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Das Auge und die Sehweise des Mauerseglers
Apus apus

Von ROLAND BRUCKNER
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Dem Andenken an Herrn Dr. h.c. EMIL WEITNAUER gewidmet.

1 Einleitung

Am Stammtisch-Abend der Naturforschenden Gesellschaft Baselland am 26. Januar 1990
berichtete ich in Kiirze iiber Beobachtungen an den Augen lebender Mauersegler. Nachtriglich
entstand im Horerkreis der Wunsch nach einer Publikation, dem ich hiermit nachkomme.

In Abb. I, von EMIL WEITNAUER personlich aufgenommen, befinden wir
uns an einem Sommertag am Dorfrand von Oltingen, wo der Verstorbene
mit «seinen» Mauerseglern lebte. Unter den Rufen der am Himmel dahin
eilenden Seglergruppen klingen die Verse von HERMANN ALLMERS an, die
JouaNNEsS BraHMS 1877 in einer Melodie verherrlicht hat, die

Feldeinsamkeit

Ich ruhe still im hohen, griitnen Gras

und sende lange meinen Blick nach oben,
von Grillen rings umschwirrt ohn Unterlass,
von Himmelsbldue wundersam umwoben.

Und schéne, weisse Wolken ziehn dahin
durchs tiefe Blau, wie schone stille Trdume; -
mir ist, als ob ich ldngst gestorben bin,
und ziehe selig mit durch ew’ge Rdume.

Abb. 1: Eine in ferner Hohe jubilierende Seglergruppe iiber der Landschaft von Oltingen, BL,
Schweiz. Foto EMIL WEITNAUER.
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1966, 1967, 1970 und nochmals 1983 durfte ich unter Fihrung von EMIL. WEITNAUER die
Mauerseglerkolonie im Schulhaus- und im Kirchendach von Oltingen besuchen und acht aus-
gewachsene sowie zwei erst 2%2-3 Wochen alte Jungvogel im Vorraum des Kircheneingangs
untersuchen. Herr WEITNAUER hielt je einen Vogel in der Hand, ich beobachtete mit dreifach
vergrossernder Binokularlupe und mit dem elektrischen Ophthalmoskop. Meine damals noch
jungen Sohne, Markus und Ulrich, halfen beim Photographieren und beim Ausmessen der
Gesichtsfelder. Frau SABINE BousanI-BAUR danke ich fiir die Ausfithrung der in dieser Mittei-
lung vorgelegten Zeichnungen.

Abb. 3: Ausgewachsener Jungvogel; Ansicht schrig von hinten; siehe Text.
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2 Das lebende Auge von aussen

Abb. 2 zeigt das Portrit eines ausgewachsenen Jungvogels von der Seite;
man beachte u. a. die Augenbraue. In Abb. 3, schriag von hinten, kommt der
méchtige Federwall, ein « Windbrecher» vor dem Auge zur Darstellung (ver-
mutlich eine Eigenart aller «echten» Segler (Unterfamilie Apodidae),
gemeldet auch beim brasilianischen Halsbandsegler (Streptoprocne; Unter-
familie Chaeturinae; MEISE 1969). Bei lingerer Beobachtung wird der Vogel
schlafrig (Abb. 4). Abb. 5 habe ich an einem 28 Tage alten Jungvogel ge-
zeichnet.

Der Lidrand des Seglerjungen sieht feucht aus, desgleichen die Hornhaut.
Tranenfliissigkeit wird also produziert. Nach den Tranenpunkten haben wir
nicht gesucht; bestimmt sind solche vorhanden. Ober- und Unterlidrand ver-
laufen fast genau horizontal, zueinander parallel (Abb. 5a). Hier schliesst
der Vogel die Lidspalte von unten nach oben (4bb. 5b); auch das Umge-
kehrte kommt vor; der Vogel kann auch die geschlossene Lidspalte langsam
hinauf und hinunter bewegen. Das Lidgewebe ist diinn. Durch das Lid hin-
durch sieht man die Form des Auges durchmodelliert. Es fehlte ein regel-

Abb. 4: Dieser Vogel ist wiahrend der Augenuntersuchung schlafrig geworden; siehe Text.
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Abb. 5: Zeichnung mit 3,5fach vergrossernder Binokularlupe. 28 Tage alter Jungvogel

(25.7.70).
a) Lider offen; am dusseren Lidwinkel ein Fliissigkeit saugender Federling (Dennyus

truncatus).
b) Lidspalte von unten nach oben geschlossen; der Kopf des Federlings ist einge-

klemmt; siehe Text.

massiger Lidschlag. Im Film von BROMHALL (1980) sicht man vereinzelt einen
Lidschluss beim Altvogel wihrend der Futteriibergabe in den weitgedffneten
Schnabel des Jungen.

Wihrend unserer insgesamt mehrstiindigen Beobachtungen bemerkten
wir auch keine einzige Nickhautbewegung. Die periodische Nickhautbewe-
gung bildet bei vielen Vogeln einen Ersatz fiir den Lidschlag. In Abb. 15 des
Buches von Lack (1973) hat in einer kiihlen Nacht im Nistkasten ein Segler
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die Nickhaut vorgezogen; in Kdmpfen um den Besitz einer Wohnung ziehen
die Streitenden in Pausen, in denen sie erschopft nebeneinander ruhen, die
Nickhaute vor. Es wurde vermutet, Vogel wiirden in grossen Hohen zum
Schutz gegen Wind und Licht mit vorgezogener Nickhaut fliegen. Vogel-
nickhdute enthalten aber nur ausnahmsweise ein zentrales durchsichtiges
«Fenster» (Tauchenten, IscHREYT 1912; Flamingo, DAICKER 1988). Oft sind
die Nickhaute opak wie Milchglas oder noch undurchsichtiger — so auch
beim Mauersegler. Wahrscheinlich wird die Nickhaut im Flug - zur Befeuch-
tung und Temperaturregulierung der Hornhaut - periodisch rasch vor- und
zuriickbewegt. Ob dies an einem fliegenden Vogel je beobachtet wurde, ist
mir nicht bekannt.

Unser Vogel in Abb. 5 zeigte minimale ruckweise Augenbewegungen von
1-1,5 mm Umfang. Konvergenzbewegungen hat OEnME (1962) beobachtet.

Parasiten (siehe auch BUTTIKER 1944): Am dusseren Lidwinkel (Abb. 5) saugt ein Federling
(Dennyus truncatus) Augenfliissigkeit. Beim Lidschluss wird sein Kopf eingeklemmt. Wir
sahen auch die winzigen Milben (Dermanuyssus hirundinis) zu den Ohr- und Nasenodffnungen
emsig hinein- und herauskrabbeln. Und von den vergleichsweise riesigen, griinlich gefarbten
Lausfliegen (Craterina pallida 1.ATR.) rannten bei jedem Vogel unter der Federdecke ein oder
mehrere Exemplare hin und her. Wir haben einen Jungvogel mit der Brust an unser Ohr gehal-
ten und den vollen Ton des Herzschlags gezdhlt: ca. 380 Schldge/min. (dabei war der Vogel
sicherlich erregt und die Schlagfrequenz erhoht), bei ca. 120 Atemziigen/min. Eine Lausfliege
stieg dabei auf den Menschen iiber; sie fliichtete tags darauf iiber Markus’ Schreibtisch.

In seiner Erndhrung ist der Segler auf Luftplankton absolut spezialisiert.
Parasiten im Nest, die er bei der hervorragenden Beweglichkeit seines Halses
leicht erreichen konnte, ignoriert er.

«Plankton» bezeichnet die Millionen winziger pflanzlicher und tierischer im Meer schwe-
bender Lebewesen. Unter «Luft»-plankton versteht man Kleinlebewesen, in der Mehrzahl
kleine Insekten und Spinnen, die vom Luftstrom erfasst, sogar in grosse Héhen gelangen und
weite Strecken zuriicklegen konnen.

Nachtrag bei der Drucklegung:

Lidschlag, Atemfrequenz, Sakkaden: Vor Jahren hat mein Sohn Ulrich im
Estrichfenster unseres Hauses iibereinander 3 Mauerseglernistkésten einge-
baut, die regelmassig bewohnt sind. Die Innenwand bilden eine herausnehm-
bare Glasscheibe und eine kleine Holzfliigeltiir. Wenn man diese zu einer
schmalen Spalte 6ffnet, kann man die Vogel im obersten Kasten beobachten,
ohne zu storen.

Zwischen dem 21. und 25.7.90 (letzter Tag vor dem endgiiltigen Verlassen
des Nestes) zeigten die beiden fliiggen Jungvogel:

a) einen fast blitzschnellen Lidschlag mit dem Oberlid wie der Mensch,
ein- bis zweimal in der Minute, manchmal hiufiger;
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b) ein langsames tonisches Aufwirtssteigen des Unterlides; beim «D6-
sen» kam das Oberlid - dann ebenfalls langsam - dem Unterlid entgegen,
entsprechend Abb. 4. Das Unterlid stieg auch bis zum vo6lligen Lidschluss
von unten nach oben; beim hiaufigen Kratzen (Parasiten) mit dem Schnabel
auf der Brust vorne und unter dem Fliigel bedeckte oft das Unterlid die Lid-
spalte vollstandig (gelegentlich beschnébelten die beiden Jungvogel einander
gegenseitig am Hals).

c¢) Die Lidbewegungen geschahen einseitig; manchmal rechts und links in
kurzem Intervall nacheinander, manchmal «fast gleichzeitig» und doch
nacheinander, also nicht konjugiert.

d) Bei Anregung der Aufmerksamkeit, z. B. durch die lockenden Altvogel
von draussen, standen unmittelbar beide Lidspalten maximal offen.

e) Bewegungen der Nickhaut kamen wéhrend der Beobachtungsdauer
von ca. 1% Stunden nicht vor.

f) Die Atembewegungen kann man sehen: Ich zédhlte bei einem Vogel mit
Stoppuhr pro Minute am 23.7.90, 08.15 h: 32, 60, 60, 51, 49, Mittel 50,4; am
24.7.90, 08.00 h: 103, 72, 61, 42, 72, Mittel 70; am 25.7.90, 06.40 h: 37, 37,
31, Mittel 35. Stark wechselte nicht nur die Frequenz, sondern auch die Tiefe
der Atemziige; zeitweilig waren die Bewegungen minimal. Herr Leo Jenni,
der das Manuskript durchgesehen hat, hat gewiss richtig vermutet, dass die
hohe Zahl von 120 Atemziigen/min - am Ohr akustisch gemessen - durch
die Erregung des Vogels bedingt gewesen sind.

g) Die Sakkaden des zum Flugloch emporgereckten Kopfes, an der Bewe-
gung der Schnabelspitze geschitzt, massen ca. 5 bis 15 mm. Gefiithlsméassig
waren sie weniger schnell als z. B. bei Drosseln und Meisen. Die Sakkade
endete auch nicht mit einem absoluten Stillstand. « Ermiidet» im langen Ver-
harren vor dem Flugloch - am 21.7. fanden beide Vogel bei bestem Flug-
wetter erst um 11.40 h den « Elan», um nacheinander auszufliegen - sank der
Kopf langsam ab, manchmal bis zur Berithrung des Schnabels mit dem
Boden. Man kann argumentieren, die absolute Fixation von Auge und Kopf
im Raum sei «natiirlicher Weise» aus dem Verhalten des Mauerseglers elimi-
niert (siche unten 8.3.1 und 8.3.2).

3 Der bildbereitende Apparat

3.1 Hornhaut, Linse, Pupille

Bei sehr starker Belichtung (BRomHALL 1980) und weiter Pupille zeigen
normale Tierlinsen eine schwache Opaleszenz, eine Art von Tyndalleffekt,
und so auch die Linse des Mauerseglers. Leuchtet man mit dem Ophthalmo-
skop ins Seglerauge, so erscheinen Hornhaut, Vorderkammer, Linse und
Glaskorper glasklar.
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Die Seglerhornhaut ist gross, stark gewolbt und sehr diinn. Sie fiillt die
Lidspalte aus; von der Sklera ist dusserlich nichts zu sehen. Die Seglerlinse
ist ebenfalls gross; der Ringwulst der Linse tibertrifft verhdltnismassig die
Ringwulstbildungen fast aller anderen Vo6gel, nach ScuArzLE (1973) ein
Merkmal guter Flieger.

RaBL (1900) fand die Form der Linse von Apus apus «vom gewohnlichen
Typus der Wirbeltierlinse am weitesten entfernt». Vordere und hintere Ober-
flache sind nahezu plan, und sie stehen nicht parallel, sondern schief zuein-
ander. Leider gibt RABL nicht an, ob das Linsenvolumen temporal oder nasal
dicker bzw. diinner war. Etwas weniger extrem sah er die gleiche Besonder-
heit bei Schwalben (!).

Die Iris ist braun. Sowohl wihrend der Beobachtung mit der Lupe als
auch beim Ophthalmoskopieren war die Pupille ununterbrochen weit. Der
Vogel zeigte auch keinerlei Abwehr. BRomHALL (1980), der bei Filmaufnah-
men am Nest Seglerjunge und Altvogel stundenlang mit einer 750-Watt-
Lampe belichtete, machte dieselbe Feststellung. Es scheint sich um eine
Anpassung der Netzhaut an das helle Tages- und Sonnenlicht zu handeln.
Bei Lidschluss verengerte sich die Pupille ein wenig; bei Wieder6ffnung der
Lidspalte wurde sie etwas weiter (vgl. Schlafmiosis beim Menschen).

3.2 Akkommodation

Bei 2%2-3 Wochen alten Jungvogeln bestimmte ich ophthalmoskopisch
die Refraktion zu +2,0 dpt. Ausgewachsene Jungvogel waren in allen Berei-
chen der Netzhaut - also zentral und peripher - emmetrop (rechtssichtig).
Aufgrund histologischer Studien von ScHATZLE (1973) akkommodiert Apus
apus (wie viele andere Vogel auch) zur Hauptsache mit der Hornhaut. Der
quergestreifte Crampton’sche Muskel ziehe im Kreis herum die Basis der
Hornhaut mehr oder weniger ein, wobei die Hornhautwolbung zu- oder ab-
nehme. Die Linse wirke bei der Akkommodation nur unbedeutend mit; der
Sphincter iridis driicke den vorderen Linsenpol sehr wenig aus der Pupillen-
offnung hervor.

Ahnlich verlduft die Akkommodation beim Hausspatz Passer domesticus (SLONAKER
1918); wihrend beim Kormoran (Phalacrocorax carbo) der quergestreifte Sphincter pupillae
den vorderen Pol der besonders weichen Linse erheblich durch die Pupille nach vorn heraus-
driickt (Hess 1910).
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4 Der Augenhintergrund

4.1 Ophthalmoskopisch
4.1.1 Ficher (Pecten)

Leuchtet man mit dem Ophthalmoskop aus 20 oder 10 cm Distanz ein
lebendes Vogelauge an, so ist der Reflex aus der Pupille nicht rot oder rosa
wie beim Menschen, nicht griin, blaugriin oder gelb wie bei Katze oder
Hund, auch nicht orange oder rot oder so herrlich himmelblau wie bei man-
chen Pferden und beim Zebra, sondern fahl rosagrau (Vogel haben kein
Tapetum - mit Ausnahme [?] einiger Dammerungsvégel [Triel, Burhinus
bistriatus, und Nachtschwalben, deren Augen in der Nacht im Gegenlicht
leuchten; VAN RosseM, 1927]); und dann ist zur Uberraschung plétzlich die
Pupille schwarz verdunkelt; «etwas» kommt innen im Auge in den Weg; es
ist der sogenannte Ficher, den mit Ausnahme des Kiwi (Apteryx), einem
flugunfdahigen Nachtvogel, der sich vorwiegend geruchlich orientiert, alle
Vogel besitzen.

Der Ficher, mit dem Fremdwort Pecten (Kamm) genannt, ist ein Gebilde, das der Stirnfla-
che des Sehnervs innen im Auge aufsitzt und plastisch in den Glaskdrper vorragt. Oft erhélt
man den Eindruck, er beriihre beinahe die Linse; er befindet sich etwas unterhalb und nasal
der Pupillenachse. Schaut man von oben temporal ins Auge, fillt man darauf. Die Struktur,
die man Sehnervenpapille nennen wiirde, ist beim Vogel durch den Ficher verdeckt (siehe
Abb. 6). Seine Oberfliche ist von einem dunkelbraun-schwarzen Epithel bedeckt und in regel-
missige kammartige Berge und Téler erster, zweiter und dritter Ordnung allerfeinst gefurcht;
innerlich ist er mit Blutkapillaren so dicht ausgefiillt, dass er nach Art eines Tauchsieders
wirmend oder kiihlend die Temperatur im Auge regulieren hilft. Weiter wird ihm eine dem
Ciliarkorper dhnliche Funktion zugeschrieben: Nachlieferung von Kammer- und Glaskorper-
wasser, notwendig, um die Form des Augapfels zu gewdhrleisten. Sicherlich ist der Facher auch
am Stoffwechsel der gefdsslosen Netzhaut beteiligt.

Nihern wir uns mit dem Ophthalmoskop dem Mauerseglerauge auf
5-3-2 c¢m mit der Linse +10 dpt in der Recossscheibe des Ophthalmo-
skops, sehen wir die vordere Oberfldche des Pecten scharf. An seiner oberen,
schrag temporalwirts gerichteten Spitze schimmern durch die hier weissliche
glasige Epithelschicht Blutgefasse durch. In Richtung nach nasal unten
erscheint die Pectenoberflache wie spiralig gedreht und in der Nihe des
unteren Gesichtsfeldrandes die Brdune mehr rétlich wegen Durchschim-
merns von Blutgefdassen (Feststellung vom 25.7.67). Wir drehen die Recoss-
scheibe schrittweise auf Null und klettern auf diese Weise von der Kuppe des
Pecten auf den « Boden», d. h. auf die Oberfldche der Netzhaut hinunter, die
nun scharf eingestellt ist. Zu beiden Seiten des Pecten ist der Augenhinter-
grund fast weiss. Bei einem Tier (25.7.67) sah ich am oberen Ende des Pec-
tenfusses feinste rotliche Schldnglein, wahrscheinlich Blutkapillaren. Das
Pecten ist ungefihr 45° gegen die Horizontale geneigt. Hinter ihm, senkrecht
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Abb. 6: Linker Augenhintergrund von Apus apus, halbschematisch, aus zwei nach dem Leben
gezeichneten Skizzen kombiniert; sieche den Text.

zu seiner « Schrige» strahlen die weisslichen Nervenfasern aus, - d. h. nach
oben nasal bzw. unten temporal. Um das temporale (obere) Ende des Pecten
herum streben die Nervenfasern radidr auseinander. Gegen die Peripherie
werden sie unsichtbar (A4bb. 6).

4.1.2 Netzhaut

Die Grundfarbe der Netzhaut des Mauerseglers ist hell-schiefergrau-blau.
Bei den verschiedenen Individuen immer wiederkehrend, sahen wir auf dem
blauen Grunde, regelmaéssig locker verstreut, feinste goldene Piinktchen. In
der nasalen Peripherie wird die Netzhaut so diinn, dass hier Aderhautgefésse
von hellkarmin- bis ziegelroter Farbe in parallel laufenden Mustern zutage
treten. In der temporalen Peripherie zeigen sich Unregelméssigkeiten: Die
hier blaulich-griinliche Grundfarbe ist stellenweise heller und dunkler (in
Abb. 6 nicht ausgefiihrt).

In dieser Gegend, in griinlichschiefergrauer Umgebung, finden wir die
«einzige» Fovea. Thre Mitte ist durch einen dunklen, griinlichschwérzlichen
nicht auffilligen Punkt gekennzeichnet; manchmal ist dieser Punkt an etwas
dunklerer Farbe nur zu erahnen. Um diesen herum entdeckt man einen sehr
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schmalen, zartblau schillernden Kreis. Dieses Interferenzfarbenschillern lauft
bei sachtem Hin- und Herbewegen des Lichtbiindels rechts oder links im
Kreis herum. Beim 40 Tage alten Vogel mit der Ringnummer 80 918 (25.7.70)
sowie auch bei einem andern 40 Tage alten Jungen (25.7.67) konnte ich in
geringem Abstand und konzentrisch zum ersten Kreis noch einen zweiten,
etwas breiteren flachen Ring zum Schillern bringen, wie in der Abb. 6 ange-
deutet. Die ideale Form des kleinen Kreises, die zarten irisierenden Farben-
spiele, die goldenen Sternchen auf dem bldulichen Grund - sind ein grosses
Erlebnis.

4.2 Histologisch

Abb. 7ist einer Darstellung von OEHME (1962) nachgezeichnet, die einzige
laterale Fovea in einem Seglerauge. OEHME hat entsprechend Abb. 8 aus der
Fovea (f) und aus weiteren Stellen fixierter Seglernetzhaute (t, ¢, n, v, d) je
2 x 2 mm messende Gewebestiickchen entnommen und in Flachschnitten die
Sehelemente gezéhlt; siehe 7ab. 1. Ausgehend von der Fovea féllt der enorme
Zapfenreichtum im horizontalen Meridian (f, t, ¢) auf, aber auch weiter
nasal (n), und unten (v) betragt der Zapfenanteil noch immer 88%, nur oben
(d) sinkt der Zapfengehalt auf 72% und steigt der Stdbchenanteil auf 28%
- letzteres von Bedeutung fiir den Flug in der Nacht. Aus Kol. 5 und 6 der
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Abb. 7: Die einzige temporale Fovea in einer linken Netzhaut von Apus, siehe Text (nach
OEHME 1962).
PE = Pigmentepithel; R = Rezeptoren (Zapfen; Stdbchen fehlen hier); L = Mem-
brana limitans externa: AK = Aussere Kornerschicht; AP = Aussere plexiforme
Schichf; IK = Innere Kornerschicht; IP = Innere plexiforme Schicht; G = Ganglien-
zellschicht; LI = Membrana limitans interna.
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nasal

Abb. 8: Aquatorial aufgeschnittenes linkes Seglerauge. Die Buchstaben f (Fovea), t, ¢, n, d und
v geben die Entnahmestellen der Gewebsproben an. p = Pekten (Ficher); nach OEHME
1962; siehe den Text.

Tabelle kdnnte man entnehmen, ein Foveazapfen vermoge tiber 20 Zwischen-
zellen schliesslich 2-3 Ganglienzellen in Aktion zu versetzen («negative»
Summation). Die temporale Fovea des Seglers hat dieselbe hohe Qualitit,
wie sie OEHME (1962) fiir die zentralen Foveae von Star (Sturnus vulgaris) und
Amsel (Turdus merula) angibt, deren Sinneszellen er auf gleiche Weise ge-
zahlt hat.

Von den Fischen, Amphibien und Reptilien «iiberliefert» findet man bei Tagvogeln an der
Basis des Aussengliedes der Zapfen, im peripheren Ende des Innengliedes gefarbte Olkiigelchen
von verschiedener Grosse: gelbe, orange, rote, griinliche, auch farblose. Sie filtern bestimmte
Bereiche aus dem Spektrum heraus. Bevorzugung der einen oder anderen Farbe und die regio-
nale Verteilung der Kiigelchen in der Netzhaut variieren von Art zu Art. Man versucht, sie aus
der Lebensweise heraus zu verstehen (Frithaufsteher; Spataufsteher; iiber dem Meer oder auf
dem Land Lebende). Entsprechend der Feinheit seiner Zapfen besitzt der Mauersegler «kleine»
Oltropfchen, aber in grosser Zahl; sie erscheinen «bleich» (ROCHON-DUVIGNEAUD 1943 ; siehe
dort weitere Einzelheiten zur Histologie).

Entsprechend der Stdbchenarmut sieht der Mauersegler in der Damme-
rung nicht gut. Ein Jungvogel aus Herrn WEITNAUERS Kolonie, der um 22.00
Uhr erstmals ausgeflogen war, ging gezwungenermassen direkt auf den Zug
nach Siiden. Einem anderen Spitheimkehrer half Herr WEITNAUER mit der
Taschenlampe sein Einflugloch zu finden.

Zapfen sind die Voraussetzung zur Unterscheidung von Farben. Soweit
man es gepriift hat, sind Tagvogel farbenempfindlich, wahrscheinlich auch
der Mauersegler; aber bei ihm diirfte es schwierig sein, dies zu verifizieren.
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Tabelle 1: Quantitative Verteilung der zelluliiren Elemente in der Segler-
netzhaut (4Apus apus) nach Oehme (1962)

1 2 3 4 5 6

Netzhaut-  Sehzellen  Abstand Zapfen Stibchen Zahl der Zahl der

ort gem. pro mm? zwischen % % Sehzellen,  Schaltzellen,

Abb.8 in Tausend 2 Zapfen die auf eine die auf eine

(1) Ganglien-  Sehzelle

zelle entfallen
entfallen

f 296,1 197 100,0 - 0,4 7,9

t 117,9 - 99,0 1,0 3,8 3,6

C 113,5 - 97,2 2,8 4.3 3,6

n 59,1 - 88,6 11,4 4,3 3,1

v 59,1 - 88,6 11,4 4,3 3,1

d 72,2 - 71,9 28,1 6,3 2,9

5 Offnungswinkel, Gesichtsfeld, Fixierpunkt

Zur ungefihren Bestimmung der Gesichtsfeldaussengrenzen eines lebenden Tierauges be-
dient man sich der Pupillenmethode (4bb. 9). Visiert man die schwarze Pupille von der Seite
an, so kommt man an einen Grenzwinkel, aus welchem die Schwirze innerhalb des Pupillar-
randes gerade noch erkennbar ist, und die bei weiterer Bewegung des Beobachters in die Peri-
pherie dann unsichtbar wird, siche Abb. 9. Auf diese Weise visiert man mehrmals im Kreis
herum und misst jedes Mal den Winkel, die diese Visierlinien mit der Pupillenachse bilden.
Jeder gemessene Winkel wird als Punkt auf entsprechend vorbereitetes Papier tibertragen; die
Verbindung der Punkte durch eine Linie entspricht den Aussengrenzen des Gesichtsfeldes.
ScHNEIDER (1954) hat auf diese Weise das Gesichtsfeld einer Krote bestimmt.

Statt an der «schwarzen» Pupille zu messen, kann man mit dem Ophthalmoskop die
Pupille zum Aufleuchten bringen (Transillumination, sieche Abb. 10 und 13). Mit dem Ophthal-
moskop im Anschlag misst man nun an der erleuchteten Pupille wiederum im Kreis herum die
Grenzwinkel, in denen ins Seglerauge eingestrahltes Licht gerade noch zuriickgeworfen wird.
Die in den Abb. 11 und 12 gezeichneten Winkel wurden, wihrend der Durchleuchtungsakte von
meinem Sohn Ulrich nach Augenmass in jeder Richtung aufgezeichnet und spéter von mir mit
dem Transporteur ausgemessen. In Anbetracht der Ungenauigkeit der Methode betrachte man
die Abb. 11 und 12 als Niherungswerte der angegebenen Winkel.

Es ergibt sich (Abb. 11) senkrecht nach unten ein toter Winkel von 90°;
nach oben endet der tote Winkel in 9 cm iiber dem Kopf. Aus dieser Distanz
konnte ich beim Hin- und Herschwenken des Ophthalmoskopes in beiden
Augen peripheres Pupillenleuchten erzeugen. Das monokulare Gesichtsfeld
misst vertikal 135°. Die Gesichtsfelder beider Augen iiberlappen sich senk-
recht itber dem Kopf um je 5°. Gesamtes binokulares Feld iuiber dem Kopf
= 10°.
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Abb. 9: Bestimmung der Gesichtsfeldaussengrenzen am lebenden Tier, hier einer Krdte; Be-

schreibung im Text.

P = Pupillenachse; L = Linse; G = Glaskorper; R = Retina; C = Cornea; J = Iris;
G = Grenzstrahl, an dessen Stelle das Beobachterauge zu denken ist; o = Winkel, der
der dussersten Gesichtsfeldperipherie entspricht. Nach D. SCHNEIDER (1954).

Abb. 10: Mauersegler in der Hand von Herrn WEITNAUER, zur Messung der Gesichtsfeldaus-
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sengrenzen bereit; siehe auch Abb. 13.
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Abb. 11: Gesichtsfeld des Mauerseglers im vertikalen Umkreis; sieche Text.
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Abb. 12: Gesichtsfeld des Mauerseglers im horizontalen Umkreis; siche Text.
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Abb. 13: Transillumination und Ophthalmoskopie am Seglerauge. In den hier angegebenen
Distanzen 55+32=87 mm sah ich beim Hin- und Herschwenken des Ophthalmo-
skopes die rechte und die linke Fovea; siehe auch den Text.

Die Durchleuchtung der Pupille im horizontalen Umkreis ergibt nach hin-
ten einen toten Winkel von 56°, nach vorne endet der tote Winkel 4% cm
vor dem Auge, bzw. 2,8 cm vor der Spitze des geschlossenen Schnabels
(Abb. 12). Das Gesichtsfeld misst im horizontalen Umfang 164°. Durch
Uberlappung der Gesichtsfelder um je 12° entsteht vorne ein Binokularfeld
von 24°,

Ging ich auf 9 cm Distanz, so traf ich genau von vorne beim Hin- und
Herschwenken des Ophthalmoskopes in jeder Netzhaut die Fovea, d. h. mein
Auge befand sich im bifovealen Fixierpunkt (Abb. 13). Noch ndher zur
Schnabelspitze geriet das Lichtbiischel in Regionen lateral der Foveae.

6 Einfangen von Luftplankton

Mit schnellen Fliigelschldgen, unterbrochen von kurzen Segelperioden,
eilen die Geschopfe geradeaus, leicht nach rechts, nach links, auf- oder ab-
wirts. Diese Linienfiihrungen unterbrechen sie in unregelméissigen Abstanden
durch Zacken nach aufwirts, rechts, links, rechts aufwirts, links aufwirts
und abwirts. Jede «Zacke» diirfte der Aufnahme eines Insektes gelten.
Fluggeschwindigkeit, Zielobjekte und die Struktur der Netzhaut fithren im
einzelnen zu folgender Vorstellung (Abb. 14): Fillt der geniigend reizintensive
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Abb. 14: Konstruktion der Bildpunktwanderung in beiden Netzhduten beim Insektenfang.
Zwischen beiden Netzhiduten ist der weitge6ffnete Schnabel als Rhombus dargestellt.
Die Foveae (kleine Kreislein mit schwarzem Mittelpunkt) befinden sich am tempora-
len Rand je der grossen Zapfenfelder (letztere feinpunktiert umrandet).
Schematisch sind zwei Fangakte dargestellt:

Arabische Zahlen: In der unteren Peripherie der linken Netzhaut taucht der Bild-
punkt eines Insektes auf (1). Eine Wendung aufwirts bringt das Bild ins «grosse Zap-
fenfeld» (2). Der Bildpunkt (2) taucht jetzt auch im «grossen Zapfenfeld» der rechten
Netzhaut auf. Sieht der Vogel jetzt doppelt? Jedenfalls steuert er auf bi-(mono-)oku-
lare « Verschmelzung» hin. Bei (3) ist in bezug auf die Sagittalebene Symmetrie der
Bilder erreicht. Noch ist eine Hohenkorrektur erforderlich. In (4) ist vollkommene bi-
monokulare Symmetrie hergestellt, und der Bildpunkt «rast» beidseits gleichzeitig in
die Fovea.

Romische Zahlen: Es ist angenommen, der Bildpunkt eines Insektes erscheine zuerst
in der oberen nasalen Peripherie der rechten Netzhaut. Uber die Zwischenschritte 11,
IT1, IV wird wieder Symmetrie hergestellt. Ende der «Fahrt» wie im vorhergehenden
Beispiel in beiden Foveae und unmittelbar darnach im Schlund des getffneten
Schnabels.

Bildpunkt eines Insektes auf eine beliebige Stelle einer Netzhaut (der linken
oder der rechten) ausserhalb der Fovea, so vollfiihrt der Vogel eine Wendung
mit dem vorletzten Ziel, den Bildpunkt in beide Foveae zu verlagern. Das
kann nicht ruckweise, sondern muss, wenn auch in «scharfer», so doch kon-
tinuierlicher Kurve geschehen. Diese Wendung - wir nannten sie « Zacke» -,
die wir nachfolgend in Einzelschritte zerlegen, entspricht sozusagen einer
einzigen zusammenhidngenden «optisch ausgeldsten» Einstellbewegung.
Die Beweglichkeit der Augen fiir sich allein ist hierfiir zu gering; der gesamte
Korper fiihrt die « Einstellung» aus.

Ist die Wendung teilweise vollzogen, soll das Bild auch in der anderen
Netzhaut auftauchen und schnellstens beidseits ins grosse Zapfenfeld ein-
fahren (bi-monoculare Wahrnehmung). Die dann von den rechts- und links-
seitigen «grossen Zapfenfeldern» aus induzierte Flugsteuerung stellt Sym-
metrie der Bildlage in beiden Augen her. Geringe Auf- oder Abwirtssteue-
rung bringt das Bild beidseits auf eine Gerade, die man als Verbindung von
Schnabelwinkel und Fovea konstruieren kann (Abb. 14), und diese ist die
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«Landepiste», auf welcher der Bildpunkt beidseits exakt zu gleicher Zeit in
die Fovea «hineinrollt». Ist das geschehen, «landet» - lefztes Ziel - einen
Sekundenbruchteil spater das reale Objekt, das Insekt, unverfehlbar im
geoffneten Schlund des Vogels, - in jedem Seglerleben wohl einige Millionen
mal. Wahrend des doppelten « Landemandvers» sind - so muss man anneh-
men - beide Netzh#ute fiir neue Bildpunktreize gghemmt und erst nach voll-
endetem Manover wieder frei. Ambivalenz wire gewiss abtriglich.

7T Stereopsis?

Wenn sich linkes und rechtes Gesichtsfeld frontal vor den Augen tiber-
schneiden, postulieren die einen - und reden die andern von - Stereopsis
(d. h. plastischem Tiefensehen). Angesichts der fotalen Sehnervenkreuzung,
die bei Vogeln besteht, ist die Frage erlaubt, ob hier nicht nur eine hochpré-
zise doppelte Sicherung realisiert ist; doch um die Annahme einer Koordina-
tion der bi-monocular aufgenommenen Foveabilder zu einer einheitlichen
Wahrnehmung im Gehirn kommt man nicht herum.

Chamaileons (HARKNESs 1977), auch Kroten (CoLLET 1977) messen die
Distanz zu ihrer Beute mit der zur Scharfeinstellung aufgebrachten Inner-
vation der Akkommodation. Sicher ist beim Segler (bei Schwalben, Fliegen-
schndpper u. a.) die Akkommodation ebenfalls integral ins Insektenfangver-
halten eingebaut.

In Experimenten an Karpfen, Stichlingen, Haushuhn und Eichelhidher
hat man auf «echte» (?) Stereopsis geschlossen (Literatur bei TANSLEY 1965).

Bei einer narkotisierten Schleiereule (73fo alba) tasteten PETTIGREW et al.
(1976) mit Mikroelektroden den Wulst (den Hirnteil, der beim Vogel dem
Grosshirn der Sduger entspricht) ab und fanden u. a. bestimmte Zellen, die
(nur) dann «feuerten», wenn Lichtreize gleichzeitig auf einander entspre-
chende Netzhautfelder beider Augen einfielen.

Wenn Eulen Stereopsis zugeschrieben wird, so hat meines Wissens niemand dabei beriick-
sichtigt, dass die Augen der Eulen unbeweglich in die Augenhohlen eingemauert sind. Der Siu-
ger bringt in beiden Netzhduten entworfene Bilder der Aussenwelt durch Fusionsbewegungen
(Verschmelzungsbewegungen, bei denen jederseit 6 dussere Augenmuskeln agieren) miteinander
zur Deckung. Diese Fusion funktioniert fiir jede beliebige Entfernung. Gilte fiir die Eule das
gleiche Prinzip, konnte sie nur in der einzigen Entfernung, in welcher die Sehachsen der beiden
Foveae einander schneiden, fusionieren (und ob die Sehachsen iiberhaupt einander schneiden,
ist noch zu untersuchen). Alle Objekte, die sich weiter entfernt oder néher als der supponierte
Kreuzungspunkt befinden, miissten der Eule doppelt erscheinen. Nattirlich trifft das nicht zu;
d.h. hinsichtlich des Binokularsehens und einer méglichen Stereopsis bleibt die Eule sogar
unter an Voégeln ein Sonderfall, der nicht verallgemeinert werden kann.

Fox et al. (1977) experimentierten mit einem (nicht narkotisierten) Bunt-
falken (Fualco sparverius). Dieser hat bewegliche Augen; er kann konvergie-
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Abb. 15: Chiasma «infra»-opticum und Chiasma «supra»-opticum; Schemata.
Links, Katze: Darstellung der «iiblichen» partiellen Nervenfaserkreuzung im
Chiasma «infra»-opticum; Voraussetzung der Stereopsis beim Sduger.
Rechts, Vogel: Chiasma «infra»-opticum mit totaler Kreuzung aller Nervenfasern,
und Chiasma «supra»-opticum mit partieller Kreuzung der Fasern; vermutete
Grundlage der Stereopsis beim Vogel.
Rechte Netzhauthilften beider Augen farblos, linke Netzhauthilften schwarz ge-
zeichnet.
1 = Netzhaut; 2 = Chiasma «infra»-opticum; 3 = Corpus geniculatum externum
(Katze) bzw. Tectum opticum (Vogel); 4 = Sehstrahlung zur Sehrinde, ungekreuzt bei
der Katze, bzw. partiell kreuzend (4, hypothetisch) beim Vogel. Nach PETTIGREW et
al. (1976).

ren und die Konvergenz entspannen. Mit einer Rot-Griin-Brille ausgeriistet,
traf er angesichts von Rot-griin-Random-Dot-Stereogrammen so viele Rich-
tigwahlen, dass fiir ihn echte Stereopsis bewiesen ist; qualitativ ist diese
sogar ebenso gut wie die optimal mogliche Stereopsis des Menschen.
Beim Sduger setzt Stereopsis die minutiose Auseinandersortierung der
Sehnervenfasern im Chiasma in kreuzende und nicht kreuzende voraus, so
dass in der linken Hirnhéilfte die Fasern aus beiden linken Netzhauthélften,
in der rechten Hirnhélfte (jeweils in der Occipitalrinde) alle Fasern aus bei-
den rechten Netzhauthdlften sich zusammenfinden (Abb. 15, links). Da beim
Vogel simtliche Fasern von der rechten ebenso wie von der linken Netzhaut
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im Chiasma zuerst einmal zum gegeniiberliegenden Tectum opticum hin-
iiberkreuzen, entwarfen PETTIGREW et al. die Vorstellung von einem zweiten
Chiasma auf hoherer Ebene, einem Chiasma supraopticum, in welchem dann
erst die Fasern aus beiden linken und aus beiden rechten Netzhauthilften
auseinander sortiert werden (Abb. 15, rechts).

Wie dem auch sei, man wird die beim kleinen, Heuschrecken essenden,
dem Aussterben geweihten Buntfalken nachgewiesene echte Stereopsis den
andern Falkenartigen sowie wohl generell den Greifvogeln zusprechen diir-
fen. Verfiigt die Amsel, die vom Boden aus in 1 m hohen Flugspriingen ziel-
sicher eine Beere nach der andern aus einer Efeuhecke mit dem Schnabel
herausreisst, tiber echte Stereopsis? Sie hat nicht einmal eine temporale
Fovea. Dem Mauersegler, denken wir, stinde echte Stereopsis zu, aber wir
wissen es nicht.

8 Die unterschiedlichen Funktionen der temporalen
Netzhautperipherie und der Netzhautmitte

Bei Landvogeln, die sich vorwiegend auf dem Boden bewegen (z. B. Grosstrappe, Otfis
tarda; Braunkehlchen, Saxicola rubetra; Schmatzer, Oenanthe oenanthe), bei Uferbewoh-
nern und bei auf oder kontinuierlich tiber dem Wasserspiegel aktiven Vogeln, z. B. Limico-
lae (ausser den Schnepfenartigen), Laridae, Alcidae, Anseres, Motacillae; nicht bei Wald-
vogeln (STRESEMANN 1927-1934; BRUCKNER 1961b) gibt es noch ein horizontal durch die
Netzhaut verlaufendes Band mit hoherem Auflosungsvermogen. (Dieses als «dritte Fovea»
zu bezeichnen [STRESEMANN 1927-1934], ist nicht richtig). Es entspricht einem analogen
Streifen in der Netzhaut der Huftiere (BRUCKNER 1961 a), den ich als Alarmstreifen bezeich-
net habe. Nahe iiber dem Boden oder iiber dem Wasser erscheint namlich die gesamte biolo-
gisch wichtige Umwelt in perspektivischer Verkiirzung auf einen schmalen horizontalen
Streifen reduzieri. Das horizontale hoher sensible Band in der Netzhaut, welches bei norma-
ler Kopfhaltung die Reize aus eben diesem biologisch wichtigsten Umweltstreifen auffangt,
lenkt, bzw. soll die Aufmerksamkeit auf ungewohnliche Bewegungen in der ebenen Umge-
bung lenken. Es dient nicht der Analyse, steuert nicht die Kérpermotorik, dient auch (wie
PENNYCUICK 1960 erwigt) nicht der Astronavigation und ist hier nicht Gegenstand der Dis-
kussion.

8.1 Die temporale Netzhautperipherie

Bei Tieren mit seitlichem Sitz der Augen am Kopf sieht allein die tem-
porale Netzhautperipherie gerade nach vorn, vor die Nase, vor den Schna-
bel. Nur die temporale Netzhautperipherie sieht auch in Richtung der
Vorwdrtsbewegung des Organismus (siche Abb. 16). In der Vorwirtsbewe-
gung arbeiten die temporalen Netzhautperipherien beider Augen, beglei-
tet von entsprechenden Konvergenzbewegungen, miteinander koordi-
niert. Sie steuern Marsch- und Flugziele an, sie lenken Pick- und Hiipf-
bewegungen, den Stoss auf Beute und das Landemandver aus dem Flug.
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Wo diese motorische Steuerung besondere Akkuratesse erreicht, bei Greif-
vogeln, vielen Wasservogeln, Eisvogeln, Schwalben, Seglern u. a., findet
man in der femporalen Netzhautperipherie zusdtzlich eine Fovea. Offen-
bar wird dadurch der Nullpunkt im rdumlichen Koordinatensystem, in
welchem sich die subjektive Vertikale und die subjektive Horizontale
kreuzen, anatomisch noch «spitzer» markiert. Rechts und links, oben
und unten, ferner und néher (als der jeweilige Fixierpunkt im Geldnde)
werden noch genauer voneinander unterschieden. Schliesslich ist mit dem
temporalen Nullpunkt die absolute Lokalisation des Vogels, seines «Selbst »
im Raum festgelegt.

Bei den gemachlich Pflanzen essenden Papageien findet man neben der zentralen eben-
falls eine temporale Fovea (STRESEMANN 1927-1934). Mag wohl hier die Verfeinerung der
temporalen Netzhautperipherie mit der Beniitzung eines Fusses als Hand (Pfétchen) und in
der Vorwidrtsbewegung mit der Verwendung des Schnabels als drittes Bein einhergegangen
sein?

Sofern keine temporale Fovea die Aufmerksamkeit dorthin lenkte, hat
man meistens die Untersuchung der temporalen Netzhautperipherie ver-
nachldssigt. Immerhin fand StoNAKER (1918) beim Hausspatz (Passer
domesticus), der nur eine zentrale, jedoch keine temporale Fovea besitzt,
in der temporalen Peripherie der Aderhaut im histologischen Priaparat
eine besonders reiche Blutversorgung. Er schliesst hieraus und aus Lebend-
beobachtungen am Spatz richtigerweise auf einen erhéhten Energiever-
brauch der temporalen Netzhautperipherie. Wahrscheinlich wird man bei
Vogeln mit seitlichem Sitz der Augen am Kopf auch in Abwesenheit einer
temporalen Fovea doch mindestens Andeutungen einer temporalen
«Area» entdecken, sofern man danach sucht. ‘

Bi-(mono-)oculare Konvergenz: SLoNAKER (1918) sah an lebenden Haussperlingen erheb-
liche Konvergenzbewegungen des Augenpaares, die aber nicht ausreichten, um die zentralen
Foveae zur binocularen Fixation zu vereinigen. Konvergenzbewegungen an einer Seriema (Ca-
riama cristata) hat HEINroTH (1938) fotografiert. Bekanntlich beobachtete auch LoreNzZ (1949)
an einem handaufgezogenen Star (Sturnus vulgaris), wenn dieser in den Spalten seiner zur Faust
geschlossenen Finger «zirkelte», Konvergenzbewegungen der Augen. OEHME (1962) schreibt
dem Star ein so gewaltiges Konvergenzvermdgen zu, dass dieser beim Zirkeln und beim Fliegen-
fang in der Luft seine beiden zentralen (!) Fovae - gleich wie das Chamileon beim Beutefang!

binocular einsetze. Mag es so sein; es wire ein Ausnahmefall.

8.2 Die Netzhautmitte

Die tibrige Netzhaut der Tiere mit seitlichem Sitz der Augen am Kopf -
mit Einschluss der temporalen Netzhautperipherie - stellt eine Alarmfliche
(vielfach auch eine sexuelle Reizfldche) dar. Bei Reptilien und Vogeln werden
Sehreize, die irgendwo die Netzhaut treffen und die Aufmerksamkeit erre-
gen, durch eine Bewegung des Auges oder/und des Kopfes in die Netzhaut-
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Abb. 16: Horizontalschnitt durch den Kopf einer Rauchschwalbe (Hirundo rustica). Die zen-
tralen Foveae (cF) entsenden je eine Sehachse nach der Seite. Die Sehachsen der tem-
poralen Foveae (IF) verlaufen, durch «Brechung» in Linse und Hornhaut geknickt,
konvergent nach vorn. Zu Anfang der Phylogenese muss man sich die Netzhdute ohne
Foveae vorstellen.

G = Gehirn; KI = Kleinhirn; die «anatomischen» und die «optischen» Achsen sind
weggelassen; nach Porvak (1943).

mitte verlagert — auf der Netzhautmitte «fixiert»; in aller Regel ist diese
Mitte durch eine «zentrale» Fovea ausgezeichnet; Abb. 16. Die ausnahmslos
konvex gewolbte Trichterform der zentralen Fovea bewirkt, dass ein alarmie-
rendes Netzhautbild, z.B. das Flugbild eines Greifvogels, um das Fovea-
zentrum herumtanzend, die Aufmerksamkeit wachhilt.

Die Netzhautmitte ist ebenfalls Nullpunkt eines Koordinatensystems, mit
welchem rechts, links, oben, unten, fern, nah unterschieden werden: relative

189



i / y : e i AN NN N\ ;\\\\
/ v L 11T /it H IFRIRRY ) XN
/ ‘,/‘/,‘,/’//-{_‘,-.;' T TR L [u‘, EASLARRANRNINAN NN \\‘\\\\ NN

Abb. 17: Zeichnung nach dem Leben des rechten Augenhintergrundes vom Mdnchsgeier
(Aegypius monachus). Nervenfasern bis in die Peripherie deutlich. Temporal einige
Drusen; grossere Aderhautgefidsse schimmern durch. Rechts oben die eine zentrale
(nasale) Fovea; eine temporale Fovea fehlt; personliche Beobachtung im Basler Zoo
1954.

r

Lokalisation des Vogels gegeniiber den umgebenden Sehdingen. Jedes Auge,
als ein «Beobachtungsfenster», arbeitet unabhingig vom andern (aus der
Nihe z. B. an einem gekifigten Wellensittich einfach festzustellen). Die Netz-
hautmitte dient der Analyse, bzw. der Identifikation der eingefangenen Netz-
hautbilder: Feind, Freund, Futter, Beute. Mit der Netzhautmitte kann das
Auge auch suchen, untersuchen, Sehdinge abtasten, unbewegte Nahrungs-
angebote entdecken (Geier, Dohle, Krdhe, Spatz u.a.).

Uber dem Ententeich im Basler Zoo ist im Winter ein stetes Gewimmel von Lachmé&wen,
die ihren Teil vom Entenfutter abholen. Dr. h. ¢c. MARTIN ScHWARZ (personliche Mitteilung) sah
einmal, wie die Enten plétzlich erstarrten, die eine Kopfseite (den Blick) steil gen Himmel

gerichtet. Dann entdeckte er selbst hoch iiber den flatternden Méwen einen Greifvogel dahin-
ziehen.
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An der Limmat vor dem Ziircher Hauptbahnhof streuen Passanten oft Futter fiir Tauben
und Moéwen aufs Trottoir. Eine heranschreitende Lachm&we hielt etwa 1 m von einem solchen
Futterhdufchen entfernt an, drehte den Kopf zur rechten Seite, das linke Auge aufs Futter
gerichtet. Dann trat sie ndher und pickte.

Die erwidhnten Einzelbeobachtungen mégen unsere Ausfiihrungen iiber
Alarm, Analyse, Steuerung der Koérpermotorik untermalen.

Am Beispiel der Geier (Abb. 17), die nur eine zentrale (nasale) Fovea
besitzen, wird deutlich, wer eine temporale Fovea « braucht» und wer darauf
verzichten kann. Geier, die sich gemichlich dem erspahten Aas ndhern, ge-
niigt zur Lokomotion - wie Tausenden anderer Vogelarten - bei gut ausgebil-
deter zentraler Fovea, die «unauffillige Minimalausriistung» der tempora-
len Netzhautperipherie. Geier jagen selten auf lebende Beute. Beim Stein-
adler (Aquila chrysaetos) andererseits, der sich hauptsachlich von lebenden
Tieren erndhrt, ist zusatzlich zur zentralen Fovea die Optimierung seiner
temporalen Netzhautperipherie zu einer Fovea nicht ausgeblieben.

8.3 Die Konkurrenz der «Schaltungen»

Wenn wir vorerst von Fliegen, Hiipfen, Rennen absehen, beobachten wir
bei den allermeisten Végeln (und Reptilien) im Wachzustand in stetem Wech-
sel Stillstinde (absolute Bewegungslosigkeit — Fixation von Kopf und Kérper
im Raum) und ruckweise «sakkadische» Bewegungen iiber eine mehr oder
weniger lange Strecke bis zum folgenden Stillstand. Schreitet ein Vogel auf
dem Boden (Beispiele: Strauss, Reiher, Sonnenralle, Taube), so bleibt peri-
odisch der Kopf im Raum stehen (Stilistand), und er wird wihrend einer fiir
unser Auge langsamen (Strauss, Reiher, Sonnenralle) oder schnellen Sak-
kade (Taube) in einer horizontalen Geraden nachgezogen.

8.3.1 Im Stillstand

Im Stillstand sind die ganzen Fliachen beider Netzhdute alarmbereit und
die Netzhautmitten «offen» zur Analyse. Zu gleicher Zeit ruht beiderseits
die motorische Valenz der temporalen Netzhautperipherie. STRESEMANN
(1924-1937) vergleicht die Unabhdngigkeit der beiden Augen voneinander
mit der Unabhingigkeit von rechtem und linkem Arm des Menschen. Wir
folgen dem Vergleich: Tatsédchlich kann der Mensch beide Arme und Hénde
motorisch zu gleicher Zeit verschieden gebrauchen (Beispiele: Geiger, Klavier-
spieler und viele andere). Er kann jedoch nicht ohne weiteres gleichzeitig mit
beiden Hinden tastend Analyse betreiben.

Beispiel: Wir sitzen mit verbundenen Augen zwischen zwei Tischen; lin-
kerhand steht eine Schachtel, enthaltend eine Mischung gleich grosser Glas-
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und Holzkugeln, rechterhand eine Schachtel gefiillt mit Sonnenblumen- und
Hanfsamen. Wir sollen gleichzeitig links die Holzkugeln, rechts die Hanf-
samen heraussortieren. Obwohl unsere Finger in beide Schachteln eintau-
chen, geht unsere Aufmerksamkeit dennoch abwechselnd nach rechts oder
links hin und her. Wiahrend wir Hanfsamen (rechts) herausfischen, sind die
Tastempfindungen unserer Finger in der Kugelschale (links) partiell unter-
driickt (supprimiert). Sticht uns aber die spitze Scherbe einer zerbrochenen
Glaskugel links in den Finger, so wechselt blitzartig die Aufmerksamkeit
nach links hiniiber, d.h. trotz Suppression war links die Alarmbereitschaft
fiir einen «andersartigen» Reiz erhalten geblieben. Im gleichen Moment
aber ist die Analysefidhigkeit der rechten Hand fiir Hanf- und Sonnenblu-
mensamen geloscht. Dieses Beispiel ldsst sich gut auf die gleichzeitige und
doch ungleichmadssig alternierende Bereitschaft zur Reizaufnahme der beiden
Netzhdute des Vogels libertragen.

Alternieren kann tiberdies auch das gesunde menschliche Augenpaar: Manche unter uns
konnen bei offenem linken Auge mit dem rechten Auge schiessen; und dann, ohne die Stellung
zu dndern, mit dem linken Auge die auf der Scheibe gezeigte Lage des Schusses registrieren.
Oder: Als man noch mit monokularen Mikroskopen arbeitete, konnte man bei beidseits offe-
nen Augen, ohne Verschiebung des Gesichtes, mit dem einen Auge beobachten, mit dem ande-
ren das Beobachtete zeichnen. Schliesslich: Wir setzen eine Anaglyphenbrille auf, die rechts ein
rotes, links ein griines Glas enthilt. Die Umgebung erscheint dann im Wechsel mehr rétlich oder
mehr griinlich - oder immer rétlich, wenn wir ein betonter Rechtsiduger sind.

8.3.2 Wihrend der Sakkade und in der Fortbewegung

Die einzelnen Sakkaden dauern kleine oder grossere Bruchteile von Sekun-
den. Die gemessenen Geschwindigkeiten bei einer Schamadrossel wihrend
der Futteraufnahme (BRUCKNER; in Vorbereitung) betrugen 20-60 cm/ sec.
Man schreibt Vogeln zu, ihr Auge konne mehr als doppelt so viele wie der
Mensch, ndamlich bis 150 Einzelbilder pro Sekunde, registrieren (MEISE
1968). Das ist ihnen beim Hiipfen und Fliegen in Strauchern und im Geist
der Baume dienlich. Alarmbereitschaft und die Fahigkeit zur Analyse sind
dennoch beim Vogel (ebenso wie beim Menschen) wihrend einer Sakkade
herabgesetzt.

Wenn andererseits wahrend einer Sakkade und in der Vorwirtsbewegung
beim Schreiten, Hiipfen, Rennen, Fliegen die fermmporalen Netzhautzentren
fiihren, sieht der Vogel geradeaus nach vorne binocular oder bi-monokular
scharf. Bei Anndherung an den Landeplatz oder an die fliichtende Krihe,
die der Habicht im Sturzflug «aufs Korn» genommen hat, werden deren Bil-
der in der Netzhaut lediglich grosser. Und die «relativen» Lokalisationen
seitens beider Netzhautmitten diirfen wir in diesen Zeitabschnitten als ge-
16scht annehmen.
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9. Die Sonderstellung des Mauerseglers

Wie gezeigt, verfiigt das durchschnittliche Vogelhirn (auch das Reptilien-
hirn) hinsichtlich des Gesichtssinnes {iber eine kompliziert anmutende neu-
rale Steuerung, die in hoher Geschwindigkeit und Prézision in andauerndem
Wechsel, die ganze Netzhaut, die Netzhautmitte, die temporale Netzhaut-
peripherie des einen oder andern Auges oder gleichzeitig beider Augen, so-
wie die relative und die absolute Lokalisation im Raum einzuschalten, umzu-
schalten, zu hemmen oder zu loschen vermag,; — und dies, ohne dass ein Vogel
je in Konfusion verfiele.

In dieser Beziehung ist bei Sdugern eine Vereinfachung vollzogen. Sie be-
sitzen in der Netzhaut nur ein Koordinatensystem. Analyse und Steuerung
der Motorik sind darin zusammengefasst. Das Sdugeraugenpaar arbeitet
ohne Ausnahme «konjugiert» wie ein einziges Organ. Und bei denen, deren
Augen seitlich am Kopf angebracht sind (z. B. Ungulata), befindet sich die
eine Stelle des deutlichsten Sehens in der temporalen Netzhautperipherie.

Eine analoge Vereinfachung konstatieren wir beim Segler. Die Konkurren-
zen «Einschalten, Umschalten, Hemmen, Léschen» fallen weitgehend weg.
Eine Menge neuraler Afferenzen und Efferenzen werden eingespart. Energie
wird eingespart. Reaktionszeiten werden verkiirzt — wichtig bei Fluggeschwin-
digkeiten bis zu 100 und mehr Kilometern pro Stunde (MEISE 1969). Im
hochwertigen grossen Zapfenfeld (sieche oben) mag eine blitzschnelle Vor-
analyse, vielleicht sogar endgiiltige Analyse von anfliegenden Planktonpar-
tikeln stattfinden, aber die motorische Steuerung auf die Zielobjekte hat den
absoluten Vorrang.

Nun erndhren sich auch die Schwalbern von Luftplankton; wie dem Segler
dient auch ihnen eine femporale Fovea zur Jagd. Aber ihr Auge unterscheidet
sich vom Seglerauge durch den Besitz auch einer zentralen Fovea (Abb. 18).
Was unterscheidet sie sonst noch vom Segler?

Schwalben konnen auf ihren Beinen stehen; sie konnen auf Telefondriah-
ten sitzen; Nistmaterial suchen sic am Boden. Sie fliegen relativ langsam -
Rauchschwalben durchschnittlich niedriger als Mehlschwalben. Sie verfiigen
iiber ein kleines Gesangsrepertoire. Alarmbereitschaft und die Fahigkeit der
Identifikation von Freund und Feind ist fiir sie von gleicher Wichtigkeit wie
fiir andere Kleinvogel. Rund fiinfmal mehr Rauchschwalben als Segler fallen
Greifvogeln zum Opfer (BroLr 1977). Die zentrale Fovea stempelt die
Schwalben wie andere «durchschnittliche» Vogel - als in die irdische Um-
welt, einschliesslich Seen und Meere, eingebunden.

Der Mauersegler andererseits «rutscht» auf seinen Fiissen in der Nist-
hohle zum Jungvogel. Mit seinen scharfen Krallen kann er sich irgendwo
anhingen. Niemals konnte er auf einem schmalen Astchen sitzen. Er sam-
melt sein Nistmaterial in der Luft; er trinkt aus Bach und See fliegend aus
der Luft. Wenn er nicht verunfallt, beriihrt er den Boden nie. Das grosse Zap-
fenfeld schiitzt ihn vor Kollisionen, auch mit Artgenossen in der Luft. Die
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Abb. 18: Ophthalmoskopisches Bild des rechten Augenhintergrundes der Rauchschwalbe
(Hirundo rustica): oben rechts die zentrale (nasale), oben links die auffalligere (!)
temporale Fovea; nach Woob (1917). Siehe auch den Text.

hohe Fluggeschwindigkeit macht ihn fiir Greifvogel uninteressant. Mauer-
segler erreichen ein relativ hohes Durchschnittsalter von 7 Jahren, auch
mehr. E. WEITNAUER (1980) bildet einen von ihm beringten Vogel aus seiner
Kolonie an dessen 21. Geburtstag ab. Nur durch Schlechtwetterperioden und
iibermassigen Parasitenbefall geschwidchte Exemplare erleiden bei Gelegen-
heit den Gnadentod durch einen Greifvogel.

Als extremer Luft-Aufenthalter vermogen Auge und Stimme des Seglers
nur beschriankt innerhalb der Kolonie soziale Kontakte zu vermitteln. So-
ziale Hohepunkte diirften die allabendlichen gemeinsamen Flugspiele sein
- hoch in den Himmel hinauf und in Stimmfiihlung rasend an den Nestern
vorbei. Die Flugmuskeln des Seglers sind dahingehend spezialisiert, dass er
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bei Schonwetter Wochen und Monate, Tag und Nacht zu fliegen vermag
(OenME 1968). Wie kein anderer ist er «in den Himmel eingebunden». Die
einzige Verbindung zur Erde ist das Brutgeschift.

Und wenn wir dies alles schon wussten, die Untersuchung der Augen von
Schwalbe und Segler bestitigte es.

In der Diskussion wurde erwogen, ob die Rauchschwalbe die zentrale Fovea «noch» besitzt,
und ob der Segler diese in der Evolution «verloren» habe. Nach Fossilbefunden aus dem Eozin
haben Schwalben und Segler seit 50 bis 60 Millionen Jahren getrennte Entwicklungen durchge-
macht (MEe1se 1969). D. h. Segler haben wahrscheinlich nie eine zentrale Fovea besessen und in
den néchsten 10000 Jahren werden Schwalben kaum ihre zentrale Fovea einbiissen.

Es wire von Interesse, nicht nur beim Alpensegler (Apus melba) und anderen Apodinae in
Europa und anderswo, sondern auch bei Stachelschwanzseglern (Chaeturinae), Baumseglern
(Hemiprocnidae), auch Caprimulgidae - und sei es nur mit dem Ophthalmoskop - in den
Augen nach Lage und Zahl der Foveae zu suchen; gibe es wohl Uberraschungen?
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