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“Chickens are the most underestimated animals on the planet. People think
they are stupid and automatically respond to things; if there’s food, they eat; if
they’re scared, they make a sound. This is not true. Their communications are

sophisticated.”
(K-Lynn Smith)

Fur meine kleine und grof3e Familie
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Zusammenfassung/Summary 1

Zusammenfassung

In der vorliegenden Arbeit wurde das Farbensehen der Haushuhner
verhaltensphysiologisch untersucht. Hierzu wurden ein Huhn und zwei Hahne der
Zwerghuhnrasse Antwerpener Bartzwerge per Hand gro3gezogen und in
ausgewachsenem Alter dressiert.

Mithilfe von Dressurexperimenten wurde die
Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit analysiert und mit den von Bowmaker
mikrospektrophotometrisch  ermittelten Eigenschaften von Zapfen und
Oltrépfchen verglichen (Bowmaker 1977, Bowmaker et al. 1997). Hihner
besitzen vier Zapfentypen die dem Farbensehen dienen. Im Innensegment der
einzelnen Zapfentypen liegen durch Carotinoide unterschiedlich gefarbte
Oltrépfchen. Die Tropfchen werden nach ihren Farben T-Typ (transparent), C-
Typ (klar), Y-Typ (gelb), O-Typ (orange) und R-Typ (rot) genannt. Diese
Oltrépfchen fungieren als Kantenfilter, da sie ab einer bestimmten Wellenlange
fur kurzwelligeres Licht undurchlassig sind. Beim Huhn ist der V-Zapfen mit
einem T-Typ-, der S-Zapfen mit einem C-Typ-, der M-Zapfen mit einem Y-Typ-
und der L-Zapfen mit einem R-Typ-Oltrépfchen kombiniert.

Zur Analyse der Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit wurde eine AA-
Funktion erstellt. Es zeigten sich hier bei allen Versuchstieren vier Stellen bester
Farbunterscheidung (Minima). Diese lagen im kurzwelligen Spektralbereich bei
453nm - 454nm, im mittelwelligen bei 508nm - 510nm und 545nm - 546,25nm
und im langwelligen Bereich zwischen 571,85nm und 607nm. Bis auf das
Minimum bei ca. 540nm stimmen alle Minima recht genau mit den Schnittstellen
der mittels Photopigmentabsorption und Oltrépfchentransmission errechneten
effektiven Zapfenempfindlichkeitskurven Gberein. Hihner besitzen aufgrund ihrer
Photopigmente ein tetrachromatisches Farbensehen. Die AA-Funktion sollte
deshalb drei Stellen bester Unterscheidung zeigen. Das Vorhandensein der
zusatzlichen vierten Stelle bei ca. 540nm weist darauf hin, dass Huhner aul3er
der Kombination des L-Zapfens mit einem R-Typ-Oltrépfchen mdglicherweise
auch die Kombination des L-Zapfens mit einem gelben oder orangen Oltrépfchen

(O-Typ) besitzen. Sie konnten somit funktionelle Pentachromaten sein!
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Summary

Color vision, especially wavelength discrimination, in domestic chickens was
investigated by using a behavioral training technique. The experiments were
performed with 3 adult, hand-reared individuals who were trained to choose
between two differently illuminated test fields and show their choice by pecking
on them.

The data was compared to the characteristics of cones and oildroplets
established by Bowmaker (Bowmaker 1977, Bowmaker et al. 1997). There are
four different cone types in the chicken retina: longwave-, middlewave-,
shortwave- and violet-cones. Each type possesses a certain colored oildroplet in
its inner segment. The droplets, named T-type (transparent), C-type (clear), Y-
type (yellow), O-type (orange) and R-type (red), are impermeable for shorter
wavelengths and due to this act as cut-off filters.

Based on their photopigments chickens are tetrachromats. Thus the AA-
function should show three locations of best discrimination at the interfaces of the
photopigment sensitivity curves placed next to each other.

With our experiments we could determine four locations. This was previously
unknown in chickens. These new findings could indicate that there is probably
another combination of the longwave-cone with an O-type oildroplet. Based on

this it is possible, that chickens are functional pentachromats!
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Einleitung

1. Einleitung

Uber Jahrtausende hinweg waren Hilhner aus dem Alltagsleben der Menschen
nicht weg zu denken. Sie waren leicht zu halten, suchten sich im Freilauf den
Grofteil ihrer Nahrung selbst und gewahrleisteten in Hungerzeiten das
Uberleben ihrer Besitzer durch ihre Eier und ihr Fleisch. Nicht nur in landlichen
Gegenden, sondern auch in den Stadten, wo GroRviehhaltung kompliziert war,
nutzten die Menschen diese nutzlichen Eigenschaften der Haushiuhner und ihren
geringen Platzbedarf, um ihren Speiseplan zu bereichern. In heutiger Zeit
reduzieren sich die Erfahrungen der Menschen mit Hiihnern oft nur noch auf den
Besuch im Tierpark, dem Bauernhof oder der Fleischtheke im Supermarkt. Trotz
allem ist das wissenschaftliche Interesse am Huhn als Modellorganismus seit
Jahrhunderten ungebrochen. Mit der Erforschung seiner Anatomie, Ontogenie,
Physiologie und auch seinem Verhalten gehen wichtige Erkenntnisse einher, die
nicht nur in der Biologie, sondern auch in anderen Bereichen der Wissenschaft
genutzt werden konnen. Die Erforschung der Sinnesleistungen von Vdgeln
allgemein wurde bereits von vielen Wissenschaftlern in Angriff genommen, wobei
auch in heutiger Zeit noch neue und oftmals auch Uberraschende Erkenntnisse

gewonnen werden.

Der Sehsinn und im Speziellen die Fahigkeit, Farben zu unterscheiden spielt im
Tierreich und insbesondere bei Vogeln eine sehr groRe Rolle. So kdnnen
beispielsweise bei der Nahrungssuche reife Frichte von unreifen unterschieden
werden und kleinste auf dem Boden liegende Korner als Farbkontrast zum
Untergrund wahrgenommen werden. Auch in anderen Bereichen des sozialen
Lebens wie der Partnerwahl hat die Fahigkeit, Objektfarben zu erkennen eine
wesentliche Bedeutung. Huhner erkennen an der Intensitat der roten Farbe des
Kammes und der restlichen Kopfanhange, sowie der Gefiederfarben den
Gesundheitszustand eines anderen Gruppenmitglieds. Eine schwache Farbung
ist oft ein auleres Anzeichen einer Erkrankung oder Mangelernahrung. Solche
Individuen erlangen von Natur aus meist nur einen niedrigen Rang in der

Hackordnung und dirfen sich daher auch weniger oft paaren. Mit der Farbung
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korreliert somit der soziale Rang innerhalb der Gruppe und folglich auch der

Fortpflanzungserfolg eines einzelnen Individuums.

Huhner werden seit langer Zeit als wichtige Versuchstiere zur Erforschung des
optischen Systems herangezogen. So wurden zum Beispiel umfassende
Versuche zur Akkommodation, Refraktion und Augenentwicklung durchgefiuhrt
(Schaeffel & Diether 1998, Schaeffel et al. 1987, Schaeffel & Howland 1987). Auf
der Grundlage jener Erkenntnisse bauten weitere Forschungen auf, die sich
beispielsweise mit der Entwicklung des Wirbeltierauges befassten. So konnten
die Ursachen zur vermehrten Entstehung von Kurzsichtigkeit bei Kleinkindern in
der heutigen Zeit, anhand der Einwirkung verschiedener Licht- und
Umgebungseinflisse bei der Entwicklung des Auges beim Huhn nachvollzogen
werden (Ashby et al. 2009, Ashby & Schaeffel 2010, Wallman & Nickla 2010).
Experimente zur Erforschung der Farbwahrnehmung, Farbpraferenzen und
insbesondere der Art und Weise, wie die verschiedenen Photorezeptortypen flr
die Farbwahrnehmung genutzt werden, wurden von Daniel Osorio und Kollegen
durchgefuhrt (z.B. Osorio et al. 1999, 2000, Osorio & Vorobyev 2005, 2008).
Auch James K. Bowmakers Untersuchungen zum visuellen
Wahrnehmungsvermdgen und der Physiologie der Photorezeptoren von Vdgeln,
unter anderem auch von Huhnern, trugen wesentlich zur Grundlagenforschung
auf diesem Gebiet bei (z.B. Bowmaker 1977, 1979, 1980, Bowmaker & Knowles
1977, Bowmaker & Martin 1978, 1985 Bowmaker et al. 1993, 1997). Die von ihm
durchgefiihrten mikrospektrophotometrischen Messungen der Oltrépfchen und
Zapfenphotopigmente sind heute noch gultig und dienen aktuellen Forschungen

als Ausgangspunkt.

Trotz allem steht eine genaue Messung des Farbunterscheidungsvermogens
immer noch aus. Anhand der Unterschiedsempfindlichkeit fir Wellenlangen
konnen sowohl Ruckschlisse auf die Anzahl der am Farbensehen beteiligten
Zapfentypen, als auch der neuronalen Verarbeitung ihrer Signale gezogen
werden.

Eine Mdglichkeit, die Fahigkeit zur Wellenlangenunterscheidung eines Tieres
zu bestimmen und graphisch darzustellen, ist die sogenannte AA- Funktion. Bei

dieser Funktion wird die Differenz der vom Versuchstier gerade noch
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unterscheidbaren Wellenlangen Uber die Wellenlangen des Spektrums
aufgetragen. Der Kurvenverlauf gibt Auskunft dariber, wo im Spektrum die
Stellen guter, bzw. schlechter Farbunterscheidung liegen. Stellen guter
Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit zeigen sich dort, wo die Kurve die
kleinsten AA-Werte besitzt (= Minimum). An den Stellen, an denen die Kurve die
hochsten Werte erreicht (= Maximum) liegen analog dazu die Stellen
schlechtester Unterscheidung. Da die Stellen bester
Wellenlangenunterscheidung im Uberschneidungsbereich der im Spektrum
benachbarten Photorezeptorkurven zu finden sind, gibt die AA- Funktion auch
Hinweise auf die jeweilige Anzahl der am Farbensehen beteiligten
Photorezeptoren. Da Huhner vier verschiedene Zapfenphotopigmente besitzen,

sind drei Stellen bester Unterscheidung zu erwarten.

Im Rahmen der vorliegenden Arbeit wurden mittels verhaltensphysiologischer
Experimente AA- Funktionen mehrerer Versuchstiere ermittelt. Dabei wurden
handaufgezogene Tiere einer besonderen Huhnerrasse, den Antwerpener
Bartzwergen, verwendet. Die Eigenschaften und Vorzige dieser Rasse sollen im
Folgenden in einem groReren Zusammenhang (Kapitel 2. ,Zur Geschichte des
Haushuhns") dargestellt werden. Dieses Kapitel kann im Kontext des
Farbensehens uUbersprungen werden. Danach werden der Bau des
Huhnerauges, die Photorezeptoren, das Farbensehen und die AA- Funktionen

anderer Tiere dargestellt.
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2. Zur Geschichte des Haushuhns

2.1 Dschungelhiihner und allgemeine Systematik der Haushihner

Die Ordnung der Huhnervogel umfasst funf Familien: GrofRfulhihner,
Hokkohuhner, Fasanenartige, Zahnwachteln und Perlhuhner. Eine zusatzliche
Familie Sylviornithidae mit der einzigen Art Sylviornis neocaledoniae ist bereits
vor ungefahr 3000 Jahren ausgestorben (Mourer-Chauviré & Balouet 2005). Es
gibt heute insgesamt etwa 70 Gattungen und mehr als 250 Arten. Zu ihnen zahlen
beispielsweise Fasane, Pfauen und Truthihner.

Die Abstammung der heutigen Haushihner wurde Uber Jahrhunderte hinweg
heftig diskutiert. Es waren sowohl die genaue geographische Lokalisation des
oder der Domestikationsereignisse/s umstritten (Hutt 1949, West & Zhou 1988,
Liu et al. 2006), als auch die genaue Ursprungsart aus der die heutigen
domestizierten Haushuhner hervorgingen.

In der zoologischen Systematik wird das Haushuhn, Gallus gallus domesticus,
als Unterart des Roten Dschungelhuhns (Gallus gallus) aufgefihrt (Grzimek
1979/1980), welches oft auch als Rotes Kammhuhn oder Bankivahuhn

bezeichnet wird:

Klasse: Vogel (Aves)

Ordnung: Huhnervogel (Galliformes)
Familie: Fasananartige (Phasianidae)
Gattung: Kammhuhner (Gallus)

Art: Rotes Kammhuhn (Gallus gallus)

Unterart: Haushuhn (Gallus gallus domesticus)

Die meisten mannlichen Vertreter der Hiuhnervdgel sind auRerordentlich farbig,
wahrend die Weibchen oft Tarntracht tragen. Die Farbenpracht der Mannchen
trifft oftmals nicht nur auf das Gefieder, sondern auch auf Hautanhange an Kopf
und Kehle zu. Manche Gattungen, wie beispielsweise die Tragopane oder auch
die TruthUhner kbnnen sogar ganze Hautfortsatze mit Lymphe aufpumpen und

wieder einschrumpfen lassen.
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Auch die Vertreter der Kammhuhner sind auffallend bunt gefarbt. Sie besitzen
sowohl lichtbrechende Federstrukturen, die ganze Korperbereiche in glanzenden
Farben erscheinen lassen (bei den Hahnen beispielsweise oft die
Schwanzfedern, die oberen Fligeldecken und Schultern), als auch echte
Pigmentfarben. Auch Kdmme, Kehllappen und Gesichter besitzen oftmals grelle

Farben.

Der Stammvater des Haushuhns, das Rote Kammhuhn (Gallus gallus), ist nur
eine von vier wilden Kammhuhnarten, welche in Stidostasien recht weit verbreitet
sind. Ihr Verbreitungsgebiet erstreckt sich ,von Indien und Ceylon an ostwarts bis
Indochina und Java“ (Austin & Singer 1963). Solange undurchdringliches
Gestripp, hohes Gras oder Schilf als Versteckmoglichkeit und Deckung
vorhanden sind, werden auch offenere Bereiche innerhalb der gegebenen
Habitate, wie z. B. Trockenbuschflachen, als Futter-, Ruhe oder Balzplatz genutzt
(Schmidt  1999). Hauptsachlich kommen Kammhihner jedoch in
Regenwaldhabitaten vor. Hohe Baume sind als Schlafplatz fur die flugfahigen
Huhner unabdinglich, da die Tiere in luftiger Hohe vor den bodenlebenden
Fressfeinden besser geschutzt sind.

Als Nahrung dienen vor allem Kleintiere wie Insekten und Schnecken, aber
auch kleine Wirbeltiere, Beeren, Knospen, Samereien, junge Blatter und Triebe.
Eine Ausnahme bezlglich der Ernahrung stellt Gallus varius dar. Sie haben als
zusatzliches Habitat die Mangrovenregionen besiedelt wo sie bei Flut auf den
Baumen rasten und bei Ebbe am Strand nach Nahrung suchen. Dort ernahren
sie sich zusatzlich von marinen Kleintieren, wie Seesternen, kleinen Crustaceen,
KopffiRern und Detritus, die am Strand angespuilt wurden, oder in
Gezeitentumpeln vorkommen (Beebe 1918).

Jeweils morgens und abends vor der Dammerung fuhrt der Hahn seine Familie
zur Nahrungssuche zu bestimmten Futterplatzen. Kammhuhner leben im
Allgemeinen polygam (auBer G.varius) in einer Gruppe von vier bis sechs
Hennen, die von einem Hahn gefuhrt wird (Schmidt 1999). Die Hahne besetzen
in der Brutzeit Reviere, die sie gegen andere Mannchen verteidigen. Die Hennen
leben mit ihrem Leithahn in einer Art Lebens- und Fortpflanzungsgemeinschaft
und legen pro Brutsaison funf bis sieben cremeweilde Eier, die im Schnitt ca. 30g
wiegen. Die Kiiken schlipfen, wie bei den meisten Rassen domestizierter Hiihner
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nach einer Brutdauer von 21 Tagen. Nach rund 10 Tagen konnen die Kuken
bereits fast so zielgerichtet und sicher fliegen wie die Alttiere. Der
Familienverband bildet bis zu Beginn der nachsten Brutsaison eine
Schlafgemeinschaft. Aullerhalb der Brutzeit schlielen sich Kammhuhner in
Gruppen von bis zu 50 Tieren zusammen, da in dieser grolien Gemeinschaft der

Schutz vor Feinden hoher ist, als in den Kleingruppen (Schmidt 1999).

2.1.1. Rotes Kammhuhn Gallus gallus

Das Rote Kamm- oder Dschungelhuhn ist allgemein auch als Bankivahuhn
bekannt. Es kommt in Hinterindien, im Ostlichen Vorderindien, im
Himalayagebiet, auf den grofden und kleinen Sundainseln, auf Sumatra, Java,
Borneo, Celebes und Timor vor. Es existieren insgesamt funf Unterarten die man
aufgrund von phanotypischen Merkmalen und geographischen
Verbreitungsgebieten unterscheidet (Schmidt 1999).

Alle Unterarten haben einen karminroten, gezackten Einfachkamm (d.h. der
Kamm besteht aus einem einzelnen ,Kammblatt“) und karminrote Kehllappen.
Die Ohrscheiben variieren je nach Unterart und regionaler Herkunft zwischen rot
und weild und kdnnen klein oder grol3 ausfallen. Die Iris ist in der Regel orangerot,
der Schnabel braunlich und die Farbe der Laufe vorwiegend schieferblau,
seltener grinlich bis gelblich (Schmidt 1999). Das Gefieder kann man grob in
Kopf- und Halsbehang, Schulter-, Ricken- und Sattelbehang (Kdérpergefieder),
Schwanzfedern und Flugelfedern unterteilen. Kammhihner besitzen im
Allgemeinen einen stark ausgepragten Sexualdimorphismus. Die Hahne fallen
durch ein aufRerordentlich farbenfrohes Gefieder auf. Die Federn von Kopf, Hals
und Sattel (hinterer Teil der Ruckenfedern die seitlich herabhangen) sind bei
ihnen goldrétlich bis goldgelb, wobei die Halsfedern einen dunklen Schaftstrich
zeigen. Die Grundfarbe der Ricken- und Schulterfedern ist purpurrot bis
purpurbraun. Sie haben eine orangerote Mitte und eine gelbbraune Saumung.
Die Flugel haben ein breites, schwarzes Band, welches durch schwarze, stark
blaugrin gléanzende Deckfedern zustande kommt. Die Auflenfahnen der
Fligelfedern sind kastanienbraun und die Innenseiten schwarz. Die
Kdrperunterseite und der Schwanz sind schwarz gefarbt und besitzen ebenfalls

einen starken Gringlanz, wobei auch stellenweise braune Sdume oder Flecken
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vorkommen konnen (Schmidt 1999). Der Schwanz besitzt zwei auffallende
Sichelfedern, die langer sind, als die restlichen Schwanzfedern.

Die Weibchen (und auch die Jungtiere) besitzen hingegen eine schlichtere
Farbung, die sie wahrend der Brut und der Jungenaufzucht gut vor Fressfeinden
tarnt. Die Hauptfarben sind Brauntdéne verschiedener Nuancen, wobei im
Korpergefieder eine feine schwarze Rieselung und helle Schaftstriche

(Nervzeichnung) vorkommen (Schmidt 1999).

Gallus gallus bankiva wird auch als Javanisches Bankivahuhn bezeichnet und
kommt auf den Inseln Java, Bali und Stidsumatra in Stidostasien vor. Die Unterart
unterscheidet sich in der Form ihrer Halsfedern von allen anderen Unterarten: die
Federn sind lanzettférmig und an ihrem Ende nicht spitz zulaufend, sondern
abgerundet (del Hoyo et al. 1994; West & Zhou, 1988).

Das Birmesische Bankivahuhn (Gallus gallus gallus) ist die gréfdte Unterart
des Roten Kammhuhns und zeichnet sich durch grof3e, weilde Ohrscheiben aus.
Es kommt in SUdostasien, insbesondere in Thailand und in einigen Gebieten
Vietnams vor.

Wie die Bezeichnung ,Tonkin Bankivahuhn® bereits verrat, ist eines der
Hauptverbreitungsgebiete von Gallus gallus jabouillei in der Tonking Region in
Vietnam. In Sud-West-China (Yunnan Region) und in Laos gibt es ebenfalls
Vorkommen dieser Unterart. Ihre Vertreter haben einen auffallend kleinen Kamm,
kleine rote Ohrscheiben und tiefrote Rickenfedern.

Gallus gallus murghi, das Vorderindische Bankivahuhn, bewohnt Gebiete im
nordlichen und zentralen Indien und hat rote Ohrscheiben mit kleinen weil3en
Innenflachen.

Gallus gallus spadiceus ist hauptsachlich in Burma (Myanmar), auf Laos und
Malaysia zu Hause und wird deswegen auch Burma Bankivahuhn genannt. Es
ahnelt im Phanotyp stark der Unterart Gallus gallus jabouillei und bewohnt in der
chinesische Provinz Yunnan zusammen mit diesem auch dasselbe Gebiet (del
Hoyo et al. 1994; West & Zhou, 1988).
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2.1.2 Braunes/Gelbes Kammhuhn Gallus lafayetti

Wie der Trivialname ,Ceylonhuhn® bereits andeutet, kommt das Braune, bzw.
Gelbe Kammhuhn auf der Insel Sri Lanka, dem fruheren Ceylon, vor und ist dort
endemisch. Am auffalligsten an der Erscheinung des Hahnes ist wohl der hohe,
nur leicht gezackte, rote Einfachkamm, der in der Mitte einen gelben Bereich
aufweist. Die lIris ist perlfarbig und steht farblich in Kontrast mit der roten Farbe
des Gesichtes und dessen ebenfalls roten Ohrscheiben und Kehllappen. Die
Laufe sind rot bis braun. Das Gefieder von Kopf und Hals ist goldfarbig mit
gelbbrauner Sdumung und dunklem Schaftstrich (Schmidt 1999), wobei jede
Feder spitz auslauft (Zierfedern). Die Rucken- und Brustfedern unterscheiden
sich nur im etwas dunkleren Farbton vom Kopf- und Halsgefieder. Die
Schwanzdeckfedern sind glanzend schwarzblau mit roter Saumung, die
Schwanzfedern und die zwei Sichelfedern schwarz mit kraftigem Blauglanz.

Die Weibchen gleichen den Hahnen in der Farbe der Korperbefiederung,
wobei bei ihnen die einzelne Feder breiter und im Bauchgefieder gesaumt ist. Sie
haben braunliche Laufe (Schmidt 1999).

2.1.3 Graues Kammhuhn Gallus sonneratii

Graue Dschungelhiihner kommen in  Sudindien, insbesondere im
vorderindischen Hochland vor (Schmidt 1999).

Als einzige der vier wilden Kammhuhnarten besitzt das Graue Kammhuhn eine
namensgebende silberfarbige Grundfarbe. Die Weibchen sind jedoch auf der
Oberseite braunlich und haben eine schwarze Saumung um die silbergrauen
Brustfedern. Die Hahne besitzen besondere Halsfedern: Die spitzen, schwarzen
Federn sind verlangert und in haben weiRe Punkte, die in kurzem Abstand
zueinander folgen und einen verdickten Schaft aufweisen. Durch die
Verdickungen und zusatzlichen Einschnirungen des Schaftes verleihen sie der
Feder ein perlenschnurartiges Erscheinungsbild. Jede der Federn besitzt
zusatzlich an ihrem Ende ein hartes, rundes, gelbliches Hornplattchen. Diese
Schmuckfedern sind bei Fliegenfischern sehr beliebt, die damit klnstliche
Fliegen zum Fang von Forellen herstellen (siehe z.B. www.flyanglersonline.com).

Diese Federn werden zusammen mit den verlangerten Schwanzfedern nach der
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Brut- und Balzzeit gemausert und durch schlichtere Federn ersetzt (,eclipse
moult‘). Die Brust- und Ruckenfedern sind ebenfalls spitz, was sehr
aulRergewohnlich ist. Sie sind dunkelgrau mit weiller Saumung und weillem
Schaftstrich. An den Vorderflliigeln und an den Seiten sind die glanzenden Federn
purpurrot bis gelb. Die Schwingen und Schwanzfedern sind schwarz mit starkem
Grin- und Blauglanz (Schmidt 1999). Die Laufe sind bei den Weibchen gelb und
bei den Mannchen rot gefarbt. Die Ohrscheiben und das unbefiederte Gesicht
sind ebenfalls von intensiver roter Farbe.

Eine Besonderheit der Grauen und auch der Roten Kammhuhner ist ihr
zweimaliger Federwechsel innerhalb eines Jahres. Wahrend sich die Weibchen
kaum in Brut- und Ruhekleid unterscheiden, durchlaufen die Mannchen eine
auffallige Wandlung. Nach der ersten Mauser vor Beginn der Balz- und
Brutperiode, in der die Mannchen miteinander um die Weibchen konkurrieren,
wachst den Hahnen ein farbenfrohes, sehr auffallendes Balzkleid. Zum Ende der
Paarungszeit hingegen wechseln sie in der sogenannten ,eclipse moult® in ein
unscheinbares, dunkles Ruhegefieder, das sie flr ihre Fressfeinde weit weniger
auffallend macht, als das bunte Balzkleid (Crawford 1990a, Zanon 2003).

2.1.4 Grunes Kammhuhn Gallus varius

Bereits fruhe Naturforscher berichteten vom Krahen des Grinen Kammhuhns.
Wenn man sich vom Seeweg her einer der von Gallus varius besiedelten Inseln
nahert, kann man oft das Krahen der Hahne durch das Droéhnen der
Wellenbrecher horen. Der Ruf ist tiefer, als bei den domestizierten Hihnern oder
dem Roten Kammhuhn und recht weit horbar (Beebe 1918).

Die wissenschaftliche Benennung Gallus varius bekam das Grine Kamm-
oder Gabelschwanzhuhn aufgrund seiner Kopf- und Gefiedermerkmale, die sich
von den anderen Arten stark unterscheiden. Der deutsche Name
,Gabelschwanzhuhn“ bezieht sich hingegen auf die Sichelfedern die dem
Schwanz ein gegabeltes Aussehen verleihen (Schmidt 1999). Wie bei Gallus
lafayetti ist es allerdings der farbenfrohe Kamm des Hahnes, der als erstes ins
Auge sticht: er ist glatt, halbmondférmig und ungezackt. An seiner Basis ist er
kraftig blau, zum Rand hin ergibt sich ein Farbubergang Uber grunlichblau zu lila

und purpurrot. Unter dem Schnabel setzt ein einlappiger Kehlbehang an, der sich



Einleitung 12

am Hals entlang zieht. Er fallt durch die kraftige blaue, lila, purpurrote und vor
allem chromgelbe Farbe genauso stark auf, wie der bunte Kamm und das kraftig
rote Gesicht mit den hellgelben Augen. Das Halsgefieder wirkt schuppenartig und
die einzelnen Federn glanzen intensiv gelbgrin auf schwarzem Grund (Schmidt
1999). Die an der Spitze abgerundeten Federn des Ruckens sind lang und
hangen wie ein Mantel seitlich herab. |hre Grundfarbe ist schwarz. Auf der
Schulter sind sie rot und auf dem hinteren Teil des Ruckens breit gelb gesaumt.
Der Bauch, die Flanken und die Fligel sind mattschwarz. Der Schwanz besitzt
im Gegensatz zu den anderen drei Arten nicht 14, sondern 16 schwarze
Steuerfedern mit sehr starkem Grunglanz. Die Laufe sind fleischfarben bis
grauweil’. Besonders in der Balzzeit zeigen die Hahne eine aulierordentlich
prachtige Erscheinung und werden ihrem Ruf als ,das schonste Wildhuhn
Uberhaupt* mehr als gerecht (Schmidt 1999). Die Heimat des als einzige Gallus-
Art in Einehe lebenden Grinen Kammhuhns ist die Insel Java und Sudost-China.
Es gibt auch Vorkommen auf einigen der Inseln der Sundagruppe (Schmidt
1999). Die Weibchen ahneln den Roten Kammhuhn-Weibchen. Sie sind von
brauner Grundfarbe und haben eine hellbraune bis goldene Sdumung um die
Korperfedern. Manchmal tauchen auch vereinzelte grunglanzende Federn im
Gefieder auf (BirdLife International 2012). Das Grine Kammhuhn ist kleiner als
die anderen Wildhuhnarten. Es ist unbekannt, ob es den Zwergfaktor besitzt (Doll
1981, Reichel 2010). Es wird angenommen, dass es sich als erstes von Gallus
gallus abgetrennt und eine eigenstandige Art gebildet hat. Gallus lafayetti und

Gallus sonneratii folgten spater nach (Brade et al. 2008).

2.2. Abstammung des Haushuhns

Funde wildlebender Kammhuhnarten sind weder aus Europa noch aus Afrika
bekannt (Doll 1989). Der Ursprung aller Hihner wurde daher in Stdost-Asien
vermutet (Doll 1981). Da in Sudasien mehrere naheverwandte
Dschungelhuhnarten vorkommen, die zum Teil auch fertle Nachkommen
miteinander zeugen konnen, lag die Vermutung nahe, dass unter diesen
Umstéanden nicht nur ein einzelner Stammvater als Ursprung der heutigen
Haushihner in Frage kam, sondern eventuell gleich mehrere. Aufgrund von

Kreuzungsversuchen und beobachteten Merkmalsunterschieden schloss
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Charles Darwin jedoch, dass die domestizierten Huhner einzig und allein vom
Roten Kamm- oder Dschungelhuhn Gallus gallus aus Asien abstammen und
dass die Entstehung der Haushuhner wohl 10000 Jahre zurlckliegt (Darwin
1868). Diese Hypothese wurde spater von Hutt angefochten, welcher angab,
dass vier verschiedene Arten von Dschungelhuhnern zur Domestikation der

Haushuhner beigetragen haben (Hutt 1949).

In den folgenden Jahrzehnten wurde auf molekulargenetischer Ebene
weitergeforscht (Frisby et al. 1979, Siegel et al. 1992, Fumihito et al. 1996,
Romanov & Weigend 2001, Hillel et al. 2003) wobei die Ergebnisse Darwins
Ansicht, dass das Rote Dschungelhuhn der alleinige Urahn der domestizierten
Huhner ist, unterstitzten.

Molekulargenetische Belege flr die Beteiligung an der Entstehung des
heutigen Haushuhns gibt es fir mindestens drei der finf Unterarten des Roten
Kammhuhns (Gallus g. gallus, Gallus g. spadiceus und Gallus g. jabouillei).
Inwieweit die Unterart Gallus g. murghi beteiligt war ist noch nicht zweifelsfrei
geklart und das Javanische Bankivahuhn (Gallus g. bankiva) wird als direkter
Vorfahre unserer Haushihner weitgehend ausgeschlossen (Akishinonomiya et
al. 1994 & 1996, Liu et al., 2006, Oka et al., 2007). Diese Hypothesen werden
auch von Engelmann (1984) postuliert. Er schloss Gallus g. bankiva aufgrund der
abgerundeten Halsfedern ebenfalls als Vorfahre aus, da dieses Merkmal einzig
und alleine auf diese Unterart beschrankt ist.

Auch andere Dschungelhuhnarten wurden hinsichtlich ihrer Hybridisierungen
untersucht. Nishibori et al. fanden unter anderem heraus, dass Hybridisierungen
zwischen Roten und Grauen Kammhuhnern vorkommen. Diese Studien blieben
jedoch einen endgiltigen Beweis flr die Beteiligung jener Arten am
Domestikationsgeschehen schuldig (Nishibori et al. 2005). Bis 2008 existierten
keine Studien, die die Gensequenzen und den damit verbundenen, spezifischen
Phanotyp von Haushihnern, Dschungelhihnern und domestizierten
Zuchtformen miteinander verglichen (Erikson et al. 2008). Man ging daher in der
Wissenschaft weiterhin davon aus, dass die rezenten, domestizierten
Huhnerrassen alle vom gleichen Stammvater, dem Roten Dschungelhuhn Gallus

gallus abstammen (Moreng & Avens 1985, Crawford 1990a, Sullivan 1991,
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Siegel et al. 1992, Fumihito et al. 1994, Romanov & Weigend 2001, Hillel et al.
2003, Vaisanen et al. 2005, Columbia Encyclopedia 2006).

Erikson et al. untersuchten 2008 die Gensequenzen, die bei vielen
domestizierten Haushuhnrassen flir die Einlagerung von Karotinoiden in der Haut
verantwortlich sind. Sie fanden zu ihrer eigenen Uberraschung heraus, dass die
domestizierten Huhnerrassen die mitochondriale DNA und den Grolfiteil ihrer
nuklearen DNA zwar von Gallus gallus geerbt haben, das Allel fur die gelbe
Hautfarbe allerdings aufgrund seiner starken Ahnlichkeit hdchstwahrscheinlich
vom nahe verwandten Grauen Dschungelhuhn Gallus sonneratii stammt. Dieser
erste schlussige Beweis fur eine mischerbige Herkunft der heutigen Haushuhner
beeinflusst die Sicht auf den Domestikationsprozess erheblich (Erikson et al.
2008). Er wirft beispielsweise die Frage nach dem Zeitpunkt der Einkreuzung und
deren Art und Weise auf. Es ist bekannt, dass Hybridisierungen zwischen dem
Grauen Dschungelhuhn und domestizierten Haushuhnarten in Gebieten, in
denen beide in enger Nachbarschaft zueinander leben, vorkommen (Johnsgard
1999). Dies deutet laut Erikson et al. darauf hin, dass die genetische Einkreuzung
des Gallus sonneratii-Allels nach der eigentlichen Domestikation stattgefunden
haben kdnnte. Zusatzlich erwahnen die Forscher die unwahrscheinlichere, aber
dennoch mdgliche Hypothese, dass das Allel von G. sonneratii durch
Hybridisierung mit G. gallus in jene Art eingekreuzt wurde, bevor diese

domestiziert wurde (Erikson et al. 2008).

2.2.1 Domestikation und Kulturgeschichte des Haushuhns

Aufgrund wissenschaftlicher Untersuchungen geht man bei Huhnern, wie auch
bei anderen Nutztierarten von mehrfachen Domestikationsereignissen (Brade et
al. 2008) und dementsprechend auch von mehreren Domestikationszentren (Liu
et al. 2006) aus. Die Domestikation der Haushuhn-Urahnen erfolgte
hochstwahrscheinlich durch Naturvolker, welche die Tiere nicht zur Eier- und
Fleischversorgung, sondern zum Zwecke der Hahnenkampfe hielten. Noch bis
ungefahr zur Mitte des 19. Jahrhunderts wurden Huhner fir Hahnenkampfe
gehalten. Als die Kampfe jedoch illegal wurden, zichtete man Huhner sowohl in
den USA, als auch in Europa zu Schauzwecken (Moreng & Avens 1985,

Crawford 1990b) indem man sie von nun an auf ein einheitliches
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Erscheinungsbild mit festgelegten Gefiederfarben (Al Nasser et al. 2007) und
nicht mehr auf Aggressivitat und Kampflust hin selektierte.

Auf eine solche Herkunft und Domestikationsgeschichte deutete lange Zeit
nicht nur die Ahnlichkeit der heutigen Kampfhuhnarten mit dem Roten
Kammhuhn (Austin & Singer 1963), sondern auch die Funde des Englanders
Ernest John Henry Mackay aus dem Jahr 1938 hin, die er in Mohenjo-Daro, einer
alten Kultur des Industals in Pakistan, machte. Er fand Siegel mit kampfenden
Végeln, die als Hahne interpretiert wurden (Mackay 1938). Auch wurden im
selben Gebiet kleine Tonfigurchen gefunden, die eindeutig Hihner darstellen, so
auch die Kleinplastik einer Henne vor einem Futternapf, was ebenfalls auf eine
frihe Domestikation hindeutet (Schmidt 1999). Untersuchungen von Sewell an
Huhnerknochen aus jener Gegend, die sich in ihrer GroRe deutlich von denen
der Wildformen unterschieden, untermauerten die Hypothese einer
Domestikation der Huhner im Industal um 2000 v. Chr. (Sewell & Guha 1931).

West und Zhou berichten 1988 allerdings von noch fruheren Zeichen flr eine
Domestikation in Gebieten, die jenen in Mohenjo-Daro weder ahneln, noch in der
Nahe der Dschungelhuhnhabitate gelegen sind wie beispielsweise die Ukraine
und Spanien. Aufgrund gefundener Uberreste domestizierter Hiihner in
neolithischen Schichten entlang des Gelben Flusses im Nordosten Chinas
datieren sie die Domestikation des Huhns in die Zeit um das 6. Jhd. v. Chr. (West
& Zhou 1988). In Anbetracht dessen, dass die Fundstellen in semiariden
Steppengebieten liegen, die als Lebensraum fur Dschungelhihner ganzlich
ungeeignet erscheinen, liegt es nahe, sowohl den Zeitpunkt, als auch die
geographische Region der ersten Domestikation der Dschungelhiihner friher
und weiter stdlich anzunehmen (Akishinonomiya et al. 1994). Laut genetischen
Untersuchungen an verschiedenen Huhnerrassen und Dschungelhuhnarten
bestatigte sich die enge Verwandtschaft der heutigen, domestizierten
Hihnerrassen mit der Unterart Gallus gallus gallus, die in Cochin-
China/Sudostasien beheimatet ist. Diese Unterart ist zudem die einzige
Dschungelhuhnart im Gebiet der vermuteten Erstdomestikation (Akishinonomiya
et al. 1994).

In Indien werden Huhner bereits seit etwa 3200 v.Chr. als Haustiere gehalten
und auch im westlichen Kulturkreis ist Huhnerhaltung seit etlichen tausend
Jahren bekannt (Austin & Singer 1963). Es wird angenommen, dass der erste
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Kontakt der Arier mit den ihnen noch fremden Hihnern bei deren Einfall in Indien
um 1500 v. Chr. erfolgte. Um 1000 v. Chr. wurde ein Gesetz erlassen, das das
Verzehren von Huhnerfleisch verbot. Dies kdnnte fur eine zunehmende religiose
Bedeutung der Tiere sprechen (Zeuner 1967). In China ist das domestizierte
Haushuhn seit ca. 1400 v. Chr. bekannt und trat von dort aus mit Hilfe asiatischer
Seefahrer seine Reise zu den Philippinen und den polynesischen Inseln an. Auch
von den Indianern in Mittel- und Stidamerika weil® man, dass sie bereits vor dem
Kontakt mit den spanischen Eroberern eigene Haushihner besafl3en. Man
schloss daraus, dass Huhner bereits vor Kolumbus Ankunft auf dem Kontinent
durch polynesische Seefahrer nach Amerika gebracht wurden (Austin & Singer
1963). Eine interessante Begebenheit Uber die Verbreitung von Haushuhnern
ereignete sich im 15. und 14. Jahrhundert v. Chr. in Agypten. In dieser Zeit
tauchten die Tiere dort erstmals auf, nur um danach wieder vollstandig zu
verschwinden. Ein erneutes Erscheinen der Haushiihner in Agypten erfolgte erst
wieder zur Zeit der Ptolemaer. Man fuhrt dieses kurze Verschwinden darauf
zurtck, dass Hihner im Sonnenkult von Tuthmosis des Dritten eine sehr grol3e
Rolle spielten. Nachdem die alte Priesterkaste diesen Herrscher sturzte und die
Macht ibernahm, rottete sie vermutlich alle Hihner aufgrund ihrer symbolischen
Verbindung mit Tuthmosis lll. vollstandig aus (Zeuner 1967).

Im gesamten Mittelmeerraum wurden Hihner ab etwa 700 v. Chr. Sowohl von
den Rémern als auch hauptsachlich von den Griechen weitergezlichtet. Sie
nutzten die Tiere bei ihren religiosen Handlungen als Opfertiere fur ihre Gotter
und als ,Orakel®. Eine groRere wirtschaftliche Bedeutung als Eier- und
Fleischlieferanten erlangten die Haushihner in Europa allerdings vermutlich erst
im Mittelalter (Zeuner 1967) und erst einige Jahrhunderte spater begann man,

sie als Ziergefligel und Schaurassen flr Ausstellungen zu zichten.
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2.2.2 Geschichte und Rassebeschreibung der Antwerpener Bartzwerge

Abb. 1: Antwerpener Bartzwerge verschiedener Farbschlage,

im Bild vorne links: Henriette

»9chau dir meine Antwerpener Bartzwerge an,

Eine Vorderseite wie Loulou Ferrari,
ein Bart wie Fidel Castro,
ein Korper wie Schwarzenegger,
aber so klein von Gestalt wie Edith Piaf
und mit der Ausstrahlung von Madonna;
sie kdnnen fliegen wie Superman

und trippeln wie Tina Turner bei ihren Auftritten!”

(nach einem Gedicht von Johan Opsomer)

Dieses humoristische Gedicht von Johan Opsomer spiegelt die Sympathie und
Bewunderung wider, die die meisten Menschen, die mit Antwerpener
Bartzwergen zu tun haben, der Rasse entgegenbringen. Eine weitere treffende
Beschreibung der Antwerpener Bartzwerghtuhner stammt von Wilhelm Wehrs,
dem Initiator und einer der Grunder des Sondervereins (SV) der Zichter
Antwerpener Bartzwerge in der Bundesrepublik Deutschland: ,Die Antwerpener

Bartzwerge sind Tiere in bizarrer Form, die sich durch Frechheit und Keckheit
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besonders auszeichnen, dabei aber ganz aufierordentlich zutraulich sind. Sie
haben die typische Grolle der Urzwerge.” (siehe auch Wehrs 1955). Abbildung 3
zeigt einen Antwerpener Bartzwerghahn (Milo) des Farbschlages ,gold-
porzellanfarbig” und drei wachtelfarbige Hennen der gleichen Rasse. Die Henne
links vor dem Hahn ist Henriette, die fur die vorliegende Arbeit einen grof3en

Beitrag geleistet hat.

Die zuchterischen Anspriche, die Hahn und Henne einer bestimmten Rasse
erflllen sollten und die jeder Ziichter bei seinen Tieren zu erreichen versucht sind
im sogenannten ,Rassestandard“ der betreffenden Rasse festgelegt. Hier
werden die phanotypischen und oft auch charakterlichen Zuchtziele bezuglich
Wesensart, Verhalten, Korperbau und -haltung, die Farbung von Augen,
Gefieder, Laufen, Haut und Schnabel, und die Beschaffenheit und Form von
Federn und Korperanhangen wie Kamm und Kehllappen der jeweiligen Rasse
detailliert erklart. Der erste Rassestandard fur Antwerpener Bartzwerghthner in
Deutschland wurde 1927 durch den damals 18-jahrigen Bernhard Grzimek
vorgelegt, der als Zoologe, Naturschutzer, Veterinar, Zoodirektor, Filmemacher,
Autor, Umweltpolitiker und Prasident der Zoologischen Gesellschaft Frankfurt
weltweite Bekanntheit erlangte. Er hielt sich die quirlige HUhnerrasse im
Farbschlag schwarz, die er liebevoll seine ,schwarzen Teufelchen“ nannte,
bereits in seiner Kindheit und stellte mit gerade einmal zehn Jahren seine
Zuchttiere auf den groRen Hihnerschauen von Schlesien bis nach Leipzig aus.
Mit vierzehn Jahren verfasste er ein kleines Buch tUber Zwerghuhnzucht, das
viele Jahrzehnte danach noch aufgelegt wurde (Bernhard Grzimek im Interview
1949). Er kommentierte 1984 sein ungewohnliches Hobby mit den Worten: ,Was
die Wenigsten wissen: Ich habe nicht mit Wildtieren angefangen, sondern mit
Rassehuhnern und zwar Antwerpener Bartzwerghihnern. Ich war damals 13
oder 14 Jahre alt, bereits Mitglied im Kleintierzichterverein meiner Heimatstadt
Neisse, Oberschlesien. Immer wenn ich zu Verwandten aufs Land in die Ferien
fuhr, nahm ich in einer Kiste meine Zwerghihner mit. Als ich in Leipzig anfing
Veterinarmedizin zu studieren, pachtete ich dort einen Schrebergarten und
brachte hier meine Zwerghuhner unter. Ich habe heute noch Preise, die ich
damals gewonnen habe. Und seit etwa acht Jahren zuchte ich auch wieder-

Antwerpener Bartzwerghuhner.”
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Die Beliebtheit der Rasse ist mittlerweile weltweit zu sehen: Es gibt spezielle
Bartzwergzuchterverbande nicht nur in Deutschland, England und den
Niederlanden, sondern unter anderem auch in Sudafrika, den USA und
Australien. Ihren Ursprung hat die Rasse allerdings in Belgien, wo man in der
Region um Antwerpen schon um 1880 damit begann, die regional bereits
vorhandenen Landzwerge rassisch zu veredeln (www.bartzwergfreunde.de).
Nachgewiesen wurde die Rasse erstmals durch ein niederlandisches Olgemalde
des Landschaftsmalers Aelbert Jacobsz. Cuyp (1620-1691) aus dem 17.
Jahrhundert auf dem eine Henne mit unverwechselbaren Merkmalen der
wachtelfarbigen Bartzwerge dargestellt ist. Auch der berGhmte und anerkannte
Tiermaler René Philippe Delin (1877-1961) aus Brussel hatte ein bereits 1617 in
Paris erstelltes Flugblatt in seinem Besitz, auf welchem ein Huhn mit Bartfedern
aus Holland dargestellt war (www.backyardchickens.com). Die erste schriftliche
Erwahnung der Antwerpener Bartzwerge erfolgte 1884 in einem franzosischen
Buch, in dem als Ursprungsort die Niederlande genannt wurden. Als ,wahre
Urheimat® gilt heute allerdings der flamische Landesteil Belgiens (Verhoef & Rijs
2006, www.bartzwergfreunde.de). 1885 wurden ,bei der Grundlage zur
Abfassung einer Kritik nach Punkten® nur die Farbenschlage ,gesperbert” und
,Sschwarz® aufgefuhrt, da zu dieser Zeit vornehmlich nur diese beiden
Farbvarianten gezlichtet wurden. Es folgte ein gewaltiger Aufschwung in der
Verbreitung der Rasse in Belgien, wo sie zur ,Nationalrasse” und zum
erfolgreichsten Exportartikel des Landes wurde. |hr Konterfei zierte sogar eine
belgische Briefmarke (Verhoef & Rijs 2006). Ab 1904 wurden Antwerpener
Bartzwerge in Belgien bereits in einem eigenstandigen Club gefuhrt. Eine
Ausbreitung der Rasse Uber ganz Europa liel3 danach nicht mehr lange auf sich
warten und auch in Deutschland hielten die lebhaften Zwerge um 1910 Einzug.
1920 wurde die Rasse dann erstmals in Deutschland auf der 1. Nationalen
Zwerghuhnschau, damals noch unter dem Namen ,Antwerpener Pausbackchen®,
prasentiert. Nach dem Zweiten Weltkrieg gab es nur noch wenige
Restvorkommen, die sich jedoch nach der Grindung des Sondervereins flr
Antwerpener Bartzwerge 1954 schnell wieder erholten. Heute werden bereits 24
anerkannte Farbschlage der allseits beliebten Rasse gezlchtet: ,Schwarz,
~Weiss“, ,Rot‘, ,Gelb“, ,Perigrau®, ,Gesperbert’, ,Blau-Gesaumt‘, ,Silber-
Schwarzgesaumt®, ,\Wachtelfarbig“, ,Blau-Wachtelfarbig®, ,Silber-Wachtelfarbig®,
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,Perlgrau-Silberwachtelfarbig®, ,Gelb-Schwarzcolumbia“, ,Gelb-Blaucolumbia®,
~Weiss-Schwarzcolumbia“, ,Goldhalsig“, ,Blau-Goldhalsig®, ,Silberhalsig®,
,Rotgesattelt®, ,Schwarz-Weissgescheckt, ,Perlgrau-Weissgescheckt®, ,Gold-
Porzellanfarbig®, ,lsabell-Porzellanfarbig® und ,Gelb mit weissen Tupfen®
(www.sv-antwerpenerbartzwerge.de).

Antwerpener Bartzwerge zahlen zu den altesten Zwerghuhnrassen, deren
Geschichte Uber Jahrhunderte zuruckverfolgt werden kann. (Tribenbach 1921,
Wehrs 1955), allerdings ist unbekannt, wann genau und wie die Rasse
herausgezichtet wurde (www.sv-antwerpenerbartzwerge.de). Sie gehdren zu
den sogenannten ,echten Zwerghuhnrassen“ oder ,Urzwergrassen®, da es von
ihnen keine Groldform gibt. Sie sind nur ungefahr taubengrol3 und ihr
Korpergewicht liegt beim Hahn bei 700g und bei der Henne bei 600g (Schmidt
1999). Im Verhaltnis zu ihrer recht kleinen Koérpergrofle legen die Hennen
verhaltnismalig grofRe, 35g schwere Eier. In einer Ausgabe des ,Monatsblatt zu
Zucht und Haltung der Belgischen Bartzwerge® des Sondervereins Antwerpener
Bartzwerge wird dazu berichtet: ,Gegenlber dem, was man heutzutage gemein
Zwerghuhner nennt, kommen typische Antwerpener uns geradezu wie
verzwergte Zwerge vor. Wir haben vollstandig zuchtfahige zweijahrige Hennen
der Rasse besessen, die nuchtern gewogen genau 350 g aufwiesen. Diese
Tierchen legten durchaus normale Zwergeier von etwa 32 g Gewicht, also ein
Elftel ihres Eigengewichtes, was keine andere Rasse erreicht.“ (Schellschmidt
2010).

Ihr trippelnder Gang und das selbstbewusste, zutrauliche Wesen kombiniert
mit dem vollen Bartchen an Kinn und Wangen lassen die Tiere wie kleine Gnome
erscheinen. lhre Brust tragen die Tiere hoch und vorgewdlbt. Die vordere
Korperhalfte, vor allem die Halspartie, dominiert durch die starke Befiederung das
Erscheinungsbild. Die Flugel werden gesenkt gehalten, die Steuerfedern des
aufrecht getragenen Schwanzes sind gespreizt. Der Schnabel ist kurz und
gebogen (Schmidt 1999). Der Kamm ist als sogenannter ,Rosenkamm®
ausgebildet, d.h. er hat eine breite, oben leicht abgeflachte Form, verjingt sich
nach hinten hin und endet schlieBlich in einer Spitze, die als ,Kammdorn®
bezeichnet wird. Bei den Antwerpener Bartzwerghthnern folgt die Form des

Kammes der Kopfform.
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Am auffalligsten an der Erscheinung der Antwerpener Bartzwerge ist wohl der
bereits erwahnte, namensgebende Kinn- und Backenbart, der die Sicht des
Tieres nicht behindern darf. Beim wachtelfarbigen Farbschlag ist die Iris
dunkelbraun und die Laufe haben eine blaulich-schiefergraue Farbung. Das
Korpergefieder glanzt in verschiedenen, warmen Rot- und Gelbvarianten: vom
kraftigen Rostrot des Halsbehangs, der Schultern und der Fligeldeckfedern, Uber
das goldgelbe Brust-, Bart- und Bauchgefieder, bis zum kraftigen orangerot des
Sattelbehangs. Die Schwingen sind schwarz mit zimtbrauner Saumung. Die
Weibchen haben eine goldgelbe Unterseite, dunkelbraune Flugelschilder und
einen samtartig glanzenden Ruicken. Die Federn der dunkelbraunen
Fllgelschilder haben eine feine Saumung und in der Mitte eine goldfarbige

Nervzeichnung.

Ein namentlich unbekannter Autor, der nach eigenen Angaben bereits um 1890
erste Individuen dieser Rasse besald, beschrieb 1928 Unterschiede in der
Kammform der damaligen Zuchttiere und schloss daraus ,den Beweis, dal} die
Tierchen von einer Rasse mit zweigeteiltem Kamme abstammen, als welche man
das hollandische Eulenbarthuhn wohl betrachten mul3. Die Zwergenhaftigkeit ist
dann durch Kreuzung mit der Urrasse der Bantams hineingezichtet worden, so
dall in dieser Beziehung gewil} eine Verwandtschaft besteht, wenngleich die
Zuchtrichtungen schon seit vielen Jahrzehnten auseinandergegangen sind.”
(unbekannter Autor, aus ,Gefliigel-Bérse®, Juli 1928, zitiert in ,Der Bartzwerg” -
lllustriertes Monatsblatt zu Zucht und Haltung der Belgischen Bartzwerge,
Nummer 58, September 2010). Auch gibt es Berichte Uber Seeleute von der
malaiischen Halbinsel, die gegen Ende des 17.Jahrhunderts Huhner nach
Antwerpen importierten aus denen spater die Antwerpener Bartzwerge gezuchtet
wurden (www.backyardchickens.com). Wie bereits erwahnt, bleibt jedoch die
genaue lIdentitat der an der Entstehung der Antwerpener Bartzwerghuhner
beteiligten Huhnerrassen bisher weiterhin ungeklart.

Eine neue Studie aus den Jahr 2014 brachte allerdings ein wenig Licht in die
mogliche Verwandtschaft der Antwerpener Bartzwerge mit anderen
Huhnerrassen. In einer grof3 angelegten genetischen Untersuchung im Rahmen
des Synbreed - Projektes der TU Munchen, konnten Steffen Weigend und

Kollegen die genetische Verwandtschaft der unterschiedlichen Zuchtlinien von
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Huhnerrassen untereinander darstellen. Dazu wurden aus unterschiedlicher
geographischer Herkunft Gber 2400 Tiere aus 111 Rassen und Farbschlagen
ausgewahlt und phanotypisch charakterisiert. Es wurden sowohl kommerzielle
Zuchtungen, als auch Zierrassen und sogar Individuen zweier Populationen der
Kammhuhnunterarten Gallus gallus gallus und Gallus gallus spadiceus
herangezogen (Weigend et al. 2014). Es zeigte sich, dass die untersuchten
Genloci der wachtelfarbigen Antwerpener Bartzwerge denen anderer
Europaischer Zwerghuhner stark ahneln. Auch Rassen aus dem Mittelmeerraum
und Nordeuropa, sowie Japanische Zwerghuhner sind nahe mit ihnen verwandt.
Sehr aufschlussreich sind auch die Ergebnisse bezuglich der Verwandtschaft der

Bartzwerge mit Gallus gallus gallus und Gallus gallus spadiceus.

Wahrend die kommerziellen Lege- und Masthuhnrassen, die aufgrund der
leichten Beschaffung Ublicherweise als Versuchstiere zur Forschung
herangezogen werden, durch Jahrhunderte anhaltender Zichtung nur noch
weitlaufig mit ihren Stammvatern, den Wildhuhnarten, verwandt sind, besitzen
Antwerpener Bartzwerge hingegen eine bemerkenswert enge Verwandtschaft
mit den untersuchten Unterarten Gallus gallus gallus und Gallus gallus spadiceus
(Weigend et al. 2014). Eine gezielte Selektion auf schnelleres Wachstum,
massigeren Muskelansatz und erhdhte Legeleistung unterblieb bei der
Rasseentwicklung der Antwerpener Bartzwerghthner ganzlich. Aufgrund dessen
kann man die Rasse als recht ursprunglich und wenig hochgezuchtet ansehen.
Diese Voraussetzungen beziglich Anatomie, Genetik und Physiologie in
Kombination mit den rassespezifischen Charaktereigenschaften, wie
beispielsweise dem zutraulichen Wesen, machen die Rasse als Versuchstiere

besonders interessant.

3. Das Vogelauge

Das Sehen ist bei Vogeln und daher auch bei Huhnern die wichtigste
Sinneswahrnehmung. Dem Sehsinn wird eine herausragende Bedeutung,
sowohl bei der Nahrungssuche, der Jagd, dem aktiven Flug, der Detektion von

Beutegreifern oder dem Aufspuren und Begutachten potentieller
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Paarungspartner zugeordnet. Dementsprechend findet man in der Klasse der

Vogel die verhaltnismalig grofdten Augen der Wirbeltiere (Martin 1985).

3.1 Augapfel (Bulbus)

Wahrend beim Menschen, die Augen nur ungefahr 1% der gesamten
Schadelmasse und 5% des Schadelvolumens einnehmen, kdonnen sie bei
manchen Vdgeln ca. 30% der Masse und rund 50% des Volumens ausmachen.
(Engelmann 1983, Jones et al 2007). Das relativ groite Sehorgan der
Landwirbeltiere mit einer axialen Bulbuslange von 5cm besitzt der Strauf
(Struthio camelus) (Cramp et al. 1977). Hier Ubersteigt bereits das Gewicht und
die GrolRe eines Auges mit ca. 47,69 die des walnussgrof3en, ca. 42g schweren
Gehirns (Burton 2008). Beim rein dammerungsaktiven Kiwi (Apteryx sp.) betragt
die Augenlange lediglich 8mm (Duke-Elder 1958) und ein Auge des Kolibris
Amazilia tzacatl wiegt verschwindend geringe 0,06g (Burton 2008). Bei adulten
Huhnervdgeln (Galliformes) betragt der bulbare Gewichtsanteil des Auges 7 %
und bei juvenilen 12 % der Schadelmasse (Korbel 1995) und das Augengewicht
liegt im Durchschnitt bei 3g (Burton 2008).

Bei allen unseren domestizierten Vogeln ahnelt die Form des Bulbus einem
Rotationsellipsoid, bei dem der Aquatordurchmesser stets groRer als der
Langendurchmesser ist (Nickel et al. 1992). Es gibt bei Vdgeln verschiedene
Augapfelformen, die von kugelférmig (globular), rohrenférmig (tubular) Gber
Mischformen (flachglobular) bis zu scheibenférmig abgeflacht (discoidal) reichen,
je nach den Anforderungen des jeweiligen Lebensraumes. Bei den tagaktiven,
schmalkoépfigen Tauben- und Hihnervogeln herrscht die discoidale Bulbusform
vor (Ravelhofer 1996), wobei die Cornea eine starke Vorwdlbung ausweist.
Dadurch ist die vordere, mit viel Kammerwasser gefullte, Augenkammer
verhaltnismalig grol3 (Schwarze et al. 1972). Alle Vogelarten weisen eine
Asymmetrie des Augapfels in temporonasaler Richtung auf, die dadurch
zustande kommt, dass Hornhaut und Skleralring nasalwarts geneigt sind (Franz
1934, Walls 1942). Durch diese Neigung wird der Ziliarkérper zur Nase des
Vogels hin geschmalert, was wiederrum zur Folge hat, dass sich die Augenachse
neigt. Dadurch resultiert eine nasale Abweichung der optischen Achse von
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Kornea und Linse von der Mittelachse, was eine Uberlappung der monokularen
Sehfelder bewirkt (Walls 1942) und binokulares Sehen erleichtert (Duke-Elder
1958). Huhner besitzen ein Gesichtsfeld von 300°-330° (Taylor et al. 2002). Der
Anteil des monokularen Sehfelds, bedingt durch die laterale Lage der Augen,
betragt ca. 300°, das binokulare Sehfeld ca. 30°.

Die Beweglichkeit der Augapfel in der Orbita schwankt von Art zu Art. So kann
sie beispielsweise beim Kakadu recht grofl3 sein und bei anderen Vogelarten
weniger als 2° betragen. Da das Vogelauge in der Regel die Augenhdhle fast
ganzlich ausfullt, bleibt weniger Platz fur extraokulare Muskulatur, wodurch die
Beweglichkeit des Bulbus auf ein Minimum reduziert sein kann (Greenwood &
Barnett 1980/1981).

3.2 Skleralring (Anulus ossicularis sclerae)

Direkt hinter der Iris, aber vor der Linse befindet sich der Skleralring (Anulus
ossicularis sclerae). Auf der anterioren Seite ist der sichtbare Teil der Iris mit dem
Skleralring verwachsen, die Linse ist posterior an diesem aufgehangt. Da die Iris
fest mit dem Skleralring verbunden ist, ist der Durchmesser der Pupille immer nur
maximal so grol3, wie dessen Mittelloch. Der Skleralring hat die Aufgabe, den
Augapfel zu stutzen wund dient gleichzeitig als Ansatz flir den
Akkommodationsapparat. Er Iasst sich in heutiger Zeit auller bei den Vogeln nur
noch bei einigen Reptilien (Sauropsiden) finden. Im Paldozoikum und
Mesozoikum war er jedoch bei Ichtyosauriern, Flugsauriern und Dinosauriern
weit verbreitet (Hummel 2000). Der Skleralring kann entweder aus zehn bis 18
(meist 15) dachziegelartig zusammenhangenden einzelnen Knochenschuppen
(Ossicula sclerae), oder aus einem einzelnen verwachsenen Knochenring
bestehen (Schwarze et al. 1972, Franz 1934, Duke-Elder 1958). Die Anzahl und
Morphologie der Einzelknochen kdnnen dabei auch innerhalb einer Spezies
variieren (Korbel 1995). Beim Huhn besteht der Ring aus einzelnen
Knochenplattchen. Er dient dazu, dem Auge Festigkeit zu verleihen und bildet
bei der Akkommodation ein wichtiges Widerlager, die im Gegensatz zu den
Saugetieren mit einer aktiven Kompression der Linse verbunden ist (Franz 1934,

Duke-Elder 1958). Er behindert jedoch auch die Bewegung des Augapfels
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innerhalb der Orbita stark (Dorste 1971). Durch die anatomische Fahigkeit der
Vogel, den Kopf sehr stark drehen zu koénnen, wird jedoch die fehlende
Beweglichkeit der Augapfel durch Kopfbewegungen ausgeglichen (King &
McLelland 1984, Land 1999). Bei Huhnern erfolgt die Fixierung eines Objekts
durch das typische Kopfnicken (Bezzel & Prinzinger 1990).

3.3 Hornhaut (Cornea)

Die Hornhaut oder Cornea bildet den ,auf3eren Abschlu®“ des dioptrischen
Apparates. Bei den meisten Vogelspezies ist sie relativ dunn und betragt im
Durchschnitt 0,4 mm (Frewein & Sinowatz 1992), wobei der Krimmungsradius
bei den verschiedenen Vogelspezies stark variieren kann (Rochon-Duvigneaud
1929). Die Cornea des Huhns weist eine starke Vorwdlbung auf, wodurch die
dahinter liegende vordere Augenkammer verhaltnismallig grof3 ist und viel
Kammerwasser enthalt (Schwarze et al. 1972). Das Kammerwasser wiederum
spielt sowohl bei der Versorgung der Cornea, der Linse und des umliegenden
Stutzgewebes mit Nahrstoffen eine groe Rolle, als auch bei der Entsorgung von
dort entstehenden Abfallstoffen (Renwick 1993).

Die Krummung der Cornea ist bei Vogeln absolut ebenmaliig (Rochon-
Duvigneaud 1929), so dass, im Gegensatz zu einigen Saugetieren (Komar &
Szutter 1968), bei Vogeln kein Astigmatismus auftritt. Auch ist die stark von
Nervenfasern durchzogene Cornea hochsensibel und besitzt keine Blutgefalie,
da diese ihre Transparenz beeintrachtigen wirden. Sie  wird
héchstwahrscheinlich von anterior Uber den Tranenfilm und von posterior Uber
das Kammerwasser mit Nahrstoffen versorgt. Eine bedeutende Rolle wird der
Cornea als Teil des dioptrischen Apparates bei der Lichtbrechung und

Akkommodation zugeschrieben (Bohnet 2003).

3.4 Regenbogenhaut (Iris) und Pupille

Am auffalligsten beim Blick auf das Vogelauge ist wohl die lebhaft gefarbte
Regenbogenhaut oder Iris. Sie umringt die runde Pupille und trennt die grol3e
vordere Augenkammer von der kleineren hinteren Augenkammer ab. Durch ihre

starke Pigmentation sorgt sie dafur, dass das auf das Auge fallende Licht nur
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durch die Pupille ins Augeninnere fallt (Frewein & Sinowatz 1992). Die Farbung
der Vogeliris ist artspezifisch und teilweise alters- und geschlechtsabhangig. Sie
kann bei manchen Arten mit fehlendem Geschlechtsdimorphismus (z.B. beim
Kakadu) sogar als Geschlechtsbestimmungsmerkmal dienen (Karpinski & Clubb
1985). Auch unterliegt sie bei einigen Arten saisonalen und nahrungsbedingten
Einflussen (Tiedemann 1810, Oehme 1969, Martin 1985). Die verschiedenen
Irisfarbungen werden bei der Mehrheit der Vogel durch Pteridine und Purine
verursacht, wobei die Pteridine alleine oder in Verbindung mit Purinen
vorkommen kénnen. Bei wenigen Vogelarten kommen Carotinoide vor (Oliphant
1987). Bei Huhnern wird die gelbe Irisfarbe durch Carotin und Xanthophyll
hervorgerufen (Hollander & Owen 1939). Auch Melanin, Hamoglobin, farbloses
Fett, Kollagenfasern, stark reflektierende Substanzen und Strukturblau kénnen
die Irisfarbe beeinflussen, wobei letzteres durch Streuung des Lichts im Gewebe
(Tyndall-Streuung) verursacht wird (Oehme 1969, Hollander & Owen 1939).

Wenn ein interessantes Objekt in der naheren oder weiteren Umgebung genau
fixiert wird, das Tier aufgeregt oder entspannt ist oder sich die Lichtverhaltnisse
rasch andern, verengt oder weitet sich beim Vogel die Pupille standig und sehr
schnell. Sie gibt den Tieren dadurch ihr typisches lebhaftes und vorwitziges
Erscheinungsbild. Verursacht wird dies durch die Besonderheit, dass die
Muskulatur der Pupille sich willkurlich steuern lasst (Reese et al. 2001), wobei
bei Hihnern sowohl der Pupillarreflex, als auch die Akkommodation, in beiden
Augen nahezu unabhangig voneinander ablaufen (Schaeffel et al. 1986, Li &
Howland 1998). Die Pupille bildet die Verbindung von der vorderen zur hinteren
Augenkammer. Durch ihre hauptsachlich quergestreiften Pupillarmuskeln ist den
Vogeln eine sehr viel schnellere Hell-Dunkel-Adaption als beispielsweise den

Saugetieren moglich.
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3.5 Linse und Ringwulst (Pulvinus anularis lentis)

Hinter der Pupille befindet sich die hintere Augenkammer mit der darin an den
Zonulafasern aufgehangten Linse. Die durchsichtige Linse ist bikonvex und bei
Nestflichtern wie z.B. Hlhnervdogeln vom ersten Lebenstag ab absolut klar
(Martin 1985). Im Gegensatz zu Primatenlinsen, die einen Gelbfiltereffekt
besitzen, sind die Linsen von Vogeln fur UV- Strahlung durchlassig. Dies ist eine

Voraussetzung fur das UV- Sehen vieler Vogelspezies (King & McLelland 1984).

Bei Vogeln besteht der Linsenapparat aus verschiedenen ,Komponenten®: der
Linsenkapsel (Capsula lentis), dem Ringwulst (Pulvinus anularis lentis), der
Linsenkammer und dem Zentralkérper (Ravelhofer 1996).

Die Linsenkapsel besteht aus einer semipermeablen Membran. Sie ermoglicht
den Nahrstoffaustausch zwischen Kammerwasser, Linsenkern und Glaskorper
mittels Diffusion (Martin 1985). Gleichzeitig verhindert sie den Kontakt von
Linsenprotein  mit dem korpereigenen Immunsystem, was zu einer
immunologischen Erkrankung fuhren konnte (Reese et al. 2001).

Nicht nur der Linsenkapsel wird eine nutritive Funktion fur die Linse
zugeschrieben, sondern auch der Linsenkammer (Slonaker 1918) und dem
Ringwulst (Ravelhofer 1996), der aus einem einschichtigen Epithel besteht und
den Linsenaquator gurtelformig umgibt (Reese et al. 2001). Er tragt vermutlich
auch zur Schnelligkeit der lentikularen Akkommodation bei.

Die Akkommodation ist im Allgemeinen in der Klasse der Vogel besser
ausgebildet als in allen anderen Vertebraten, besonders bezuglich der hoheren
Akkommodationsgeschwindigkeit und des groReren Refraktionsbereichs (Bezzel
& Prinzinger 1990). Das Auflésungsvermogen, bzw. die Sehscharfe des Huhns
entspricht mit 414" in etwa dem der grolden Haussaugetiere. Die Refraktarzeit
der Retinasinneszellen hingegen ist kurzer, wodurch angenommen wird, dass
Huhner im Vergleich zum Menschen ihre Umwelt ,gewissermalien im
Zeitlupentempo“ wahrnehmen (Schwarze et al. 1972).

In Ruhe ist die Linse des Vogelauges abgeflacht und somit auf Fernsicht
eingestellt (Bezzel & Prinzinger 1990). Dementsprechend bedeutet

Akkommodation beim Vogel immer eine Nahadaption (Meyer 1977).
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An ihrem Aquator ist die Vogellinse eng mit den Ziliarfortsatzen verbunden.
Diese sind mit ihren Spitzen mit der Linsenkapsel verwachsen und stellen so
einen engen Kontakt der Linse mit dem Ziliarkorper her (Korbel 1994). Durch
diese Anordnung wird die aktive lentikulare Akkommodation des Vogelauges
ermdglicht (Walls 1942). Auch besitzen Vogel, anstelle der bei Saugetieren
ublichen kollagenen Fasern, elastische, was wiederum bei der Akkommodation
des Vogelauges eine grol3e Rolle spielt (Tripathi 1974).

Beim Huhn wird die lentikulare Akkommodation durch das Zusammenspiel
verschiedener Irismuskeln mit dem Skleralring und dem Ziliarkérper
bewerkstelligt, der in horizontaler Richtung asymmetrisch ist (Murphy et al. 1995).
Durch Kontraktion der peripheren Muskelfasern der Iris werden die Ziliarfortsatze
und der ringférmige, am Skleralring befestigte Ziliarkorper (Reese et al. 1998)
nach vorne gegen die Linse gedrickt und Gben auf diese Kraft aus. Hinter der
Iris und vor der Linse liegt der Skleralring. Da dieser vorne enger wird, wird der
Ziliarkorper in seinem Durchmesser verringert, sobald er gegen den Skleralring
gedruckt wird. Der eingeengte Ziliarkorper komprimiert seinerseits wiederum die
Linse (Reese et al. 2001). Diese wird nun durch das Mittelloch des Skleralrings
nach auf’en gedruckt und ragt nun aus dem Bulbus und der Orbita herraus (Hall
2008). Dadurch wird die Konvexitat der Linse stark gesteigert (Reese et al. 2001).
Bei Entspannung der peripheren Muskeln kehrt die Linse wieder in ihre
Ausgangsstellung zurick (Glasser et al. 1995).

Bei der cornealen Akkommodation verstarkt der vordere Zilliarmuskel
(Crampton- Muskel), welcher an der Innenseite des Skleralrings entspringt und
mit der Endsehne im Stroma der Cornea befestigt ist, durch Kontraktion den
Krimmungsradius der Cornea (Frewein & Sinowatz 1992, Pardue & Sivak 1997).

Neben der lentikuléaren und der cornealen Akkommodation wurde beim Vogel
auch ein iridaler (Levy & Sivak 1980) und ein retinaler Mechanismus (Martin
1985) beschrieben, wobei die retinale Krimmungsanderung durch Muskeln in
der darunterliegenden Aderhaut (Choroidea) des Auges hervorgerufen wird
(Walls 1942).

Bei den HUhnervdgeln und einigen anderen Vogelarten liegt eine Kombination
von lentikularer und cornealer Akkommodation vor. Bei ersteren werden von der
gesamten Akkommodationsbreite von 15 bis 17 Dioptrien, 9 Dioptrien der
cornealen Akkommodation zugeschrieben werden (Glasser et al. 1994).
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3.6 Glaskorper (Corpus vitreum) und Augenfacher (Pecten oculi)

Hinter dem Linsenapparat befindet sich eine kleine Mulde im Glaskoérper, welche
als Fossa hyaloidea bezeichnet wird. In ihr liegt die Linsenkapsel an den
Glaskorper geschmiegt. Der Glaskorper (Corpus vitreum) der Vogel ist gefaldlos
und ist mit einer gelartigen, transparenten Flissigkeit (Humor vitreus) geflllt,
welche zu 99% aus Wasser besteht. Sie besitzt eingelagerte Kollagenfibrillen
(Stroma vitreum) (Frewein & Sinowatz 1992), welche den Augeninnendruck und
somit auch die Lage der Retina stabilisieren (Korbel 1994). Die Diffusion von

Nahrstoffen wird durch die recht flissige Konsistenz des Glaskdrpers begunstigt.

Zusatzlich unterstutzt eine weitere anatomische Besonderheit des Vogelauges,
der Pecten oculi oder Augenfacher die Verteilung und Weiterleitung der
Nahrstoffe. Er ist von einem dichten Kapillarnetz durchzogen und gibt nutritive
Substanzen durch schwingende Bewegungen an den Glaskérper und die
avaskulare Retina weiter (Bradley 1960, Korbel 1997, Salomon et al. 2005,
Williams 2012). Auch bei presso- und thermoregulatorischen Aufgaben spielt der
Augenfacher eine Rolle (Korbel 1991, Korbel et al. 2000). Er ragt als kammartige
Vorstlulpung oberhalb der Eintrittsstelle des Nervus opticus in den Glaskorper
(Salomon et al. 2005, Korbel 1997), enthalt gliales Stitzgewebe und ist bei den
meisten Vogelarten dunkel pigmentiert (Korbel 1997).

Es gibt drei verschiedene Formentypen von Augenfachern bei Vogeln (King et al.
& McLelland 1975):

* Faltentyp (Pecten plicatus oculi)
* Fliigel- oder Fahnentyp (Pecten vanellus oculi)
» Konustyp (Pecten conicus oculi)

Bei den Kielbrustvigeln (Carinata) und somit auch beim Huhn, findet man den
Faltentyp. Er zeichnet sich durch vertikale, eng aneinander liegende Falten aus,
die an den Spitzen durch die sogenannte Pectenbricke (Pons pectinis)
miteinander verwachsen sind. Beim Huhn nimmt die Hohe des Augenfachers von

ventronasal bis dorsotemporal deutlich ab (Reese et al. 2009).
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3.7 Netzhaut (Retina) und Photorezeptoren

Wie alle Vertebraten besitzen auch Vogel eine sogenannte Retina duplex
(Schultze 1867), d.h. sie besitzen Stabchen fiur das skotopische Sehen in der
Dammerung und bei Nacht und Zapfen fur das photopische Sehen bei Tag. Die
Anteile der Stabchen und Zapfen sind sehr unterschiedlich. Als tagaktive Art mit
sehr gering ausgepragter Nachtsicht betragt das Verhaltnis von Zapfen zu
Stabchen in der Huhnerretina 6:1, also 85% Zapfen und lediglich 15% Stabchen
(Morris  1970). Zusatzlich zu den Zapfen (Einzelzapfen), die der
Farbwahrnehmung dienen, gibt es Doppelzapfen (Hoffmann 1876/1877), denen
die Wahrnehmung von Bewegung zugeteilt wird (Bowmaker et al. 1997). Die
verschiedenen Rezeptortypen sind in einer sogenannten ,ungeordneten
Hyperuniformitat® angeordnet, bei der die Dichte des Vorkommens eines
Rezeptors innerhalb der Retina Uber grof3e Distanzen gleich ist, in kleineren
Abstanden jedoch willkurlich (Torquato & Stillinger 2003). Dadurch kénnen die in
ihrer GroRe recht unterschiedlichen Zapfentypen auf madglichst platzsparende
und optimale Weise in der raumlich begrenzten Retina untergebracht werden,
wodurch das Huhn laut Torquato eine ,einwandfreie Sicht® erhalt (Salvatore
Torquato in einem Interview, veroffentlicht am  05.03.2014 auf
www.natureworldnews.com). In der Studie von Kram et al. 2010 konnte erstmals
das Vorkommen von ,ungeordneter Hyperuniformitat” in einem biologischen
System nachgewiesen werden (Kram et al. 2010). Es konnte auf’er beim
Haushuhn noch beim nordamerikanischen Dunenspecht (Picoides pubescens),
beim Haussperling (Passer domesticus) und bei der Taube (Columba livia)
nachgewiesen werden, wobei bisher beim Huhn die regelmaRigste
Zapfenanordnung gefunden wurde (Kram et al. 2010).

Im Vergleich zur Netzhaut der Saugetiere ist die Retina der Végel sehr dick.
Sie enthalt eine gro’e Anzahl von Nervenzellen, die bereits in der Retina eine
Verarbeitung visueller Informationen durchfuhren, die bei Saugern erst in

héheren Zentren des Gehirns erfolgen (Reese et al. 2009).



Einleitung 31

AuBlensegment

Stibchen Doppelzapfen

Violettrezeptor Blaurezeptor Griinrezeptor Rotrezeptor

Abb. 2: Schematische Darstellung der Photorezeptortypen des adulten Huhns
(nach Kram et al. 2010)

Sowohl Stabchen als auch Zapfen bestehen aus einem Innen- und einem
Aulensegment (siehe auch Abb. 2), wobei relativ groRRe, zylindrische
Aulensegmente bei den Stabchen und kurze, konische bei den Zapfen
charakteristisch sind (Schultze 1867).

Im AuRBensegment der Stabchen und Zapfen sind die Sehpigmente, auch
Photopigmente genannt, enthalten. Das Sehpigment der Stabchen ist Sehpurpur
(Rhodopsin), das im Wellenlangenbereich von 490nm-506nm seine maximale
Absorption erreicht (Crescitelli et al. 1964, Sillman 1969, Bowmaker 1977, Reese
et al. 2001). Die Zapfen enthalten beim Huhn laut Bowmaker Sehpigmente mit
maximaler Absorption bei 418,6nm, 455,2nm, 507,8nm und 569,8nm (Bowmaker
etal. 1997). In der Retina von tagaktiven Végeln dominieren die Zapfen, wahrend
die Stabchenzahl geringer ist. Auch sind die Stabchen in der Netzhaut eher
peripher lokalisiert (Reese et al. 2001). Beim Huhn betragt der Anteil von
Einzelzapfen 38% der Gesamtzahl der Photorezeptoren. Der Anteil von
Doppelzapfen betragt 44% und der Anteil von Stabchen 18% (Lopez-Lopez et al.
2008).

Der Vollstandigkeit halber ist zu erwahnen, dass Huhner (neben dem
~Sehpurpur genannten Rhodopsin) ein weiteres photorezeptives Molekdl
besitzen, das Pinopsin. Es befindet sich im Pinealorgan (Zirbeldriise/Epiphyse)
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im Gehirn des Huhns und ist fir Wellenlangen von ca. 460nm empfindlich
(maximale Absorption bei 470nm). (Okano et al. 1994, Berg et al. 2003). Die
Abfolge der Aminosauren beim Pinopsin ist zu 43-48% identisch mit den
Netzhaut-Opsinen anderer Wirbeltiere. Es spielt eine Rolle beim circadianen
Rhythmus (Okano et al. 1994) und kann in der vorliegenden Arbeit vernachlassigt

werden.

Eine Besonderheit der Zapfen von Vogeln und Reptilien sind die Oltrépfchen die
als spezielle Organellen im inneren Zapfensegment liegen (z. B. Walls & Judd
1933, Arnold & Neumeyer 1987, Walls 1942). Diese konnen farblos sein, oder
durch fettldsliche karotinoide Pigmente in den unterschiedlichsten Farbnuancen
von rot, Uber orange und gelb zu blass grin vorkommen (Walls & Judd 1933,
Meyer 1986). Es gibt mindestens funf verschiedene Typen von farbigen
Oltrépfchen, die sich speziesspezifisch in ihren jeweiligen Absorptionsspektren
unterscheiden. Von den farblosen Oltrépfchen wird vermutet, dass sie beim UV-
Sehen eine Rolle spielen (Stavenga & Wilts 2014). Abb. 2 zeigt die
verschiedenen Photorezeptorentypen des Huhns und die darin vorkommenden
Oltrépfchen schematisch. Die Farben der Oltrépfchen wurden hierbei dem
menschlichen Farbeindruck beim Betrachten unter dem Lichtmikroskop
nachempfunden. Nach Walls (Walls 1942) gelten Oltrépfchen als altes
Wirbeltiermerkmal, da sie in klarer Form auch bei manchen Fischen, Amphibien,
Beuteltieren und Kloakentieren vorkommen (Walls & Judd 1933, Hailman 1976,
Ellingson et al. 1995, O'Day 1935).

Durch die Krummung der Retina, die in ihrer Form an einen Parabolspiegel
erinnert, ist gewahrleistet, dass das einfallende Licht seinen Brennpunkt immer
nahe der Retina hat, egal aus welcher Richtung es ins Auge fallt (Ravelhofer
1996). Dies hat zur Folge, dass das aviare Sichtfeld nicht wie beispielsweise beim
Menschen auf ,eine kleine Zone besten Sehens in der optischen Achse
beschrankt® ist (King-Smith 1971), sondern Uberall gleichmafig farbig und scharf
abbildet (Bezzel & Prinzinger 1990).

Ferner treten jedoch auch zuséatzliche Bereiche mit einer dichteren Anordnung
von Zapfen auf, die als Areae retinae bezeichnet werden. Sie besitzen ein

besonders hohes Auflésungsvermégen (hohe Sehscharfe), da hier
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Rezeptorzellen und ableitende Nervenzellen bis zu einem optimalen Verhaltnis
von 1:1 vorkommen (Reese et al. 2001). Innerhalb dieser Region befindet sich
nahe der optischen Achse meist eine kleine Eindellung, die Fovea oder
Sehgrube. Sie kommt dadurch zustande, dass die im Lichtweg liegenden
Neuronen zu den Seiten hin verdrangt werden. Die Form und Lage der Areae
und Foveae variieren speziesspezifisch stark (Reese et al. 2001). Bezuglich der
Lokalisation innerhalb der Retina kommen zwei verschiedene Areae vor, die in
Kombination oder einzeln auftreten kdnnen. Die Area centralis, die ungefahr in
der Mitte der Retina lokalisiert ist, stellt die Stelle des scharfsten monokularen
Sehens dar, mit der entfernte Objekte fixiert werden kdnnen. Die Area temporalis,
die seitlich liegt, dient der Wahrnehmung naher Objekte und dem binokularen,
stereoskopischen Sehen (Duke-Elder 1958, Reese et al. 2001). Es kommen
runde (Namenszusatz ,rotunda“) und streifenformige (Namenszusatz
,horizontalis*) Formen der Area vor. Die meisten Vogelspezies besitzen nur die
Area centralis rotunda mit der darin befindlichen Fovea centralis. Nach langer
Forschungsarbeit und etlichen Untersuchungen der Retina des Haushuhns mit
unterschiedlichsten Methoden konnte auch hier eine stdbchenfreie Area centralis
rotunda, jedoch ohne eine Fovea centralis nachgewiesen werden (Slonaker
1897, Ehrlich 1981, Morris 1982, Straznicky & Chehade 1987, Bruhn & Cepko
1996, Weller et al.2009). Bruhn & Cepko entdeckten zusatzlich eine schmale,
sparlich mit Stabchen besetzte Zone, die die Area centralis entlang der nasal-
temporalen Achse in zwei Halften unterteilt (Bruhn & Cepko, 1996). Weller et al.
konnten 2009 mit einer neuen Untersuchungsmethode exakt die genauen
Abgrenzungen und die zentrale Lage der Area centralis rotunda auf der Netzhaut
des Haushuhns nachweisen. Ferner fanden sie heraus, dass sich die Region
beim Huhn leicht nach dorsal ausdehnt (Weller et al. 2009).

3.8 Photopigmente beim Huhn und anderen Vogelarten

Vaégel verfugen Uber eine enorme Bandbreite von visuellen Anpassungen an die
unterschiedlichsten Habitate und Lebensweisen. Ihr Sehsystem ist in erster Linie
fur das Aufsplren von Futter und das Erkennen von Feinden konzipiert. Bereits
frih in der Evolution wurden bereits existente visuelle Mechanismen dazu

genutzt, neu entwickelte Signale wie beispielsweise das farbenprachtige
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Federkleid vieler Arten zu erkennen und die daraus gewonnenen Informationen

zu nutzen (Lythgoe 1979).

Das aviare sichtbare Spektrum liegt in einem Wellenlangenbereich von 300nm-
700nm und schlie3t bei vielen Arten auch den fir Menschen unsichtbaren UV-
Bereich ein. UV-Rezeptoren bei Wirbeltieren wurden erstmals 1972 von Huth und
Burkhardt im Verhaltensexperiment nachgewiesen. Dazu dressierten die Autoren
Violettohrkolibris, auch Amethystohrkolibris (Colibri serrirostris) genannt, auf
farbiges Licht unter Verwendung von Interferenz-Linienfilter (im UV-Bereich),
bzw. Kantenfilter (im Rot-Bereich) und lieRen sie im Versuch zwischen diesem
und einem unbeleuchteten Feld wahlen (Huth & Burkhardt 1972). Im selben Jahr
wies Wright im Verhaltensexperiment UV-Rezeptoren in der Retina von Tauben
(Columba livia) nach (Wright 1972).

Das UV-Sehen kann grob in zwei Kategorien eingeteilt werden: ,Echtes UV-
Sehen®im Spektralbereich von 355nm-380nm und ,UV-nahes Sehen®im Bereich
403nm-426nm. Entsprechend kommen verschiedene Photopigmente vor, die in
den jeweiligen Bereichen ihre maximale Empfindlichkeit erreichen (siehe auch
Diskussion, Tab. A). Echtes UV-Sehen kommt nachweislich beispielsweise bei
Chinanachtigallen (Leiothrix Iutea) (Maier & Bowmaker 1993), Zebrafinken
(Taeniopygia guttata), Wellensittichen (Melopsittacus undulatus) (Bowmaker et
al. 1997) und Staren (Sturnus vulgaris) (Hart et al. 1998) vor. UV-nahes Sehen
wurde bereits bei Tauben (Columba livia) (Bowmaker et al. 1997),
Humboldpinguinen (Spheniscus humboldtii) (Bowmaker & Martin 1985) und
Stockenten (Anas platyrhynchos) (Jane & Bowmaker 1988) nachgewiesen.
Auch bei Huhnervogeln wurde UV-Sehen, z. B. beim Birkhuhn (Tetrao tetrix)
(Siitari et al. 2002b) und UV-nahes Sehen, z. B. bei Truthihnern (Meleagris
gallopavo), (Hart et al. 1999), Pfauen (Pavo cristatus) (Hart 2002), Japanischen
Wachteln (Coturnix coturnix japonica) (Bowmaker et al. 1993, Review:Hart 2001)
und auch bei Hihnern (Gallus gallus) (Fager & Fager 1981, Wortel et al. 1987,
Yoshizawa & Fukada 1993, Bowmaker et al. 1997) durch morphologische
Untersuchungen, bzw. durch Verhaltensexperimente nachgewiesen. Die recht
enge phylogenetische Verwandtschaft der Galliformes zu den Anseriformes
(Sibley & Monroe 1990) zeigt sich hier beispielhaft in der Ahnlichkeit der



Einleitung 35

Photorezeptoren von Stockenten und Hihnern: beide besitzen einen V-
Zapfentyp kombiniert mit einem transparenten Oltropfchen (T-Type) und einer

maximalen Zapfenempfindlichkeit von Amax 415nm-426nm.

Vogel nutzen die Fahigkeit der UV-Wahrnehmung fur unterschiedlichste Zwecke
(Honkavaara et al. 2002). Nektartrinkende Vogel wie beispielsweise Kolibris
nutzen die UV-Marken von Bluten, um die nektarreichen Exemplare im
Pflanzengewirr vor dem nicht-reflektierenden Hintergrund auszumachen
(Goldsmith 1980, Burkhardt 1982, Endler 1993, Finger & Burkhardt 1994).
Andere Arten erkennen am UV-reflektierenden Wachs mancher Beeren, deren
Reifegrad (Burkhardt 1982, Willson & Whelan 1989) und viele insektenfressende
Végeln nutzen UV-reflektierende Korperstrukturen, wie beispielsweise die Fligel
von nachtaktiven Motten, um ihre Beutetiere schneller aufspiren zu kdnnen
(Burkhardt 1982, Jane & Bowmaker 1988, Lyytinen 2001, Church et al. 1998).

Auch viele Greifvdgel besitzen die Fahigkeit zur UV-Wahrnehmung. So nutzen
beispielsweise Turmfalken (Falco tinnunculus) die UV-reflektierenden
Urinmarkierungen, die Erdmause (Microtus agrestis) zur Duftorientierung auf
ihren Laufwegen setzen fur die Beutesuche (Viitala et al. 1995, Koivula et al.
1999). Dank dieser Markierungen erscheinen die Reviere der Nager den
Greifvogeln als gut sichtbares Netz. Die Vdgel sparen so bei der Jagd viel
Energie, da sie sich bei der Beutesuche nur auf die von den Nagern
frequentierten Laufwege konzentrieren kdonnen und nicht mehr das ganze Feld
absuchen mussen.

Viele Vogel, die die hoheren Kronenbereiche von Waldern oder offene
lichtreiche Landschaften bewohnen, besitzen UV-reflektierende Gefiederanteile,
die bei der Balz zur Schau gestellt werden und dem mdglichen Paarungspartner
Informationen Uber ihre korperliche Konstitution vermitteln (z.B. Wullschleger
Schattin 2012, Hausmann et al. 2003). In der Blau- und Ultraviolett- reichen
Umgebung der Baumkronen oder der offenen Habitate kommen diese Farben
viel besser zur Geltung und kdnnen sowohl bei der Partnerwahl (z.B. Burkhardt
1982, 1989, Andersson & Amundsen 1997, Andersson et al. 1998, Hunt et al.
1999, Pearn et al. 2001) als auch als soziale Signale (z.B. Maier 1993, Finger &
Burkhardt 1994, Bennett et al. 1996, 1997, Andersson & Amundsen 1997,
Andersson et al. 1998, Johnsen et al. 1998, Hunt et al. 1997, 1998, 1999, Siitari
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et al. 2002a) entscheidend sein. Wright (1972, 1978), Emmerton & Delius (1980)
und Palacios et al. (1990 a,b, 1992) beschaftigten sich mit der
Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit bei der Taube (Columba livia), sowohl im
sichtbaren als auch im UV-Bereich. Entgegen friheren Vermutungen, dass
Tauben und andere Vogel polarisiertes Licht ergdnzend zur Orientierung am
Magnetfeld der Erde (Wiltschko et al. 1993, Deutschlander et al. 1999) zur
Orientierung und Navigation bei ihren langen Flugen (Kreithen & Eisner 1978,
Schmidt-Koenig 1990, Jacobs 1992, Phillips & Moore 1992, Able & Able 1993,
Wiltschko et al. 1993, Munro & Wiltschko 1995) nutzen, gehen neuere
Forschungen davon aus, dass Vogel das polarisierte Himmelslicht nicht direkt zur
Orientierung nutzen, sondern es zum Kalibrieren ihres Sonnenkompasses
heranziehen kénnen (Muheim 2011). Auch Japanische Wachteln und Stare
konnten bei einem Dressurexperiment mit Futterbelohnung Stimuli, die sich
anhand ihres Polarisierungsmuster unterschieden, nicht voneinander
unterscheiden (Greenwood et al. 2003). Mit Hihnern stehen solche Experimente
noch aus, obwohl bereits vermutet wurde, dass die Doppelzapfen in der Retina

zum Erkennen von polarisiertem Himmelslicht dienen kénnten (Nicol 2015).

4. Das Farbensehen der Vogel im Verhaltensexperiment

Dressurexperimente zum Farbensehen wurden bereits im frihen 20.Jahrhundert
mit verschiedenen Vogelarten wie beispielsweise Huhnern, Singdrossel,
Eichelhaher, Taube und Wellensittich durchgefuhrt (Katz & Revesz 1909, Van
Eck P. J. 1939, Hertz 1928 a, 1928b, Plath 1935).

1909 wandten Katz und Revesz eine noch recht einfache Dressurmethode zur
Farbunterscheidung bei Huhnern an. Es wurden gefarbte Reiskorner auf dem
Boden festgeklebt und um diese Kdérner herum andersgefarbte und graue
Reiskérner gestreut. Die Huhner lernten schnell, die festgeklebten und somit
unerreichbaren Koérner liegen zu lassen und nur die anderen aufzupicken. Dies
taten sie folglich auch in einem zweiten Versuch bei dem alle Koérner frei
herumgestreut lagen (Katz & Revesz 1909). Da bei den damaligen
Dressurversuchen einige wichtige Faktoren, wie beispielsweise die Helligkeit und

etwaige Farbpraferenzen der Versuchstierart wenig, bzw. gar nicht berticksichtigt
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wurden, sind sie mit heutigem Wissen eher als Vorversuche zu bewerten
(Buddenbrock 1952).

Umfangreiche, tierpsychologische Studien zur Farbwahrnehmung wurden von
Mathilde Hertz durchgefuhrt. Ihre Farbdressurversuche mit Eichelhahern
(Garrulus glandarius) zeigten, dass die Tiere alle gezeigten Farben des
Spektrums, auch im Blau-Violett-Bereich, von samtlichen Graustufen
unterscheiden konnten (Hertz 1928 a, 1928 b).

Dressurexperimente zum Farbensehen bei Wellensittichen (Melopsittacus
undulatus) von M. Plath zeigten sehr ahnliche Ergebnisse. Auch hier konnten die
Versuchstiere alle prasentierten Dressurfarben (von Rot bis violett) von
samtlichen Stufen der gezeigten Graureihe unterscheiden und auch bei dieser
Art war die Farbwahrnehmung im Blau-Bereich des Spektrums sehr gut (Plath
1935).

1992 erforschte E. J. Maier die spektrale Empfindlichkeit bei der Chinesischen
Nachtigall (Leiothrix Iutea) mittels Farbdressurversuchen. Er konnte im
untersuchten Spektrum von 320nm bis 680nm vier Stellen hochster spektraler
Empfindlichkeit ermitteln. Diese lagen bei 370nm (UV-Bereich), 460nm (blau),
530nm (grin) und 620nm (rot). Es stellte sich heraus, dass die spektrale
Empfindlichkeit im UV-Bereich des Spektrums am hdchsten war und Uber die
Stellen hochster Empfindlichkeit im Blau- und Grinbereich bis zu jener im
Rotbereich hin abfiel. Dies bestatigte wiederum die Erkenntnisse der
vorangegangenen Experimente, dass Vogel im UV- und Blaubereich eine sehr
hohe Sensitivitat besitzen (Maier 1992). Maier schlussfolgerte auch, dass die vier
Stellen hdchster spektraler Empfindlichkeit darauf hindeuten, dass vier
Zapfenmechanismen vorhanden sein mussten. Dies wiederum brachte ihn zu der
Annahme, dass die chinesische Nachtigall —moglicherweise Uber

tetrachromatisches Farbensehen verfugt (Maier 1992).

Der Nachweis, dass Vogel zur Farbunterscheidung tatsachlich alle vier
Zapfentypen, d.h. auch den UV-Zapfen, bzw. UV-nahen Zapfen nutzen, gelang
mithilfe von additiven Farbmischungen (Goldsmith & Butler 2005). Die lange
vermutete Tetrachromasie bei Vogeln wurde damit wissenschaftlich belegt. Auch
das tetrachromatische Farbensehen bei Goldfischen war bereits mit dieser
Methode nachgewiesen worden (Neumeyer 1992). Ihr liegt eine Eigenheit der
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Farbwahrnehmung zugrunde: “Auf ein reines gelbes Licht, das heil3t Licht einer
einzigen Wellenlange im Gelbbereich, reagieren unsere beiden Zapfentypen fur
langwelliges Licht. Die gleiche Gelbempfindung lasst sich aber mit einer
passenden Mischung aus rotem und grunem Licht erzielen. Das gelingt, wenn
die beiden Zapfentypen hiervon jeweils genauso stark erregt werden wie von dem
reinen gelben Licht. Subjektiv kdnnen wir dann die Mixtur und die reine
Wellenlange nicht unterscheiden. Unser Gehirn macht aus den beiden
physikalisch unterschiedlichen Lichtreizen die gleiche Farbe.” (Goldsmith 2007).
Dieser Umstand lasst sich auch fiir die Uberpriifung des Farbensehens bei
Vaégeln nutzen.

Palacios et al. fuhrten bereits in den 1990ern mithilfe von
Farbmischexperimenten zwei Studien an Tauben durch (Palacios et al. 1990Db,
Palacios & Varela 1992). In der ersten Versuchsreihe wurde der langwellige
Spektralbereich zwischen 580nm und 640nm abgedeckt. Den sieben
Versuchstieren wurden zwei beleuchtete Felder prasentiert, wobei eines immer
die reine Dressurfarbe,590nm oder 600nm, das andere die Mischfarbe zeigte.
Alle sieben Tauben zeigten bei einem bestimmten Mischungsverhaltnis (20%
640nm und 80% 580nm, bzw. 60% 640nm und 40% 580nm) einen Abfall der
Wahlh&ufigkeiten von 90% auf ca. 60%. Bei einer perfekten Ubereinstimmung
hatte 50% erreicht werden missen. Dies ware der Fall gewesen, wenn zwischen
580nm und 640nm nur zwei Zapfentypen vorliegen. Die Ergebnisse deuteten
aber darauf hin, dass sogar drei Zapfentypen beteiligt sein kdnnen, die sich aus
2 oder 3 méglichen Kombinationen von Photopigmenten und Oltrépfchen
ergeben (Palacios et al. 1990b).

Die zweite Studie bediente sich der gleichen Dressurmethode und untersuchte
mit vier Tauben den Bereich von 350nm - 580nm. Sie zeigte, dass im
kurzwelligen und nahen UV-Bereich eine klare Ubereinstimmung zwischen
Dressur- und Mischfarbe moglich ist, allerdings nicht im mittelwelligen
Spektralbereich. Sie folgerten aus den Ergebnissen, dass bei der Taube
insgesamt funf verschiedene primare Mechanismen am Farbensehen beteiligt
sein mussen, welche im gelben und roten Feld der Netzhaut unterschiedlich aktiv

sind.
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Neuere Studien von Goldsmith und Butler mit Wellensittichen bestatigen
ebenfalls die damaligen Ergebnisse und Schlussfolgerungen und beweisen, dass
Vogel alle Zapfentypen zur Farbwahrnehmung nutzen. Sie sind echte
Tetrachromaten.

Goldsmith und Butler prasentierten den Vogeln bei den Dressurexperimenten
zwei beleuchtete Farbscheiben: auf der einen Seite ein reines Gelb, auf der
anderen ein Mischlicht aus Rot und Grun. Die Seiten auf der die Farben gezeigt
wurden, sowie die Mischung von Rot und Grin wechselten nach einem
Zufallsschema. Zusatzlich wurde stets die Intensitat des reinen gelben Lichts
verandert, um eine Dressur auf Helligkeit zu unterbinden. Die Ergebnisse der
Dressur  bestatigten in  vollem Umfang die Erwartungen und
Vorausberechnungen der Forscher. Die Vogel wahlten stets die reine
Dressurfarbe. Gemal den Berechnungen flr das reine Gelb flogen sie lediglich
bei einer Mischung aus 90% Rot und 10% Grin auch zum Mischlicht. Hier konnte
demnach kein Farbunterschied mehr wahrgenommen werden.

Mit dieser Dressurmethode wurde in einer zweiten Versuchsreihe die
Farbwahrnehmung im UV-Bereich untersucht. Dieses Mal wurde ein reines
Violett (420nm) als Dressurlicht gewahlt. Als Vergleichsfarbe wurde ein
Mischlicht aus Blau und einem UV-Anteil gewahlt. Dieser Test war von grof3ter
Relevanz fir die Feststellung, ob die Vogel tatsachlich den UV-Zapfen zur
Farbwahrnehmung mitnutzen und somit auch wirklich tetrachromatisch sehen.
Die Ergebnisse dieser Versuchsreihe stimmten mit denen des Tests auf das reine
Gelb Uberein. Die Tiere wahlten zunachst unbeirrt das reine Dressurlicht. Wie
vorausberechnet, konnten sie erst bei einem Mischverhaltnis von ca. 92% Blau
und ca. 8% UV-Anteil die Mischfarbe nicht mehr vom reinen Violett
unterscheiden. Goldsmith und Butler schlossen daraus, dass Vogel
Wellenlangen im UV-Bereich als eigene Farben sehen kénnen und dass die
Erregung des UV-Zapfens bei der Wahrnehmung von Farben berlcksichtigt wird.
Somit nutzen Vogel tatsachlich alle vier vorhandenen Zapfentypen zur
Farbwahrnehmung und sind daher auch echte Tetrachromaten. Die Ergebnisse
stitzen aullerdem die gangige Ansicht, dass die Doppelzapfen nicht am
Farbensehen beteiligt sind (Goldsmith & Butler 2005).
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Die Forschung beschaftigte sich bei den Farbdressurversuchen allerdings nicht
nur mit den Fragen nach spektraler Empfindlichkeit und Farbwahrnehmung,
sondern auch damit, wie das Farbsehsystem unter naturlichen Bedingungen
funktioniert. Viele Lebensraume stellen das Farbunterscheidungsvermégen
durch wechselnde Lichtverhaltnisse und sich dadurch andernde Kontraste stark
auf die Probe. Diese Anderungen werden beispielsweise durch einen bewdlkten
Himmel, Schatten, Orts- oder Blickwechsel oder auch durch den Wandel der
Jahreszeiten und Tageszeiten hervorgerufen. Auch die Farbe des Hintergrundes
spielt hierbei eine Rolle. Um ein Uberleben zu sichern, muss die
Farbunterscheidung auch unter diesen Umstanden funktionieren. Menschen,
Bienen und Goldfische losen dieses Problem mithilfe der sogenannten
Farbkonstanz (z.B. Neumeyer 1981, Neumeyer et al. 2002, Dyer 1999). Sie wird
definiert als “die Tendenz des menschlichen visuellen Systems, ein und dasselbe
Objekt zu verschiedenen Zeitpunkten in denselben Farben wahrzunehmen,
unabhangig von unterschiedlichen Beleuchtungsbedingungen und selbst dann,
wenn die von ihm reflektierten Wellenlangen deutlich  variieren®
(www.spektrum.de/lexikon). Dressurversuche mit Hihnern haben gezeigt, dass
auch Vogel mithilfe von Farbkonstanz unterschiedliche

Beleuchtungsverhaltnisse ausgleichen (Olsson & Kelber 2017).

5. Die AA- Funktion und die Fragestellung der Arbeit

Die AA- Funktion ist informationsreich und sehr effektiv, um das
Farbunterscheidungsvermogen einer Tierart naher zu untersuchen und
graphisch darzustellen. lhre Form gibt sowohl Hinweise auf die Anzahl der
Rezeptoren, als auch auf die Art neuronaler Verarbeitung. Hierauf wird im
Diskussionsteil dieser Arbeit noch ausfuhrlicher eingegangen (siehe Diskussion,
Kapitel 1. ,AAN- Funktion und spektrale Empfindlichkeit der Photorezeptoren®).
Der AA- Wert gibt die Wellenlangendifferenz zwischen zwei Farben an, die
gerade noch unterschieden werden konnen. Je kleiner der AN- Wert ist, desto
besser ist die Wellenlangenunterscheidung. Die Stellen, an denen die AA-
Funktion ihre tiefsten Werte (Minima) erreicht, stellen somit die Stellen bester

Wellenlangenunterscheidung dar. Hier reichen nur wenige Nanometer
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Unterschied zwischen zwei im Spektrum benachbarten Farben aus, um sie
voneinander zu unterscheiden.

Da zur Erstellung einer AA- Funktion ein enormer Zeitaufwand notig ist, wurde
sie erst fur relativ wenige Tierarten erstellt. So etwa flr Honigbiene (von
Helversen 1972), Westliches Grauhdrnchen (Jacobs et al. 1981), Totenkopfaffe
(Jacobs & Neitz 1985), Goldfisch (Neumeyer 1986) und Schildkrote (Arnold &
Neumeyer 1987).

Unter den Vogeln erwiesen sich die Tauben als geeignete Versuchstiere bei
Dressurexperimenten. Als einer der ersten nahm Anthony Wright die Aufgabe auf
sich (Wright 1972). Die von ihm erstellte AA- Funktion von Tauben zeigt einen
relativ flachen Kurvenverlauf. Dadurch lassen sich die einzelnen Minima, also
Stellen bester Wellenlangenunterscheidung, nur schwer bestimmen. 1980
untersuchten Emmerton und Delius ebenfalls das Farbensehen von Tauben. Die
von ihnen ermittelte AA- Funktion zeigt etwas deutlichere Minima.

Ahnlich sieht es bei der AA- Funktion des Kolibris aus, welche 1980 von
Timothy Goldsmith veroffentlicht wurde (Goldsmith 1980). Auch hier zeigen sich

im Kurvenverlauf nur recht flache Minima.

Neuere Studien zur Wellenlangenunterscheidung bei Vogeln stammen von
Marion Hoffmann. Sie untersuchte in mehreren Experimenten das Farbensehen
des Vogel Straul3 (Hoffmann 2004). Die ermittelte AA- Funktion zeigt deutliche
Minima und somit eindeutige Stellen bester Wellenlangenunterscheidung (siehe
Diskussion, Kapitel 6. “Vergleich mit den AA- Funktionen anderer Vogelarten:
Kolibri, Taube & Straul®”, Abb. 32).

Die vorliegende  Arbeit befasst sich mit der Messung des
Farbunterscheidungsvermoégens bei Huhnern. Zur Untersuchung der
Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit wurden die AA- Funktionen von mehreren
Versuchstieren ermittelt. Anhand dieser konnten dann die Stellen bester und
schlechter Farbunterscheidung beim Huhn bestimmt werden. Sie geben
Hinweise darauf, dass nicht nur vier, sondern sogar funf Zapfentypen an ihrem

Farbensehen beteiligt sind. Ihr Farbensehen ist vermutlich pentachromatisch.
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Als Versuchstiere wurden adulte Individuen der Rasse “Antwerpener
Bartzwerge” gewahlt. Diese Rasse ist sehr alt und ihre Merkmale gelten als
ursprunglich. Es wurde nur mit voll ausgewachsenen Tieren gearbeitet, d.h. alle
Versuchstiere waren zum Zeitpunkt des Versuchsbeginns mindestens sieben
Monate alt.

Da in der Forschung mit sehr wenigen Ausnahmen (z.B. Experimente zum
Verhalten von Lisney et al. 2011 und Favati et al. 2014) ausschlieBlich mit nur
wenige Tage alten HuhnerklUken gearbeitet wird, leistet diese Arbeit einen
wichtigen Beitrag auf dem noch weitgehend unerforschten Gebiet des

Farbensehens bei erwachsenen Hihnern.
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Material und Methode

1. Versuchstiere

Kommerzielle Legerassen unterscheiden sich von der, der Urrasse am nachsten
verwandten Art Gallus gallus, sowohl bezlglich des Verhaltens (Schitz & Jensen
2001, Schuitz et al. 2001), als auch der Augenanatomie und des Sehens direkt
(Roth & Lind 2013). Einige Wissenschaftler greifen daher mittlerweile auf ,alte
Rassen® zuruck (z.B. Lisney et al. 2011), deren Morphologie und Verhalten denen
von Gallus gallus eher ahneln, als die der domestizierten Nutzrassen (Pizzari &
Birkhead 2000, Schutz & Jensen, 2001).

Fur die vorliegende Arbeit wurden eine Henne und drei Hahne der oben
beschriebenen, alten Rasse ,Antwerpener Bartzwerge® im Farbschlag
wachtelfarbig ausgewahlt, von jenen ein Hahn im spateren Verlauf von der
Auswertung ausgeschlossen wurde (siehe 1.4 ,Diego®). Alle Versuchstiere
wurden in verschiedenem Alter getestet (siehe hierzu 1.2. ,Henriette®, 1.3.
,Mattheo und Till“ und 1.4 ,Diego®). Es wurde jedoch streng darauf geachtet, dass

die Tiere zum Zeitpunkt der Andressur bereits voll ausgewachsen waren.

1.1. Auswahl der Versuchstiere

Bereits im Alter von wenigen Stunden wurden die Kuken beim Zuchter abgeholt.
Die Auswahl der Versuchstiere erfolgte nach Kriterien, die auf Weibchen
schlielen lassen, wie z.B. kleine Kdrpergestalt, runde Hinterpartie, kleinerer
Kammansatz. Da bei dieser Rasse allerdings auf sogenannte Hennenfiedrigkeit
der Hahne gezuchtet wird, wurde die Auswahl vermeintlich weiblicher Kiiken sehr
erschwert. Die Zichtung auf Hennenfiedrigkeit bei Hahnen zielt darauf ab,
moglichst viele weibliche Attribute im Phanotyp der Mannchen zu erzielen, wie
z.B. das Fehlen von Sporen, kleine oder vorzugsweise ganzlich fehlende
Kehllappen, etc. Letztlich ist erst nach ca. 2 Wochen, nach Herauswachsen erster
Federn, eine etwas genauere Geschlechterbestimmung mdglich (siehe Abb. 10,
rechts).
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1.2 Henriette

Abb. 3: Huhn Henriette

Huhn Henriette (Abb. 3) wurde 2008 als Brutei beim Zuchter Claus Dieter
Wollenburg (Jockgrim) erstanden und mit Hilfe zweier Leihglucken ausgebrutet.
Sie schlipfte am 04.07.2008 im heimischen Stall und wurde kurz nach dem
Schlupf von den Glucken aus dem Nest geworfen. Dieses Verhalten war eine
natirliche Reaktion, da die Glucken bei Henriettes Schlupf bereits seit ca. sechs
Wochen bruteten. Dieser Umstand kam nur deshalb zustande, da die ersten zwei
Gelege unbefruchtet waren. Ob die Eier befruchtet sind oder nicht, kann man
mittels Durchleuchtens der Bruteier allerdings erst nach ca. einer bis eineinhalb
Wochen anhand der entweder vorhandenen oder fehlenden Aderbildung sehen.
Da erst die dritte Brut befruchtet war wurde die Zeit, die die Glucken auf dem
Nest salden unnattrlich in die Lange gezogen, was zur Folge hatte, dass die Tiere
zwar noch bruteten, aber der Mutterinstinkt durch die abfallenden Hormone nicht
mehr ausreichend ausgepragt war, so dass sie das frischgeschlupfte Kiken nicht
mehr als Junges ansahen, sondern als fremden ,Eindringling“. Glicklicherweise
wurde Henriette direkt nach dem Rauswurf aus dem Nest gefunden und konnte
als Handaufzucht erfolgreich grolRgezogen werden.

Da die bestehende Hiihnergruppe zu dieser Zeit keinen Hahn besal}, wurde als
neuer Leithahn und Gefahrte fur Henriette in deren achter Lebenswoche der
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ungefahr gleichaltrige Antwerpener Bartzwerghahn Milo (vom selben Zichter
geschenkt) dazu gesellt. Zusammen mit diesem wurde Henriette am gleichen
Abend Uber Nacht zu der bestehenden Huhnergruppe dazugesetzt, damit beide
von den anderen Huhnern in die bestehende Gruppe integriert werden und sich
in die bestehende Hackordnung einfligen konnten. Diese Vorgehensweise
erwies sich als sehr vorteilhaft, da Henriette nun unter dem Schutz des Leithahns
stand (sog. ,Schicksalsgemeinschaft®) und dessen ,Hauptweibchen® wurde. Die
Vergesellschaftung funktionierte daher ohne Probleme.

An jedem Morgen wurde Henriette mit den anderen Tieren aus dem Stall
gelassen und von der Versuchsleiterin bis zur endgultigen Selbststandigkeit den
Tag Uber gefuhrt. Hahn Milo schloss sich dieser Routine selbststandig an.

Durch die Aufzucht in menschlicher Obhut musste Henriette die arteigenen
Verhaltensregeln erst unter Anleitung von Milo erlernen. Die bei ihr sehr
ausgepragte enge Verbindung zum Menschen allerdings blieb unvermindert
lebenslang bestehen und fuhrte dazu, dass sie nach Moglichkeit lieber bei ihrer
menschlichen Gruppe verweilte, als sich den anderen Hlhnern anzuschliel3en.
Dieser Umstand ermdglichte wiederrum die spateren Versuchsreihen zur

Erstellung der Diplomarbeit (Simon 2010) und der vorliegenden Dissertation.

Ende 2012 entwickelte Henriette einen Legestau, der sich durch samtliche
versuchten, konventionellen Heilmethoden nicht beheben liel3. Am 23.04.2013
verstarb Henriette wahrend einer unausweichlich notwendig gewordenen
Schicht-Ei-Operation.
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1.3 Mattheo und Till

Abb. 4: Hahn Mattheo (links) und Hahn Till (rechts)

Die Hahne Mattheo und Till (Abb. 4) wurden als Nachzucht bei Zichter C.D.
Wollenburg, Jockgrim im Inkubator ausgebritet. Sie schlipften am 14. und
15.04.2010 im Brutkasten und wurden nach dem Schlupf in eine mit
Warmelampen beheizte Glasbox gesetzt in der sie sich ausruhen konnten. Am
15.04. wurden sie dann beim Zichter abgeholt. Die weitere Aufzucht zuhause
erfolgte als sogenannte Handaufzucht (s.u.).

Ab der zehnten Woche wurden beide zusammen fir die Nachtstunden zu den
anderen Huhnern in den Stall verbracht. Der Schlafplatz wurde separat in
einigem Abstand zu den anderen Tieren von den Hahnen selbst gewahlt.
Morgens wurden sie dann, wie bereits bei Henriettes Aufzucht praktiziert, von der
Versuchsleiterin bei der Stall6ffnung abgeholt und wahrend des Tages ,gefthrt".
Mit zunehmendem Alter wurden die Tiere immer unabhangiger, wagten sich
schon weiter von der Schutzperson weg und unternahmen auch mal kleinere
Ausflige im Schlepptau der anderen Huhner. Der endguiltige Gruppenanschluss

erfolgte ohne Zwischenfalle oder Auffalligkeiten.

Im Alter von sieben Monaten gelten Huhner als erwachsen, da in dieser Zeit die

Weibchen die ersten Eier legen. Deshalb wurde in allen Fallen erst mit der
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Datendokumentation begonnen, wenn das Versuchstier mindestens sieben

Monate alt war.
Durch eine Raubvogelattacke am 20.08.2011 wurde Hahn Mattheo getotet. Es

konnte daher von ihm keine vollstandige AA- Funktion erstellt werden. Hahn Till

erlag am 12.09.2015 einer chronischen Atemwegserkrankung.

1.4 Diego

Abb. 5: Hahn Diego

Hahn Diego (Abb. 5) wurde wie die Hahne Mattheo und Till als Nachzucht bei
Zichter C.D. Wollenburg, Jockgrim im Inkubator ausgebritet. Er schlipfte am
25./26.04.2012. Die Verfahrensweise nach dem Schlupf entsprach der von
Mattheo und Till. Er wurde am 26.04.2012 zusammen mit 2 anderen Kuken
abgeholt. Im Alter von ca. sieben Wochen wurde er durch einen Unfall mit den
beiden anderen Kiken unter einem grof3en Stein eingeklemmt. Durch Zufall und
Glick Uberlebte er mit leichten Prellungen und wurde sofort beim Tierarzt

behandelt. Die beiden anderen Kiiken waren sofort tot.

Der Unfall fuhrte dazu, dass der junge Hahn zuerst einige Zeit in der Entwicklung
zuruckgesetzt wurde. Er war stiller als normal und erschreckte leichter. Durch
intensive Einzelbetreuung konnte allerdings recht schnell eine kdrperliche und

seelische Erholung erzielt werden. Wesentlich zur Regeneration beigetragen hat
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das auRergewohnliche Verhalten von Hahn Till, das hier erwahnt werden muss:
Till UGbernahm eine Art Beschutzerrolle fur den heranwachsenden Diego
gegenuber den Attacken der anderen Gruppenmitglieder. Er animierte Diego
durch Lockrufe zur Futteraufnahme (siehe Abb. 6), putzte ihn, liel} ihn sogar, wie
eine Glucke, unter seinen Fligel schlipfen und brachte ihm die normalen
,Verhaltensregeln® unter Hihnern bei. Dadurch entwickelte sich Diego zu einem

sehr selbstbewussten Tier, ohne Probleme im Umgang mit dem Rest der

Huhnerschar.

Abb. 6: Kiikenaufzucht
links: Till lockt Diego zum Futter, rechts: Mattheo und Till: Erste Federn zur

Geschlechtsbestimmung an Fligeln, Hals und Schwanz

Aufgrund des Unfalls und der daraus resultierenden, kurzzeitigen
Entwicklungsverzégerung wurde Diego etwas spater als Mattheo und Till an das
Schlafen im Stall gewdhnt. Seine ,Auswilderung® wahrend der Nacht zur
bestehenden Hiuhnergruppe erfolgte in der zwolften Woche.

Die Andressur fur die Experimente erfolgte ebenfalls nach ca. sieben Monaten
unter Beisein von Hahn Till. Die spatere Dressur wurde dann in
Einzelexperimenten weitergefuhrt. Es stellte sich nach einigen Wochen heraus,
dass Diegos zwar auch ohne Tills Anwesenheit an den Versuchen mitarbeitete,
seine Konzentration allerdings nur fur durchschnittlich 30 Picker ausreichte.
Danach lief3 er sich zu keiner Mitarbeit mehr bewegen und verweigerte sogar die

angebotene Belohnung. Es wurde daher beschlossen, ihn bei der weiteren Arbeit
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auBen vor zu lassen und seine Ergebnisse nicht in die Auswertung mit

einzubeziehen.

2. Aufzucht der Versuchstiere

Neben Futter und Wasser ist fur Kiken die Temperatur einer der wichtigsten
Faktoren wahrend der Aufzucht (Spalding 1873). Unter naturlichen Umstanden
fungiert die Glucke als Warmequelle. Die Kuken schlipfen, wenn es ihnen zu
kihl wird, unter die Fligel der Glucke und kuscheln sich an sogenannte
Brutflecken an deren Flanken. Dies sind Stellen, an denen wahrend der Brut- und

KiUkenaufzuchtszeit keine Federn vorhanden sind. An diesen nackten Hautstellen

bebrutet die Henne die Eier und warmt spater die Kuken.

Abb. 7: Mattheo und Till im Alter von 4, bzw. 3 Tagen

rechts: mit Henriette

Bei der Aufzucht per Hand wurde diese Warmequelle durch Koérperkontakt mit
der Versuchsleiterin (siehe Abb. 7) und eine Warmflasche mit der
entsprechenden Temperatur (siehe Abb. 8) ersetzt. Die Warmflasche wurde auf
ein zusammengefaltetes Baumwolltuch in einen ca. 40x30 cm grof3en, mit
Zeitungspapier ausgelegten, kleinen Karton gelegt in dem die Kuken tagsuber
wahrend der Ruhephasen und in der Nacht untergebracht waren. Nachts wurde
dieser kleinere Karton in die Ecke eines gro3en Kartons gestellt, damit die Kiken
bei Bedarf auch raus schlipfen und umherlaufen konnten. Durch die
Stoffunterlage wurde zu schneller Warmeverlust verhindert und die Warmflasche
behielt langer ihre Temperatur. Auf die Warmflasche wurde ein leichtes,
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luftdurchlassiges Mikrofasertuch gelegt, das durch Faltung so drapiert wurde,
dass die Kiken problemlos und ohne Luftabschluss zum Hudern unterschlipfen
konnten. Die Temperatur der Warmflasche wurde in Abstanden von ca. 3

Stunden Uberprift und gegebenenfalls nachreguliert, vor allem wahrend der

Nacht, die die Kiuken in dem Ruhekarton verbrachten.

Abb. 8: Ruhezone
Die Warmflasche mit Mikrofasertuch diente auch wahrend des Tages als warmer

Ruheplatz fir die noch kalteempfindlichen Kiken

Huhnerkiken bendtigen in der ersten Woche 35°C, in den folgenden Wochen pro
Woche je 2°C weniger. Als in der sechsten Woche die bendtigte Temperatur bei
25°C lag, konnte die Warmflasche langsam weggelassen werden, da die Kiken
zu dieser Zeit bereits ein vollstandiges und funktionsfahiges Gefieder besalien,
das die Warmeisolierung ubernimmt. Die Kuken zeigten die beginnende
Unabhangigkeit von einer aufderen Warmequelle dadurch an, dass sie tagsuber
zum Ruhen, bzw. nachts zu Schlafen nicht mehr unter das Tuch schlupften,
sondern auf dem Tuch schliefen und spater sogar die Warmflasche mieden,
wenn es ihnen zu warm wurde. Der Karton wurde daher grof3 genug gewahlt, um

den Tieren Ruckzugsmoglichkeiten fernab der Warmequelle offen zu halten.

Der Tagesablauf verlief routinemalig, da die Kilken so weniger Aufregung und
Stress ausgesetzt waren. Es wurde versucht, die Aufzucht so natirlich wie
moglich zu gestalten. Der Tag begann kurz vor 7 Uhr, indem die Kiken durch

leises Piepen Kontakt mit der Bezugsperson aufnahmen. Diese antwortete durch
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Ansprechen der Tiere und mit Nachahmung der Gluckenkontaktlaute (siehe auch
Collias 1952).

Ein leichtes, wahrend der Nacht Uber den gro3en Karton ausgebreitetes Tuch,
das Zugluft verhindern sollte wurde daraufhin weggeklappt und die Kiken gaben
ein Begrulungspiepen von sich. Dieses Ritual wurde wahrend der gesamten
Aufzuchtphase in der die Kiken die Nacht im Karton verbrachten
aufrechterhalten. Die allmorgendliche Begrufdung und die Verbundenheit mit der
Bezugsperson behalten die Tiere wahrend ihres gesamten Lebens bei.

Kiken kénnen bereits vor dem Schlupf die Stimme der britenden Henne
horen. Diese dreht wahrend des Brutens die Eier in regelmaRigen Abstanden mit
dem Schnabel, so dass die Eier von allen Seiten gleichmafig gewarmt werden.
Wahrend dieses Vorgangs stoRt sie immer wieder leise Kontaktlaute aus. Zwei
bis drei Tage vor dem Schlupf lasst sich von aul3en leises Piepsen aus dem
Eiinneren vernehmen. Die Kiken nehmen nun ihrerseits aktiv Kontakt zur Mutter
auf. Auf diese Weise besteht bereits beim Schlupf der Kiken eine enge Mutter-
Kind-Beziehung. Sie folgen der Stimme der Glucke und kénnen sie von anderen
Hennen unterscheiden. Dies spielt wahrend der Aufzucht eine entscheidende
Rolle.

Da die Tiere wahrend der gesamten Brutzeit keinerlei Kontakt zu einer Glucke
hatten, mussten die Kuiken nun zuerst darauf trainiert werden, der
Versuchsleiterin zu folgen. Durch Nachahmung von Glucken- Lockrufen in
Verbindung mit Futtergaben lernten die Tiere schnell, die Versuchsleiterin als
Ersatzglucke anzunehmen, ihr zu folgen und auf ihre Warn-, bzw. Lockrufe
adaquat zu reagieren (siehe auch Bruckner 1933).

Die einzelnen Aktivitatsphasen der Kuken waren in den ersten Wochen meist
auf die Dauer von weniger als 30Min. beschrankt. Die Tiere zeigten durch
entsprechende ,Schlaflaute“ ihre Mudigkeit und ihr Warmebedirfnis an. Sie
wurden dann entweder ,auf dem Arm*“ der Versuchsleiterin gehudert, zum
Ausruhen unter einem Mikrofasertuch, das als ,Fligelersatz* diente gewarmt
(siehe Abb. 9), oder in ihren wie oben beschriebenen Karton gesetzt in dem eine
Warmflasche mit der entsprechenden Temperatur und einem dartber liegenden
Mikrofasertuch als Schlafplatz diente. Dort ruhten die Tiere dann meist fur ca.

zehn Minuten, bevor die nachste Aktivitatsphase begann.
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Abb. 9: Ruhepausen
Ausruhen auf der Warmflasche wahrend der anstrengenden naturlichen

Futtersuche (links) und zusatzliche Starkung mit Kikenfutterpellets im kleineren

Transportkarton (rechts)

Gegen 19.30 Uhr begann fir die Kiken dann die Nachtruhe, die sie nach
Vogelart ohne groRe Aktivitatsphasen in ihrem Karton verbrachten. Das
nachtliche, kurzzeitige Herausnehmen der Warmflasche zur Nachregulierung der

Temperatur wahrend der ersten sechs Lebenswochen storte die Tiere nicht.

Nach ungefahr 8 Wochen zeigten die Kuken ein Verhalten, das als ,Aufbaumen®
bezeichnet wird: sie suchten sich zum Schlafen erhdhte Sitzgelegenheiten und
weigerten sich, weiterhin auf dem flachen Tuch zu schlafen. Deswegen wurde,
wie in Abb. 10 links gezeigt, ein dinner Ast langs durch den Schlafkarton
gezogen, auf dem die nun alteren Kiken die Nacht verbringen konnten. Im Alter
von ungefahr 10 Wochen wurden die Tiere dann Uber Nacht zu den anderen
Huhnern in den Stall gebracht (siehe Abb. 10, rechts) und frihmorgens wieder

von der Versuchsleiterin ,abgeholt®.
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Abb. 10: Schlafen
Morgendliche Futtergabe nach erstem Schlafen auf der Stange (links) und erstes
Schlafen im Stall (rechts)

3. Haltung der Versuchstiere und Versuchsbedinqungen

Die Versuchstiere wurden zusammen mit anderen Huhnern in einem ca. 40gm
grolen Stall untergebracht, der Teil einer gemauerten Scheune ist und grol3e
Fenster zum Lichteinlass besitzt. Hier verbringen die Tiere die Nacht in Sicherheit
vor Mardern oder anderen Raubtieren. Morgens wird der Stall gedffnet und die
Huhner kdnnen sich wahrend des Tages vollkommen frei im Stall, Hof und Garten
bewegen. Hier suchen sie sich neben der Grundversorgung mit Kdérnerfutter
(gebrochener Mais, Weizen Legemehl, Sonnenblumenkernen und Haferflocken)

und Muschelgrit die im Stall bereit stehen auch Insekten, Wurmer, diverse

Samen, Krauter, Frichte und andere Zusatznahrung (siehe Abb. 11).

Abb. 11: Futtersuche der Kiiken im Freien mit Hahn Till als zusatzlichem Bewacher



Material und Methode 54

Fir die Durchfihrung der Experimente wurde ein separater Raum von ca. 9gm
genutzt, der bereits fur die vorangegangene Diplomarbeit hergerichtet wurde: Die
Wande wurden weil® gestrichen und die Fenster mit Karton, sowie schwarzer
Folie lichtundurchlassig verdeckt. Die Versuche fanden bei geschlossener Tur
und geschlossenem Fenster statt. Ein absoluter Lichtausschluss von auflen
konnte wegen vorhandener Ritzen zwischen Turrahmen und Tuar nicht
gewahrleistet werden, was jedoch in Anbetracht der Geringfugigkeit
vernachlassigbar ist.

Der Raum wurde wahrend der Versuche mittels zweier Leuchtstoffrohren
(Osram Luminux Cool Daylight, L36W/865) in einer Halterung indirekt beleuchtet.
Die Halterung wurde hinter dem Versuchsaufbau auf den Boden gestellt und
beleuchtete die Umgebung wahrend aller Versuchsreihen gleichbleibend mit
20Lux.

4. Verwendete Gerate

Die verwendeten Gerate entsprachen denen, die bereits flr die Diplomarbeit
(Simon 2010) verwendet wurden. Die Lampen in beiden Projektoren wurden vor
Dressurbeginn erneuert und neu justiert und die Leuchtstoffréhren gewechselt,

um zu gewabhrleisten, dass das Versuchsumfeld gleichblieb.

1) Diaprojektoren:

Ernst Leitz GmbH Wetzlar, Prado universal, Typ 31.047.500, 24V, 250W
Lampen: Osram Halogen Display/Optic Lamp HLX 64655, 250W, 24V, G6, 35,
Xenophot, NAED 54254

2) Radiometer: Polytec, IL 1700, Messeinheit: W/cm?

3) Drehscheibe: Motor Hager, Typ Rex E, 220V, Treppenlichtautomat und

Fulischalter

4) Interferenzfilter: (Schott & Gen., DIL, DEPIL) siehe Anhang, Tab.1

5) Graufilter: (NG, Schott & Gen.) 10, 20, 30, 41, 50, 60, 70, 80 und 90%
6) Leuchtstoffréhren: Osram Luminux Cool Daylight, L36W/865
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5. Versuchsaufbau

Abb. 12: Schema des Versuchsaufbaus (Aufsicht) (Simon 2010)

1: Holzpodest 7: Lichtleiter

2: Leuchtstoffrohren 8: Plastikplatte

3: Diaprojektoren 9: Metallréhren

4: Drehscheibe 10: Versuchsplatte

5: Filterkammern 11: kreisrunde Aussparungen mit Testfeldern
6: Lichtleiterhalterungen 12: Dielenbretter

Der Versuchsaufbau entsprach dem der vorangegangenen Diplomarbeit (Simon
2010).

Auf ein Holzpodest mit den Abmessungen 14,5cm Hoéhe, 54cm Breite und
84,5cm Lange (Abb. 12, 1) wurden zwei Diaprojektoren (Abb. 12, 3) parallel
nebeneinander gestellt. Quer hinter das Holzpodest wurden die
Leuchtstoffrohren (Abb. 12, 2) auf dem Boden platziert. Vor den Projektoren
wurde eine metallene Drehscheibe (Abb. 12, 4) mit acht Kreis6ffnungen montiert,

wobei jeweils vier gegeniberliegende Offnungen mit schwarzem Klebeband
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zugeklebt waren. An den vier freien Kreis6ffnungen waren Filterkammern mit
Halterungen (Abb. 12, 5) angebracht in die wahrend der Versuche verschiedene
Interferenz- und Graufilter eingesetzt werden konnten. Die Drehscheibe wurde
so vor die Projektoren gestellt, dass je zwei gegenuberliegende Kreisoffnungen
vor den zwei Projektoren lagen und von diesen gleichmaRig ausgeleuchtet
werden konnten (Simon 2010).

Die Drehscheibe konnte mittels eines angeschlossenen Motors (Hager, Typ
Rex E, 220V, Treppenlichtautomat) per Fu3schalter im Uhrzeigersinn gedreht
werden. Nach jeder Vierteldrehung der Scheibe sorgte der Treppenlichtautomat
dafur, dass die Rotation kurz stoppte und auch bei permanentem Dricken des
Fuschalters nicht stufenlos verlief. Dadurch stoppten die Filterkammern immer
exakt vor den Lichtleiterhalterungen (Abb. 12, 6). In diesen zwei Halterungen
steckte jeweils ein Ende eines Lichtleiters (Abb. 12, 7), welcher das von den
Projektoren abgegebene und durch die Filter farbige Licht bei waagerechter
Drehscheibenstellung weiterleitete. Das andere Ende jedes Lichtleiters steckte in
einer PVC-Halterung und war mit einer Schraube in einer Metallrdhre (Abb. 12,
9) fixiert. Diese Rdhren waren mit einer Diffusionsfolie abgedeckt und steckten in
einer grauen Plastikplatte (Abb. 12, 8), welche hinter der eigentlichen
Versuchsplatte aus Sperrholz (Abb. 12, 10) montiert und an dieser fest
angeschraubt war. Die Schraubenkdépfe und die dazugehorigen
Unterlegscheiben waren auf der Vorderseite der Versuchsplatte (Malde: 74cm
breit und 56,6cm hoch) sichtbar und wurden daher, genau wie die Platte selbst,
grau angestrichen.

In die Versuchsplatte wurden im Abstand von 4,7cm zwei kreisrunde Locher
(Abb. 12, 11) mit 5,5cm Durchmesser gesagt. Durch diese Lécher war der Blick
auf die direkt dahinter liegenden Testfelder (Abb. 12, 11, grin und rot markiert)
mit 2,3cm Durchmesser freigegeben, die umgeben von schwarzem Karton auf
die Plastikplatte (Abb. 12, 8) aufgeklebt waren. Die Kreis6ffnungen wurden etwas
grolRer als die eigentlichen Testfelder ausgeschnitten, weil damit verhindert
wurde, dass die Rander der Aussparungen die Beleuchtung der Testfelder durch
ihren eventuellen Schattenwurf beeinflussten. Die Testfelder selbst bestanden
aus matter Diffusionsfolie und befanden sich in 24cm Hohe zum Boden, damit

die Tiere die Felder in ungefahrer Augenhohe hatten. Der Abstand zwischen den
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jeweiligen Mittelpunkten der Felder betrug 10cm. Nach jeder Belohnung wurden
die Testfelder durch Weiterdrehen der Scheibe verdunkelt.

An beide Seiten der grauen Versuchsplatte wurden Dielenbretter (Abb. 12, 12)
gelehnt. Diese verhinderten, dass das Versuchstier durch den ansonsten frei
sichtbaren Versuchsaufbau vom Versuchsablauf abgelenkt oder durch die

dahinterliegende Beleuchtung geblendet wurde (Simon 2010).

Der Versuchsaufbau aus Sicht der Versuchstiere wird in Abb.13 gezeigt. Links
im Bild ist der Fulschalter zum Bedienen der Drehscheibe zu sehen. Die
Testfelder sind hier unbeleuchtet (Simon 2010).

Abb. 13: Versuchsaufbau frontal (aus Simon 2010)
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6. Einstellung und Messung der monochromatischen Lichter

Mit einem Radiometer (Polytec, IL 1700) wurde die Beleuchtung der Testfelder
bei Bestickung mit den einzelnen Interferenzfiltern gemessen. Um zu
verhindern, dass die Messung durch seitlich eindringendes Licht verfalscht wird,
wurde der Messkopf genau in die Mitte des Testfeldes gehalten und leicht
angedrlickt. Die Messung erfolgte in W/cm? und wurde in die Lichtquantenzanhl
umgerechnet, die bei jedem Interferenzfilter am Testfeld ankam.

Um zu gewabhrleisten, dass die unterschiedlichen monochromatischen Lichter
untereinander fur das Huhn gleich hell waren und somit die gleiche
Reizwirksamkeit besalen, wurden einzelne Interferenzfilter mit neutralen
Graufiltern abgeglichen (Anhang, Tab. 1). Durch die fir das Huhn nun gleich
eingestellte Helligkeit der einzelnen farbigen Lichter mithilfe des
Graufilterabgleichs, konnte eine versehentliche Helligkeitsdressur vermieden
werden. Fir die Wahlen des Versuchstiers konnte bei gleicher Helligkeit der
Lichter nur noch der Farbunterschied zur Wahl herangezogen werden.

Der Graufilterabgleich erfolgte aufgrund der von M. Hoffmann ermittelten
Werte fur die spektrale Empfindlichkeit des Straul3es (Hoffmann 2004), da fur das
Huhn eine ahnliche spektrale Empfindlichkeit zugrunde gelegt wurde. Diese
Festlegung schien gerechtfertigt, da beide Vogelgruppen nahe miteinander
verwandt sind (Sibley & Ahlquist 1990) und sich laut Bowmaker (persdnliche
Mitteilung) die Photopigmente von Haushuhn und Straufld dementsprechend stark
ahneln. In Abb. 14 wird die Verlaufskurve der relativen spektralen Empfindlichkeit
des Vogel Strauld nach den von Hoffmann 2004 ermittelten Daten dargestellt.

Die Dressurwellenlangen im Bereich des Spektrums von 640nm bis 501nm
wurden gegen kurzere Wellenlangen, die im Bereich von 403nm bis 495nm

gegen langere Wellenlangen getestet.
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Abb. 14: Relative spektrale Empfindlichkeit des Vogel Straul}

(nach den Daten aus Hoffmann 2004)

7. Andressur und Dressurmethode

Da Huhn Henriette bereits bei den vorangegangenen Versuchsreihen
mitgearbeitet hatte (Simon 2010), musste sie nicht mehr andressiert werden. Sie
wurde ohne neuerliches Training nach einer Pause von ca. sieben Monaten
erneut getestet und beherrschte die Dressur ohne erkennbare
Startschwierigkeiten, wobei sie sogar ohne Andressur die jeweiligen

Dressurfarben als solche wiedererkannte und durch Picken richtig wahlte.

Die Hahne Mattheo und Till wurden bereits als Kuken an den Versuchsraum
gewohnt, indem sie unter FUhrung durch die Versuchsleiterin mehrmals pro
Woche ,auf Futtersuche® den Raum erkundeten. Es wurden zuvor unauffallig
Leckereien wie gekochte, gehackte Nudeln oder Kasestickchen auf dem Boden
verteilt, so dass diese Futtergaben von den Kuken selbst entdeckt wurden.
Dadurch verbanden die Tiere den Raum schnell mit positiven Erfahrungen und

gingen spater auch von sich aus gerne hinein. Im Alter von sieben Monaten
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wurde begonnen, die Hahne an die Versuchsbeleuchtung zu gewdhnen. Daflr
wurde diese nun eingeschaltet, wahrend die Tiere im Raum waren. Der nachste
Schritt bestand darin, nach einigen Tagen Trainings zusatzlich die Projektoren
einzuschalten. Da diese durch integrierte Ventilatoren gekuhlt werden, welche
ein recht lautes Surren erzeugen, waren die Tiere erst etwas angstlich. Sie sahen
durch die Dielenbretter die Ursache fur das Gerausch nicht und gingen ohne die
Versuchsleiterin nicht in die Nahe der Versuchsplatte. Sie wurden daher auf den
Arm genommen und bekamen den Versuchsaufbau hinter den Dielen in ,sicherer
Entfernung“ zu sehen. Nachdem sie so sahen, dass sich aul’er dem fremden
Gerausch keine Gefahr dahinter verbirgt, gingen sie auch wieder freiwillig und
ohne erkennbare Angst bei der Futtersuche an die Versuchsplatte heran.

Als nachstes wurde die Tur des Versuchsraumes geschlossen und die
Testfelder beleuchtet. Das Futter wurde offen vor der Versuchsplatte auf den
Boden gestreut, damit die Hahne lernten, dass von den beleuchteten Feldern
keine Gefahr ausging. Sie kamen allerdings zuerst nur zur Versuchsplatte, wenn
die Versuchsleiterin Futterlockrufe von sich gab und sich vor die Platte auf den
Boden setzte. Nach ein paar Tagen in denen diese Dressur intensiv geubt wurde,
liefen die Tiere ohne Scheu unter den gegebenen Umstanden im Versuchsraum
umher und es konnte mit der eigentlichen Andressur an den Testfeldern
begonnen werden.

Hierzu setzte sich die Versuchsleiterin im Abstand von ca. 1m vor den
Versuchsaufbau und tippte mit dem Finger auf das mit der Dressurfarbe
beleuchtete Testfeld. Durch zusatzliche Lockrufe wurden die beiden Hahne
animiert, ebenfalls darauf zu picken.

Nach wenigen Minuten, in denen die Tiere sich das Testfeld intensiv
anschauten und dort offenbar nach Nahrung Ausschau hielten, pickte der erste
Hahn unwillkirlich leicht auf das Testfeld mit der Dressurfarbe. Er wurde sofort
einem Stuckchen gekochter Nudel, die in allen Versuchsreihen als Belohnung
genommen wurden, aus der Hand belohnt. Zuerst suchten beide Tiere daraufhin
in der Hand und im naheren Umfeld nach weiterer Belohnung, aber nach kurzer
Zeit hatten beide gelernt, auf das Feld mit der Dressurfarbe zu picken und ihre
Belohnung aus der Hand entgegen zu nehmen. Zuerst pickten sie versuchsweise

zwischendurch auch ab und zu auf das mit der Vergleichsfarbe beleuchtete Feld.
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Allerdings fiel hierbei bereits ins Auge, dass sie dies mit minderer Pickstarke und
sehr viel zogerlicher taten, als beim Feld mit der Dressurfarbe.

Diese Andressur wurde uber mehrere Tage mit beiden Hahnen zusammen
trainiert. Danach wurde begonnen, mit den Hahnen einzeln im Versuchsraum zu
arbeiten. Anfangs flhlte sich der jeweils alleine mit der Versuchsleiterin im Raum
befindliche Hahn sichtlich unwohl und suchte nach seinem Gefahrten. Aber
schon bald konnte er beruhigt und zur Mitarbeit animiert werden. Beide Hahne
lernten schnell, das Fehlen des anderen wahrend der Zeit der Experimente zu
akzeptieren und begrufdten sich intensiv, wenn sie danach ,wieder vereint*

wurden.

Bei Hahn Diego erfolgte die Andressur in der gleichen Weise. Allerdings wurde
er von Hahn Till begleitet, der eine Art Beschutzerrolle fir den Jingeren
ubernommen hatte. Till absolvierte in Diegos Beisein seine Versuchsreihen wie
er es bereits gewohnt war. Interessant hierbei war, dass Till zwar die angebotene
Belohnung bei Picken auf die Dressurfarbe an Diego abtrat, die Versuchsfelder
selbst und den Platz davor allerdings vehement gegen den Jungeren verteidigte.
Als Till daher kurzzeitig auf den Arm genommen und durch Streicheln beruhigt
wurde, nutzte Diego die ,unbeaufsichtigte” Situation aus und pickte selbststandig
nach kurzem Uberprifen der angebotenen Farben richtig auf die Dressurfarbe
und wurde belohnt. In den folgenden Tagen wurde diese Methode der
gemeinsamen Andressur beibehalten, wobei Diego immer im Hintergrund
wartete, bis Hahn Till ,seine” Versuchsreihe absolviert hatte und satt war. Da Till
danach kein weiteres Interesse am Versuchsaufbau zeigte und sich zurlickzog,
konnte Diego ungehindert mit ,seinen“ Versuchen starten. Nach einiger Zeit

konnte auch Diego einzeln im Versuchsraum getestet werden.

Die angewandte Dressurmethode wurde von v. Helversen Ubernommen und
bereits erfolgreich bei Goldfischen und Schildkréten angewandt (Neumeyer
1986, Arnold & Neumeyer 1987). Das Huhn wurde auf eine bestimmte
Wellenlange (A*) dressiert, die es von anderen Wellenlangen (L") unterscheiden
sollte (Simon 2010).
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8. Versuchsdurchfliihrung

Die Experimente zur Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit von Zwerghuhnern
wurden in zwei Versuchsblocke unterteilt.

Im ersten Versuchsblock wurden die Tiere auf lang-, bzw. mittelwellige
Wellenlangen dressiert. Als Vergleichsfarbe wurden kurzere Wellenlangen
gewahlt. Begonnen wurde mit der Dressurwellenlange (A*) 639,9nm, die gegen
548nm, 565nm, 576,2nm, 590nm, 602,7nm, 612,2nm, 621,2nm getestet wurde.
Die Testwellenlangen wurden hier beginnend mit ca.100nm Abstand zur
Dressurwellenlange in ca. 20nm Schritten an diese angenahert. Bei der ersten
Dressurwellenlange wurde der Abstand mit ca. 100nm in der ersten Testreihe
deshalb so grof® gewahlt, damit das Versuchstier sich die Dressurfarbe intensiv
einpragen konnte und durch den Erfolg bei dieser leichten Unterscheidung fir die
schwierigeren motiviert blieb. Danach wurden die Abstande zwischen Dressur-
und Testwellenlange immer in ca. 20nm- und 10nm- Schritten gewahlt.

Als Schwellenwert guter Unterscheidung wurde eine Wahlhaufigkeit von 70%
gewahlt. Man geht bei der Wahl dieses Schwellenwertes von einer sigmoidal
verlaufenden Kurve von 50% bis maximal 90 - 95% der Wahlen auf die
Dressurwellenlange aus. ,Bei dieser angenommenen Kurve liegt der
Schnittpunkt mit der Schwellenwertlinie ungefahr in der Mitte der steilen Flanke
und nicht auf dem flacheren Bereich gegen Ende des Kurvenverlaufs. Dadurch

sind die Schnittpunkte genauer und auch leichter bestimmbar“ (Simon 2010).

Im zweiten Versuchsblock wurde die Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit der
HUhner im kurzwelligen Spektralbereich untersucht. Hierzu wurden die
Dressurwellenlangen 461nm, 450nm, 437nm, 420nm und 403nm gewahlt. Im
Gegensatz zu Versuchsblock 1 wurden diese allerdings nicht gegen
Testwellenlangen im  karzeren, sondern gegen Testwellenldangen im
langerwelligen Spektralbereich getestet. Sie reichten von 484nm bis 429nm.
Das Huhn wurde in der Andressurphase darauf dressiert, durch Picken auf ein
Testfeld seine Wahl anzuzeigen. Als richtige Wahl galt immer das Picken auf das

mit der Dressurwellenlange beleuchtete Feld.
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Belohnt wurde erst nach mehrmaligem Picken (mindestens insgesamt 10 Picker
[= Wahlen] auf die Dressurfarbe), um sicher zu gehen, dass das Huhn seine Wahl
bewusst und nicht willkurlich traf. Die Belohnung wurde in der Andressurphase in
der Hand dargeboten, danach wurde aus einem vor der Versuchsleiterin auf dem
Boden stehenden Topfchen belohnt. Nach 10 richtigen Pickern wurde ein Deckel
von dem Gefald gehoben und die Tiere konnten sich die Nudelstickchen selbst
herausholen. Dazu mussten sie sich umdrehen und ca. 1m zur Versuchsleiterin
hinlaufen. Dadurch wurde erreicht, dass das Tier nach jeder Belohnung wieder
neu die Versuchsplatte anlaufen musste und nicht einfach vor einer Seite stehen
blieb. Gleichzeitig wurden per Fulschalter nach jeder Belohnung beide
Testfelder verdunkelt und es konnte unbemerkt die Seite gewechselt werden auf

der die Dressurwellenlange zu sehen war.

Die Reihenfolge der Seite auf der die Dressurfarbe gezeigt wurde, wurde immer
zufallig gewanhlt, um zu verhindern, dass das Versuchstier anstelle der Farbe eine
Abfolge (z.B. links/rechts/links/rechts) lernte. Eine Ortsdressur wurde auch
dadurch weitgehend ausgeschlossen, dass man hochstens dreimal
hintereinander die Seite mit der Dressurwellenlange unverandert lie3. Alle

Versuchstiere richteten inre Wahl nach der Farbe und nicht nach der Position.

Bei kleinem Wellenlangenabstand zwischen Dressur- und Testwellenlange
konnten allerdings gelegentlich Strategien erkannt werden, die die Tiere
entwickelten, um einen anderen Anhaltspunkt fur ihre Wahlen zu haben. Die
Tiere hielten dann beispielsweise einfach an einer Seite fest, da sie die gezeigten
Wellenlangen nicht mehr anhand der Farbe voneinander unterscheiden konnten.
Auch wurde manchmal eine Orientierung nach der Helligkeit beobachtet. Da
manche Farben minimalste Unterschiede in der Helligkeit aufwiesen, die nicht
ganzlich mit Graufiltern ausgeglichen werden konnten, nutzten die Tiere dies als
Anhaltspunkt zur Unterscheidung. In allen Fallen wurden die Experimente flr
einige Tage unterbrochen und dann mit Testwellenlangen gearbeitet, die die
Tiere gut von der Dressurwellenlange unterscheiden konnten. Waren die Huhner
dadurch wieder motiviert, wurde langsam der Schwierigkeitsgrad der

Unterscheidung gesteigert, bis man wieder bei der ,problematischen”
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Testwellenlange ankam. In samtlichen Fallen flhrte diese Vorgehensweise dazu,
dass die Versuchstiere sich dann wieder nach der Farbe orientierten und nicht

mehr nach anderen Faktoren.

9. Datendokumentation

Die Datendokumentation erfolgte in einzelnen Versuchsdurchgangen: jede
Dressurwellenlange A* wurde gegen 3 - 5 Testwellenlangen A~ getestet, wobei
bei jeder Testwellenlange 150 - 200 Picker erfolgten, welche wiederum in

Durchgange mit jeweils 50 Picker unterteilt waren.

Im ersten Versuchsdurchgang mit A* = 639,9nm wurde beispielsweise gegen
5 Testwellenlangen getestet. Begonnen wurde mit der Testwellenlange A =
548nm, die fast 100nm von der Dressurwellenlange entfernt war. Aufgrund der
vorhergegangenen Diplomarbeit (Simon 2010) lag allerdings die Vermutung
nahe, dass die Tiere in diesem Spektralbereich erst ungefahr bei Wellenlangen
Uber 600nm die farbliche Unterscheidung von Dressur- und Testwellenlange
nicht mehr vollziehen kdnnen. Es wurde mit diesem grof3en Abstand begonnen,
um den Tieren durch diese langsame Herangehensweise zu ermoglichen, die
Dressuraufgabe zu verinnerlichen, ohne sie zu Uberfordern oder durch zu
schwierige Anfangsbedingungen zu demotivieren. Im weiteren Verlauf, sowohl
des Versuchsblocks 1 (A" > A) als auch des Versuchsblocks 2 (A* < A), wurden
die spektralen Anfangsabstande zwischen Dressur- und Testwellenlange wie im
Anhang unter den Tabellen der einzelnen Versuchstiere ,Rohdaten zur
Wellenlangenunterscheidung A" > . und ,Rohdaten zur
Wellenlangenunterscheidung A* < A beschrieben gewahlt (Anhang, Tab. 2a,b,
3a,b, 4a,b, 5).

Die einzelnen Testwellenlangen wurden in 3 - 4 Durchgangen mit jeweils 50
aufeinanderfolgenden Pickern (Wahlen) getestet. Der Prozentsatz richtiger
Wahlen wurde bei jedem Durchgang ermittelt. Im Anschluss wurde der
prozentuale Mittelwert aller Durchgange errechnet und als 1 Messpunkt
dargestellt.

Als Schwellenwert fiur die Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit wurde eine

relative Wahlhaufigkeit von 70% festgelegt. An der Stelle, an der der fur eine
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Dressurwellenlange erhaltene Graph die Schwellenwertlinie schneidet, wurde die
Wellenlange abgelesen. Die Differenz zwischen der Dressurwellenlange und der
Wellenlange bei 70% Wahlhaufigkeit ist AA. Mit diesen AA-Werten konnte wie im

Folgenden an einem Beispiel erklart die AN-Funktion erstellt werden:

Bsp.: A* =501nm, A* > A
AN = N - A70%
=501nm - 493nm = 8nm
AA wurde dann Uber
A=AN-AN/2
= 501nm — (8nm/2) = 497nm aufgetragen.

Bei der graphischen Darstellung der AA-Funktion, wurde somit AA nicht Uber der
Dressurwellenlange A" aufgetragen, sondern Uber A = A* - AN /2 (bei A" < N
entsprechend Gber A = A*+ AA /2). Dies ist nach von Helversen (1972) notwendig,
da bei Tests gegen kurzere und langere Wellenlangen die Werte ,rechts” und
Jlinks“ einer Dressurwellenlange sehr verschieden steil ansteigen und sich
dadurch zwei unterschiedliche AA-Werte ergeben kénnen (Simon 2010).

Eine komplette Gegenuberstellung aller ermittelten Dressurergebnisse von
allen Versuchstieren, sowie aller errechneten AA-Werte befindet sich im Anhang
in Tabelle 9.
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Ergebnisse

1. Uberblick

Die DurchflUhrung der einzelnen Versuchsdurchgange erfolgte wie oben
beschrieben. Dazu wurden die Tiere auf verschiedene Wellenlangen dressiert
(Dressurwellenlangen). In den einzelnen Versuchsdurchgangen wurde dann die
Dressurfarbe (A*) auf dem einen Testfeld, die Vergleichsfarbe (Testwellenlange)
auf dem anderen gezeigt.

Wurde nach 150 Pickern (3 Versuchsdurchgange mit jeweils 50 Pickern) ein
durchschnittlicher Prozentsatz von Uber 70%, d.h. Uber dem Schwellenwert,
erzielt, so wurde beim nachsten Versuchsdurchgang eine neue Testwellenlange
gewahlt, die um einige Nanometer (zwischen 2nm und 18nm) naher an der
Dressurwellenlange lag. Bei einigen Durchgangen zeigte sich, dass bei manchen
,00 Picker-Tests“ der Prozentsatz uber 70%, bei anderen darunter lag. Hier
wurde zwecks Eindeutigkeit der Ergebnisse mit insgesamt 200 Pickern getestet.
Auch bei den Versuchsdurchgéngen, deren einzelne ,50 Picker-Tests“ unter 70%
lagen, wurde vermehrt mit 200 Pickern getestet.

Folgende Dressurwellenlangen (A*) wurden untersucht: 639,9nm, 621,2nm,
612,2nm, 602,7nm, 590nm, 576nm, 565nm, 556nm, 548nm, 532nm, 520nm,
512nm, 501nm, 495nm, 461nm, 450nm, 437nm, 420nm, 403nm. Die
Dressurwellenlangen mit einer Dezimalstelle werden zwecks ubersichtlicherer
Bezeichnung im Folgenden auf-, bzw. abgerundet. Die Tabellen 2a,b, 3a,b, 4a,b
und 5 im Anhang zeigen die hierbei erfassten Rohdaten zur
Wellenlangenunterscheidung. Die Ergebnisse der Versuchsdurchgange wurden

nach Versuchstieren getrennt dargestellt.

Die Ergebnisse der einzelnen Versuchsreihen wurden zunachst zur besseren
Ubersichtlichkeit auf insgesamt vier Diagramme verteilt (s. Abbildungen mit dem
Zusatz a, b und c).

Jedes Diagramm fasst mehrere Graphen zusammen, wobei jeder Graph die
Ergebnisse der Versuchsdurchgange mit jeweils einer Dressurfarbe
reprasentiert.



Ergebnisse 67

2. Huhn Henriette

Abb. 15a und 15b zeigen die Ergebnisse der Dressur auf langere Wellenlangen
(A" > N\°), Abb. 15c jene der Dressur auf kirzere Wellenlangen (A" < A°) bei Huhn
Henriette.

Jedes Symbol in den Kurvenverlaufen steht flr einen Durchgang von 150-200

Pickern, d.h. die Ergebnisse einer Testfarbe mit der jeweiligen Dressurfarbe.
In den Abb. 15a, 15b und 15c¢ wurde zur Verdeutlichung jeder Graph durch eine
gepunktete Hilfslinie mit der zugehdérigen Dressurwellenlange bei 50% auf der
Abszisse verbunden. Abb.15a und 15b zeigen die Diagramme fir das
Wahlverhalten von 640nm - 495nm, Abb. 15c jene fur 461nm - 403nm.

Bei der Dressurwellenlange 640nm zeigt sich ab Vergleichsfarbe 576nm ein
abfallender Kurvenverlauf. Zwischen 603nm und 612nm fallt die Wahlhaufigkeit
von ca. 80% auf 50%, wobei die Kurve recht weit von der Dressurfarbe entfernt
bereits bei 50,5% endet. Der Abstand zwischen der Dressurwellenlange und dem
Schwellenwert von 70% betragt 33nm.

Die Graphen der Dressurwellenlangen 621nm und 612nm schneiden die
Schwellenwertlinie nahezu parallel zueinander. Die AA- Werte sind mit 12,2nm
und 11,2nm ahnlich. Die Graphen der Dressurfarben 603nm, 590nm und 576nm
zeigen alle eine recht ahnliche Steigung. Die Dressurwellenlangen 603nm und
590nm schneiden im Abstand von 9,7nm, bzw. 9,5nm zur jeweiligen
Dressurwellenlange die 70%- Linie und werden in diesem Diagramm lediglich
von der Dressurfarbe 576nm untertroffen, welche bereits mit AA = 5,7nm Abstand
zur Dressurfarbe die Schwellenwertlinie schneidet.

Die Dressurwellenlangen 565nm und 556nm besitzen ahnliche Steigungen im
Kurvenverlauf und schneiden die Schwellenwertlinie mit AA- Werten von 21,5nm,
bzw. 18,5nm. Bei A* = 556nm fallt der Graph mit 49,3% Wahlhaufigkeit bei der
Vergleichsfarbe 546,6nm knapp unter die 50%- Marke.

Der mit nur 3,5nm geringste ermittelte AA- Wert aller getesteten Tiere und
Dressurfarben wird von Henriette bei A* = 548nm erreicht. Der Kurvenverlauf ist
steil und schneidet die 70%-Marke dementsprechend in einem grof3en Winkel.
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Der Graph von A" = 532nm trifft nach recht steilem Kurvenabfall den
Schwellenwert von 70% Wahlhaufigkeit bei der Vergleichswellenlange 520nm.
Der AA- Wert liegt hier bei 12nm.

Anders verhalt es sich bei den Dressurwellenlangen 520nm und 512nm. Hier
verlaufen die Kurven sehr nahe beieinander und schneiden die 70%- Marke bei
fast der gleichen Wellenlange: A* = 520nm bei 506nm und A* = 512nm bei
504,5nm. Die Messpunkte der Vergleichsfarbe 509nm liegen ebenfalls fast
deckungsgleich nur wenige Nanometer auseinander: mit A* = 520nm bei 55,3nm
und mit A* = 512nm bei 54,7nm. Die AA- Werte liegen bei 14nm, bzw. 7,5nm. Bei
A" = 501nm verlauft der Graph mit einer ahnlichen Steigung wie der Graph von
A" = 520nm und bei A* = 495nm ahnlich zu dem von A* = 512nm. Bei den AA-
Werten hingegen liegen die Dressurwellenlangen 501nm und A" = 495nm sehr
nahe beieinander: ihre AA- Werte betragen 8nm bei A* = 501nm und 9nm bei A*
=495nm.
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Abb.15a: Wahlverhalten von Huhn Henriette nach Dressur auf Iangere Wellenlangen
At > X, (640nm - 576nm)

Ordinate: Relative Wahlh&ufigkeit der Dressurwellenlange in %

Abszisse: Wellenlange der Vergleichsfarbe

Endpunkte der gepunkteten Hilfslinien bei 50% auf der Abszisse markieren die

jeweilige Dressurwellenlange

n > 150 Wahlen pro Messpunkt (3, bzw.4x 50 Wahlen)
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Abb.15b: Wahlverhalten von Huhn Henriette nach Dressur auf Iangere Wellenlangen
A > A, (665nm - 495nm)
Ordinate: Relative Wahlh&ufigkeit der Dressurwellenlange in %
Abszisse: Wellenlange der Vergleichsfarbe
Endpunkte der gepunkteten Hilfslinien bei 50% auf der Abszisse markieren die jeweilige
Dressurwellenlange

n > 150 Wahlen pro Messpunkt (3, bzw.4x 50 Wahlen)
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Abb.15c: Wahlverhalten von Huhn Henriette nach Dressur auf kiirzere Wellenlangen
At <A, (461nm - 403nm)

Ordinate: Relative Wahlhaufigkeit der Dressurwellenlange in %

Abszisse: Wellenlange der Vergleichsfarbe

Endpunkte der gepunkteten Hilfslinien bei 50% auf der Abszisse markieren die

jeweilige Dressurwellenlange

n > 150 Wahlen pro Messpunkt (3, bzw.4x 50 Wahlen)

Abb. 15c zeigt die Ergebnisse, die aus den Dressuren auf kirzere Wellenlangen
A* < \) gewonnen wurden (Abb. 15c¢).

Die Graphen der Dressurwellenlangen 461nm, 437nm und 403nm schneiden
die Schwellenwertlinie im nahezu gleichen Winkel. lhre AA- Werte liegen mit
21nm bei A" = 461nm, 23,5nm bei A* = 437nm und 37nm bei A* = 403nm im
hoheren Bereich, wobei Henriette bei der Dressurfarbe 403nm mit 37nm Abstand
zur Dressurfarbe den grofdten AA- Wert aller gemessener Dressurfarben und
Versuchstiere zeigte.

Bei A* = 450nm verlauft die Kurve flacher als bei den vorangegangenen
Dressurfarben und erreicht einen niedrigen AA- Wert von 8nm. Sie wird vom
Graphen der Dressurwellenlange 420nm geschnitten, welcher in einem sehr
flachen Winkel die Schwellenwertlinie schneidet und einen hohen AA- Wert von

33nm ergibt.
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Abb. 16: Wahlverhalten von Huhn Henriette bei den verschiedenen Dressurwellenlangen
A >Aund A < A

Ordinate: Relative Wahlhaufigkeit der Dressurwellenlange in %

Abszisse: Wellenlange der Vergleichsfarbe

Endpunkte der gepunkteten Hilfslinien bei 50% auf der Abszisse markieren die

jeweilige Dressurwellenlange

n > 150 Wahlen pro Messpunkt (3, bzw.4x 50 Wahlen)

Eine graphische Zusammenfassung aller ermittelter Ergebnisse als
Gesamtubersicht Uber das Wahlverhalten von Henriette bei den verschiedenen
Dressurwellenlangen zeigt Abb. 16.

Aus Griinden der Ubersichtlichkeit wurden auch hier die einzelnen Graphen
durch gepunktete Linien mit ihren jeweiligen Dressurwellenlangen bei 50% auf
der Abszisse verbunden. Es zeigt sich eine recht gleichmafige Verteilung der
Graphen uber das gesamte Spektrum mit einer deutlichen Auffacherung zur
50%- Linie hin. Anhand dieser Darstellung der einzelnen Graphen in einem
Diagramm lasst sich auch erkennen, an welchen Stellen einzelne Graphen in nur
wenigen Nanometern Abstand voneinander die Schwellenwertlinie kreuzen. Es
finden sich 4 Stellen mit solch einer Haufung. Diese liegen hier im Bereich bei
453nm -460nm, bei 504nm - 506nm, bei 544nm - 546nm und bei 606nm - 609nm.
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Die aus den Abbildungen 19a, 19b und 19c ermittelten AA- Werte sind in Abb.
17 (oberes Diagramm) als Funktion der Wellenlange graphisch dargestellt (siehe
Anhang, Tab. 6a, b, Tab. 7, Tab. 8). Wie in Material und Methode (Kapitel 9.
,Datendokumentation®) beschrieben, sind die Werte Gber A* */- AA /2 aufgetragen.

Bei der Betrachtung des Kurvenverlaufs der AA- Funktion zeigt sich ein breites
Minimum im langwelligen Bereich zwischen 600nm und 573nm. Die AA- Werte
liegen bei 9,7nm (A* = 603nm), 9,5nm (A" = 590nm) und 5,7nm (A* = 576nm).
Weitere Minima liegen im mittelwelligen Spektralbereich bei 546nm mit einem
AA- Wert von 3,5nm (A* = 548nm). Im kurzwelligen Bereich des Spektrums
zwischen 508nm und 491nm sind die AA- Werte mit 7,5nm (A* = 512nm) 8nm (A*
=501nm) und 9nm (A* = 495nm) ebenfalls niedrig. Ebenso bei 454nm mit einem
AA- Wert von 8nm (A" = 450nm). Die hier mit 5,7nm und 3,5nm ermittelten
kleinsten AA- Werte liegen im lang- und mittelwelligen Spektralbereich und
markieren in diesen Bereichen die Stellen bester
Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit. Die Minima mit AA- Werten von 7,5nm,
bzw. 8nm im kurzwelligen Bereich stellen mit lediglich 4nm, bzw. 4,5nm Abstand
zum Minimalwert von 3,5nm ebenfalls Stellen guter Unterscheidung dar.

Zwischen den einzelnen Minima steigt die Funktion steil an und erreicht AA-
Werte von 21,5nm (A" = 565nm), 14nm (A* = 520nm) und 21nm (A* = 461nm). In
den AulRenbereichen der AA- Funktion zeigen sich die hochsten AA- Werte von
33,9nm (A* = 640nm) im langwelligen und 37nm (A* = 403nm) im kurzwelligen
Bereich. Sie reprasentieren die Begrenzungen des fur das Huhn sichtbaren

Bereiches des Spektrums zum langwelligen, bzw. kurzwelligen Bereich hin.
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Abb. 17: AA- Funktionen von Huhn Henriette
Oberes Diagramm: AA- Funktion von 2010/11 (,Henriette 2)
Unteres Diagramm: 2009 (,Henriette 1%, pinke Linie) und 2010/11 (,Henriette 2, schwarze Linie)

im Vergleich

Ordinate: AA (= Differenz der gerade noch unterscheidbaren Wellenldngen in nm)

Abszisse: Wellenlange in nm

Jeder Messpunkt entspricht einer Dressurwellenlange
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Henriette absolvierte bereits im Rahmen der vorangegangenen Diplomarbeit
2009 einen kompletten Versuchsdurchgang. Die daraus ermittelte AA- Funktion
(,Henriette 1%) wurde zusammen mit der zuletzt ermittelten Funktion (,Henriette
2) in einem Diagramm dargestellt damit direkte Vergleiche gemacht werden
konnten (Abb. 17, unteres Diagramm).

Die AA- Funktionen zeigen einen sehr ahnlichen Verlauf und Minima und
Maxima liegen an den gleichen Stellen im Spektrum. Die Werte der Minima im
kurzwelligen und mittelwelligen Spektralbereich liegen nur wenige Nanometer
auseinander. Im kurzwelligen Bereich um 1nm (A" = 450nm) und 1,5nm (A* =
512nm), im mittelwelligen Bereich um 1,5nm (A" = 548nm). Im langwelligen
Bereich zwischen 570nm und 600nm sind die Unterschiede am groften. Bei
.Henriette 1“ lagen die Werte hier niedriger, als in der spateren Messung
,2Henriette 2“ im selben Bereich. Zwischen 610nm und 630nm ist der Verlauf der
beiden Funktionen wieder sehr ahnlich. Das kleinste Minimum bei ,Henriette 1°
mit AA = 5nm (A" = 590nm) befindet sich bei 587,5nm, wahrend von ,Henriette 2°
mit einem AA- Wert von 5,2nm (A" = 576nm) bei 573,6nm liegt. Die Anstiege
zwischen den einzelnen Minima sind bei beiden Funktionen sehr steil.

Die Maxima der beiden Funktionen sind ebenfalls sehr ahnlich. Sie liegen bei
,2Henriette 1 bei 23nm (A" = 565nm) (Vgl. ,Henriette 2“ bei 21,5nm), 15nm (A" =
520nm) (Vgl. ,Henriette 2“ bei 14nm) und 17nm (A* = 461nm) (Vgl. ,Henriette 2°
bei 21nm). Wie bei ,Henriette 2%, liegen auch bei ,Henriette 1 die Maxima mit
den hochsten AA- Werten in den Aullenbereichen der Funktion. Zum langwelligen
Bereich des Spektrums hin liegt der maximale AA- Wert bei 31,9nm (A" = 640nm)
(Vgl. ,Henriette 2“ bei 33,9nm), zum kurzwelligen hin bei 38nm (A* = 420nm) (Vgl.
,2Henriette 2“ bei A* = 403nm mit 37nm).
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3. Hahn Till

Abbildungen 22a und 22b zeigen das Wahlverhalten von Hahn Till bei den
Dressurwellenlangen 640nm bis 495nm.

Die Graphen der Dressurwellenlangen A* = 640nm und A" = 621nm zeigen
einen ahnlichen Kurvenverlauf, Uberlagern sich auf grof3en Abschnitten und
schneiden die Schwellenwertlinie beide an der gleichen Stelle bei 609nm (Abb.
18a). lhre AA- Werte liegen bei 30,9nm und 12,2nm. Die Steigung der Graphen
At = 612nm und A* = 603nm ist ahnlich der Steigung von A* = 640nm und A* =
621nm, allerdings besitzen sie mit 8,7nm (A* = 612nm) und 5,2nm (A* = 603nm)
deutlich kleinere AA- Werte, wobei der AA- Wert 5,2nm der zweitniedrigste
ermittelte Abstand zur Dressurwellenlange bei Hahn Till ist (Abb. 18a). Einen
ebenfalls sehr geringen Abstand von 6nm zeigt die Dressurwellenlange 590nm.
Ihr Graph weist mit fast senkrechtem Verlauf den steilsten Kurvenabfall unter die
Schwellenwertlinie auf. Eine flachere Kurve zeigt die Dressurfarbe 576nm. Sie
schneidet die 70%- Linie mit einem AA- Wert von 8,7nm (Abb.18a).

Die Graphen der Dressurwellenlangen 565nm, 556nm und 548nm sind in Abb.
18b im oberen Diagramm dargestellt (Abb. 18b). Alle drei Kurven schneiden nur
wenige Nanometer voneinander entfernt die Schwellenwertlinie im Bereich von
540nm - 543nm. Der Graph von A" = 548nm besitzt im Vergleich mit den anderen
zwei Dressurfarben die héchste Steigung und erreicht mit 6nm auch den
kleinsten AN- Wert. Die Dressurwellenlange 565nm hingegen zeigt mit 25nm
Abstand zur Dressurfarbe den hochsten AA- Wert der drei Graphen. Bei A* =
556nm liegt der AA- Wert bei 13nm.

Das untere Diagramm der Abb. 18b zeigt die Ergebnisse der Dressurfarben
532nm - 495nm. Deutlich ist bei dieser Darstellung die Auffacherung der Graphen
zu ihren jeweiligen Dressurwellenlangen bei 50% auf der Abszisse zu sehen. Der
Graph der Dressurwellenlange 532nm schneidet die 70%- Marke bei 519nm und
besitzt einen AA- Wert von 13nm. Ebenfalls einen recht hohen AA- Wert erreichen
die Dressurwellenlangen 520nm und 495nm. |hre AA- Werte liegen bei 14nm,
bzw. 15,5nm Abstand zur jeweiligen Dressurfarbe. |hre Kurven schneiden die
Schwellenwertlinie bei 506nm, bzw. 479,5nm. Auffallig andere Kurvenverlaufe

zeigen die Graphen der Dressurwellenlangen 512nm und 501nm. Sie zeigen
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deutlich den héchsten Kurvenabfall zwischen zwei Messpunkten der in diesem
Diagramm miteinander verglichenen Graphen. Wahrend bei A* = 512nm bei der
Vergleichsfarbe 501nm noch 91,3% der Wahlen auf die Dressurfarbe fielen,
waren es bei der Testwellenlange 509nm lediglich 44,7%. Somit fallt hier die
Wahlhaufigkeit der Dressurwellenlange sogar noch knapp unter die 50%- Marke.
Auch bei A* = 501nm zeigte sich ein recht steiler Abfall der Wahlhaufigkeit von
90% bei Testwellenlange 490nm auf 59,5% bei der Vergleichswellenlange
495nm. Dieser Verlauf schlagt sich in niedrigen AA- Werten nieder. Bei A" =
501nm liegt er bei 8nm und bei A* = 512nm bei 4nm. Dieser AN- Wert liegt
lediglich 0,5nm Uber dem mit 3,5nm bei Henriette ermittelten geringsten Abstand

aller getesteter Wellenlangen und Tiere.
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Abb. 18a: Wahlverhalten von Hahn Till nach Dressur auf langere Wellenlangen
At > A, (640nm - 495nm)
Ordinate: Relative Wahlhaufigkeit der Dressurwellenlange in %
Abszisse: Wellenlange der Vergleichsfarbe
Endpunkte der gepunkteten Hilfslinien bei 50% auf der Abszisse markieren die jeweilige
Dressurwellenlange
n > 150 Wahlen pro Messpunkt (3, bzw.4x 50 Wahlen)
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Abb. 18b: Wahlverhalten von Hahn Till nach Dressur auf langere Wellenlangen
At > A, (640nm - 495nm)

Ordinate: Relative Wahlh&ufigkeit der Dressurwellenlange in %

Abszisse: Wellenlange der Vergleichsfarbe

Endpunkte der gepunkteten Hilfslinien bei 50% auf der Abszisse markieren die jeweilige

Dressurwellenlange

n > 150 Wahlen pro Messpunkt (3, bzw.4x 50 Wahlen)
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Abb. 18c: Wahlverhalten von Hahn Till nach Dressur auf kiirzere Wellenlangen
At <A, (461nm - 403nm)
Ordinate: Relative Wahlhaufigkeit der Dressurwellenlange in %
Abszisse: Wellenlange der Vergleichsfarbe
Endpunkte der gepunkteten Hilfslinien bei 50% auf der Abszisse markieren die jeweilige
Dressurwellenlange

n > 150 Wahlen pro Messpunkt (3, bzw.4x 50 Wahlen)

In Abb. 18c sind die Ergebnisse der Dressurwellenlangen 403nm bis 461nm
graphisch zusammengefasst. Sie wurden gegen grofiere Wellenlangen (A* < X))
getestet und zeigen, im Gegensatz zu den vorangegangenen Graphen mit A* >
N, alle einen nach links hin abfallenden Kurvenverlauf. Auffallend ist, dass alle
Graphen mit einer ahnlichen Steigung verlaufen und die 70%- Linie in ahnlichen
Winkeln schneiden. Die Dressurwellenlangen 461nm, 437nm, 420nm und 403nm
zeigen eine deutliche Auffacherung der Graphen zu ihren jeweiligen
Dressurfarben bei 50% auf der Abszisse hin. Ihre AA- Werte sind alle sehr hoch
und liegen im Einzelnen bei 22nm (A* = 461nm), 24nm (A" = 437nm), 36nm (A* =
420nm) und 31,5nm (A* = 403nm), wobei 36nm bei A* = 420nm den hdchsten bei
Till ermittelten AA- Wert darstellt. Eine deutliche Ausnahme zum Verlauf der
anderen Graphen bildet jener der Dressurwellenlange 450nm. Er schneidet bei
456nm die Schwellenwertlinie exakt im selben Punkt wie der Graph von A* =
420nm. Anders als bei den anderen verlauft seine gepunktete Hilfslinie nicht
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schrag abgeknickt zur Dressurwellenlange hin, sondern als fast gerade
Weiterfuhrung des Graphen selbst. Der AA- Wert ist daher ebenfalls sehr niedrig
und untertrifft mit 6nm alle anderen AA- Werte der im Diagramm dargestellten

Dressurwellenlangen.
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Abb. 19: Wahlverhalten von Hahn Till bei den verschiedenen Dressurwellenlangen
A >Aund A < A
Ordinate: Relative Wahlhaufigkeit der Dressurwellenlange in %
Abszisse: Wellenlange der Vergleichsfarbe
Endpunkte der gepunkteten Hilfslinien bei 50% auf der Abszisse markieren die jeweilige
Dressurwellenlange

n > 150 Wahlen pro Messpunkt (3, bzw.4x 50 Wahlen)

In Abb. 19 ist das Wahlverhalten von Hahn Till als Zusammenfassung aller
Graphen der getesteten Dressurwellenlangen 640nm - 403nm in einem
Diagramm dargestellt.

Wie bereits bei Huhn Henriette in Abb. 16, lassen sich auch bei Hahn Till
anhand dieser Darstellung an einigen Stellen des Spektrums Haufungen von
Schnittpunkten einzelner Graphen mit der Schwellenwertlinie, bzw. Bereiche, in
denen Graphen mit nur wenigen Nanometern Abstand zueinander die 70%-

Marke kreuzen ausmachen. Diese Bereiche finden sich im kurzwelligen Bereich
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des Spektrums bei 456nm, im mittelwelligen Bereich bei 506nm - 508nm und

543nm - 540nm und im langwelligen Spektralbereich zwischen 597nm - 609nm.

Abb. 20 zeigt die AA- Funktion von Hahn Till. Wie bereits in Abb. 17 dargelegt,
wurden auch hier die einzelnen AA- Werte als Funktion der Wellenlange
dargestellt (Rohdaten fur die AA- Funktion siehe Anhang Tab. 7).

Die Kurve erstreckt sich Uber den gesamten getesteten Spektralbereich und
weist insgesamt vier Minima auf, die in recht gleichmaliger Abfolge den
Kurvenverlauf pragen. Im langwelligen Bereich des Spektrums liegt ein breites
Minimum im Bereich zwischen 600nm und 572nm. Es weist sehr niedrige AA-
Werte bei den Dressurwellenlangen 603nm (AA = 5,2nm bei 600,17nm), 590nm
(AN = 6nm bei 587nm) und 576nm (AA = 8,7nm bei 571,85nm) auf. Des Weiteren
finden sich zwei Minima im mittelwelligen Bereich. Das erste dieser beiden
Minima liegt bei 545nm. Hier fallt die Funktion steil bis auf AA = 6nm (A* = 548nm)
ab. Ein weiteres Minimum liegt mit AA- Werten von 4nm (A* = 512nm), bzw. 8nm
(A" = 501nm) bei 510nm und 497nm, wobei 4nm den geringsten AA- Wert von
Hahn Till darstellt. Das vierte Minimum der Funktion wird mit der
Dressurwellenlange 450nm erreicht und liegt im kurzwelligen Bereich bei 453nm
mit einem AA- Wert von 6nm.

Wie bereits bei den AA- Funktionen von Huhn Henriette zeigen sich auch bei
der von Hahn Till zwischen den einzelnen Minima Bereiche, in denen die
Funktion steil ansteigt und hohe AA- Werte erreicht. Diese Maxima liegen mit AA
= 25nm bei 552,5nm (A* = 565nm), mit AN = 14nm bei 513nm (A* = 520nm) und
mit AA = 22nm bei 472nm (A" = 461nm).

In den Aulenbereichen der Kurve steigen die AA- Werte noch hdher und
stellen wie bei Abb. 17 und 27 die dulleren Begrenzungen des fur das Tier
wahrnehmbaren Spektralbereichs dar. Im langwelligen Bereich liegt das
Maximum mit einem AA- Wert von 30,9nm bei 624,45nm (A* = 640nm). Im
kurzwelligen Bereich des Spektrums liegt das Maximum mit dem hochsten bei
Till gemessenen AA- Wert von 36nm bei 438nm (A* = 420nm).

Im unteren Diagramm von Abb. 20 ist die AA- Funktion von Hahn Till

zusammen mit der AA- Funktion ,Henriette 2 dargestellt.
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Im direkten Vergleich der beiden Funktionen lasst sich der sehr ahnliche
Kurvenverlauf besonders gut erkennen. Bis auf wenige, minimale Unterschiede
verlaufen die Funktionen nahezu gleich.

Einer dieser Unterschiede zeigt sich im langwelligen Spektralbereich. Beide
Graphen besitzen hier ein breites Minimum, welches mehrere
Dressurwellenlangen beinhaltet. Bei Hahn Till erstreckt sich das Minimum auf
den Bereich von 600nm und 572nm, bei Huhn Henriette auf den Bereich 600nm
und 573nm. Allerdings zeigt sich bei Henriette in diesem Minimumbereich ein
zusatzlicher Abfall der Kurve zum tiefsten Punkt dieses Minimums mit einem AA-
Wert von 5,7nm bei 573,35nm (A* = 576nm). Bei Hahn Till liegt dieser Punkt mit
einem AA- Wert von 5,2nm bei 600,17nm (A" = 603nm) und ist somit im Vergleich
zu Henriettes Funktion etwas mehr zum langwelligen Bereich hin verschoben.
Die Minima im mittelwelligen und kurzwelligen Spektralbereich stimmen in ihrer
Lage im Spektrum dberein und unterscheiden sich lediglich minimal in den
erreichten AA- Werten des jeweiligen Minimums.

Auf die erreichten AA-Maximalwerte zwischen den einzelnen Minima trifft das
Gleiche zu. Sie unterscheiden sich in den AA- Werten, nicht jedoch in ihrer
genauen Lage im Spektrum. Eine Ausnahme bildet das absolute Maximum im
kurzwelligen AufRenbereich der Funktion. Wahrend es bei Henriettes Kurve bei
der Dressurwellenlange 403nm erreicht wird (bei 421,5nm mit AA = 37nm),
erreicht Tills Kurve das absolute Maximum bereits bei Dressurwellenlange
420nm (bei 438nm mit AA = 36nm). Vergleicht man hierzu die AA- Funktion
,Henriette 1“ (Abb. 17, unteres Diagramm), so zeigt sich, dass auch hier das

absolute Maximum der Funktion bei Dressurwellenlange 420nm erreicht wurde.

,Henriette 1“ ist ebenfalls sehr ahnlich zu der AA-Funktion von Hahn Till (s. Abb.
20, unteres Diagramm). Zum direkten Vergleich aller ermittelten AA- Funktionen
siehe Abb. 24.
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Abb. 20: AA- Funktion von Hahn Till

oberes Diagramm: AA- Funktion von Hahn Till (schwarze Linie)

unteres Diagramm: AA- Funktion von Hahn Till (blaue Linie) im Vergleich mit der AA- Funktion
,Henriette 2“ (pinke Linie)

Ordinate: AA (= Differenz der gerade noch unterscheidbaren Wellenlangen in nm)

Abszisse: Wellenldnge in nm

Jeder Messpunkt entspricht einer Dressurwellenldnge
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4. Hahn Mattheo

Durch den leider viel zu frGhen Tod von Hahn Mattheo, konnten von den 19
vorgesehenen Dressurwellenlangen nur 9 getestet werden. Wie bereits bei den
vorangegangenen Versuchstieren, wurden auch hier die einzelnen Graphen
zuerst als Teilgruppen im Diagramm dargestellt (Abb. 21). Die Ergebnisse der
Dressurfarben 640nm - 576nm sind im oberen, die der Dressurfarben 565nm -
548nm im unteren Diagramm graphisch zusammengefasst (Abb. 21).

Die Dressurwellenlangen 640nm und 621nm weisen einen recht ahnlichen
Kurvenverlauf auf. Sie fallen bei 603nm beide steil ab, kreuzen sich in ihrem
Verlauf kurz oberhalb der Schwellenwertlinie und schneiden diese in nur 0,5nm
Abstand voneinander (A" = 640nm bei 608,5nm, A* = 621nm bei 608nm). Die AA-
Werte der beiden Graphen unterscheiden sich hingegen deutlich. Wahrend die
Dressurwellenlange 640nm einen sehr hohen AA- Wert von 31,4nm erreicht, liegt
der Wert von A* = 621nm mit 13,2nm weitaus niedriger, aber dennoch eher im
hoheren Bereich.

Ahnlich zeigt es sich bei den Dressurfarben 612nm und 603nm. Auch hier
verlaufen beide Kurven recht ahnlich zueinander. Bei 595nm fallt die Kurve von
A" = 603nm steil ab und schneidet den Graphen von A* = 612nm bei 595,5nm.
Durch den steileren Kurvenabfall erreicht Dressurwellenlange 603nm die 70%-
Linie bei 598nm und somit wenige Nanometer vor der Dressurfarbe 612nm,
welche die Schwellenwertlinie bei 600nm schneidet. Diese Unterschiede im
Kurvenverlauf schlagen sich auch in unterschiedlichen AA- Werten nieder. Die
Dressurwellenlange 612nm weist mit 12,2nm einen recht grofden Abstand zur
Dressurfarbe auf, wohingegen Dressurfarbe 603nm mit AA = 4,7nm einen sehr
kleinen Abstand besitzt. Der Graph von A* = 590nm schneidet die 70%- Marke
bei 583nm in ahnlichem Winkel wie A* = 603nm und erreicht einen AA- Wert von
7nm, welcher ebenfalls recht klein ist. Beim Kurvenverlauf von A* = 576nm fallt
der letzte Messpunkt (Vergleichswellenlange = 575nm) auf, der mit 51,3%
Wahlhaufigkeit nur wenig Uber der 50%-Marke liegt. Der AA- Wert liegt mit 8,2nm
etwas hoher als bei den zwei vorangegangenen Dressurfarben.

Im unteren Diagramm zeigen sich die Graphen wie aufgefachert. Die Steigung

bei A* = 565nm ist recht flach und der Graph schneidet die Schwellenwertlinie in
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flachem Winkel bei 539,5nm. Der AA- Wert liegt bei 25,5nm. Bei Dressurfarbe
556nm neigt sich die Kurve etwas steiler und schneidet die 70%- Marke bei
542,5nm mit 13,5nm Abstand zur Dressurwellenlange. Am steilsten und in fast
senkrechtem Winkel verlauft der Graph von Dressurfarbe 548nm. Er schneidet
die Schwellenwertlinie bei 544nm und erreicht mit 4nm den kleinsten bei Hahn

Mattheo gemessenen AA- Wert.

Abb. 22 zeigt eine graphische Darstellung der Ergebnisse aller bei Hahn Mattheo
untersuchten Dressurwellenlangen.

Hahn Mattheo konnte aufgrund seines plotzlichen Unfalltodes nur mit den
Dressurwellenlangen 640nm - 548nm getestet werden. Die Dressur erfolgte
daher ausschliel3lich gegen kirzere Wellenlangen (A* > X°) und folglich fallen alle
ermittelten Graphen nach rechts hin ab. Die Umkehrdressur auf langere
Vergleichswellenlangen (ab Dressurwellenlange 461nm) konnte bei ihm leider
nicht mehr durchgefuhrt werden, wodurch nach links abfallende Graphen bei ihm
(A* < X\Y), fehlen. Deutlich ist auch hier die bereits bei Huhn Henriette (Abb. 15c)
und Hahn Till (Abb. 18c) erwahnte Auffacherung der Graphen zu ihren jeweiligen
Dressurfarben bei 50% Wahlhaufigkeit auf der Abszisse hin zu erkennen. Die
gepunkteten Hilfslinien dienen auch in dieser Abbildung der Orientierung und der
besseren Ubersichtlichkeit und besitzen keine wertende Bedeutung. Die
Darstellung zeigt zwei Stellen mit einer Anhaufung von Schnittstellen mehrerer
Graphen mit der Schwellenwertlinie. Diese liegen im langwelligen Bereich
zwischen 598nm und 608,5nm und im mittelwelligen Bereich bei 539,5nm und
544nm.
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Abb. 21: Wahlverhalten von Hahn Mattheo bei den Dressurwellenldngen 640nm - 548nm,
A >N
Ordinate: Relative Wahlh&ufigkeit der Dressurwellenlange in %
Abszisse: Wellenlange der Vergleichsfarbe
Endpunkte der gepunkteten Hilfslinien bei 50% auf der Abszisse markieren die jeweilige
Dressurwellenlange

n > 150 Wahlen pro Messpunkt (3, bzw.4x 50 Wahlen)
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Abb. 22: Wahlverhalten von Hahn Mattheo nach Dressur auf eine bestimmte Wellenlange

Abszisse: Wellenlange der Vergleichsfarbe

INEPS

Ordinate: Relative Wahlhaufigkeit der Dressurwellenlange in %

Endpunkte der gepunkteten Hilfslinien bei 50% auf der Abszisse markieren die jeweilige

Dressurwellenlange

n > 150 Wahlen pro Messpunkt (3, bzw.4x 50 Wahlen)

Abb. 23 zeigt die AA- Funktionen von Hahn Mattheo und Hahn Till zum besseren

direkten Vergleich in einem Diagramm (Rohdaten fir die AA- Funktion siehe
Anhang Tab. 7 und Tab. 8).

Augenfallig ist der fast identische Verlauf der beiden Funktionen im getesteten

Spektralbereich. Bis auf wenige minimale Abweichungen sind die beiden Kurven

nahezu deckungsgleich.
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Abb. 23: AA- Funktionen von Hahn Till und Hahn Mattheo
Ordinate: AA (= Differenz der gerade noch unterscheidbaren Wellenldngen in nm)
Abszisse: Wellenldnge in nm

Jeder Messpunkt entspricht einer Dressurwellenldnge

Es lassen sich bei Hahn Mattheo zwei Minima ausmachen. Ein breites Minimum
zeigt sich im langwelligen Bereich. Es erstreckt sich Uber einen Bereich von 30nm
und beinhaltet die Dressurwellenlangen 603nm (bei 600,35nm), 590nm (bei
586,5nm) und 576nm (bei 572,1nm). Die AA- Werte liegen bei 4,7nm (A* =
603nm), 7nm (A* = 590nm) und 8,2nm (A* = 576nm). Ein weiteres Minimum wird
im mittelwelligen Bereich mit der Dressurfarbe 548nm bei 546nm erreicht. Sie
besitzt, wie oben bereits erwahnt, mit 4nm den geringsten bei Hahn Mattheo
ermittelten AA- Wert. Zwischen diesen beiden Minima steigt die Funktion, wie
auch bei den anderen Versuchstieren, steil an und erreicht bei 552,25nm einen
Maximalwert von AA = 25,5nm. Im langwelligen Auf3enbereich der Funktion zeigt

sich ebenfalls ein deutlicher Anstieg des AA- Werts auf 31,4nm, welches
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gleichzeitig der héchste bei Hahn Mattheo gemessene Abstand zur Dressurfarbe

ist.
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Abb. 24: Ubereinanderlegung der AA- Funktionen von Huhn ,Henriette 1“ und ,Henriette 2“, sowie
der Hahne Till und Mattheo
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Diskussion

1. AA- Funktion und spektrale Empfindlichkeit der Photorezeptoren

Mit der AA- Funktion kann man die Unterscheidungsfahigkeit flr Wellenlangen
graphisch darstellen. Ihr Kurvenverlauf kann sowohl Hinweise auf die Anzahl der
am Farbensehen beteiligten Photorezeptoren geben, als auch auf die neuronale
Verarbeitung ihrer Signale. Bei der Messung ist es wichtig, dass die zu
unterscheidenden Wellenlangen gleich hell eingestellt wurden. So kann man
sicherstellen, dass sich das Versuchstier bei seinen Wahlen ausschlielRlich am
Farbton und nicht an etwaigen Helligkeitsunterschieden orientiert. Fir das Huhn
wurde die beim Straull gemessene spektrale Empfindlichkeitsfunktion verwendet
(Hoffmann 2004). Dies erschien aufgrund der sehr ahnlichen Photorezeptoren
von Straufly und Huhn gerechtfertigt.

Um eine AA- Funktion erstellen zu kdnnen, mussen die Versuchstiere tber
einen sehr langen Zeitraum hinweg in einem Verhaltensexperiment mit
Hunderten von Versuchsdurchgangen dressiert und getestet werden. Da das
Absolvieren der Versuchsdurchgange ein freiwilliges Mitarbeiten des
Versuchstieres erfordert und nicht auf indirekt steuerbaren Verhaltensweisen wie
z.B. Instinktverhalten oder ,Schlisselreiz und Reaktion“ basiert, werden sowohl
die Zeiten in denen getestet wird, als auch die Dauer der Mitarbeit von jedem
Versuchstier individuell vorgegeben. Die Messung einer AA- Funktion von
HUhnern setzt zudem ein ,gutes soziales Verhaltnis* zwischen dem/der
Versuchsleiter/in und dem Versuchstier voraus, ebenso eine hohe Motivation und
Bereitschaft zur Mitarbeit an den Experimenten seitens des Huhns. Dies kann
nur durch die Aufzucht per Hand und die dadurch entstehende sehr enge
Bindung zwischen Versuchsleiter und Versuchstier gewahrleistet werden.

Diese Voraussetzungen und Vorgaben von Seiten der Versuchstiere machen
die AA- Funktion zu einem sehr zeitaufwendigen, aber wertvollen Mittel zur
Charakterisierung des Farbensehens. Daher ist es nicht verwunderlich, dass

diese Messung bisher nur bei relativ wenigen Tierarten durchgefluhrt wurde.
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Der AA- Wert gibt die Differenz zwischen zwei Wellenlangen an, die gerade noch
unterschieden werden konnen. Je kleiner der AA- Wert ist, desto besser ist die
Wellenlangenunterscheidung. Die Stellen, an denen die AA- Funktion ihre tiefsten
Werte erreicht (Minima), stellen somit  die Stellen bester
Wellenlangenunterscheidung dar. Hier reichen nur wenige Nanometer Differenz
zwischen zwei im Spektrum benachbarten Farben aus, um sie voneinander zu
unterscheiden.

Bei vielen Tieren lassen sich die Minima der AA- Funktion direkt anhand der
Empfindlichkeitsspektren der verschiedenen Photorezeptoren voraussagen:
Uberschneiden sich die Empfindlichkeitsspektren von zwei verschiedenen
Photorezeptortypen, SO sollte im Uberschneidungsbereich die
Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit am besten sein. Die AA- Funktion sollte in

jenem Spektralbereich folglich ein Minimum besitzen.

Die meisten hoheren Saugetiere, mit Ausnahme der Primaten, sind
Dichromaten. Sie besitzen zwei verschiedene Zapfentypen, die im kurzwelligen
und mittelwelligen Spektralbereich am empfindlichsten sind (Blau und Grin).
Sind zwei verschiedene Photorezeptortypen vorhanden, bedeutet dies, dass es
eine einzige Stelle bester Unterscheidung gibt, da sich nur diese beiden
Empfindlichkeitsspektren schneiden. Im Uberschneidungsbereich verlaufen
beide Spektren steil und gegeneinander. Deshalb liefern benachbarte
Wellenlangen hier schnell unterschiedliche Erregungswerte der Rezeptoren.
Folglich hat die AA- Funktion nur ein Minimum in diesem Spektralbereich, wie von
Jacobs bei Saugetieren gezeigt (z. B. Jacobs et al. 1981, Jacobs 1996). Die
Funktion hat einen ,U“formigen Verlauf. Der Schnittpunkt selbst wird als
,heutraler Punkt“ bezeichnet und als achromatisches Grau wahrgenommen, da
hier, wie bei Sonnenlicht beide Zapfentypen gleich stark erregt sind.

Eine interessante Zwischenstufe zwischen einem di- und einem
trichromatischen Farbsehsystem stellen die heutigen Neuweltaffen dar: bei ihnen
sind alle mannlichen Individuen Dichromaten, ungefahr zwei Drittel der Weibchen
jedoch Trichromaten (z. B. Jacobs & Neitz 1985). In Abbildung 30, links, sind die
unterschiedlichen Funktionen im Vergleich zu sehen. Dies konnte auch bei

einigen Arten von Halbaffen der Fall sein. Verantwortlich fur dieses erweiterte
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Farbensehen ist ein Gen, welches mit drei moglichen Allelen auf dem X-

Chromosom liegt (www.spektrum.de/lexikon).

Altweltaffen und somit auch der Mensch sind Trichromaten. Sie besitzen drei
Zapfentypen und zeigen folglich zwei Stellen bester Farbunterscheidung im
Spektrum. Die AA- Funktion hat zwei Minima, die bei ca. 500nm und 590nm
liegen. Weiterfuhrende Forschungen haben allerdings gezeigt, dass bei
Menschen gelegentlich eine, ebenfalls auf weibliche Individuen beschrankte,
sekundare tetrachromate Farbwahrnehmung vorkommen kann (Jameson et al.
2001, Jordan et al. 2010, Jacobs & Nathans 2009).

Auch die Honigbiene zahlt mit drei spektral verschiedenen Photorezeptortypen
zu den Trichromaten (Thomas & Autrum 1965). Zum Vergleich der AA-
Funktionen von Totenkopfaffe (Saimiri spec.) und Honigbiene (Apis mellifera)
siehe Fig. 13.5 und 13.7. in Neumeyer 1991.

Von Helversen konnte 1972 mithilfe einer von ihm ermittelten AA- Funktion der
Honigbiene die Hypothese bestatigen, dass Honigbienen Uber ein
trichromatisches Farbensehen verfugen (von Helversen 1972). Die AA- Funktion
der Biene zeigt zwei Minima und damit zwei Stellen bester Farbunterscheidung
bei 400nm und 500nm. Diese stimmen mit den zwei Uberschneidungsbereichen
der drei Empfindlichkeitskurven im Spektrum Uberein.

Abgesehen von der Verschiebung um ca. 100nm des sichtbaren
Spektralbereichs, ist der Verlauf der AA- Funktionen von Honigbiene und Mensch
ahnlich und ,W* férmig. Beim Menschen und auch bei anderen Primaten
stimmen allerdings die Minima der AA-  Funktion und die
Uberschneidungsbereiche der Empfindlichkeitsspektren, vor allem wegen der
starken Uberlappung der M- und L- Zapfenfunktionen mit Maxima bei 535nm und
565nm, nicht genau Uberein. Es wird vermutet, dass fir das Minimum bei 590nm
ein Gegenfarbmechanismus zwischen M- und L- Zapfen entscheidend ist. Durch
diesen neuronalen Prozess wird das Maximum des L-Zapfens und entsprechend

das Minimum der AA- Funktion, zu langeren Wellenlangen verschoben.
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Ein entsprechender Mechanismus und eine Verschiebung des langwelligen
Minimums scheinen, wie in Modellrechnungen gezeigt (Neumeyer 1986), auch
beim Goldfisch vorzuliegen. Die AA- Funktion des Goldfisches weist drei
deutliche Minima auf, d.h., drei Stellen bester Wellenlangenunterscheidung bei
400nm, 500nm und 610nm (siehe Fig. 13.1 in Neumeyer 1991). Das Minimum
bei 400nm konnte auf der Grundlage der damals bekannten drei Zapfentypen
beim Goldfisch nicht erklart werden, sondern beruht auf dem Vorhandensein
eines 4. Zapfentyps, der im UV-Bereich des Spektrums seine maximale
Empfindlichkeit erreicht (Neumeyer 1984, 1985). Dieser UV- Zapfen wurde erst
1991 von Bowmaker und Kollegen identifiziert (Bowmaker et al. 1991).
Farbmischexperimente haben bereits zuvor zweifelsfrei ergeben, dass
Goldfische Uber ein tetrachromatisches Farbensehen verfiigen, das auf vier
Zapfentypen beruht (Neumeyer 1986, 1992, Neumeyer & Arnold 1989, Fratzer et
al. 1994).

Auch bei Schildkroten ergab das Minimum der AA- Funktion bei 400nm den
Hinweis auf einen vierten, UV-empfindlichen Zapfentyp. Farbmischexperimente
zeigten, dass auch sie ein tetrachromatisches Farbensehen besitzen (Arnold &
Neumeyer 1987). lhre AA- Funktion (auf die in Kapitel 5.
,Wellenlangenunterscheidung von Schildkréte und Antwerpener Bartzwerghuhn
im Vergleich® naher eingegangen wird) zeigt drei Minima: bei 400nm, 510nm und
570nm bzw. 600nm.

Auch viele tagaktive Vogel gehoren zu den Tetrachromaten (siehe z.B. Tab.
A). Aus mikrospektrophotometrischen Messungen sind die Absorptionsmaxima
von vier Zapfenphotopigmenten bekannt, die jedoch innerhalb eines gewissen
Rahmens variieren. Tabelle A zeigt exemplarisch die Werte verschiedener

Vogelarten.
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UvsS S M L
Huhn (Gallus gallus) 418 455 | 507 | 569
Wellensittich (Melopsittacus undulatus) 370 444 509 564
Zebrafink (Taeniopygia guttata) 360-380 | 429 502 567
Taube (Columba livia) 408 452 507 567
Pfau (Pavo cristatus) 424 458 505 565
Japanwachtel (Coturnix coturnix japonica) | 418 450 505 567
Truthahn (Meleagris gallopavo) 420 460 505 563
Stockente (Anas platyrhynchos) 415 452 506 567
Strauld (Struthio camelus) 405 445 506 570
Chinanachtigall (Leiothrix lutea) 355 454 | 499 | 568
Humboldtpinguin (Spheniscus humboldti) | 403 450 |- 543
Nandu (Rhea americana) - 447 506 571
Waldkauz (Strix aluco) - 463 | 503 |555
Atlantiksturmtaucher (Puffinus puffinus) 402 452 - -

Tabelle A: Absorptionsmaxima der Photopigmente verschiedener Vogelarten

(basierend auf den Daten mikrospektrophotometrischer Messungen der jeweiligen Autoren;
Quellliteratur: siehe Abbildungsverzeichnis; Werte sind in nm angegeben,

UVS = UV-sensitives, bzw. UV-nahes Pigment, S = kurzwellensensitives Pigment, M =

mittelwellensensitives Pigment, L = langwellensensitives Pigment)

Anhand dieser Gegenulberstellung lassen sich ahnliche Absorptionsmaxima der
Photopigmente verschiedener Vogelarten erkennen (Tab. A). So liegen zum
Beispiel bei Huhn, Pfau, Japanwachtel und Truthahn die Empfindlichkeitsmaxima
des UV-nahen Photopigments zwischen 418nm und 424nm. Sie gehoren alle zu
den Hahnervogeln (Galliformes) und sind genetisch nahe miteinander verwandt.
Auch die Empfindlichkeit des UV-nahen Pigments der Stockente liegt in diesem
Spektralbereich (420nm). Auch hier konnte eine enge genetische Verwandtschaft
zur Ordnung der HUhnervdgel nachgewiesen werden (Sibley & Monroe 1990).
Bei Taube, Strauf3, Humboldtpinguin und Atlantiksturmtaucher hingegen, liegt
das Maximum des UV-nahen Photopigments weiter im kurzwelligen Bereich
zwischen 408nm und 402nm. Sie sind nicht naher mit den Huhnervdgeln
verwandt (z.B. Plum et al. 2015). Laut Hart & Hunt 2007 existieren lediglich von
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drei Spezies mit UV-nahem Pigment Daten Uber die Gensequenz und spektrale
Eigenschaften: vom Humboldtpinguin Spheniscus humboldti (Wilkie et al. 2000),
von der Taube Columba livia (Yokoyama et al. 2000) und vom Haushuhn Gallus
gallus domesticus (Okano et al. 1992). Bei allen drei Arten ist eine gemeinsame
Gensequenz fur das UV-nahe ,VS-Pigment nachgewiesen worden (Hart & Hunt
2007).

Bei den kleineren Vogeln (Wellensittich, Zebrafink, und Chinanachtigall) kann
man bereits von einem echten UV-Sehen sprechen, da die Maxima des UVS-
Pigments im kurzwelligen Bereich zwischen 355nm und 380nm liegen. Bei

Nandu und Waldkauz fehlt ein UV-sensitives Pigment ganzlich.

Aufgrund der vier Sehpigmenttypen ist bei tagaktiven Vogeln eine AA- Funktion
mit drei Minima zu erwarten. Leider gibt es nur wenige, altere Messungen, vor
allem bei Tauben und Kolibris, die jedoch wenig deutlich ausgepragte Maxima
und Minima aufweisen (auf sie wird in Kapitel 6. ,Vergleich mit den AA-
Funktionen anderer Vogelarten: Kolibri, Taube & Strau3“ naher eingegangen).
Die in der vorliegenden Arbeit gemessene AA- Funktion des Haushuhns zeigt
jedoch nicht nur drei, sondern vier Stellen bester Wellenlangenunterscheidung!
Haben Huhner nicht nur ein tetrachromatisches Farbensehen, sondern sogar ein
pentachromatisches?

Um die physiologischen Ursachen dieser vier Minima zu verstehen, sollen im
Folgenden die Sehpigmente und die in den Zapfen liegenden Oltépfchen

genauer betrachtet werden.

2. Die Photopigmente der Hihner

Huhner sind also aufgrund der Zapfenphotopigmente Tetrachromaten und
besitzen, wie viele tagaktive Vogel, in ihrer Retina sowohl Stabchen, als auch
Zapfen. Die Stabchen dienen dem Dammerungssehen und besitzen ein Pigment
mit einer maximalen Absorption bei ca. 500nm-506nm (Bowmaker & Knowles
1977, Liebman 1972).
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Die Zapfen werden in vier Typen von Einzelzapfen und einen Doppelzapfen-
Typ unterteilt (siehe Fig. 1 in Lopez-Lopez 2008). Die Einzelzapfen dienen dem
Farbensehen, die Doppelzapfen vermutlich der Detektion von Bewegung. Die
Doppelzapfen bestehen jeweils aus einem gréReren Haupt- und einem kleineren
Nebenzapfen. Beide Zapfen liegen eng aneinander und bilden eine funktionelle
Einheit (Maier & Bowmaker 1993, Vorobyev & Osorio 1998, von Campenhausen
& Kirschfeld 1998). Doppelzapfen machen 40,7% der Zapfen in der Retina des
Haushuhns aus (Kram et al. 2010). Sie fehlen in der Retina aller plazentalen

Saugetiere.

Die Einzelzapfentypen unterscheidet man anhand des Absorptionsmaximums
ihres Sehpigments und der Farbe ihres jeweiligen Oltrépfchens (siehe Fig. 1 in
Lopez-Lopez 2008). Es kommen vier verschiedene Zapfenphotopigmente vor,
die nach ihren jeweiligen Absorptionsmaxima P418, P455, P507 und P569
benannt sind (Tab. A). Dementsprechend bezeichnet man die Zapfen als V (violet
cone), S (shortwave cone), M (middlewave cone) und L (longwave cone)
(Bowmaker et al. 1997). Sie sind fir das Farbensehen zustandig und decken den
Spektralbereich von ca. 330nm bis 700nm luickenlos ab. Mit 21,1% sind die M-
Zapfen bei Huhnern am haufigsten vertreten, gefolgt von den L-Zapfen mit
17,1%, den S-Zapfen mit 12,6% und den V-Zapfen mit 8,5% (Kram et al. 2010).

Das Absorptionsmaximum des Stabchen-Sehpigments liegt bei 506nm
(Bowmaker & Knowles 1977), an derselben Stelle wie das des M-Zapfens
(Bowmaker et al. 1997). Diese Ubereinstimmung findet man auch bei Fischen
und anderen Wirbeltieren. Da jedoch weder Stabchen, noch Doppelzapfen,
soweit bisher bekannt, auf das Farbensehen Einfluss nehmen (z.B. Vorobyev &
Osorio 1998, Vorobyev et al. 1998, Osorio et al. 1999), bezieht sich das Folgende

nur auf die Photopigmente der Einzelzapfen.
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Abb. 25: Relative spektrale Absorption der Photopigmente (errechnet nach der Formel von
Govardovskii et al. 2000 fur A1 Photopigmente)
maximale Absorption bei: 418nm 455nm, 507nm, 569nm

Auf der Grundlage der von Bowmaker et al. ermittelten Absorptionsmaxima
(Bowmaker et al. 1997) lassen sich mithilfe der von Govardovskii et al.
entwickelten Formel (1) fur A1-Photopigmente (Govardovskii et al. 2000) die
Absorptionsspektren der vier Zapfenphotopigmente errechnen (Abb. 25). Dies ist
angezeigt, da in der mikrospektrophotometrischen Messung nur die Bereiche der

Maxima besonders zuverlassig sind.

Setzt man beim Huhn allein die Empfindlichkeitskurven der vier verschiedenen
Photopigmente (siehe Abb. 25) als Grundlage des Farbensehens voraus, so
sollte die AA- Funktion, aufgrund der drei Uberschneidungsbereiche der Kurven,
genau drei Bereiche bester Wellenlangenunterscheidung (Minima) aufweisen.
Diese sollten bei ca. 435nm, 480nm und 535nm liegen. Tatsachlich zeigt die AA-
Funktion jedoch insgesamt vier Minima, die bei ca. 450nm, 510nm, 540nm und
570nm - 600nm liegen. Die drei Minima bei 450nm, 510nm und 570nm - 600nm

sind im Vergleich zu den Uberschneidungsbereichen zu langeren Wellenlangen
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hin verschoben. Das vierte Minimum bei 540nm ist besonders erstaunlich, denn
es kommt sonst nur bei Tauben und Kolibris vor. Bei anderen gut untersuchten
Tierarten konnte es nicht entdeckt werden. Bei ihnen liegen die Minima bei ca.
400nm (bei allen Tieren mit UV-Rezeptor), 500nm (bei allen untersuchten Arten)
und 600nm (bei den meisten untersuchten Arten und dabei auch unabhangig von
den Maxima der Photopigmente). Tabelle B zeigt eine Gegenuberstellung der
Stellen bester Wellenlangenunterscheidung verschiedener Tierarten. Im
,grunen® Spektralbereich ist die Unterschiedsempfindlichkeit fir Wellenlangen in
der Regel nicht besonders gut. Das heillt, die Lage der Minima und das
Vorhandensein eines vierten Minimums der AA- Funktion beim Huhn Iasst sich
auf der Basis der Sehpigmente alleine nicht erklaren. Eine Erklarung kdnnten die
Oltrépfchen in  den Photorezeptoren liefern, die in unterschiedlichen

Kombinationen mit Photopigmenten vorkommen.

Minimum bei [in nm]

Mensch und héhere Primaten 500 590
Totenkopfaffchen 500
Gewohnliches Spitzhérnchen 500
Erdhérnchen 500

Taube 500 550 600

380 450 500 540 600

500 590

540 600

Kolibri 420 500 550 590

Schildkrote 400 500 (570) 600

Goldfisch 400 500 610
Biene 400 500

Tabelle B: Stellen bester Farbunterscheidung bei verschiedenen Tierarten im Vergleich

(Minima der jeweiligen AA- Funktionen), (Daten aus Neumeyer 1988)
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3. Die Oltrépfchen

In den Zapfen vieler Wirbeltiere finden sich verschieden farbige Organellen, die
wegen ihres hohen Lipidgehaltes allgemein als ,Oltrépfchen” bezeichnet werden
(z. B. Wald & Zussman 1937, Johnston & Hudson 1976, Goldsmith et al. 1984).
Ihre Farbe beruht auf verschiedenen Carotinoiden (Wald & Zussman 1937) und
deren Mischungen und variiert je nach Konzentration des Carotinoidpigments
zwischen rot, orange, gelb bis schwach grunlich und klar (z.B. Lopez-Lopez et al.
2008, Toomey et al. 2015). Abbildung 26, links zeigt die Lichtmikroskopische
Aufnahme der Oltrépfchen beim Huhn. Es wird vermutet, dass sich diese
Organellen erstmals in Stabchen entwickelt haben kdnnten, wo sie dazu dienten,

das einfallende Licht auf das Auliensegment zu fokussieren (Walls & Judd 1933).

Abb. 26: Retina eines 15 Tage alten Huhns

links: unter dem Lichtmikroskop (mit der Photorezeptorseite nach oben) (aus Kram et al. 2010,
bearbeitet)

rechts: derselbe Retinaausschnitt schematisch; die Farben entsprechen den jeweiligen
Rezeptortypen, die schwarzen Punkte reprasentieren Doppelzapfen (aus Kram et al. 2010,

bearbeitet)

Bei VAgeln sind die Oltropfchen 2 - 4um grof (Stavenga & Wilts 2014). Sie liegen
zwischen dem auReren und dem inneren Segment im Ellipsoid, am distalen Ende
des inneren Zapfensegmentes und bedecken in der Regel ganzlich die
Eintritts6ffnung des auleren Zapfensegmentes. Das einfallende Licht muss
somit erst das farbige Oltrépfchen passieren, bevor es auf das Sehpigment trifft
(z. B. Wald & Zussman 1937, Wortel & Nuboer 1986). Den Oltrépfchen wird daher
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unter anderem die Funktion eines spektralen Kantenfilters zugeschrieben, der ab
einer bestimmten Wellenlange das kurzwellige Licht ,abschneidet” und nur
langerwellige Strahlen passieren lasst (Liebman & Granda 1975, Bowmaker
1977, Partridge 1989, Vorobyev et al. 1998). Das Empfindlichkeitsmaximum des
Photorezeptors wird dadurch zu einer Wellenlange hin verschoben, die langer ist,
als die Wellenlange bei der das Absorptionsmaximum des Photopigments liegt
(Bowmaker & Knowles 1977).

Die farbigen Oltropfchen kommen in S-, M- und L-Rezeptoren vor. Durch die
klaren Augenmedien (Cornea und Linse) bei Vogeln, wird keine UV-Strahlung
absorbiert (bei Saugern ist z.B. die Linse gelblich gefarbt und bietet dadurch
einen gewissen UV-Schutz) (Cooper & Robson 1967, 1969a, 1969b). Durch ihre
Eigenschaft UV zu absorbieren, schiitzen die farbigen Oltropfchen das
empfindliche Pigment vor der schadigenden Strahlung, wobei beim C-Typ des S-
Zapfens zu erwahnen ist, dass das enthaltene Carotinoid das Oltrépfchen optisch
kaum farbt, jedoch genauso wie die stark farbigen Oltropfchen, UV-Licht
absorbiert (Stavenga & Wilts 2014). Nur die UV-, bzw. UV-nahen Rezeptoren mit
dem dementsprechenden UV-empfindlichen Photopigment besitzen vollkommen
transparente  Oltropfchen, die auch UV-Strahlung einfallen lassen
(www.spektrum.de). Der hohe Carotinoidpigmentanteil der farbigen Oltropfchen
filtert jedoch nicht nur das Licht, sondern erhoht auch deutlich den
Brechungsindex bei langeren Wellenlangen und sorgt zusatzlich fur einen Abfall
des Brechungsindexes bei kirzeren Wellenlangen (Stavenga & Wilts 2014, Wilby
et al. 2015). Die Oltropfchen wirken somit zusatzlich wie kleine Mikrolinsen, die
das einfallende Licht auf das lichtempfindliche AuRensegment fokussieren, den
Lichtverlust durch das Carotinoidpigment ausgleichen und dadurch das
Farbensehen verbessern (Young & Martin 1984, Vorobyev 2003, Hart &
Vorobyev 2005, Stavenga & Wilts 2014).

Nicht alle Oltrépfchen sind farbig pigmentiert. Einige Arten von Knorpelfischen
(Walls & Judd, 1933), Froschlurchen (Hailman 1976), Geckos (Ellingson et al.
1995), Kloakentieren (Walls 1942) und Beuteltieren (O’Day 1935, Arrese et al.
2002, Arrese et al. 2005) besitzen offenbar keine Pigmente in ihren Oltrépfchen.
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Bei Vogeln, Schildkréten, Eidechsen und dem Australischen Lungenfisch
hingegen, ist die Mehrheit der Oltrépfchen farbig und variiert je nach Zapfentyp
und Spezies von schwach grun, Uber verschiedene Gelbschattierungen, bis zu
kraftig rot (Walls & Judd 1933, Robinson 1994, Bailes et al. 2006).

Lopez et al. fanden heraus, dass die Pigmentierung der Oltrdpfchen beim Huhn
bereits vor dem Schlupf der Kuken erfolgt und zuerst am 16. bis 17.Bruttag in
den Tropfchen in der Peripherie der Retina sichtbar ist. Die volle Pigmentierung
aller roten Oltrépfchen tritt erst einige Zeit spater in Erscheinung und eine
eindeutige Identifizierung kann erst ab Bruttag 18 vorgenommen werden (Lopez
et al. 2005).

Nach dem Schlupf der Kilken am 21. Bruttag (bei Antwerpener Bartzwergen
um den 19. Bruttag) wird die Konzentration der Carotinoidpigmente in den
Oltrépfchen von verschiedenen Faktoren beeinflusst, wie z.B. der Intensitat des
Umgebungslichtes wahrend der weiteren Entwicklung und der Ernahrung der
Tiere (Meyer 1971, Meyer et al. 1971, Ducker & Schultz 1977, Wallman, 1979,
Hart et al. 2006, Knott et al. 2010). So zeigen Tiere, die in Dammerlicht
groRgezogen wurden, weniger Carotinoidpigmente in ihren Oltrdpfchen. Durch
eine geringere Pigmentation kdnnen mehr Photonen ungehindert die Oltropfchen
passieren und im aulleren Segment der Photorezeptoren vom Sehpigment
absorbiert werden. Auf diese Weise kdnnen die Tiere das geringe Lichtangebot
besser ausnutzen und kompensieren (Hart et al. 2006). Da die Carotinoide
essentiell sind und nicht alleine vom Korper gebildet werden kdnnen, spielt auch
die Ernahrung eine grofRe Rolle bei der Pigmentation der Oltropfchen (Knott et
al. 2010). Bei einer carotinoidarmen oder gar carotinoidfreien Ernahrung kdnnen
die Oltrépfchen fast oder gar véllig pigmentfrei sein. Sowohl der Effekt des
Dammerlichtes, als auch der Einfluss der Ernahrung auf die Pigmentation der
Oltrépfchen sind reversibel. (Hart et al. 2006, Bowmaker et al. 1993).
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3.1 Oltropfchentypen und deren Kombination mit Photopigmenten beim Huhn

Beim Huhn kommen verschiedene Farben von Oltrépfchen vor, die jeweils mit
bestimmten Rezeptortypen kombiniert sind (s. Abb. 26). Die Farben variieren laut
lichtmikroskopischer Beobachtung von leuchtend rot, orange, gelb und schwach
grun bis zu klar (siehe Fig. 1 in Lopez-Lopez et al. 2008).

Die Bezeichnungen der Oltropfchentypen beziehen sich folglich auf die
jeweilige Farbe des Oltropfchens bei lichtmikroskopischer Untersuchung. So
erscheint der R-Typ rot (,red“), der O-Typ orange (,orange®), der Y-Typ gelb
(»yellow®), der P-Typ schwach grun (,pale®) und der C-Typ klar (,clear®). Der bei
Bowmaker zusatzlich erwahnte T-Typ (,transparent”) ist vollkommen
durchsichtig und beeintrachtigt die Anzahl der auf das Photopigment treffenden
Lichtquanten auch im kurzwelligen Bereich nicht (Bowmaker et al. 1997, Figure
1).

Lopez-Lopez et al. untersuchten 2008 das Vorkommen verschiedener
Oltrépfchenfarben beim Huhn mittels Phasenkontrast-Mikroskopie. Es wurden
hierzu 1561 Einzel- und Doppelzapfen aus 40 Retinae isoliert. Bei den

Einzelzapfen zeigte sich folgende prozentuale Verteilung der Oltrépfchentypen:

R-Typ: 19,54%
O-Typ: 17,04%
Y-Typ: 7,69%
C-Typ: 1,79%

Zusammen mit den oben angegebenen Haufigkeiten der einzelnen Zapfentypen
(L. 17%, M: 21%, S: 12,6% und V: 8,5%, Kram et al. 2010) kdnnte man nun
versuchen, die einzelnen Zapfen-Oltrépfchen-Kombinationen daraus abzuleiten.
Allerdings ist hier zu bedenken, dass alle angegebenen Werte nur einen
ungefahren Einblick Uber die Anteile der verschiedenen Zapfen- und
Oltrépfchentypen in der Retina geben kdnnen. Dies liegt unter anderem an den
angewendeten Methoden: Lopez-Lopez et al. unterschieden und zahlten die
verschiedenen Oltrépfchentypen anhand ihrer Farbe. Sie entnahmen jeweils die

zentrale Retina im Ganzen, bereiteten sie in einer Zellsuspension auf und zahlten
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danach die intakten Photorezeptoren mit Oltrépfchen (Lopez-Lopez et al. 2008).
Allerdings werden bei dieser Methode Photorezeptoren beschadigt. Diese
konnen nicht mitgezahlt werden, da eine Zuordnung aufgrund des ausgelaufenen
Oltrépfchens nicht mehr méglich ist. Es ist sowohl die Anzahl, als auch der Typ
der verloren gegangenen Photorezeptoren unklar. Ein Rickschluss auf den
prozentualen Gesamtanteil der verschiedenen Oltrépfchentypen in der Retina ist
somit nur als Anhaltspunkt und nicht als absolute Zahl zu verstehen.

Kram et al. entnahmen fir ihre Untersuchungen jeweils die komplette Retina.
Sie teilten jede Retina in 4 Quadranten auf. Aus jedem Quadranten wurde ein
Feld im Ganzen betrachtet. Aus diesen 4 Feldern wurden wiederum jeweils 7
Felder in natirlichem Verband lichtmikroskopisch untersucht und unter
verschiedenen Beleuchtungen fotografiert. Die Auszahlung der verschiedenen
Zapfentypen erfolgte dann anhand der bearbeiteten Fotografien (Kram et al.
2010).

Die Herangehensweise von Kram et al. berucksichtigt die natirliche Lage und
Verteilung der Zapfentypen in der Retina. Auch fanden sie heraus, dass das
relative Verhaltnis der verschiedenen Zapfentypen innerhalb der untersuchten
Quadranten nahezu konstant war (Kram et al. 2010). Allerdings stellt auch diese
Studie nur einen Einblick und nicht das gesamte Bild dar. Eine prozentuale
Hochrechnung der Ergebnisse auf die gesamte Retina ware nur dann sinnvoll,
wenn genau bekannt ware, wie die Verteilung der Photorezeptoren in jedem
Bereich der Retina ist. Von den Tauben weil3 man, dass sie ein ,Rotes Feld“ und
ein ,Gelbes Feld“ besitzen. Bei Huhnern ist eine derart strikte Einteilung anhand
vorherrschender Oltrépfchenfarben zwar nicht bekannt, allerdings findet man
auch hier Unterschiede in der spektralen Empfindlichkeit (Kram et al. fanden
bspw. unter anderem heraus, dass S- und V- Zapfen vermehrt im dorsalen Teil
der Retina vorkommen; siehe hierzu auch Einleitung, Kapitel 3.7 ,Netzhaut

(Retina) und Photorezeptoren®, Kram et al. 2010).

Die Farbung der Oltropfchen wird durch verschiedene Carotinoidpigmente
hervorgerufen, die in hohen Konzentrationen vermutet wurden und
charakteristische Absorptionsspektren besitzen, die vor allem im kurzwelligen
Bereich wirken (Goldsmith et al. 1984, Davies 1985, Lopez et al. 2005).
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Es wurden verschiedene Carotinoide in den Oltrépfchen identifiziert, die in
unterschiedlichen Bereichen des Spektrums agieren. So absorbiert Galloxanthin
im UV- und blauen Wellenlangenbereich, ¢- Carotin und Zeaxanthin bei
Zwischen-Wellenlangen (intermediate wavelengths) und Astaxanthin im
grin/orangen Wellenlangenbereich (Goldsmith et al. 1984 ). Wie beim Menschen,
konnte auch bei manchen Vogeln Lutein in der Netzhaut nachgewiesen werden.
Vermutlich wirkt es auch hier zusatzlich als Antioxidans (Rahman et al. 2010,
Kirschfeld 1982).

Zeaxanthin und Lutein werden Uber die Nahrung aufgenommen. Alle anderen
vorhandenen Carotinoide entstehen durch enzymatische Umwandlung (Bhosale
et al. 2007, Toomey et al. 2016). Laut Toomey et al. kommen alle vorhandenen
retinalen Carotinoide in allen Oltrépfchen vor, die Carotinoid enthalten (Toomey
et al. 2015). Diese Schlussfolgerung konnte im Grofen und Ganzen von Arteni
und Kollegen 2019 bestatigt werden. Allerdings konnten sie aus technischen
Grinden keinen Nachweis fur die Anwesenheit von Apocarotinoiden liefern
(Arteni et al. 2019). Die genaue Zusammensetzung dieser Carotinoidmischungen
bestimmt sowohl die Farbe des Oltrépfchens, als auch die Zuordnung zu einem
Oltrépfchentyp (Toomey et al. 2015). Die Annahme, dass ¢- Carotin eine groRe
Rolle bei der Farbung der Oltrépfchen spielt und in sehr hohen Konzentrationen
vorkommt (Goldsmith et al. 1984) konnte von Toomey et al. nicht bestatigt
werden. Der Gehalt lag hier bei knapp 3%, wohingegen beispielsweise
Apocarotinoide 46% ausmachen (Toomey et al. 2015). Apocarotinoide werden
durch oxidative Spaltung von Carotinoiden abgeleitet. Zu ihnen zahlen z.B.
Retinal, Retinsdure und Retinol. Tabelle C zeigt die aktuell von Arteni und
Kollegen ermittelten Anteile der verschiedenen Carotinoide beim Haushuhn
(Arteni et al. 2019).
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% of total (+ S$.D.)

apocarotenoids 43(+1)
of which galloxanthin 28 (+0.5)
astaxanthin (including cis-) 25(+2)
lutein 11(+2)
zeaxanthin 14(+2)
g-carotene 7(x1)

Tabelle C: Prozentuale Anteile der verschiedenen Carotinoide beim Haushuhn
(aus: Arteni et al. 2019)

Stavenga und Wilts vermuten unter anderem, dass ein weiteres, bisher noch
nicht identifiziertes Pigment existieren konnte, dessen Absorptionsmaximum
noch weiter im langeren Wellenlangenbereich liegt, als das von Astaxanthin. Als
moglichen Kandidaten fuhren sie Rhodoxanthin an, das auch in den Federn von
Vogeln vorkommt (Stavenga & Wilts 2014).

Der T-Oltrépfchentyp besitzt kein Carotinoid, der C-Typ hingegen besitzt ein UV-
absorbierendes Pigment und fluoresziert unter UV- Licht (Stavenga & Wilts 2014,
Arteni et al. 2019). Bei der lichtmikroskopischen Untersuchung und Bezeichnung
der Oltropfchenfarben wurden ebenfalls blauliche Tropfchen entdeckt
(Bowmaker & Knowles 1977, Qishi et al. 1990). Bei ihnen, sowie bei den griinen
Tropfchen, spielt vermutlich auch die GroRe des Tropfchens, der Focus des
Mikroskops, Beobachtungsbedingungen und Lichtbrechung eine Rolle. Die
nahere Untersuchung durch Bowmaker ergab keine spezifische Durchlassigkeit
fur blaues Licht und keine Absorption im sichtbaren Bereich des Spektrums
(Bowmaker & Knowles 1977), weshalb sie in der vorliegenden Arbeit
vernachlassigbar sind. Arteni und Kollegen untersuchten alle Oltrdpfchentypen
sowohl unter sichtbarem, als auch unter UV-Licht. Sie stellten fest, dass die P-,
C- und T-Typen bei sichtbarem Licht oft schwer zu unterscheiden waren, unter
UV-Beleuchtung hingegen klar durch ihre unterschiedliche, relative Helligkeit

voneinander abgrenzbar waren (Arteni et al. 2019).

Die Eigenschaft der Oltropfchen, kurzwelliges Licht vollstéandig zu absorbieren

und die Transmission erst ab einer gewissen Wellenlange (= ,cut-off-
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Wellenlange®) zuzulassen, kennzeichnet sie als Kantenfilter (Bowmaker &
Knowles 1977, Liebman & Granda 1975, Partridge 1989). Dieser Filtereffekt
verandert die spektrale Empfindlichkeit der Rezeptoren und schmalert deren
Bandbreite. Als Ausgleich daflr, sind gleich mehrere verschiedene
Photorezeptortypen vorhanden, die diesen Umstand wiederum kompensieren
(www.spektrum.de). Die Werte der cut-off-Wellenlangen wurden von Bowmaker
und Kollegen (Bowmaker et al. 1997) mit der von Lipetz (Lipetz 1984)
vorgeschlagenen Methode errechnet, wobei die cut-off-Wellenlange die
Wellenlange ist, bei der die Transmissionskurve die Abszisse ,berthrt‘. Die cut-
off-Wellenlange und damit die Farbe des Oltrépfchens wird durch das Carotinoid
bestimmt, das in hochster Konzentration in der jeweiligen Carotinoidmischung
des Oltrépfchens vorliegt (Hauptcarotinoid). Die anderen, in geringerer
Konzentration vorliegenden, Carotinoide haben hingegen sehr wenig Einfluss
darauf (Toomey et al. 2015).

Bowmaker et al. unterscheiden demnach beim Huhn unten folgende
Oltrépfchen anhand ihrer jeweiligen Wellenlange, unterhalb derer sie
lichtundurchlassig sind (Bowmaker et al. 1997, Figure 2). Die von Bowmaker und
Knowles ermittelten Acut- Werte vom Jahre 1977 sind in Klammern dahinter
geschrieben (Bowmaker & Knowles 1977). Erganzend wurden die von Arteni und
Kollegen nachgewiesenen Hauptcarotinoide der jeweiligen Oltropfchentypen
angeflugt (Arteni et al. 2019):

R-Typ: Acut um 560nm (unter 530nm), Hauptcarotinoid Astaxanthin
Y-Typ: Acut um 505nm (unter 490nm), Hauptcarotinoid Zeaxanthin
C-Typ: Acut um 445nm (455nm), Hauptcarotinoid Galloxanthin

Bei der Beschreibung der Oltrépfchen in den Doppelzapfen gehen die Meinungen
der Wissenschaftler sehr auseinander: Wahrend die einen ein schwach griines
Oltrépfchen (,pale“ = ,P-Typ“) im Hauptzapfen beschreiben (Kram et al. 2010,
Arteni et al. 2019) und das Vorhandensein eines Oltrépfchens im Nebenzapfen
ganzlich verneinen (Kram et al. 2010), vermuten andere das gelegentliche
Vorkommen eines kleinen Oltrépfchens im Nebenzapfen (Bowmaker et al., 1997,
Hart et al., 1998). Hart vermutet weiter, dass die Farbe des P-Typ Oltropfchens

im Hauptzapfen auch von der Lokalisation seines Acut-Wertes (Bereich von
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407nm - 489nm) im Spektrum abhangt (Hart et al. 2006), d.h. von der
Wellenlange, ab derer das Oltrépfchen die kiirzeren Wellenldngen ,abschneidet”.
Bei den Untersuchungen von Arteni und Kollegen konnte im P-Typ das
Vorhandensein eines Carotinoids nachgewiesen werden, dessen Acut-Wert bei
420nm liegt. Zusatzlich wurde ein weiteres Carotinoid im P-Typ ausfindig
gemacht, welches bei 460nm abschneidet. Dieser Oltrépfchentyp schneidet
somit bei zwei verschiedenen Wellenlangen (Arteni et al. 2019). Von Harts
Vermutung ausgehend, dass die Farbe des P-Typ Oltrépfchens von dessen Acut-
Wert beeinflusst wird, konnte die Farbe des Oltrépfchens als farblos, schwach
grun, grunlich gelb bis zu gelb erscheinen (Hart et al. 2006, Arteni et al. 2019).
Morris & Shorey beschreiben wiederum ein granulares Vesikel im Nebenzapfen,
das jedoch kein Oltrépfchen ist (Morris & Shorey 1967, Morris 1970). Einigen
anderen Autoren erschien die Farbe des Oltropfchens im Hauptzapfen als gelb
(Y-Typ) oder farblos und im Nebenzapfen als schwach grin (,pale“) (Meyer &
Cooper 1966, Meyer & May 1973, Lopez-Lopez et al. 2008).

Eine mogliche Erklarung fir diese unterschiedlichen Entdeckungen und
Ansichten kdnnte darin liegen, dass Kram et al. mit den Retinae von 15 Tage
alten Kuken gearbeitet haben, Arteni und Kollegen mit 20-23 Tage alten Tieren,
Meyer und May mit ,erwachsenen Huhnern (ohne genauere Altersangabe) und
Lopez-Lopez et al. mit 1 bis 60 Tage alten Tieren (Kram et al. 2010, Arteni et al.
2019, Meyer & May 1973, Lopez-Lopez et al. 2008). Mdglicherweise bilden sich
die Oltrépfchen im Nebenzapfen erst spater in der Entwicklung aus, oder ihre
Farbung wird mit zunehmendem Alter der Tiere intensiver und daher erst spater
sichtbar (Weitere Anmerkungen hierzu, siehe Zusatzkapitel Z1 ,Problematik der
Forschungsarbeit mit juvenilen Tieren®).

Wie bereits erwahnt, wurde den Doppelzapfen zwar schon eine mdgliche Rolle
beim Erkennen von polarisiertem Himmelslicht zugeschrieben, ein endgultiger
Beweis dafur fehlt jedoch (Nicol 2015). Da sie nach heutigem Kenntnisstand auch
bei der Farbwahrnehmung im restlichen, fur Huhner sichtbaren, Spektralbereich
keine Rolle spielen (z.B. Vorobyev & Osorio 1998, Vorobyev et al. 1998, Osorio
et al. 1999), wurden die Doppelzapfen und die bei ihnen vorkommenden ,pale“-
Oltrépfchen, in der vorliegenden Arbeit vernachlassigt.
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Der klare Oltrépfchentyp (C-Typ) kommt nur in sehr geringer Prozentzahl vor.
Er befindet sich vermutlich in den V- und S-Zapfen, die weniger haufig sind, als
M- und L-Zapfen (Kram et al. 2010).
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Abb. 27: Transmission der gelben (Y), orangen (O) und roten (R) Oltropfchen beim Huhn
(errechnet nach den Daten von Bowmaker et al. 1997)
Der orange O-Typ wurde in der Mitte zwischen R- und Y-Typ angenommen. Fir ihn

steht eine Messung bisher aus.

In Abb. 27 sind die Transmissionsspektren der unterschiedlich gefarbten
Oltrépfchen des Huhns aufgetragen (Bowmaker et al. 1997).

Um die Transmissionskurve der orangen Oltropfchen (O-Typ) zu erhalten,
wurde die Mitte zwischen den Spektren fur R- und Y-Typ angenommen. Eine
Messung dieses Typs steht bisher noch aus. Die cut-off-Wellenlangen, ab denen

die Oltrépfchen das kurzwelligere Licht vollstéandig absorbieren, liegen bei:

440nm (C-Typ)
500nm (Y-Typ)
530nm (O-Typ)
560nm (R-Typ).
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Bisher werden beim Huhn folgende Kombinationen von Zapfen- und

Oltrépfchentypen angenommen:

V-Zapfen mit T-Typ (transparentes Oltrépfen)

S-Zapfen mit C-Typ (klares Oltrépfchen mit UV-absorbierenden
Eigenschaften)

M-Zapfen mit Y-Typ (gelbes Oltrépfchen)

L-Zapfen mit R-Typ (rotes Oltrépfchen).

Um die Wirkung eines farbigen Oltrépfchens auf die Zapfenempfindlichkeit zu
bestimmen, wird bei jeder Wellenlange der Absorptionswert des Photopigments
mit der Transmission des Oltrdpfchens multipliziert. Daraus ergibt sich zum
Beispiel die ,effektive“ Empfindlichkeit des L- Zapfens mit rotem Oltrépfchen:
Leff (A) = L(A) * R(A).

In Abb. 28 (rechts) ist die Herleitung der effektiven Zapfenempfindlichkeit an
diesem Beispiel graphisch dargestellt.

Abb. 28 (links oben) zeigt die Absorptionskurven der Photopigmente und
darunter die Transmissionsspektren der Oltrépfchentypen beim Huhn. Das
Absorptionsspektrum des L- Sehpigments ohne Oltrépfchen (Abb. 28 rechts,
schwarze Funktion) zeigt ein Maximum bei 560nm. Das Transmissionsspektrum
des roten Oltrdpfchens (Abb. 28 rechts, rote Funktion) schneidet bei etwa 600nm
das Absorptionsspektrum. Da das rote Oltrépfchen zwischen 400nm und 560nm
alles einfallende Licht absorbiert, ergibt sich der mit gestrichelten Linien
dargestellte Kurvenverlauf der effektiven Zapfenempfindlichkeit. Die Kurve
schmiegt sich in ihrer Steigung zum kurzwelligeren Bereich hin an die
Transmissionskurve des Oltrépfchens an und fallt im langwelligeren Bereich,
deckungsgleich mit der Absorptionskurve des Photopigments, wieder ab. Durch
die Anwesenheit des Oltrépfchens, ist sowohl die maximale Empfindlichkeit des
Zapfens herabgesetzt, als auch dessen Spektralbereich eingeschrankt. Das
Maximum der effektiven Zapfenempfindlichkeit (bei 600nm) ist, gegentber dem
Maximum des Photopigments (560nm), um 40nm zum langwelligen Bereich hin

verschoben.
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Abb. 28: Exemplarische Herleitung der effektiven Zapfenempfindlichkeit beim Huhn am Beispiel
des L- Zapfens

rechte Abb.: schwarze Linie: Relative spektrale Absorption des L- Zapfens (errechnet

mit der Formel fiir A1 Photopigmente aus Govardovskii et al. (2000)) ohne Oltrépfchen,

rote Linie: Transmission des R- Typ-Oltrépfchens,

gestrichelte Linie: effektive Zapfenempfindlichkeit des L- Zapfens mit R- Typ- Oltrépfchen)

In Abb. 29 sind die Kurven der effektiven Zapfenempfindlichkeiten mit den
jeweiligen Oltropfchen dargestellt. Die Rezeptorkurven fir V- und S- Zapfen
wurden unter BerUcksichtigung der Augenmedien erstellt (Osorio et al. 1999), die
Kurven fur M- und L- Zapfen (mit Y- und R-Typ) wurden ohne diese errechnet.
Die Berechnung erfolgte mithilfe der spektralen Absorption der Photopigmente P
(A) (Abb. 25) und der Transmission der Oltropfchen Toi (A) (Abb. 27):

E (A) =P(A) x Tor(A).
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Abb. 29: Effektive spektrale Empfindlichkeiten der Photorezeptoren in Kombination mit den
jeweiligen Oltrépfchentypen
violette Linie: V- Zapfen mit T- Typ Oltrépfchen
blaue Linie: S- Zapfen mit C- Typ Oltrépfchen
Linie: M- Zapfen mit Y- Typ Oltrépfchen
rote Linie: L- Zapfen mit R- Typ Oltrdpfchen

gepunktete Linien: Uberschneidungsstellen benachbarter Empfindlichkeitsfunktionen

Durch die Kantenfilterwirkung der Oltropfchen, haben sich die
Photorezeptorkurven, im Vergleich zu den Spekiren ohne Trépfchen, zum
langwelligen Bereich hin verschoben. Die Maxima der effektiven
Zapfenempfindlichkeitskurven liegen bei 420nm, 480nm, 540nm und 600nm.
Diese Maxima stimmen auch mit den von Hart & Hunt vorausgesagten Maxima
recht gut Uberein (Hart & Hunt 2007, Table 2: 418nm (428nm), 475nm, 537nm,
603nm). Die spektrale Absorption der Augenmedien wurde in diesem Fall nicht
bertcksichtigt. Die errechneten Maxima weichen nur minimal von den von Osorio
berechneten ab, welche bei 426nm, 474nm, 537nm und 601nm liegen (Osorio et
al. 1999). Die Beeinflussung des Kurvenverlaufs durch die Augenmedien ist
folglich kaum relevant. Dies Iasst sich wahrscheinlich darauf zurlckfiuhren, dass
die FlUssigkeiten im Auge des Huhns (Kammerwasser, Glaskorper, etc.) nahezu

vollstandig lichtdurchlassig sind (Govardovskii & Zueva 1977).
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4. Wie lasst sich die AA- Funktion der Antwerpener Bartzwerghihner erklaren?

In Abb. 30 sind die bisher bekannten effektiven Zapfenempfindlichkeits-
funktionen gemeinsam mit den AA- Funktionen aller Versuchstiere dargestellt.
Um einen Farbeindruck zu generieren, mussen die Erregungswerte zweier
verschiedener Zapfentypen in Retina und Gehirn miteinander verglichen werden.
In den Spektralbereichen, in denen nur ein einziger Zapfentyp erregt ist und somit
keine anderen Erregungswerte zum Abgleich vorhanden sind, ist keine
Farbunterscheidung moglich. Das Verhaltnis der Erregungswerte ist hier immer
gleich. Diese Bereiche finden sich beim Antwerpener Bartzwerghuhn zwischen
300nm und 440nm und zwischen 640nm und 700nm. Hier mussen die Abstande
zwischen 2zwei Wellenlangen gro3 sein, um unterschieden zu werden.
Entsprechend liegen die Werte von AN um 35nm (siehe Abb. 30 und Anhang
Tabelle 9). Ab ca. 440nm beginnt die Kurve des S-Zapfens steil anzusteigen und
schneidet die Empfindlichkeitskurve des V-Zapfens bei 456nm. In diesem
Uberschneidungsbereich sollte die Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit nun
sehr viel besser sein, da sich die Erregungswerte beider Funktionen hier stark
und gegenlaufig andern. In der Tat, zeigen die AA- Funktionen aller Versuchstiere
hier mit 6nm - 8nm eine sehr hohe Unterscheidbarkeit. Das Minimum liegt bei
455nm und stimmt mit dem Uberschneidungsbereich der beiden Zapfentypen V
und S dberein.

Bei 475nm - 480nm erreicht der S-Zapfen (P455 mit klarem Oltropfchen) seine
maximale Empfindlichkeit und die Erregungswerte des V-Zapfens verlaufen
etwas flacher. Entsprechend zeigen in diesem Bereich die AA- Funktionen mit bis
zu 20nm wieder hohere Werte und somit eine schlechtere
Wellenlangenunterscheidung. Bei ca. 510nm fallen alle AA- Funktionen auf Werte
zwischen 4nm und 7nm ab. Hier befindet sich der Uberschneidungsbereich des
S- Zapfens mit dem M-Zapfen (P507 mit gelbem Oltrépfchen), der bei ca. 513nm
liegt. Wie bei 455nm stimmen Minimum der AA- Funktion und Schnittpunkt der
Empfindlichkeitsspektren Gberein.
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Abb. 30: Vergleich der AA- Funktionen aller Versuchstiere (farbige Linien mit Datenpunkten) und
der effektiven spektralen Empfindlichkeiten der Photorezeptoren (schwarze Linien)
beim Huhn

Linie: ,Henriette 1,

pinke Linie: ,Henriette 2,

blaue Linie: Hahn ,Till%,
Linie: Hahn ,Mattheo®,

schwarze Kurven: relative spektrale Empfindlichkeiten der Photorezeptoren in Kombination mit

den jeweiligen Oltrépfchentypen, gepunktete Linien: Schnittpunkte der jeweils benachbarten

Empfindlichkeitskurven

Das nachste Minimum der AA- Funktionen liegt, mit noch kleineren Werten
zwischen 3nm und 6nm, bei 545nm. Alle Versuchstiere zeigen zwischen 505nm
und 555nm sehr ahnliche Werte. Im Bereich des Minimums bei 545nm liegt
jedoch kein Schnittpunkt der vier, in Abb. 30 gezeigten, Funktionen, stattdessen
das Maximum des M-Zapfens (P507 mit gelbem Oltrépfchen). Deshalb sollte die
AA- Funktion hier eigentlich kein Minimum aufweisen. Allein aufgrund der bisher
angenommenen Zapfen-Oltrdpfchen-Kombinationen, lasst sich dieses Minimum

in den AA- Funktionen nicht erklaren.
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Das Minimum bei ca. 575nm, das besonders bei den beiden AA- Funktionen
von Henriette in Erscheinung tritt, lasst sich genau auf den
Uberschneidungsbereich des M-Zapfens mit dem L-Zapfen (P569 mit roten
Oltrépfchen) zuriickfiihren. Der relativ breite Bereich dieses Minimums (zwischen
570nm und 600nm) kénnte dadurch bedingt sein, dass die Halbwertsbreite der
vier Sehpigmente mit zunehmender Wellenlange etwas groRer wird und sich
dadurch der Uberschneidungsbereich vergréRert.

Um Hinweise auf die Ursache des Minimums der AA- Funktion bei 545nm zu
erhalten, sind in Abb. 31 L-Zapfentypen in Kombination mit verschiedenen
farbigen Oltropfchen (gelb, orange und rot) eingezeichnet. Wahrend orange
Oltrépfchen bei Hithnern bekannt sind und vermutlich in L-Zapfen vorkommen,
sind gelbe Oltrépfchen bisher mit M-Zapfen in Zusammenhang gebracht worden
(z.B. Lopez-Lopez 2008). Nimmt man jedoch an, dass die Empfindlichkeitskurve
des M-Zapfens (maximale Empfindlichkeit bei ca. 540nm) die des L-Zapfens (P
569 mit gelbem Oltropfchen; maximale Empfindlichkeit bei ca. 570nm) schneidet,
liegt der Uberschneidungsbereich um 547nm. Der Schnittpunkt fallt recht genau
in den Bereich des Minimums der AA- Funktion. Wahrscheinlicher ist die
Kombination des L-Zapfens mit einem orangen Oltrépfchen, das bei Végeln
ebenfalls vorkommt. Deren Schnittpunkt mit dem M-Zapfen ergabe eine gute
Unterscheidung bei ca. 550nm, in einem Bereich, in dem allerdings hohere AA-
Werte gefunden wurden. In jedem Fall muss man annehmen, dass mit ein und
demselben Zapfenphotopigment verschiedene farbige Oltrépfchen kombiniert
sein kdnnen, wie es bereits bei Schildkroten gezeigt wurde (Arnold & Neumeyer
1987).
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Abb. 31: Vergleich der AA- Funktionen aller Versuchstiere (farbige Linien mit Datenpunkten) und
der effektiven spektralen Empfindlichkeiten der Photorezeptoren beim Huhn
Linie mit Datenpunkten: ,Henriette 1
pinke Linie mit Datenpunkten: ,Henriette 2°,
blaue Linie mit Datenpunkten: Hahn ,Till%,
Linie mit Datenpunkten: Hahn ,Mattheo*
schwarze Linien: V-, S-, M- Zapfen in den jeweiligen Kombinationen mit T-, C- und Y- Typ
gelb: L- Zapfen mit Y- Typ
: L- Zapfen mit O- Typ
rot: L- Zapfen mit R- Typ
gepunktete Linien: Schnittpunkte der jeweils benachbarten Empfindlichkeitskurven
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5. Wellenlangenunterscheidung  von Schildkrote und  Antwerpener

Bartzwerghuhn im Vergleich

Photopigmente und Oltrépfchen wurden bei niederen Vertebraten, wie z. B.
Schildkréten, besonders gut untersucht, da hier die Photorezeptoren und
Nervenzellen in der Retina vergleichsweise viel groRer sind als bei Vogeln und
Saugetieren (Strother 1963, Liebman & Granda 1975, Lipetz 1984, 1985,
Ohtsuka 1985). Die Rolle der Oltropfchen beim Farbensehen konnte bisher am

Beispiel der Schildkréote am besten verstanden werden.

Bereits 1933 wurden von Wojtusiak Dressurexperimente mit Kaspischen
Wasserschildkroten (Clemmys caspica) durchgefihrt, bei denen die Tiere ihr
Farbsehvermdgen auf eindrucksvolle Weise zum Ausdruck brachten. Er konnte
drei Stellen bester Wellenlangenunterscheidung bei 430nm, 504nm und 634nm
nachweisen (Wojtusiak 1933).

In neueren Experimenten wurden zwei Individuen der Rotwangen-
Schmuckschildkrote (Trachemys scripta elegans syn. Pseudemys scripta
elegans) auf ihre Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit getestet und von jedem
Tier eine AA- Funktion erstellt (siehe Arnold & Neumeyer 1987, Fig.3).

Da Reptilien in ihren Photopigmenten Dehydroretinal (A2) statt wie Vogel und
Sauger Retinal (A1) besitzen, sind ihre Maxima deutlicher voneinander getrennt
und liegen bei 360nm, 450nm, 518nm und 620nm (siehe Arnold & Neumeyer
1987, Fig. 3). Beide Funktionen weisen sehr niedrige Minima mit dazwischen
liegenden hohen Maxima auf. Dadurch sind die Stellen bester und schlechter
Farbunterscheidung klar voneinander getrennt und lassen sich eindeutig
bestimmen. Die AA- Funktionen beider Individuen zeigen drei Bereiche bester
Wellenlangenunterscheidung bei 400nm, 510nm und 570nm (Sz2), bzw. 600nm
(S1). Im Bereich zwischen 450nm und 510nm st keinerlei
Wellenlangenunterscheidung moglich, was sich in den Verhaltensexperimenten
durch totale Verwechslung der Dressur- und Testwellenlangen zeigte. Alle
ermittelten Minima lassen sich mithilfe der Photorezeptoren gut erklaren und die
aufgestellten Modellrechnungen entsprechen den Messungen (siehe hierzu auch

die relativen Empfindlichkeiten der Photorezeptoren ohne Oltrépfchen (Fig. 4,
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oben) und die effektiven Empfindlichkeiten der Photorezeptoren mit Oltrdpfchen
(Fig. 5) in Arnold & Neumeyer 1987).

Hermann von Helmholtz stellte die Hypothese auf, dass zwei Wellenlangen
immer dann gerade noch voneinander unterscheidbar sind, wenn ein bestimmter,
konstanter Abstand im Farbraum gegeben ist. Dieser Abstand kann mithilfe der
folgenden Formel berechnet werden, wobei R1, G1, B1 die Koordinaten der
einen, R2, G2 und B2 die Koordinaten der zweiten Farbe (oder Wellenlange)

bedeuten:

Abstand = /(B2 — B1)* + (G2 — G1)* + (B: — B)*

Euklidische Berechnung des Farbabstands im RGB Farbraum

Mithilfe dieser Formel wurden sowohl beim Goldfisch (Neumeyer 1986), als auch
bei der Schildkréte (Arnold und Neumeyer 1987) Modellrechnungen der AA-
Funktion durchgefuhrt. Hierzu wurde zuerst der Abstand R fur ein
Wellenlangenpaar berechnet, das im Experiment gerade unterscheidbar war
(70% Wahlhaufigkeit) und somit einen AA- Wert ergab. Danach wurde fur
verschiedene Wellenlangen ermittelt, wie weit die zweite Wellenlange entfernt
sein muss, um den Abstandswert R zu erreichen. Die Differenz dieser beiden
Wellenlangen ergab dann das berechnete AA. Die Modellrechnungen zeigten,
dass bei den Rotwangen-Schmuckschildkréten die bekannten Kombinationen
von Oltropfchen und Photopigmenten direkt die AA- Funktion ergeben (Arnold &
Neumeyer 1987). Die Rotwangen-Schmuckschildkrote besitzt rote, orange,
gelbe, klare und transparente Oltrépfchen (z.B. Strother 1963, Liebman & Granda
1975, Lipetz 1984). Die farbigen Oltropfchen wirken, wie die des Huhns und
anderer Vogel, als Kantenfilter, die kirzere Wellenlangen ,abschneiden” und die
einzelnen Empfindlichkeitskurven der Photopigmente zum langwelligen
Spektralbereich hin verschieben. Bei den Farbdressurexperimenten mit
Pseudemys scripta elegans konnte sowohl die Kombination des L-Zapfens mit
roten (bei S1), als auch die Kombination mit orangen Oltrépfchen (bei S2)
nachgewiesen werden (Arnold & Neumeyer 1987). Ein Vorhandensein beider

Kombinationen in einem Individuum wurde jedoch bisher nicht entdeckt.
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Vergleicht man die AA- Funktionen der Schildkréten (Arnold & Neumeyer 1987,
Fig. 3) mit denen der Huhner (Abb.30), so fallt zunachst auf, dass sich die Minima
im kurzwelligen Bereich unterscheiden: 400nm bei der Schildkrote und 450nm
beim Huhn. Dies beruht darauf, dass Schildkroten einen UV-Zapfentyp (Amax =
360nm) besitzen, Huhner jedoch einen Violett-Zapfentyp (Amax= 418nm).
Zwischen 450nm und 510nm koénnen Schildkroten keine Farbunterscheidung
treffen, denn in diesem Bereich ist nur der S-Zapfen erregt. Erst bei 510nm lassen
die gelben Oltrépfchen in den M-Zapfen Licht hindurch. Das Minimum der AA-
Funktion bei 500nm kommt bei beiden Tierarten vor und liegt bei beiden im
Uberschneidungsbereich von S-Zapfen und M-Zapfen mit gelbem Oltrépfchen.
Uberraschenderweise folgt um 540nm beim Huhn ein weiteres Minimum. Bei der
Schildkréte hingegen, steigen die Werte in diesem Bereich steil an und zeigen
hier deutlich schlechtere Wellenlangenunterscheidung. Das Minimum bei 570nm
- 600nm kommt dagegen wieder bei beiden Tierarten vor. Es beruht auf einem
Vergleich des M-Zapfens (mit gelbem Oltrépfchen) mit dem L-Zapfen (mit rotem
Oltrépfchen). Bei den Schildkroten war dies nur bei einem Tier (S1) der Fall,
dessen Minimum bei 600nm lag. Bei dem zweiten Tier (S2), mit dem Minimum
bei 570nm, schien die Kombination von L- Zapfenpigment und orangem
Oltrépfchen wahrscheinlicher. Bei den Hiihnern kénnte das breite Minimum bei
570nm - 600nm bei allen Tieren durch die Kombination des L-Zapfens mit einem
roten und vielleicht sogar zusatzlich mit einem orangen Oltropfchen zustande
kommen.

Die uberraschend gute Unterscheidbarkeit fur Wellenlangen bei 545nm beim
Huhn deutet auf die Kombination des L-Zapfenpigments mit einem orangen oder
sogar mit einem gelben Oltrépfchen hin. Da beim Huhn auch Mischungen
verschiedener Carotinoide nachgewiesen wurden (Toomey et al. 2015), besteht
die Mdglichkeit, dass sowohl das Minimum um 540nm, als auch das breite
Minimum zwischen 570nm - 610nm durch unterschiedliche
Carotinoidmischungen in den Oltrépfchen der L-Zapfen hervorgerufen werden.
Noch unklar ist bisher, inwieweit es bei Hihnern Unterschiede zwischen den
Individuen beziiglich der Oltrépfchenfarbe im L-Zapfen gibt (im Extremfall wie bei
der Rotwangenschmuckschildkrote). Bei den Antwerpener Bartzwergen konnte

eventuell auch ein geschlechtsspezifischer Unterschied vorliegen: Das Minimum
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im langwelligen Spektralbereich lag hier beim Weibchen bei 575nm, wahrend es
bei beiden Hahnen bei 600nm lag (siehe Abb. 30 und 31, Minima zwischen

570nm und 610nm). Um dies zu bestatigen, bedarf es weiterer Forschung.

6. Vergleich mit den AA- Funktionen anderer Vogelarten: Kolibri, Taube &
Strauf}

Auch fur Kolibri, Taube und Straul3 wurde die Unterscheidbarkeit von
Wellenlangen gemessen (Goldsmith et al. 1981, Wright 1978, Emmerton &
Delius 1980, Palacios et al. 1990a, Hoffmann 2004). Bei den AA- Funktionen
beider Arten sind die Minima und Maxima nur schwach ausgepragt, was eine
eindeutige Interpretation der Werte erschwert.

Beim Kolibri wurde die AA- Funktion unter Freilandbedingungen ermittelt. Dazu
wurden freilebende Exemplare der Art Archilochus alexandri (Schwarzkinnkolibri)
in Sidost- Arizona an kunstliche Futterstationen gewohnt (Goldsmith et al. 1981).
Diese Futterstationen bestanden aus Flaschen mit Zuckerldsung, an denen
jeweils ein Licht mit austauschbarem Interferenzfilter angebracht war. Diese
besallen annahernd dieselbe Helligkeit. Den VoOgeln wurden immer zwei
Futterstationen gleichzeitig prasentiert, zwischen denen sie sich entscheiden
mussten. Die Lichter der beiden Stationen unterschieden sich spektral um jeweils
10nm voneinander. Nach der Andressur wurde die relative Intensitat der beiden
Lichter verandert und gepruft, ob die Wahlhaufigkeit der Versuchstiere sich
verandert. Das war nicht der Fall. Sogar als die spektrale Zusammensetzung der
beiden Lichter so verandert wurde, dass sie identisch waren und sich nur noch
aufgrund unterschiedlicher Helligkeit voneinander unterschieden, lernten die
Tiere nicht, aufgrund dieser zu wahlen. Die Autoren folgerten daher, dass sich
diese Kolibriart eher am Farbton, als an der Helligkeit einer Futterquelle orientiert.

Aufgrund der unkontrollierbaren Faktoren und Beeinflussungen die eine
Datenermittlung im Freiland zwangslaufig mit sich bringt, sind die gewonnenen

Ergebnisse jedoch nur schwer zu interpretieren.

Die Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit der Taube wurde bislang bereits von

mehreren Autoren untersucht. Die AA- Funktion der Taube zeigt nur schwach
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ausgepragte Minima und Maxima. Wie bereits erwahnt, macht dieser Umstand
die Messungen schwer deutbar. In Tabelle D wurden daher alle
Untersuchungsergebnisse der Messungen mit Tauben und die Werte der
vorliegenden Arbeit Ubersichtlich zusammengefasst. Wie bei den Hihnern (1.
Zeile in Tab. C) traten bei fast allen Messungen vier Stellen bester
Unterscheidung auf: Bei 450nm - 460nm, bei 500nm, bei 540nm und bei 600nm.
Bis auf eine einzige Ausnahme, ergaben alle Messungen bei der Taube ein
Minimum bei ca. 540nm das dem Minimum beim Huhn entspricht und das bisher

bei keinem anderen Tier gefunden wurde.

Antwerpener Bartzwerghuhn | 450nm 510nm 540nm 570nm-600nm
(vorliegende Studie)

Wright (1978) 500nm 550nm 600nm
Palacios et al. (1990a, b) 450nm 540nm 600nm
Emmerton & Delius (1980) 460nm - 530nm 595nm
Hamilton & Coleman (1933) n.u. 500nm - 580nm
Riggs et al. (1972) n.u. - 530nm 585nm
Wright (1972) n.u. 500nm 540nm 600nm
Wright & Cumming (1971) n.u. 540nm 595nm
Jitsumori (1978) 450nm 510nm 530nm 600nm
Schneider (1972) -? 500nm 540nm 600nm
Shepard (1965) n.u. 490nm 530nm 610nm
Blough (1972) 460nm? 540nm 600nm

Tabelle D: Stellen bester Wellenldngenunterscheidung beim Antwerpener Bartzwerghuhn und
der Taube im Vergleich

- = Minimum wurde nicht gefunden, obwohl es und mit den angewendeten Methoden hatte
gefunden werden missen und in anderen Studien gefunden wurde
n.u. = ,Nicht untersuchte Region*

? = unsicherer Befund, da sich die Stelle an der duf3eren Grenze des getesteten Bereiches befand

Die Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit der Taube wurde bislang bereits von
mehreren Autoren untersucht. Die AA- Funktion der Taube zeigt nur schwach
ausgepragte Minima und Maxima. Wie bereits erwahnt, macht dieser Umstand
die Messungen schwer deutbar. In Tabelle D wurden daher alle
Untersuchungsergebnisse der Messungen mit Tauben und die Werte der

vorliegenden Arbeit Ubersichtlich zusammengefasst. Wie bei den Huhnern (1.
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Zeile in Tab. D), traten bei fast allen Messungen vier Stellen bester
Unterscheidung auf: Bei 450nm - 460nm, bei 500nm, bei 540nm und bei 600nm.
Bis auf eine einzige Ausnahme, ergaben alle Messungen bei der Taube ein
Minimum bei ca. 540nm, das dem Minimum beim Huhn entspricht und das bisher

bei keinem anderen Tier gefunden wurde.

Die Minima der von Jitsumori 1978 ermittelten AA- Funktion der Taube stimmen
mit denen des Huhns am besten Uberein. Er fand insgesamt vier Stellen bester
Farbunterscheidung bei der Taube bei 450nm, 510nm, 530nm und 600nm.
Hierbei weicht lediglich das Minimum bei 530nm um 10nm von dem des Huhns
ab. Das beim Huhn breite Minimum im langwelligen Bereich zwischen 570nm
und 600nm ist bei der Taube spektral begrenzter und liegt bei 600nm.

Auch die anderen Autoren fanden Minima, die sehr gut mit denen des Huhns
ubereinstimmen, allerdings wurde oft im kurzwelligen Bereich nicht weit genug
zum UV- Bereich hin getestet, weshalb das Minimum bei 450nm oft nicht entdeckt
wurde.

Eine Stelle bester Unterscheidungsfahigkeit im langwelligen Bereich konnte,
ohne Ausnahme, in allen Studien nachgewiesen werden. lhre genaue spektrale
Position variiert hier starker, als bei den anderen Minima. Der Bereich, in dem
das Minimum ausfindig gemacht werden konnte, reicht von 580nm (Hamilton &
Coleman 1933), 585nm (Riggs et al. 1972), 595nm (Emmerton & Delius 1980,
Wright & Cumming 1971), 600nm (Wright 1978, 1972, Palacios et al. 1990a, b,
Jitsumori 1978, Schneider 1972, Blough 1972) bis zu 610nm (Shepard 1965).
Auch beim Huhn ist das Minimum im langwelligen Bereich recht breit und zieht
sich Uber einen spektralen Bereich von ca. 30nm (570nm bis 600nm). Die
ebenfalls groRe Bandbreite bei der Taube im langwelligen Spektralbereich,
konnte ein  weiterer Hinweis darauf sein, dass verschiedene
Carotinoidmischungen in den Oltrépfchen des L- Zapfens vorkommen. Dies
kénnte sich entweder auf das Vorkommen verschiedener Oltrépfchen- Zapfen-
Kombinationen in einem einzelnen Individuum beziehen, wie in der vorliegenden
Studie beim Antwerpener Bartzwerghuhn angenommen, oder auf das

Vorkommen verschiedener Kombinationen in getrennten Individuen, wie bei der
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Rotwangen- Schmuckschildkrote Pseudemys scripta elegans (Arnold &
Neumeyer 1987).

Auffallend bei den AA- Funktionen, sowohl vom Amethystohrkolibri, als auch von
der Taube, ist der sehr flache Verlauf. Die Minima und Maxima sind dadurch recht
schwer auszumachen und zudem durch das Fehlen extrem niedriger oder hoher
Werte oft nur schwach belegt.

Ein Grund hierfur kdnnte die Anatomie des Auges bei Kolibri und Taube
darstellen. Beide Arten sind auf das freie Fliegen spezialisiert und besitzen daher
anatomische Besonderheiten, die beim Huhn als Bewohner des Bodens und der
niedrigen Waldetagen fehlen.

Bei Kolibri und Taube existieren zwei spezialisierte Stellen in der Retina, die
sogenannten Fovae. Die Fovea centralis liegt in der Nahe der optischen Achse
und dient dem lateralen, monokularen Sehen. Fur das binokulare Fixieren eines
frontalen Objektes nutzt der Vogel hingegen die Fovea temporalis (Wallman &
Letelier 1993). Diese liegt nicht in der Mitte in der Nahe der optischen Achse,
sondern seitlich im Auge.

Eine weitere Besonderheit des Taubenauges stellen die zwei
unterschiedlichen, fovealen Felder dar. Sie werden, aufgrund der jeweils
vorherrschenden Farbe der dort befindlichen Oltrépfchen, als ,rotes Feld“ und
,gelbes Feld“ bezeichnet (Mariani & Leure- duPree 1978). Im roten Feld befindet
sich die Fovea temporalis, im gelben Feld, kurz unterhalb des roten Feldes, liegt
die Fovea centralis. Mit dem dorsal gelegenen roten Feld Uberblickt die Taube
den Boden vor sich, mit dem gelben Feld dagegen alles, was sich auf Augenhdhe

vor oder seitlich von ihr befindet (Wallman & Letelier 1993).

Durch die flache Augapfelform besitzt die Taube eine recht kurze primare
optische Achse, woraus ein weites visuelles Feld resultiert, mit dem die am
Boden fressenden Vogel schnell ein groles Areal Uberblicken kénnen. Der
Nachteil ist jedoch, dass das auf die Retina projizierte Bild relativ klein ist und
weniger Details wahrgenommen werden konnen (Waldvogel 1990). Dieser

Nachteil wird mithilfe der zwei verschiedenen visuellen Felder ausgeglichen, die
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es der Taube ermdglichen, entlang mehr als einer visuellen Achse scharf zu

sehen.

Falls Kolibri und Taube bei den Dressurexperimenten beide Foveae, bzw.
visuellen Felder, benutzt haben, kénnte dies eine Erklarung fir deren flachen
Verlauf sein.

Beim Huhn kommen keine Fovae vor. Stattdessen lasst sich die Retina in ein
dorsales und ein ventrales Feld unterteilen. Diese Felder unterscheiden sich
jedoch lediglich in ihrer spektralen Empfindlichkeit im kurzwelligen Bereich und
nicht, wie bei der Taube, in der vorherrschenden Farbe ihrer Oltrépfchen. Daher
kann ein Einfluss verschiedener Fovae oder Felder auf die AA- Funktion mit hoher

Wahrscheinlichkeit ausgeschlossen werden.

Im Gegensatz zu den neognathen Tauben, Kolibris und Huhnern gehort der
Straull zu den palaognathen Voégeln. Neuere molekulargenetische
Untersuchungen bestatigen die frihere Annahme, dass die paldognathen Vogel
ein Monophylum darstellen und sich aus der altesten Nebenlinie der Klasse Aves
entwickelt haben (Sibley & Ahlquist 1990, Ericson et al. 2006, Slack et al. 2006,
van Tuinen et al. 2006). Als nachste Verwandte gelten die Huhnerartigen
(Galliformes) und die Ganseartigen (Anseriformes) (z. B. Sibley & Ahlquist 1990,
Ericson et al. 2006, Slack et al. 2006, van Tuinen et al. 2006, Hackett et al. 2008,
Plum et al. 2015). Die Familie der Straul3e besteht aus nur einer Art, dem
afrikanischen Straul Struthio camelus. Es gibt heute nur noch drei rezente
Unterarten.

Verhaltensexperimente zum Farbensehen des Strauf3es wurden 2004 von M.
Hoffmann im Rahmen einer Diplomarbeit und einer darauffolgenden Dissertation
vorgenommen. Das untersuchte mannliche Individuum gehoért zur Unterart
.Sudafrika- StrauR“ Struthio camelus australis. Die Dressurexperimente zur
Wellenlangenunterscheidungsfahigkeit wurden im StrauRenstall des Neuwieder
Zoos durchgefihrt. Die angewendete Dressurmethode &hnelt der der
vorliegenden Arbeit, allerdings wurden dem Versuchstier drei farblich beleuchtete
Testfelder prasentiert, von denen zwei gleichfarbig und eines andersfarbig

waren. Der Straul® wurde darauf dressiert zu generalisieren, d.h. unabhangig von
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dessen Farbe immer das andersfarbige Testfeld (Dressurwellenlange) zu wahlen
und seine Wahl durch Picken am Feld anzuzeigen. Es wurden insgesamt acht
verschiedene Dressurwellenlangen im Bereich von 392nm bis 621nm
ausgewahlt, die gegen spektral benachbarte Wellenlangen getestet wurden. Die
verschiedenen monochromatischen Lichter wurden, gemal der vorher
gemessenen spektralen Empfindlichkeitsfunktion des Straulles, auf die gleiche
subjektive Helligkeit eingestellt.

Die so ermittelte AA- Funktion ist in Abb. 32 dargestellt. Zum besseren direkten
Vergleich der beiden Tierarten, wurde als Beispiel fur die AA- Funktion des
Huhns, die erste ermittelte AA- Funktion von Huhn Henriette graphisch
darUbergelegt.

Hoffmann konnte insgesamt zwei Stellen bester Wellenlangenunterscheidung
beim Straul® ausmachen. Sie liegen im kurzwelligen Spektralbereich zwischen
402,5nm (AA = 21nm) und 452nm (AN = 22nm) und im langwelligen Bereich bei
596,5nm (AN = 7nm). Eine dritte Stelle wird in mittelwelligen Bereich um 500nm
vermutet. Diese konnte in den Experimenten nicht nachgewiesen werden, da im
fraglichen Bereich zwischen 501nm und 530nm nicht eng genug getestet wurde.
Allerdings deuten die steilen Flanken der Funktion links und rechts von 500nm
darauf hin, dass die Funktion hier ein weiteres Minimum besitzen kdnnte.

Beim Huhn wurde ein Minimum bei 495nm - 509nm ermittelt, welches mit dem
vermuteten Minimum beim Straul} Gbereinstimmen wirde. Auch im langwelligen
Bereich um 600nm stimmen die Minima von Straufd und Huhn recht gut Gberein.
Hier ist der AN- Wert beim Straul3 mit 7nm im Vergleich zu den Werten des
anderen Minimums (AA = 21nm und 22nm) auch deutlich niedriger. Auch im
kurzwelligen Bereich weisen beide Funktionen ein Minimum auf. Sowohl beim

Straul, als auch beim Huhn liegt dieses um 450nm.
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Abb. 32: AA- Funktionen des Vogel Strauf (schwarze Linie, nach den Daten aus Hoffmann
2004) und Huhn Henriette (rote Linie, Simon 2010)

Deutlich unterschiedlich verlaufen die beiden AA- Funktionen hingegen an der
beim Huhn ermittelten vierten Stelle bester Farbunterscheidung um 540nm -
550nm. Hier weist die Funktion des Straul3es eindeutige, hohe AA- Werte auf.
Die Ursache hierfur liegt ebenfalls in den unterschiedlichen Rezeptorkurven (mit
Oltrépfchen) der beiden Tierarten. Da die Photopigmente beider Arten jedoch
sehr ahnlich sind, muss bei 545nm das Minimum beim Huhn und das Maximum
beim StrauB von unterschiedlichen Oltrépfchenkombinationen im L- Zapfen
herrthren.

Wahrend sich beim Huhn in eben diesem Spektralbereich die
Empfindlichkeitskurven von M- und L-Zapfen (beide mit einem vermuteten Y-
Typ-Oltropfchen) schneiden, kommt der Uberschneidungsbereich von M- und L-
Zapfen beim Straufy erst bei ca. 575nm vor (Minimum der AA- Funktion bei
596,5nm). Dies lasst sich darauf zurtckfuhren, dass beim Straul} bislang nur die

Kombination des L- Zapfens mit roten Oltrépfchen bekannt ist. Eine Kombination
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mit orangen oder gelb gefarbten Oltrépfchen, wie beim Huhn vermutet, wurde

beim Strauly bisher noch nicht entdeckt.

Ein weiterer deutlicher Unterschied sind die AA- Werte der beiden Tierarten.
Wahrend beim Straul® die Minimalwerte oft recht hoch liegen, sind sie bei allen
getesteten Huhnern immer deutlich unter AA = 10nm und Uberschreiten auch an
Stellen schlechtester Wellenlangenunterscheidung die ,40nm- Linie“ nicht. Beim
Strauld hingegen steigen die Werte bei schlechter Unterscheidung bis 58nm. Eine

Erklarung hierfir kdnnten die Empfindlichkeitskurven der Photorezeptoren liefern

(Abb. 33).
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Abb. 33: Effektive spektrale Empfindlichkeiten der Photorezeptoren mit Oltrépfchen
beim Straul (links, nach den Daten aus Hoffmann 2004) und Huhn (rechts, Simon 2010)

Ordinate: Relative Empfindlichkeit der Photorezeptoren

Abszisse: Wellenlange in nm

Beim Strauld liegen die jeweiligen Maxima der Empfindlichkeitskurven weiter
auseinander als beim Huhn. Dies wird vor allem im langwelligen Spektralbereich
deutlich, da hier beim Huhn, aufl3er der Kombination des L- Zapfens mit einem
roten Oltropfchen, zuséatzlich die Kombinationen mit orangen und gelben
Oltrépfchen angenommen werden. Der groRere Abstand zwischen den Maxima
konnte fur die generell hoher liegenden AA- Werte verantwortlich sein. Durch die
weiter auseinander liegenden Empfindlichkeitskurven verbreitern sich auch die
Bereiche, in denen jeweils nur ein einziger Zapfentyp aktiv ist. Dadurch steigen

hier auch die AA- Werte hoher. Die Wellenlangenbereiche, in denen sich die
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Kurven uberschneiden, sind hingegen schmaler, was zur Folge hat, dass hier die
AN- Werte nicht so tief abfallen. Durch dieses Zusammenspiel liegen die
einzelnen Werte der gesamten AA- Funktion beim Straufd hoher.

Auch die unterschiedlichen Lebensraume und die damit verbundenen
Lichtverhaltnisse konnten Aufschluss Uber die Unterschiede in den AA-
Funktionen der beiden Tierarten geben. Die Vorfahren der heutigen Haushuhner,
wie die immer noch rezent vorkommenden wilden Kammhuhner, missen in den
unterschiedlichsten Lebensraumen zurechtkommen. Bei der Nahrungssuche im
lichten Unterholz mussen die Tiere immer auf der Hut vor Fressfeinden sein.
Diese nutzen das Wechselspiel von Licht und Schatten zwischen den Pflanzen
des Unterwuchses zur Tarnung und zum Anschleichen aus. Viele Fressfeinde
besitzen zusatzlich ein tarnendes Muster auf ihnrem Gefieder oder Fell. In solch
einer Umgebung mit wechselnder Beleuchtung ist es flr die Hihner von Vorteil
und oftmals schlicht Uberlebensnotwendig, Objektfarben unabhangig von ihrer
Helligkeit vom Hintergrund unterscheiden zu kdnnen (Osorio et al. 2000). Auch
fur die Futtersuche im dammrigen Unterwuchs und auf Flachen, die im grellen
Sonnenlicht liegen, ist diese Fahigkeit flir die Hihner unerlasslich. Der Straul’
hingegen ist in den Savannen Afrikas beheimatet und muss in seiner naturlichen
Umgebung nicht mit gravierenden Beleuchtungsunterschieden zurechtkommen.
In diesem hellen Lebensraum genugt fir die Erkennung von Objekten das

achromatische Kontrastsehen (Osorio et al. 2000).

Zusammenfassend lassen sich folgende Aussagen treffen: Bei Taube und Kolibri
ist aufgrund der flachen Verlaufe ihrer AA- Funktionen die Kantenfilterwirkung der
Oltrépfchen kaum zu erkennen. Beim Huhn dagegen zeigen die AA- Funktionen
die Kantenfilterwirkung der Oltrépfchen deutlich durch eindeutige Maxima mit
hohen AA- Werten und ebenfalls eindeutige Minima mit niedrigen AA- Werten.
Beim Kolibri zeigt die AA- Funktion ein Minimum im UV- Bereich des Spektrums
bei 420nm - 425nm, bzw. 400nm, was auf das Vorhandensein eines UV-
Rezeptors hindeutet. Dieses Minimum liegt bei Taube und Huhn, die einen
Violett- Rezeptor besitzen, bei 450nm. Aufgrund des Vorhandenseins von zwei
Stellen bester Unterscheidung bei 540nm und 600nm (und insgesamt funf Stellen

bester Farbunterscheidung) ziehen Emmerton und Delius den Schluss, dass bei
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der Taube verschiedene Oltropfchen- Zapfen- Kombinationen vorkommen
konnen. Palacios et al. (1990a, b) und Palacios und Varela (1992) diskutieren
deshalb 2-3 verschiedene Photorezeptortypen im mittel- und langwelligen
Bereich und vermuten, dass Tauben anstelle eines tetrachromatischen
Farbensehens ein pentachromatisches besitzen kénnten. Sie versuchten, dies
durch additive Farbmischung zu beweisen und konnten zeigen, dass weder bei
520nm noch bei 590nm zwei Farben ausreichen, um in der Mischung eine
Gleichheit (und 50% Wahlhaufigkeit) zu erreichen. Ein endgultiger Nachweis fur
pentachromatisches Farbensehen ist durch Farbmischexperimente nicht
moglich, da hierfir im untersuchten Spektralbereich immer nur zwei
unterschiedliche Zapfen aktiv sein durften, um unter 50% Wahlhaufigkeit zu
fallen. Es sind aber immer mehr als 2 Zapfen aktiv. Wegen der vier Stellen bester
Unterscheidung ist auch das Farbensehen der Huhner hdchstwahrscheinlich
pentachromatisch. Der Straufl’ und wahrscheinlich die meisten tagaktiven Vogel
(z.B. Hoffmann 2004, Goldsmith & Butler 2005, Goldsmith 2007) besitzen

dagegen ein tetrachromatisches Farbensehen.

7. Okologische Bedeutung der Oltropfchen und der Stelle bester

Wellenlangenunterscheidung bei 540nm

Bei der genauen farblichen Unterscheidung von Nahrung und Umgebung, bzw.
dem Detektieren von Fressfeinden, spielen die Oltrépfchen der Retina
hochstwahrscheinlich eine entscheidende Rolle. Durch ihre besonderen
physikalischen Eigenschaften und ihre Wirkweise ermoéglichen sie es dem Tier,
mit demselben Zapfentyp unterschiedliche Spektralbereiche visuell feiner zu

untergliedern und selbst feinste Farbunterschiede noch wahrnehmen zu kénnen.

Neben diesen bereits besprochenen Eigenschaften und Wirkweisen der farbigen
Oltrépfchen, z. B. als Kantenfilter, zur Reduktion farblicher Abweichungen oder
zur Kontrastverbesserung, gibt es auch andere Sichtweisen bezuglich der
Funktion von Oltrépfchen. Walls beispielsweise argumentierte, dass aufgrund der
fehlenden roten Oltrépfchen in der Fovea von Tauben méglicherweise gar keine
Funktion der Oltrépfchen bei der Farbwahrnehmung vorhanden sei. (Walls 1942).

Fir ihn schien es unlogisch, dass gerade an der Stelle scharfsten Sehens die
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Fahigkeit zur Farbunterscheidung an jenem Ende des Spektralbereichs fehlen
sollte. Walls vermutete, dass sowohl die roten, als auch die gelben Oltropfchen
in der Taubenretina der Kontrastverbesserung unter verschiedenen
Bedingungen dienten. Zusatzlich schrieb er den gelben Oltrépfchen eine
Funktion bei der Reduktion farblicher Aberration und Lichtstreuung aufgrund
kirzerer Wellenlangen zu. Diese Funktion wirde jener entsprechen die,
beispielsweise beim Menschen, die gelblich gefarbte Linse Ubernimmt
(www.pigeon.psy.tufts.edu, Walls 1942). Weiterhin kdnnten gelbe Oltrdpfchen
helfen, den Kontrast zwischen einem gegen den blauen Himmel betrachteten
Objekt und dem Hintergrund zu verbessern. Rote Oltrépfchen hingegen kénnten
helfen, ein Objekt vor grinem Hintergrund besser zu sehen (Walls 1942). Diese
Annahme wird durch das Vorhandensein der spezialisierten Felder im
Taubenauge gestutzt: mit dem ventral gelegenen gelben Feld betrachtet der
Vogel Objekte, die sich seitlich und auch Uber ihm befinden und mit dem roten
Feld Objekte, die sich direkt vor seinem Schnabel, bzw. unter ihm befinden
(Sillman 1973, Wallman & Letelier 1993). So kdnnte die Taube, sowohl von oben
angreifende Greifvogel gegen den blauen Himmel, als auch Koérner auf dem
oftmals grinen Untergrund bei der Futtersuche auf dem Boden leicht und schnell
erkennen (Sillman 1973).

Bei Antwerpener Bartzwerghiihnern kénnten die gelben und roten Oltrépfchen,
wie bei der Taube, eine ahnliche Funktion beztglich der Nahrungssuche und dem
Sichten eines Fressfeindes haben. Bei ihnen sind die natirlichen
Verhaltensweisen ihrer Vorfahren, des roten Kammhuhns, noch weitgehend
erhalten geblieben und nicht durch die Zucht verloren gegangen. Bei
Freilandhaltung kann man beispielsweise das angeborene Fluchtverhalten in
bodennahes Geblsch beobachten, wenn am Himmel ein Greifvogel gesichtet
wird und durch einen spezifischen Warnruf des Entdeckers alle restlichen
Gruppenmitglieder darauf aufmerksam gemacht wurden. Die Tiere bleiben so
lange lautlos und geduckt auf dem Boden sitzen, bis die Gefahr vorbei ist. Auch
bei der Nahrungssuche kann man viele angeborene Verhaltensweisen
wiedererkennen. Die Gruppe sucht sowohl im Geblsch an den Blattunterseiten,

als auch auf offeneren Wiesenflachen nach Insektennahrung oder pickt gezielt
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die Samen von den Ahren der Graser. Antwerpener Bartzwerge sind, wie die
beschriebenen Wildhuhnarten, Generalisten und ernahren sich neben
unzahligen Insektenarten, Samen und Pflanzenteilen auch von verschiedenen
Frichten und kleinen Wirbeltieren, wie beispielsweise Eidechsen. Sie suchen
ihre Nahrung nicht nur durch reines ,Absammeln®, sondern auch aktiv durch

emsiges Kratzen in der Laubschicht und im Boden (z.B. Collias & Collias 1967).

Eine sehr gute und ausgepragte Unterscheidungsfahigkeit im langwelligen
Bereich des Spektrums findet sich auch bei Schildkroten. Diese spielt, zusatzlich
zur Nahrungssuche, auch im Sozialverhalten eine wichtige Rolle. So haben sich
im Laufe der Evolution, aufgrund der guten Farbwahrnehmung im langwelligen
Spektralbereich, spezifische anatomische Merkmale und Verhaltensweisen (z.B.
bei der Balz) herausentwickelt. Sowohl Schildkréten als auch Huhner nutzen die
Farbe Rot als innerspezifische Signalfunktion. Ein Erkennen dieser Farbe ist fur
sie bei Balz und Partnerwahl von grofer Bedeutung. Bei der Rotwangen-
Schmuckschildkrote zeigt bereits der deutsche Trivialname an, dass rote
Markierungen im Gesichtsbereich vorhanden sind. Diese dienen den Tieren
dazu, die Starke, Gesundheit und den sozialen Rang eines anderen Individuums
richtig einzuschatzen und das eigene Verhalten adaquat darauf abzustimmen
(z.B. Kampf-, Flucht-, oder Balzverhalten). Beim Huhn dient der rote Kamm, die
roten Kehllappen und bei manchen Rassen auch die rote Gesichtshaut selbst
diesem Zweck (z.B. Smith & Evans 2009). Die naturliche Praferenz fur Rottone
zeigte sich auch in den einzelnen Experimenten. So zeigten alle Versuchstiere
unabhangig  voneinander eine sehr hohe  Motivation in den
Versuchsdurchgangen mit langwelligen Dressurfarben. Dies auflerte sich in
vermehrtem, kraftvollem Picken auf das Dressurtestfeld (siehe auch Kapitel Z2:

Praferenzen und Motivation).

Wie bereits erwahnt, mussen die Tiere in unterschiedlichen Lebensraumen mit
starken Unterschieden und Anderungen in der Umgebungshelligkeit
zurechtkommen. Sie mussen sowohl Feinde als auch Futter zuverlassig
erkennen und unterscheiden kénnen. In Bezug auf die tierische Kost ist es

unerlasslich, dass Warnfarben gut erkannt werden kdnnen. So werden
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beispielsweise die Farbkombinationen ,Schwarz- Rot* (Roper & Cook 1989) und
~>chwarz- Gelb“ (personliche Beobachtung) weitestgehend gemieden. Auch das
Erkennen von Farbveranderungen der Nahrung, die auf einen unreifen oder
bereits verdorbenen Zustand hinweisen, sind wichtig und oft
uberlebensnotwendig (Sillen- Tullberg 1985a, b, Roper & Cook 1989, Roper
1990, Schuler & Roper 1992, viele Studien von Mary F. Willson, z.B. Willson et
al. 1990).

Neben den roten und gelben Oltrépfchen gibt es auch orange Oltrdpfchen. Diese
sind nicht nur bei verschiedenen Schildkrétenarten wie der Rotwangen-
Schmuckschildkrote Pseudemys scripta elegans (Arnold & Neumeyer 1987, Kolb
1982, Kolb et al. 1987, Ives et al. 1983, Ventura et al. 2001), der Amerikanischen
Sumpfschildkrote Emydoidea blandingii (Lipetz 1984) und der Chinesischen
Dreikiel- Schildkrote Geoclemys reevesii (Ohtsuka 1985) belegt, sondern auch
bei diversen Vogelarten, so z.B. bei Tauben Columba livia (Bowmaker 1977,
Mariani & Leure- duPree, 1978), Huhnern (Bowmaker & Knowles 1977),
Truthihnern Meleagris gallopavo (Hart et al. 1999), Stockenten Anas
platyrhynchos var. domesticus (Rahman et al. 2007 a), Dickschnabelkrahen
Corvus macrorhynchos (Rahman et al. 2007 b, 2010) und Trauerschnappern
Ficedula hypoleuca (Zueva et al. 2003). Eine Kombination des L- Zapfens mit
orangen Oltrépfchen konnte zweifelsfrei bei der Rotwangen- Schmuckschildkréte
Pseudemys scripta elegans (Arnold & Neumeyer 1987), beim Truthuhn Meleagris
gallopavo (Hart et al. 1999) und bei der Chinesischen Dreikiel- Schildkrote
Geoclemys reevesii (Ohtsuka 1985) nachgewiesen werden, wobei bei letzterer
auch die Kombination orangefarbener Oltrépfchen mit dem M- Zapfen und dem

Hauptzapfen der Doppelzapfen bekannt ist (Ohtsuka 1985).

Die Stelle bester Wellenlangenunterscheidung bei 540nm resultiert
hdchstwahrscheinlich aus der Kombination des L- Zapfens mit einem orangen,
bzw. gelblichen Oltrépfchen. Dies lasst sich aus der Ubereinanderlegung der
effektiven Zapfenempfindlichkeitskurven mit der AA- Funktion (Abb.31)
herauslesen. Das Minimum bei 540nm liegt demnach genau in den

Uberschneidungsbereichen des M- Zapfens (in Kombination mit einem gelben
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Oltrépfchen) mit den jeweiligen Kurven des L- Zapfens in Kombination mit einem
gelben, bzw. orangen Oltrépfchen. Taube und Huhn sind bisher die einzigen
Spezies, bei denen ein Minimum bei 540nm nachgewiesen wurde.

Die beim Huhn bisher unbekannte Steller bester Unterschiedsempfindlichkeit
bei 540nm konnte von Vorteil sein, da sie die Farbunterscheidung im
Spektralbereich ,Grun® verbessert. Eine Unterscheidung verschiedener Grun-
Nuancen konnte bei der Einschatzung unterschiedlicher Fruchtreifegrade und
der nutritiven Qualitat verschiedenster Pflanzenteile hilfreich sein. So ist ein
sattes Grun, beispielsweise bei Grasern, Klee und diversen Futterkrautern, ein
gutes Indiz fur die Gesundheit einer Pflanze und somit auch fur deren hohe
Wertigkeit als Nahrung. Ebenso kann beispielsweise eine grine Farbe bei der
Frucht des Schwarzen Nachtschattens (Solanum nigrum) deren Unreife und
somit deren Giftigkeitsgrad anzeigen. In der Literatur wird berichtet, dass ,zum
Teil Huhner nach dem Fressen von giftigen, unreifen Beeren verenden”
(Habermehl & Ziemer 1999). Daher ist der Schwarze Nachtschatten auch unter
dem Trivialnamen ,Huhnertod“ bekannt. Grine Beeren werden von Hihnern
dementsprechend in der Regel nicht angerihrt, wohingegen schwarz verfarbte,
reife Beeren mit Vorliebe als Delikatesse gefressen werden (eigene
Beobachtungen).

Auch der urspringliche Lebensraum der Wildhihner kdnnte eine Erklarung fur
die gute Farbunterscheidung im Grinbereich des Spektrums liefern. Die
Wildhahner leben im Schutz des Dickichts im Unterholz, sie suchen aber auch
auf freien Flachen wie Waldlichtungen und am Waldrand nach Nahrung, solange
geeignete Versteckmdglichkeiten am Boden vorhanden sind (siehe Einleitung,
Kapitel 2 ,Zur Geschichte des Haushuhns®). Eine gute Wahrnehmung von Grin-
und Rottonen vor und auf den unterschiedlich gefarbten Hinter- und
Untergrinden ist Uberlebenswichtig. Die Tiere mussen sowohl rote Frichte vor
grinem Hintergrund, als auch geeignete, reife Samen und Beeren auf dem
Boden sehen und von den ungeeigneten unreifen unterscheiden kénnen.

Ahnliche visuelle Anforderungen werden auch an Tauben gestellt. Von den
weltweit 300 Arten sind die meisten fast ausschlieRlich Pflanzenfresser und
bewohnen eine Vielzahl verschiedener Lebensraume. Die hdchste Anzahl der

Arten bewohnt Walder (z.B. Walder in den Ebenen, Regenwalder, Walder an der



Diskussion 132

Baumgrenze in Gebirgen, etc.), einige wenige Arten hingegen Randgebiete von
Wausten und Trockensteppen (Rdsler 1996). lhre Hauptverbreitungsgebiete
liegen in Sudasien und Australien. In der Palaarktis kommen 29 Taubenarten vor.
In Mitteleuropa sind es hingegen nur 5 Arten (Gibbs et al. 2001). Anders als
Huhner und viele andere samenfressende Vdgel sind Tauben nicht in der Lage,
Korner oder Samen mit dem Schnabel zu enthdlsen. Die Nahrung wird
unzerkleinert verschluckt (Rosler 1996). Noch unreife Teile, die beispielsweise
an Beeren, Frichten und Samen zu finden sind, kénnen somit nicht mechanisch
entfernt oder aussortiert werden. Eine visuelle Erkennung solcher oftmals giftiger
Nahrungsbestandteile ist daher auch fur die Tauben Uberlebenswichtig.

Wie bei den Huhnern, kdnnte auch bei Tauben eine gute Farbwahrnehmung
bei der Partnerwahl ebenfalls von hoher Bedeutung sein. Obwohl die
mitteleuropaischen Taubenarten, bis auf kleinere, glanzende Gefiederbereiche
z.B. am Hals, eher schlicht gefarbt sind, sind ihre nahen Verwandten in
sudlicheren Verbreitungsgebieten, wie beispielsweise die vielen Arten der
Fruchttauben in den Regenwaldern, schillernd bunt gefarbt. Ein mattes Gefieder
und blasse Farben kénnten flr die Artgenossen (genau wie bei den Hihnern) ein

Indiz fiir schlechte Gesundheit sein.

8. Die Wirkung der Oltropfchen auf das Farbensehen

Auf den ersten Blick wirkt die Schmalerung der einzelnen Photorezeptorspektren
durch die farbigen Oltrépfchen fir das Farbensehen eher weniger zutraglich.
Allerdings belegen Studien, dass durch die Kantenfilterwirkung der Oltrépfchen
nicht nur das Farbensehen, sondern auch die Farbkonstanz verbessert werden
kann (Toomey et al. 2015). Auch wird der Einfall von Streulicht durch die farbigen
Oltrépfchen reduziert (Govardovskii et al. 1981, Ives et al. 1983).

Zueva und Govardovskii untersuchten die Zusammenhange von Oltrépfchen
und Farbunterscheidung theoretisch und stellten die Hypothese auf, dass Tiere
mit Oltrépfchen die (breitbandigen) Farben von Objekten besser unterscheiden
konnen (Zueva 1982, Govardovskii 1983). Sie berechneten dazu die Farborte der
Spektralfarben und stellten sie im Farbendreieck dar. Jeder Punkt im

Farbendreieck gibt an, in welchem Verhaltnis eine Farbe die drei Zapfentypen
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erregt. An den Ecken des Dreiecks liegen die Farben, die ausschlie3lich einen
der drei Zapfentypen erregen. Dies ist nur fur den L- Zapfentyp der Fall. In
Govardovskii 1983, Figure 1 A sind die Farborte der Spektralfarben (der
Spektralfarbenzug) fiir Photorezeptoren einmal ohne Oltrépfchen und einmal mit
Oltrépfchen dargestellt. Die diinne Linie mit den dunklen Punkten, stellt den
Spektralfarbenzug ohne Oltrépfchen dar. Sie wurde nomographisch erstellt,
wobei drei Zapfenempfindlichkeitsspektren des Huhns (P562, P507 und P467)
als Grundlage verwendet wurden (Govardovskii 1983, Figure 1 A). Wegen der
starken Uberlappung der Empfindlichkeitsspektren erregt jede Spektralfarbe
zwischen 400nm und 560nm alle drei Zapfentypen mehr oder weniger stark und
deshalb verlauft der Spektralfarbenzug weitgehend innerhalb des Dreiecks. Die
dickere Linie mit den offenen Kreisen stellt den Spektralfarbenzug mit
Oltrépfchen dar. Sie folgt den Seitenlinien des Farbendreiecks und nutzt den
Bereich des Farbendreiecks fast vollstandig, denn jede Spektralfarbe erregt nur
jeweils zwei der drei Zapfentypen (Govardovskii 1983).

Ein ahnliches Ergebnis zeigten Berechnungen fiir die Wirkung der Oltrdpfchen
bei der Schildkrote (siehe Neumeyer 1998, Fig. 8.6). Die dunklen Punkte sind die
Farborte von 50 Farbpapieren (HKS- Papiere). Sie liegen im Dreieck mit
Oltrépfchen deutlich voneinander getrennt und sind deshalb vermutlich besser

unterscheidbar als ohne Oltrépfchen (Neumeyer 1998).

Ein anderes theoretisches Modell zur Veranschaulichung der Unterschiede in der
Farbwahrnehmung mit und ohne Oltrdpfchen stellt der Farbraum dar. Aus den
Empfindlichkeitsspektren der Zapfen und dem Spektrum des von einem farbigen
Objekt reflektierten Lichts, kann man fir jede Farbe einen Punkt im Raum
berechnen. Der durch die Summe der einzelnen Farborte entstehende
Farbkorper ist ohne Oltropfchen (siehe Vorobyev 2003, Fig. 2.a(i) am Beispiel
der Blaumeise Cyanistes caeruleus, Syn. Parus caeruleus) viel kleiner. Er liegt
im Inneren des Farbraumes und fillt diesen nicht aus. In Kombination mit
Oltrépfchen (siehe Vorobyev 2003, Fig. 2.b(ii) am Beispiel der Blaumeise
Cyanistes caeruleus, Syn. Parus caeruleus) ist der Farbkorper so stark erweitert,

dass er den Farbraum fast bis zu dessen Begrenzungen ausfullt. Dies bedeutet
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gleichermalen, dass der Abstand der einzelnen Farboérter zueinander vergrol3ert

ist und dadurch die Farbunterscheidung verbessert wird.

Auch im Verlauf der AA- Funktionen des Huhns kann man die Wirkung der
Oltrépfchen als Kantenfilter erkennen: alle AA- Funktionen zeigen jeweils vor und
nach einem Minimum sehr steile Flanken (Abb. 31). Diese Bereiche zeigen an,
wo genau das entsprechende Oltropfchen zum kurzwelligen Bereich hin
,abschneidet, d.h. ab welcher Wellenlange es lichtundurchlassig ist und ab
welcher Wellenlange es wieder Licht durchlasst. Diese Schmalerung der
Bandbreite eines Zapfentyps grenzt wiederum die Uberschneidungsbereiche mit
den jeweils spektral benachbarten Zapfentypen scharf ein und verbessert so die

Wellenlangenunterscheidung.

Im Falle des Huhns kdnnte das Vorkommen verschiedenfarbiger Oltropfchen in
den Photorezeptoren nicht nur die Wahrnehmung einzelner Farben im Spektrum
verbessern, sondern auch weitere funktionelle Zapfentypen hervorrufen. Legt
man die Hypothese zugrunde, dass der L- Zapfen nicht nur in Kombination mit
einem roten, sondern zusétzlich in Kombination mit einem gelben Oltrdpfchen
vorkommt, so ergeben sich dadurch insgesamt funf funktionelle Zapfentypen: V-
Zapfen mit einem transparenten, S- Zapfen mit einem klaren, M- Zapfen mit
einem gelben, L- Zapfen mit roten und L- Zapfen mit gelben Oltrdpfchen. Arbeiten
die beiden ,L- Zapfen- Typen® als zwei unterschiedliche, voneinander
unabhangige Rezeptortypen, so unterscheiden sie sich auch in ihren jeweiligen
spektralen Empfindlichkeitskurven. Im Spektralbereich von 590nm-600nm, in
dem sich nun diese beiden Empfindlichkeitskurven tberlappen, misste die AA-
Funktion ein Minimum aufweisen. Tatsachlich zeigen die AA- Funktionen aller
Versuchstiere zwischen 570nm-600nm ein breites Minimum (siehe Abb. 31).
Erweitert man die Hypothese dahingehend, dass beim Huhn auf3er den gelben
eventuell noch orange Oltrépfchen (bzw. ahnlich hell gefarbte
Carotinoidmischungen) vorkommen kénnen, deren Empfindlichkeitskurven sich
Uberlappen, so kdonnte der Bereich des breiten Minimums Ilckenlos damit erklart
werden. Diese Annahme wird durch die neueren Arbeiten von Wilby et al. und

Toomey et al. bestarkt, die solche Carotinoidmischungen und deren Wirkung auf
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die Farbwahrnehmung beim Haushuhn nachweisen konnten (Wilby et al. 2015,
Toomey et al. 2015).

9. Mehr Photorezeptortypen als Photopigmente - Erhohung der

Photorezeptorzahl mit Hilfe farbiger Filter

Eine 1942 aufgestellte Hypothese von Ragnar Granit besagt, dass Vogel lediglich
Uber ein einziges Photopigment verfigen und es nur aufgrund der Kombination
dieses Sehpigments mit unterschiedlich gefarbten Oltrépfchen zur Aufspaltung in
unterschiedliche Farbwahrnehmungen kommt (Krause 1893 zitiert in Detwiler
1943, Granit 1942). Die Aussage, dass es bei Vogeln nur ein einziges
Photopigment gibt, wurde spater von Kai Otto Donner im Rahmen seiner
Dissertation aufgegriffen und eindeutig widerlegt (Donner 1953, 1958). Dagegen
konnte die Hypothese einer Farbwahrnehmung basierend auf unterschiedlich
gefarbten Oltrépfchen nicht so leicht verworfen werden (siehe auch Arikawa
2017). Um einen Farbeindruck zu generieren bendtigt das Gehirn die
Erregungsmuster  verschiedener  Photorezeptoren,  deren  spektrale
Empfindlichkeitsbereiche sich unterscheiden und Uberschneiden mussen. Bei
Vorhandensein eines einzelnen Erregungsmusters kann kein Farbeindruck
entstehen (,Prinzip der Univarianz®). Wenn man allerdings mit einbezieht, dass
durch die unterschiedlichen Oltrépfchenkombinationen auch die spektralen
Empfindlichkeiten der jeweiligen L- Zapfen in Kombination mit Y-, O- und R- Typ-
Oltrépfchen unterschiedlich sind, kénnte das Gehirn eventuell auch diese
miteinander vergleichen und daraus einen Farbeindruck generieren, obwohl das
Photopigment in allen drei Kombinationen dasselbe ist.

Bezogen auf die AA- Funktion des Haushuhns bedeutet dies, dass die vier
Minima (Stellen bester Wellenlangenunterscheidung) auf funf funktionellen
Zapfentypen beruhen, von denen zwei dasselbe Photopigment, aber

unterschiedliche Oltropfchen besitzen.

Nach einer von Jacobs et al. durchgeflhrten Studie, bedarf es in der neuronalen
Verarbeitung in Retina und Gehirn keiner weiteren Neuerungen, um mit einem
neuen Sehpigment sofort besser Farben unterscheiden zu kénnen (Jacobs et al.

2007). Um die Auswirkung eines zusatzlichen Photopigments auf die
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Farbunterscheidungsfahigkeit zu untersuchen, zichteten Jacobs und Kollegen
im Vorfeld Mause, die sowohl das naturlich vorkommende ,Maus- M- Pigment®,
als auch das durch Insertion eines Transgens erzeugte ,Mensch- L- Pigment"
besallen. Bei den anschliefienden Farbdressurexperimenten stellte sich heraus,
dass sich die eigentlich dichromatischen Mause nach dieser Behandlung wie
Trichromaten verhielten. Anders als bei menschlichen Probanden, ist eine
ausgeglichene Verteilung von M- und L- Zapfen (ca. 50/50) in der Retina fur die
erfolgreiche  Farbunterscheidung unbedingt erforderlich: Mause mit
unausgeglichenen M- und L- Zapfenverteilungen konnten keine Farben im
getesteten M- /L- Spektralbereich voneinander unterscheiden. Eine Maus mit
einer M/L- Verteilung von 44/56 hingegen konnte erfolgreich Lichter mit 500nm
Wellenlange von jenen mit 600nm unterscheiden (Jacobs et al. 2007).

Bei hypothetischer Ubertragung auf die vorliegende Thematik bei den Hiihnern
kénnte man annehmen, dass auch neu entstandene Oltrépfchenfarben, bzw.
individuelle farbliche Unterschiede in der Carotinoidfarbung vollkommen
ausreichen, um dem Trager eine neue Bandbreite an Farbwahrnehmungen zu
eroffnen. Es wird zuséatzlich angenommen, dass die Oltrépfchen schneller durch
natlrliche Selektion beeinflusst werden, als Opsine (Komponenten der
Photopigmente) (Varela et al. 1993). Dies bedeutet wiederum eine schnelle
Anpassung der Oltropfchenfarben an Umgebungsveranderungen, bzw. neue
Jagdtaktiken von Fressfeinden, was fir die gesamte Tierart ein erheblicher

Wettbewerbsvorteil im Uberlebenskampf wére.

Bezogen auf die vorliegende Arbeit kdnnte man das Minimum bei ca. 600nm, das
ebenfalls bei allen Versuchstieren vorkommt, dementsprechend durch die
Uberschneidung der Kurven des L- Zapfens mit orangem und des L- Zapfens mit
rotem Oltrépfchen erklaren. Auch eine Uberschneidung des L- Zapfens mit
gelbem und des L- Zapfens mit rotem Oltropfchen ware moglich, da die
Schnittstellen dieser Empfindlichkeitskurven sehr nahe beieinander liegen.

Die minimalen Unterschiede in den AA- Funktionen der verschiedenen
Versuchstiere lassen sich durch individuelle Unterschiede in der Intensitat der

Carotinoidfarbung und/oder in der Zusammensetzung der Carotinoide in den
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Oltrépfchen erklaren. Diese lassen sich wiederum z.B. auf Lebensalter und
Ernahrung zuruckflihren (Lopez-Lopez et al. 2008).

Im Falle des Minimums bei 545nm wurde eine Kombination des L- Zapfens mit
einem gelben Oltropfchen angenommen. Durch das Vorkommen
unterschiedlicher Carotinoidmischungen (Stavenga & Wilts 2014, Toomey et al.
2015, Wilby et al. 2015) ist es auch mdglich, dass es feine Abstufungen in den
verschiedenen Oltrépfchenfarbkatagorien (Y- Typ, O- Typ, R- Typ) gibt, die mit
den bisherigen Methoden noch nicht genau nachgewiesen werden konnten. So
wurden beispielsweise hellgelbe Oltropfchen entdeckt (Lopez-Lopez et al. 2008),
die zur Zeit von Bowmakers Studien noch nicht bekannt waren (z. B. Bowmaker
& Knowles 1977). Die Empfindlichkeitskurven der unterschiedlichen Zapfen
wurden demnach bei helleren Farbungen zum kurzwelligen Bereich, bei

dunkleren Farbungen zum langwelligen Bereich hin verschoben werden.

Die Kombination des L- Zapfens mit einem gelben Oltrépfchen, wie sie in der
vorliegenden Arbeit zur Erklarung des Minimums bei 545nm angenommen
wurde, ist bisher nicht nachgewiesen. Auch eine Kombination des L- Zapfens mit
einem orangen Oltrépfchen ist moglich. Da die Transmissionskurve des O- Typ
Oltrépfchens durch Mittelung der Y- und R- Typ- Werte erfolgte, kann es
Abweichungen im tatsachlichen Kurvenverlauf geben. Dies wirde sich wiederum
auf die effektive, spektrale Empfindlichkeitskurve einer Kombination des L-
Zapfens mit einem orangen Oltrépfchen auswirken. Aufgrund der méglichen
unterschiedlichen individuellen Farbungsunterschiede der Oltropfchen und der
Tatsache, dass sich die Stellen bester Unterscheidung auf Wellenlangenbereiche
beziehen und nicht auf eine einzelne Wellenlange, ware bei diesem Minimum
auch eine Kombination des L- Zapfens mit einem orangen Oltropfchen denkbar

und passend.

Das Minimum bei ca. 575nm, das besonders bei den beiden AA- Funktionen von
Henriette in Erscheinung tritt (siehe Abb. 31, orange und pinke Linien mit
Datenpunkten), Iasst sich genau auf den Uberschneidungsbereich des M-
Zapfens mit dem L- Zapfen in Kombination mit einem roten Oltrépfchen

zuruckfuhren.
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Eine Erhdéhung der Photorezeptorzahl durch farbige Filter kommt bei
Schmetterlingen und bei Krebsen vor. So schrieb beispielsweise Arikawa in
seiner 2017 veroffentlichten Arbeit iber Schmetterlinge (Arikawa 2017): ,What is
essential for colour vision is to have photoreceptors with different spectral
sensitivities, not multiple visual pigments. This point has to be stressed because
different spectral receptors often share a single visual pigment, but with differing
spectral filters (Ogawa et al. 2013, McCulloch et al. 2016). It is therefore possible
to have colour vision in an animal that has only one visual pigment opsin
(Zaccardi et al. 2006).“ Anlass fiir diese Uberlegungen waren Dressurversuche
mit monochromatischen Lichtern des Japanischen Schwalbenschwanzes Papilio
xuthus. Diese Art zeigte in drei Spektralbereichen eine sehr gute
Farbunterscheidungsfahigkeit, was auf ein tetrachromatisches Farbensehen
hinweist. Die Tiere konnten in diesen Bereichen Wellenlangenunterschiede von
nur 1-2nm erkennen. Sie waren somit besser als die Huhner, was aber damit
zusammenhangt, dass das Schwellenkriterium bei 60% (und nicht bei 70%)

festgelegt war.

Das komplex aufgebaute Auge des Schmetterlings Papilio xuthus (Japanischer
Schwalbenschwanz) besteht aus einzelnen Ommatidien. Es kommen 6
verschiedene Photorezeptorklassen vor, die das Spektrum vom UV- Bereich bis
zum Rotbereich abdecken. Zusatzlich gibt es auch noch sogenannte ,Breitband-
Rezeptoren®. In jedem Ommatidium kommt eine von drei festgelegten
Kombinationen mit 9 unterschiedlichen Photorezeptortypen vor. Das Auge des
Japanischen Schwalbenschwanzes stellt somit ein zufalliges, aber doch
gleichmalig angeordnetes Mosaik aus drei verschiedenen Ommatidientypen
dar, was bei Schmetterlingen recht haufig vorkommt (Arikawa 2017). Der
Japanische  Schwalbenschwanz zahlt trotz der 6 verschiedenen
Photorezeptorklassen vermutlich zu den Tetrachromaten, wobei zur
Farbwahrnehmung UV-, Blau-, Grin- und Rotrezeptoren genutzt werden. Grin-
und Rotrezeptoren beruhen auf nur einem L- Opsin- Gen, das aber in drei
verschiedenen Varianten (L1, L2, L3) mit den Absorptionsmaxima 515nm, 530nm
und 575nm vorkommt. Durch rote Pigmentgranula, die in der Nahe des

Rhabdoms liegen, verschiebt sich das Maximum des Rotrezeptors von 575nm
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zu 600nm (Briscoe 2007). Das heifdt, ihr tetrachromatisches Farbensehen beruht

auf drei Photopigmenttypen, aber vier effektiven Photorezeptoren.

Untersuchungen des Farbensehens von Fangschreckenkrebsen ergaben bei
manchen Arten sogar 12-16 verschiedene Photorezeptortypen! Bei der Art
Neogonodactylus bredini konnten allein sechs unterschiedliche UV- Rezeptoren
nachgewiesen werden. Es ist somit eines der komplexesten Systeme zur UV-
Wahrnehmung, das jemals im Tierreich gefunden wurde. Bei der Untersuchung
der Opsine erwartete man, ebenso viele Opsine zur UV- Wahrnehmung zu finden
wie UV- Photorezeptortypen vorhanden waren, also sechs. Tatsachlich fand man
jedoch lediglich zwei (Bok et al. 2014). Es wurde vermutet, dass es Filter geben
muss, die das in den verschiedenen Photorezeptoren ankommende Licht
beeinflussen. Tatsachlich wurden 4, moglicherweise sogar 5, dieser Filter
ausfindig gemacht. Es handelt sich hierbei um dem Photopigment vorgelagerte,
kristalline Strukturen, die jeweils geringfugig unterschiedliche UV- Wellenlangen
blockieren. Dadurch lassen sich mit nur zwei unterschiedlichen Photopigmenten

sechs unterschiedliche UV- Rezeptoren hervorrufen (Bok et al. 2014).

Bei der Fangschreckenkrebsart Haptosquilla trispinosa untersuchte man die AA-
Funktion, um herauszufinden, wie gut die Farbunterscheidung mit so vielen
unterschiedlichen Photorezeptoren ist (Thoen et al. 2014). H. trispinosa besitzt
eines der komplexesten Augen im Tierreich und verfugt Uber 12 unterschiedliche
Photorezeptortypen, deren schmale Empfindlichkeitsspektren den gesamten
Spektralbereich von 300nm - 720nm abdecken (Marshall 1988, Cronin &
Marshall 1989, Marshall et al. 2007). Es wurde viel darUber diskutiert, warum bei
den Fangschreckenkrebsen so viele unterschiedliche Rezeptoren vorkommen,
wenn doch drei oder vier Rezeptortypen ausreichen wirden, um eine feine
Farbunterscheidung im angegebenen Spektralbereich zu gewahrleisten. Bei den
Dressurversuchen zur Erstellung einer AA- Funktion zeigte sich, dass die
Farbunterscheidungsfahigkeit relativ schlecht ist. Auch stimmten die erhaltenen
Minima nicht gut mit denen der vorausgesagten Modellrechnungen Uberein. Ein
Farbwahrnehmungssystem, bei dem die Farbwahrnehmung durch Vergleichen

der Signale benachbarter, sich Uberlappender Empfindlichkeitskurven erreicht
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wird, war hier somit recht unwahrscheinlich. Bei solch einem System wirde man
eine gute Farbunterscheidung annehmen (Thoen et al. 2014).

Stattdessen konnte nachgewiesen werden, dass diese Krebse mithilfe
schneller Augenbewegungen ihre Umgebung visuell abtasten (Land et al. 1990)
und dabei vermutlich flr jede spektrale Empfindlichkeit ein zeitliches Signal
generieren. Mit diesem System konnen zwar eng benachbarte Wellenlangen
nicht voneinander unterschieden werden, daflir ermdglicht es den Tieren aber
eine schnelle und verlassliche Wahrnehmung von Farben, ohne die zeitliche
Verzbgerung, die durch die neuronalen Verarbeitungen bei der Wahrnehmung
eines multidimensionalen Farbraumes notwendig waren (Thoen et al. 2014,
Marshall et al. 2007, Neumeyer 1991).

Da Fangschreckenkrebse in farbenreichen Korallenriffen vorkommen und in
standigem Wettstreit um Partner, Nahrung und Territorien leben, kann es
uberlebensnotwendig sein, Farben eher blitzschnell wahrzunehmen, als

voneinander zu unterscheiden (Dingle & Caldwell 1969, Caldwell & Dingle 1975).

Erganzende Kapitel (Z)

Z1. Problematik der Forschungsarbeit mit juvenilen Tieren

Das Verwenden juveniler, bzw. noch nicht adulter Versuchstiere birgt etliche
unvorhersehbare Variablen, die zu Problemen bei der spateren Bewertung der
Ergebnisse fuhren kdnnen. Beim Huhn lasst sich dies anhand der folgenden

Beispiele kurz erlautern.

In der Neuronenentwicklung (von der Retina bis hin zu einer Anzahl von Nuclei
im Thalamus) kénnen symmetrische Unterschiede sowohl bei naturnah, unter
Kunstlicht oder im Dunkeln ausgebruteten Tieren, als auch durch hormonellen
Einfluss bei mannlichen und weiblichen Individuen in unterschiedlichen
Schweregraden entstehen (siehe Nicol 2015, S.38, Kapitel ,Brain lateralization®,
Prescott et al. 2004, Andrew et al. 2004, Chiandetti et al. 2005), die bis zur 2. bis

3. Lebenswoche bestehen konnen. Dies kann dazu fuhren, dass die in den ersten
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Lebenswochen erhaltenen Daten getesteter Kuken erheblich von denen
abweichen, die man von denselben Tieren im adulten Zustand erhalt.

Auch bei der Augenentwicklung selbst gibt es einige Faktoren zu beachten
(siehe z.B. Hart et al. 2006). Es wird meist jenes Auge starker wachsen, welches
der Schale an nahesten ist, da es mehr Lichtstimulation erhalt (Henne steht auf,
um zu fressen etc. oder Brutkastenlicht ist an). Dieses Auge ist dann refraktar
unterschiedlich zum anderen (Andrew et al. 2004, Chiandetti et al. 2005). Dies
kann dazu flhren, dass die Ergebnisse ein und desselben Huhns variieren, je
nachdem welches Auge das Huhn beim Experiment gerade benutzt hat.

Auch ist die Praferenz fur eine bestimmte Lichtzusammensetzung von den
Brutbedingungen abhangig (siehe Nicol S.20, Kapitel ,Light preferences [..]°):
Huhner praferieren oft (jedoch nicht immer, siehe hierzu beispielsweise Widowski
et al. 1992) jenes Licht, unter dem sie ausgebritet wurden. Dies betrifft sowohl
die ,Art des Lichts®, wie beispielsweise naturliches Licht/ Biolumineszenzlicht vs.
Kunstlicht/Neonrdhre/LED, etc. (Riber 2013, Kristensen et al. 2007), als auch die
Lichtintensitat (Davis et al. 1999). Das Versuchstier wird auch im adulten Zustand
meist jenes Licht bevorzugen, unter dem es aufgewachsen und somit vertraut ist
(Gunnarson et al. 2008).

In der vorliegenden Arbeit wurde mit Daylight- Kunstoffrohren als
Versuchsbeleuchtung gearbeitet, da die Kuken unter naturlichem Licht im
Brutschrank ausgebritet wurden. Eine individuelle Praferenz konnte bei den

erwachsenen Versuchstieren jedoch nicht mehr festgestellt werden.

In der vorliegenden Arbeit ist vor allem die Hypothese relevant, dass die Farbung
der Oltrépfchen in der Retina erst mit zunehmender Entwicklungsreife des Tieres
voll ausgebildet wird. Im hohen Lebensalter hingegen besteht wiederum die
Moglichkeit, dass aufgrund des altersbedingt weniger effektiv arbeitenden
Stoffwechsels die Carotinoidaufnahme reduziert wird und dadurch bei Vogeln
auch die Farbung der Oltrépfchen (El Sayyad et al. 2014, Hodos et al. 1991),
bzw. bei Saugetieren die Gelbfarbung der Linse (Cooper & Robson 1969a, b)
beeinflusst wird. Dieser Effekt konnte bei Vogeln z.B. bereits bei Turmfalken und
Tauben nachgewiesen werden (El Sayyad et al. 2014, Hodos et al. 1991). AulRer

Zeaxanthin und Lutein werden alle vorhandenen Carotinoide durch enzymatische
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Umwandlung gebildet (Bhosale et al. 2007, Toomey et al. 2016). Auch hier kann
das Alter des Tieres einen deutlichen Einfluss haben, falls enzymatische
Vorgange altersbedingt nicht mehr korrekt ablaufen. Blasser gefarbte, bzw.
anders artige Carotinoidmischungen in den Oltrépfchen kdnnen zu
unterschiedlichen Ergebnissen flhren.

Eine Langzeitstudie Uber den Einfluss des Alters auf die Farbung der
Oltrépfchen und somit auf die Ergebnisse der Farbdressurexperimente bei ein
und demselben Versuchstier steht noch aus.

Viele dieser anatomischen Besonderheiten relativieren sich im Laufe des
Heranwachsens und sind bei den adulten Tieren nicht mehr nachweisbar. Die
hier entstandenen Fehler in der Datenauswertung kénnen jedoch, falls Uberhaupt
bemerkt, oftmals nicht durch eine neue Datenaufnahme korrigiert werden, da in
fast samtlichen Fallen in denen mit Kliken gearbeitet wird die Tiere relativ zeitig
nach den Experimenten entweder getotet oder seltener weggegeben werden. Bei
der Ergebnisauswertung kann es aufgrund der zuvor erlauterten Begebenheiten
zu falschen Schlussfolgerungen kommen.

Das Ubertragen von Ergebnissen, welche mit juvenilen, unreifen
Versuchstieren gemacht wurden, auf Hihner im Allgemeinen wird dadurch recht

zweifelhaft und verzerrt die Aussagekraft der Daten.

Z.2. Praferenzen und Motivation

Wie wichtig und Ausschlag gebend die Motivation des Versuchstiers ist, Iasst sich
auch anhand der Wahlhaufigkeiten auf klirzere Wellenlangen ersehen (siehe
,Ergebnisse”, Abb. 16, 19). Hier zeigen sowohl Huhn Henriette, als auch Hahn
Till eine deutlich geringere Wahlhaufigkeit auf die Dressurwellenlange als bei der
Dressur auf langere Wellenlangen.

Dies konnte daran liegen, dass die Tiere einer Umdressur unterzogen wurden.
Es wurde nun nicht mehr wie bisher auf langere Wellenlangen, sondern nur noch
auf die kidrzeren belohnt, welche vorher immer unbelohnt geblieben waren. Die
Tiere erlernten zwar diese Umdressur recht schnell, allerdings probierten sie

testweise zwischendurch immer mal wieder die vorher gelernte Dressur aus, um
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vielleicht doch belohnt zu werden, was die Prozentzahlen der richtigen
Wahlhaufigkeiten auf die kiirzere Wellenlange verringerte.

Auch bei geringer werdender Konzentration oder bei ,ubermotivierter
Herangehensweise“ der Tiere tauchten diese alten Gewohnheiten gelegentlich
wieder auf, da die Tiere Uber einen sehr viel langeren Zeitraum die Dressur auf
langere Wellenlangen absolviert hatten.

Erschwerend kam hinzu, dass die Tiere zwar eine deutliche Praferenz fur
Rotténe hatten, die Blau- und Violetttdone allerdings offenbar einen geringen
Reizwert flr sie besalen. Die Tiere begegneten den Farben mit einer
regelrechten ,Aversion® und pickten nur recht unwillig. Auch liellen sie sich
zwischen den einzelnen Wahlen mehr Zeit, pickten nur zdgerlich und weniger
heftig auf die beleuchteten Felder. Vor jedem Picker taten sie ihren ,Unmut“ durch
Lautgebung kund und pickten auffordernd auf die Versuchsblatter in der Hand
der Versuchsleiterin und auf die verschlossene Futterschale in der sich die
Belohnung verbarg. Die Annahme, dass sich die Versuchstiere nur aufgrund
schlechter Farberkennung in diesem Bereich des Spektrums so verhielten, wurde
durch die Tatsache widerlegt, dass die Wahlhaufigkeit auf die Dressurfarbe in
diesem Bereich im Mittel genauso hohe Prozentzahlen erreichte, wie in den
anderen Bereichen auch.

Diese Praferenz fir Rotténe wurde schon in friheren Versuchen gemacht
(Simon 2010) und bestatigt die Aussagen, die bereits W. von Buddenbrock in
seinem 1952 erschienenen Buch ,Vom Farbensinn der Tiere“ zusammengefasst
hat (von Buddenbrock 1952). Auch Ham & Osorio machten bei ihren
Farbpraferenzversuchen ahnliche Beobachtungen (Ham & Osorio 2007). Hihner
fressen in der Regel keine Nahrung mit blauer-, bzw. violetter Farbe, wie z.B.
Heidelbeeren, Rotkraut, Auberginen, etc. Da diese ,Nahrungsfarben® nicht auf
ihrer Nahrungspalette zu finden ist, ,widerstrebte” es den Tieren sichtlich, auf das

dementsprechend beleuchtete Testfeld zu picken (siehe auch Ducker 1963).

Auch bei der Schildkréte und beim Vogel Strauld zeigten sich Praferenzen und
Abneigungen gegenuber verschiedenen Farben. So zeigte sich bei der
Schildkrote S1 eine spontane Praferenz fur die Wellenlange 404nm, so dass

diese Wellenlange daraufhin als Dressurwellenlange genommen wurde (Arnold
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& Neumeyer 1987). Beim Straull wurde im Laufe von Dressurexperimenten zur
Farbunterscheidungsfahigkeit, wie beim Huhn, eine deutliche Vorliebe fur
Rottone entdeckt (Hoffmann 2004).
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Einleitung:

Abb. 1: ,Antwerpener Bartzwerge verschiedener Farbschlage®,

fotografiert von Juliana Simon, 2009

Abb. 2: ,Schematische Darstellung der Photorezeptortypen des adulten Huhns®,
Fig. 1A bearbeitet, aus Kram, Y. A., Mantey, S., Corbo, J. C. (2010): Avian Cone
Photoreceptors Tile the Retina as Five Independent, Self-Organizing Mosaics.
Public Library of Science (PLoS) ONE 5(2): €8992.
doi:10.1371/journal.pone.0008992

Copyright: © 2010 Kram et al. This is an open-access article distributed under
the terms of the Creative Commons Attribution License, which permits
unrestricted use, distribution, and reproduction in any medium, provided the

original author and source are credited.

Material und Methode:

Abb. 3: ,Huhn Henriette”

fotografiert von Juliana Simon, 2010

Abb. 4: Hahn Mattheo (links) und Hahn Till (rechts)”

fotografiert von Juliana Simon, 2012

Abb. 5: ,Hahn Diego”
fotografiert von Juliana Simon, 2013

Abb. 6: ,Kikenaufzucht*
fotografiert von Juliana Simon, 2012, 2010


https://www.google.de/url?sa=t&rct=j&q=&esrc=s&frm=1&source=books&cd=1&cad=rja&uact=8&ved=0CB8QFjAAahUKEwiB6IP8wIrIAhWJCCwKHQqNCOM&url=https%3A%2F%2Fwww.plos.org%2F&usg=AFQjCNHD3YE-emOnoKJ8zjKDZ7ANvWFlIw&bvm=bv.103073922,d.bGg
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Abb. 7: ,Mattheo und Till im Alter von 4, bzw. 3 Tagen”

fotografiert von Juliana Simon, 2010

Abb. 8: ,Ruhezone”

fotografiert von Juliana Simon, 2012

Abb. 9: ,Ruhepausen*
fotografiert von Juliana Simon, 2010, 2012

Abb. 10: ,Schlafen”

fotografiert von Juliana Simon, 2010

Abb. 11:  Futtersuche der Kiken im Freien mit Hahn Till als zusatzlichem
Bewacher*

fotografiert von Juliana Simon, 2012

Abb. 12: ,Schema des Versuchsaufbaus (Aufsicht)*

aus Simon, Juliana (2010): Verhaltensphysiologische Untersuchungen zum
Farbensehen des Zwerghuhns (Gallus gallus domesticus). Diplomarbeit,
Johannes Gutenberg-Universitat Mainz, FB Biologie, Institut fir Zoologie, Abt.llI

Neurobiologie

Abb. 13: ,Versuchsaufbau frontal*

aus Simon, Juliana (2010): Verhaltensphysiologische Untersuchungen zum
Farbensehen des Zwerghuhns (Gallus gallus domesticus). Diplomarbeit,
Johannes Gutenberg-Universitat Mainz, FB Biologie, Institut fur Zoologie, Abt.lII

Neurobiologie

Abb. 14: Relative spektrale Empfindlichkeit des Vogel Straul3®

Mit freundlicher Genehmigung, erstellt nach den Daten aus Hoffmann, Marion
(2004): Verhaltensphysiologische Analyse des Farbensehens bei einem
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mannlichen Vogel Straul} (Struthio camelus australis). Dissertation, Fachbereich

Biologie der Johannes Gutenberg-Universitat Mainz

Ergebnisse:

Abb. 15a: ,Wahlverhalten von Huhn Henriette nach Dressur auf langere
Wellenlangen A" > A, (640nm - 576nm)*

Abb. 15b: ,Wahlverhalten von Huhn Henriette nach Dressur auf langere
Wellenlangen A* > A7, (665nm - 495nm)*
Abb. 15c: ,Wahlverhalten von Huhn Henriette nach Dressur auf kurzere
Wellenlangen A" < A, (461nm - 403nm)*

Abb. 16: ,ZWahlverhalten von Huhn Henriette bei den verschiedenen

Dressurwellenlangen A* > A und A* < A

Abb. 17: ,AA- Funktionen von Huhn Henriette“

Abb. 18a: ,Wahlverhalten von Hahn Till nach Dressur auf langere Wellenlangen
A* > N\, (640nm - 495nm)*

Abb. 18b: ,Wahlverhalten von Hahn Till nach Dressur auf langere
Wellenlangen A* > A7, (640nm - 495nm)*

Abb. 18c: ,Wahlverhalten von Hahn Till nach Dressur auf kirzere Wellenlangen
A" <A, (461nm - 403nm)*

Abb. 19: Wahlverhalten von Hahn Till bei den verschiedenen

Dressurwellenlangen A* > A~ und A* < A

Abb. 20: ,AA- Funktion von Hahn Till*
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Abb. 21: Wahlverhalten von Hahn Mattheo bei den Dressurwellenlangen 640nm
- 548nm, A* > A

Abb. 22: Wahlverhalten von Hahn Mattheo nach Dressur auf eine bestimmte
Wellenlange A" > A
Abb. 23: AA- Funktionen von Hahn Till und Hahn Mattheo®

Abb. 24: Ubereinanderlegung der AA- Funktionen von Huhn ,Henriette 1“ und

,Henriette 2“, sowie der Hahne Till und Mattheo”

Diskussion:

Tabelle A.: ,Absorptionsmaxima der Photopigmente verschiedener Vogelarten®
Quellliteratur der angegebenen Wellenlangendaten (basierend auf den Daten

mikrospektrophotometrischer Messungen der jeweiligen Autoren):

Huhn, Wellensittich, Zebrafink, Taube und Atlantiksturmtaucher: aus Bowmaker,
James K., Heath, L. A., Wilkie, S. E., Hunt, D. M. (1997): Visual pigments and oil
droplets from six classes of photoreceptor in the retinas of birds. Vision Research,
Vol. 37, pp. 2183-2194

Pfau: aus Hart, Nathan Scott (2002): Vision in the peafowl (Aves: Pavo cristatus).

Journal of Experimental Biology 207: pp. 1229-1240

Japanwachtel: aus Bowmaker, James K., Kovach, J. K., Whitmore, A. V., Loew,
E. R. (1993): Visual pigments and oil droplets in genetically manipulated and
carotenoid deprived quail: a microspectrophotometric study. Vision Research,
Vol. 33, pp. 571-578

Truthahn: aus Hart, Nathan Scott, Partridge, J. C., Cuthill, I. C. (1999): Visual
pigments, cone oil droplets, ocular media and predicted spectral sensitivity in the

domestic turkey (Meleagris gallopavo). Vision Research, Vol. 39, pp. 3321-3328


https://www.google.de/url?sa=t&rct=j&q=&esrc=s&frm=1&source=web&cd=3&cad=rja&uact=8&ved=0CCkQFjACahUKEwi6jPPu5YDJAhXFlg8KHW25ARs&url=https%3A%2F%2Fen.wikipedia.org%2Fwiki%2FThe_Journal_of_Experimental_Biology&usg=AFQjCNHtxGn-et7OZKzHNBmKAayHyWK5fw&bvm=bv.106923889,d.ZWU
https://www.google.de/url?sa=t&rct=j&q=&esrc=s&frm=1&source=web&cd=3&cad=rja&uact=8&ved=0CCkQFjACahUKEwi6jPPu5YDJAhXFlg8KHW25ARs&url=https%3A%2F%2Fen.wikipedia.org%2Fwiki%2FThe_Journal_of_Experimental_Biology&usg=AFQjCNHtxGn-et7OZKzHNBmKAayHyWK5fw&bvm=bv.106923889,d.ZWU
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Stockente: aus Jane, S. D., Bowmaker, James K. (1988): Tetrachromatic colour
vision in the duck (Anas plathyrhynchos L.): microspectrophotometry of visual
pigments and oil droplets. Journal of Comparative Physiology A, Vol. 162: pp.
225-235

Strauf® und Nandu: aus Wright, Mathew W., Bowmaker, James K. (2001): Retinal
photoreceptors of paleognathous birds: the ostrich (Struthio camelus) and rhea

(Rhea americana). Vision Research, Vol. 41, Issue 1, pp. 1-12

Chinanachtigall: aus Maier, E. J., Bowmaker, J. K. (1993): Colour vision in the
passeriform bird, Leiothrix lutea: Correlation of visual pigment absorbance and
oil droplet transmission with spectral sensitivity. Journal of Comparative
Physiology A 172: pp. 295-301

Humboldtpinguin: aus Bowmaker, James K., Martin, G. R. (1985): Visual
pigments and oil droplets in the penguin, Spheniscus humboldti. Journal of
Comparative Physiology A: Sensory Neural and Behavioural Physiology, Vol.
156, pp. 71-77

Waldkauz: aus Bowmaker, James K., Martin, G. R. (1978): Visual pigments and
colour vision in a nocturnal bird, Strix aluco (Tawny owl). Vision Research, Vol.
18, pp. 1125-1130, Pergamon Press Ltd. 1978

Abb. 25: Relative spektrale Absorption der Photopigmente (errechnet nach der

Formel von Govardovskii et al. 2000 fir A1 Photopigmente)*

Govardovskii, Viktor I., Fyhriquist, Nanna, Reuter, Tom, Kuzmin, Dmitry G.,
Donner, Kristian (2000): In search of the visual pigment template. Visual
Neuroscience, Vol. 17, pp. 509-528


http://www.sciencedirect.com/science/journal/00426989
http://www.sciencedirect.com/science/journal/00426989/41/1
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Tabelle B: ,Stellen bester Farbunterscheidung bei verschiedenen Tierarten im
Vergleich”

(Minima der jeweiligen AA- Funktionen), Daten aus Neumeyer, C. (1988): Das
Farbensehen des Goldfisches. Eine verhaltensphysiologische Analyse. Georg

Thieme Verlag, Stutttgart

Abb. 26: ,Retina eines 15 Tage alten Huhns*

links: unter dem Lichtmikroskop (mit der Photorezeptorseite nach oben) (Fig. 1B
aus Kram et al. 2010, bearbeitet)

rechts: derselbe Retinaausschnitt schematisch; die Farben entsprechen den
jeweiligen Rezeptortypen, die schwarzen Punkte reprasentieren Doppelzapfen
(Fig. 1G aus Kram et al. 2010, bearbeitet)

Kram, Y. A., Mantey, S., Corbo, J. C. (2010): Avian Cone Photoreceptors Tile the
Retina as Five Independent, Self-Organizing Mosaics. Public Library of Science
(PLoS) ONE 5(2): €8992. doi:10.1371/journal.pone.0008992

Copyright: © 2010 Kram et al. This is an open-access article distributed under
the terms of the Creative Commons Attribution License, which permits
unrestricted use, distribution, and reproduction in any medium, provided the

original author and source are credited. Abgerufen am 18.03.2022

Tabelle C: ,Prozentuale Anteile der verschiedenen Carotinoide beim Haushuhn”

Table 1 aus Arteni, Ana-Andreea, LaFountain, Amy M., Alexandre, MaximeT. A.,
Fradot, Mathias, Mendes-Pinto, Maria M., Sahel, José-Alain, Picaud, Serge,
Frank, Harry A., Robert, Bruno, Pascal, Andrew A. (2019): Carotenoid
composition and conformation in retinal oil droplets of the domestic chicken.
PLoS ONE, Vol. 14, Issue 5: e0217418.
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0217418

This is an open access article, free of all copyright, and may be freely reproduced,

distributed, transmitted, modified, built upon, or otherwise used by anyone for any


https://www.google.de/url?sa=t&rct=j&q=&esrc=s&frm=1&source=books&cd=1&cad=rja&uact=8&ved=0CB8QFjAAahUKEwiB6IP8wIrIAhWJCCwKHQqNCOM&url=https%3A%2F%2Fwww.plos.org%2F&usg=AFQjCNHD3YE-emOnoKJ8zjKDZ7ANvWFlIw&bvm=bv.103073922,d.bGg
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lawful purpose. The work is made available under the Creative Commons CCO

public domain dedication.

Abb. 27: ,Transmission der gelben (Y), orangen (O) und roten (R) Oltrépfchen
beim Huhn®

errechnet nach den Daten aus Bowmaker, James K., Heath, L. A., Wilkie, S. E.,
Hunt, D. M. (1997): Visual pigments and oil droplets from six classes of

photoreceptor in the retinas of birds. Vision Research, Vol. 37, pp. 2183-2194

Abb. 28: ,Exemplarische Herleitung der effektiven Zapfenempfindlichkeit beim
Huhn am Beispiel des L- Zapfens®

(rechte Abb.: schwarze Linie: Relative spektrale Absorption des L- Zapfens
(errechnet nach der Formel von Govardovskii et al. (2000) fir A1 Photopigmente)
ohne Oltrépfchen, rote Linie: Transmission des R-Typ- Oltrépfchens, gestrichelte

Linie: effektive Zapfenempfindlichkeit des L- Zapfens mit R-Typ- Oltrépfchen)

Govardovskii, Viktor I., Fyhriquist, Nanna, Reuter, Tom, Kuzmin, Dmitry G.,
Donner, Kristian (2000): In search of the visual pigment template. Visual
Neuroscience, Vol. 17, pp. 509-528

Abb. 29:  Effektive spektrale Empfindlichkeiten der Photorezeptoren in

Kombination mit den jeweiligen Oltrépfchentypen®

Abb. 30: ,Vergleich der AA- Funktionen aller Versuchstiere (farbige Linien mit
Datenpunkten) und der effektiven spektralen Empfindlichkeiten der

Photorezeptoren (schwarze Linien) beim Huhn®

Abb. 31: ,Vergleich der AA- Funktionen aller Versuchstiere (farbige Linien mit
Datenpunkten) und der effektiven spektralen Empfindlichkeiten der

Photorezeptoren beim Huhn*

Tabelle D: ,Stellen bester Wellenlangenunterscheidung beim Antwerpener
Bartzwerghuhn und der Taube im Vergleich®
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Daten aus:

Wright, Anthony A. (1978): Construction of equal-hue discriminability scales for
the pigeon. Journal of experimental analysis of behavior, Vol. 29 (No. 2, march),
pp. 261-266

Palacios, Adrian G., Bonardel, V., Varela, Francisco J. (1990a): An autoshaping
method for wavelength discrimination in birds. Compte Rendu Acudemie des
Sciences Paris, Vol. 311, pp. 213-218

Palacios, Adrian G., Martinoya, Carlos, Bloch, Susana, Varela, Francisco J.
(1990b): Color mixing in the pigeon: A psychophysical determination in the

longwave spectral range. Vision Research, Vol. 30, Issue 4, pp. 587-596

Emmerton, Jacky, Delius, Juan, D. (1980): Wavelength discrimination in the
visible and ultraviolet spectrum by pigeons. Journal of Comparative Physiology
A, Vol. 141, pp. 47-52

Hamilton, W. F., Coleman, T. B. (1933): Trichromatic vision in the pigeon as
illustrated by the spectral hue discrimination curve. Journal of Comparative
Psychology, Vol. 15, pp. 183-191

Riggs, L. A., Blough, P. M., Schafer, K. L. (1972): Electrical responses of the
pigeon eye to changes in wavelength of the stimulating light. Vision Research,
Vol. 12, pp. 981-991

Wright, Anthony A. (1972): Psychometric and psychophysical hue discrimination
functions for the pigeon. Vision Research, Vol. 12. pp. 1447-1464, Pergamon

Press

Wright, Anthony A., Cumming, W. W. (1971): Colour naming functions for the
pigeon. Journal of the Experimental Analysis of Behavior, Vol. 15, pp. 7-17

Jitsumori, Masako (1978): Wavelength discrimination function derived from post
discrimination gradients in the pigeon. Japanese Psychological Research, Vol.
20, pp. 18-28
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Schneider, B. (1972): Multidimensional scaling of color difference in the pigeon.

Perception & Psychophysics, Vol. 12, Issue 4, pp. 373-378

Shepard, R. N. (1965): Approximation to uniform gradients of generalization by
monotone transformation of scale. In: Stimulus generalization. Mostofsky, D.I.
(Hrsg.), pp- 94-110. Stanford: University Press 1965

Blough, P. M. (1972): Wavelength generalization and discrimination in the

pigeon. Perception & Psychophysics, Vol. 12, pp. 342-348

Abb. 32: ,AN-Funktionen des Vogel Strauly (schwarze Linie, Daten aus Hoffmann
2004) und Huhn Henriette (rote Linie, Simon 2010)*

Mit freundlicher Genehmigung von Fr. Dr. Hoffmann, aus
Hoffmann, Marion (2004): Verhaltensphysiologische Analyse des Farbensehens
bei einem mannlichen Vogel Strauld (Struthio camelus australis). Dissertation,

Fachbereich Biologie der Johannes Gutenberg-Universitat Mainz

Simon, Juliana (2010): Verhaltensphysiologische Untersuchungen zum
Farbensehen des Zwerghuhns (Gallus gallus domesticus). Diplomarbeit,
Johannes Gutenberg-Universitat Mainz, FB Biologie, Institut fir Zoologie, Abt.III

Neurobiologie

Abb. 33:  Effektive spektrale Empfindlichkeiten der Photorezeptoren mit
Oltrépfchen beim Straul® (links, Daten aus Hoffmann 2004) und Huhn (rechts,
Simon 2010)“

Mit freundlicher Genehmigung von Fr. Dr. Hoffmann, aus
Hoffmann, Marion (2004 ): Verhaltensphysiologische Analyse des Farbensehens
bei einem mannlichen Vogel Strauld (Struthio camelus australis). Dissertation,

Fachbereich Biologie der Johannes Gutenberg-Universitat Mainz


http://link.springer.com/article/10.3758/BF03207224
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Simon, Juliana (2010): Verhaltensphysiologische Untersuchungen zum
Farbensehen des Zwerghuhns (Gallus gallus domesticus). Diplomarbeit,
Johannes Gutenberg-Universitat Mainz, FB Biologie, Institut fur Zoologie, Abt.III

Neurobiologie
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Anhang

Tab. 1: Verwendete Filter und Daten zur Lichtintensitdtsanpassung

Dressurwellenldangen verwendeter Quantenzahl [W]/cm? Quantenzahl
(Y% Graufilter 'S [Wlicm?s
(ohne Graufilter) (mit Graufilter)
Huhn Huhn Straul® Huhn Huhn
639,9 3 1-10™ 1,43 -10™ 1,43 -10™
621,2 50% 1-10™ 1,76 110" 9,8 10"
612,2 10% 8 -10"3 7,67 -10"4 8,76 -10'3
602,7 90% & 20% 6 -10"3 3,54 10" 7,5-10"
590 30% 1-10™ 4,28 -10™ 1,15 -10™
576,2 10% 8 -10"3 7,5-10" 6,27 -10"3
565 40% 6,8 -10" | 1,65-10" 6,1-10"
556 90% 6,810 | 8,48 -10" 6,48 -10"3
548 40% 6,8 -10" | 1,65-10" 4,71 -10%
532 40% 5-10"3 1,59 -10™ 4,72 -10™
520 50% 8 -10"3 1,87 -10™ 9,36 -10"3
512 - 8 -10"3 6,86 -10"3 6,86 -10"3
501 60% 6-10"3 1,06 -10™ 6,8 -10"3
495 60% 6-10"3 1,05 -10™ 7,3-10™
461 - 6,810 | 2,09 -10" 2,09 -10"3
450 - 6,810 | 3,79 -10" 3,79 -10"3
437 - 8 -10"3 2,41 10" 2,41 -1013
420 80% 6-10"3 7,47 1013 7,01 -10"8
403 3 5-10"3 1,43 -10™ 1,43 -10™
Zusatzfilter
429 - 710" 2,9-10™ 2,9-10™
442 - 8 -10"3 1,46 -10"3 1,46 -10™3
464 - 6,810 | 6,21 -10" 6,21 -10"3
472 3 6,810 | 5,77 10" 5,77 -10"
478 - 6,8 -10"3 4,1-10" 4,1-10"
484 - 6 -10"3 2,5-10" 2,5-10"
490 80% 6 -10"3 7,68 -1013 6,65 -10"3
509 10% 710" 4,68 -10™ 4,2 10"
517 70% 8 -10"3 1,16 -10™ 7,05 -10"3
540 - 5-10"3 2,5-10" 2,5-10"
546,6 - 6,8 -10" | 5,33 -10" 5,33 -10"3
548 40% 6,8 -10"3 4,7 10" 4,7 103
575,2 10% 6,8 -10"3 4,8 -10" 3,25 -10"3
582 - 1-10" 9,8 -10™ 9,8 10"
584 - 1-10™ 1,6 -10" 1,6 -10"
595 90% 6 -10"3 8,14 -10" 6,56 -10"3
600,7 - 6 -10"3 4,53 -10™ 4,53 -10™
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Tab. 2a: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* > A~ ,Henriette 1“ (2009)

Dressurwellenldnge
(A+)

Testwellenlange (A-)
& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

639,9nm

548nm + 41%

50

100%

“

90%

95%

565nm + 41%

50

94%

94%

576,2nm + 10%

50

94%

94%

590nm + 30%

50

80%

“

94%

“

88%

87,3%

602,2nm + 20&90%

50

82%

“

84%

“

90%

85,3%

612,2nm + 10%

50

58%

56%

“

64%

59,3%

58%

621,2nm + 50%

50

56%

57%

576,2nm + 10%

50

62%

90%

100%

84%

590nm + 30%

50

96%

80%

90%

88,7%

602,7nm + 20&90%

50

64%

“

56%

“

66%

62%

612,2nm + 10%

50

52%

“

56%

“

56%

54,7%

94%

565nm + 41%

50

100%

94%

100%

97%

576,2nm + 10%

94%

96%

“

100%

96,7%

590nm + 30%

100%

“

88%

“

94%

94%

602,7nm + 90&20%

60%

64%

64%

62,7%
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Fortsetzung Tab. 2a: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* > A~ ,Henriette 1*

(2009)

Dressurwellenldnge
(A+)

Testwellenlange (A-)

& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

602,2nm + 20&90%

565nm + 41%

50

100%

“

100%

“

100%

100%

88%

576,2nm + 10%

50

100%

98%

95,3%

590nm + 30%

90%

“

100%

88%

92,7%

595nm + 90%

62%

96%

64%

72%

73,5%

64%

42%

44%

50%

565nm + 41%

98%

100%

100%

99,3%

98%

576,2 + 10%

50

92%

94%

94,7%

582nm

86%

“

96%

78%

86%

86,5%

64%

84%

72%

86%

76,5%

78%

548nm + 41%

50

80%

96%

84,6%

565nm + 41%

90%

“

98%

“

92%

93,3%

575,2nm + 10%

44%

40%

76%

53,3%
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Fortsetzung Tab. 2a: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* > A~ ,Henriette 1*

(2009)

Dressurwellenldnge
(A+)

Testwellenlange (A-)
& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

565nm + 41%%

532nm + 40%

50

80%

78%

76%

92%

81,5%

548nm + 40%

50

84%

62%

46%

60%

63%

88%

532nm + 41%

94%

“

84%

88,7%

546,6nm

58%

74%

56%

72%

65%

548nm + 40%

517nm + 70%

84%

“

94%

100%

92,7%

532nm + 41%

86%

80%

92%

86%

540nm

50

74%

80%

“

70%

74,7%

546,6nm

50

60%

“

50%

“

80%

63,3%

532nm + 40%

501nm + 60%

50

98%

“

88%

96%

94%

62%

517nm + 70%

50

68%

86%

68%

71%

520nm ohne Filter

62%

“

66%

64%

520nm + 50%

495nm + 60%

84%

76%

90%

83,3%

501nm + 60%

92%

“

80%

“

88%

86,7%

509nm + 20%

70%

52%

56%

34%

53%
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Fortsetzung Tab. 2a: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* > A~ ,Henriette 1¢

(2009)

Dressurwellenldnge
(At)

Testwellenlange (A-)
& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

512nm

495nm + 60%

50

94%

98%

98%

96,7%

501nm + 60%

50

82%

98%

96%

92%

509nm + 20%

62%

“

50%

58%

56,7%

472nm

84%

96%

92%

90,7%

490nm + 80%

80%

“

86%

“

72%

79,3%

495nm + 60%

70%

64%

56%

63,3%

472nm

76%

80%

76%

77,3%

478nm

50

70%

78%

72%

73,3%

50

62%

54%

66%

60,7%
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Tab. 2b: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* < A~ ,Henriette 1* (2009)

Dressurwellenldnge
(A+)

Testwellenlange (A-)
& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

403nm

442nm

50

74%

“

76%

“

88%

79,3%

437nm

50

78%

86%

80%

81,3%

429nm + 20% & 70%

56%

“

62%

“

68%

62%

464nm

78%

90%

78%

82%

66%

42%

54%

62%

56%

78%

92%

84%

84,7%

96%

50

98%

88%

94%

86%

82%

92%

86,7%

44%

62%

54%

68%

57%

90%

86%

88%

88%

86%

94%

80%

86,7%

74%

54%

74%

96%

74,5%

62%

60%

76%

66%

64%

88%

78%

76,7%

68%

82%

68%

62%

70%
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Tab. 3a: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* > A~ ,Henriette 2“ (2010)

Dressurwellenldnge
(A+)

Testwellenlange (A-)

& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

556nm + 90%

532nm + 40%

50

72%

88%

90%

83,3%

546,6nm

50

56%

“

46%

“

46%

49,3%

517nm + 70%

50

90%

“

90%

“

92%

90,7%

532nm + 40%

50

90%

90%

100%

93,3%

90%

540nm

50

78%

88%

85,3%

70%

546,6nm

50

64%

66%

48%

62%

532nm + 40%

501nm + 60%

90%

100%

100%

96,7%

517nm + 70%

74%

“

82%

“

82%

79,3%

520nm + 50%

68%

66%

76%

70%

495nm + 60%

50

86%

94%

92%

90,7%

501nm + 60%

84%

100%

80%

88%

509nm + 20%

48%

“

60%

“

58%

55,3%

495nm + 60%

78%

“

84%

82%

81,3%

86%

501nm + 60%

82%

76%

81,3%

509nm + 20%

48%

66%

50%

54,7%
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Fortsetzung Tab. 3a: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* > A~ ,Henriette 2“

(2010)

Dressurwellenldnge
(A+)

Testwellenlange (A-)
& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

501nm + 60%

472nm

50

80%

94%

88%

87,3%

490nm + 80%

50

92%

88%

72%

84%

495nm + 60%

68%

50%

60%

59,3%

74%

86%

88%

82,7%

70%

88%

76%

78%

78%

80%

68%

72%

78%

74,5%

490nm + 80%

50

48%

74%

48%

64%

58,5%
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Erganzung Tab. 3a: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A + > A - ,Henriette 2°

(2010)

Dressurwellenldnge
(At)

Testwellenlange (A-)
& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt bei

639,9nm

548nm + 41%

88%

“

“

98%

“

80%

88,7%

565nm + 41%

96%

“

100%

“

94%

96,7%

576,2nm + 10%

90%

100%

94%

94,7%

590nm + 30%

78%

92%

86%

85,3%

602,7nm + 20%&90%

50

80%

84%

84%

82,7%

44%

612,2nm + 10%

54%

44%

60%

50,5%

576,2nm + 10%

92%

86%

92%

90%

590nm + 30%

80%

88%

90%

86%

602,7nm + 20%&90%

50

88%

84%

88%

86%

86,5%

612,2nm + 10%

54%

“

48%

“

62%

“

86%

62,5%

565nm + 40%

100%

“

96%

“

100%

98,6%

576,2nm + 10%

94%

94%

92%

93,3%

590nm + 30%

90%

100%

90%

93,3%

602,7nm + 20%&90%

72%

64%

72%

52%

65%
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Fortsetzung Erganzung Tab. 3a: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A + > A -

~Henriette 2“ (2010)

Dressurwellenldnge
(A+)

Testwellenlange (A-)

& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

602,2nm + 20&90%

565nm + 41%

50

94%

100%

100%

98%

576,2nm + 10%

50

92%

“

96%

92%

93,3%

94%

590nm + 30%

50

86%

86%

88,7%

595nm + 90%

46%

64%

40%

70%

55%

565nm + 41%

88%

“

92%

“

100%

93,3%

86%

576,2 + 10%

96%

84%

88,7%

62%

582nm

50

68%

62%

66%

64,5%

576,2nm + 10%

548nm + 40%

50

98%

“

92%

“

88%

92,7%

565nm + 41%

50

98%

“

80%

“

80%

86%

575,2nm + 10%

50

70%

48%

48%

55,3%

94%

532nm + 40%

50

98%

84%

92%

548nm + 40%

50

64%

64%

52%

66%

61,5%
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Tab. 3b: Versuch |: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* < A~ ,Henriette 2¢

(2010)

Dressurwellenldnge
(A+)

Testwellenlange (A-)
& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

403nm

442nm

50

78%

“

82%

74%

78%

54%

437nm

50

58%

62%

58%

464nm

74%

“

70%

78%

74%

66%

74%

70%

66%

69%

70%

82%

70%

74%

94%

80%

72%

82%

76%

50

56%

72%

58%

65,5%

50

70%

80%

82%

77,3%

50

84%

80%

64%

78%

76,5%

68%

50

78%

78%

62%

71,5%

64%

68%

58%

48%

59,5%

74%

94%

72%

80%

56%

42%

68%

48%

53,5%
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Tab. 4a: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* > A~ Hahn ,Till* (2010)

Dressurwellenldnge
(A+)

Testwellenlange (A-)
& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

639,9nm

548nm + 41%

50

96%

“

98%

“

100%

98%

565nm + 41%

50

100%

100%

“

100%

100%

88%

576,2nm + 10%

50

98%

92%

94%

93%

590nm + 30%

94%

“

86%

“

84%

88%

602,2nm + 20&90%

80%

80%

98%

86%

612,2nm + 10%

70%

54%

68%

54%

61,5%

576,2nm + 10%

50

96%

94%

96%

95,3%

590nm + 30%

50

100%

“

94%

“

92%

95,3%

602,7nm + 20&90%

50

74%

96%

88%

86%

612,2nm + 10%

50u

62%

64%

60%

62%
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Fortsetzung Tab. 4a: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* > A~ Hahn , Till*

(2010)

Dressurwellenldnge
(A+)

Testwellenlange (A-)
& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

612,2nm + 10%

565nm + 41%

50

98%

“

“

96%

“

100%

98%

576,2nm + 10%

100%

“

94%

“

86%

93,3%

590nm + 30%

94%

88%

100%

94%

602,7nm + 90&20%

74%

80%

68%

64%

71,5%

74%

608nm + 30%

50

54%

58%

52%

59,5%

602,2nm + 20&90%

565nm + 41%

50

96%

98%

96%

96,7%

576,2nm + 10%

50

90%

96%

“

92%

92,7%

86%

590nm + 30%

50

88%

84%

86%

74%

595nm + 90%

50

74%

88%

64%

75%

600,7nm

58%

“

74%

“

66%

“

44%

60,5%

590nm + 30%

565nm + 41%

98%

“

94%

90%

94%

86%

576,2 + 10%

98%

84%

89,3%

582nm

76%

100%

“

90%

88,7%

584nm

80%

64%

50%

70%

66%
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Fortsetzung Tab. 4a: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* > A~ Hahn , Till*

(2010)

Dressurwellenldnge
(A+)

Testwellenlange (A-)
& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

576,2nm + 10%

548nm + 41%

50

90%

96%

88%

91,3%

565nm + 40%

70%

50

62%

90%

78%

75%

575,2nm + 10%

50

56%

56%

50%

54%

565nm + 40%

532nm + 41%

50

88%

88%

86%

87,3%

548nm + 41%

50

54%

52%

52%

52,7%

556nm + 90%

532nm + 41%

50

84%

86%

90%

86,7%

62%

546,6nm

50

76%

64%

54%

64%

548nm + 40%

517nm + 70%

50

98%

96%

88%

94%

532nm + 41%

50

78%

86%

92%

85,3%

540nm

50

84%

68%

72%

78%

75,5%

50%

546,6nm

46%

66%

54%

532nm + 40%

501nm + 60%

94%

“

100%

“

96%

96,7%

517nm + 70%

84%

74%

80%

79,3%

520nm + 50%

84%

46%

64%

66%

65%
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Fortsetzung Tab. 4a: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* > A~ Hahn , Till*
(2010)

520nm + 50% 495nm + 60% 50 80%
m « « 82% 82,7%
86%

‘ 501nm + 60% 50 86%
r « « 80% 81,3%

“ “ “ 78%

“ 509nm + 20% 50 64%
o “ “ 68% 63’3%

“ “ “ 58%

512nm 495nm + 60% 50 70%
“ « C 94%, 80,7%
78%

501nm + 60% 50 84%
“ “ 98% 91,3%
92%

¢ 509nm + 20% 50 42%
“ “ “ 44% 44,7%

“ “ “ 48%

501nm + 60% 472nm 50 80%
“ “ “ 88% 86%

“ “ “ 90%

: 490nm + 80% 50 88%
- - : 94% 90%
88%

495nm + 60% 50 50%

! “ 70%
58% 59,5%
60%

495nm + 60% 472nm 50 88%
r « « 92% 90,7%

“ “ “ 92 %

* 478nm 50 68%
« “ “ 740/0
“ “ “ 720/0 73%
) “ : 78%

484nm 50 62%
. “ 56% 56,7%
52%
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Tab. 4b: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* < A~ Hahn ,Till* (2010)

403nm

442nm

50

94%

90%

78%

87,3%

437nm

50

76%

“

68%

76%

94%

78,5%

429nm + 20% & 70%

50

52%

“

50%

“

52%

54%

52%

464nm

50

98%

“

92%

86%

92%

450nm

50

46%

62%

58%

46%

53%

96%

472nm

50

80%

92%

89,3%

72%

464nm

50

82%

90%

81,3%

459nm

50

64%

“

58%

60%

63%

478nm

50

98%

72%

94%

88%

464nm

50

84%

82%

86%

84%

459nm

50

86%

78%

76%

80%

451,5nm

60%

56%

54%

54%

56%

490nm

96%

“

92%

94%

94%

484nm

74%

72%

74%

73,3%

478nm

66%

56%

62%

44%

57%
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Tab. 5: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A* > A~ Hahn ,Mattheo* (2010)

Dressurwellenldnge
(At)

Testwellenlange (A-)
& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

640nm

548nm + 41%

50

90%

“

“

92%

“

94%

92%

100%

565nm + 40%

50

100%

100%

100%

50

78%

576,2nm + 10%

76%

96%

92%

85,5%%

590nm + 30%

50

84%

90%

100%

91,3%

602,7nm + 20%&90%

50

74%

“

92%

88%

88%

85,5%

64%

612,2nm + 10%

50

60%

50%

58%

90%

576,2nm + 10%

50

98%

100%

96%

590nm + 30%

50

94%

“

100%

100%

98%

602,7nm + 20%&90%

50

80%

94%

96%

90%

612,2nm + 10%

50

50%

60%

48%

52,7%

565nm + 41%

50

90%

100%

92%

94%

576,2nm + 10%

50

100%

“

96%

100%

98,7%

590nm + 30%

50

96%

98%

92%

95,3%

60%

612,2nm + 10%

602,7nm + 20%&90%

50

62%

64%

64%

62,5%
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Fortsetzung Tab. 5: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A" > A~ Hahn ,Mattheo®
(2010)

Dressurwellenldnge | Testwellenlédnge (A-) & | Wahlen | Wahlhdufigkeit | Messpunkt
(A+) Graufilter von A+ bei

602,7nm + 565nm + 41% 50 100%

20%&90% 100%
¢ ¢ : 100%

¢ - 100%

576,2nm + 10% 50 90%

P « « 100% 96,7%

“ “ “ 1 00%

¢ 590nm + 30% 50 94%

“ “ “ 98% 96%

“ “ “ 96%

¢ 595nm + 90% 50 84%

P « « 84%, 83,3%
“ “ “ 82%

600,7nm 50 50%

58% 55,3%

58%

590nm + 30% 565nm + 40% 50 94%

98% 96,7%

“ “ “ 98%

¢ 576,2nm + 10% 50 96%

“ “ “ 92% 94’7%

“ “ “ 96%

¢ 582nm 50 84%

“ “ “ 700/0 78%
¢ ¢ * 80%

584nm 50 64%
: : 72%

62% 63,5%

56%

576,2nm + 10% 548nm 41% 50 92%

92% 92,7%

“ “ “ 940/0

¢ 565nm + 40% 50 80%

“ “ “ 88%

“ “ “ 76% 78’5%

“ “ “ 70%

‘ 575,2nm + 10% 50 44%
‘ ‘ - 62% 51,3%

48%

565nm + 40% 532nm + 41% 50 96%

3 u « 80% 83,3%

“ “ ““ 74%
! 548nm 41% 50 60%

* 64%

“ “ 54% 54,5%

“ * 40%
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Fortsetzung Tab. 5: Rohdaten zur Wellenlangenunterscheidung A" > A~ Hahn ,Mattheo®

(2010)

Dressurwellenléange
(A+)

Testwellenlange (A-)

& Graufilter

Wahlen

Wahlhaufigkeit
von A+

Messpunkt
bei

556nm + 90%

532nm + 41%

88%

98%

100%

95,3%

70%

60%

60%

52%

60,5%

517nm + 70%

100%

96%

92%

96%

532nm + 41%

50

98%

92%

96%

95,3%

86%

100%

92%

92,6%

62%

58%

52%

57,3%
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Tab. 6a: Rohdaten fiir die AA- Funktion ,Henriette 1“ (2009)

Dressur- (A*) und Wahlhaufigkeit [%] AA-Funktion-X- AA-Funktion-Y-
Testwellenlangen Achse Achse
A =639,9nm
548 95 623,95 31,9
565 94
576,2 94
590 87,3
602,7 85,3
612,2 59,3
621 57
A =621,2nm
576,2 84 610,1 22,2
590 88,7
602,7 62
612,2 54,7
A =612,2nm
565 97 605,6 13,2
576,2 96,7
590 94
602,7 62,7
A =602,7nm
565 100 599,35 6,7
576,2 95,3
590 92,7
595 73,5
600,7 50
A* = 590nm
565 99,3 587,5 5
576,2 94,7
582 86,5
584 76,5
A =576,2nm
548 84,6 573,6 5,2
565 93,3
575,2 53,3
A= 565nm
532 81,5 553,5 23
548 63
At = 556nm
532 88,7 550 12
546,6 65
A = 548nm
517 92,7 545,5 5
532 86
540 74,7
546,6 63,3
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Fortsetzung Tab. 6a: Rohdaten fir die AA- Funktion ,Henriette 1“ (2009)

Dressur- (A*) und Wahlhaufigkeit [%] AA-Funktion-X- AA-Funktion-Y-
Testwellenldngen Achse Achse

At =532nm
501 94 525 14
517 71
520 64

At =520nm
495 83,3 512,5 15
501 86,7
509 53

A =512nm
495 96,7 509 6
501 92
509 56,7

A" =501nm
472 90,7 497 8
490 79,3
495 63,3

At =495
472 77,3 487,25 15,5
478 73,3
484 60,7

A =461
484 76,7 469,5 17
478 70

A =450
478 88 453,5 7
464 86,7
459 74,5

451,5 66

At =437
472 84,7 445,5 17
464 94
459 86,7
450 57

A =420
464 82 439 38
450 56

At =403
442 79,3 418 30
437 81,3
429 62
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Tab. 6b: Rohdaten fiir die AA- Funktion ,Henriette 2 (2010)

Dressur- (A*) und

Wahlhaufigkeit [%)]

AA-Funktion-X-

AA-Funktion-Y-

Testwellenlangen Achse Achse
A" =639,9nm
548 88,7 623,45 32,9
565 96,7
576,2 94,7
590 85,3
602,7 82,7
612,2 50,5
A" =621,2nm
576,2 90 615,1 12,2
590 86
602,7 86,5
612,2 62,5
At =612,2nm
565 98,7 606,6 11,2
576,2 93,3
590 93,3
602,7 65
At =602,7nm
565 98 597,85 9,7
576,2 93,3
590 88,7
595 55
A" =590nm
565 93,3 585,25 9,5
576,2 88,7
582 64,5
At =576,2nm
548 92,7 573,35 57
565 86
575,2 55,3
A*=565nm
532 92 554,25 21,5
548 61,5
A* = 556nm
532 83,3 546,75 18,5
546,6 49,3
A* = 548nm
517 90,7 546,25 3,5
532 93,3
540 85,3
546,6 62
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Fortsetzung Tab. 6b: Rohdaten fir die AA- Funktion ,Henriette 2“ (2010)

Dressur- (A*) und | Wahlhaufigkeit [%] AA-Funktion-X- AA-Funktion-Y-
Testwellenldngen Achse Achse

A =532nm
501 96,7 526 12
517 79,3
520 70

At =520nm
495 90,7 513 14
501 88
509 55,3

A =512nm
495 81,3 508,25 7,5
501 81,3
509 54,7

At =501nm
472 87,3 497 8
490 84
495 59,3%

At =495
472 82,7 490,5 9
478 78
484 74,5
490 58,5

At =461
484 80 471,5 21
478 53,5

A* =450
478 77,3 454 8
464 76,5
459 71,5

451,5 59,5

At =437
472 74 448,75 23,5
464 82
459 65,5

At =420
464 74 436,5 33
450 69

A* =403
442 78 421,5 37
437 58
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Tab. 7: Rohdaten fir die AA- Funktion Hahn ,Till* (2010-2013)

Dressur- (A*) und Wahlhaufigkeit [%] AA-Funktion-X- AA-Funktion-Y-
Testwellenldngen Achse Achse
A" =639,9nm
548 98 624,45 30,9
565 100
576,2 93
590 88
602,7 86
612,2 61,5
At =621,2nm
576,2 95,3 615,1 12,2
590 95,3
602,7 86
612,2 62
At =612,2nm
565 98 607,85 8,7
576,2 93,3
590 94
602,7 71,5
At =602,7nm
565 96,7 600,1 5,2
576,2 92,7
590 86
595 75
600,7 60,5
A" =590nm
565 94 587 6
576,2 89,3
582 88,7
584 66
At =576,2nm
548 91,3 571,85 8,7
565 75
575,2 54
A*=565nm
532 87,3 552,5 25
548 52,7
A" =556nm
532 86,7 549,5 13
546,6 64
At =548nm
517 94 545 6
532 85,3
540 75,5
546,6 54




Anhang

220

Fortsetzung Tab. 7: Rohdaten fur die AA- Funktion Hahn ,Till* (2010)

Dressur- (A*) und Wahlhaufigkeit [%] AA-Funktion-X- AA-Funktion-Y-
Testwellenlangen Achse Achse

A =532nm
501 96,7 525,5 13
517 79,3
520 65

At = 520nm
495 82,7 513 14
501 81,3
509 63,3

A =512nm
495 80,7 510 4
501 91,3
509 447

A =501nm
472 86 497 8
490 90
495 59,5

At =495
472 90,7 487,25 15,5
478 73
484 56,7

At =461
490 94 472 22
484 73,3
478 57

At =450
478 88 453 6
464 84
459 80

451,5 56

At =437
472 89,3 449 24
464 81,3
459 63

A =420
464 92 438 36
450 53

At =403
442 87,3 418,75 31,5
437 78,5
429 52
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Tab. 8: Versuch |: Rohdaten flr die AA- Funktion Hahn ,Mattheo“ (2010)

Dressur- (A*) und Wahlhaufigkeit [%] AA-Funktion-X- AA-Funktion-Y-
Testwellenldngen Achse Achse
At =639,9nm
548 92 624,2 31,4
565 100
576,2 85,5
590 91,3%
602,7 85,5
612,2 58
At =621,2nm
576,2 96 614,6 13,2
590 98
602,7 90
612,2 52,7
At =612,2nm
565 94 606, 1 12,2
576,2 98,7
590 95,3
602,7 62,5
A =602,7nm
565 100 600,35 4,7
576,2 96,7
590 96
595 83,3
600,7 55,3
A* = 590nm
565 96,7 586,5 7
576,2 94,7
582 78
584 63,5
At =576,2nm
548 92,7 572,1 8,2
565 78,5
575,2 51,3
A*=565nm
532 83,3 552,25 25,5
548 54,5
A" =556nm
532 95,3 549,25 13,5
546,6 60,5
A =548nm
517 96 546 4
532 95,3
540 92,6
546,6 57,3
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Tab. 9: Gegenuberstellung der kompletten Ergebnisse aller Versuchstiere

Dressur-
(A*) und W T o . .
ahlhaufigkeit [%] AA-Funktion-X-Achse AA-Funktion-Y-Achse
Test-wellen-
langen
Henriette Mattheo Till Henriette Mattheo Till Henriette Mattheo | Till
2010 | 2009 2010 2009 2010 | 2009
A" =639,9nm 622,95 623,95 624,2 624,45 | 329 | 319 31,4 30,9
548 | 88,6 95 92 98
565 | 85,3 87,3 100 100
576,2 | 96,6 94 85,5 93
590 | 94,6 94 91,3 88
602,7 | 82,6 85,3 85,5 86
612,2 | 50,5 59,3 58 61,5
A =621,2nm 615,1 610,1 614,6 615,1 12,2 22,2 13,2 12,2
576,2 90 84 96 95,3
590 86 88,7 98 95,3
602,7 | 86,5 62 90 86
612,2 | 62,5 54,7 52,7 62
A" =612,2nm
565 | 98,6 97 94 98 606,6 605,6 606,1 607,85 | 11,2 13,2 12,2 8,7
576,2 | 93,3 96,7 98,7 93,3
590 | 93,3 94 95,3 94
602,7 65 62,7 62,5 71,5
608 - - - 59,5
A" =602,7nm 597,85 599,35 600,35 600,1 9,7 6,7 4.7 5,2
565 98 100 100 96,7
576,2 | 93,3 95,3 96,7 92,7
590 | 88,6 92,7 96 86
595 55 73,5 83,3 75
600,7 - 50 55,3 60,5
A" =590nm 585,25 587,5 586,5 587 9,5 5 7 6
565 | 93,3 99,3 96,7 94
576,2 | 88,7 94,7 94,7 89,3
582 | 64,5 86,5 78 88,7
584 - 76,5 63,5 66
A" =576,2nm 573,35 573,6 5721 571,85 57 52 8,2 8,7
548 | 92,7 84,6 92,7 91,3
565 86 93,3 78,5 75
575,2 | 55,3 53,3 51,3 54
A*=565nm 554,25 553,5 552,25 552,5 21,5 23 25,5 25
532 92 81,5 83,3 87,3
548 | 61,5 63 54,5 52,7
A" = 556nm 546,75 550 549,25 549,5 18,5 12 13,5 13
532 | 83,3 88,7 95,3 86,7
546,6 | 49,3 65 60,5 64
A" = 548nm 546,25 545,5 546 545 3,5 5 4 6
517 | 90,7 92,7 96 94
532 | 93,3 86 95,3
540 | 85,3 74,7 92,6
546,6 62 63,3 57,3
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Fortsetzung Tab. 9: Komplette Gegenuberstellung der Ergebnisse aller Versuchstiere

Dressur-
(A*) und w A ‘o . .
ahlhaufigkeit [%] AA-Funktion-X-Achse AA-Funktion-Y-Achse
Test-wellen-
langen
Henriette Mattheo Till Henriette Mattheo Till Henriette Mattheo | Till
2010 | 2009 2010 2009 2010 | 2009
A =532nm 526 525 - 525,5 12 14 - 13
501 | 96,7 94 - 96,7
517 | 79,3 71 - 79,3
520 70 64 - 65
A" =520nm 513 512,5 - 513 14 15 - 14
495 | 90,7 83,3 - 82,7
501 88 86,7 - 81,3
509 | 55,3 53 - 63,3
A" =512nm 508,25 509 - 510 7,5 6 - 4
495 | 81,3 96,7 - 80,7
501 | 81,3 92 - 91,3
509 | 54,7 56,7 - 44,7
A" =501nm 497 497 - 497 8 8 - 8
472 | 87,3 90,7 - 86
490 84 79,3 - 90
495 | 59,3 63,3 - 59,5
A* = 495nm 490,5 487,25 ) 487,25 9 15,5 ) 155,
472 | 82,7 77,3 - 90,7
478 78 73,3 - 73
484 | 74,5 60,3 - 56,7
490 | 58,5 - - -
A =461nm 4715 469,5 - 472 21 17 - 22
490 - - - 94
484 80 76,7 - 73,3
478 | 53,5 70 - 57
A" =450nm 454 453,5 - 453 8 7 - 6
478 | 77,3 88 - 88
464 | 76,5 86,7 - 84
459 | 71,5 74,5 - 80
4515 | 59,5 66 - 56
A =437nm 448,75 4455 - 449 23,5 17 - 24
472 74 84,7 - 89,3
464 82 94 - 81,3
459 | 65,5 86,7 - 63
450 - 57 - -
At =420nm 436,5 439 - 438 33 38 - 36
464 74 82 - 92
450 69 56 - 53
*=403nm 421,5 418 - 418,75 37 30 - 351’
442 78 79,3 - 87,3
437 58 81,3 - 78,5
429 - 62 52
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