschlossene kompakte Form flr Training A und Training B und die Kompaktheit
einzelner Musterabschnitte bzw. die Ausrichtung von Kanten fur Training C.

Entscheidend fiir die Musterbewertung war jeweils der am besten unterscheidbare Parameter, den beide
Muster nicht gemeinsam haben (allgemeine Regel siehe Anhang A). Mit Hilfe dieser Regel liel3en sich
fast alle Testentscheidungen nach der Dressur A durch zwei Merkmale beschreiben. So lieen die Bie-
nen bei unterschiedlicher Erfullung des ersten Parameters, der Zentrumsfarbe, die nachfolgenden Merk-
male unberucksichtigt. Bienen bewerteten Muster also nach dem jeweils starksten zur Unterscheidung
beitragenden Parameter. Die Praferenz von TR+, die Generalisation der gro3en Kreisscheiben und der
Sterne leitete sich nach dieser Regel aus der bevorzugten Wahl von Mustern mit schwarzem Zentrum ab
(Abbildung 20), die Bevorzugung des dickeren Sternes gegeniber den offenen Dreiecken ebenfalls
(Abbildung 21). Erfillten beide Muster diesen Parameter, bewerten Bienen die Muster entsprechend ihres
Flacheniberlappungsgrad mit TR+ (Abbildung 18, Abbildung 19, Anhang B). Auch das Wahlverhalten vor
den Mitsubishi-Sternen nach Dressur A lasst sich dadurch erklaren, dass beide Muster den Parameter
schwarzes Zentrum zum Teil erfiillten und die Entscheidung entsprechend des Flachenliberlappungsgrad
getroffen wurde (Abbildung 48 A).

Besalien beide Muster ein schwarzes Zentrum und denselben Flachenulberlappungsgrad mit TR+, ent-
schieden sich die Bienen entsprechend der nachfolgenden Merkmale. Die Parameterhierarchie war hier
allerdings nicht mehr so steil, das heif3t nachrangige Merkmale trugen in geringerem Umfang und etwa
gleich stark zur Musterunterscheidung bei. So wurde das Vorkommen einer Basiskante und die Orientie-
rung der eingeschlossenen Ecken etwa gleich stark bewertet. Ahnlichkeit mit der groRen Kreisscheibe
wurde (vielleicht aus Symmetriegriinden) unabhangig von den dbrigen Merkmalen positiv bewertet
(Abbildung 47). Kreisscheibe und die Kreissegmente wurden daher von TR+ und voneinander nur mit
niedrigen Wahlfrequenzen voneinander unterschieden. Wenn keines der Muster ein schwarzes Zentrum
besal, erfolgte die Bewertung der untergeordneten Merkmale durch die Bienen nicht mehr einer Take-
the-Best-Heuristik. Die Musterunterscheidung kann dann besser durch die Aufsummierung der unter-
schiedlichen Beitrage entsprechend der Dawes-Regel erklart werden. So wurde der
Flachenuberlappungsgrad nur noch untergeordnet bewertet, wenn weitere Unterscheidungsmerkmale
fehlten (zum Beispiel im Test der offenen Dreiecke gegeneinander: Abbildung 19). Der Beitrag anderer
Mustermerkmale war zum Teil so gering, dass die Muster nicht in allen Fallen signifikant unterschieden
wurden (Anhang B).

Fir das Dressurparadigma B liel sich ebenfalls eine entsprechende Bewertungsregel aufstellen. Der
starkste Parameter konnte aber im Unterschied zu Training A nicht aus dem Vergleich des Dressur-
musterpaars, sondern nur aus dem belohnten Muster selbst abgeleitet werden. Die Ergebnisse der
Dressuren A und B zeigten, dass in der Reihe der ausgewerteten Parameter auch der Flachentberlap-
pungsgrad ausgewertet wurde und somit vermutlich auch Template-Matching-Mechanismen bei der
Bewertung von Mustern zu Anwendung kamen oder der Parameter Flachenuberlappung kontinuierlich
ausgewertet wurde. Bienen nutzten Template-Matching-Mechanismen jedoch stets nur als nachrangige
Moglichkeit der Musterbeschreibung, werteten sie nie als erstes und einziges Merkmal aus. Die nachran-
gige Auswertung von Flacheniberlappungen wird durch Ergebnisse friiherer Arbeiten unterstitzte und
bestatigte die untergeordnete Stellung der Verarbeitung von Templates gegeniber der Parameterextrak-
tion (Gould 1984, Collett 1993).
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4.9.5.4 Take-the-Best-Heuristik bei Training C

Die Auswertung der Testergebnisse nach Training C zeigte, dass Bienen die Musterbewertung nicht
symmetrisch entsprechend der reziproken Dressursituation umkehrten. Folgten die Bienen der Dressur C
also einem vollkommen anderen Bewertungsschema oder lieR sich auch hier eine Bewertung entspre-
chend der Take-the-Best-Heuristik anwenden? Betrachtete man die Testergebnisse der Dressur C, fiel
zunachst kein der Zentrumsfarbe der Dressur A entsprechend beherrschendes Merkmal auf. Kompensa-
torische Auswertung von Parametern, wie zum Beispiel der Anzahl und Verteilung der Schwarzflachen
und des Flachenlberlappungsgrads, entsprechend der Franklins-Regel oder der Dawes-Regel, konnte
einige der Ergebnisse erklaren (Anhang C), die Bevorzugung der Ringmuster und die Nichtvermeidung
der kleinen Kreisscheibe lieRen sich damit allerdings nicht vorhersagen.

Bei Annahme einer starken Vereinfachung der Merkmale war das Bienenverhalten jedoch auch mit einer
Take-the-Best-Heuristik beschreibbar. Die Grundannahme war, dass Bienen bevorzugt die Getrenntheit
der Schwarzflachen (pattern disruption) bewerteten. Unter Berlicksichtigung einer unscharfen Abbildung
erfiillten alle bevorzugten Muster (auch der Davidsstern: Anhang D) dieses Merkmal. Die Ubrigen Muster
wurden, da sie das wesentliche Merkmal die Getrenntheit der Musterteile nicht erflllten, nicht unterschie-
den. Die durch die Verschiebung einzelner Musterteile abgewandelten Muster erflllten alle das Merkmal
pattern disruption und konnten daher nicht aufgrund dieses Merkmals von TR+ diskriminiert werden. Die
Unterscheidung von TR+ erklarte sich besser mit Hilfe der Recognition-Heuristik, das heif3t mit dem
direkten Vergleich mit TR+. Von TR- wurden die Muster entsprechend der getrennten Musterteile prafe-
riert und untereinander nicht unterschieden. Erflllten beide Mustern den Parameter der Musterzerstreut-
heit (pattern disruption), entschieden sich die Bienen, im Gegensatz zu den Dressuren A und B, nicht
allein entsprechend eines Mustermerkmals. Sie wahlten stattdessen gemafl zweier gleichstarker Merk-
male, die sich gegenseitig ausschliefen konnten. Bienen praferierten dann Muster, die entweder eine
groRe zentrale Weil¥flache (wie zum Beispiel die Ringmuster) oder kompakte Schwarzflachen besalen,
wie zum Beispiel die kleine Kreisscheibe und (teilweise) auch der kleine Ring (Anhang C).

Bienen zeigten die Praferenz fir kompakte Schwarzflachen auch durch bevorzugtes Landen auf den
schwarzen kompakten Musterteilen, obwohl dieses Mustermerkmal durch das Dressurpaar nicht verstarkt
wurde. Erflllten beide Muster eines oder keines der Merkmale, wahlten die Tiere entsprechend des
Uberlappungsgrads mit TR+ bzw. der Anzahl der Musterteile, die nicht geringer als bei TR+ sein durfte.
Erflllten beide Muster jeweils eines der Merkmale, konnten die Bienen die Muster nicht diskriminieren,
zum Beispiel das rotierte TR+ und den Davidsstern (Abbildung 50). Erfiilite ein Muster beide Merkmale,
summierten sich die Unterschiede auf und dieses Muster wurde gegeniber einem Muster bevorzugt, das
nur eines davon erflllte, zum Beispiel beim Test von TR+ gegen das rotierte TR+ (Abbildung 43).

Auch bei Dressur C konnten somit relativ einfache Regeln die Bewertungen der Bienen erklaren, wobei
das Erflllen des wichtigsten Parameters bis auf einige Ausnahmen das Wahlverhalten der Bienen diri-
gierte. Nachrangige Mustermerkmale besal3en nur noch einen geringeren Diskriminierungswert. Grund-
satzlich liel3 sich also sagen, dass die Take-the-Best-Entscheidungsregel die Auswertung der Muster fur
Bienen 6konomisch gestaltete, trotz mehrerer gelernter Parameter.

4.9.5.5 Situationsbezogene Anpassung von Entscheidungsstrategien durch die Bienen

Konnte mit Hilfe der Take-the-Best-Heuristik auch der Abgleich zwischen zwei Mustereigenschaften
erklart werden? Der Abgleich von Parametern ist im Grunde ein Hinweis auf kompensatorische Entschei-
dungsregeln. Die hier vorgestellten Ergebnisse zeigten, dass bei den Dressurparadigmen A und B keine
Tests durch Parameterabgleich entschieden wurden, bei Dressur B selbst dann nicht, wenn die GréRRe
der Muster Uber die Originalgrofie von TR+ hinaus vergrofiert wurde (Abbildung 18 Test 4 und 5). Dres-
sur C bot dagegen einige Beispiele, bei denen sich Muster nicht unterschieden wurden, die unterschiedli-
che Merkmale von TR+ erflllten. Dazu gehérten neben dem rotierten TR+, der Davidsstern, die kleine
Kreisscheibe und der kleine Ring (Abbildung 26 C, Abbildung 31, Abbildung 49, Abbildung 50 und
Abbildung 51). Bei angenommenen Parameterhierarchie mit Bewertungsschema entsprechend einer
Frugalheuristik konnte nur dann ein Abgleich erreicht werden, wenn beide Muster die Frugalheuristik
erfullten und beide Parameter gleich stark zur Musterbewertung beitrugen. Die Frugalheuristik miisste
dann Erfillung eines der beiden Merkmale dann gleichermalen als Erfiilllung der Unterscheidungsregel
der Muster anerkennen. Allerdings existierten auch Muster, die beide moglichen Parameter gleicherma-
Ren erflllten. Bienen konnten dann nicht mehr entsprechend der Take-the-Best-Regel wahlen und
mussten sich entsprechend anderer, zusatzlicher Regeln entschieden. Solche weiteren Heuristiken wéare
zum Beispiel die Summation der Merkmale entsprechend der City-block-Metrik (Ronacher 1979b; 1984;
1992b).
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Menschen sind in der Lage ihre Bewertungsstrategien individuell in Abhangigkeit von der Testsituation
und allgemeineren Umstanden anpassen (Ronacher 1984; Ronacher & Bautz 1985). Die Ergebnisse
wiesen darauf hin, dass auch Bienen verschiedene Entscheidungsregeln parallel nutzen konnten. Ein
Beispiel waren die angepassten Entscheidungsregeln nach Training A, wenn beide Muster ein weil3es
Musterzentrum besallen (Anhang B) und die gleichstarke Auswertung zweier Parameter nach Training C
(Anhang C). Mdglich ware, dass Bienen dabei jeweils die Regel mit dem geringsten dkonomischen Auf-
wand fir das Nervensystem der Insekten anwendeten.

Bienenverhalten bei der Entscheidungsfindung konnte nicht nur genauso wie das Verhalten von Men-
schen durch Frugalheuristiken vorhergesagt werden, die Entscheidungsstrategien waren zudem keine
festgelegten und unveranderlichen Abldufe und konnten wie bei Menschen den Anforderungen entspre-
chend geandert werden (Gigerenzer & Todd 1999). Darauf deuteten die verschiedenen, vom jeweiligen
Unterschied der Testmuster abhangigen Bewertungsstrategien fur Training A an (siehe Anhang B). Die
Bienen passten, vergleichbar zum Menschen, erlernte Bewertungsregeln vermutlich ebenfalls den Testsi-
tuationen an. Eindeutiger lieRe sich das allerdings nur durch weitere angepasste Dressurparadigmen
Uberprifen. Frugalheuristiken stellten eine neue Moglichkeit vor, wie Bienen Mustereigenschaften aus-
wahlen und Muster bewerten kénnen. Sie erdffneten damit interessante Aussichten auf Bewertungs-
grundlagen, mit denen Bienen erfolgreich scheinbar komplexe Entscheidungen mit geringerer neuronaler
Kapazitat trafen.

Take-the-Best war eine mdgliche Entscheidungsregel, die bei mehreren gelernten Parametern die Aus-
wertung der Muster fiir die Bienen sehr 6konomisch gestaltete. Durch die Frugalheuristik ersparten sich
die Bienen also Verarbeitungsaufwand, was aber vermutlich nur méglich war, wenn die Bienen sich ein
Muster alleine einpragen konnten. Ein aus verschiedenen Eigenschaften zusammengesetztes Muster
konnte durch diese Heuristik schnell unterschieden werden, ohne, dass die Bienen alle Mustereigen-
schaften gemeinsam auswerteten. Das heif3t Bienen waren nicht nur in der Lage bei der Auswahl, Spei-
cherung und Wahrnehmung von Mustereigenschaften sich 6ékonomisch zu verhalten, auch das Entschei-
dungsverhalten und der Merkmalsvergleich der Bienen lief3 sich durch 6konomische Regeln vorhersagen.
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5 Ausblick

Aus den in dieser Arbeit gewonnenen Ergebnissen und den daraus abgeleiteten Schlussfolgerungen
leiten sich Fragestellungen ab, die Uber den Rahmen dieser Arbeit hinausgehen. Durch Erweiterung der
Testserien mit Fourier-gefilterten Abbildern um Tests mit abgewandelten und gefilterten Testmustern
Iasst sich der fir eine Auswertung bendtigte geringe Informationsgehalt des visuellen Musters weiter
klassifizieren. Der Zusammenhang zwischen Detailreichtum der Dressurmuster und der von den Bienen
ausgewerteten wesentlichen Frequenzen kann dabei zusatzlich geklart werden. Dies erlaubt die Uberpri-
fung der These, ob sich bei Bienen, die mit feiner strukturierten Dressurmustern trainiert werden, die
Filtergrenzen der wesentlichen Frequenzbereiche in den hoéherfrequenten Bereich verschieben. Der
Einfluss der Dressursituation auf die Musterbewertung durch die Bienen wird damit unter neuem Aspekt
hinterfragt, da mit dieser Methodik der Einfluss der Strukturscharfe der Muster Uberprift werden kann.

Aus den Erkenntnissen liber den Zusammenhang zwischen Belohnungsposition und Mustereigenschaf-
ten folgt, dass insbesondere die Belohnung aufterhalb der Musterzentren daraufhin Uberprift werden
muss, welche Bewertungsschemata Bienen im Detail ausbilden. Die fehlende Unterscheidung der hier
verwendeten Testmuster nach dezentraler Dressur der Bienen deutet auf weitere verschiedene Muster-
merkmale hin, die von den Bienen bei dieser Dressur bewertet wurden. Es ist die These zu priifen, inwie-
weit die Position der Belohnung innerhalb der Muster, sei es durch Belohnung an einem starker peripher
liegenden Punkt oder durch verstreute Belohnung im gesamten Bereich der Musterflache, die Auswahl
der Bewertungsmerkmale beeinflusst. Dies lieke Riickschllsse darauf zu, inwieweit Bienen das Muster-
zentrum bzw. seinen Beitrag zur Mustererkennung aus der Symmetrie der verwendeten Muster ableite-
ten, oder ob die Position des auffalligen Belohnungsrohrchens die Aufmerksamkeit der Bienen auf das
Zentrum richtete. Vor diesem Hintergrund sind die Flugbewegungen der Bienen im Verlauf einer Dressur
bzw. in der Abfolge mehrerer aufeinanderfolgender Dressuren interessant, da sich daraus ebenfalls
Rickschlisse auf veranderte Praferenzen ableiten lassen sollten.

In den bisher beschriebenen Versuchen konnten sich die Bienen den Mustern frei ndhern und einen frei
gewabhlten Fixierungsabstand von 2 - 6 cm einnehmen. Im Anschluss sollte nun geprift werden, inwieweit
der erreichbare Sehwinkel die Bienen in der Auswahl der Musterparameter beeinflusste und welchen
Einfluss der Sehwinkel auf die bewerteten Frequenzinformationen der visuellen Muster hat. Eine Erwar-
tung ist, dass sich die besonders bewertete Bildinformation mit zunehmendem Abstand in den hdheren
Frequenzbereich verschiebt. Vor diesem Hintergrund sollte auch die These Uberprift werden, dass die
Bienen bei der hier verwendeten Versuchsanordnung auf Grund der groRen Sehwinkel nur Mustereigen-
schaften des belohnten Musters lernten. Bei ermdglichter gleichzeitiger Betrachtung der Muster in der
Entscheidungskammer eines Y-Wahltunnels sollten die hier verwendeten Dressurparadigmen A und B
nicht mehr zu gleichen Bewertungsstrategien der Bienen fiihren.

Die Ergebnisse der Untersuchung zur Bewertungsstrategie zeigten, dass Frugalheuristiken das Wahlver-
halten der Bienen bei der Musterbewertung gut vorhersagen konnten. Zukuiinftige Untersuchungen zur
Mustererkennung sollten daher ihr Augenmerk Uber die urspriinglichen Fragestellungen hinaus auch
darauf richten, inwieweit sich noch weitere Wahlentscheidungen der Bienen durch frugal heuristics vor-
hersagen lassen. Vor dem Hintergrund der begrenzten neuronalen Kapazitaten der Insekten kann erwar-
tet werden, dass unterschiedliche Entscheidungsverhalten mit Hilfe einfacher Heuristiken erklarbar
werden. Durch geeignete Versuchsanordnungen lasst sich die mogliche Anpassung der Entscheidungs-
regeln an die Testsituationen weiter untersuchen. Der angenommene Zeitvorteil der Frugalheuristiken
sollte sich dann im Vergleich von Testsituationen zeigen lassen, in denen Bienen die Testmuster gegen-
einander abgleichen, da Bienen hier vermutlich die Bewertungsregeln wechseln.
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6

Zusammenfassung

Einfluss der Dressursituation auf die Auswahl der Mustereigenschaften

1.

Der Dressuraufbau und die Position der Belohnung innerhalb eines Musters besallen wesentli-
chen Einfluss auf die Auswahl der Mustereigenschaften. Die Bienen erkannten die verschobenen
Muster unabhéangig von ihrer Position vor dem Musterhintergrund wieder. Das Belohnungsrohr-
chen besaly vermutlich aufgrund des markanten Reflexes auf dem Rdéhrchenrand Signalcharak-
ter, der unabhangig vom Muster wiedererkannt wurde. Die beiden prasentierten Rohrchen
konnten von den Bienen jedoch nicht diskriminiert werden.

Die Bienen lernten die Mustereigenschaften trotz Differenzdressur nicht aus dem Vergleich der
belohnten und unbelohnten Muster, sondern pragten sich vor allem die Eigenschaften des be-
lohnten Musters TR+ ein. Dabei bewerteten die Bienen nach Reziprokdressuren Musterpaare a-
symmetrisch. Sie lernten nicht die Umkehrung identischer Mustereigenschaften, sondern jeweils
verschiedene unabhangige Mustereigenschaften der reziproken Dressurparadigmen.

Die Bienen zeigten zu Beginn der Dressuren keinerlei Spontanpraferenzen fur eines der verwen-
deten Dressurmuster.

Bewertung der Mustereigenschaften

4.

Bei der Bewertung der Muster entschieden sich die Bienen vornehmlich entsprechend einzelner
extrahierter Parameter und nicht durch Vergleich der Flachenlberlappungsgrade der Testmuster
zu TR+. Die Bienen konnten daher Muster generalisieren, die keinerlei Flachenuberlappungsgrad
mit TR+ aufwiesen. Auch gréRenvariierte Abbilder des Dressurpaars C wurden unabhangig vom
Flachenuberlappungsgrad zu TR+ generalisiert.

Den groflten Beitrag zur Musterdiskriminierung (most salient cue) leisteten die Farbe des Zent-
rums (Dressur A) und die Zerstreutheit der Musterschwarzflachen (Dressur C). In beiden Fallen
war das Musterzentrum fur die Auswahl des hervorstechendsten Mustermerkmals wesentlich.

Die Bienen waren dartber hinaus in der Lage den Flachenlberlappungsgrad mit TR+ auszuwer-
ten, wenn weitere unterscheidende Mustermerkmale fehlten. Dabei werteten die Bienen nur die
mit TR+ gemeinsame Flache Q aus. Die fehlende Flache T bzw. liberschissige Flachenabschnit-
te R gingen genauso wenig in die Bewertung ein, wie die Lange der Flachenkontur.

Die Vorhersage der Wahlentscheidung durch einen Template-Matching-Mechanismus wurde
auch durch Wichtung der Musterflachen gemaR einer optischen Verzerrung der Muster im kon-
vexen Bienenauge nicht verbessert.

Die Bienen erkannten weitere Mustereigenschaften, die mit verschiedenen Gewichtungen und
nur in geringerem Male in die Bewertung eingingen: globale Musterrotationen wurden wahrge-
nommen, lokale Rotationen von Musterteilen aber nicht. Muster mit verschobenen und beschnit-
tenen Musterteilen wurden generalisiert, aber von TR+ diskriminiert. Musterecken und
Musterkanten und deren Orientierung werteten die Bienen grundsétzlich nur untergeordnet aus.
Auch nach Dressur B wurden relative GroRenunterschiede der Testmusterpaare nicht bewertet.

Die Figur der kleineren Kreisscheibe wurde von den Bienen der Dressur C préaferiert, ohne dass
diese Figur eine der gemall TR+ erwarteten Mustereigenschaften erfillte. Dies deutete auf weite-
re durch die Bienen analysierte Mustermerkmale bzw. Praferenzen hin.

Bewertungskonzepte

10. Die Bewertungsstrategien der Bienen gaben in keinem der verwendeten Dressurparadigmen

Hinweise auf eine Vermeidung von TR-.

11. Die Bienen bewerteten Mustereigenschaften nicht gleichwertig, sondern zeigten ein Wahlverhal-

ten bei dem verschiedene Mustereigenschaften hierarchisch geordnet waren.

12. Die Wahlentscheidungen der Bienen lieRen sich durch Frugalheuristiken vorhersagen. Dabei

konnte die Recognition-Heuristik die Testergebnisse von Tests gegen TR+ voraussagen.
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13.

14.

In Tests mit abgewandelten Mustern wurde das Wahlverhalten der Bienen besser durch die fru-
gale Take-the-Best-Heuristik vorhergesagt, wenn die Muster sich in einigen wenigen, hervorge-
hobenen Eigenschaften unterschieden.

Unterschieden sich die Testmusterpaare in untergeordneten Mustermerkmalen, konnten die Bie-
nen Mustermerkmale entweder gegeneinander abgleichen oder Merkmale im Sinne einer City-
Block-Metrik bzw. einer Weighted-Pros-Regel aufsummieren.

Wahrnehmungsscharfe der Muster

15.

16.

17.

Fourier-gefilterte Muster wurden von TR+ diskriminiert. Die enthaltenen beschrankten Informatio-
nen reichten zur Generalisation gegeniber TR-, das heif’t die Bienen bewerteten grobe, unschar-
fe Mustereigenschaften. Die Bienen glichen dabei hochpass- und tiefpass-gefilterte Frequenz-
informationen ab und generalisierten auch Gaul3-gefilterte Musterabbilder.

Zur Musterdiskriminierung und —generalisierung der Fourier-gefilterten Abbilder war vor allem der
Frequenzbereich von 2 - 8 Schwingungen/Bildbreite wichtig, entsprechend Musterdetails von
25 bis 6 mm. Strukturinformationen, die grofRer als 2,5 cm waren, trugen nicht mehr zur Unter-
scheidung von Mustern (nach Dressur C) bei.

Der geringere Kontrast der Fourier-gefilterten Abbilder hatte keinen Einfluss auf die Musterbewer-
tung durch die Bienen.

Flugverhalten vor der Musterflache

18.

19.

20.

Die Bienen hielten sich wahrend der Testsituationen vornehmlich im Musterzentrum und weniger
vor anderen Musterbereichen auf. Sie hielten dabei meist einen Abstand von 2 - 6 cm von der
Musterflache ein.

Die Bienen passten ihr Flugverhalten vor der Musterflache und die Aufenthaltshaufigkeit vor den
Musterbereichen bei veranderter Mustergrof3e einer Vergréferung des Flachenulberlappungs-
grads mit TR+ gemaf nicht an, weder im Abstand von der Musterflache noch bezogen auf die
Position vor dem Muster. Sie zeigten vor der Musterflache weder serielles Skannen noch ein
Abskannen von Musterkanten.

Beim Wabhlverhalten zeigten nur die Setzer und Berlihrungen der Musterflachen die Diskriminie-
rung der Muster. Bei den Anfligen auf die Musterflache diskriminierten die Bienen die Muster
nicht.
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Anhang A
Darstellung der Entscheidungsfindung entsprechend der Take-the-Best-Heuristik

Take-the-Best
(One-Reason Decision Making)

Objekte a b c d
Diskriminierungsleistung + 7 + -
Parameter 1 1 % ? ?

Parameter 2 ? 1 ? ?

Parameter 3 0 1 1 ?

Parameter 4 ? 0 0 ?

Parameter5 | 7 ? 0 ?

(Gigerenzer & Todd 1999)

Erlauterung: Die Parameter 1-5 sind binar. Fragezeichen geben nicht bekanntes bzw. erinnertes Wissen
an. Die Objekte a-c werden diskriminiert (+), Objekt d nicht (-). Fir die Unterscheidung Ob-
jekt a gegen Objekt b werden nur die Parameter des gestreiften Bereichs abgefragt: Objekt a
wird als Folge davon vor Objekt B praferiert (Kurzschreibweise im Folgenden: a<b). Die
Entscheidung b<c beruht entsprechend auf den Parametern des dunkelgrauen Bereichs.
Die ubrigen Parameter 4 und 5 tragen nicht zur Entscheidung bei. Die Parametersuche
bricht ab, sobald ein diskriminierender Parameter gefunden ist, im Fall a<b ist das Parame-
ter 1, im Fall b&c ist das Parameter 2. Die Darstellung wurde von der Originalabbildung ver-
andert Gbernommen (Gigerenzer & Todd 1999).
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Anhang B: Entscheidungsmatrix fiir Dressurparadigma A und B

+ -
A

Dressurparadigma A: A:; A
+ -

Dressurparadigma B: A A

1. Parameterhierarchie und Entscheidungsmatrix entsprechend der Take-the-Best-Regel

¢ -’ A

A AAAAYVY 0@ AL AAYP A AAANNY L
Schwarzes
Muster-
Zentrum + + + + + + + + - - + + + + + + - - +/- | +/- -
vorhanden?
Flacheniiber-
'g"i‘;@“”gs' mitl 1 [03]06[13[16]06|06| 1 [ 0 |03] 1 1 1 1 (06 |03|06|03|06]|03]03
TR+?
Lange Kanten
vorhanden? + S e B + + - - + + + + + + - - + + - - _
Geschios- | o | 4 |4 | + | + | + | + | + + |+ |+ |+ |+ |+
sene Form? - - - - - - -
Orientierung
mt  TRe| 4+ |+ |+ |+ |+ | - |22+ -+ |+ ||+ ||+ | -]+
identisch?
Ecken
vorhanden? + + |+ + + + - - - - + + + + + + - - + + +
Dreiecksform
bzw. + + + + + - + + - - - - - - - - - - - - -
Kreisform?

Ausnahmen: Kreisscheibe teilweise dennoch bevorzugt

Kreisscheibe von rotiertem TR+ nicht unterschieden

2. Entscheidungsmatrix: Wenn beide Musterzentren wei, dann Dawes’s Rule bzw. Weighted-Pros

OOAAa‘L"v

Schwarzes
Muster-
zentrum
vorhanden?

Kanten
vorhanden? + + + + - -

Keine pattern
disruption?

Orientierung
mit TR+ | + - + + + -
identisch?

Ecken
vorhanden? + +

Flacheniiber-
lappungs- 0 03|06 |03]03 0
grad groRer?

Entscheidungsbeispiele der obenstehenden Tabellen:

Testmusterpaar

Vorhergesagtes Beobachtetes

Entscheidungsfindung Wabhlverhalten Wahlverhalten

A

A

Parameter 1 (Schwarzes Zentrum): von beiden erfilllt > 1. Entscheidungsmatrix
Parameter 2 (Flachenlberlappungsgrad): Dicker Stern > Dinner Stern - Entscheidung: A é A A é )\

Q

V)

Parameter 1 (Schwarzes Zentrum): von beiden nicht erfiillt > 2. Entscheidungsmatrix
Parameter 2 (Kanten): von beiden erfiillt 0 O 0 O
Parameter 3 (kompakte Form): von beiden nicht erfillt é é

Parameter 4 (Orientierung wie TR+): einmal erflllt, einmal nicht > Entscheidung:
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Anhang C

Entscheidungsmatrix fir Dressurparadigma C

1. Parameterhierarchie und Entscheidungsmatrix
entsprechend Franklin’s Rule oder Dawes’s Rule:

+

Dressurparadigma C: .‘;; A

Ord-
nungs
-zahl

oz

1
v

A

A

A

A

O

0

o]

Schwarz-flachen
getrennt und
Orientierung wie
TR+?

Anzahl Schwarz-
flachen genau 37

*+)

*+)

Musterzerstreut-
heit (pattern
disruption)?

(+)

Drei oder weni-
ger Schwarz-
flachen?

*+)

*+)

Kanten nicht
durchgehend?

(+)

(+)

(+)

Anzahl
Schwarzflachen
groRer oder
gleich drei?

(*+)

)

Kompakte
Schwarzflache
vorhanden?

*+)

*+)

Einzelne
Schwarz-
flachen?

Schwarz-flichen
entsprechend
TR+ orientiert?

Schwarzflachen
in korrekter
Position?

Weiles Zentrum
vorhanden?

Flacheniberlap-
pungsgrad?

Kein schwarzes
Zentrum?

Ecken
vorhanden?

Dawes’s Rule £+
( Summe erfiillter
Parameter)

14

10

10

12

Franklin’s Rule
*0Z

(Summe erfiillter
gewichteter
Parameter)

67

50

36

52

63

46

12

12

14

10

(Fortsetzung nachste Seite)
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Anhang C (Fortsetzung)

Entscheidungsmatrix fur Dressurparadigma C

+

Dressurparadigma C: .‘;: A

2. Parameterhierarchie und Entscheidungsmatrix

'r
v

entsprechend Take-the-Best-Regel:

AAAAO

-
L4

Getrennte
Schwarz-
flache
(pattern
disruption)?

Parameter 1

Weiles
Zentrum?

Parameter 2 Und/Oder
Kompakte
Schwarz-
flachen?

Flachen-
Uiberlap-
pungsgrad?
Parameter 3 Und/Oder
Drei kleine
Schwarz-
flachen?

Erlauterung:
Erflllen aber summiert zur Wiedererkennung beitragen

Ausnahme:
generalisiert werden.

Entscheidungsbeispiele der obenstehenden Tabellen:

Entscheidungsmatrix entsprechend Franklin’s Rule oder Dawes’s Rule:

Parameter 2 und 3 enthalten zwei Mustermerkmale, die sich gegeneinander abgleichen lassen, bei gleichzeitigem

Die kleine Kreisscheibe und auch teilweise der kleine Ring erflllen Merkmale, die auRerhalb dieser Regeln mit TR+

Vorhergesagtes Wahl-

Testmusterpaar Entscheidungsfindung verhalten nach Franklin

halten nach Dawes

Vorhergesagtes Wahlver-

Beobachtetes
Wahlverhalten

v

¥ 8 Parameter erfiillt (8+)

A

S A\ soz.36512: v & A

T« A

Testmusterpaar Entscheidungsfindung

Wahlverhalten

v I+:8>5:
5 Parameter erfillt (5+)
r¥r
v v viv ¥ 10 Parameter erfillt (10+) v v iy v iy v v viy
v i vy $+:10=10: v = *v*  £450=52: v = A4 v o= A
¥ 10 Parameter erfillt (10+)

Entscheidungsmatrix entsprechend Take-the-Best-Regel:

Vorhergesagtes Beobachtetes Wahl-

verhalten

Parameter 1 (pattern disruption): einmal erfillt, einmal nicht
- Entscheidung:

A Soe A

o« A

Parameter 1 (pattern disruption): von beiden erflllt
Parameter 2 (WeilRes Zentrum/Kompakte Schwarzflachen):
beide jeweils von beiden erflillt
Parameter 3 (Flachenlberlappungsgrad/3 Schwarzflachen):
von beiden jeweils eines von beiden erfiillt

- Entscheidung:
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Anhang D 1

Testmuster der Dressur C: ungefilterte, scharfe Abbildung

A
AA

V.V v‘v v

v &4 v

4 |
e

oeoo

O AALAAA

Anhang D 2

Testmuster der Dressur C: GauB-gefilterte, unscharfe Abbildung

Abbildungen erzeugt mit Corel Photopaint 5.0 (Corel Corporation), Filter: Gaul'sche Unscharfe (Pixel-
radius 50.00)

@ A A LAL
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Anhang E 1

Ubersicht der verwendeten Testmuster mit zugehérigen Abmessungen

Angaben zu Test-Mustern der Trainingsparadigmen A, B und C

Musterpiktogramme und zugehorige Angabe der Musterbezeichnungen, der Mal3e (A = Lange Grundsei-
te Gesamtdreieck; H = Hohe Gesamtdreieck; H' = Hohe Teildreieck; X = Tiefe Einrlickung bei Sternen;

R = Kreisradius), der Flacheninhalte und des Flacheniiberlappungsgrad mit TR+ (Q = Uberlappungsfla-
che mit TR+; T = Fehlflache zu TR+; R = zusatzliche Flache zu TR+, vergleiche auch (Abbildung 6)).
Abkurzungslegende: 3eck: Dreieck; Angaben 1/1, 2/3, 1/3, 11/3, 12/3 geben Grdf3e bezogen auf Origi-
nalgréRe der Dressurmuster an; rot: rotiertes Gesamtmuster; rott: rotiertes Segment; Uk: Umkreis/groRe
Kreisscheibe; Zahlenangaben 6/9/12: Richtungsangaben unten/links/oben; Zahlenangaben 1/2/3: oberes,
rechtes, linkes Segment des Musters 3eckeck; (Klammern): Auslassung des entsprechenden Musterteils;
o/u/r: Verschiebungsrichtung von Segmenten nach oben, unten bzw. rechts; G: Vergroflerung.

Flacheninhalte/-verhéltnisse | Flacheninhalt/-verhaltnisse
zu TR+ von Training A und B zu TR+ von Training C
MafRe Flache Q R T Over- Q R T Over-
Piktogramm Name [cm] gesamt | [cm?] | [em?] | [cm?] lap [cm?] | [em?] | [cm?] lap
[cm?] [%] [%]
A 3eck1/1 ﬁ_2710 417 (41,7| O 0 100 [ 14,5 27,2 0 100
v eckl/1 4 a = 40| 272 [27,2]145|145| 65 | 0 |41,7[145] o0
rot H=87
A | secktz [A=5ss| 117|117 0 | 30 | 28 | X | X | X | X
A 3eck2/3 ﬁ_=6g,85 251 | 251 0 16,6 60 X X X X
A 3eck11/3 ﬁf;;,% 53,4 | 41,7 | 11,7 0 100 X X X X
A 3eck12/3 |A = 126| 67,5 |41,7(258| 0 | 100 | X | X | X | X
A A = 10
o 3eckeck |y - g7| 145 [145]| 0 272 35 [145] O 0 100
A A H =29
vV, Vv -
© 3eckeck A = 101 145 | 0 |145[41,7] 0 | 0 |145/145| 0
v rot i :
H =29
A ; -
YY Davids- 18 249 20 |145|145(271| 35 [145/145[ 0 | 100
v H =29
Mitsu- -
a bishistern ﬁ:;,710 28,1 |281| 0 |170| 59 |145|136| O 100
Mitsu-
bishistern ﬁ_=8710 281 |136|14,5|28,1| 33 0 |28,1|14,5 0
rot e

(Fortsetzung nachste Seite)
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Anhang E 1 (Fortsetzung)

Ubersicht der verwendeten Testmuster mit zugehérigen Abmessungen

Angaben zu weiteren Test-Mustern der Trainingsparadigmen A, B und C

Flacheninhalte/-verhaltnisse
zu TR+ von Training A und B

Flacheninhalt/-verhaltnisse
zu TR+ von Training C

MaRe | Fléche Q R T Over- Q R T Over-
Piktogramm Name om] gesamt | [em?] | [em?] | [ecm?] lap [em?] | [em?] | [cm?] lap
[cm?] (%] [%]
A Stem23 | Z47| 245 [245| 0 [172| 59 | 96 |14,8| 49 | 66
X=1,15
A Sten1/3 |f 2 49| 147 |147| 0 |270| 35 |49 |98 |96 | 34
X=1,8
Offenes A = 10
A Dreieck | - g7| 27,0 [27,0| O [14,7| 65 | 96 |17,4| 49 | 66
2/3 X=18
Offenes A = 10
A Dreieck |1y~ 7g| 17,2 [17.2] O |245| 41 |49 [123] 96 | 34
1/3 X=1,15
Negatives A = 10
Dreiecks- |1 - g7| 62,2 | O |622|417| 0 0 [622]145] 0
muster |R=58
Negatives A = 10
Dreiecks- | |y - g7 | 62,2 | 14,5|47,7 | 271 35 14,5147,7| O 100
musterrot | R=53g
Tr°1p2fe“ hley| 624 |41,7|207| 0 | 100 |145[479| 0 | 100
R=5,8
‘ Tropfen | A Z49| 624 41,7207 | 0 | 100 |14547.9] 0 | 100
R=5,8
‘ Seg |hZay| 832 |417]415| 0 | 100 |145687| 0 | 100
R=5,8
mz‘fﬁo hles| 832 |41,7|415| 0 | 100 |14,5(687| 0 | 100
R=5,8
Grole
Kreis- |gr-s5g | 1039 | 41,7622 0 | 100 |14,5(89,4| 0 | 100
scheibe
Kleine
(e ] Kreis- |r-0o | 247 |247| 0 |170] 59 | 0 |247[145] 0
scheibe
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Anhang E 2

Ubersicht der verwendeten Testmuster mit zugehérigen Abmessungen
Angaben zu Testmustern ausschlieBlich des Trainingsparadigmas C

Musterpiktogramme und zugehoérige Angabe der Musterbezeichnung und der Mal3e (A = Lange Grund-
seite Gesamtdreieck; H = Hohe Gesamtdreieck; A’ = Grundseite Teildreieck; H' = Hohe Teildreieck;

R = dulerer Kreisradius; R’ = innerer Kreisradius).

Abkurzungslegende: 3eck: Dreieck; Angaben 1/1, 2/3, 1/3, 11/3, 12/3 geben Grélie bezogen auf Origi-
nalgrof3e der Dressurmuster an; rot: rotiertes Gesamtmuster; rott: rotiertes Segment; uk: Umkreis/grofte
Kreisscheibe; Zahlenangaben 6/9/12: Richtungsangaben unten/links/oben; Zahlenangaben 1/2/3: oberes,
rechtes, linkes Segment des Musters 3eckeck; (Klammern): Auslassung des entsprechenden Musterteils;
o/u/r/ali: Verschiebungsrichtung von Segmenten nach oben, unten, rechts, auflen bzw. innen; grof3:
VergroRerung, klein: Verkleinerung gegenuber Original-TR+ (mittel) .

Piktogramm Name MalRe [cm] Piktogramm Name MaRe

% A=333
3eckeck10G

. R=58 ﬁ 3eckeck1o AZ333
O GroRer Ring R-88 A°A H=29
e}

i i R=58 o
Mittlerer Ring R %4 eas
Kleiner Rin R=209
| il B o 3eckeck1r A=333
A A H=29
A=20
3eckeck groy | =174 A
i oo A° 3eckeck2r A=333
A A H =58 AA Ho20
A 3eckeckrG A=333
3eck grof A=20 A° eckeck2r =20
eck gro o % 4:2a
A
A=333
A=5 A° 3eckeck2u o
ASA 3eckeck klein 'Zy=_41,375
) ~ _
e o 3eckeck(1) | A73%
A A H=29
A 3eckklein | A%
“ 4 3eckeck(2) A=333
) 7 A H=29
3eckeck123a | A=333
© H=29
: : VoV A=333
3eckeck(2)rot :
hooe v H=29
A 3eckeck123i H=56
A'=33 R
1o ° 3eckeck(23) | A=3%
ATA H=29
v —_
© 3eckeckrott A=333
vy H=29
A A i
© 3eckeckrotrott | A =333
A H=29
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