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Vorwort des Herausgebers.

Der Verfasser dieser Untersuchung ist am 4. Mirz 1940 auf der
Karelischen Landenge im Kampfe fiir sein Vaterland gefallen.

Olof Granit war am 12. April 1916 geboren. Nachdem er
das schwedische Normallyzeum absolviert hatte, bezog er 1934 die
Universitat Helsingfors und wihlte Zoologie als Hauptfach. Schon
als Schiiler hatte er sich lebhaft fiir die Vogelwelt interessiert. Die
Vogelfauna seiner engeren Heimat, des Kirchspiels Korpo,; bildete
den ersten Gegenstand seiner wissenschaftlichen Betétigung; seine
Sommerferien widmete er grosstenteils Vorarbeiten fiir eine geplante
Lokalfauna dieser Gegend. Spiter zog ihn die gewaltige Natur
Lapplands in ihren Bann; die interessante Vogelwelt des hohen
Nordens und ihre biologischen Probleme studierte er in den Som-
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mern 1937 und 1938.Y) Aber sein tiefdringendes biologisches Inter-
esse richtete sich auch auf physiologische Probleme und Fragen
der allgemeinen Biologie. Das Friihjahrs- und das Herbstsemester
1937 und das Friihjahrssemester 1938 widmete er auf meinen Vor-
schlag Untersuchungen tiber den stark vernachlissigten Gehdrsinn
der Vogel. Er fiihrte diese Arbeiten mit grossem Ernst und Interess
durch. Die Resultate wurden in einer (unveroifentlichten) , Gradual-
abhandlung“ in schwedischer Sprache vorgelegt. Seine Universi-
titsexamina legte er im Dezember 1939, kurz nach Ausbruch des
finnisch-russischen Krieges ab; bald darauf trat er in den Heeres-
dienst. Granit hatte beabsichtigt, die Resultate seiner Arbeit in Form
einer gedrangten Ubersicht in deutscher Sprache zu veréffentlichen.
Bei Kriegsausbruch hatte er nur einen unvollendeten Entwurf in
schwedischer Sprache geschrieben. Es hat mir eine tiefe Befriedi-
gung gewihrt, die Arbeitsresultate meines gefallenen Schiilers und
Freundes veroffentlichen zu konnen.

Die vorliegende Abfassung ist in der Hauptsache eine Ubersetzung der
wesentlichen Teile der urspriinglichen ,,Gradualabhandlung”. Die Abschnitte
iiber Gehortheorien und die theoretischen Erkldrungen des Richtungshdrens
sowie eine geschichtliche Ubersicht iiber die Methodik der bedingten Reflexe,
die rein referierend waren, habe ich ausgeschlossen. Auch die Ubersicht
iiber &ltere Untersuchungen habe ich stark gekiirzt, namentlich fiir andere
Tiergruppen als die Vogel. Diese Kiirzungen und Ausschliessungen ent-
sprechen den von uns zusammen diskutierten Grundlinien, nach denen Gra-
nit die Bearbeitung fiir den Druck ausfiihren wollte. Sonst habe ich soweit
moglich versucht, seine eigenen Worte unveridndert beizubehalten, auch wo
mir eine knappere Darstellungsweise moglich schien, und die Kiirzung le-
diglich durch Ausschliessung weniger wesentlicher Abschnitte durchzufiihren.
Dabei mussten natiirlich einzelne verbindende Sitze eingefiigt und gewisse
Abschnitte in etwas verinderter Reihenfolge wiedergegeben werden. Das
Originalmanuskript und die Versuchsprotokolle werden im Archiv des Zool.
Institutes der Universitdt Helsingfors aufbewahrt.

Olof Granit wird in der Erinnerung seiner Freunde leben als
ein vielversprechender, begeisterter junger Naturforscher, ein unge-
wohnlich sympathischer, anspruchsloser Mensch und ein heldenhafter
Soldat, der sein Leben fiir die Freiheit seines Landes geopfert hat.

P. Palmgren.

1) 0. Granit, Versuch zur quantitativen Untersuchung der Vogel-
fauna einer Fjeldgegend von Nordfinnland. Ornis Fennica 15 (1938), S.
53—64. e s
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Altere Untersuchungen iiber den Gehorsinn der Vogel.

Das Gehor der Vogel ist von der Forschung bisher verhaltnis-
missig stark vernachlassigt worden. Einerseits musste angesichts
der Bedeutung der Lautiusserungen im Leben der Vogel die Lei-
stungsfahigkeit des Gehorsinns der Vogel im Gegensatz zu dem der
niederen Vertebraten a priori sehr hoch geschitzt werden; anderer-
seits waren Untersuchungen zur Beleuchtung gehortheoretischer
Probleme leichter an Siugetieren auszufiihren und sie mussten auch
dem medizinisch orientierten Physiologen niher liegen. Es gibt je-
doch einige altere Untersuchungen, die noch heute Interesse bean-
spruchen kénnen, obwohl sich schliesslich erwiesen hat, dass. sie
unsere Kenntnisse iiber den eigentlichen Gehérsinn der Vogel nicht
gefordert haben. EwALD legte 1894 das iiberraschende, mit allen
Gehortheorien gleich unvereinbare Resultat vor, dass labyrinthlose
Tauben ebenso gut wie normale horen. Bei seinen Versuchen hatte
er die Einwirkung sowohl von Gerduschen wie von Klingen einer-
seits auf labyrinthlose, andererseits auf normale Tauben beobachtet;
beide Gruppen reagierten vollkommen gleich.

Die paradox anmutenden Befunde EwaLps forderten natiirlich
zu Kontrollversuchen auf. Dabei gelang es WunpT (1893), der mit
einer von Ewalds Tauben arbeitete, sowie STREHL (1895) und KuTT-
NER (1896), die von Ewald beobachteten Tatbestande zu bestatigen,
MaTTE (1894) und BERNSTEIN (1895) konnten es dagegen nicht.
Sowoh! Strehl und Kuttner wie Matte und Bernstein deuteten indes-
sen die Reaktionen der labyrinthlosen Tauben als Ausdruck einer
Vibrationsempfindlichkeit der Haut bei akustischer Reizung. MATTE
wies darauf hin, dass sogar die Nervenfibern des Nervus octavus
der operierten Tauben degeneriert waren, so dass eine Schallper-
zeption im eigentlichen Sinne nicht in Frage kommen konnte. Als
Argument fiir seine Annahme, dass ein ,Vibrationssinn“ der Haut
auf die akustische Reizung ansprach, fiihrte KUTTNER an, dass es
ihm gelungen war, eine Reaktion bei einseitig operierten Tauben zu
erhalten, wenn der Schall durch einen Schlauch dem unbeschidig-
ten Ohr zugeleitet wurde, dagegen nicht, wenn es der labyrinthexstir-
pierten Seite des Kopfes zugeleitet wurde. Er fand auch, dass eine
Reaktion nur auf tiefe Tone stattfand.

Die Tonhohe des Gurrens der Tauben ist ohne Zweifel sehr
tief (wahrscheinlich hauptsachlich unter 100 Hertz, exakte Messungen



52 Gehorsinn der Vogel

sind mir nicht bekannt), und diese Lautiusserungen werden aller
Wahrscheinlichkeit nach zum wesentlichen Teil durch die vibrations-
empfindlichen Hautsinneszellen perzipiert. v. FrRiscH und STETTER
(1932) haben nachgewiesen, dass Fische, denen sowohl der Sacculus
wie die Lagena exstirpiert sind, Tone unter 100 Herz perzipieren,
und zwar durch die Sinneszellen der Haut. -

Neuere Untersuchungen iiber den Gehorsinn der Vogel sind von
Wapa (1924), JELLINEK (1926) und WassiLJEW (1933) ausgefiihrt
worden. Ihre Ergebnisse sollen spiter (S. 61—62) er6rtert werden.
Bei ihren Versuchen kamen hauptsichlich Tauben als Versuchstiere
zur Verwendung; nur Wada und Jellinek stellten in geringem Um-
fange auch Versuche mit Kleinvogeln an, ohne einen Vergleich
zwischen dem Gehorvermogen der verschiedenen Gruppen anzu-
streben.?)

Es ist indessen a priori wahrscheinlich, dass bedeutende Un-
terschiede besonders beziiglich der oberen Tonperzeptionsgrenze
zwischen den verschiedenen Vogelgruppen vorhanden sind. Ich habe
versucht, die obere Gehorgrenze besonders bei einigen Passeres
estzustellen, die anatomisch hoher entwickelte Gehdrorgane als die
Tauben haben, und deren Stimmen hoher liegen. Anschliessend
habe ich mit einer Art Versuche iiber das Richtungshoren angestellt.

Untersuchungen iiber die obere Grenze der Tonperzeption.
Methodik der Gehorgrenzenbestimmung.

Bei Untersuchungen iiber den Gehérsinn der Tiere wurden zwei
Hauptmethoden verwendet: die elektrophysiologische und die Me-
thode der bedingten Reflexe (Dressurmethode). Die erstere ist ohne
Zweifel schneller und exakter, fordert aber eine verwickeltere und
teurere Apparatur als die letztere,

Ein ,bedingter Reflex“ kommt bekanntlich zu Stande, wenn ein
“Reiz gleichzeitig mit oder kurz vor einem anderen Reiz, der einen
ounbedingten Reflex“ hervorruft, geniigend oft dem Tiere dargebo-

1) Nach dem Abschluss der Untersuchungen Granits haben Branp & KeL-
rLoca (1939) sowie Knecur (1939) Untersuchungen iiber die obere Gehorgrenze
von einigen Vogeln veroffentlicht; beide Untersuchungen fussen auf der
Dressurmethode. Die Resultate sind in der Ubersicht S. 61—62 beriick-
sichtigt. Der Herausgeber. . . ’
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ten wird; der erstgenannte Reiz wird dann vom Tier mit dem un-
bedingten Reflex verkniipit, so dass dieser schliesslich als ,beding-
ter Reflex“ von dem Dressurreiz auch beim Ausbleiben des urspriing-
lich wirksamen Reizes hervorgerufen wird. Als unbedingte Reflexe
kommen Korperbewegungen wie Schmerzreflexe oder Nahrungsre-
flexe, oder wie bei PawLows klassischen Versuchen Sekretionsre-
flexe auf Nahrungsreizung in Frage. Als ,bedingte Reize“ koénnen
die verschiedensten Reize, optische, akustische, olfaktorische usw.
nach dieser Methode gepriift werden.

Bei Untersuchungen iiber die obere Gehdorgrenze (h6chste vom
Tier wahrnehmbare Tone) geht man von der Annahme aus, dass
das Tier, bei dem ein bedingter Reflex auf einen akustischen Reiz
eingearbeitet ist, bei allmahlicher Steigerung der Tonhohe mit dem Re-
flex antwortet, bis die Gehorgrenze iiberschritten ist, namentlich wenn
der urspriingliche Reiz ab und zu dargeboten wird um die Dressur
aufzufrischen. Es wire natiirlich denkbar, dass der qualitative Un-
terschied der hoheren Tone ein Ausbleiben des Reflexes verursachte,
auch wenn sie vom Tier perzipiert werden. HorToN (1933) hat in-
dessen bei Untersuchungen mit der Dressurmethode fiir die obere
Gehorgrenze des Meerschweinchiens Werte gefunden, die ganz mit
den spiter elektrophysiologisch festgestellten iibereinstimmen, was
fiir die Zuverldssigheit der Dressurmethode bei Gehdrgrenzenunter-
suchungen spricht. Meine Untersuchungen fussen ausschliesslich auf
dieser Methode. Praktisch habe ich sie in der Hauptsache in Uber-
einstimmung mit WASSILJEW ausgeformt.

Die Versuchsvdgel wurden in Sickchen aus diinnem, netzartigem Stoff
unbeweglich festgehalten; nur die Beine ragten durch Locher frei beweglich
in die Luft. An beiden Tarsen wurden Elektroden aus Aluminium fixiert
und mittels diinner Kupferleitungen mit einem Induktor verbunden. Der
eine Fuss war ausserdem mit einer Wippe verbunden, die um eine horizon-
tale Welle im Versuchskifig beweglich und so ausbalanciert war, dass das
Bein des Vogels in Ruhe etwas gestreckt (ungefihr wie in der natiirlichen
Lage beim Sitzen) gehalten wurde. Durch einen Tintenschreiber an dem
freien Ende der Wippe wurden alle Zuckungen des Beines auf einem Kymo-
graphion registriert. Die Dressur wurde so durchgefiihrt, dass der Dressur-
ton (a* oder h*) kurz angeblasen und unmittelbar darauf der Induktions-
strom geschlossen wurde. Der schmerzhafte Stromstoss verursachte ein
Zusammenzucken der Beine. Nach vollendeter Dressur reagierte der Ver-
suchsvogel mit einer Zuckung schon auf den Schallreiz (bedingter Reflex).
Bei den Versuchen war der Versuchskéfig verdunkelt. Nachdem die Dres-
sur eingearbeitet war, wurde allmihlich zu héheren Tonen fortgeschritten.
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Als Tongquelle wurde eine Grenzpfeife nach Edelmann (= Galtonpfeife)
verwendet. Die Verwendung dieser Pfeife zur Erzeugung reiner Tone ist
frither angefochten worden. Es konnte nachgewiesen werden (z. B. SchuLze
1907 u. Heeener 1908), dass die Kalibrierung der bis zu dieser Zeit gelieferten
Pfeifen unrichtig war, und dass die Pfeife tatséchlich einen viel tieferen
Ton als den angegebenen erzeugte. Die um die Jahrhundertwende erhalte-
nen ausserordentlich hohen Werte der oberen Gehérgrenze des Menschen
(iiber 40,000 Hz) erwiesen sich so als unrichtig; dasselbe trifft wahrschein-
lich auch fiir die Angaben Bormakins (nach Pawrow zitiert) Giber die Gehor-
grenze des Hundes (80000—100000 Hz) zu, die immer noch in der Literatur
angefiihrt werden; PawrLow (1909) vergleicht ndmlich vorbehaltlos die letzt-
genannten Werte mit den obengenannten, spédter als unrichtig nachgewie-
senen Werten fiir den Menschen. — Nachdem Edelmann die Kalibrierungs-
methode geédndert hatte, hat sich die Pfeife indessen bei konstantem Druck
als zuverlédssig erwiesen und sie ist allgemein fiir Gehorgrenzenuntersuchun-
gen verwendet worden. Berger hat seine mit der Edelmann-Pfeife gewon-
nenen Resultate iiber die Gehorgrenze bei Reptilien mit Appunschen
Stimmgabeln kontrolliert und vdllige Ubereinstimmung gefunden, ebenso ist
ScuaurLze bei der Bestimmung der Gehorgrenze des Menschen teils mit dem
Monokord, teils mit Edelmann-Pfeifen zu den gleichen Ergebnissen gekom-
men.

Fehlerquellen. Um einer mdglichen Tastdressur auf den Luftstrom der
Pfeife vorzubeugen, wurde die Pfeife gewohnlich ausserhalb des Kifigs an-
geblasen, nur bei den Versuchen mit Ténen in unmittelbarer Nihe der
" Gehorgrenze wurde die Pfeife ganz nahe beim Vogel gehalten, um die Schall-
stirke am Ohr zu erhdhen, weil bei hohen Tonen der Schwellwert der emp-
findbaren Schallstirke griosser ist als bei tieferen.

Eine viel erorterte Fehlerquelle bei Gehorgrenzenuntersuchungen ist
die ermiidende oder schiddigende Einwirkung eines oft wiederholten, inten-
siven Tones auf die Cochlea, die gegebenenfalls besonders in der Nihe der
Gehorgrenze partielle Taubheit fir die héchsten perzipierbaren Toéne her-
beifiihren konnte. Untersuchungen u. a. von Wirrmaack mit Sdugern, von
Gronsere mit Tauben als Versuchstieren ergaben Resultate, die fiir eine solche
Beschéddigung sprachen. Saron, der mit Tauben, Papageien und Staren ar-
beitete, und Wabpa, der. Tauben untersuchte, haben indessen nachgewiesen,
der erstere histologisch, der letztere sowohl physiologisch wie histologisch,
dass eine Beschddigung des Cortischen Organs auch bei langdauernder Ton-
reizung von der bei Gehoérgrenzenuntersuchungen in Frage kommenden
Lautstirke nicht zu befiirchten ist. Davis, Dersysuirg, Kemp, Lurie u. Upron
haben (mit Meerschweinchen elektrophysiologisch arbeitend) festgestellt, dass
eine Herabsetzung der Tonempfindlichkeit sowie Beschidigung des Gehor-
organs zwar moglich ist, aber erst bei sehr grosser langdauernder Schall-
reizung in Frage kommt, und dass sie auch dann zuerst im mittleren, emp-
findlichsten Gehorbereich, nicht an der Gehorgrenze auftritt. Die angedeu-
tete Fehlerquelle kann also nicht von praktischer Bedeutung sein.

Insgesamt habe ich 4 Ind. (2 3,2 @) von Pyrrhula pyrrhula (L.), 1 3 u.
1 Q@ von Chloris chloris (L., 1 & von Passer _domesticus (L.), 1 Erithacus
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rubecula (L.), 2 Columba livia domestica L. und 1 Strix aluco L. untersucht.
Die Versuche mit der einen Taube und mit der Eule blieben indessen er--
folglos. '

Versuche mit Sperlingsviogein.

Bei meinen Untersuchungen mit den Kleinvogeln stellte sich
die Dressur im allgemeinen nach 4—7 Versuchstagen ein, beim
Rotkehlchen erst nach 17 Tagen, bei einem Gimpelweibchen und
dem Hausspatz schon am dritten Tage. Die Anzahl der ,Einzel-
versuche* (Reize) je Tag variierte stark, gewohnlich ca. 100, in einer
Reihe von etwas mehr als einer Stunde Dauer ausgefiihrt. An eini-
gen wenigen Tagen wurden die Vogel zwei Versuchsreihen, jede mit
einer kleineren Anzahl Einzelversuche, unterworfen. Wahrscheinlich
ist es nicht nétig, mit den Versuchstieren so viele Versuche an ei-
nem Tage anzustellen; die Tauben, mit denen WASSILJEW arbeitete,
brachten ndmlich die Dressur in etwa gleich vielen Tagen heraus,
obwohl er sie einer bedeutend kleineren Anzahl von Dressurreizen
je Tag aussetzte. Bei einer Taube bildete sich der bedingte Reflex
am sechsten Versuchstag nach insgesamt nur 51 Einzelversuchen
aus; 5 Tage spiter hatte die Dressur ihre grosste Festigkeit erreicht.
Am schnellsten gelang mir die Dressur bei einem Gimpelweibchen
(Nr. 4): nach 180 Versuchen an zwei aufeinanderfolgenden Tagen
trat der bedingte Reflex am dritten Versuchstage schon beim drit-
ten Versuch deutlich hervor. Dabei waren zwischen dem zweiten
und dritten Versuchstag 2 Monate ohne Versuche vergangen! Der
Vogel hatte also ein ,Dressurengramm“ bewahrt, denn es erscheint
mir ganz ausgeschlossen, dass sich der Reflex zufalligerweise so schnell
ganz von neuem gebildet hétte.

Dieses Gimpelweibchen war auch insofern eines der besten Versuchs-
tiere, als der bedingte Reflex sehr fest war und eine ungewdhnlich schnelle
Steigerung der Tonhohe des Dressurtons zuliess. Ein aufschlussreiches
Versuchsprotokoll aus der fiinften Versuchsreihe (also 2 Reihen nach der-
jenigen, in der der bedingte Reflex zuerst auftrat) sei im folgenden wieder-
gegeben:

Erkldrung der Abkiirzungen: e = Dressurversuch mit Induktionsstoss;
Tonzeichen, z. B. h* = bedingter Reflex als Reaktion auf diesen Ton; O =
bedingter Reflex auf den vorher angegebenen Ton ausgeblieben; + = spon
tane Beinbewegungen; oe = bedingter Reflex auf den Ton ausgeblieben, um
die Dressur beizubehalten wurde nachher dem Vogel ein Induktionsstoss
zugeteilt (die Zuckung folgte gewshnlich, wenn der bedingte Reflex in Er-
scheinung trat, fast augenblicklich auf den Ton); ? nach einem der oben

¢
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genannten Zeichen = Zugehorigkeit des Verhaltens zur fraglichen Klasse
zweifelhaft; | = lingere Pause zwischen den Einzelversuchen.

Versuchsprotokoll: eh* h* /O ec® eee+ ec® ¢5/d® d°/e® e5 e/ O e f5 5/

egigigileda’+a’oe+ a’ Oea’/oeh®ve eee h®eee O? eeh’+oe e
4+ h% h%? oe h +e + h® h5? + hS4+ee + ee.

Der Anfang des Kymogramms ist in Fig. 1 wiedergegeben. Wie ersicht-
lich sind die Reaktionen kriftig und die bedingten Reflexe von derselben
Grossenordnung wie die unbedingten; zuféllige spontane Beinbewegungen
kamen fast gar nicht vor, so dass man immer mit Bestimmtheit angeben
kann, dass der Vogel gerade auf den Ton reagiert hat. Es ist dusserst sel-
ten, dass man, wie in diesem Beispiel, im Verlauf einer Versuchsreihe die

W MY, Vbruihareihe 5

Fig. 1.

Fig. 2.

Tonhdohe so glatt um eine ganze Oktave friiher ungeprifter Tone erhéhen
kann. Gewohnlich wird der Vogel schon frither unruhig, der bedingte Re-
flex tritt unregelméssig auf und erst nach mehreren Versuchen mit dersel-
ben Tonstufe wird der Reflex fest. In diesem Zusammenhang machen sich
auch spontane Beinbewegungen mehr geltend. Besonders das Griinlings-
minnchen verhielt sich anfangs so unruhig, dass oft nicht mit Sicherheit zu
entscheiden war, ob eine Beinzuckung als Reaktion auf den Ton oder nur
zufillig erfolgte. Es erwies sich iiberhaupt nicht als empfehlenswert, die
Tonhohe im Verlauf einer Versuchsreihe mdéglichst stark nach oben zu pres-
sen, weil man dann gegebenenfalls gezwuungen war, wihrend einer oder
mehrerer folgender Versuchsreihen den fast verloren gegangenen Reflex nur
auf eine und derselbe Tonhéhe wieder einzudressieren.

Die obere Gehorgrenze wurde gewdhnlich nach 20—25 Versuchs-
reihen erreicht. Das oben erwdhnte Gimpelweibchen stand auch in
dieser Hinsicht an der Spitze mit nur 15 Reihen. — Die Versuche
wurden nach 25—30 Versuchsreihen, also 1—1 !/, Monaten nach

4



Gehorsinn der Vogel 57

Beginn, abgeschlossen. In den letzten Reihen sank die Zahl der
Einzelversuche sehr stark; die Vogel waren unruhig und auf jeden
bedingten Reflex folgten mehrere spontane Beinbewegungen. Ein
typisches Kymogramm aus dieser Untersuchungsphase ist in Fig. 2
wiedergegeben.

Da die Pausen zwischen den verschiedenen Einzelversuchen
immer verschieden lang waren (vgl. Fig. 1—2), konnte eine Rhyth-
musdressur, die nach WoHLFART leichter zu Stande kommt als eine
Tondressur, nicht als Fehlerquelle in Frage kommen. Im Gegensatz
zu WASSILJEW konnte ich kein allmahliches Abnehmen der Stirke

der Reflexbewegung in der Ndhe der Gehorgrenze finden, sondern
" die Zuckung des Beines war fast immer gleich stark, trat immer
seltener auf und blieb schliesslich an der Gehoérgrenze ganz aus.
Die folgenden Versuchsserien beweisen, dass das Unterbleiben der
Reaktion nicht durch Ermiidung oder Unlust verursacht wurde:

Versuchsvogel Nr. 1. Reihe 23: hé + e hé h® h® /¢’ ¢"/d? Oe d”/O e7?/
19 1919 19/20 20 20 0 e 20 20/0 e +?+e + ? + e O oe ee Oe? (unru-
hig) + + +0e?++?2+++/e O 21?7 eeee OeeeO/ff/d"ed /Oe™
e?e+0e+++e??0++ee++++++0++?+ + O+ unru-
hig 0e 0 0eO.

Bis zu 20,000 Herz reagierte der Vogel fast tadellos, auf e’ =20 854
Hz und auf 21 000 Hz wurde keine einzige sichere Reaktion erhalten; sobald
die Tonhéhe herabgesetzt wurde, trat der bedingte Reflex wieder in Erschei-
nung, um bei Erhéhung wieder zu verschwinden. Die Grenze war oft recht
scharf, jedoch nicht immer gleich scharf wie im obigen Beispiel.

Auch die Schallstdrke muss noch beachtet werden, ehe man
behaupten kann, dass die gefundene Grenze der absoluten oberen
Grenze der Tonperzeption entspricht: BERGER hat nachgewiesen,
dass bei Eidechsen die Grenze von 8000 Hz auf 8500 Hz steigt,
wenn die Schallintensitit der Galtonpfeife von dem gewohnlichen
Druck von 0. Atmosphiren auf 1 Atmosphare erh6ht wird, und fiir
den Menchen hat SCHULTZE eine Steigerung von nicht weniger als
3000 Hz bei sehr grosser Intensitdtserh6hung gefunden. Ich habe
nicht wie BERGER den Luftdruck in der Pfeife erhoht, um eine gros-
sere Schallstirke zu erzielen, weil damit eine schwer zu kontrollie-
rende Verinderung der Tonhohe verbunden ist, sondern einfach die
Pieife nidher an das Ohr des Vogels gebracht, in diesem Fall den
Abstand von 20 cm auf 10 cm verringert. Die Schallstarke am Ohr
des Versuchsvogels miisste dabei 4 mal grosser werden. Diese Ver-

«
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starkung rief indessen nicht einmal eine Erhohung der Tongrenze
um 1000 Hz hervor.

Als ich dann, um die Schallstirke noch mehr zu steigern, auch den
Anblasdruck steigerte, erhielt ich mit dem Versuchsvogel Nr. 2 Resultate,
die ich zuerst als Reaktion auf den hoheren Ton deutete. Es stellte sich
indessen heraus, dass nur eine Dressur auf den zischenden Anblaslaut
(»Schneidegeriusch”), der beim Strémen der Luft durch die Pfeife entsteht,
stattgefunden hatte. Es konnte leicht nachgewiesen werden, dass eine Dres-
sur auf dieses Gerdusch nicht in den iibrigen Fillen eine Dressur auf die
hochsten Tone, mit denen positive Resultate erhalten wurden, vorgetiuscht
hatte: wenn die Pfeife so weit gedffnet wurde, dass kein Ton, sondern nur
ein schwaches Zischen entstand, trat kein bedingter Reflex in Erscheinung.
Yerkes und Bercer haben dhnliche Erfahrungen gemacht.

Wenn meine Pfeife, die fiir diese Versuche von der Werkstitte
Engelmanns bezogen wurde, nur richtig kalibriert war, was wohl
nicht zu bezweifeln ist, diirfle man die von mir gefundenen Werte
der oberen Gehorgrenze als zuverldssig betrachten konnen.

Versuche mit Tauben.

Meine Versuche, die obere Gehorgrenze bei zwei Tauben nach
derselben Methode zu bestimmen, blieben erfolglos; nach 21 bzw.
24 Versuchsreihen war noch keine Dressur zu Stande gekommen,
was sehr merkwiirdig ist, wenn man an WASSILJEWS gute Resulta-
ten mit Tauben (vgl. S. 55) denkt. Meine Tauben (gekifigte Stras-
sentauben aus Helsingfors) verhielten sich regungslos und bewegten
die Beine nur bei der elektrischen Reizung; auch in ihrem Wohn-
kafig waren sie sehr apathisch. Es war indessen deutlich, dass die
Vogel durch die Einsperrung in die Versuchstiite (vgl. S. 53) stark
aufgeregt worden waren; die Augen waren sehr unruhig usw. Die
Misserfolge sind wohl wenigstens zum Teil darauf zuriickzufiihren.
Eine direkte Reaktion auf verschiedene Téne der Pfeife war auch
nicht zu beobachten, wihrend bei den Kleinvégeln haufig deutlich
zu sehen war, besonders dass sie die tieferen Tone gehort hatten. Auf
Gerdusche (Klopfen mit den Hinden usw.) reagierten die Tauben
dagegen oft deutlich.

Die eine Taube wurde schliesslich freigelassen, mit der anderen
versuchte ich eine andere Methode und zwar mit besserem Erfolg.
Wenn ein in der Luft in horizontaler Lage gehaltener Vogel schnell
mit dem Kopf nach unten und dem Schwanz nach oben gedreht
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wird, reagier er tbekanntlich reflexmassig durch Hebung des Schwan-
zes. Dieser fiir die Erhaltung der Normallage im Flug bedeutungs-
volle Reflex ist sehr fest, und liess sich als bedingter Reflex auf das
Tonen der Pieife einarbeiten. Die ersten schwachen Schwanzdrehun-
gen traten in der zweiten Versuchsreihe zwischen dem 30. und dem
70. Einzelversuche auf. In der dritten Reihe (zwischen dem 70. und
100. Versuch) waren sie schon deutlich und spiter recht stabil.
Schon in der 6. Versuchsreihe wurde der Ton a® (6960 Hz) erreicht;
auf hohere Tone konnte ich keine Reaktion mehr erhalten.

Die 8. Versuchsreihe ist bezeichnend fir die Grenzleistungen:

Taube II. 8. Versuchsreihe: oe ? ee P ea’oee?eee’eeeeee?ea’?
oe?e/+Patat/d5d5dS /f5£5)/g%g5/a®* 0 Oee?oee/h’oeoeeoe.

Auf a’® also nur unsichere, auf tiefere Tone eine deutliche, auf hohere
(h%) keine Reaktion. i

Bei meinen Versuchen war deutlich zu beobachten, dass der Ausschlag-
winkel des Schwanzes bei steigender Tonhohe allmihlich abnahm. Bei a*
konnte er 45° ubersteigen, bei f> kaum mehr 5°. Die Versuche wurden mit
der 15. Versuchsreihe abgeschlossen; nach der 6. Reihe war keine Erhohung
der beobachteten Gehorgrenze mehr festzustellen.

Bei meinen Versuchen mit dem Waldkauz verwendete ich
auch die Methode der Schmerz-Ton-Verkniipfung. Nach iiber 700
Versuchen in 15 Versuchsreihen war noch keine Spur einer Dres-
sur festzustellen und die Versuche wurden darum aufgegeben.

Zusammenfassung der Resultate iiber die obere Gehorgrenze.

In der folgenden Tabelle Nr. 1 habe ich die Resultate meiner Ver-
suche zusammengestellt. + bedeutet positiveReaktion auf den links an-
gegebenen Ton, 0 ausgebliebenen Reflex, also Uberschreiten der Gehor-
grenze. '

Es liegt also ohne Zweifel ein bedeutender Unterschied in der
oberen Grenze der Tonperzeption zwischen den untersuchten Klein-
vogeln und den Tauben vor, auch wenn man die von WASSILIEW
fir seine Tauben gefundene Grenze 11000—12000 Hertz als Norm
betrachtet. Es ist unméglich zu entscheiden, ob die bei meiner ein-
zigen Taube gefundene viel tiefere Gehorgrenze 7000 Hz durch
den Unterschied in der Methode veranlasst ist; es erscheint mir
jedoch weniger glaubhaft. Eher diirfte es sichjum einen individuel-
len oder Altersunterschied (vgl. beim Menschen das Sinken der
Grenze von 20000 Hz bei 14 Jahren auf 13000 bei 45 Jahren) oder
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Tabelle 1. Ubersicht der Resultate.

Ton Schwingungs- Pyrrhula Chloris Passer Erithacus Columba

zahl pyrrhula chloris domesticus rubecula domestica
Nr.1248 67 10 3 11
22000 0
21000 0 + 0
e’ 20854 ?04+0 00 +
20000 ++++ ++ +
19000 - ++++ ++ +
d’ 18580 ++++ 4+ 0 +
18000 +
17000 +
[ 16553 ++++ ++ + +
h® 15624 ++++ ++ + +
af 13920 ++++ ++ + +
gt 12401 ++++ ++ + +
fé 11048 ++++ ++ + +
et 10427 ++++ ++ =+ +
ds 9290 ++++ ++ + +
¢t 8276 ++++ ++ + +
hs 7812 ++++ ++ + + 0
as 6960 ++ 4+ ++ + + +
g’ 6200 ++++ ++ + + +
fs 5524 +++ + + + + +
et 5213 ++++ ++ + + +
ds 4645 ++++ ++ + + +
cs 4138 +++ + + + + +
h* 3906 + + + + + + + +
at 3480 + +

um einen Rassenunterschied handeln; die Strassentauben sind viel-
leicht stark degeneriert. (BraND & KELLBErG (1939) stellten 7,500
Hz als obere Gehorgrenze der Taube fest. Der Herausg.)

Die Resultate zeigen fiir die verschiedenen Sperlingsvogel eine
gute Ubereinstimmung. Ob die tiefere Grenze bei dem untersuchten
Haussperling individuell bedingt oder artspezifisch ist, muss dahin-
gestellt bleiben; das letztere ist nicht unwahrscheinlich, da der Stimm-
bereich des Hausspatzes durchschnittlich wohl tiefer liegt als bei den
anderen untersuchten Kleinvogeln.

Vergleich mit der Tonerzeugung der Vogel.

BRAND (1935) hat mit Hilfe von Tonfilmaufnahmen den Gesang
einiger nordamerikanischer Vogel untersucht. Er dussert die Ver-
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mutung: ,From the study of the film it seems highly probable that
some few birds sing beyond the range of human hearing“, und
weiter: ,What seems more probable is that there are overtones but
they are too high as to be both inaudible to the human ear and
unrecordable with our present equipment“. BRAND gibt u. a. folgende
Werte fiir die hochsten und tiefsten Grundténe des Gesanges einiger
Arten an: :

hochster tiefster Grundton
Melospiza georgiana 9141 7678
Ammodramus savannarum 8226 1096
Sturnus vulgaris 7495 3437

Es scheint nun merkwiirdig, dass BRAND nicht den ersten Ober-
ton (also doppelte Schwingungszahl des Grundtons) festgestellt hat,
denn dieser, nach den akustischen Gesetzen kraftigste der Obertdne,
miisste ja im Bereiche des sowohl horbaren wie registrierbaren
liegen. Da die Gehorgrenze der Passeres mit derjenigen jiingerer
Menschen offenbar fast genau zusammenfillt, ist es unwahrscheilich,
dass vom Menschen nicht horbare Tone wesentliche Elemente des
Gesanges bildeten.

Obere Gehorgrenze bei verschiedenen Tieren.

Im folgenden sei schliesslich die obere Gehorgrenze bei den
wenigen in dieser Hinsicht untersuchten Vertebraten in Tabellen-
form vergleichend dargestellt: )

Obere Gehdrgrenze Autor

Mammalia (in Hertz)

Mensch ~20000—13000

Schimpanse 26000—30000 ELper 1935

Braune Ratte 19000 Wever 1931
Vogel

Loxia curvirostra 19000—20000 KnecHT |

Pyrrhula pyrrhula 21000—20000 GRANIT

Chloris chloris : 20000 ”

Passer domesticus 18000 ”

1) Diese tabellarische Ubersicht ersetzt eine eingehendere Darstellung
in der Originalabhandlung Granirs. Sie ist fiir andere Gruppen als die Vigel
nicht vollstindig. Der Herausgeber.
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Passer domesticus 11500 Branp & KELroGe
Erithacus rubecula 21000 GRrANIT
Sturnus vulgaris 15000 Brano & Kerroce
Columba domestica 12000— 11000 WassiLJEw
» ” 7000 ) GRANIT
” » 7500 Brano & KeLroge
Melopsittacus undulatus 14000 KnEecHT
Reptilia
Eidechsen
Lacerta agilis & vivipara 8000— 7400 BERGER
Tachydromus tachydromoides 12500— 9000 Kuropa
Schildkroten
Emys orbicularis 1200 Porrakov
Chrysemmis picta 1000 WEeVER & Bray
Amphibia .
Rana esculenta 4000 Wabpa
Fische
Characinidae 10000— 7090 v. BOUTTEVILLE
Amiurus 13160 STETTER

Tonunterscheidungsvermdgen der Vogel.

Uber das Tonunterscheidungsvermégen der Vogel, das ebenfalls
mit der Methodik der bedingten Reflexe zu bestimmen ist, habe ich
keine Untersuchungen angestellt. WassILJEW und JELLINEK haben
festgestellt, dass die Tauben im Gebiet zwischen a® und d* Halbtone
unterscheiden koénnen, bei héheren Ténen nimmt dass Differenzie-
rungsvermogen stark ab. In dieser Hinsicht stehen die Tauben auf
etwa derselben Hohe wie der Hund nach ANReP. Es wire interessant
zu untersuchen, wie sich die Kleinvogel verhalten; BrRanDp hat durch
mikroskopische Analyse von Lautfilmaufnahmen des Vogelgesangs
festgestellt, dass die Tonfolge des Gesangs viel verwickelter ist als
der Mensch auffassen kann; das wiirde fiir ein sehr feines und
schnelles Tondifferenzierungsvermogen der Singvogel sprechen, denn
bekanntlich ist bei vielen Singvdgeln der Gesang nicht angeboren,
sondern er wird erst beim Zusammensein mit anderen Individuen
derselben Art in der artspezifischen Form erlernt.?)

1) Neulich hat Sigrip Knecur (1939) sehr schéne Untersuchungen iiber
diese Fragen verdffentlicht, auf die hingewiesen sei. Der Herausgeber.
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Untersuchungen iibér das Richtungshéoren.
Altere Untersuchungen,; Versuchsanordnung.

Untersuchungen iiber das Vermdgen der Vogel, die Richtung
einer Schallquelle rein akustisch zu bestimmen, sind soviel ich weiss,
nur von ENGELMANN mit Hiithnern ausgefiihrt worden. Da das
Richtungshoren von grosser biologischer Bedeutung sein kann (wenn
auch nicht in besonders hohem Masse fiir die Kleinvogel), habe ich
mit zwei Hakengimpeln, Pinicola enucleator (L.), dariiber Versuche
angestellt, Die Art eignet sich fiir die Versuche sehr gut infolge
ihrer ruhigen Natur und grossen Zahmheit. Nach Untersuchungen
an Sdugern und Menschen ist die Richtung der Schallquelle exakter
zu lokalisieren, wenn sie ein Gerdusch, als wenn sie einen reinen
Ton erzeugt (WiLska). Da die Stimmen der Kleinvogel oft annihernd
den Charakter reiner Tone haben, habe ich auch bei diesen Versuchen
die Engelmann-Pfeife verwendet.

Die Versuchsanordnung war die folgende (Fig. 2): Der Vogel wird durch
eine Offnung im Dach in den kleinen Vorkdfig I gebracht. Dieser ist zunichst
durch eine Falltiir von der Abteilung II abgeschlossen; die Falltiir kann von
dem Beobachtungspunkt aus gehoben werden. Die Abteilung II, in der
wihrend der Versuche Halbdimmerung herrscht, ist ca. 60 cm lang; sie
wird von der Abteilung III durch einen 10 cm hohen Kartonstreifen (ABA)
abgegrenzt. In der Mitte dieser Barriere ist ein 5 cm breites Stiick bis zu
2 cm iiber dem Boden ausgeschnitten und als Briicke nach vorn umgeklappt
(B). Um den Vogel zu zwingen, sich bei B fiir irgendeine der beiden mit
einem Dach versehenen Fiitte-
rungsabteilungen FI u. Fr zu ent-
scheiden, wird Teil III des Kifigs
durch einen gegen B vorsprin-
genden Kartonwinkel FIS Fr ge-
teilt. Die Futternipfe Nr u. NI
stehen ganz hinten in den Fiitte-
rungsabschrankungen. Der lose
Fussboden jeder derselben ist mit
zwei Kupferdrihten umwickelt,
welche an Kontakten (K[, Kr) beim
Beobachtungsstand enden, wo die
Drihte der einen_oder der ande-

ren Abteilung (der nicht zu wih- ?”

lenden) mit einem Induktor ver-
bunden werden konnen. Beim
Eintreten in die ,unrichtige* Ab- Fig. 2,
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teilung schloss der Vogel dabei, wenn er auf die Kupferdrihte trat, den
Stromkreis, erhielt einen Strafschock und verliess schleunigst die Abteilung.
Die Tonquelle (Edelmann-Pfeife) P wurde hinter dem Futternapf der zu
wihlenden Abteilung auf der Aussenseite des Kifigs hinter einem Karton-
schirm verborgen gehalten. Auch der Versuchsleiter war hinter dem Schirm
verborgen, was sehr wesentlich ist, um jede, sei es auch nur unbewusste,
Zeichengebung auszuschliessen. Die Bewegungen der Vogel konnten durch
ein Loch im Schirm von weniger als 1 mm Durchmesser beobachtet werden.

Die Dimensionen der Kifigabteilung III waren 45X 60 cm. Wenn der
Vogel auf der Briicke B sitzt, befindet sich sein Kopf 50 cm von der Linie,
an der entlang die Pfeife verschoben wurde.

Um die Vogel mit dem Versuchskéfig vertraut zu machen durften sie
vor Beginn der Versuche 2 Tage, 2 Stunden téglich, sich dort frei bewegen,
und lernten dabei schnell die Futterndpfe aufzusuchen, obwohl sie anfangs
vor den engen Fiitterungsabschrankungen zuriickstutzten. Wenn der Vogel
spiater aus der Abteilung I gelassen wurde, hiipfte er in der Regel sofort
zu der Briicke B, zogerte dort einige Sekunden und suchte darauf irgend-
einen von den Futternipfen auf. Die Versuchsviogel erhielten zwischen
den Versuchen sehr spirlich Futter, so dass sie immer grosse Fresslust
zeigten.

Versuchsgang.

Der Hakengimpel Nr. 1 wurde zuerst 2 Tage lang daran ge-
wohnt, sich geradeswegs von der Abteilung I zu den Futterndpfen
zu bewegen. Er durfte dabei frei zwischen den beiden Nipfen
wihlen. Es erwies sich, dass der Vogel gewohnlich mehrere Male
nacheinander dieselbe Seite wihlte (Gewohnheitsbildung). Um die-
sen Storungen der Versuchsbedingungen entgegenzuwirken, musste
ab und zu der fragliche Futternapf fiir einige Versuche entfernt
werden.

Am folgenden Tage fing die Dressur auf den Richtungston an.
Wenn der Vogel aus der Abteilung I losgelassen worden war, wurde
mit der Pieife der Ton h* angeblasen, die Pfeife hinter der einen
Fiitterungsabteilung. Die Kupferdridhte der anderen Abteilung waren
gleichzeitig zum Induktor gekoppelt. Die Mittelpunkte der Hinter-
wiande der Fiitterungsabteilungen waren 40 cm voneinander entfernt.
Sobald der Vogel in die ,richtige“ Fiitterungsabteilung gehiipft war,
horte die Tongebung auf. Wenn er zuerst falsch wihlte (wobei er
von dem Induktionsstoss sofort zum Zuriickweichen gebracht wurde),
durfte er an den ersten Tagen ruhig weiter versuchen, bis er den
richtigen Futternapf aufgesucht hatte, um keine Abneigung gegen
die Fiitterungsabteilungen schlechtweg zu bekommen. Spater wurde
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er bei falscher Wahl sofort zur Abteilung I zuriickgetrieben. Die
Induktorspannung musste so abgestuft werden, dass der Vogel nur
einen schwachen Stoss erhielt, der ihn zum Zuriickweichen veran-
lasste, aber keine Furcht hervorrief. Die Pleife wurde bald auf der
einen, bald auf der anderen Seite angeblasen, aber selten mehr als
9 mal hintereinander auf derselben Seite. Diese Massregel erwies
sich als wohlbedacht, denn es zeigte sich spiter nach vollendeter
Dressur, dass Gewohnheitsbildung fiir die eine Seite sicher auftrat,
wenn der Vogel 3 mal hintereinander zur selben Seite ,eingeladen®
wurde, und dass er dann das 4. Mal wieder diese Seite aufsuchte,
auch wenn die Pfeife zur anderen Seite verschoben worden war.

Von 82 Versuchen an den 5 ersten Tagen waren 44 verwertbar,
d. h. der Vogel wahlte schnell die eine Fiitterungsabteilung, wihrend
38 Versuche nicht zu verwerten waren, weil der Vogel mehr als 2
Minuten zogerte, so dass der Versuch abgebrochen werden musste.
Von den 44 verwertbaren Versuchen waren 26 positiv und 18 negativ
(richtig bzw. unrichtig gewahlt). Die folgende Tabelle gibt eine
Ubersicht iber den Dressurgang:

Versuchstage Richtig Unrichtig Unverwertbare
gewihlt Versuche
1-5 26 18 , 38
6—10 39 13 37
11—15 27 ' 9 ) 18

16—20° - 67 9 : 5

Die Dressur war also jetzt praktisch vollendet. 1009/, richtige
Wahlen konnte ich iiberhaupt nur ganz wenige Versuche hinterein-
ander registrieren. Es diirfte kaum moglich sein, bei Differenzie-
rungsdressuren mit Voégeln zu unbedingter Sicherheit, wie bei ein-
fachen Positivdressuren, zu kommen.

Die folgende Auigabe war dann, den Vogel zu lehren, schon
aus einer hestimmten Entfernung nach der Richtung des Schalls
die Fiitterungsabteilung der fraglichen Seite zu wahlen. "Die Pfeife
wurde also angeblasen von dem Augenblick an, wo der Vogel
Abteilung I verliess, und bis zu dem er die Briicke B verliess, um
in die Abteilung III einzuschliipfen. Eine gewisse Schwierigkeit be-
reitete der Umstand, dass der Vogel sich nicht immer geradeswegs
von der Briicke zu dem richtigen Futternapf begab, und nach
kurzem Herumhiipfen in der Abteilung III hatte er anscheinend
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schon vergessen, von welcher Seite die Pfeife ertont war. Anfangs
musste deshalb die Pfeife auch, nachdem der Vogel in die Ab-
teilung III eingeschliipft war, angeblasen werden, um die Dressur
beizubehalten. Wihrend des 21.—25, Versuchstages fanden so von
108 richtigen Wahlen nur 32 direkt von der Briicke statt. Unrichtig
wurde 8 mal gewdahlt; unverwertbar waren 19 Versuche. Wihrend
der 3 darauf folgenden Versuchstage begab sich der Vogel bei 34
_von 42 richtigen Wahlen direkt von der Briicke zum richtigen
Futternapf. ,

Der Vogel hatte also jetzt gelernt, die Richtung zur Tonquelle
bei einem Winkel von 24° von dem Medianplan des Kifigs nach
links oder rechts zu bestimmen. (Fig. 3.)

Es konnte jetzt angefangen werden,

| Schatiguelle den Vogel bei kleineren Winkeln die

& < Entscheidung treffen zu lassen. Dies ge-

B ey — <= schah in der Weise, dass die Fiitterungs-

l/ abteilungen ndher aneinander geschoben

& wurden, immer jedoch so, dass ihre Lings-

Fig. 3. - achsen auf der Briicke sich schnitten.

Die Pfeife wurde genau hinter der Mitte

der Hinterwand der zu wéhlenden Fiitterungsabteilung angeblasen.

Es wurden Versuche angestellt mit der Tonquelle 20, 15, 13, 12, 11,

10 und 5 cm von dem Medianplan des Kifigs entfernt. (Fig. 3,

AB, bzw. AB,.) Um die Dressur nicht erschlaffen zu lassen, wurde

nicht stetig von grosseren zu kleineren Winkeln fortgeschritten,

sondern die verschiedenen Winkel in beliebiger Ordnung gepriift.

Es erwies sich dabei durchgehends, dass die Resultate mit einem

bestimmten Winkel bei verschiedenen Versuchen recht konstant
waren.

Der Hakengimpel Nr. 2 wurde ganz entsprechend dressiert;
der Erlernungsvorgang sei mit folgenden Zahlen beleuchtet:

unverwertbare
Tage + Versuche — Versuche Versuche
1—7 110 92 - 19
8—12 96 15 - 2

Die Dressur setzte etwas spiter als beim ersten Vogel ein,
erreichte aber schneller die endgiiltige Sicherheit (am 12. statt am
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15. Tage), .jedoch nach ‘einer .grosseren Zahl von Versuchen (332
bzw 140). An noch weiteren 6 Tagen (13—18) wurde versucht,
eine 100°%/,ige Sicherheit zu erzielen, aber vergebens; die Prozentzahl
richtiger Wahlen, 8879/, ist jedoch befriedigend. — Dieser Vogel
brauchte eine etwas liangere Zeit um zu erlernen, schon von der
,Briicke* nach der Schallrichtung die richtige Fiitterungsabteilung
zu wiahlen. Erst nach 11 Tagen konnte ich zu den eigentlichen
Versuchen mit der Tonquelle in verschiedenen Entfernungen von
dem Medianplan schreiten. Versuche wurden angestellt mit den
Entfernungen 15, 12, 11, 10, 9, 8, 7 und 5 cm.

Besprechung der Ergebnisse.

Die Resultate erhellen aus den Diagrammen 1—2. Die Versuche
gaben also bei beiden Vogeln sehr gut iibereinstimmende Resultate.
Bei beiden geht die sichere Schitzung der Richtung -zur Tonquelle
innerhalb eines sehr kleinen Winkelbereiches (ca. 2°) in absolute
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Diagr. 1—2. Ordinate: °/, richtige Wahlen. Absqisse : Entferaung des
Ifeife vom Medianplan des Kifigs.
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Unsicherheit iiber. Beim Versuchsvogel I ist die kritische Grenze
etwa 11° 30, beim Vogel II etwa 10°.

Kontrollversuche. Um sicher festzustellen, dass die Dressur
tatsdchlich auf die Schallrichtung erfolgt war, wurden die beiden
Vogel noch mit einseitig verschlossenen Ohren gepriift. Die eine
Ohréffnung wurde mit einer Mischung von Plastilin und Vaselin
dicht verschlossen. Die Kontrollversuche wurden mit der Pfeife 15
cm vom Medianplan angestellt. Die Resultate waren:

Richtige Unrichtige

Richtige Unrichtige Wahlen
Ind. I 18 19
Ind. II 3 2

Die Vogel konnten also nicht mehr die Richtung zur Tonquelle
bestimmen. Meistens wendeten sie sich jetzt nach der Seite des
~ funktionierenden Obhres, aber nicht ausschliesslich. Monge (1935)
fasst seine Ergebnisse betreffend das Richtungshoren bei einseitig
herabgesetztem Gehor folgendermassen zusammen: ,Intensitatsunter-
schiede beider Ohren bedingen nur eine sehr unregelmassige schein-
bare Verschiebung der Schallquelle nach der Seite des freien Ohres.“
Wenn das eine Ohr ganz funktionsunfihig war, traten bei seinen .
Versuchen Wahlfehler nach beiden Seiten auf. Man diirfte vielleicht
den Schluss ziehen kénnen, dass das Horvermégen meiner Vogel
mit dem geschlossenen Ohr sehr stark herabgesetzt war, — Nach
‘diesen Versuchen wurden die Végel wieder mit gedfineten Ohren
gepriiit; die richtigen Wahlen betrugen jetzt ca. 75 9/,, also eine geringe
Verschlechterung, vielleicht darauf beruhend, dass Reste des Verschluss-
propfens noch im Ohrgang steckten. Jedenfalls bestand die Dressur
noch. : \

Vergleich mit dlteren Versuchen.

Friiher sind Versuche iiber das Richtungshoren bei Vogeln nur
von ENGELMANN (1928) mit dem Haushuhn ausgefithrt worden. Er
fand fiir Hiihner einen Mindestwinkel (vgl. Fig. 3) von 1° 55, fiir
Kiiken 2° 9'. Vergleichsweise sei erwihnt, dass er fiir drei Hunde -
3" 35,°2° 9 bzw. 1° 26/, fiir eine Katze 48, fiir drei Menschen 5°
43, 5° 43 bzw. 4° 18 fand!). KeLLER und BRUCKNER fanden fiir

') Die Angaben EngeLmanN’s iiber die Versuchsresultate mit Menschen
sind mit gewissen Inkonsequenzen behaftet, die die Moglichkeit nahelegen,
dass die kritischen Winkel tatséchlich nur die Hilfte der angegebenen waren.
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ihren besten Hund O° 48'. v. FriscH u. DIJKGRAAF konnten bei
Elritzen kein Richtungshéren finden.

Die von ENGELMANN fiir das Haushuhn gefundenen Werte smd
also auffallend besser als die von mir konstatierten. Es fragt sich
zunichst, ob Verschiedenheiten in der Methodik diese Unterschiede
veranlasst haben konnen.

ENGELMANN versuchte zunichst, die Versuchsvogel zu dressieren,
hinter dem einen von zwei gleichen, in einer bestimmten Entfer-
nung nebeneinander stehenden Schirmen Futter zu erwarten. Der
zu wihlende Schirm wurde durch das Schallsignal (Picken eines
fressenden Huhns) gekennzeichnet, und die Versuchstiere wurden
von einem Punkt auf der Medianlinie der beiden Schirme in be-
stimmter Entfernung von ihnen losgelassen. Die Dressur, die mit
Siugern gelungen war, erwies sich bei den Hiihnern als sehr un-
sicher, und Edelmann ging zu einem direkien Lockmittel iiber: Die
Henne wurde durch das Piepen von Kiiken, die hinter dem zu
wihlenden Schirm gehalten wurden, herangelockt, oder umgekehrt
die Kiiken durch dass Glucken der Henne.

Die Methode Engelmanns enthilt unzweifelhaft gewisse Unsicher-
heitsmomente. Erstens waren der Versuchsleiter und seine Gehilfen
nicht verborgen; unbewusste Zeichengebung zu den Versuchstieren
ist also nicht ausgeschlossen. Dieser Einwand trifft natiirlich nur
die Dressurmethode, nicht die Methode mit dem direkten Lockmittel,
aber die letztere leidet doch auch an der Schwiche, dass die Stimme
der Lockvégel das Versuchstier die ganze Zeit leiten konnte und
nicht aufhérte, wenn dieses den Startpunkt (Entscheidungsentfernung)
verlassen hatte. Es muss indessen dem Versuchsleiter ziemlich
schwer fallen, sicher zu entscheiden, ob die Versuchstiere sofort
beim Startpunkt oder erst etwas spiter auf das gewdhlte Ziel los-
rennen; wenn bei Edelmanns Versuchen der Startpunkt 15 m von
der Linie, auf der sich die Schirme befanden, entfernt war, und die
beiden Schirme 1 m voneinander standen, hat sich die Bahn des
Vogels beim Laufen gerade auf den einen Schirm zu 1 m vom
Startpunkt nur 3,3 cm von der Medianlinie entfernt, also im Vergleich
zur Korpergrosse sehr wenig.

Ich mochte jedoch nicht vermuten, dass die Werte Engelmanns
aus den oben genannten Griinden zu gut ausgefallen seien. Im
Gegenteil scheint es, als ob er den kritischen Winkel noch gar nicht
erreicht hatte, denn fiir den kleinsten Winkel gibt er Resultate wie
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294+ und 7— an, also 809, richtig, was darauf hindeutet, dass
die wirkliche Grenze bei noch kleineren Winkeln liegt.
Andererseits mochte ich annehmen, dass auch meine Resultate
ein richtiges Bild geben. Darauf deutet die gute Ubereinstimmung
der beiden Kurven und der sehr enge Winkelbereich, in dem der
Ubergang von sicherer Entscheidung zu Desorientierung stattfindet. )
Der Unterschied zwischen den von ENGELMANN und von mir gefundenen
Richtungsschwellen scheint also artspezifisch zu sein. Dieses Resul-
tat diirfte auch biologisch gut verstindlich sein. Bei den Hiihner-
vogeln laufen die Jungen schon, wenn sie eben ausgeschliipft sind,
umher und verbergen sich bei Gefahr zerstreut in der Untervegeta-
tion. Fiir die Zusammenhaltung der Bruten und der Scharen ist
die ,Stimmfiihlung“ wesentlich, und diese setzt gutes Richtungshoéren
voraus. Bei den Kleinvégeln kénnen die ,Lockrufe“ keine.solche
Bedeutung als Orientierungsmittel haben; sie kénnen selbstverstand-
lich die Aufmerksamkeit anderer Individuen wecken, aber die genaue
Lokalisierung des Genossen diirfte wohl hauptsidchlich optisch erfol-
gen. Ausnahmen koénnen natiirlich auch bei Kleinvogeln, z. B. bei
Bewohnern sehr dichter Pflanzenbestinde, vorkommen.?)

Zusammeniassung.

1. Mit der Methode der bedingten Reflexe (Schmerz-Ton-
Verkniipfung) gelang es dem Verfasser, bei verschiedenen Passeres,
die friither in dieser Hinsicht noch kaum untersucht worden sind,
die obere Gehorgrenze zu bestimmen: Pyrrhula pyrrhula (4 Ind.)

1) Vielleicht konnte man zu kleineren Winkeln kommen, wenn es
moglich wire, die Vogel darauf zu dressieren, den einen von zwei nebeneinan-
erliegenden, alternierend oder gleichzeitig tonenden Schallquellen als p osi-
tiven Reiz zu bewerten; WiLska (S. 83) hebt hervor: ,Es wire unzweckmissig,
als Anhaltspunkt fiir die Richtungsschwellenbestimmung die Abweichung
von der Mediane anzuwenden, da die subjektive Mediane, wie auch aus den
Versuchen hervorgeht, schwankend ist.“ Es ist aber mehr als fraglich,
ob eine solche komplizierte Dressur bei Vogeln gelingen wiirde. Der
Herausgeber.

?) Es ist unzweideutig nachgew1esen (vgl. WiLska), dass Gerausche ein
schirferes Richtungshéren ermoglichen als Dauerténe, wegen der in ihnen
enthaltenen, nach der »Zeitunterschiedtheorie“ des Richtungshorens bedeu-
tungsvollen, schirferen akustischen ,Zeitmarken*®. Dieser Unterschied diirfte
fiir die Beurteilung der Differenz zwischen GraniTs und EnxceLmanns Resulta-
ten sehr wesentlich sein. Der Herausgeber. - - . e
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21000—20000 Hertz, Chloris chloris (2 Ind.) 20000 Hz, Passer do-
mesticus (1 Ind.) 18000 Hz, Erithacus rubecula (1 Ind.) 21000
Hz. Durch Verkniipfung eines Drehreflexes des Schwanzes mit der
Tonempfindung konnte bei einer Taube (Columba livia domestica)
eine Grenze von 7000 Hertz gefunden werden. (Vgl. die Ubersichts-
tabellen S. 59 und S. 61.)

2. Bei zwei Hakengimpeln (Pinicola enucleator) wurde die
Richtungshdrschérfe mitiels einer Dressurmethode mit der Engelmann-
Pfeife als Tonquelle bestimmt. Als Schwelle ergab sich ein Winkel
mit dem Medianplan des Vogels von 10—11°. Friiher ist nur bei
Hithnern das Richtungshoéren gepriift worden: ENGELMANN erhielt
fiir den Schwellwinkel den Wert ca. 2°, allerdings mit einer anderen
Methode und der Stimme des Huhnes als Richtungszeichen.
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