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Bildung des bedingten Reflexes von Pavlevs Typus
bei der Honigbiene, Apis mellifica

Von
Masutaro Kuwabara

(Biologisches Institut, naturwissenschaftliche Fakultit, Universitit Kyushu)
(Mit 1 Textabbildung)

Seit dem Erfolg der Dressur der Bienen auf Farbe von K. v. Frisch (1914), ist die zur
Analyse der sensorischen Unterscheidungsfidhigkeit der Insekten iibliche Dressurmethode
in Gebrauch gekommen, und dabei wurde meistens irgendein Reiz mit dem Verhalten dem
Futtersuchen gegeniiber kombiniert. Der Verhalten der Insekten zum Futtersuchen ist
aber sehr kompliziert, und dabei kénnen die zu Grund liegenden psychologischen zweckmaés-
sigen Faktoren nicht vernachlissigt werden. Mir scheint zum eben erwdhnten Zweck die
Kombinierung des Reizes mit einfachem Reflex (Bildung des einfacheren bedingten
Reflexes) mehr giinstige Mittel zur physiologischen Untersuchungen darzubieten, wenn
sie bei den Insekten erfolgen kann.

In dieser Absicht versuchte ich verschiedene Reize als bedingte Reize mit
dem Riisselausdehnungsreflex, der auf die Reizung der Tarsenchemorezeptoren
durch Zuckerlésung hin ausgeldst wird, zu kombinieren.

Bedingter Reflex auf Wasserdampf

Die Flugbienen wurden an dem in der Nihe des Stockes angebrachten
kiinstlichen Futterplatze gefangen, und ihnen wurden einzeln die Fliigel mit
einer Klammer an die Spitze von Eisendrihten angeheftet. Dann wurden die
Drihte mit den Bienen im Laboratorium, welches stets unter gleichmissiger
Beleuchtung von etwa 100 L. stand, an einem holzelnen Halter geheftet und
zwar in einer Reihe, etwa 10 cm von einander getrennt, indem sie so orientiert
wurden, dass die K6pfe der Bienen auf einer horizontalen Linie in derselben Richt-
ung gehalten wurden.

Als unbedingter Reflex wurde der Riisselausdehnungsreflex gewihlt, der auf
die Reizung der Tarsenchemorezeptoren hin ausgeldst wird, und zuerst wurde
versucht, dazu also bedingten Reiz das Licht von bestimmter Wellenlinge zu
kombinieren. '

Jedem Individuum wurden nacheinander, sofort nach der vorangehenden

1) Beitrdge aus dem biologischen Institut, naturwiss. Fakultat, Universitit Kyushu.
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Jour. Fac. Sci. Hokkaido Univ. Ser. VI, Zool. 18, 1957 (Prof. T. Uchida Jubile¢
Volume).
458



Bedingter Reflex von Pavlovs Typus bei der Honigbiene 459

10 Sek. Beleuchtung mit einem Licht von bestimmter Wellenlinge und Intensitit,
durch den mit 609, Rohrzuckerldsung gefiiliten kleinen glisernen Loffel die Tarsen
beriihrt, um den Riisselreflex auszuldsen. Diese Versuche wurden wiederholt bei
jedem Individuum je mit dem Intervall von etwa 30 Minuten.

Im Laufe dieser Versuche wurde jedoch die Tatsache bemerkt, daBl bei den
meisten Individuen schon nach dem einigemal wiederholten Versuche vor der
Berithrung der Zuckerldsung mit den Tarsen der Risselreflex ausgel6st wird.
Dabei konnte dieses keineswegs zur Bildung des bedingten Reflexes auf Licht
zuriickgefithrt werden, weil dabei mit dem Licht allein der Riisselreflex nie
ausgeldst werden konnte. Dagegen 16ste die Anndhrung des nur mit destilliertem
Wasser genissten glisernen Loffels allein den Reflex aus.

Diese Tatsache deutet die Moglichkeit der Bildung der Kombination des
Wasserdampfreizes mit dem Riisselreflex an. Um das zu priifen wurden folgen-
den Versuch ausgefiithrt : Dem Versuchstiere wurde destilliertes Wasser in einem
glisernen Loffel angenihrt, je vorangehend der Reizung der Tarsen mit Zucker-
l6sung. Als Kontrollversuch wurde bei einer anderen Gruppe von Bienen von
etwa gleicher Zahl wie die Versuchstiere nur die Annihrung von destilliertem
Wasser mit demselben Intervall wie bei den Versuchstieren vollzogen, ohne
Kombinierung der Reizung der Tarsen.

Ein Beispiel der Protokolle der Versuche ist in Tabelle 1 dargestellt. Wie
in Tabelle 1 gezeigt ist, erfolgt bei den Versuchstieren die Auslésung des Riissel-
reflexes schon nach der mehrmaliger Wiederholung der Versuche, und bei
viele Individuen schien in kurzem die stetige Auslésung des Reflexes.

Wenn auch sehr selten, so wurde doch auch bei der Kontrolle der Reflex
ausgeldst, aber niemals zeigte sich dabei Tendenz zur stetigen Auslésung, auch
nicht nach vielmaliger Wiederholung der Reizungm it Wasserdampf. Man kann
die Auslésung des Reflexes bei den Versuchstieren nicht auf allgemeinen Erregbar-
keitssteigerung der Bienen infolge der hidufigen Reizung mit Wasserdampf zuriick-
fithren, da wie eben beschrieben, bei den Kontrolltieren keine Reflexleistungs-
steigerung bemerkt wird. Hier muss die Modifikation des Reflexes die Ursache
sein.

Kein Reflex wurde ausgelést durch die Annahrung des trockenen Loffels,
auch nicht nach der Bildung des stetigen Reflexes. ‘So ist es fast zweifellos, dass
der Wasserdampireiz als bedingter Reiz kombiniert wurde. Dieser bedingte
Reflex verschwindet ganzlich nach der Antennenamputation. Der Sitz der Hygro-
rezeptoren wird damit in den Antennen vermutet.

Bildung des bedingten Reflexes auf Licht
Bei diesem Versuche wurden die gefangenen Bienen mit Aether narkotisiert,
und ihre Antennen wurden an der Wurzel abgeschnitten, um zu vermeiden, dass
der Wasserdampireiz mit dem Riisselausdehnungsreflex kombiniert werden.
Solche antennenlosen Bienen wurden, wie oben geschildert, einzeln in die Spitze
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Tabelle 1. Versuche zur Bildung- des bedingten Reflexes auf
kein bedingter Reflex, () bedingter
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eines Eisendrahtes geklammert. Als bedingter Reiz wurden verschiedene Ab-
schnitte aus dem Spektralband mit je etwa 20 myu Wellenlingedifferenz beniitzt.
Die Drihte, an deren Spitze je eine antennenlose Biene geklammert war, wurden
am drehbaren metallischen Halter befestigt, so dass die Versuchstiere nach
einander zum Brennpunkt der Linse, die beim Versuche mit dem bestimmten
Spektralabschnitt durch den Spalt des Spektroskops bestrahlt wurden, eingestellt
werden konnten. Als Lichtquelle wurde eine Projektionslampe von 250 W.
verwendet. Zu Versuchen mit Ultraviolett aber wurde als Lichtquelle eine
Quecksilberlampe angewandt, und durch das Quarzspektroskop wurde ein
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Versuche : Bemerkungen
A 308| A 307 A 308 | A3051 A304\A303’A302 A301
- + -+ + T 5 + + o
- 1 M N i O L N 31.5°C
- + + + + o |+ 1
- @ O + + Q Q -+
- O @) + + O O +
- O O O + O O O
- + O O + O O Q
— + e + + O + O
- 4+ O + + @) O O
- -+ Q + -+ O O O
- + O + -+ O Q O
- + 0] + + O 0 O
- + Q.| O + Q0 0
- + O O + O + O
+ + O + — + + - % 31°C
- + T - - - +
+ - + O — - O
+ + 0 0 + + 10
+ + + O + + +
+ + + Q - - O
+ + O Q - - +
+ + + O + — +
+ O + O + O O
+ + @) + - O O
+ O @) O + @ O
- + O + - Ol ¢
- @) O O + O O
— O O O + O O 32°C
— + O + + O O
— + @) O - O O
Annéherung des
- - - - - - - trockenen Loffels
- - Q 0 - O O
+ + O O + O O
— T - < Antennenamputation
S I N R S

giinstiges Linienspektrum isoliert. Die Lichtintensitit wurde durch den zur
Projektionslampe gekoppelten Schieberwiederstand eingestellt.

Beim Versuche wurde fiir jedes Tier zuerst als bedingter Reiz das Licht von
bestimmter Wellenlinge ausgestrahlt und dann wurden 10 Sek. nach dem Beginn
der Bestrahlung die Tarsen mit Zuckerlésung gereizt, um den unbedmgten Reflex
(Riisselausdehnung) auszuldsen.

Als bedingte Reize wurde Licht von Wellenlinge, 400-420 my, 440-460 my,
480-500 my, 510-530 my, 620-640 my bzw. 360 my (Ultraviolett) verwendet,
und mit je 10 Individuen eine Versuchsserie durchgefiihrt.
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Die Resultate sind in Tabelle 2 zusammengefasst wiedergegeben. Mehr als
3 malige ununterbrochene Auslosung des Reflexes auf Licht hin wurde festgestellt
als Folge der Bildung des bedingten Reflexes. Das Zeichen X in der Tabelle
bezeichnet ‘‘keine Bildung’’ des bedingten Reflexes. Mit dem Unterstrich sind
die Individuen, bei denen der bedingte Reflex gebildet wurde, bezeichnet, und
die daran stehenden Ziffern zeigen die Zahl der Wiederholungen der Kombinierung
bis zur Bildung des bedingten Reflexes. Bildung des bedingten Reflexes gelang
in etwa bei der Hilfte der Versuchstiere. Eine Versuchsserie dauerte im allgemeinen
2 Tage. Lianger als 2 Tage dauernde Versuche waren unméglich, da die Versuchs-
tiere unter diesen Versuchsbedingungen nicht langer als 2 Tage lebten. Kombina-
tion der Ultraviolett (360 my) fehlte bei diesen Versuchen, vermutlich wegen der
zu schwachen Bestrahlung.

Tabelle 2. Versuche zur Bildung des bed. Reflexes auf Licht. Wellenlange
zeigt die des bedingten Reizes. Weitere Erklirungen sind in Text.

400-420 mp 28°C 41 male Kombinierungen.
B701 x, B702 x, B703 38, B70 4x, B705x, B706x,
B707 14, B708 35, B709 36, B710 23.

440-460 mp 27°C 31 male Kombinierungen.
B201-29, B202x, B203 23, B204 x, B205 27, B206 28,
B207 14, B208x, B209 19, B210 27.

480-490 mp 31°C 36 male Kombinierungen.
Billx, Bl12x, BI3x, Bl4 x, BI1533, BI6x,
B17x, Bl18x, BIl19x, B20 27.

510-530 mp 29°C 28 male Kombinierungen.
B301x, B302 8 B303 6, B304 17, B305x, B306 10,
B307x, B308 x, B309 x, B310 18.

580-600 mp 28°C 31 male Kombinserungen.
Bix, B2 x, B3x, B4 27, B5x, B6x,
B7x, B823, B9x, BI10 19.

620-640 mp 26.5°C 27 male Kombinierungen.
B401x, B402 10, B403 24, B404 9, B405 19, B406x,
B907x, B408 18, B409 x, B410 x.

620-640 mu 27°C 31 male Kombinierungen.
B601 x, B602 x, B603 7, B604x, BS05 21, B606x,
B607 6, B608 7, B608 19, B610x.

Bei dem Versuchstier, dem die Bildung des bedingten Reflexes gelang, wurden
verschiedenartige Lichtfarben, die vom bedingten Reiz in der Wellenlinge ab-
weichend waren, der Reihe nach gepriift.

Der Reflex wurde ausgeldst nicht nur vom bedingten Reiz, sondern auch von
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dem Licht, dessen Wellenldinge samt dem bedingten Reiz innerhalb des bestimmten
Bereiches des Spektrums stand. Licht ausserhalb der Spektrumbereiches 16ste
dagegen keinen Reflex aus. Diese kann nicht zur Unterscheidung der Licht-
intensitit zurickgefithrt werden, denn das sehr schwache Licht, das in der Wellen-
lange mit der des bedingten Reizes in Uebereinstimmung kam, l6ste stets den
Reflex aus.

Die von Bienen ununterscheidbaren Spektralbereiche fiir die bedingten Reize
von verschiedenen Wellenlingen sind zum Vergleich in Abb. 1 dargestellt. In
Abb. 1 sind 3 Bereiche andeutet, welche die Bienen voneinander unterscheiden
konnen, doch sie zu bestimmen sind genauere Versuch erforderlich.
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Abb. 1. Die von Bienen ununterscheidbaren Spektralbereiche
fiir die bedingten Reize von verschiedenen Wellenldngen. Das
Zeichen | zeigt die Wellenldinge des bedingten Reizes.

In der Absicht, durch die Bildung der bedingten Hemmung die Farbenunter-
scheidungsfihigkeit der Bienen niher zu priifen, wurden die Versuche, die bedingte
Hemmung zu bilden, durchgefiihrt, indem den Versuchstieren, denen die Bildung
des bedingten Reflexes gelungen war, wiederholt der bedingte Reiz gegeben wurde,
ohne Begleitung des bedingten Reizes (Zuckerldsung auf den Tarsen). Aber auch
nach der mehr als 30 maligen Wiederholung in 5 Minuten Abstand zeigte sich
keine deutliche Hemmung.

Licht allein 16ste niemals den Riisselreflex bei den Bienen aus, auch wenn es
vielmals wiederholt dargeboten wurde, so dass auch in diesem Fall von allgemeine
Steigerung der Erregbarkeit der Bienen nicht die Rede sein kann.

Diskussion
Pavlov hat aus der Tatsache, dass vom Hunde, dem die Grosshirnrinde entfernt
worden war, keineswegs der bedingte Reflex gebildet werden kann, geschlossen,
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dass die Bildung des bedingten Reflexes auf die Funktion der Grosshirnrinde
zuriickgefithrt worden muB. Heute aber wird dieses nicht mehr angenommen, da
es z.B. erwiesen ist, daB auch die Riickenmarkfrdsche eine 4hnliche Erscheinung
zu zeigen vermogen.

Ich konnte in dieser Arbeit durch der von Pavlov ganz dhnlichen Methode
bei den Insekten den bedingten Reflex hervorrufen. In dieser Arbeit konnte ich
nicht die bedingte Hemmung (internal extinction) bilden, aber Takeda konnte in
meinem Laboratorium deutliche bedingte Hemmung beim Geruch der Bienen
konstatieren (unverdffentlicht). SodaB es nicht mdglich ist, dass auch beim beding-
ten Reflex auf Licht die bedingte Hemmung gebildet wird.

Mittels der Dressurmethode hat A. Kiihn (1927) 4 Spektralbereiche fiir die
Bienen festgestellt, innerhalb welcher den Bienen die Farbenunterscheidung
unmoglich ist, und welche voneinander von den Bienen unterschieden werden.
Die Resultate durch bedingten Reflex (Abb. 1) zeigten dhnliches. Wenn die
Bildung der bedingten Hemmung von Licht moéglich ist, ist es wiinschenswert
es zu priifen, ob die Differenzierung der eben erwihnten Spektralbereiche fiir
Bienen méglich ist oder nicht.

Hier muss Ich Herrn T. Ishibashi meinen Dank aussprechen fiir seine freundlichsten
Beihilfe bei der Ausfiihrung dieser Arbeit.
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