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Farbensehen bei den Vögeln und die Zapfenölkugeln .

VALTO PEIPONEN

Einleitung . - Das Vogelauge als hochentwickeltes optisches Organ
ist ein Zeugnis dafür, dass diese Tiere ein ausgezeichnetes Sehvermö-
gen besitzen . So ist auch die Unterscheidungsfähigkeit des Auges bei
ihnen etwa viermal so gross wie im menschlichen Auge . Anderseits
geht das für den Vogel sichtbare Spektrum zahlreichen Beobachtun-
gen gemäss kaum über das unsrige hinaus, weder zum Infrarot
(HECHT & PIRENNE 1940) noch zum Ultraviolett hin, so dass also die
dem Vogel sichtbare Welt ungefähr der des Menschen entspräche
(ABELSDORFF 1907, HESS 1907, STURKIE 1954) . Die Vögel sind auch
imstande, verschiedene Farben zu perzipieren. In den Untersuchungen
von VAN ECK (1939) vermochte die Singdrossel deutlich, Rot, Gelb,
Grün und Blau voneinander zu unterscheiden, und MEYHNECHT (1941)
hat nachgewiesen, dass der dämmerungsaktive Steinkauz (Athene noc-
tua vidalii) ein gutes Farbenunterscheidungsvermögen besitzt, obwohl
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er dieses in seinem Leben offenbar garnicht braucht . Dieser Umstand
spricht dafür, dass die Farbenperzeption bei den Vögeln eine Grup-
peneigenschaft ist .
Felduntersuchungen . - Meine eigenen Untersuchungen über den

Farbensinn der Vögel sind im Feld durchgeführte Auswahlversuche
und gründen sich auf die Reihenfolge im Wegtragen von gefärbten
Kotballenattrappen (siehe PEIPONEN 1958) . Anderseits ist zur Er-
mittlung des anatomisch-physiologischen Hintergrundes die Topo-
graphie der Ölkügelchen in der Retina vieler Vogelarten mikrosko-
pisch untersucht worden. In diesem Zusammenhang werden nur ei-
nige Hauptzüge im Licht der zwei erwähnten Kriterien behandelt, und
zwar bei den drei Arten Rotkehlchen (Erithacus rubecula), Blau-
kehlchen (Luscinia s. suecica) und Schafstelze (Motacilla flava), die
phänomenal die drei Hauptfarben, Rot, Blau und Gelb vertreten .
LACK (1939, 1953) hat nachgewiesen, dass beim Rotkehlchen die

rote Brust beim aggressiven Verhalten besonders hervortritt . In
dieser Form ist die Sache bis in die Lehrbücher vorgedrungen . An und
für sich hat LACK nicht mit Rot, sondern mit den Brustfedern des Rot-
kehlchens experimentiert, die orangefarben sind . Auf diese reagiert der
Vogel stark, nimmt aber keine Notiz von den gleichen Federn, wenn
diese dunkelbraun (dull brown) gefärbt werden. Meine eigenen Far-
benwahlversuche haben zuvörderst den Zweck gehabt, das »optimale»
Rot zu finden . Und dieses »Optimalrot» ist eben das Orangerot der
Brust ; Hochrot ist schwächer als beispielsweise Blau. (Insgesamt 156
Zwei-Objektversuche mit drei Paaren . Das durchschnittliche Auswahl-
% von Orange war 85, von Rot 46 und von Blau 59.) Auf die Ursache
hierfür werden wir später zurückkommen .

Zwischen den hervortretenden Teilen des Federkleides beim Blau-
kehlchen-Männchen und der Farbenwahl ist ein Korrelationsverhält-
nis bei Tageslicht nachgewiesen worden . Auch das Blaukehlchen-
Weibchen, bei dem die leuchtenden Farben fehlen, verhielt sich bei
der Farbenwahl wie das Männchen (PEIPONEN 1958) .
SMITH (1942, 1950) hat bei seinen Farbversuchen festgestellt,

dass das Männchen der Schafstelze (Motacilla flava flavissima) deut-
lich Gelb bevorzugt; das Weibchen trug bei diesen Versuchen über-
haupt keine gefärbten Kotattrappen .

Über die Ölkugeln und deren Topographie. - Nachdem Mitte des
19 . Jahrhunderts die Ölkugeln in der Netzhaut der Vögel entdeckt
worden waren, sind recht verschiedene Auffassungen über deren Be-
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deutung vorgebracht worden (ausführliche Besprechung bei WALLS
& JUDD 1933) . Vorherrschend sind zwei Theorien, nämlich erstens
die Filtertheorie, wonach gewisse Lichtstrahlen beim Durchtritt durch

die Ölkugeln filtriert werden, sowie zweitens die Theorie vom Farben-

sehen, wonach die Vögel die verschiedenen Farben mit Hilfe verschie-
denfarbiger Ölkugeln perzipieren.

Viele Forscher bringen die Ölkügeln mit dem Farbensinn in Zu-
sammenhang (KRAUSE 1894, GARTEN 1907, HAHN 1916) . Auch auf das
Elektroretinogramm von der Netzhaut der Vögel haben sie grossen
Einfluss (DONNER 1953) . In der Regel gibt es viererlei Ölkugeln
(WAELCHLI 1883, HAHN 1916), nämlich rote, gelbe, grüne und far-
blose. Die Gruppe der »grünen» ist hinsichtlich Grösse und Farbe am
wenigsten homogen. Es gibt grosse, kleine und mittelgrosse von blass-
grünen bis zu leuchtend grünen . Auch orangefarbene gibt es . Jede
Ölkugel durchlässt zuvörderst nur eine gewisse, der eigenen Farbe
entsprechende Wellenlänge, mit Ausnahme der grünlichen, die auch
den kurzwelligen (blauen) Teil des Spektrums durchlässt (WAELCHLI
1881, ROAF 1929) . Bei allen Vögeln hat die Retina mindestens dreier-
lei, nämlich rote, gelbe und grünliche Ölkugeln .

Meine eigenen Untersuchungen über die Beschaffenheit und die
Verteilung der Ölkugeln in den verschiedenen Teilen der Netzhaut
wurden unmittelbar nach dem Tode des Vogels mit einem apochro-
matischen Mikroskop durchgeführt, wobei als Lichtquelle das ge-
streute Sonnenlicht diente . Über die Hauptzüge der Ergebnisse sei fol-
gendes erwähnt (Tabelle 1) .

Tabelle 1 . Zahlenmässige Verteilung der Ölkugeln auf die verschiedenen Partien
der Netzhaut . R1 = Rand der Retina, R2 = Zwischengebiet, R3 = Zentrum.

Vergrösserung 800 x, 40 Quadrate .

Farbe der
Ölkugel

Rotkehlchen
R1-.

R
- R --

Blaukehlchen

R R
-

-Rs
__

Schafstelze

---
i_i-

R2 g3

Rot . . . . . . . . . 16 54 38 16 52 28 10 54 120

Gelb . . . . . . . . 14 58 32 26 62 30 18 64 146

Schmutsig Gelb 0 0 228 0 0 0 0 0 0

Grünlich bis
~farblos . . . 96 158 ii ca. 30 100 178 292 13 70 13
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Von früher her ist es bekannt, dass die Nachtvögel am meisten Öl-
kugeln der grünlichen Gruppe besitzen, und dass ihre Sehempfind-
lichkeit mehr auf der kurzwelligen Seite des Spektrums liegt. Wenn
das Rotkehlchen (Erithacus rubecula) empfindlich auf Rot reagierte,
und die Wahrenehmung von den Ölkugeln vermittelt würde, müsste
es am meisten rote Ölkugeln besitzen . Das Rotkehlchen ist ja ein
Dämmerungsvogel, und es hat in Wirklichkeit vorwiegend grünliche
Kugeln . Aber in der Mitte der Netzhaut, im Umgebung des Sehzent-
rums, wo die meisten Zapfen sind, an welche die Ölkügelchen immer
anschliessen, gibt es ausser den roten und gelben Ölkugeln noch neu-
artige, nämlich schmutzig-gelbe oder gelbgrünliche Kügelchen, welche
sogar die grosse Mehrheit ausmachen. Es hat den Anschein, dass ge-
rade diese Ölkugeln dem Rotkehlchen die Wahrnehmung von Orange
vermitteln .

Bei Luscinia suecica (Dämmerungsvogel) sind die Farbe und die
Anzahl der Ölkügelchen sehr ähnlich wie beim Rotkehlchen, also
vorwiegend grünlich . Auch bei dieser Art befindet sich im Mittelteil
der Netzhaut ein Gebiet, wo Kugeln der grünlichen Gruppe noch 2-3
mal so viel wie in den anderen Partien der Retina vorhanden sind.
Wir wissen nun, dass die grünlichen Kügelchen auch die Wellen-
längen von Blau durchlassen, und das Blau des Blaukehlchen dürfte
demnach mit Hilfe dieser Kugeln perzipiert werden .
M. flava thunbergi vertritt den Typus des Tagvogels. Bei ihr herr-

schen die roten und gelben Kugeln vor. Auch bei dieser Art befindet
sich im Zentrum der Netzhaut ein »gelbes Feld», das schon mit dem
blossen Auge als gelb auf weissem Grund zu erkennen ist, was natür-
lich durch die zahlreichen gelben Ölkugeln bedingt ist : Durchschnitt-
lich kommen auf 140 gelbe Kugeln 110 rote und 10 grünliche, währ-
end in den anderen Partien der Netzhaut das Verhältnis der gelben und
roten halb und halb ist, und sie auch in geringerer Zahl vorhanden
sind, etwa 20-60 (Tabelle 1.) . Die Empfindlichkeit der Schafstelze auf
Gelb wäre demgemäss ebenfalls durch die Ölkügelchen zu erklären .

Schlussfolgerung . - Die Ölkugeln im Zentrum der Netzhaut sind
bei den genannten drei Arten dazu differenziert, die Wahrnehmung
der artspezifischen Farben zu vermitteln ; m.a.W. das Reflektionsspek=
trum der hervortretenden Partien des Federkleides entspricht qualita-
tiv und quantitativ der Durchlässigkeit der Ölkugeln im Zentrum der
Retina .

Versuch einer Erweiterung der Ergebnisse . - Selbstverständlich ist
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schon früh an einen Zusammenhang zwischen der Färbung des Fe-
derkleides und der Farbe der Ölkugeln gedacht worden . HAHN (1916,
S. 39) hat die Entwicklung der Ölkugeln bei italienischen und Wayn-
dotter'schen Hühnerrassen untersucht und beobachtete in deren Far-
bendifferenzierung kleine Unterschiede, »die bei weiterer genauerer
Untersuchung sich vielleicht als konstante, möglicherweise in Korre-
lation mit der Körperpigmentierung stehende Rassenunterschiede
nachweisen lassen» . RocHON-DUVIGNEAUD (1929) konnte zwischen
der Farbe des Federkleides und der Ölkugeln keine Beziehung wahr-
nehmen, mit einer »Ausnahme», nämlich der Grüne Papagei (Chryso-
tis leuaillanti), der ungewöhnlich grüne Ölkugeln hat. Da aber die
Federn des Papageis kein grünes Pigment haben, hat man auf einen
direkten Beziehung gezweifelt . Anderseits haben auch die Federn des
Blaukehlchens kein blaues Pigment, aber trotzdem besteht ein Korre-
lationsverhältnis zwischen Federfärbung und »Kugelfarben» . (Reflek-
tionsspektrum der Federn wurde mit dem Beckman'schen DU Spek-
trophotometer gemessen .) In Frage stehen Struktur- oder Reflektions-
farben, und keine Pigmentfarben (vgl. Schlussfolgerung) . Auch die
gelben Kanarienvögel haben viele gelbe Kugeln, was man mit der
»colour-feeding» der Samen in Zusammenhang bringen wollte (WALLS
&JUDD 1933, S. 707) . Auch in diesem Falle dürfte jedoch die Bezie-
hung zum Federkleid am natürlichsten sein .

Nicht unwahrscheinlich ist es, dass - je nach Bedarf - auch an-
dere Gebiete der Netzhaut als das Zentrum dazu differenziert sein
können, die wichtigen Farben der eigenen Art zu vermitteln . So hat
z.B . die Haustaube im dorsalen Teil der Netzhaut ein »rotes Feld»
und im ventralen Teil ein »gelbes Feld» . Nach WALLS & JUDD (1933,
S. 666) haben diese » their only obvious interpretation in terms of
contrast production» : Rot gegen das Grün des Bodens und Gelb gegen
den Himmel. Bei der Haustaube ist die Färbung ja weitgehend mo-
difiziert, weshalb es schwierig ist, die Wechselbeziehung zu finden.
Gemeinsam für alle Rassen sind jedoch die roten Füsse, und wahr-
scheinlich enthält auch der Kropf eine rote Komponente . Diese wer-
den von der Taube bei der Balz »demonstriert», und dabei werden
die von unten kommenden Lichtstrahlen in das rote Feld reflektiert .
Dieser theoretische Erklärungsversuch verdiente experimentell nach-
geprüft zu werden .
Das Kleid der Vögel hat »unzählige» Farbnuancen, und Ölkugeln

gibt es nur viererlei, die trotzdem imstande sind, das ganze sichtbare
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.Spektrum aufzunehmen . Wie kommt die Perzeption einer Mischfarbe
zustande? Die Ölkügelchen liegen nicht alle in der gleichen Ebene,
sondern oftmals in zwei oder drei Schichten (Differenz 1-7,U) . Fer-
ner sind die Kugeln bei den verschiedenen Arten unterschiedlich auf
der Netzhaut angeordnet. Selbst habe ich dreierlei Anordnung festge-
stellt : a) zerstreut, b) die gelben und roten Kugeln bilden »Bienen-
waben» und c) die roten und gelben bilden Schnüre . Da die Kügel-
chen einander überschatten, führt der hindurchfallende Lichtstrahl
auch andere Perzeptionen herbei, als die Farbe der Kügelchen anzeigt.
Auf diese Weise mögen die Farbenperzeptionen zustande kommen,
die diejenigen Arten benötigen, deren Färbung nicht den Farben der
Ölkugeln entspricht .

Zusammenfassung. - Die im Feld durchgeführten Farbenauswahl-
versuche zeigen, dass die Wahl weitgehend von der Eigenfarbe des
Vogels bestimmt wird. Zur Aufklärung des anatomisch-physiologisch-
en Bodens des Farbensehens sind die Ölkugeln der Netzhaut untersucht
worden . In Tabelle 1 wird gezeigt, wie sich die Ölkügelchen bei drei
Arten, dem Rothkehlchen, dem Blaukehlchen und der Schafstelze, auf
die verschiedenen Teile der Retina verteilen. Bei den gleichen Arten
sind auch in der Natur Farbenwahlversuche ausgeführt worden .
Die Ölkugeln sind bei den genannten Vögeln im Zentrum der Netz-

haut darauf differenziert, artspezifische Farbenwahrnehmungen zu
übermitteln, m .a.W. das Reflektionsspektrum der auffallenden Par-
tien des Federkleides entspricht qualitativ und quantitativ dem Durch-
lässigkeitsspektrum der Ölkugeln im Zentrum der Retina .

Möglichkeiten einer Erweiterung dieser Ergebnisse auf andere Vo-
gelarten werden erwogen .
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S e l os t u s : Lintujen värien aistiminen ja verkkokalvon öljypisarat.

Kentällä suoritetut värinvalintakokeet osoittavat, että valinta kohdistuu voi-
makkaasti linnun omaan väriin. Värien näkemisen anatomis-fysiologisen pohjan
selvillesaamiseksi on tutkittu verkkokalvon öljypisaroita . Taulukossa 1 esitetään
öljypisaroiden jakaantuminen verkkokalvon eri osiin kolmella lajilla, punarin-
nalla, sinirinnalla ja keltavästäräkillä, joilla on tehty myös luonnossa värin-
valintakokeita . Mainittujen lintujen verkkokalvon keskuksen öljypisarat ovat
erilaistuneet välittämään lajispesifisiä väriaistimuksia : näyttävien höyhenten ref-
lektiospektri vastaa verkkokalvon keskuksen öljypisaroitten valonläpäisevyyttä .
Pohditaan näiden tulosten soveltamismahdollisuuksia muihinkin lintulajeihin.

Ruokki- ja riskiläyhdyskunnista Simon saaristossa.
TOIVO RÄSÄNEN

Ruokki (Alta torda) ja riskilä (Cepphus grylle) ovat aikoinaan pe-
sineet runsaslukuisina Simon ulkosaaristossa (65 ° 30' p .l .), Härkösten
ja Leipäreitten muodostamassa jokseenkin N-S-suuntaisessa saari-
jonossa. Merkittävää näiden lintujen esiintymiselle on se, että riskilät
pesivät ja ovat V. RÄSÄSEN ja paikallisten kalastajien ilmoituksen
mukaan aina pesineet saarijonon S-päässä, Härkösissä ja ruokit taas
vastaavasti sen N-päässä, Leipäreissä . Ruokin hakeutuminen saari-
jonon N-päähän johtuu todennäköisesti siitä, että Leipäreitten lou-
hikot ovat kookkaista lohkareista muodostuneet . Lohkareitten koko
on keskimäärin yli metrin läpimitaltaan. Härkösten »riskilärakan»


