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A b s t r a c t

T h e  R o l e  o f  R e t i n a l  O i l  D r o p l e t s  i n  C o l o r  V i s i o n

i n  t h e  P i g e o n  

by

H o l l y  L a i r d

A d v i s e r :  D r .  J a m e s  G o r d o n

T h e  r e t i n a s  o f  d i u r n a l  b i r d s  a r e  c h a r a c t e r i z e d  by  t h e  

p r e s e n c e  o f  i n t e n s e l y  a n d  v i v i d l y  p i g m e n t e d  o i l  d r o p l e t s  

l o c a t e d  i n  t h e  i n n e r  s e g m e n t s  o f  c o n e s .  T h e s e  d r o p l e t s  a r e  

p i g m e n t e d  by  c a r o t e n o i d s .  I n  o r d e r  t o  c l a r i f y  t h e  p o s s i b l e  

r o l e  o f  t h e s e  o i l  d r o p l e t s  i n  c o l o r  v i s i o n ,  p i g e o n s  w e r e  

r e a r e d  o n  a  c a r o t e n o i d - f r e e  d i e t  i n  a n  a t t e m p t  t o  p r o d u c e  

b i r d s  w i t h  c o l o r l e s s  o i l  d r o p l e t s .  B e c a u s e  s o  mu c h  

i n f o r m a t i o n  i s  a v a i l a b l e  a b o u t  c o l o r  v i s i o n  i n  n o r m a l  

p i g e o n s ,  t h i s  s p e c i e s  s e e m e d  a p r o m i s i n g  s u b j e c t  f o r  

i n v e s t i g a t i n g  t h e  f u n c t i o n  o f  o i l  d r o p l e t s .

F o u r  n o r m a l  b i r d s  a n d  o n e  b i r d  r e a r e d  o n  t h e  d i e t  w e r e  

c o m p a r e d  o n  a  t w o - a l t e r n a t i v e  f o r c e d  c h o i c e  w a v e l e n g t h  

d i s c r i m i n a t i o n  t a s k  a t  6 0 0  nm,  t h e  p i g e o n ' s  a r e a  o f  b e s t  

w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n .  T h e  n o r m a l  b i r d s  w e r e  a l s o  t e s t e d  

a t  5 0 0  a n d  5 6 0  nm.  P e r f o r m a n c e  f o r  t h e  n o r m a l  b i r d s  wa s  

e s s e n t i a l l y  e r r o r - f r e e  d o wn  t o  i n t e r v a l s  o f  a b o u t  4 nm a t  

w a v e l e n g t h s  b o t h  l o n g e r  a n d  s h o r t e r  t h a n  t h e  s t a n d a r d .  T h e  

c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  d i d  n o t  l e a r n  t h e  d i s c r i m i n a t i o n  a t



w a v e l e n g t h s  l o n g e r  t h a n  6 0 0  nm f o r  I n t e r v a l s  a s  l a r g e  a s  20  

nm.  He d i d  l e a r n  t o  d i s c r i m i n a t e  a  w a v e l e n g t h  i n t e r v a l  o f  

30  nm b e t w e e n  6 0 0  nm a n d  s h o r t e r  w a v e l e n g t h s ,  b u t  

p e r f o r m a n c e  r a p i d l y  f e l l  t o  c h a n c e  l e v e l s  a t  w a v e l e n g t h  

i n t e r v a l s  s m a l l e r  t h a n  23 nm.

A c o n t r o l  f o r  e f f e c t s  o f  i n t e n s i t y  i n d i c a t e d  t h a t  t h e  

b i r d s  i g n o r e d  i n t e n s i t y  i n f o r m a t i o n  u n t i l  v i r t u a l l y  no  

w a v e l e n g t h  i n f o r m a t i o n  w a s  a v a i l a b l e .  A t t e m p t s  t o  t r a i n  

b i r d s  o n  a n  i n  t e n s i t y - o n l y  t a s k  w h i l e  h o l d i n g  w a v e l e n g t h  

c o n s t a n t  w e r e  o n l y  p a r t i a l l y  s u c c e s s f u l .

E l e c t r o r e t i n o g r a p h i c  t e s t i n g  o f  t h e  r e t i n a l  r e d  f i e l d  o f  

t h e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  a n d  n o r m a l  b i r d s  i n d i c a t e d  t h a t  

s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  f e l l  o f f  mu c h  m o r e  s t e e p l y  a t  

w a v e l e n g t h s  l o n g e r  t h a n  6 2 0  nm f o r  t h e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  

t h a n  f o r  t h e  n o r m a l  b i r d s .  Ma x i mu m s e n s i t i v i t y  wa s  s h i f t e d  

6 0 0  nm c o m p a r e d  t o  6 2 0  nm f o r  t h e  n o r m a l  b i r d s ,  a n d  

s e n s i t i v i t y  w a s  h i g h e r  a t  5 6 0  a n d  5 4 0  nm f o r  t h e  

c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  t h a n  f o r  t h e  n o r m a l  b i r d s .

T h e  a m p l i t u d e  o f  t h e  ERG r e s p o n s e s  a s  w e l l  a s  t h e i r  

w a v e f o r m s  w e r e  n o r m a l  f o r  t h e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  a n d  

p r o v i d e  e v i d e n c e  t h a t  r e t i n a l  e l e m e n t s  o t h e r  t h a n  t h e  o i l  

d r o p l e t s  w e r e  u n a f f e c t e d  b y  t h e  d i e t a r y  t r e a t m e n t .  

M i c r o s c o p i c  e x a m i n a t i o n  o f  t h e  e x p e r i m e n t a l  b i r d ' s  r e t i n a  

s h o w e d  t h a t  y e l l o w  a n d  o r a n g e  p i g m e n t e d  o i l  d r o p l e t s  w e r e  

p r e s e n t  b u t  t h a t  t h e  r e d  d r o p l e t s  w e r e  a b s e n t .

T h i s  s t u d y  i n d i c a t e s  t h a t  o n e  f u n c t i o n  o f  t h e  r e d  o i l  

d r o p l e t s  i s  t o  s h a r p e n  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  a t  t h e
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s u g g e s t i n g  w a y s  f o r  m o r e  e f f e c t i v e l y  t r a i n i n g  t h e  

b i r d s .  H i s  k i n d n e s s ,  h u m o r ,  a n d  w i s d o m  w e r e  s t e a d y i n g .
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I n t r o d u c t i o n

I t  I s  k n o w n  t h a t  d i u r n a l  b i r d s  h a v e  w e l l - d e v e l o p e d  

c o l o r  v i s i o n  c a p a b i l i t i e s ,  a n d  f o r  a t  l e a s t  o n e  

s p e c i e s ,  t h e  p i g e o n  ( G o l u m b a  1 l v l a ) , t h e r e  i s  

c o n s i d e r a b l e  i n f o r m a t i o n  a b o u t  s p e c t r a l  r e g i o n s  o f  b e s t  

d i s c r i m i n a t i o n ,  h u e - s h i f t  f u n c t i o n s ,  h u e  

c a t e g o r i z a t i o n ,  a n d  s a t u r a t i o n  d i s c r i m i n a t i o n .  

P h y s i o l o g i c a l  m e c h a n i s m s  u n d e r l y i n g  c o l o r  v i s i o n  a r e  

c o m i n g  t o  b e  u n d e r s t o o d ;  i n  r e c e n t  y e a r s  a n u m b e r  o f  

c o n e  p i g m e n t s  h a v e  b e e n  m e a s u r e d  i n  b i r d s .  T h e  

e x i s t e n c e  o f  v i v i d l y  a n d  v a r i e d l y  c o l o r e d  d r o p l e t s  i n  

t h e  i n n e r  s e g m e n t s  o f  c o n e s  o f  d i u r n a l  b i r d s  h a s  b e e n  

k n o w n  f o r  s o m e t h i n g  o v e r  a c e n t u r y  ( e . g . ,  H a n n o v e r ,  

1 8 4 0 ) .  Y e t  t h e  r o l e  o f  t h e  d r o p l e t s  i n  t h e  v i s i o n  o f  

b i r d s  ( o r ,  f o r  t h a t  m a t t e r ,  o f  o t h e r  a n i m a l s ) ,  r e m a i n s  

u n e x p l a i n e d .  T h e  i n t e n s e  c o l o r a t i o n  o f  t h e  d r o p l e t s ,  

t h e i r  h i g h  o p t i c a l  d e n s i t y ,  a n d  t h e i r  l o c a t i o n  i n  t h e  

c o n e s  a n d  t h u s  i n  t h e  p a t h w a y  o f  t h e  l i g h t  s t i m u l u s ,  

a l l  a r g u e  t h a t  t h e y  p l a y  a r o l e  i n  c o l o r  v i s i o n .
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O i l  D r o p l e t s

T h e  c h e m i c a l  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  d r o p l e t s  i s  

i m p e r f e c t l y  u n d e r s t o o d .  M o s t  o f  t h e  c a r o t e n o i d s  f o u n d  

i n  t h e  o i l  d r o p l e t s  a r e  x a n t h o p h y l l s  ( G o l d s m i t h ,

C o l l i n s  & L i g h t ,  1 9 8 4 ) ,  f o u n d  i n  t h e  r e t i n a  a s  e s t e r s .  

T h e  r e d  d r o p l e t  i s  t h e  o n l y  o n e  t h a t  h a s  b e e n  

i d e n t i f i e d  w i t h  a c a r o t e n o i d  ( a s t a x a n t h i n )  o f  k n o w n  

s t r u c t u r e .  I n  a d d i t i o n  t o  t h e  c o l o r e d  d r o p l e t s ,  t h e r e  

a r e  c o l o r l e s s  d r o p l e t s ;  t h e s e  s e e m  t o  c o n t a i n  no  

c a r o  t e n o i d .

I t  h a d  b e e n  t h o u g h t  t h a t  t h e  o i l  d r o p l e t s  w e r e  f o u n d  

o n l y  i n  d i u r n a l  s p e c i e s  o f  b i r d s ;  r e c e n t l y ,  h o w e v e r ,  

d r o p l e t s  h a v e  b e e n  f o u n d  i n  n o c t u r n a l  s p e c i e s  a l s o ,  

s u c h  a s  t h e  t a w n y  o w l  ( B o w m a k e r ,  1 9 7 9 ) .  N o c t u r n a l  

s p e c i e s  t y p i c a l l y  h a v e  m o r e  c o l o r l e s s  t h a n  p i g m e n t e d  

d r o p l e t s  ( L y t h g o e ,  1 9 7 1 ) .  O i l  d r o p l e t s  a r e  a l s o  f o u n d  

i n  o t h e r  v e r t e b r a t e s  -  i n  f i s h  s u c h  a s  c h o n d r o s t e a n s  

a n d  d i p n o e a n s ,  i n  a m p h i b i a n s  a n d  r e p t i l e s ,  a n d  i n  

m o n o t r e m e s  a n d  m a r s u p i a l s  ( M u n t z ,  1 9 7 2 ) .  A l l  t h e s e  

g r o u p s  h a v e  c o l o r l e s s  d r o p l e t s ;  y e l l o w  a n d  o r a n g e  

d r o p l e t s  a r e  f o u n d  I n  a m p h i b i a n s ,  r e p t i l e s ,  a n d  b i r d s .  

O n l y  b i r d s  a n d  t u r t l e s  h a v e  r e d  d r o p l e t s  ( M u n t z ,  1 9 7 2 ) .

O n t o g e n e t i c  s t u d i e s  o f  t h e  o i l  d r o p l e t s  a r e  

a v a i l a b l e  f o r  t h r e e  s p e c i e s  o f  l i z a r d  ( D u c k e r  &

T i e m a n n ,  1 9 7 2 ) ,  f o r  J a p a n e s e  q u a i l  ( K o n i s h i ,  1 9 6 3 ) ,  a n d  

f o r  c h i c k  ( C o o p e r  & M e y e r ,  1 9 6 8 ) .  D u c k e r  a n d  T i e m a n n
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n o t e d  t h a t  t h e  r e t i n a s  o f  y o u n g  ( <  t h r e e  m o n t h )  

b l i n d w o r m s  ( An g u  i s  f r a g i l i s ) a r e  c h a r a c t e r i z e d  by  

c o l o r l e s s  d r o p l e t s ,  w h e r e a s  d r o p l e t s  i n  t h e  s a m e  a r e a  

o f  a d u l t  r e t i n a s  a r e  y e l l o w .  T h e  o i l  d r o p l e t s  o f  y o u n g  

s a n d  l i z a r d s  ( L a c e r  t a  a g l 1 i s ) a p p e a r  t o  b e  

i n d i s t i n g u i s h a b l e  f r o m  t h o s e  o f  a d u l t s  i n  t e r m s  o f  

c o l o r ,  t h o u g h  t h e  d r o p l e t s  i n c r e a s e  i n  s i z e  w i t h  a g e .  

T h e  a d u l t  c ommon  l i z a r d  ( L ^  v i v i p a r a ) h a s  o r a n g e ,  

y e l l o w ,  a n d  c o l o r l e s s  o i l  d r o p l e t s ;  n e w l y  b o r n  l i z a r d s  

o f  t h i s  s p e c i e s  s h o w  o n l y  c o l o r l e s s ,  y e l l o w ,  a n d  p a l e  

y e l l o w  d r o p l e t s .  B e t w e e n  t h e  2 1 s t  a n d  2 5 t h  d a y  " c h r o m e  

y e l l o w "  d r o p l e t s  a p p e a r ,  a n d  b y  e i g h t  w e e k s  t h e  o i l  

d r o p l e t s  a p p e a r  i d e n t i c a l  t o  t h o s e  o f  a d u l t s .  S i n c e  t h e  

n u m b e r  o f  c o l o r l e s s  d r o p l e t s  d i m i n i s h e s  d u r i n g  

d e v e l o p m e n t ,  D u c k e r  a n d  T i e m a n n  p r o p o s e  t h a t  s o me  o f  

t h e  c o l o r l e s s  d r o p l e t s  b e c o m e  y e l l o w ;  s i m i l a r l y ,  t h e  

n u m b e r  o f  y e l l o w  d r o p l e t s  p r e s e n t  a t  b i r t h  a l s o  

d e c r e a s e s ,  s u g g e s t i n g  t h a t  o r a n g e  d r o p l e t s  d e v e l o p  f r o m  

t h e  y e l l o w  o n e s .

K o n i s h i  ( 1 9 6 5 )  c l a s s i f i e d  d r o p l e t s  i n  t h e  d e v e l o p i n g  

J a p a n e s e  q u a i l  on  t h e  b a s i s  o f  t h e  w a v e l e n g t h  a t  w h i c h  

t h e y  a r e  m o s t  s e n s i t i v e  ( A  ma x )  i n t o  s i x  t y p e s : ( l )  

c o l o r l e s s ;  ( 2 )  g r e e n ;  ( 3 )  n o  p e a k  b e t w e e n  4 0 0  a n d  5 0 0  

nm;  ( 4 )  t h r e e  p e a k s  b e t w e e n  4 0 0  a n d  5 0 0  nm;  ( 5 )  r e d ;  

a n d  ( 6 )  o r a n g e .  T y p e s  1 a n d  3 f i r s t  a p p e a r e d  o n  t h e  

1 2 t h  d a y  a f t e r  i n c u b a t i o n  f o l l o w e d  by  t y p e  5 ;  j u s t  

b e f o r e  h a t c h i n g  t y p e s  2 a n d  6 a p p e a r e d .  T y p e  4 wa s
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f o u n d  o n  t h e  1 5 t h  d a y .  T y p e s  5 a n d  6 d o  n o t  d e r i v e  

f r o m  t y p e s  1 a n d  3 ,  b u t  a r i s e  I n d e p e n d e n t l y .  G r e e n  

s e e m s  t o  a r i s e  f r o m  t y p e s  1 o r  3 a n d  o r a n g e  f r o m  t y p e

4 .

C o o p e r  a n d  M e y e r  ( 1 9 6 8 )  s t u d i e d  o n t o g e n y  o f  t h e  

c h i c k ' s  o i l  d r o p l e t s .  T h e y  a r i s e  i n  t h e  f o l l o w i n g  

s e q u e n c e :  g o l d e n  y e l l o w ,  y e l l o w i s h  g r e e n ,  a n d  r e d .

T h e y  a r e  d e t e c t e d  s p e c t r o p h o t o m e t r i c a 1 l y  b e f o r e  t h e y  

c a n  b e  s e e n  b y  m e a n s  o f  l i g h t  m i c r o s c o p y .  T h e  y e l l o w  

d r o p l e t s  a p p e a r  f i r s t ,  a t  m o r p h o l o g i c a l  s t a g e  27 ( 5  

d a y s '  i n c u b a t i o n  t i m e ) ;  t h e  y e l l o w - g r e e n  

( " g a 1 1 o x a n t h l n " ) a r e  p r e s e n t  a t  s t a g e  3 4  ( 8  d a y s ) .  

C o n c e n t r a t i o n s  o f  g o l d e n  y e l l o w  a n d  y e l l o w i s h - g r e e n  

c a r o t e n o i d s  b e g i n  t o  i n c r e a s e  r a p i d l y  a t  s t a g e  37 ( 1 1  

d a y s ) ,  w h e n  t h e  i n n e r  s e g m e n t s  a r e  d i f f e r e n t i a t i n g ,  b u t  

t h e  o i l  d r o p l e t  v a c u o l e s  h a v e  n o t  y e t  a p p e a r e d .  T h e  

r e d  p i g m e n t  ( a s t a x a n t h i n )  i s  p r e s e n t  a t  s t a g e  41  ( 1 5  

d a y s ) ,  a t  w h i c h  t i m e  t h e  r e t i n a  p o s s e s s e s  a d u l t  

s t r a t i f i c a t i o n :  a l l  t e n  l a y e r s  a r e  p r e s e n t  a n d  o i l  

d r o p l e t  v a c u o l e s  a r e  o b s e r v e d  f o r  t h e  f i r s t  t i m e .  

C o m p a r a b l e  d a t a  f o r  t h e  p i g e o n  a r e  n o t  a v a i l a b l e .

M e c h a n i s m s  o f  C o l o r  V i s i o n  i n  t h e  P i g e o n

C o n e p i g m e n t s .  T h e  e x i s t e n c e  o f  m u l t i p l e  c o n e  

p i g m e n t s  i n  b i r d s  w a s  d i f f i c u l t  t o  d e m o n s t r a t e ,  b e c a u s e  

t h e  s m a l l n e s s  a n d  f r a g i l i t y  o f  t h e  c o n e s  m a d e  i t
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d i f f i c u l t  t o  e x t r a c t  t h e i r  p i g m e n t s  o r  t o  m e a s u r e  t h e m  

by  t h e  t e c h n i q u e  o f  s h i n i n g  a  b e a m o f  l i g h t  t h r o u g h  a 

s i n g l e  c o n e  a n d  m e a s u r i n g  t h e  a m o u n t  o f  p i g m e n t  

a b s o r b e d  ( m i c r o s p e c t r o p h o t o m e t r y )  ( G o v a r d o v s k i i  &

Z u e v a ,  1 9 7 7 ) .  I t  i s  now k n o w n  t h a t  t h e  p i g e o n  h a s  a t  

l e a s t  f o u r  a n d  p o s s i b l y  f i v e  c o n e  p i g m e n t s ,  a n d  f i v e  

t y p e s  o f  o i l  d r o p l e t s ,  a r r a n g e d  i n  s p e c i f i c  a n d  

i n v a r i a t e  c o m b i n a t i o n  w i t h  t h e  c o n e s .  T h e  d i s t r i b u t i o n  

o f  t h e  d r o p l e t - c o n e  p a i r s  a c r o s s  t h e  r e t i n a  i s  u n e v e n ,  

w i t h  a  h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  r e d  a n d  e s p e c i a l l y  

o r a n g e  d r o p l e t s  l o c a t e d  i n  t h e  d o r s o t e m p o r a  1 q u a d r a n t ,  

o r  r e d  f i e l d ,  o f  t h e  r e t i n a  ( B o w m a k e r ,  1 9 7 7 ) .  T h i s  r e d  

f i e l d  i s  u s e d  i n  f r o n t a l ,  b i n o c u l a r ,  v i s i o n ,  a s  w h e n  

t h e  b i r d  i s  f e e d i n g  ( G o o d a l e ,  1 9 S 3 ) .  T h e  y e l l o w  f i e l d  

c o m p r i s e s  t h e  r e m a i n d e r  o f  t h e  r e t i n a ,  i s  c o m p o s e d  

m a i n l y  o f  y e l l o w  d r o p l e t s  a n d  t h e i r  c o n e s ,  a n d  i s  u s e d  

i n  m o n o c u l a r ,  l a t e r a l  v i e w i n g .  U n d e r  e x a c t l y  w h a t  

c i r c u m s t a n c e s  t h e  y e l l o w  a r e a  i s  u s e d ,  o r  i s  u s e d  

e x c l u s i v e l y ,  i s  n o t  k n o w n ,  b u t  i t  i s  p r o b a b l y  u s e d  w h e n  

t h e  b i r d  s p o t s  a n  a v i a n  p r e d a t o r  ( L e v i ,  1 9 7 4 ) .

Ro d  p i g m e n t  w a s  e x t r a c t e d  f r o m  t h e  p i g e o n  e y e  by 

B r i d g e s  ( 1 9 6 2 ) .  T h e  a b s o r b a n c e  c u r v e  f o r  r h o d o p s i n  

a g r e e d  c l o s e l y  w i t h  t h e  s c o t o p i c  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  

f u n c t i o n  f u n c t i o n  o b t a i n e d  p s y c h o p h y s i c a 1 l y  b y  B l o u g h  

( 1 9 5 7 ) .  A s i n g l e  c o n e  p i g m e n t ,  " i o d o p s i n , " w a s  

e x t r a c t e d  f r o m  t h e  p i g e o n  r e t i n a  b y  Wa l d  ( 1 9 5 3 )  a n d  

B l o u g h ' s  ( 1 9 5 7 )  p h o t o p i c  f u n c t i o n  a g r e e s  w e l l  w i t h  t h i s
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p i g m e n t ' s  a b s o r b a n c e  f u n c t i o n  a t  w a v e l e n g t h s  a b o v e  5 5 0  

nm a l t h o u g h  t h e  f i t  i s  l e s s  g o o d  a t  l o w e r  w a v e l e n g t h s .

B e c a u s e  o f  t h e  d i f f i c u l t i e s  o f  p e r f o r m i n g  MSP,  

s t u d i e s  u s i n g  o t h e r  t e c h n i q u e s ,  n o t a b l y

e l e c t r o r e t i n o g r a p h y  ( E R G ) ,  w e r e  p e r f o r m e d  t o  a t t e m p t  t o  

d e f i n e  t h e  m e c h a n i s m s  o f  c o l o r  v i s i o n .  G r a f  a n d  N o r r e n  

( 1 9 7 4 )  m e a s u r e d  r e s p o n s e  a m p l i t u d e s  a t  t h r e e  

i n t e n s i t i e s  a t  w a v e l e n g t h s  r a n g i n g  f r o m  4 0 0  t o  7 0 0  nm.  

T h e  t h r e e  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  c u r v e s  w e r e  i n  g o o d  

a g r e e m e n t ,  a l t h o u g h  t h e  c u r v e  o b t a i n e d  a t  t h e  h i g h e s t  

i n t e n s i t y  s h o w e d  l o s s  o f  s e n s i t i v i t y  r e l a t i v e  t o  t h e  

o t h e r  t wo  a t  s h o r t  w a v e l e n g t h s ,  p a r t i c u l a r l y  b e l o w  4 5 0  

nm.  T h i s  i n d i c a t e d  t h e  p r e s e n c e  o f  a s h o r t - w a v e l e n g t h  

m e c h a n i s m  w i t h  a  d i f f e r e n t  r e s p o n s e - i n  t e n s i t y  f u n c t i o n  

t h a n  a t  l o n g e r  w a v e l e n g t h s .  T h a t  t h e  i n c r e a s e  i n  

s e n s i t i v i t y  a t  l o w i n t e n s i t y  w a s  n o t  d u e  t o  t h e  a c t i o n  

o f  r o d s  i s  i n d i c a t e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  t h e  s t i m u l u s  be a m 

w a s  f l i c k e r e d  a t  a  f r e q u e n c y  o f  25 Hz ;  r o d s  a r e  

g e n e r a l l y  n o t  a b l e  t o  f o l l o w  t h i s  h i g h  a t e m p o r a l  

f r e q u e n c y .

At  a l l  i n t e n s i t i e s  t h e r e  w a s  a n  i n c r e a s e  i n  

s e n s i t i v i t y  b e l o w  4 5 0  nm.  T h i s  t h e  a u t h o r s  a t t r i b u t e d  

t o  a s p e c t r a l  m e c h a n i s m  w i t h X m a x  a t  4 0 0  nm.  B e c a u s e  a 

r e l a t i v e  p h a s e  d i f f e r e n c e  i n  ERG o u t p u t  b e t w e e n  s h o r t -  

a nd  l o n g - w a v e l e n g t h  s t i m u l i  o c c u r r e d ,  t h e  r i s e  i n  

s e n s i t i v i t y  b e l o w  4 5 0  nm c o u l d  n o t  be  a t t r i b u t e d  t o  a 

s e c o n d a r y  p e a k  i n  s e n s i t i v i t y  o f  a p i g m e n t  w i t h  Xma x
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a t  l o n g e r  w a v e l e n g t h s .  T h e  p h a s e  d i f f e r e n c e  i n  t h e  ERG 

m u s t  r e f l e c t  t h e  a c t i v i t y  o f  a  d i f f e r e n t  m e c h a n i s m .

T h e  p o s i t e d  s h o r t - w a v e l e n g t h  m e c h a n i s m  w a s  f u r t h e r  

i n v e s t i g a t e d  b y  a d a p t i n g  t h e  e y e  s e l e c t i v e l y  t o  a n  

i n t e n s e  y e l l o w  b a c k g r o u n d .  I t  w a s  f o u n d  t h a t  

s e n s i t i v i t y  a b o v e  a b o u t  4 5 0  nm w a s  g r e a t l y  l e s s e n e d ,  

w h i l e  i t  w a s  l a r g e l y  u n a f f e c t e d  b e l o w  t h i s  v a l u e ,  

f u r t h e r  s u p p o r t i n g  t h e  e x i s t e n c e  o f  a s e p a r a t e  

s h o r t - w a v e l e n g t h - s e n s i t i v e  m e c h a n i s m ,  r a t h e r  t h a n  t h e  

i n t e r a c t i o n  o f  p i g m e n t s  s e n s i t i v e  t o  l o n g e r  

w a v e l e n g  t h s .

G o v a r d o v s k i i  a n d  Z u e v a  ( 1 9 7 7 )  a l s o  a t t e m p t e d  t o  

i d e n t i f y  m u l t i p l e  c o n e  p i g m e n t s .  I l l u m i n a t i n g  t h e  

r e t i n a  f r o m  t h e  s c l e r a l  s i d e  t o  a v o i d  a n y  p o s s i b l e  

e f f e c t  o f  t h e  o i l  d r o p l e t s ,  t h e y  s t u d i e d  t h e  e a r l y  

r e c e p t o r  p o t e n t i a l  i n  r e s p o n s e  t o  s t i m u l u s  f l a s h e s  o f  

d i f f e r e n t  w a v e l e n g t h s .  T h e y  i n f e r r e d  a t  l e a s t  f i v e  

v i s u a l  p i g m e n t s :  a r h o d o p s i n  w i t h  A max a t  5 0 7  nm a n d  

c o n e  p i g m e n t s  w i t h  / \  max  a t  5 6 2  , 5 0 7  , 4 6 7  , a n d  4 1 3  nm.

B o w m a k e r  ( 1 9 7 7 )  p e r f o r m e d  m i c r o s p e c t r o p h o t o m e t r y  on  

p i g e o n  r e t i n a s  a n d  i s o l a t e d  t h r e e  c o n e  p i g m e n t s  w i t h  A 

max a t  5 6 7 ,  5 1 4 ,  a n d  4 6 0  nm.  He c o n s t r u c t e d  a 

t h e o r e t i c a l  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  f u n c t i o n  b a s e d  on  

c o m b i n e d  c o n e - o i l  d r o p l e t  i n t e r a c t i o n s ,  t o  b e  d i s c u s s e d  

b e l o w .
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T a b l e  1 .  O i l  Dr  o p l e t / C o n e - P I g m e n t  A s s o c i a t i o n s
( Re d  S e c t o r )

D r o p l e t  R e d  C B Al  Ab C l e a r

A t 5 0  6 10 5 7 0  5 5 4  4 7 6  4 7 6  7
( nra)

max o f  5 6 7  5 14 5 6 7  5 6 7  5 6 7  5 6 7 (  7 )
c o n e  ( n m )

F r o m  M a r i a n !  & L e u r e - D e P r e e  ( 1 9 7 8 ) .
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O i l  d r o p l e t s .  A f i r s t  p h y s i c a l  c l a s s i f i c a t i o n  o f  t h e  

o i l  d r o p l e t s  i n  t h e  p i g e o n  w a s  m a d e  by  B o w m a k e r  ( 1 9 7 7 ) .  

He d i f f e r e n t i a t e d  a m o n g  d r o p l e t s  o n  t h e  b a s i s  o f  t h e  

w a v e l e n g t h  a t  w h i c h  50% t r a n s m i s s i o n  o c c u r s  ( A T 5 0 ) .  I n  

t h e  r e d  f i e l d  f i v e  t y p e s  o f  d r o p l e t s  w e r e  f o u n d ,  w h i c h  

B o w m a k e r  d e s i g n a t e d  a s  B ( t h e  o i l  d r o p l e t  o f  t h e  

p r i n c i p a l  m e m b e r  o f  t h e  d o u b l e  c o n e ) ,  C l e a r ,  A,  C,  a n d  

R e d ,  a l l  f o u n d  i n  s i n g l e  c o n e s .  A b s o r b a n c e  o f  t h e  B 

d r o p l e t  v a r i e d  c o n s i d e r a b l y ,  w h i l e  AT 5 0 " s o f  t h e  A , C , 

a n d  R e d  d r o p l e t s  w e r e  a t  4 7 3 ,  5 7 0 ,  a n d  6 1 0  nm,  

r e s p e c t i v e l y .

F i v e  t y p e s  o f  d r o p l e t s  w e r e  a l s o  f o u n d  i n  t h e  y e l l o w  

f i e l d .  T h e  / \ T 5 0 " s  o f  d r o p l e t s  i n  t h i s  s e c t o r  w e r e  a b o u t  

10 nm s h o r t e r  t h a n  t h o s e  i n  t h e  r e d  s e c t o r ,  b e i n g  4 7 0 ,  

5 6 0 ,  a n d  6 0 0  nm f o r  A,  C,  a n d  R e d .  F o r  C l e a r  d r o p l e t s ,  

a b s o r b a n c e  r o s e  b e l o w  4 2 5  nm.  B o w m a k e r ' s o i l  

d r o p l e t - c o n e  r e l a t i o n s h i p s  a r e  s h o w n  i n  T a b l e  1 .

M a r i a n !  a n d  L e u r e - D u P r e e  ( 1 9 7 8 )  f o u n d  t h a t  o i l  

d r o p l e t s  a n d  c o n e s  c o u l d  b e  c h a r a c t e r i z e d  o n  t h e  b a s i s  

o f  s e v e r a l  p h y s i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s .  On e  i s  o i l  

d r o p l e t  c o l o r :  t h e  a u t h o r s  f o u n d  f i v e  t y p e s ,  r e d

o r a n g e ,  y e l l o w ,  y e  1 l o w - g r e e n , a n d  c o l o r l e s s .  M a r i a n i  

a n d  L e u r e - D u P r e e  f o u n d ,  a s  B o w m a k e r  h a d  n o t ,  t h a t  t h e  

a c c e s s o r y  me mb e r  o f  t h e  d o u b l e  c o n e  d o e s  c o n t a i n  a n  o i l  

d r o p l e t  -  a  c o l o r l e s s  o n e .

D r o p l e t s  c o u l d  a l s o  b e  i d e n t i f i e d  o n  t h e  b a s i s  o f  

t h e i r  s i z e ,  w i t h  r e d  t h e  l a r g e s t  a n d  c o l o r l e s s  t h e
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s m a l l e s t .  D r o p l e t s  w e r e  a l s o  c l a s s i f i e d  a c c o r d i n g  t o  

r e t i n a l  s t r a t i f i c a t i o n ,  w i t h  t h e  y e l l o w  d r o p l e t  m o s t  

v i t r e a d  a n d  t h e  y e l l o w - g r e e n  d r o p l e t  m o s t  s c l e r a d .  A 

r e v i e w  o f  d a t a  c o n c e r n i n g  c o n e - d r o p l e t  a s s o c i a t i o n s  i s  

g i v e n  i n  T a b l e  2 .

O i l  d r o p l e t - c o n e  p i g m e n t  r e l a t i o n s h i p s .  M a r i a n i  a n d  

L e u r e - D u P r e e  ( 1 9 7 8 )  c l a s s i f i e d  p i g e o n  c o n e  a n d  o i l  

d r o p l e t  t y p e s  i n  t h e  r e d  f i e l d  o n  t h e  b a s i s  o f  t h e i r  

m o r p h o l o g i c a l  c h a r a c t e r i s t i c s .  T h e y  f o u n d  s i x  

d i f f e r e n t  t y p e s  o f  p h o t o r e c e p t o r :  ( 1 )  t h e  r o d s ,  w i t h  no

d r o p l e t  i n  t h e i r  i n n e r  s e g m e n t ;  ( 2 )  t h e  p r i n c i p a l  a n d  

( 3 )  a c c e s s o r y  m e m b e r s  o f  t h e  d o u b l e  c o n e ;  ( 4 , 5 )  t wo  

t y p e s  o f  s i n g l e  s t r a i g h t  c o n e ,  a n d  ( 6 )  a n  o b l i q u e  

s i n g l e  c o n e .

Bo wma k e r  ( 1 9 7 7 )  h a s  c o n s t r u c t e d  a m o d e l  o f  s p e c t r a l  

s e n s i t i v i t y  f o r  t h e  p i g e o n  b a s e d  on t h e  c o m b i n e d  A  
m a x ' s  o f  t h e  c o n e  p i g m e n t s  a nd  t h e A T 5 0 ' s  o f  t h e  o i l  

d r o p l e t s .  He s t a t e d  t h a t  c u t o f f  o f  t h e  d r o p l e t s  w i l l  

d e t e r m i n e  e f f e c t i v e  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  o f  t h e  

p i g m e n t s .  Th e  e f f e c t  o f  a p i g m e n t e d  d r o p l e t  i n  a n y  

c o n e  i s  t o  d i s p l a c e  t h e  maxi mum s e n s i t i v i t y  o f  t h e  c o n e  

t o  a w a v e l e n g t h  l o n g e r  t h a n  t h e  X max o f  t h e  v i s u a l  

p i g m e n t ,  t o  r e d u c e  t h e  b a n d w i d t h s  o f  t h e  s p e c t r a l  

s e n s i t i v i t y  o f  t h e  p i g m e n t  by  c u t t i n g  o f f  s h o r t e r  

w a v e l e n g t h s ,  a n d  t o  r e d u c e  t h e  a b s o l u t e  s e n s i t i v i t y  o f  

t h e  c o n e  a t  i t s  X m a x  f r o m  t h a t  o f  t h e  v i s u a l  p i g m e n t  

u n s c r e e n e d  by  t h e  d r o p l e t .  T h u s ,  f o r  e x a m p l e ,  t h e  r e d
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T a b l e  2 .  O i l  D r o p l e t - C o n e  A s s o c i a t i o n s

D r o p l e t  Y e l l o w -
c o l o r  R e d  O r a n g e  Y e l l o w  G r e e n  C o l o r l e s s

S i r e  ( m

ma x  o f  
c o n e  
p i g m e n t  

( n m )

C o n e  t y p e

4 . 5

5 4 4 B r
562G&Z
5 6 7 B o

3 . 5  

5 1 4B o 

413G&Z

3 . 0  

5 6 7 Bo

2 . 5

46 l Bo  
467G&Z

s I n g 1 e 
s t r a l g h  t

1 . 5

507G&Z
400G&N

s i n g l e  p r l n c l -  o b l i q u e  a c c e s -
s t r a l g h t  p a l s o r  y

A d a p t e d  f r o m  M a r i a n !  & L e u r e  D u - P r e e  ( 1 9 7 8 ) .  
B r s B r i d g e s  ( 1 9 6 2 ) ;  B o a B o w m a k e r  ( 1 9 7 9 ) ;
G & Z * G o v a r d o v s k 11 & Z u e v a  ( 1 9 7 7 ) ;  G&N= Gr a f  & N o r r e n  
( 1 9 7 4 ) .
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o i l  d r o p l e t  i n  t h e  r e d  f i e l d  c u t s  o f f  l i g h t  b e l o w  a b o u t  

5 6 0  nm a n d  d i s p l a c e s  t h e  e f f e c t i v e  ma x i mu m s e n s i t i v i t y  

o f  5 6 7  t o  6 1 9  nm,  r e d u c e s  t h e  a b s o l u t e  s e n s i t i v i t y  a t  

6 1 9  nm t o  a b o u t  38% o f  t h e  s e n s i t i v i t y  o f  t h e  v i s u a l  

p i g m e n t  a t  5 6 7  nm,  a n d  r e d u c e s  b a n d w i d t h  o f  s p e c t r a l  

s e n s i t i v i t y  t o  a b o u t  30% o f  t h a t  o f  t h e  5 6 7 .

B o w m a k e r  ( 1 9 7 9 ) ,  a s s u m i n g  l i n e a r  s u m m a t i o n  o f  c o n e  

o u t p u t s ,  p r e d i c t e d  o v e r a l l  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  b y  

s u m m i n g  c o n e - o i l  d r o p l e t  t y p e s  i n  a c c o r d a n c e  w i t h  t h e i r  

a p p r o x i m a t e  f r e q u e n c y  o f  o c c u r r e n c e .  I n  t h e  r e d  a r e a ,  

80% o f  t h e  c o n e - d r o p l e t  d y a d s  h a v e  a n  e f f e c t i v e  X max 

o f  5 7 5  nm o r  a b o v e .  I n  t h e  y e l l o w  s e c t o r ,  o n l y  12% o f  

c o n e - d r o p l e t  d y a d s  m e a s u r e d  h a d  a X max e x c e e d i n g  5 7 0  

nm,  w h i l e  a b o u t  65% w e r e  m a x i m a l l y  s e n s i t i v e  a t  a r o u n d  

t h a t  w a v e l e n g t h  ( T a b l e  3 ) .  A l l  c o m b i n a t i o n s  o f  o i l  

d r o p l e t s  a n d  c o n e  t y p e s  o c c u r  i n  b o t h  f i e l d s ,  b u t  i n  

d i f f e r i n g  p r o p o r t i o n s .  A c c o r d i n g  t o  B o w m a k e r ' s  m o d e l ,  

t h e  y e l l o w  f i e l d  i s  m a x i m a l l y  s e n s i t i v e  a t  a b o u t  5 6 0  

nm;  t h e  r e d  a r e a  i s  m o s t  s e n s i t i v e  f r o m  5 8 0  t o  6 0 0  nm 

( T a b l e  4 ) .

B o w m a k e r  ( 1 9 7 9 )  d i d  n o t  f i n d  a p i g m e n t  w i t h  a A max 

l o w e n o u g h  i n  i t s e l f  t o  a c c o u n t  f o r  t h e  b i r d s ' ’ 

s e n s i t i v i t y  t o  s h o r t  w a v e l e n g t h s .  He p o s t u l a t e d  t h a t  

t h i s  s e n s i t i v i t y  w a s  d u e  t o  a n  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  

c o n e s  c o n t a i n i n g  5 6 7  w i t h  c o l o r l e s s  o i l  d r o p l e t s  a n d  

5 6 7  w i t h  A d r o p l e t s .  O t h e r  i n v e s t i g a t i o n s  h a v e  ma d e  a n  

i n t e r a c t i o n  o f  t h i s  t y p e  s e e m  u n l i k e l y ,  h o w e v e r  ( s e e ,
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T a b l e  3 . C o n e - 0 1 1 D r o p l e t C o m b I n a t 1 o n s I n  t h e  Y e 1 1 ow
F i e l d

D r o p l e t AT5 0 P I g m e n t E f f e c t i v e % o f  t o t a l
t y p e ( n m) y\ ma x (  nm) ^  m a x ( nm) c o n e s

R e d 6 0 0 5 6 7 6 13 12
C 5 6 2 5 1 4 5 6 7 12
B 4 9 9 5 6 7 5 6 7 5 L
Ar  e d 4 7 0 5 6 7 5 6 7
A g r  e e n 4 7 0 5 1 4 5 2 5 25
C l e a r 7 7 7

F r o m  B o w m a k e r  ( 1 9 7 9 ) .



T a b l e  4 . C o n e - O i l  D r o p l e t C o m b i n a  t i o n s i n  t h e  R e d
F i e l d

D r o p l e  t AT50 P i g m e n t E f f e c t i v e % o f  t o t a l
t y p e ( n m) A ma x ( n m) A r a a x ( n m ) c o n e  s

R e d 6 10 5 6 7 6 19 23
C 5 7 0 5 6 7 5 7 5 27
B 5 2 2 5 6 7 5 7 0
5 5 4 5 6 7 5 8 9 30
Ar  e d 4 7 6 5 6 7 5 6 7
Ab l u  e 4 7 6 4 6 0 4 8 5 20
C 1 e a r 7 5 6 7 ( 7 ) 5 6 7 ( 7 )

F r o m  B o w m a k e r ( 1 9 7 9 )  .

t
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f o e  e x a m p l e ,  G r a f ,  1 9 7 9 ,  d i s c u s s e d  b e l o w ) .

A r e c e n t  s t u d y  b y  W o r t e l ,  U u b b e l s ,  a n d  N u b o e r  ( 1 9 8 4 )  

m e a s u r e d  t h e  p h o t o p i c  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  o f  t h e  r e d  

a n d  y e l l o w  f i e l d s  e l e c t r o p h y s i o l o g l c a l l y  i n  t wo  w a y s ;  

u s i n g  a  m i n i m u m - a m p l i t u d e  ERG r e s p o n s e  t o  f l i c k e r  

p h o t o m e t r y  a n d  a n  i n c r e m e n t  t h r e s h o l d  u s i n g  a c r i t e r i o n  

r e s p o n s e .  B i r d s  w e r e  p l a c e d  i n  s u c h  a wa y  t h a t  e i t h e r  

t h e  r e d  o r  y e l l o w  f i e l d  w a s  s t i m u l a t e d  e x c l u s i v e l y .

T h e  i n v e s t i g a t o r s  f o u n d  t h a t  b e t w e e n  4 5 0  a n d  5 5 0  nm t h e  

y e l l o w  f i e l d  I s  u p  t o  . 8  l o g  u n i t s  m o r e  s e n s i t i v e  t h a n  

t h e  r e d  f i e l d .  B e l o w  4 7 0  nm s e n s i t i v i t y  m e a s u r e d  by  

t h e  c o n t r a s t  s e n s i t i v i t y  t e c h n i q u e  w a s  mu c h  g r e a t e r  

t h a n  f o r  f l i c k e r  p h o t o m e t r y .  T h e  a u t h o r s  s p e c u l a t e  

t h a t  t h e  p o s t u l a t e d  v i o l e t - s e n s i t i v e  c o n e  s y s t e m  h a s  a 

s l o w e r  r e s p o n s e  t i m e  t h a n  t h e  o t h e r  c o l o r  m e c h a n i s m s ,  

a n d  w o u l d  b e  u n a b l e  t o  f o l l o w  h i g h  s t i m u l u s  

f r e q u e n c i e s ;  t h u s  v i o l e t  c o n e s  w i l l  o n l y  h a v e  s m a l l  

a m p l i t u d e  ERG r e s p o n s e s  t o  f l i c k e r i n g  s t i m u l i .  V i o l e t  

s e n s i t i v i t y ,  t h e y  a s s e r t ,  i s  p r o b a b l y  m e d i a t e d  by  

s h o r t - w a v e l e n g t h  c o n e s  ( t h e  4 1 3  nm o f  G o v a r d o v s k i i  a n d  

Z u e v a ,  1 9 7 7 )  w i t h  c l e a r  d r o p l e t s .  S t i l l  u n c l e a r  i s  t h e  

s o u r c e  o f  s e n s i t i v i t y  t o  e v e n  s h o r t e r  w a v e l e n g t h s .
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F u n c t i o n  o f  t h e  O i l  D r o p l e t s

A l t h o u g h  t h e r e  i s  a  g r o w i n g  a m o u n t  o f  i n f o r m a t i o n  

a b o u t  p h y s i c a l  p r o p e r t i e s  o f  t h e  c o n e  p i g m e n t s  a n d  o i l  

d r o p l e t s ,  a n d  t h e i r  t r a n s m i s s i o n  a n d  a b s o r b a n c e  

p r o p e r t i e s ,  t h e r e  i s  s t i l l  n o  g e n e r a l  a g r e e m e n t  o n  t h e  

f u n c t i o n  o f  t h e  d r o p l e t s .  A n u m b e r  o f  h y p o t h e s e s  h a v e  

b e e n  a d v a n c e d ,  n o t  a l l  o f  t h e m  m u t u a l l y  e x c l u s i v e .  

K i n g - S m i t h  ( 1 9 6 9 ) ,  a t  a t i m e  w h e n  o n l y  a s i n g l e  c o n e  

p i g m e n t  h a d  b e e n  i d e n t i f i e d  i n  t h e  p i g e o n ,  p r o p o s e d  

t h a t  o i l  d r o p l e t s  i n t e r a c t e d  w i t h  t h i s  s i n g l e  p i g m e n t  

t o  p r o v i d e  a  m e c h a n i s m  f o r  c o l o r  v i s i o n .  O t h e r  

i n v e s t i g a t o r s  s u g g e s t e d  t h a t  w h i l e  c o l o r  v i s i o n  i s  n o t  

w h o l l y  d e p e n d e n t  on  t h e  d r o p l e t s ,  t h e y  d o  m e d i a t e  

d e t e c t i o n  o f  c o l o r  d i f f e r e n c e s  b y  p r o d u c i n g  n a r r o w b a n d  

s e n s i t i v i t y  c h a n n e l s  f o r  c o l o r  d i s c r i m i n a t i o n ,  t h u s  

s h a r p e n i n g  d i s c r i m i n a t i o n  a b i l i t y  ( D e l i u s ,  T h o m p s o n ,  

A l l e n ,  & E m m e r t o n ,  1 9 7 2 ;  M a r t i n  & M u n t z ,  1 9 7 9 ) .

Some  r e s e a r c h e r s  ( e . g .  H a l l m a n ,  1 9 6 4 )  h a v e  a t t e m p t e d  

t o  r e l a t e  o i l  d r o p l e t  t r a n s m i s s i o n  c h a r a c t e r i s t i c s  t o  

c o l o r  v i s i o n  p r e f e r e n c e s  i n  n e w l y  h a t c h e d  b i r d s .

H a l l m a n  n o t e d  t h a t  g u l l  c h i c k s  ( L a r u s  a t r i c i l l a ) p e c k  

a t  t h e i r  p a r e n t s '  r e d  b e a k s ,  w h i c h  e l i c i t s  

r e g u r g i t a t i o n  b y  t h e  p a r e n t .  He  f o u n d  t h a t  g u l l s  

r e s p o n d e d  p r e f e r e n t i a l l y  t o  r e d  a n d  b l u e  l i g h t  o v e r  

g r e e n  a n d  y e l l o w .  H a l l m a n  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  g u l l s '  

r e d  a n d  y e l l o w  o i l  d r o p l e t s  i n t e r a c t e d  w i t h  a s i n g l e
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c o n e  p i g m e n t  t o  p r o d u c e  a  t r a n s m i s s i o n  s p e c t r u m  o f  o i l  

d r o p l e t s  v i r t u a l l y  I d e n t i c a l  w i t h  p e c k i n g  r a t e  t o  

v a r i o u s  s p e c t r a l  s t i m u l i .  T h e o r i e s  t h a t  r e s t  o n  a 

s i n g l e  p i g m e n t  t y p e ,  h o w e v e r ,  a r e  n o t  l i k e l y  t o  b e  

t e n a b l e ,  s i n c e  i t  i s  now k n o w n  t h a t  t h e r e  a r e  m u l t i p l e  

c o n e  p i g m e n t s .  A l s o ,  a s  W a l l m a n  ( 1 9 7 9 )  n o t e d ,  t h e o r i e s  

t h a t  a t t e m p t  t o  e x p l a i n  c o l o r  p r e f e r e n c e  o n  t h e  b a s i s  

o f  o i l  d r o p l e t  c h a r a c t e r i s t i c s  h a v e  d i f f i c u l t y  

e x p l a i n i n g  t h e  g r e a t  v a r i a b i l i t y  w i t h i n  a n d  b e t w e e n  

s p e c i e s  i n  c o l o r  p r e f e r e n c e ,  s i n c e  o i l  d r o p l e t  t y p e s  

a r e  s o  s i m i l a r  i n  ( d i u r n a l )  b i r d s .

I n  a n o t h e r  s u c h  s t u d y ,  M a y r  ( 1 9 7 2 )  e x a m i n e d  v a r i o u s  

s p e c i e s  o f  t h e  f a m i l y  P l o c e i d a e ,  t o  t e s t  w h e t h e r  

v a r i a t i o n  i n  o i l  d r o p l e t  c o l o r a t i o n  w a s  e q u a t e d  w i t h  

p l u m a g e  c o l o r a t i o n .  M a y r ' s  s t u d y  w a s  p r o m p t e d  by  

f i n d i n g s  o f  P e l p o n e n  ( L 9 6 3 ) ,  wh o  s u g g e s t e d  t h a t  b i r d s  

w i t h  b l u e  p l u m a g e  s h o u l d  h a v e  f e w e r  r e d  a n d  y e l l o w  

d r o p l e t s  t h a n  b i r d s  w i t h  o t h e r  c o l o r e d  f e a t h e r s ;  

b e c a u s e  o f  t h i s  d i f f e r e n c e  i n  o i l  d r o p l e t  p i g m e n t a t i o n ,  

t h e y  s h o u l d  b e  b e t t e r  a d a p t e d  t o  r e c o g n i z e  

c o n s p e c i f i c s . Ma y r  c o n c l u d e d  t h a t  a l t h o u g h  t h e r e  w e r e  

s m a l l  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  p r o p o r t i o n  o f  r e d  d r o p l e t s  

p r e s e n t  f o r  t h e  v a r i o u s  s p e c i e s ,  t h e s e  w e r e  

i n s u f f i c i e n t  t o  a c c o u n t  f o r  s p e c i e s - s p e c i f i c  p l u m a g e  

r  e c o g n  i  t  i  o n .

K i r s c h f i e l d  ( 1 9 3 2 )  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  d r o p l e t s  

p r o t e c t  a g a i n s t  p h o t o o x i d a t i o n  i n  t h e  e y e s  a n d
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p h o t o r e c e p t o r s .  S i n c e  t h e  m i t o c h o n d r i a  o f  r e c e p t o r s  

c o n t a i n  o t h e r  p i g m e n t s ,  t h e s e  m i g h t  b e c o m e  

p h o f o o x i d i z e d ,  p a r t i c u l a r l y  b y  s h o r t w a v e  a n d  

u l t r a v i o l e t  l i g h t .  I n  m a m m a l s ,  t h i s  u n w a n t e d  

s h o r t - w a v e l e n g t h  l i g h t  i s  f i l t e r e d  o u t  by  p i g m e n t s  i n  

t h e  l e n s  a n d  m a c u l a .  B i r d s "  e y e s  do  n o t  h a v e  t h e s e  

p i g m e n t s .  T h e  d r o p l e t s  may p r o t e c t  r e c e p t o r s  f r o m  

p h o t o o x i d a t i o n  f r o m  e x c e s s  l i g h t  a t  t h e  s h o r t  e n d  o f  

t h e  s p e c t r u m .  As t h e  a u t h o r  n o t e s ,  h o w e v e r ,  t h i s  

t h e o r y  d o e s  n o t  e x p l a i n  how r e c e p t o r s  c o n t a i n i n g  

c o l o r l e s s  d r o p l e t s  e s c a p e  i n j u r y .

Y o u n g  a n d  M a r t i n  ( 1 9 8 4 )  p r o p o s e d  t h a t  a m o n g  o t h e r  

f u n c t i o n s  d r o p l e t s  s e r v e  a s  m i c r o l e n s e s  w i t h  a 

l i g h t - g a t h e r i n g  f u n c t i o n .  T h e y  n o t e d  t h a t  i n c r e a s e d  

p h o t o n  c a p t u r e  w o u l d  r e s u l t  i n  i m p r o v e m e n t  i n  

s e n s i t i v i t y ,  c o n t r a s t  d e t e c t i o n ,  a n d  m o t i o n  d e t e c t i o n .  

T h i s  e x p l a n a t i o n  w o u l d  e x t e n d  t o  t h e  c o l o r l e s s  o i l  

d r o p l e t s  f o u n d  i n  n o c t u r n a l  b i r d s ,  a s  w e l l  a s  r e p t i l e s ,  

a m p h i b i a n s ,  a n d  m a r s u p i a l s .

W o h l b a r s h t  ( 1 9 7 6 )  s u g g e s t e d  a r o l e  f o r  t h e  o i l  

d r o p l e t s  b a s e d  o n  t h e  c h e m i c a l  p r o p e r t i e s  o f  t h e  c o n e  

p i g m e n t s  a n d  t h e  f i l t e r  p r o p e r t i e s  o f  t h e  o c u l a r  m e d i a .  

Whe n  t h e  a l l - t r a n s  m o l e c u l e  o f  t h e  c h r o m o p h o r e  o f  t h e  

v i s u a l  p i g m e n t  i s  i s o m e r i z e d  t o  t h e  1 L - c i s  f o r m ,  a 

s e c o n d  a b s o r p t i o n  b a n d  a p p e a r s  i n  a d d i t i o n  t o  t h e  

p r i m a r y  a b s o r p t i o n  b a n d .  F o r  r h o d o p s i n ,  f o r  e x a m p l e ,  

t h e  f u n d a m e n t a l  p e a k  i s  a t  5 0 0  nm a n d  t h e  c i  s p e a k  i s
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a t  3 4 0  a m.  Go n e  p i g m e n t s  h a v e  a  w i d e  r a n g e  o f  

a b s o r p t i o n  p e a k s  -  a  f e w  i n  b l u e ,  t h e  r e s t  i n  g r e e n ,  

y e l l o w ,  a n d  r e d .  I t  i s  now k n o w n  t h a t  t h e  c i s  p e a k  

d o e s  a f f e c t  t h e  v i s u a l  s y s t e m  a n d  c a n  p r o d u c e  b o t h  

v i s u a l  e x c i t a t i o n  a n d  b l e a c h i n g  o f  p i g m e n t s .  I f  t h e  

o i l  d r o p l e t s  s e r v e  a s  b a n d - p a s s  f i l t e r s  t o  e x c l u d e  

s h o r t - w a v e l e n g t h  l i g h t ,  t h e n  t h i s  f i l t e r i n g  a c t i o n  

c o u l d  r e s u l t  i n  g r e a t e r  s p e c t r a l  p u r i t y  f o r  e a c h  o f  t h e  

c o n e  p i g m e n t s .  U o h l b a r s h t  s u g g e s t e d  a n o t h e r  f u n c t i o n  

f o r  t h e  o i l  d r o p l e t s :  t o  c o r r e c t  f o r  c h r o m a t i c

a b e r r a t i o n .  I f  t h e  e y e  i s  f o c u s e d  f o r  l i g h t  a t  t h e  

y e l l o w  o r  r e d  e n d  o f  t h e  s p e c t r u m ,  b l u e  l i g h t  w i l l  f o r m  

a n  o u t - o f - f o c u s  b l u e  i m a g e .  I n  b i r d s  i t  may b e  t h a t  

t h e  o i l  d r o p l e t s  f i l t e r  t h e  s t i m u l u s .  T h i s  f u n c t i o n  i s  

a s s u m e d  i n  p r i m a t e s  b y  a  y e l l o w  m a c u l a r  a n d  l e n s  

p i g m e n t ,  b u t  t h e s e  p i g m e n t s  a r e  a b s e n t  i n  b i r d s .

B e h a v i o r a l  s t u d i e s  o f  o i l  d r  o p l e t  f u n c t l o n s .

As  n o t e d  p r e v i o u s l y  ( D u c k e r  & T i e m a n n ,  L 9 7 2 ) ,  t h e  

y o u n g  o f  t h e  c ommon l i z a r d  L .  v i v i p a r a  a n d  t h e  

b l i n d w o r m  f r a g i 1 i s  a r e  b o r n  w i t h  o i l  d r o p l e t s  l e s s  

p i g m e n t e d  t h a n  t h o s e  o f  a d u l t s  o f  t h o s e  s p e c i e s .  T h u s  

i f  d i f f e r e n c e s  i n  c o l o r  v i s i o n  a p p e a r e d  b e t w e e n  a d u l t  

a n d  y o u n g ,  o n e  m i g h t  i n f e r  a r o l e  f o r  t h e  d r o p l e t s  i n  

c o l o r  v i s i o n .  An o p t o m o t o r  d r u m  w i t h  s t r i p e s  o f  y e l l o w ,
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r e d ,  b l u e ,  a n d  g r e e n  o f  16 d i f f e r e n t  i n t e n s i t i e s  w a s  

u s e d .  As i n d i c a t e d  b y  t h e  o p t o k i n e t i c  r e s p o n s e ,  a l l  

a g e s  o f  L .  v i v l p a r a  c o u l d  d i f f e r e n t i a t e  y e l l o w ,  r e d ,  

b l u e ,  a n d  g r e e n ,  r e g a r d l e s s  o f  i n t e n s i t y .  T h e  

o n e - d a y - o l d  y o u n g  o f  A.  f r a g i l i s  d i s t i n g u i s h e d  y e l l o w  

a n d  r e d .  T h e y  a p p e a r e d  t o  b e  b l u e - g r e e n  c o l o r b l i n d ,  

w h i c h  i s  a l s o  t r u e  o f  a d u l t s  o f  t h i s  s p e c i e s .  T h e  

a u t h o r s  c o n c l u d e d  t h a t  c o l o r  v i s i o n  c a p a b i l i t y  i s  n o t  

d e c i s i v e l y  i n f l u e n c e d  b y  p o s t n a t a l  p i g m e n t a t i o n  o f  t h e  

o i l  d r o p l e t s .  T h e  s a t i s f a c t o r i n e s s  o f  t h i s  c o n c l u s i o n  

w i l l  b e  d i s c u s s e d  a f t e r  s o me  s t u d i e s  o f  t h e  J a p a n e s e  

q u a i l  h a v e  b e e n  r e v i e w e d .

S e v e r a l  b e h a v i o r a l  s t u d i e s  h a v e  b e e n  c o n d u c t e d  i n  

w h i c h  q u a i l  w e r e  f e d  a c a r o t e n o i d - f r e e  d i e t .  I t  i s  

p o s s i b l e ,  b y  r e a r i n g  b i r d s  on  a  d i e t  w i t h o u t  

c a r o t e n o i d s ,  t o  p r o d u c e  b i r d s  w i t h  u n p i g m e n t e d  

d r o p l e t s .  T h e  b i r d s '  v i s u a l  b e h a v i o r  w a s  t e s t e d  t o  

c l a r i f y  t h e  r o l e  o f  t h e  d r o p l e t s .  On e  s u c h  s t u d y  wa s  

d o n e  b y  M a i l m a n  ( 1 9 7 9 ) .  T o  t e s t  f o r  c o l o r  b l i n d n e s s  i n  

b i r d s  r a i s e d  o n  a c a r o t e n o i d - f r e e  d i e t ,  t h e  b i r d ' s  

o p t o m o t e r  r e s p o n s e  w a s  m e a s u r e d .  T h e  o p t o m o t o r  

r e s p o n s e  w i l l  o c c u r  w h e t h e r  t h e  s t r i p e s  c o n t r a s t  i n  

b r i g h t n e s s  o r  h u e .  T h u s  i n  a  c y l i n d e r  ma de  up  o f  

a l t e r n a t i n g  r e d  a n d  g r e e n  s t r i p e s  o f  e q u a l  b r i g h t n e s s ,  

a n  a n i m a l  w i t h  c o l o r  v i s i o n  w i l l  r e s p o n d ,  w h e r e a s  a 

c o l o r b l i n d  a n i m a l  w i l l  n o t .  To  ma k e  t h e  t e s t  o p t i m a l l y  

s e n s i t i v e ,  l u m i n a n c e  o f  t h e  r e d  a n d  g r e e n  s t r i p e s  m u s t
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b e  v a r i e d .  I n  a  n e a r l y  c o l o r b l i n d  a n i m a l  t h e  a p p a r e n t  

c o n t r a s t  o f  t h e  s t r i p e s  i s  a l m o s t  c o m p l e t e l y  d e p e n d e n t  

o n  t h e  l u m i n a n c e  r a t i o  o f  t h e  s t r i p e s .  R e s p o n d i n g  i n  a 

n o r m a l  b i r d  w o u l d  b e  l e s s  a f f e c t e d  by  c h a n g e s  i n  

r e d - g r e e n  l u m i n a n c e ,  s i n c e  t h e  a n i m a l  w o u l d  a l w a y s  s e e  

t h e  c h r o m a t i c  c o n t r a s t .  T h e  a p p a r e n t  c o n t r a s t  o f  t h e  

s t r i p e s  w a s  m e a s u r e d  b y  i m p o s i n g  c o l o r e d  s t r i p e s  on  

a n o t h e r ,  a c h r o m a t i c  g r a t i n g  m o v i n g  i n  t h e  o p p o s i t e  

d i r e c t i o n .  T h e  b i r d  f o l l o w e d  w h i c h e v e r  g r a t i n g  h a d  

l a r g e r  c o n t r a s t .  N o r m a l  b i r d s  r e s p o n d e d  m a i n l y  t o  

c o l o r  c o n t r a s t ,  w h i l e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d s  

r e s p o n d e d  m a i n l y  t o  b r i g h t n e s s  c o n t r a s t .  V a l l m a n  

c o n c l u d e d  t h a t  o i l  d r o p l e t s  a r e  n o t  e s s e n t i a l  f o r  c o l o r  

v i s i o n ,  b u t  t h a t  i n  t h e i r  a b s e n c e  c o l o r  v i s i o n  

d e t e r i o r a t e d .  T h a t  t h i s  d e f i c i t  i s  l i k e l y  d u e  t o  t h e  

d e p l e t i o n  o f  t h e  d r o p l e t  p i g m e n t  i s  s h o w n  by t h e  f a c t  

t h a t  d e p r i v e d  b i r d s  f e d  o n  a c a r o t e n o i d - e n r i c h e d  d i e t  

s o  t h a t  t h e i r  d r o p l e t s  b e c a m e  p i g m e n t e d  s h o w e d  a n  

o p t o m o t o r  r e s p o n s e  a k i n  t o  t h a t  o f  n o r m a l  b i r d s .

K o v a c h ,  W i l s o n ,  a n d  O ' C o n n o r  ( 1 9 7 6 )  t r i e d  t o  

d e t e r m i n e  w h e t h e r  t h e  p i g m e n t e d  o i l  d r o p l e t s  w e r e  t h e  

m o r p h o l o g i c a l  b a s i s  o f  c o l o r  p r e f e r e n c e  i n  q u a i l  

s e l e c t e d  f o r  r e d  o r  b l u e  p r e f e r e n c e .  B i r d s  w e r e  

c o m p a r e d  a c c o r d i n g  t o  g e n e t i c  l i n e s  o f  o r i g i n  a n d  

p r e s e n c e  o r  a b s e n c e  o f  o i l  d r o p l e t  p i g m e n t s .  V e r y  

l a r g e  n u m b e r s  o f  b i r d s  w e r e  t e s t e d  i n  a p y r a m i d - s h a p e d  

a p p a r a t u s .  I n  e a c h  c o m p a r t m e n t  o f  t h e  p y r a m i d  w e r e  a
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p a i r  o f  v i s u a l  s t i m u l i :  a  r e d  o r  b l u e  o n e - i n c h  s q u a r e  

s t i m u l u s  p a t c h  p r o d u c e d  b y  g e l a t i n  f i l t e r s .  W h a t  t h e  

m e a s u r e  o f  p r e f e r e n c e  w a s  i s  n o t  c l e a r .  A p p a r e n t l y  

a p p r o a c h  t o  o n e  o r  t h e  o t h e r  o f  t h e  c o l o r e d  s t i m u l i  

o p e n e d  a  t r a p  d o o r ,  d r o p p i n g  t h e  b i r d  t o  a c o m p a r t m e n t  

o n  a  l o w e r  l e v e l ,  o f  w h i c h  t h e r e  w e r e  e i g h t .  P o s i t i o n  

o n  e a c h  r o w  d e p e n d e d  o n  p r i o r  c h o i c e s ,  a n d  a r r i v a l  i n  

t h e  c o l l e c t i o n  b o x  o n  t h e  b o t t o m  r o w  i n d i c a t e d  t h e  

n u m b e r  o f  c h o i c e s  m a d e  t o  e a c h  s t i m u l u s  o n  p r i o r  

t r i a l s .  O n e  m i g h t  r e a s o n a b l y  s u p p o s e  t h a t  b e i n g  

d r o p p e d  t h r o u g h  a  t r a p d o o r  i s  a n  a v e r s i v e  e x p e r i e n c e ;  

t h e  e f f e c t  o f  s u c h  a  s t i m u l u s  on  f u t u r e  c h o i c e s  b e t w e e n  

t h e  c o l o r  s t i m u l i  s e e m s  n o t  t o  h a v e  b e e n  c o n s i d e r e d .  

C a r o t e n o i d  d e p r i v a t i o n  r e s u l t e d  i n  a  s h i f t  t o w a r d  r e d  

p r e f e r e n c e  i n  b o t h  g e n e t i c  l i n e s ,  b u t  t h e  m a g n i t u d e  o f  

d i f f e r e n c e  b e t w e e n  m e a n  p e r f o r m a n c e s  o f  t h e  t wo  g e n e t i c  

l i n e s  r e m a i n e d  t h e  s a m e  a s  t h e  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  

c o r r e s p o n d i n g  g e n e t i c  l i n e s  r e a r e d  o n  a n o r m a l  d i e t .  

T h i s  i n d i c a t e d  t h a t  t h e  o i l  d r o p l e t  p i g m e n t  w a s  n o t  t h e  

s t r u c t u r a l  t a r g e t  o f  g e n e t i c  s e l e c t i o n  f o r  c o l o r  

p r e f e r e n c e .  To  a s c e r t a i n  t h a t  c h o i c e  w a s  n o t  b a s e d  on  

i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  t wo  s t i m u l i ,  t h e  

a u t h o r s  v a r i e d  t h e i r  i n t e n s i t y .  L a r g e  c h a n g e s  i n  

p r e f e r e n c e  f o r  b l u e  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  i n t e n s i t y  

r e s u l t e d ,  b u t  n o  s u c h  c h a n g e  f o r  r e d  w a s  f o u n d .  T h u s  

p r e f e r e n c e  f o r  r e d  w a s  p r e s u m e d  t o  b e  b a s e d  o n l y  on  h u e  

p r o p e r t i e s  o f  t h e  s t i m u l u s .
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S i n c e  U a l l m a n ' s  ( 1 9 7 9 )  s t u d y  i n d i c a t e d  t h a t  b i r d s  

w i t h  p i g m e n t - f r e e  d r o p l e t s  b e c a m e  r e l a t i v e l y  m o r e  

s e n s i t i v e  t o  i n t e n s i t y ,  i t  w a s  n e c e s s a r y  t h a t  t h e  

s t i m u l i  i n  t h e  K o v a c h ,  W i l s o n ,  a n d  O ' C o n n o r  s t u d y  b e  

e f f e c t i v e l y  e q u a t e d  f o r  b r i g h t n e s s .  T h e  v i s u a l  s t i m u l i  

a r e  n o t  d e s c r i b e d  i n  t h e  a r t i c l e ,  b u t  i n  a n  e a r l i e r  

a r t i c l e  ( K o v a c h ,  1 9 7 4 )  t h e  i n t e n s i t y  m a n i p u l a t i o n s  w e r e  

a s  f o l l o w s :  r e d  a n d  b l u e  s t i m u l i  w e r e  f i r s t  e q u a t e d  on  

t h e  b a s i s  o f  p h y s i c a l  I n t e n s i t y ;  t h e y  w e r e  t h e n  l o w e r e d  

by  50% f r o m  t h i s  v a l u e ,  a n d  f i n a l l y  t h e y  w e r e  e q u a t e d  

f o r  h u m a n  p h o t o p i c  l u m i n o s i t y .  T h i s  i n a d e q u a t e  c o n t r o l  

p r o c e d u r e  m a k e s  i t  d i f f i c u l t  t o  c o n c l u d e  t h a t  t h e  b i r d s  

w e r e  n o t  u s i n g  i n t e n s i t y  p r o p e r t i e s  o f  t h e  s t i m u l i  t o  

d i s c r i m i n a t e  b e t w e e n  t h e m .  S i n c e  t h e  o i l  d r o p l e t s  a c t  

t o  c u t  o f f  l i g h t  a t  s h o r t  w a v e l e n g t h s ,  t h e  i n c r e a s e  i n  

p r e f e r e n c e  f o r  ( s a l i e n c e  o f )  t h e  b l u e  s t i m u l u s  w i t h  

i n c r e a s i n g  i n t e n s i t y  i n  b i r d s  w i t h  c o l o r l e s s  d r o p l e t s  

ma y  m e a n  t h a t  t h e s e  b i r d s  w e r e  l e s s  a b l e  t o  d i s t i n g u i s h  

b e t w e e n  r e d  a n d  b l u e .

K o v a c h ,  W i l s o n ,  a n d  O ' C o n n o r  c o n c l u d e d  t h a t  " t h e  

t o t a l i t y  o f  d a t a  d o e s  n o t  l e n d  s u p p o r t  t o  e a r l i e r  

i n t e r p r e t a t i o n s  t h a t  r e t i n a l  o i l  d r o p l e t s  a r e  i n v o l v e d  

i n  c o l o r  d i s c r i m i n a t i o n  ( p .  1 1 5 0 ) ,  a n  a s s e r t i o n  t h a t

w i l l  b e  c o n s i d e r e d  f u r t h e r  b e l o w .

D u c k e r  a n d  S c h u l z e  ( 1 9 7 7 )  a l s o  r e a r e d  q u a i l  w i t h  

c o l o r l e s s  d r o p l e t s  a n d  t e s t e d  t h e i r  a b i l i t y  t o  

d i s t i n g u i s h  b e t w e e n  m o n o c h r o m a t i c  r e d ,  g r e e n ,  b l u e ,  a n d
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y e l l o w  s t i m u l i  a n d  a  w h i t e  l i g h t  o f  v a r i e d  i n t e n s i t y .  

k l a r g e  r a n g e  o f  i n t e n s i t i e s  o f  t h e  w h i t e  l i g h t  w a s  

u s e d  f o r  e a c h  o f  t h e  m o n o c h r o m a t i c  s t i m u l i ,  a n d  i t  

s e e m s  l i k e l y  t h a t  a  b r i g h t n e s s  m a t c h  w a s  a c h i e v e d .

B i r d s  w e r e  r e q u i r e d  t o  c h o o s e  t h e  c o l o r e d  s t i m u l u s  i n  

e a c h  w h i t e - c o l o r  p a i r .  Q u a i l  w i t h  u n p i g m e n t e d  d r o p l e t s  

w e r e  a b l e  t o  p e r f o r m  t h i s  t a s k  a n d  t h e  a u t h o r s  

c o n c l u d e d ,  a s  d i d  K o v a c h ,  W i l s o n ,  a n d  O ' C o n n o r ,  t h a t  

t h e  o i l  d r o p l e t s  a r e  n o t  n e c e s s a r y  f o r  c o l o r  v i s i o n .

S i n c e  i t  h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d  t h a t  d i u r n a l  b i r d s  

h a v e  m o r e  t h a n  a  s i n g l e  c o n e  p i g m e n t ,  o n e  w o u l d  n o t  

e x p e c t  c o l o r  v i s i o n  t o  b e  t o t a l l y  d e p e n d e n t  o n  t h e  

p i g m e n t e d  o i l  d r o p l e t s .  P r i m a t e s ,  o b v i o u s l y ,  

d i s c r i m i n a t e  c o l o r  w i t h o u t  o i l  d r o p l e t s ,  u s i n g  o n l y  

c o n e  p i g m e n t s .  I t  i s  m o r e  l i k e l y  t h a t  t h e  d r o p l e t s  

s h a r p e n  c o l o r  d i s c r i m i n a t i o n ,  e s p e c i a l l y  a t  l o n g e r  

w a v e l e n g t h s .  L i t t l e  i s  k n o w n  a b o u t  t h e  s p e c t r a l  

s e n s i t i v i t y  o r  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  a b i l i t y  o f  

n o r m a l  l i z a r d s  o r  J a p a n e s e  q u a i l .  T h e r e f o r e  i t  i s  

i m p o s s i b l e  t o  c o n c l u d e  t h a t  b e c a u s e  t h e  a n i m a l s  a r e  

a b l e  t o  ma k e  c r u d e  d i s c r i m i n a t i o n s  b e t w e e n  

m o n o c h r o m a t i c  a n d  w h i t e  s t i m u l i ,  o r  b e t w e e n  c o l o r e d  

s t i m u l i  i m p e r f e c t l y  m a t c h e d  f o r  i n t e n s i t y ,  o r  e v e n  

b e t w e e n  c o l o r s  a p p r o p r i a t e l y  m a t c h e d  f o r  i n t e n s i t y ,  t h e  

o i l  d r o p l e t s  a r e  n o t  n e c e s s a r y  f o r  n o r m a l  c o l o r  v i s i o n .  

I t  i s  e n t i r e l y  p o s s i b l e  t h a t  a v e r y  s p e c i f i c  b u t  

s i g n i f i c a n t  a b i l i t y  t o  d i s t i n g u i s h  s m a l l  d i f f e r e n c e s  i n
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w a v e l e n g t h s  d e p e n d s  o n  t h e  p r e s e n c e  o f  p i g m e n t e d  o i l  

d r o p l e t s .  S u c h  a d e p e n d e n c y  w o u l d  n o t  b e  d e t e c t e d  by
a

t h e  c r u d e  d l a c r l u n a t i o n s  r e q u i r e d  I n  t h e  D u c k e r  a n d  

T l e m a n n  ( 1 9 7 2 ) ,  K o v a c h ,  U i l s o n ,  a n d  O ' C o n n o r  ( 1 9 7 6 ) ,  

a n d  D u c k e r  a n d  S c h u l z e  ( 1 9 7 7 )  s t u d i e s  d e s c r i b e d  a b o v e .

B e h a v i o r a l  S t u d i e s  o f  C o l o r  V i s i o n  I n  t h e  P i g e o n

I t  w o u l d  b e  d e s i r a b l e ,  t h e r e f o r e ,  t o  e x p l o r e  t h e  

r o l e  o f  t h e  o i l  d r o p l e t s  I n  a  s p e c i e s  f o r  w h i c h  t h e r e  

i s  m o r e  c o m p l e t e  a n d  p r e c i s e  i n f o r m a t i o n  a b o u t  c o l o r  

v i s i o n  c a p a b i l i t i e s .  S u c h  i n f o r m a t i o n  i s  a b u n d a n t l y  

a v a i l a b l e  f o r  t h e  p i g e o n .

T h e  f i r s t  b e h a v i o r a l  s t u d y  o n  c o l o r  v i s i o n  i n  t h e  

p i g e o n  w a s  d o n e  b y  H a m i l t o n  a n d  C o l e m a n  ( 1 9 3 3 ) ;  

a l t h o u g h  p e c u l i a r i t i e s  o f  m e t h o d  m a k e  i t s  c o n c l u s i o n s  

q u e s t i o n a b l e ,  i t  i s  p e r h a p s  w o r t h  n o t i n g  t h a t  t h e s e  

i n v e s t i g a t o r s  f o u n d ,  a s  h a v e  a l l  l a t e r  o n e s ,  t h a t  h u e  

d i s c r i m i n a t i o n  i s  b e s t  a t  a r o u n d  6 0 0  nm.

A s t u d y  by  W r i g h t  a n d  Cu mmi n g  ( L 9 7 1 )  e m p l o y e d  a 

m a t c h i n g - t o - s a m p l e  p r o c e d u r e  t o  c o n s t r u c t  a 

c o l o r - n a m i n g  f u n c t i o n  f o r  t h e  p i g e o n .  T h e  b i r d s  w e r e  

f i r s t  t r a i n e d  t o  p e c k  a d i s p l a y  k e y  i l l u m i n a t e d  by  

m o n o c h r o m a t i c  l i g h t  o f  5 1 2 ,  5 7 2 ,  o r  6 5 5  nm a n d  t h e n  t o  

p e c k  t h e  s i d e  k e y  l i t  w i t h  l i g h t  o f  t h e  s a me  

w a v e l e n g t h .  D u r i n g  t e s t i n g ,  ne w p r o b e  w a v e l e n g t h s  w e r e
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p r e s e n t e d  o n  t h e  d i s p l a y  k e y  a n d  t h e  p r o p o r t i o n  o f  

s i d e - k e y  p e c k s  t o  e a c h  o f  t h e  t r a i n i n g  w a v e l e n g t h s  w a s  

m e a s u r e d .  T h e  r e s u l t i n g  c o l o r - n a m i n g  f u n c t i o n  d i v i d e d  

t h e  s p e c t r u m  i n t o  a  r e g i o n  b e l o w  5 4 0  nm,  a r e g i o n  

b e t w e e n  5 4 0  a n d  5 9 5  nm,  a n d  a  r e g i o n  a b o v e  5 9 5  nm.  T h e  

c r o s s o v e r  w a v e l e n g t h s  a t  t h e  c o l o r  b o u n d a r i e s  ( 5 4 0  a n d  

5 9 5  nm)  r e m a i n e d  c o n s t a n t  e v e n  w h e n  t h e  t e s t  s t i m u l i  

w e r e  c h a n g e d  t o  4 7 3 ,  5 5 5 ,  a n d  6 3 3  nm.  When  t h e  

b o u n d a r y  w a v e l e n g t h s  t h e m s e l v e s  w e r e  u s e d  a s  c o l o r  

n a m e s ,  a c q u i s i t i o n  o f  m a t c h i n g - t o - s a m p l e  s l o w e d  a n d  t h e  

c o l o r - n a m i n g  d a t a  b e c a m e  e x t r e m e l y  v a r i a b l e :  e v i d e n t l y  

t h e  t r a n s i t i o n a l  h u e s  w e r e  d i f f i c u l t  f o r  t h e  b i r d s  t o  

c a t e g o r i z e .  W r i g h t  a n d  C u mmi n g  ( 1 9 7 1 )  c o n c l u d e d  t h a t  

p i g e o n s  c a t e g o r i z e d  c o l o r s  d i f f e r e n t l y  t h a n  h u m a n s  d o :  

t h e  p i g e o n  5 4 0 - n m  t r a n s i t i o n  o c c u r r e d  i n  t h e  m i d d l e  o f  

h u m a n  g r e e n ,  a n d  t h e  5 9 5 - n m  t r a n s i t i o n  p o i n t  d o e s  n o t  

c o i n c i d e  w i t h  t h e  h u m a n  y e l l o w - r e d  t r a n s i t i o n .  T h e  

p i g e o n  s e e m s  t o  e x p e r i e n c e  s h o r t -  a n d  l o n g - w a v e l e n g t h  

s t i m u l i  a s  b e i n g  s i m i l a r  t o  e a c h  o t h e r ,  a s  d o  h u m a n s .

S c h n e i d e r  ( 1 9 7 2 )  c o n s t r u c t e d  a c o l o r  c i r c l e  f o r  t h e  

p i g e o n .  ( F o r  h u m a n s ,  t h i s  g e o m e t r i c  d e v i c e  i s  a  u s e f u l  

r e p r e s e n t a t i o n  o f  c o l o r  p e r c e p t i o n ,  w i t h  l o n g  a n d  s h o r t  

w a v e l e n g t h s  a p p e a r i n g  s i m i l a r . )  T h e  d i s t a n c e  b e t w e e n  

p o i n t s  i n  s p a c e  r e p r e s e n t s  t h e  e x t e n t  o f  t h e  p e r c e i v e d  

d i s s i m i l a r i t y  b e t w e e n  c o l o r s .  A y e s - n o  s i g n a l  

d e t e c t i o n  p r o c e d u r e  w a s  u s e d  t o  m e a s u r e  d i s s i m i l a r i t y  

o f  p a i r s  o f  m o n o c h r o m a t i c  s t i m u l i .  T h e  b i r d s  c o m p a r e d
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a l l  p o s s i b l e  p a i r  c o m b i n a t i o n s  o f  12 w a v e l e n g t h s  

b e t w e e n  4 5 4  a n d  6 7 0  nm.  4 s t a t i s t i c a l  t e c h n i q u e  o f  

m u l t i d i m e n s i o n a l  s c a l i n g  w a s  t h e n  u s e d  t o  g e n e r a t e  t h e  

c o l o r  c i r c l e ,  i n  w h i c h  d i s t a n c e  b e t w e e n  a n y  t wo  l o c i  i s  

p r o p o r t i o n a l  t o  t h e  d i s t i n g u i s h a b i 1 i t y  o f  t h e  

r e s p e c t i v e  w a v e l e n g t h .  S c h n e i d e r  f o u n d ,  a s  d i d  W r i g h t  

a n d  C u m m i n g ,  t h a t  l o n g  a n d  s h o r t  w a v e l e n g t h s  r e s e m b l e  

e a c h  o t h e r .  T h e  m o s t  d i s s i m i l a r  r e g i o n s  -  w h e r e  

w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  i s  b e s t  -  f a l l  a t  a b o u t  5 0 0 ,  

5 4 0 ,  a n d  6 0 0  nm.

W r i g h t  ( 1 9 7 2 )  u s e d  a t w o - a l t e r n a t i v e  f o r c e d - c h o i c e  

p r o c e d u r e  t o  i n v e s t i g a t e  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n .  He 

f o u n d  t h a t  t h e r e  w a s  a  n e a r l y  l i n e a r  r e l a t i o n s h i p  

b e t w e e n  s e n s i t i v i t y  ( d " )  a n d  w a v e n u m b e r  d i f f e r e n c e .  

M i n i m a  o c c u r r e d  a t  6 0 0  nm,  a n d  a t  5 4 0 - 5 5 0  nm a n d  5 0 0  

nm,  s u g g e s t i n g  t o  W r i g h t  t e t r a  c h r o m a c y  w i t h i n  t h e  

s p e c t r a l  r a n g e  o f  4 7 0 - 6 6 0  nm.  Two o f  t h e s e  m i n i m a  ( 5 4 5  

a n d  6 0 0  nm)  a r e  c o n s i s t e n t  w i t h  t h e  c r o s s o v e r  p o i n t s  

d e n o t i n g  c o l o r  b o u n d a r i e s  f o u n d  by  W r i g h t  a n d  Cu mmi n g

( 1 9 7 1 ) .

I n  h u m a n s ,  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  a n d  

g e n e r a l i z a t i o n  s t u d i e s  s h o w  t h e  f o l l o w i n g  r e l a t i o n s h i p :  

g e n e r a l i z a t i o n  g r a d i e n t s  a r e  s t e e p e r  i n  s p e c t r a l  

r e g i o n s  w h e r e  b e s t  d i s c r i m i n a t i o n  o c c u r s  ( e . g . ,  K a l i s h  

1 9 5 8 ) .  T h i s  r e l a t i o n s h i p  w a s  n o t  f o u n d  i n  t h e  c l a s s i c  

G u t t m a n  a n d  K a l i s h  ( 1 9 5 6 )  s t u d y  o f  w a v e l e n g t h  

g e n e r a l i z a t i o n  i n  t h e  p i g e o n .  I n s t e a d  o f  a s s u m i n g  t h a t
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g e n e r a  1 l z a t l o n - d 1 s c c i m i n a b i 1 i t y  r e l a t i o n s h i p s  a r e  

d i f f e r e n t  i n  t h e  p i g e o n  t h a n  i n  h u m a n s ,  P .  B l o u g h

( 1 9 7 2 )  h y p o t h e s i z e d  t h a t  c e r t a i n  v a r i a b l e s  t h a t  w e r e  

n o t  c o n t r o l l e d  i n  t h e  e a r l i e r  s t u d y  may h a v e  a f f e c t e d  

p e r f o r m a n c e .  S p e c i f i c a l l y ,  t h e  e f f e c t s  o f  i n t e n s i t y  

w e r e  n o t  c o n t r o l l e d  f o r  i n  t h e  G u t t m a n  a n d  K a l i s h  

s t u d y .  I n  h e r  s t u d y ,  B l o u g h  u s e d  D.  B l o u g h ' 3  ( 1 9 5 7 )  

d a t a  o n  p i g e o n  p h o t o p i c  s e n s i t i v i t y  t o  a d j u s t  t h e  

i n t e n s i t i e s  o f  t h e  v a r i o u s  m o n o c h r o m a t i c  s t i m u l i .

A l s o ,  s h e  e x a m i n e d  t h e  e f f e c t s  o f  d i f f e r e n t  l e v e l s  o f  

i n t e n s i t y ,  a n d ,  f i n a l l y ,  u s e d  a  m a i n t a i n e d  

d i s c r i m i n a t i o n  m e t h o d  r a t h e r  t h a n  c o l l e c t i n g  d a t a  

d u r i n g  e x t i n c t i o n .  S h e  f i r s t  u s e d  t h e  e x t i n c t i o n  

p r o c e d u r e  t o  g a t h e r  b a s e l i n e  d a t a .  S h e  f o u n d  t h a t  

g e n e r a l i z a t i o n  g r a d i e n t s  w e r e  v e r y  b r o a d .  G r a d i e n t s  

a r o u n d  5 4 0  a n d  5 7 0  nm w e r e  r e l a t i v e l y  f l a t ,  w h i l e  

r e s p o n s e  p r o b a b l i l i t y  f e l l  o f f  r a p i d l y  a b o v e  6 3 0  nm.  

( S h e  p o i n t s  o u t  t h a t  t h i s  m i g h t  s u p p o r t  t h e  W r i g h t  a n d  

C u mmi n g  f i n d i n g  o f  a 6 0 0 - n m  b o u n d a r y .  I n  t h e  P .  B l o u g h  

s t u d y ,  t h e  g r a d i e n t  c o m e s  t o  a p e a k  a t  6 0 0  nm a n d  f a l l s  

o f f  s y m m e t r i c a l l y  o n  b o t h  s i d e s .  H e r  d a t a  do n o t  g i v e  

e v i d e n c e  o f  a  b o u n d a r y  a t  5 4 0  nm,  h o w e v e r  -  t h e  

g r a d i e n t  i s  f l a t  a t  5 4 0  nm a n d  t h e  5 7 0 - n m  g r a d i e n t  d o e s  

n o t  f a l l  o f f  i n  t h a t  d i r e c t i o n . )

Whe n  a  m a i n t a i n e d  d i s c r i m i n a t i o n  m e t h o d  w a s  u s e d ,  

t h a t  i s ,  w h e n  r e s p o n d i n g  w a s  m a i n t a i n e d  b y  i n f r e q u e n t  

p r i m a r y  r e i n f o r c e m e n t ,  g r a d i e n t s  w e r e  m o r e  c o n s i s t e n t ,
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a n d  s t e e p e r .  B l o u g h  a t t r l b u e d  t h i s  t o  t h e  l a r g e r  

r e s p o n s e  s a m p l e  ma d e  p o s s i b l e  b y  c o n t i n u i n g  

r e i n f o r c e m e n t .  T h e  s t e e p e s t  g r a d i e n t  w a s  a t  6 0 0  nm,  

w h i l e  a t  5 4 0 ,  5 1 0 ,  a n d  5 7 0  nm g r a d i e n t s  w e r e  f l a t t e r  

b u t  s y m m e t r i c a l ;  a t  t h e  s p e c t r a l  e x t r e m e s ,  g r a d i e n t s  

w e r e  a y m m e t r i c a l  w i t h  r e s p o n d i n g  f a l l i n g  o f f  a t  t h e  

e x t r e m e  h i g h  o r  l o w e n d .  T h e s e  d a t a  do  s u p p o r t  W r i g h t  

a n d  C u m m i n g ' s  ( 1 9 7 1 )  f i n d i n g s  o f  c o l o r  b o u n d a r i e s  a t  

6 0 0  a n d  5 4 0  nm.

J i t s u m o r i  ( 1 9 7 8 )  a t t e m p t e d  t o  e x p l a i n  t h e  

d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  W r i g h t ' s  ( 1 9 7 2 )  a n d  B l o u g h ' s  ( 1 9 7 2 )  

d a t a  b e l o w  6 0 0  nm b y  u s i n g  a c o m b i n a t i o n  o f  t h e  t wo  

t e c h n i q u e s :  u s i n g  t h e  y e s - n o  r e s p o n s e  p a r a d i g m  o f  

W r i g h t  a n d  t h e  d i s c r i m i n a t i o n - g e n e r a H z a t i o n  t e c h n i q u e  

u s e d  b y  B l o u g h .  L i k e  a l l  o t h e r  i n v e s t i g a t o r s ,  s h e  

f o u n d  a  m i n i m u m  a t  6 0 0  nm,  c o n f l i c t i n g  r e s u l t s  i n  t h e  

m i d d l e  o f  t h e  s p e c t r u m ,  a n d  a  m i n i m u m  a t  4 5 0  nm,  a t  a 

w a v e l e n g t h  b e l o w  t h a t  s t u d i e d  b y  B l o u g h  a n d  W r i g h t .

G r a f  ( 1 9 7 9 )  r e p o r t e d  a s e r i e s  o f  e x p e r i m e n t s  

d e s i g n e d  t o  p r o v i d e  i n f o r m a t i o n  a b o u t  u n d e r l y i n g  

s p e c t r a l  m e c h a n i s m s .  B e h a v i o r a l  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  

w a s  m e a s u r e d  b y  d e t e r m i n i n g  t h e  p i g e o n ' s  i n c r e m e n t  

t h r e s h o l d  f o r  s m a l l  c h r o m a t i c  s t i m u l i  s u p e r i m p o s e d  on  

l a r g e  b a c k g r o u n d s  o f  e i t h e r  w h i t e ,  r e d ,  y e l l o w ,  o r  

b l u e .  A g o / n o  g o  p r o c e d u r e  w a s  u s e d ,  w i t h  b a c k g r o u n d  

a l o n e  s e r v i n g  a s  S+ a n d  s t i m u l u s  s u p e r i m p o s e d  o n  

b a c k g r o u n d  a s  S - .  T r a i n i n g  c o n t i n u e d  u n t i l  90% c o r r e c t
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r e s p o n d i n g  w a s  r e a c h e d .  D u r i n g  t e s t i n g ,  120  t r i a l s  

w e r e  r u n ,  h a l f  w i t h  b a c k g r o u n d ,  h a l f  w i t h o u t .  T w e n t y  

p e r c e n t  o f  t h e  b a c k g r o u n d - p l u s - s t i m u l u s  t r i a l s  w e r e  

p r e s e n t e d  w i t h  t h e  t e s t  s p o t  r a d i a n c e  s e t  a t  t h e  s a me  

l e v e l  u s e d  i n  t r a i n i n g .  T h e  r e m a i n i n g  80% o f  t r i a l s  

u s e d  l o w e r  r a d i a n c e s :  20% w e r e  a t t e n u a t e d  by  . 2  l o g  

u n i t ,  20% b y  . 4 ,  20% b y  . 6 ,  a n d  20% b y  . 8  l o g  u n i t .

F o r  t h e  w h i t e  b a c k g r o u n d  t h e r e  a p p e a r e d  t o  b e  f o u r  

p e a k s  o f  s e n s i t i v i t y ,  a t  4 0 0 - 4 2 0  nm,  a t  4 8 0  nm,  a t  5 5 0  

a n d  a t  6 1 5  nm.  T h e r e  w a s  a d e e p  t r o u g h  a t  4 5 0  nm.  F o r  

t h e  r e d  b a c k g r o u n d  t h e r e  w e r e  p e a k s  a t  4 0 0 ,  4 8 0 ,  a n d  

5 7 0  nm,  w i t h  a  t r o u g h  a t  4 5 0  nm.  F o r  t h e  y e l l o w  

b a c k g r o u n d  t h e r e  w e r e  p e a k s  a t  4 0 0 - 4 2 0 ,  4 8 0 ,  5 4 0 - 5 7 0 ,  

a n d  6 1 5  nm a n d  a  t r o u g h  a t  4 5 0  nm.  Two l e v e l s  o f  b l u e  

b a c k g r o u n d  w e r e  u s e d .  A t  t h e  l e s s  i n t e n s e  o n e  t h e r e  

w e r e  p e a k s  a t  4 0 0 ,  5 4 0 - 5 7 0 ,  a n d  6 1 5  nm;  f o r  t h e  m o r e  

i n t e n s e  b a c k g r o u n d  o n l y  t wo  p e a k s  w e r e  s e e n ,  a t  5 4 0 - 5 7 0  

nm a n d  a t  a b o u t  6 2 0  nm.  T h e s e  d a t a  s u p p o r t  t h e  

h y p o t h e s i s  t h a t  t h e r e  a r e  a t  l e a s t  f o u r  m e c h a n i s m s  

c o n t r i b u t i n g  t o  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y .  S e n s i t i v i t y  a t  

s h o r t  w a v e l e n g t h s  s e e m e d  l i k e l y  t o  b e  d u e  t o  a 

s h o r t - w a v e l e n g t h  p i g m e n t  r a t h e r  t h a n  t o  a n  i n t e r a c t i o n  

b e t w e e n  m e c h a n i s m s  s e n s i t i v e  t o  l o n g e r  w a v e l e n g t h s .  

E v i d e n c e  f o r  t h i s  c o m e s  f r o m  t h e  f a c t  t h a t  s e n s i t i v i t y  

t o  s h o r t  w a v e l e n g t h s  d i s a p p e a r s  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  a 

s h o r t - w a v e l e n g t h  b a c k g r o u n d .

A f e w  s t u d i e s  h a v e  a t t e m p t e d  t o  s t u d y  b e h a v i o r a l l y
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d i f f e r e n c e s  i n  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  b e t w e e n  t h e  r e d  a n d  

y e l l o w  f i e l d s .  T h e  m o s t  o b v i o u s  d i f f i c u l t y  i n  t h i s  

k i n d  o f  s t u d y  i s  d e l i v e r i n g  t h e  s t i m u l u s  i n  s u c h  a wa y  

t h a t  o n e  c a n  h a v e  c o n f i d e n c e  t h a t  i t  i s  f a l l i n g  i n  o n e  

o r  t h e  o t h e r  r e t i n a l  a r e a .  P .  B l o u g h  ( 1 9 7 9 )  a t t e m p t e d  

t o  o v e r c o m e  t h i s  d i f f i c u l t y  by  u s i n g  a b r i e f  ( 2 0 0 - 4 0 0  

m s e c )  s t i m u l u s  f l a s h  a n d  a s m a l l  ( 3 - mm d i a m e t e r )  

s t i m u l u s  a r e a .  T h e  f l a s h  w a s  p r o d u c e d  by  a k e y  p e c k  s o  

t h e  b i r d ' s  h e a d  w a s  a l w a y s  i n  t h e  s a me  p o s i t i o n  a t  t h e  

t i m e  o f  s t i m u l u s  p r e s e n t a t i o n .  T h e  s t i m u l u s  w a s  

p o s i t i o n e d  e i t h e r  f r o n t a l l y  ( f o r  r e d  f i e l d  s t i m u l a t i o n )  

o r  l a t e r a l l y  a n d  s l i g h t l y  s u p e r i o r  ( f o r  y e l l o w  f i e l d  

s t i m u l a t i o n ) .  T h e  a u t h o r  u s e d  a t h r e s h o l d  p r o c e d u r e  t o  

a s s e s s  s e n s i t i v i t y .  B i r d s  p e c k e d  a t  t h e  u p p e r  o f  t wo 

k e y s  u n t i l  a  f l a s h  o c c u r r e d ;  a f t e r  t h e  f l a s h ,  a p e c k  t o  

t h e  l o w e r  k e y  w a s  o c c a s i o n a l l y  r e i n f o r c e d .  U a v e l e n g t h s  

o f  5 2 5 ,  5 7 5 ,  a n d  6 2 5  nm w e r e  u s e d  s i n c e  

e l e c t r o r e t i n o g r a p h i c  s t u d i e s  ( K i n g - S m i t h ,  i n  M u n t z ,  

1 9 7 2 )  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  r e d  f i e l d  i s  l e s s  s e n s i t i v e  

t h a n  t h e  y e l l o w  b e t w e e n  5 0 0  a n d  6 0 0  nm.  B l o u g h  d i d  n o t  

f i n d  b e h a v i o r a l  e v i d e n c e  f o r  t h i s ,  h o w e v e r ;  i n  n o  c a s e  

w a s  s e n s i t i v i t y  h i g h e r  w h e n  t h e  s t i m u l u s  wa s  v i e w e d  

l a t e r a l l y  t h a n  w h e n  i t  w a s  v i e w e d  f r o n t a l l y .  B l o u g h  

n o t e d ,  h o w e v e r ,  t h a t  i t  w a s  n o t  p o s s i b l e  t o  be  s u r e  

t h a t  t h e  r e d  o r  y e l l o w  f i e l d  w a s  e x c l u s i v e l y  

s t i m u l a t e d ;  p e r h a p s  t h e  r e l a t i v e l y  p o o r  o v e r a l l  

p e r f o r m a n c e  w h e n  t h e  s t i m u l u s  w a s  p r e s e n t e d  l a t e r a l l y
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a n d  s u p e r i o r l y  w a s  d u e  t o  t h e  n o v e l t y  a n d  a w k w a r d n e s s  

o f  t h a t  s t i m u l u s  l o c u s .

R o m e s k i e  a n d  Y a g e r  ( 1 9 7 6 )  d i d  a  p s y c h o p h y s i c a l  s t u d y  

o f  p h o t o p i c  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y ,  u s i n g  a t w o - k e y  

f o r c e d  c h o i c e  m e t h o d .  A m o n o c h r o m a t i c  s t i m u l u s  

p r e s e n t a t i o n  w a s  a l t e r e d  r a n d o m l y  b e t w e e n  t wo  k e y s .  A 

p e c k  a t  t h e  l i g h t  w a s  r e i n f o r c e d ;  a p e c k  a t  t h e  b l a n k  

k e y  r e s u l t e d  i n  t i m e  o u t .  U h e n  c r i t e r i o n  r e s p o n d i n g  

w a s  r e a c h e d  a t  o n e  s t i m u l u s  i n t e n s i t y  l e v e l ,  t h e  

i n t e n s i t y  o f  t h e  s t i m u l u s  w a s  l o w e r e d  by  . 3  l o g  u n i t  

u n t i l  t h r e s h o l d  w a s  r e a c h e d .  R o m e s k i e  a n d  Y a g e r  f o u n d  

t h a t  t h e  p e a k s  a n d  m i n i m a  o f  s e n s i t i v i t y  t o  r e d  a n d  

y e l l o w  l i g h t  o c c u r r e d  a t  l o n g e r  w a v e l e n g t h s  t h a n  i n  D.  

B l o u g h ' s  ( 1 9 5 7 )  s t u d y .  R o m e s k i e  a n d  Y a g e r  r e p o r t e d  a 

m o r e  r a p i d  l o s s  o f  s e n s i t i v i t y  t o w a r d  t h e  m i d d l e  o f  t h e  

s p e c t r u m  a n d  a  f a s t e r  r i s e  a t  s h o r t  w a v e l e n g t h s .  T h e y  

s u g g e s t e d  t h a t  t h e  d i f f e r e n c e s  i n  s h a p e  o f  t h e  t wo  

l u m i n o s i t y  c u r v e s  r e f l e c t e d  t h e  d i f f e r e n c e s  i n  r e t i n a l  

a r e a  s t i m u l a t e d .  T h e i r  s t u d y  u s e d  t h e  s a m e  k e y  f o r  

s t i m u l u s  a n d  r e s p o n s e ,  w h i l e  i n  B l o u g h ' s  s t u d y  t h e  

r e s p o n s e  k e y  wa s  s i t u a t e d  b e l o w  t h e  s t i m u l u s  k e y .

T h u s ,  R o m e s k i e  a n d  Y a g e r  a r g u e d ,  i n  B l o u g h ' s  s t u d y  t h e  

s t i m u l u s  f e l l  o n  t h e  y e l l o w  f i e l d ,  w h i l e  I n  t h e i r s  t h e  

r e d  f i e l d  w a s  s t i m u l a t e d .  I t  i s  j u s t  a s  d i f f i c u l t  w i t h  

t h i s  s t u d y  a s  w i t h  P .  B l o u g h ' s  s t u d y ,  h o w e v e r ,  t o  be  

s u r e  o f  w h e r e  t h e  s t i m u l u s  i n  f a c t  w a s  f a l l i n g .

P e r h a p s  i t  w o u l d  b e  u s e f u l  a t  t h i s  p o i n t  t o  r e v i e w
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a v a i l a b l e  i n f o r m a t i o n  a b o u t  t h e  p i g e o n ' s  f i e l d s  o f  v i e w  

a n d  t h e i r  c o n s e q u e n c e s  f o r  v i s i o n  r e s e a r c h .

P i g e o n  F i e l d s  o f  V i e w

B e c a u s e  t h e  e y e s  a r e  s e t  l a t e r a l l y ,  b i r d s  h a v e  t wo  

f i e l d s  o f  v i e w ;  a  l a t e r a l ,  m o n o c u l a r  l i n e  o f  s i g h t ,  

a n d  a f r o n t a l ,  b i n o c u l a r  o n e .  I t  h a s  l o n g  b e e n  

a s s e r t e d  t h a t  t h e s e  t wo  d i f f e r e n t  f i e l d s  h a v e  d i f f e r e n t  

p r o p e r t i e s ,  n a m e l y  t h a t  t h e  f r o n t a l  b i n o c u l a r  f i e l d  i s  

m y o p i c ,  w h i l e  t h e  l a t e r a l  m o n o c u l a r  f i e l d  i s  e m m e t r o p i c  

o r  h y p e r o p i c .  T h e  o b s e r v a t i o n s  o f  p i g e o n  b r e e d e r s  a n d  

f a n c i e r s ,  f o r  i n s t a n c e ,  l e d  t o  t h i s  c o n c l u s i o n :  " T h e  

v i s i o n  o f  t h e  p i g e o n  i s  o f  t wo  t y p e s :  f o r  d i s t a n t  

o b j e c t s  o n l y  o n e  e y e  i s  u s e d  ( m o n o c u l a r  v i s i o n ) ,  w h i l e  

f o r  g r a i n  o r  o t h e r  c l o s e  o b j e c t s  b o t h  e y e s  a r e  u s e d ,  

l o o k i n g  f o r w a r d  ( b i n o c u l a r  v i s i o n ) "  ( L e v i ,  1 9 7 4 ,  p .  

3 7 3 ) .  T h e  a c u i t y  o f  t h i s  l a t e r a l  v i s i o n  w a s  a l s o  

a s s s e r t e d :  " T h e  a b i l i t y  o f  a  p i g e o n ,  c o n f i n e d  t o  a p e n

f o r  ma ny  p r i o r  g e n e r a t i o n s ,  t o  d i s t i n g u i s h  t h e  

d i f f e r e n c e  b e t w e e n  a  h a w k  a n d  a t u r k e y  v u l t u r e  o r  b l a c k  

v u l t u r e  a t  a g r e a t  h e i g h t  i s  a s t o u n d i n g "  ( L e v i ,  1 9 7 4 ,  

p .  3 7 8 ) .

I n  1 9 6 4  C a t a n i a  n o t e d  t h a t  e v i d e n c e  f o r  a m y o p i c  

a n t e r i o r  f i e l d  c a me  f r o m  p i g e o n  r e s e a r c h  u s i n g  o p e r a n t  

t e c h n i q u e s ,  w h i c h  o f t e n  r e q u i r e  a k e y  p e c k  d i r e c t l y  i n
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f r o n t  o f  t h e  b i r d ' s  b e a k .  I f  t h e  f r o n t a l  v i e w i n g  f i e l d  

w e r e  n o t  m y o p i c ,  p r e s u m a b l y  s t i m u l u s  c o n t r o l  c o u l d  n o t  

b e  a c h i e v e d .  C a t a n i a  u s e d  t h i s  i n f o r m a t i o n ,  a s  w e l l  a s  

s t r u c t u r a l  a n d  o p t i c a l  p r o p e r t i e s  o f  t h e  p i g e o n  e y e ,  t o  

c o n s t r u c t  a m o d e l  o f  t h e  v i s u a l  s y s t e m  t h a t  s u p p o r t s  

t h e o r i e s  o f  f r o n t a l  m y o p i a  a n d  l a t e r a l  h y p e r o p i a .

B e c a u s e  o f  t h e  v e r y  d i f f e r e n t  p r o p e r t i e s  o f  t h e  t wo  

f i e l d s ,  i t  i s  o b v i o i r s l y  i m p o r t a n t  f o r  a n  e x p e r i m e n t e r  

t o  k n o w w h e r e  o n  t h e  r e t i n a  a s t i m u l u s  f a l l s .  A r e c e n t  

e x p e r i m e n t  by  G o o d a l e  ( 1 9 8 3 )  a t t e m p t e d  t o  e s t a b l i s h  

t h a t  t h e  s t i m u l u s  i n  t h e  t y p i c a l  e x p e r i m e n t a l  s i t u a t i o n  

-  a  k e y  p l a c e d  a n t e r i o r l y  a t  e y e  l e v e l  a n d  a t  a  s h o r t  

d i s t a n c e  f r o m  t h e  e y e  -  f a l l s  on  t h e  s o - c a l l e d  r e d  

f i e l d .  P i g e o n s  w e r e  t r a i n e d  i n  a " f e a t u r e - p o s i t i v e  

d i s c r i m i n a t i o n "  i n  w h i c h  a p o s i t i v e  s t i m u l u s  h a d  a 

s i n g l e  d i s t i n c t i v e  f e a t u r e ,  i n  t h i s  c a s e  a  2 -mm b l a c k  

d o t  p r o j e c t e d  o n t o  a k e y .  I f  a b i r d  p e c k e d  t h e  k e y  

w h e n  t h e  p o s i t i v e  s t i m u l u s  w a s  p r e s e n t e d  i t  wa s  

r e i n f o r c e d ;  i f  t h e  k e y  w a s  p e c k e d  d u r i n g  t h e  n e g a t i v e  

s t i m u l u s  a  3 0 - s e c  t i m e  o u t  e n s u e d .  P i g e o n s  e a s i l y  

l e a r n e d  t h e  t a s k ,  a n d  t h e y  w e r e  t h e n  f i l m e d  t o  l o o k  f o r  

c h a r a c t e r i s t i c  h e a d  m o v e m e n t s  d u r i n g  t h e  m o m e n t s  p r i o r  

t o  t h e  k e y  p e c k .  T h e s e  f i l m s  a l l o w e d  e s t i m a t e s  t o  b e  

ma d e  o f  w h e r e  o n  t h e  r e t i n a  t h e  s t i m u l u s  f e l l .  G o o d a l e  

f o u n d  t h a t  on  b o t h  p o s i t i v e  a n d  n e g a t i v e  t r i a l s  t h e  

b i r d s  m a d e  s e v e r a l  h e a d  f i x a t i o n s ,  e a c h  p r e c e d e d  by a 

r a p i d ,  s a c c a d e - l i k e  m o v e m e n t  o f  t h e  h e a d .  T h e  l a s t  t wo
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m o v e m e n t s  b e f o r e  t h e  p e c k  h a d  c o n s i d e r a b l e  I n t e r t r i a l  

c o n s i s t e n c y  f o r  a l l  b i r d s .  G o o d a l e  e s t i m a t e d  t h e  

d i s t a n c e  b e t w e e n  t h e  c e n t e r  o f  t h e  k e y  a n d  t h e  c e n t e r  

o f  t h e  e y e  n e a r e s t  t h e  k e y  f o r  t h e s e  t wo  f i x a t i o n s  a n d  

f o u n d  t h a t  t h e  m e a n  d i s t a n c e  f o r  a l l  b i r d s  f o r  p o s i t i v e  

t r i a l s  w a s  8 1 . 7  mm f o r  t h e  p e n u l t i m a t e  a n d  5 4 . 5  f o r  t h e  

f i n a l  f i x a t i o n .  G o o d a l e  a l s o  c a l c u l a t e d  v i e w i n g  a n g l e s  

f o r  t h e  t w o  f i x a t i o n  p o i n t s  a n d  f o u n d  t h a t  t h e s e  a n g l e s  

p l a c e d  t h e  p o s i t i v e  s t i m u l u s  w e l l  w i t h i n  t h e  b i n o c u l a r  

f i e l d  a n d  w i t h i n  t h e  r e d  a r e a  o f  t h e  u p p e r  d o r s a l  

q u a d r a n t .

S e v e r a l  e x p e r i m e n t e r s  h a v e  t r i e d  t o  t e s t  t h e  

h y p o t h e s i s  t h a t  t h e  p i g e o n  i s  f r o n t a l L y  m y o p i c  a n d  

l a t e r a l l y  h y p e r o p i c .  I n  P .  B l o u g h ' s  ( 1 9 7 9 )  e x p e r i m e n t  

t h e  p i g e o n ' s  t a s k  w a s  t o  e n t e r  o n e  o f  t wo  a l l e y s .  A t  

t h e  e n d  o f  o n e  w a s  a  b l a n k  t a r g e t ;  a t  t h e  e n d  o f  t h e  

o t h e r  w a s  a  s t r i p e d  t a r g e t  o f  v a r i a b l e  s p a t i a l  

f r e q u e n c y .  L o c a t i o n  o f  t h e  t a r g e t s  v a r i e d  r a n d o m l y .

By v a r y i n g  l e n g t h  o f  t h e  a l l e y ,  t a r g e t  d i s t a n c e s  c o u l d  

b e  m a n i p u l a t e d .  A c u i t y  w a s  a s s e s s e d  a t  d i s t a n c e s  

v a r y i n g  f r o m  10 t o  75 cm f o r  b o t h  f r e e - v i e w i n g  a n d  

f r o n t a l  f i e L d s  ( i n  t h e  l a t t e r  c a s e  t h e  b i r d  w o r e  

g o g g l e s ,  a l l o w i n g  o n l y  f r o n t a l  v i e w i n g ) .  T h e  

r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  a c u i t y  a n d  t a r g e t  d i s t a n c e  f o r  

f r o n t a l  v i e w i n g  w a s  d i f f e r e n t  t h a n  f o r  f r e e  v i e w i n g ;  

a c u i t y  i m p r o v e d  w i t h  d i s t a n c e  w h e n  f r e e  v i e w i n g  wa s  

a l l o w e d ,  a n d  l i t t l e  o r  n o  i m p r o v e m e n t  i n  a c u i t y  w i t h
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d i s t a n c e  w a s  f o u n d  w h e n  o n l y  f r o n t a l  v i s i o n  w a s  u s e d ,  

s u g g e s t i n g  t h a t  i n  t h e  f r e e - v l e w i n g  c o n d i t i o n  t h e  

l a t e r a l ,  f a r s i g h t e d  f i e l d  w a s  u s e d .

M o r e  r e c e n t l y ,  B l o c h  a n d  M a r t i n o y a  ( 1 9 8 2 )  c o m p a r e d  

t h e  a c u i t y  o f  t h e  t w o  r e t i n a l  a r e a s  o f  h i g h e r  c e l l u l a r  

d e n s i t y ,  t h e  a r e a  d o r s a l i s  i n  t h e  r e d  f i e l d  a n d  t h e  

c e n t r a l  f o v e a  i n  t h e  y e l l o w  f i e l d .  T h e y  u s e d  a 

v a r i a b l e  r a t i o  p e c k i n g  s c h e d u l e  a n d  t a c h i s t o s c o p i c  ( 3 0 0  

m s e c )  p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  s t i m u l u s  f o l l o w i n g  a p e c k  t o  

t h e  d i s p l a y  k e y ,  t h e  l a t t e r  t o  e n s u r e  t h a t  a h e a d  o r  

e y e  m o v e m e n t  c o u l d  n o t  b e  i n i t i a t e d  d u r i n g  t h e  s t i m u l u s  

p r e s e n t a t i o n .  B i r d s  h a d  t o  d i s t i n g u i s h  t h e  o r i e n t a t i o n  

o f  s q u a r e - w a v e  g r a t i n g s  o f  i n c r e a s i n g  s p a t i a l  f r e q u e n c y  

( 1 - 5  c y c l e s / d e g r e e ) .  S t i m u l i  w e r e  2 2 °  b e l o w  t h e  b e a k
Q

f o r  f r o n t a l  a n d  8 0  b a c k  f r o m  t h e  b e a k  f o r  t h e  l a t e r a l  

f i e l d ,  a n d  w e r e  p r e s e n t e d  a t  1 0 ,  2 0 ,  4 0 ,  a n d  80  cm 

d i s t a n c e  f o r  e a c h .  F r o n t a l  a c u i t y  d e c r e a s e d  w i t h  

d i s t a n c e  w h i l e  l a t e r a l  a c u i t y  i n c r e a s e d .

F i n a l l y ,  M a r t i n  a n d  M u n t z  ( 1 9 7 9 )  u s e d  a n  i n g e n i o u s  

p r o c e d u r e  t o  r e s t r i c t  t h e  s t i m u l u s  t o  e i t h e r  t h e  r e d  o r  

y e l l o w  f i e l d .  P i g e o n s  w e r e  t r a i n e d  t o  p e c k  i n  r e s p o n s e  

t o  a  l i g h t  s t i m u l u s  p r e s e n t e d  a t  f i x e d  l o c i  i n s i d e  a 

d o m e - s h a p e d  h e a d g e a r  b o l t e d  t o  t h e  s k u l l .  S t i m u l i  w e r e  

d e l i v e r e d  t o  t h e  dome  t h r o u g h  f i b e r  o p t i c  l i g h t  g u i d e s  

i n  o r d e r  t h a t  t h e y  m i g h t  f a l l  i n  e i t h e r  t h e  r e d  o r  

y e l l o w  f i e l d .  A t w o - c h o i c e  d i s c r e t e - t r i a 1 s 

s i m u 1 t a n e o u s - d i s c r i m i n a t i o n  p r o c e d u r e  wa s  u s e d :
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s u b j e c t s  w e r e  t r a i n e d  t o  r e s p o n d  t o  o n e  o f  t h e  k e y s  

w h e n  t h e  s t i m u l u s  l i g h t  w a s  p r e s e n t e d  a n d  t o  t h e  o t h e r  

i n  t h e  a b s e n c e  o f  l i g h t .  S e n s i t i v i t i e s  t o  

m o n o c h r o m a t i c  s t i m u l i  o f  d i f f e r e n t  w a v e l e n g t h s  w e r e  

d e t e r m i n e d  b y  c o n s t r u c t i n g  p s y c h o p h y s i c a l  f u n c t i o n s .  

C l e a r  d i f f e r e n c e s  w e r e  e v i d e n t  b e t w e e n  t h e  t w o  s p e c t r a l  

s e n s i t i v i t y  f u n c t i o n s :  r e d - f i e l d  f u n c t i o n s  w e r e  

n a r r o w e r  t h a n  y e l l o w ,  w h i l e  t h e  y e l l o w  f i e l d  w a s  m o r e  

s e n s i t i v e  t h a n  t h e  r e d  a t  w a v e l e n g t h s  b e l o w  5 5 0  nm;  

t h e  t wo  f i e l d s  s h o w s i m i l a r  s e n s i t i v i t y  a b o v e  6 0 0  nm.

A l t h o u g h  t h e s e  f i n d i n g s  a g r e e  w i t h  t h e  

e l e c  t r o p h y  s i o l o g  i c a  1 d a t a  ( K i n g - S  mi"t h i n  M u n t z ,  1 9 7 2  ; 

W o r t e l ,  W u b b e l s ,  & N u b o e r , 1 9 8 4 ) ,  t h e  s t u d y  d e p e n d s  f o r  

i t s  v a l i d i t y  o n  t h e  a s s u m p t i o n  t h a t . p i g e o n  e y e  

m o v e m e n t s  a r e  s o  r e s t r i c t e d  t h a t  a n  e y e  m o v e m e n t  c o u l d  

n o t  s h i f t  t h e  s t i m u l u s  i n t o  t h e  o t h e r  f i e l d .  T h i s  h a s  

g e n e r a l l y  b e e n  t h o u g h t  t o  be  t h e  c a s e ,  f o r  t wo  r e a s o n s .  

F i r s t ,  b i r d s  a p p e a r  t o  m a k e  s a c c a d e - 1 i k e  h e a d  m o v e m e n t s  

i n  s c a n n i n g  a v i s u a l  f i e l d .  S e c o n d l y ,  t h e  s h a p e  o f  t h e  

a v i a n  e y e b a l l  g r e a t l y  r e s t r i c t s  t h e  d e g r e e  t o  w h i c h  i t  

c a n  move  a r o u n d  i n  i t s  s o c k e t .  A r e c e n t  s t u d y  by  

B l o c h ,  M a r t i n o y a ,  a n d  R i v e a u d  ( 1 9 8  1)  , h o w e v e r ,  s u g g e s t s  

t h a t  p i g e o n  e y e  m o v e m e n t s  a r e  g r e a t  e n o u g h  t o  d i s p l a c e  

t h e  s t i m u l u s  f r o m  o n e  v i s u a l  f i e l d  t o  a n o t h e r  i n  t h e  

M a r t i n  a n d  M u n t z  ( 1 9 7 9 )  p a r a d i g m .  T h e  i n v e s t i g a t o r s  

r e c o r d e d  t h e  e 1 e c t r o o c u 1 o g r a m  o f  t h e  h o r i z o n t a l  

c o m p o n e n t  o f  e y e  m o v e m e n t s ,  a n d  t h e y  f o u n d  t h a t  e y e
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m o v e m e n t s  w e r e  m o s t l y  s a c c a d i c  a n d  c o u l d  a t t a i n  a b o u t  

1 5 °  f r o m  t h e  r e s t i n g  p o s i t i o n .  T h e  p a t t e r n  o f  m o v e m e n t  

s u g g e s t e d  t h a t  t h e s e  e y e  m o v e m e n t s  c o n t r i b u t e d  b o t h  t o  

b i n o c u l a r  f i x a t i o n  a n d  t o  m o n o c u l a r  o r i e n t a t i o n  a n d  

p u r s u i t .

W a v e l e n g t h - I n t e n s i t y  I n t e r a c t i o n s

B e c a u s e  p e r c e p t i o n  o f  c o l o r  i s  b a s e d  n o t  o n l y  on  

h u e ,  b u t  on  b r i g h t n e s s  a n d  s a t u r a t i o n  a s  w e l l ,  

c o n s i d e r a b l e  c a r e  m u s t  b e  t a k e n  t o  e n s u r e  t h a t  a 

d i s c r i m i n a t i o n  i n t e n d e d  t o  be  ma d e  on  t h e  b a s i s  o f  

w a v e l e n g t h  a l o n e  i s  n o t  a l s o  i n f l u e n c e d  by  o t h e r  

s t i m u l u s  p r o p e r t i e s .  S t i m u l i  o f  d i f f e r e n t  w a v e l e n g t h s  

m u s t  b e  m a t c h e d  f o r  i n t e n s i t y  i n  a c c o r d a n c e  w i t h  t h e  

a p p r o p r i a t e  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  f u n c t i o n  o f  t h e  

s u b j e c t ,  a n d  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  c o m p a r i s o n  s t i m u l u s  

s h o u l d  b e  v a r i e d  r a n d o m l y  a r o u n d  t h e  p r e s u m e d  p o i n t  o f  

s u b j e c t i v e  e q u a l i t y  t o  f u r t h e r  e n s u r e  t h a t  

d i s c r i m i n a t i o n  i s  b a s e d  o n  w a v e l e n g t h  a l o n e .

I f  a n i m a l s  a r e  p r e s e n t e d  w i t h  i n f o r m a t i o n  a b o u t  b o t h  

i n t e n s i t y  a n d  w a v e l e n g t h  a n u m b e r  o f  q u e s t i o n s  a r i s e .  

F o r  i n s t a n c e ,  i f  a b i r d  i s  a s k e d  t o  d i s c r i m i n a t e  c o l o r ,  

a n d  i s  g i v e n  d i f f e r e n c e s  i n  b o t h  w a v e l e n g t h  a n d  

i n t e n s i t y  on  w h i c h  t o  b a s e  h i s  d e c i s i o n ,  w h i c h  

i n f o r m a t i o n  w i l l  be  m o s t  r e a d i l y  u t i l i z e d ?  How d o e s
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t h i s  c o m p a r e  w i t h  t h e  b e h a v i o r  o f  o t h e r  s p e c i e s ?  Do 

o t h e r  a n i m a l s  w i t h  c o l o r  v i s i o n  f i n d  w a v e l e n g t h  a m o r e  

s a l i e n t  s t i m u l u s  c h a r a c t e r i s t i c  t h a n ,  i n t e n s i t y ?  I s  

t h e r e  a n y  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h r e s h o l d  f o r  i n t e n s i t y  

a n d  w a v e l e n g t h ?  S p e c i f i c a l l y ,  d o  p i g e o n s  u s e  i n t e n s i t y  

i n f o r m a t i o n  m o r e  a t  s p e c t r a l  l o c i  w h e r e  w a v e l e n g t h  

d i s c r i m i n a t i o n  i s  r e l a t i v e l y  p o o r  t h a n  a t  a r e a s  o f  b e s t  

d i s c r i m i n a t i o n ?

I n t e n s i t y - w a v e l e n g t h  i n t e r a c t i o n s  i n  a n i m a l s  o t h e r  

t h a n  t h e  p i g e o n .  T h e  q u e s t i o n  o f  r e l a t i v e  s a l i e n c e  o f  

i n t e n s i t y  a n d  w a v e l e n g t h  h a s  b e e n  a s k e d  w i t h  p l u m b e r  o f  

s p e c i e s .  I n  t h e  c a t ,  t h e  n a t u r e  o f  c o l o r  v i s i o n  h a s  

l o n g  b e e n  s o m e t h i n g  o f  a  p u z z l e .  U h i l e

e 1 e c t r o p h y s i o l o g i c a 1 d a t a  s h o w e d  t h a t  t h e  c a t ' s  v i s u a l  

s y s t e m  r e s p o n d e d  d i f f e r e n t i a l l y  t o  w a v e l e n g t h ,  

b e h a v i o r a l  s t u d i e s  h a d  n o t  s h o w n  mu c h  e v i d e n c e  o f  c o l o r  

v i s i o n  ( M e l l o  & P e t e r s o n ,  1 9 6 4 ) .  M e l l o  a n d  P e t e r s o n  

i n t r o d u c e d  o p e r a n t  t e c h n i q u e s  i n t o  t h e  s t u d y  o f  c a t  

c o l o r  v i s i o n :  u s i n g  a  d i f f e r e n t i a l  r e i n f o r c e m e n t  

s c h e d u l e  r e s p o n s e s  t o  r e d  w e r e  r e i n f o r c e d ,  w h i l e  t h o s e  

t o  g r e e n ,  b l u e ,  a n d  y e l l o w  w e r e  n o t .  T h e  i n t e n s i t y  o f  

e a c h  s t i m u l u s  wa s  v a r i e d  o v e r  a w i d e  r a n g e ;  i t  wa s  

f o u n d  t h a t  c a t s  c o u l d  l e a r n  t h e s e  w a v e l e n g t h  

d i s c r i m i n a t i o n s  e v e n  w h e n  s t i m u l i  w e r e  m a t c h e d  f o r  

i n t e n s  i  t y .

I n  a  l a t e r  s t u d y ,  M e l l o  ( 1 9 6 3 )  s p e c i f c a l l y  c o m p a r e d  

a t t e n t i o n  t o  i n t e n s i t y  v e r s u s  w a v e l e n g t h .  C a t s  f i r s t
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l e a r n e d  a n  I n t e n s i t y  d i s c r i m i n a t i o n ;  a g e n e r a l i z a t i o n  

t e s t  I n d i c a t e d  t h a t  t h e y  w e r e  r e s p o n d i n g  t o  i n t e n s i t y .  

T h e  c a t s  t h e n  l e a r n e d  a c o l o r  d i s c r i m i n a t i o n .  Wh e n ,  i n  

a g e n e r a l i z a t i o n  t e s t ,  t h e  s t i m u l i  w e r e  e q u a t e d  f o r  

p h y s i c a l  i n t e n s i t y ,  m o s t  c a t s  d i d  n o t  g i v e  e v i d e n c e  

t h a t  t h e y  w e r e  r e s p o n d i n g  t o  w a v e l e n g t h ,  r e s p o n d i n g  

m a x i m a l l y  t o  a n o t h e r  w a v e l e n g t h  o r  n o t  c o n s i s t e n t l y  t o  

a n y .  When t h e  w a v e l e n g t h s  w e r e  n o t  m a t c h e d  f o r  

i n t e n s i t y  t h e  c a t s  s h o w e d  a  g e n e r a l i z a t i o n  g r a d i e n t  

w i t h  a  p e a k  a t  l o n g e r  w a v e l e n g t h s .  T h e s e  

l o n g e r - w a v e l e n g t h  s t i m u l i  w e r e  m o r e  i n t e n s e  t h a n  t h e  

t r a i n i n g  s t i m u l u s .  G e n e r a l i z a t i o n  g r a d i e n t s  t o  

w a v e l e n g t h s  o f  u n e q u a l  i n t e n s i t i e s  s e e m e d  t o  be  b a s e d  

o n  t h e  d i m e n s i o n  o f  r e l a t i v e  b r i g h t n e s s  ( b a s e d  on  

e l e c t r o p h y s i o l o g i c a l  d a t a  o n  p h o t o p i c  s p e c t r a l  

s e n s i t i v i t y )  r a t h e r  t h a n  o n  p h y s i c a l  i n t e n s i t y .  T h e  

c a t s  f i n a l l y  d i d  l e a r n  a  d i f f e r e n t i a l  w a v e l e n g t h  

d i s c r i m i n a t i o n  t a s k ,  b u t ,  a s  M e l l o  n o t e d ,  u n t i l  t h e y  

w e r e  t r a i n e d  s p e c i f i c a l l y  t o  d i s c r i m i n a t e  b e t w e e n  t wo  

w a v e l e n g t h s ,  c o l o r  a p p e a r e d  t o  b e  a n  i r r e l e v a n t  

d i m e n s i o n  i n  c o m p a r i s o n  w i t h  i n t e n s i t y .

C l a y t o n  a n d  K a m b a c k  ( 1 9 6 6 )  e x t e n d e d  M e l l o " s  f i n d i n g s  

by u s i n g  a d d i t i o n a l  w a v e l e n g t h s .  An a c h r o m a t i c  

s t i m u l u s  w a s  t e s t e d  a g a i n s t  b l u e ,  g r e e n ,  y e l l o w ,  a n d  

r e d  s t i m u l i ,  a n d  a l l  p o s s i b l e  c o l o r  c o m b i n a t i o n s  e x c e p t  

b l u e  a n d  r e d  w e r e  c o m p a r e d .  Two c a t s  w e r e  u s e d ;  a t  

l e a s t  o n e  c a t  c o u l d  m a k e  a l l  d i s c r i m i n a t i o n s  e x c e p t



41

y e l l o w  v e r s u s  g r e e e n  a n d  y e l l o w  v e r s u s  r e d .

B r o w n ,  S h i v e l y ,  L a M o t t e ,  a n d  S e c h z e r  ( 1 9 7 3 )  f o u n d  a 

s i m i l a r  I n a b i l i t y  t o  d i s c r i m i n a t e  b e t w e e n  y e l l o w  a n d  

g r e e n ,  o r  b e t w e e n  e i t h e r  y e l l o w  o r  g r e e n  a n d  w h i t e  a n d  

s u g g e s t e d  t h a t  p o s s i b l y  t h e  s p e c t r a l  r e g i o n  b e t w e e n  5 2 0  

a n d  5 7 0  nm i s  l n d i s c r i m i n a b l e  f o r  t h e  c a t .

L o o p  a n d  B r u c e  ( 1 9 7 8 )  s u g g e s t e d  t h a t  s t i m u l u s  s i z e  

i s  a c r i t i c a l  v a r i a b l e  i n  c a t  w a v e l e n g t h  

d i s c r i m i n a t i o n .  F o u r  c a t s  l e a r n e d  a  b r i g h t n e s s  

d i s c r i m i n a t i o n  on  a b l u e  b a c k g r o u n d ,  f o l l o w e d  by  a 

w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  b e t w e e n  b l u e  a n d  g r e e n .  T h e  

a n i m a l s  h a d  l e a r n e d  t h e  b r i g h t n e s s  d i s c r i m i n a t i o n  w i t h  

l i t t l e  d i f f i c u l t y ,  b u t  w e r e  u n a b l e  t o  p e r f o r m  t h e  

w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  a t  b e t t e r  t h a n  65% t o  70% 

a c c u r a c y .  P e r f o r m a n c e  w a s  u n a f f e c t e d  by  c h a n g e s  i n  

i n t e n s i t y  o r  c o n t r a s t ,  b u t  d i s c r i m i n a t i o n  i m p r o v e d  

g r e a t l y  w h e n  s t i m u l u s  s i z e  w a s  i n c r e a s e d  f r o m  4 . 5  t o  

3 2 . 5  c n 1 . A t  s t i m u l u s  s i z e s  l e s s  t h a n  3 2 . 5  c m ^
a

p e r f o r m a n c e  d e t e r i o r a t e d ,  r e a c h i n g  c h a n c e  a t  . 3 6  cm 

S t i m u l u s  s i z e  d i d  n o t  a f f e c t  t h e  i n t e n s i t y  

d i s c r i m i n a t i o n ,  h o w e v e r .  T h i s  s t u d y  a l s o  s u g g e s t e d  a t  

l e a s t  a  p a r t i a l  e x p l a n a t i o n  o f  c o n t r a d i c t o r y  p r i o r  

f i n d i n g s :  i n  t h o s e  s t u d i e s  w h e r e  v i s u a l  a n g l e  s u b t e n d e d

w a s  l a r g e ,  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  w a s  d e m o n s t r a t e d .

B r i g h t n e s s  c o n t r o l  p r o c e d u r e s  i n  t h e s e  e x p e r i m e n t s  

a p p e a r  t o  h a v e  b e e n  i m p e c c a b l e .  I n  g e n e r a l ,  t h e  

a u t h o r s  c o n c l u d e  t h a t  t h e  c a t  d o e s  h a v e  s o me  c o l o r
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v i s i o n  c a p a b i l i t y ,  e s p e c i a l l y  a t  s h o r t e r  a n d  l o n g e r  

w a v e l e n g t h s ,  b u t  t h a t  o t h e r  p a r a m e t e r s ,  n o t a b l y  

s t i m u l u s  s i z e  a n d  i n t e n s i t y ,  r e a d i l y  i n t e r a c t  w i t h  

w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n .

T h e  c o l o r  v i s i o n  c a p a b i l i t i e s  o f  g r o u n d  s q u i r r e l s ,  

t h e  s c i u r i d s ,  a r e  o f  i n t e r e s t  b e c a u s e  t h e i r  r e t i n a s  a r e  

s o  d o m i n a t e d  b y  c o n e s .  T h e  p h o t o r e c e p t o r  p o p u l a t i o n  i s  

a b o u t  90% c o n e s  ( J a c o b s ,  1 9 7 8 ) .  I f  t h e s e  c o n e s  c o n t a i n  

d i f f e r e n t  k i n d s  o f  p h o t o p i g m e n t ,  t h e  a n i m a l s  s h o u l d  

b e  c a p a b l e  o f  a t  l e a s t  s o me  d e g r e e  o f  w a v e l e n g t h  

d i s c r i m i n a t i o n .  F o r  t h e  p r a i r i e  d o g  J a c o b s  a n d  P u l l i a m

( 1 9 7 3 )  f i r s t  o b t a i n e d  a  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  f u n c t i o n  

t h a t  s h o w e d  a t  l ow l u m i n a n c e  a p e a k  a t  5 2 0 - 5 4 0  nm,  w i t h  

a s h a r p  f a l l o f f  o n  b o t h  s i d e s ;  a t  h i g h e r  l u m i n a n c e  t h e  

p e a k  s h i f t e d  t o  s l i g h t l y  h i g h e r  w a v e l e n g t h s  w i t h  a l e s s  

a b r u p t  l o s s  o f  s e n s i t i v i t y  a t  s p e c t r a l  e x t r e m e s .  T h e  

a n i m a l s  c o u l d  l e a r n  d i s c r i m i n a t i o n s  b e t w e e n  4 6 0  o r  5 6 0  

nm a n d  w h i t e  l i g h t ,  b u t  t h e r e  w a s  a s m a l l  s p e c t r a l  

n e u t r a l  p o i n t  a t  a b o u t  5 0 0  nm,  s u g g e s t i n g  t h a t  t h e  

p r a i r i e  d o g s  a r e  d i c h r o m a t s .  I n  a t e s t  f o r  i n t e n s i t y  

v e r s u s  c o l o r  d i s c r i m i n a t i o n  i f  s t i m u l i  w e r e  m a t c h e d  f o r  

i n t e n s i t y ,  t h e  a n i m a l s  w e r e  u n a b l e  t o  d e t e c t  a 

d i f f e r e n c e  b e t w e e n  5 8 0  a n d  6 1 2  nm,  b u t  i f  a . 5 - l o g  u n i t  

i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e  w a s  a d d e d  t o  t h e  w a v e l e n g t h  

d i f f e r e n c e ,  t h e  d i s c r i m i n a t i o n  c o u l d  b e  l e a r n e d .

I n  a c o m p a r a t i v e  s t u d y  o f  c o l o r  v i s i o n  o f  f i v e  

s p e c i e s  o f  s c i u r i d s ,  J a c o b s  ( 1 9 7 8 )  f o u n d  i n  t h e
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g o l d e n - m a n t l e d  g r o u n d  s q u i r r e l  a  l o w  l u m i n a n c e  s p e c t r a l  

s e n s i t i v i t y  p e a k  a t  5 0 0 - 5 4 0  nm;  a t  h i g h e r  l u m i n a n c e s  

t h e r e  w a s  a b i m o d a l  p e a k  a t  4 5 0  nm a n d  a t  5 2 0 - 5 6 0  nm,  

w i t h  a  t r o u g h  a t  5 0 0  nm.  J a c o b s  n o t e d  t h a t  t h e  a n i m a l s  

e v i d e n t l y  d i s c r i m i n a t e d  w a v e l e n g t h  l e s s  w e l l  t h a n  

i n t e n s i t y ,  j u d g e d  b o t h  b y  l e n g t h  o f  t i m e  r e q u i r e d  t o  

l e a r n  a n d  b y  t h e  a c c u r a c y  o f  p e r f o r m a n c e  a t  a s y m p t o t e .  

T h e y  d i s c r i m i n a t e d  b e t w e e n  4 6 0  o r  5 6 0  nm a n d  w h i t e ;  a 

s p e c t r a l  n e u t r a l  p o i n t  a p p e a r e d  a t  a b o u t  5 0 7  nm.

J a c o b s  r e p e a t e d  t h e s e  e x p e r i m e n t s  w i t h  M e x i c a n ,  

t h i r t e e n - 1 i n e d , a n d  C a l i f o r n i a  g r o u n d  s q u i r r e l s ;  d a t a  

h a d  p r e v i o u s l y  b e e n  o b t a i n e d  f r o m  t h e  p r a i r i e  d o g .  F o r  

a l l  o f  t h e s e  s p e c i e s ,  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  a t  l ow a n d  

h i g h  l u m i n a n c e s  w a s  v i r t u a l l y  i d e n t i c a l ,  a n d  a l l  s h o w e d  

a n  i n a b i l i t y  t o  d i s c r i m i n a t e  m o n o c h r o m a t i c  f r o m  w h i t e  

l i g h t  a t  a r o u n d  5 0 5  nm.

T h e  w o r k  w i t h  c a t s  a n d  g r o u n d  s q u i r r e l s  s u g g e s t e d  

t h a t  t h e s e  a n i m a l s  c a n  m a k e  a t  l e a s t  s o me  c o l o r  

d i s c r i m i n a t i o n s ,  b u t  t h e y  m o r e  r e a d i l y  a t t e n d  t o  o t h e r  

s t i m u l u s  p r o p e r t i e s ,  n o t a b l y  i n t e n s i t y .  T h e  q u e s t i o n  

a r i s e s  w h e t h e r  a n i m a l s  m o r e  s e n s i t i v e  t o  w a v e l e n g t h  

d i f f e r e n c e s  a r e  l e s s  s e n s i t i v e  t o  i n t e n s i t y  

d i f f e r  e n c e s .

M o s t  o f  t h e  w o r k  d o n e  on  a p e s  a n d  o l d - w o r l d  m o n k e y s  

s u g g e s t s  t h a t  t h e s e  s p e c i e s  h a v e  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  

a n d  c o l o r  v i s i o n  a b i l i t i e s  v i r t u a l l y  i n d i s t i n g u i s h a b l e  

f r o m  t h o s e  o f  h u m a n s  ( S i d l e y  & S p e r l i n g ,  1 9 6 7 ;
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S p e r l i n g ,  S i d l e y ,  D o c k e t s ,  & J o l l i f f e ,  1 9 6 3 ;  D e V a l o i s  & 

J a c o b s ,  1 9 7 1 ;  D e V a l o l s ,  M o r g a n ,  P o i s o n ,  M e a d ,  & H u l l ,  

1 9 7 4 ;  J a c o b s ,  1 9 8 1 ) .  M o s t  o f  t h e  w o r k  h a s  b e e n  d o n e  

w i t h  v a r i o u s  s p e c i e s  o f  m a c a q u e .  S i d l e y  a n d  S p e r l i n g  

( 1 9 6 7 )  o b t a i n e d  a  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  f u n c t i o n  f r o m  

t h e  r h e s u s  m o n k e y ,  s h o w i n g  p e a k s  a t  5 9 0 - 6 1 0  nm,  5 3 0  nm,  

a n d  4 3 0 - 4 5 0  nm.  T h e r e  w e r e  t r o u g h s  i n  t h e  f u n c t i o n  a t  

4 8 0  a n d  5 8 0  nm,  a n d  s e n s i t i v i t y  f e l l  o f f  r a p i d l y  a b o v e  

6 4 0  nm.

D e V a l o i s ,  e t  a l .  ( 1 9 7 4 )  t e s t e d  t h r e e  s p e c i e s  o f  

m a c a q u e  ( M a c a c a  n e m e s t r l n a , M. f a s c l c u l a r i s , a n d  M. 

s p e c l o s a ) o n  a v a r i e t y  o f  c o l o r  v i s i o n  t a s k s :  a 

f 1 i c k e r - f r e q u e n c y / i n  t e n s i t y  f u n c t i o n ,  a P u r k i n j e  s h i f t  

e x p e r i m e n t ,  a  w a v e l e n g t h - d i s c r i m i n a t i o n  e x p e r i m e n t ,  a n  

a n o m a l o s c o p e  t e s t ,  a n d  a  s a t u r a t i o n  d i s c r i m i n a t i o n  

e x p e r i m e n t .  A l l  o f  t h e s e  t e s t s  y i e l d e d  f u n c t i o n s  

p r a c t i c a l l y  i d e n t i c a l  t o  t h o s e  f o r  h u m a n s .

I n  a n  e x p e r i m e n t  t h a t  e x p l i c i t l y  t e s t e d  t h e  p r i m a c y  

o f  t h e  t w o  v a r i a b l e s ,  H u m p h r e y  ( 1 9 7 1 )  c o m p a r e d  c o l o r  

a n d  b r i g h t n e s s  p r e f e r e n c e s  i n  M a c a c a m u l a t t a . T h e  

d e p e n d e n t  v a r i a b l e  w a s  l e n g t h  o f  t i m e  a s t i m u l u s  wa s  

c h o s e n  t o  b e  v i e w e d  -  a m e a s u r e  o f  p r e f e r e n c e .  F o u r  

m o n k e y s  r e v e a l e d  a  b r i g h t n e s s  p r e f e r e n c e  mono t o n  I c a 1 l y  

r e l a t e d  t o  i n t e n s i t y  o v e r  t h e  r a n g e  o f  s t i m u l i  u s e d .  

U h e n  p r e f e r e n c e  f o r  v a r i o u s  c o l o r e d  l i g h t s  v e r s u s  w h i t e  

l i g h t s  o f  m a t c h e d  i n t e n s i t y  w a s  i n v e s t i g a t e d ,  i t  wa s  

f o u n d  t h a t  a l l  s u b j e c t s  p r e f e r r e d  b l u e  a n d  g r e e n  t o
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w h i t e  b u t  p r e f e r r e d  w h i t e  t o  y e l l o w ,  o r a n g e ,  o r  r e d .

F o r  a l l  s u b j e c t s  c o l o r  p r e f e r e n c e  w a s  m o n o t o n i c a 1 l y  

r e l a t e d  t o  w a v e l e n g t h ,  w i t h  b l u e  m o s t  a n d  r e d  l e a s t  

p r e f e r r e d .  T h i s  u n i f o r m i t y  o f  p r e f e r e n c e  d i s a p p e a r e d  

w h e n  c o m p l e x  s t i m u l i  ( c o l o r e d  s l i d e s )  w e r e  u s e d .

F o r  s o me  t i m e  t h e  s t a t u s  o f  c o l o r  v i s i o n  i n  t h e  ne w 

w o r l d  s p e c i e s  o f  m o n k e y s  t e s t e d  w a s  u n c e r t a i n .  T h e  

c o n s e n s u s  u n t i l  r e c e n t l y  a p p e a r e d  t o  b e  t h a t  t h e s e  

a n i m a l s ,  w h i l e  t h e y  h a v e  c o l o r  v i s i o n ,  h a v e  c o l o r  

c a p a b i l i t y  v e r y  d i f f e r e n t  f r o m  t h a t  o f  man  o r  t h e  o l d  

w o r l d  m o n k e y .  J a c o b s  ( 1 9 6 3 )  a n d  D e V a l o i s  a n d  M o r g a n

( 1 9 7 4 )  t e n t a t i v e l y  c o n c l u d e d  f r o m  h u e  d i s c r i m i n a t i o n  

a n d  n e u t r a l - p o i n t  e x p e r i m e n t s  t h a t  s q u i r r e l  m o n k e y s  a r e  

p r o t a n o r a a l o u s  t r i c h r o m a t s .  Mo r e  r e c e n t l y ,  w o r k  by 

J a c o b s  h a s  s u g g e s t e d  t h a t  t h e r e  a r e  s o me  s i x  d i s t i n c t  

t y p e s  o f  c o l o r  v i s i o n  i n  t h e  s q u i r r e l  m o n k e y  ( J a c o b s ,  

1 9 8 3 ;  1 9 8 4 ) .  T e n  a n i m a l s  w e r e  r u n  o n  w a v e l e n g t h

d i s c r i m i n a t i o n  a n d  R a y l e i g h  m a t c h i n g  t a s k s .  T h e  

d i s c r i m i n a t i o n  f u n c t i o n s  s h o w e d  t wo  g e n e r a l  p a t t e r n s :  

o n e ,  p r o d u c e d  by f o u r  s u b j e c t s ,  s h o w e d  m i n i m a  a t  4 9 0  

a n d  5 8 5  nm,  w i t h  p o o r  d i s c r i m i n a t i o n  i n  b e t w e e n  a n d  a t  

t h e  e x t r e m e s .  T h e  o t h e r  p a t t e r n  s h o w e d  a m i n i mu m  a t  

a b o u t  5 0 0  nm,  a n d  r a p i d  f a l l o f f  o f  d i s c r i m i n a t i o n  a b o v e  

t h a t  w a v e l e n g t h .  T h e  h u m a n  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  

f u n c t i o n  i s  s i m i l a r  i n  s h a p e  t o  t h a t  o f  t h e  f i r s t  g r o u p  

o f  m o n k e y s ,  a l t h o u g h  h u m a n s  h a v e  g r e a t e r  s e n s i t i v i t y  a t  

a l l  w a v e l e n g t h s .  I n t e n s i t y  d i s c r i m i n a t i o n  a p p e a r s  t o
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b e  s i m i l a r  f o r  h u m a n s  a n d  t h e s e  m o n k e y s .  T h e s e  a n i m a l s  

s h o w e d  n o  n e u t r a l  p o i n t ,  a n d  a r e  c l a s s i f i e d  a s  

t r i c h r o m a t s .  T h e  s e c o n d  g r o u p  s h o w e d  a n e u t r a l  p o i n t  

a t  a b o u t  4 8 4 - 5 0 0  nm.  N o t  o n l y  a r e  s o me  m o n k e y s  

t r i c h r o m a t s  a n d  s o me  d i c h r o m a t s ;  t h e r e  a r e  l a r g e  

v a r i a t i o n s  w i t h i n  t h e s e  t wo  c l a s s i f i c a t i o n s .  T h e s e  

r e s o l v e  t h e m s e l v e s  i n t o  t h r e e  s u b c a t e g o r i e s  f o r  e a c h  

l a r g e r  c a t e g o r y .  T h e r e  a r e  t h u s  t h r e e  t y p e s  o f  

d i c h r o m a c y :  p r o t a n o p i a ,  d e u t e r a n o p i a ,  a n d  a d e f i c i t

u n i q u e  t o  t h e  s p e c i e s .  T h e  t r i c h r o m a t i c  g r o u p  

d i s p l a y e d  p r o t a n o m a l y ,  d e u t e r a n o m a l y , o r  n o r m a l  

t r i c h r o m a c y  s i m i l a r  t o  t h a t  o f  h u m a n s .

I t  s e e m s  t h e n ,  t h a t  ma n y  s p e c i e s  a r e  e x t r e m e l y  

s e n s i t i v e  t o  t h e  i n t e n s i t y  c o n t e n t  o f  a c o l o r  s t i m u l u s ,  

s o  mu c h  s o ,  t h a t  e v e n  v e r y  s m a l l  b r i g h t n e s s  c u e s  may 

c a u s e  a n  a n i m a l  t o  i g n o r e  w a v e l e n g t h  c u e s .  " I n  t e s t i n g  

l a r g e  n u m b e r s  o f  s u b j e c t s  f r o m  v a r i o u s  m a m m a l i a n  

s p e c i e s ,  s o me  o f  w h i c h  h a v e  ' ' g o o d '  c o l o r  v i s i o n ,  I  h a v e  

o f t e n  o b s e r v e d  t h a t  g i v e n  a l u m i n a n c e  d i f f e r e n c e  a s  a 

c u e ,  t h e  a n i m a l  f r e q u e n t l y  u s e s  t h a t  a s  a b a s i s  f o r  

d i s c r i m i n a t i o n ,  e v e n  i f  a c o l o r  d i f f e r e n c e  k n o w n  t o  be  

d i s c r i m i n a b l e  i s  a v a i l a b l e "  ( J a c o b s ,  1 9 8 1 ,  p .  1 6 9 ) .

I n t e n s 1 t y - w a v e l e n g t h  i n t e r a c t i o n s  i n  h u m a n s .  

W a v e l e n g t h  a n d  i n t e n s i t y  s t u d i e s  h a v e  a l s o  b e e n  c a r r i e d  

o u t  o n  h u m a n  i n f a n t s .  T h e  g e n e r a l  c o n c l u s i o n  s e e m s  t o  

b e  ( W e r n e r  & W o o t e n ,  1 9 7 9 )  t h a t  by  t wo  m o n t h s  i n f a n t s  

a r e  a t  l e a s t  d i c h r o m a t s  a n d  t h a t  c o n e  p i g m e n t s  may b e
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a n o m a l o u s .  T h e r e  i s  n o  c l e a r  e v i d e n c e  t h a t  y o u n g  

i n f a n t s  a r e  t r i c h r o m a t s .  C o l o r  v i s i o n  ma y  h a v e  

a t t a i n e d  i t s  a d u l t  t r i c h r o m a t i c  f o r m  by  f o u r  m o n t h s .  

D o r i s ,  C a s p e r ,  a n d  P o r e s k y  ( 1 9 6 7 )  m e a s u r e d  b r i g h t n e s s  

t h r e s h o l d s  i n  i n f a n t s  a t  t u o  d i f f e n x i t  a g e s :  1 - 4  d a y s  

a n d  4 5 - 1 1 3  d a y s .  T h e  r e s e a r c h e r s  f o u n d  t h a t  t h e  g r o u p s  

s h o w e d  t f e b e r  f r a c t i o n s  o f  . 5  a n d  . 2 6  r e s p e c t i v e l y ,  

s u g g e s t i n g  a r a p i d  d e v e l o p m e n t  o f  b r i g h t n e s s  

d i s c r i m i n a t i o n .  S c h a l l e r  ( 1 9 7 5 )  s t u d i e d  i n t e r a c t i o n  o f  

b r i g h t n e s s  a n d  h u e .  He  t a u g h t  i n f a n t s  a g e d  2 . 5  t o  2 . 7 5  

m o n t h s  a r e d - g r e e n  h u e  d i s c r i m i n a t i o n ,  u s i n g  l o o k i n g  

t i m e  a s  a  d e p e n d e n t  v a r i a b l e .  T h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  t wo  

s t i m u l i  w a s  v a r i e d  o v e r  a 2 . 2 5 -  1 o g - u n i t  r a n g e .  He f o u n d  

t h a t  i n f a n t s  r e s p o n d e d  b o t h  t o  t h e  r e i n f o r c e d  h u e  a n d  

t o  i n t e n s i t y :  i n f a n t s  l o o k e d  l o n g e r  a t  t h e  r e i n f o r e d

h u e  a n d  a t  t h e  b r i g h t  c o n d i t i o n s  o f  t h e  u n r e i n f o r c e d  

h u e .

G i v e n  c o n s i d e r a b l e  e v i d e n c e  o f  i n f a n t s '  s e n s i t i v i t y  

t o  l u m i n a n c e  c u e s ,  P e e p l e s  a n d  T e l l e r  ( 1 9 7 5 )  d i d  a  

b r i g h t n e s s  d i f f e r e n c e  t h r e s h o l d  t e s t  p r e p a r a t o r y  t o  

d o i n g  a  c o l o r - d i s c r i m i n a t i o n  t a s k ,  t o  d e t e r m i n e  w h a t  

i n c r e m e n t  s i z e  w o u l d  b e  a p p r o p r i a t e  a s  a c o n t r o l  i n  a 

c o l o r  d i s c r i m i n a t i o n  t a s k .  T w o - m o n t h - o l d  i n f a n t s  w e r e  

p r e s e n t e d  w i t h  b a r s  o f  w h i t e  l i g h t  s u p e r i m p o s e d  o n  a 

w h i t e  s c r e e n .  T h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  b a r s  c o u l d  b e  

v a r i e d .  I f  i n t e n s i t y  v a r i e d  f r o m  t h a t  o f  t h e  s c r e e n  

t h e  i n f a n t s  f i x a t e d  t h e  b a r s .  An o b s e r v e r  p l a c e d
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b e h i n d  t h e  s c r e e n  j u d g e d  f r o m  t h e  i n f a n t ' s  f i x a t i o n  

p o i n t  w h i c h  b a r s  d i f f e r e d  i n  i n t e n s i t y  f r o m  t h e  

b a c k g r o u n d  o n  e a c h  t r i a l .  I t  w a s  f o u n d  t h a t  i n f a n t s  

c o u l d  d i s c r i m i n a t e  p e r f e c t l y  a t  . 1 - l o g - u n i t  d i f f e r e n c e ,  

p e r f o r m e d  a t  a  r a t e  o f  a b o u t  65% c o r r e c t  a t  . 0 8  l o g  

u n i t ,  a n d  p e r f o r m a n c e  f e l l  t o  c h a n c e  a t  . 0 2  l o g  u n i t .  

T h i s  f i n d i n g  p r o m p t e d  P e e p l e s  a n d  T e l l e r  t o  u s e  a n  

i n t e n s i t y  i n c r e m e n t  o f  . 0 8 5  l o g  u n i t  f o r  a  r e d - w h i t e  

d i s c r i m i n a t i o n  t e s t .  I n f a n t s  c o u l d  d i s c r i m i n a t e  r e d  

f r o m  w h i t e  a t  a l l  i n t e n s i t i e s .

Hu ma n  a d u l t s  a r e  mu c h  m o r e  i n f l u e n c e d  by  t h e  

c h r o m a t i c  t h a n  t h e  l u m i n a n c e  c o m p o n e n t  o f  a  c o l o r e d  

s t i m u l u s .  E v i d e n c e  o f  t h i s  c o m e s  f r o m  h e  t e r o c h r o m a t i c  

m a t c h i n g  s t u d i e s  ( C o r n s w e e t ,  L 9 7 0 ) .  Hu ma n  a d u l t s  f i n d  

i t  v e r y  d i f f i c u l t  t o  m a t c h  i n t e n s i t y  o f  t wo  p a t c h e s  o f  

l i g h t  i f  t h e  h u e  i s  d i f f e r e n t ,  a n d  i f  a  n u m b e r  o f  

c o m p a r i s o n s  o f  t h e  s a m e  s t i m u l i  a r e  c o l l e c t e d ,  i t  w i l l  

b e  f o u n d  t h a t  v a r i a b i l i t y  i s  l a r g e .  H u m a n s  c a n  e a s i l y  

m a k e  h u e  m a t c h e s ,  e v e n  i f  t h e  s t i m u l i  d i f f e r  i n  

i n t e n s i t y ,  a n d  v a r i a b i l i t y  w i l l  b e  v e r y  l o w .  " Wh e n  t wo  

p a t c h e s  a r e  d i f f e r e n t  i n  w a v e l e n g t h ,  e q u a l  b r i g h t n e s s  

s e t t i n g s  a r e  v e r y  u n r e l i a b l e ,  w h e r e a s  w h e n  t h e y  a r e  

d i f f e r e n t  i n  i n t e n s i t y ,  e q u a l  h u e  s e t t i n g s  a r e  h i g h l y  

r e l i a b l e .  To  p u t  i t  v e r y  g e n e r a l l y :  i t  i s  e x t r e m e l y  

h a r d  t o  j u d g e  t h e  r e l a t i v e  b r i g h t n e s s e s  o f  d i f f e r e n t  

h u e s ,  b u t  i t  i s  e a s y  t o  j u d g e  h u e ,  r e g a r d l e s s  o f  

b r i g h t n e s s "  ( C o r n s w e e t ,  1 9 7 0 ,  p .  2 3 5 ) .
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I t  h a s  g e n e r a l l y  b e e n  f o u n d  t h a t  a  s m a l l  l u m i n a n c e  

c o n t r a s t  I m p r o v e s  h u e  d i s c r i m i n a t i o n .  H i l z ,  H u p p m a n ,  

a n d  C a v o n i u s  ( 1 9 7 4 )  t e s t e d  t h i s  f i n d i n g  b y  a s k i n g  

s u b j e c t s  t o  m a k e  a h u e  d i s c r i m i n a t i o n  b e t w e e n  a d j a c e n t  

b a r s  o f  a  s q u a r e - w a v e  g r a t i n g  w h e n  t h e s e  b a r s  w e r e  

m a t c h e d  f o r  l u m i n a n c e  a n d  w h e n  t h e r e  w a s  a 

. 0 4 5 - 1 o g - u n i t  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  a d j a c e n t  b a r s .  I t  wa s  

f o u n d  t h a t  t h e  s h a p e  o f  t h e  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  

f u n c t i o n  w a s  n o t  a f f e c t e d  b y  l u m i n a n c e  ( o r  by  

c y c l e s / d e g r e e )  b u t  t h a t  t h r e s h o l d  w a s  h i g h e r  i f  

l u m i n a n c e  c o n t r a s t  w a s  a b s e n t .

4 s t u d y  by  K e r r  ( 1 9 7 4 )  a t t e m p t e d  t o  t e a s e  o u t  t h e  

r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  c h r o m a t i c  a n d  a c h r o m a t i c  c h a n n e l s .  

He n o t e d  t h a t  o p p o n e n t  p r o c e s s  t h e o r y  p r e d i c t s  t h a t  

b r i g h t n e s s  c o n t r a s t  p r o d u c e d  b y  a c h r o m a t i c  i n d u c i n g  

f i e l d  w i l l  b e  r e l a t e d  o n l y  t o  i t s  own b r i g h t n e s s  a n d  

w i l l  n o t  b e  a f f e c t e d  b y  t h e  w a v e l e n g t h  c o m p o s i t i o n  o f  

e i t h e r  i n d u c i n g  f i e l d  o r  r e a c t i n g  f i e l d ,  e x c e p t  a s  

w a v e l e n g t h  a f f e c t s  l u m i n a n c e .  T h e r e  i s  e v i d e n c e  f o r  

a n d  a g a i n s t  t h i s  p r e d i c t i o n .  T h e  K e r r  s t u d y  p r e d i c t e d  

t h a t  i f  c h r o m a t i c  m e c h a n i s m s  a r e  a c t i v e  a t  t h r e s h o l d ,  

t h e n  j u s t - d e t e c  t a b l e  s t i m u l i  s h o u l d  c o n v e y  i n f o r m a t i o n  

a b o u t  w a v e l e n g t h .  A l s o ,  t h e  i n f l u e n c e  o f  m o n o c h r o m a t i c  

a n n u l !  o n  t e s t  s t i m u l i  s h o u l d  b e  t h e  s a m e  f o r  d e t e c t i o n  

a n d  I d e n t i f i c a t i o n .  T h e  s t u d y  e x a m i n e d  t h e  e f f e c t s  o f  

a n n u l !  o f  d i f f e r e n t  w a v e l e n g t h  o n  d e t e c t i o n  o f  

m o n o c h r o m a t i c  s t i m u l i  on  a n  a c h r o m a t i c  b a c k g r o u n d .
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F i v e  d i f f e r e n t  a n n u l u s  c o n d i t i o n s  w e r e  u s e d :  n o n e ,  6 6 6  

nm,  4 6 6  nm,  5 3 3  nm,  a n d  a c h r o m a t i c .  K e r r  f o u n d  t h a t  

t h e  e f f e c t  o f  a n n u l i  o n  d e t e c t i o n  o f  t h e  m o n o c h r o m a t i c  

s t i m u l i  i s  s e l e c t i v e :  l o n g - w a v e  l e n g t h  a n n u l i  i n h i b i t

d e t e c t i o n  o f  l o n g - w a v e l e n g t h  s t i m u l i  a n d  

s h o r t - w a v e l e n g t h  a n n u l i  i n h i b i t  d e t e c t i o n  o f  

s h o r t - w a v e l e n g t h  s t i m u l i .  A s e c o n d  p a r t  o f  t h e  s t u d y  

e x a m i n e d  w h e t h e r  j u s t - d e t e c t a b  1 e s t i m u l i  c o u l d  b e  

i d e n t i f i e d  on  t h e  b a s i s  o f  w a v e l e n g t h ,  a n d  i f  s o ,  

w h e t h e r  t h e  e f f e c t s  o f  t h e  a n n u l i  on  a n y  g i v e n  

d i s c r i m i n a t i o n  w o u l d  a l s o  b e  w a v e l e n g t h  s p e c i f i c .  He

f o u n d  t h a t  t h e  p r e s e n c e  o f  a n y  a n n u l u s ,  e s p e c i a l l y  a

c h r o m a t i c  o n e ,  r e d u c e d  t h e  e f f e c t  o f  s t i m u l u s

i n t e n s i t y .  S u b j e c t s  c o u l d  d i s c r i m i n a t e  a m o n g  s t i m u l i

a t  a l l  i n t e n s i t y  l e v e l s .  R e s u l t s  i n d i c a t e  t h a t  

s u b j e c t s  a r e  a b l e  t o  r e p o r t  c h r o m a t i c  a s p e c t s  o f  

j u 3 t - d e t e c  t a b l e  m o n o c h r o m a t i c  s t i m u l i  w h e n  t h e s e  

s t i m u l i  a r e  p r e s e n t e d  o n  a p h o t o p i c  a c h r o m a t i c  

b a c k g r o u n d .  A l s o ,  w h e n  t h e  e f f e c t s  o f  d i f f e r e n t  a n n u l i  

o n  t h r e s h o l d s  f o r  v a r i o u s  m o n o c h r o m a t i c  s t i m u l i  a r e  

c o m p e n s a t e d  f o r ,  t h e r e  i s  n o  d i f f e r e n t i a l  e f f e c t  o f  

c h r o m a t i c  a n n u l i  o n  d i s c r i m i n a b i 1 i t y  o f  t e s t  s t i m u l i .  

T h e  a n n u l i  r e d u c e d  d i f f e r e n c e s  i n  s t i m u l u s  

d 1 s e t i m i n a b i I i t y  a mo n g  f o u r  i n t e n s i t y  l e v e l s ,  b u t  t h e  

e f f e c t  w a s  n o t  w a v e l e n g t h  s p e c i f i c .  T h i s  i n d i c a t e s  

t h a t  c h r o m a t i c  m e c h a n i s m s  a r e  a c t i v e  a t  t h r e s h o l d  

l e v e 1 s .
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I n  a L a t e r  s t u d y ,  K e r r  ( L 9 7 6 )  s p e c u l a t e d  t h a t  

d i f f e r i n g  r e s u l t s  I n  e x p e r i m e n t s  i n v e s t i g a t i n g  

w a v e  l e n g t h - i n  t e n s i t y  i n t e r a c t i o n s  may b e  t h e  r e s u l t  o f  

d i f f e r e n t  m e t h o d s  u s e d .  T h e  K e r r  s t u d y  c o m p a r e d  

e f f e c t s  o f  s i m u l t a n e o u s  c o n t r a s t  o n  f l i c k e r  p h o t o m e t r y  

a n d  d i r e c t  b r i g h t n e s s  m a t c h i n g .  To  t h e  e x t e n t  t h a t  

c h r o m a t i c  a c t i v i t y  c o n t r i b u t e s  t o  s t i m u l u s  b r i g h t n e s s ,  

r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  w a v e l e n g t h s  o f  t e s t  a n d  a n n u l u s  

w o u l d  i n f l u e n c e  b r i g h t n e s s .  To  t h e  e x t e n t  t h a t  

a c h r o m a t i c  r e s p o n s e  m e c h a n i s m s  m e d i a t e  b r i g h t n e s s ,  

c h r o m a t i c  a n n u l i  s h o u l d  a f f e c t  b r i g h t n e s s  m e a s u r e s  on  

t h e  b a s i s  o f  l u m i n a n c e  a l o n e .  U s i n g  f l i c k e r  p h o t o m e t r y ,  

K e r r  f o u n d  v e r y  l i t t l e  s e l e c t i v e  e f f e c t  o f  a n n u l i  o f  

d i f f e r e n t  w a v e l e n g t h s .  I n  a b r i g h t n e s s  m a t c h i n g  

p a r a d i g m ,  t h e  c h r o m a t i c  c o n t e n t  o f  t h e  t e s t  s t i m u l u s  

a p p e a r e d  L e s s  b r i g h t  w h e n  s u r r o u n d e d  b y  a n  a n n u l u s  o f  

s i m i l a r  w a v e l e n g t h  t h a n  w h e n  s u r r o u n d e d  b y  a n  a n n u l u s  

o f  d i f f e r e n t  w a v e l e n g t h .  T h u s  t h e  s a m e  a n n u l i  t h a t  

a f f e c t e d  r e s p o n s e  i n  b r i g h t n e s s  m a t c h i n g  d i d  n o t  a f f e c t  

b r i g h t n e s s  i n  a f l i c k e r  e x p e r i m e n t .  T h i s  i s  e v i d e n c e  

f o r  a n  a c h r o m a t i c  m e c h a n i s m  e v e n  w i t h i n  t h e  c h r o m a t i c  

c h a n n e 1 .

D e V a l o i s  a n d  S w i t k e s  ( 1 9 8 3 )  i n v e s t i g a t e d  m a s k i n g  

i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  c h r o m a t i c  a n d  l u m i n a n c e  g r a t i n g s .  

T h e y  f o u n d  t h a t  c h r o m a t i c  m a s k i n g  o f  c h r o m a t i c  g r a t i n g s  

s h o w e d  l e s s  s p a t i a l - f r e q u e n c y  s p e c i f i c i t y  t h a n  

l u m i n a n c e  m a s k i n g  o f  L u m i n a n c e  g r a t i n g s .  F u r t h e r m o r e ,
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l u m i n a n c e  g r a t i n g s  m a s k  c h r o m a t i c  g r a t i n g s  o f  i d e n t i c a l  

l u m i n a n c e  v e r y  l i t t l e ,  w h e r e a s  c h r o m a t i c  g r a t i n g s  

p r o f o u n d l y  m a s k  l u m i n a n c e  g r a t i n g s .

T h e  l i t e r a t u r e  on  w a v e l e n g t h - i n  t e n s i t y  i n t e r a c t i o n s  

i n  h u m a n  a d u l t s ,  t h e n ,  i n d i c a t e s  t h a t  p e r c e p t i o n  o f  

i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e s  i s  g r e a t l y  i m p a i r e d  by  t h e  

p r e s e n c e  o f  w a v e l e n g t h  i n f o r m a t i o n .

I n t e n s l t y - w a v e l e n g t h  l n t e r a c t i o n s i n  t h e  p i g e o n .

Muc h  l e s s  a t t e n t i o n  h a s  b e e n  g i v e n  t o  b r i g h t n e s s  a n d  

b r i g h t n e s s - h u e  i n t e r a c t i o n s  i n  t h e  p i g e o n  t h a n  t o  h u e  

d i s c r i m i n a t i o n  p e r  s e .  H o d o s  a n d  B o n b r i g h t  ( 1 9 7 2 )  

m e a s u r e d  t h r e s h o l d  f o r  d e t e c t i o n  o f  i n t e n s i t y  

d i f f e r e n c e s  w i t h  a n  a c h r o m a t i c  s t i m u l u s .  T h e  p r o c e d u r e  

w a s  a r i g h t - l e f t  s u c c e s s i v e  d i s c r i m i n a t i o n :  w h e n  a 

c e n t e r  k e y  w a s  i l l u m i n a t e d  w i t h  t h e  u n a t t e n u a t e d  

s t i m u l u s ,  a  p e c k  t o  t h e  r i g h t  w a s  c o r r e c t ;  w h e n  . 3  Log 

u n i t  o f  n e u t r a l  d e n s i t y  w a s  a d d e d  a  p e c k  t o  t h e  l e f t  

w a s  c o r r e c t .  U h e n  t h i s  d i s c r i m i n a t i o n  w a s  l e a r n e d ,  t h e  

b i r d s  w e r e  t e s t e d  w i t h  u n a t t e n u a t e d  s t i m u l i  v e r s u s  

s t i m u l i  d i m m e d  by  . 4 ,  . 3  . 2 ,  . L ,  a n d  . 0 5  l o g  u n i t .  T h e

m e a n  t h r e s h o l d  ( 75% c o r r e c t )  w a s  . 1 2 5  l o g  u n i t ,  w i t h  a 

r a n g e  o f  . 0 5 - . 2  l o g  u n i t .

H o d o s  ( 1 9 6 9 )  o b t a i n e d  a  h e t e r o c h r o m a t i c  b r i g h t n e s s  

m a t c h  f r o m  p i g e o n s  b e t w e e n  g r e e n  a n d  y e l l o w ,  r e d ,  a n d  

b l u e .  Two b i r d s  w e r e  t r a i n e d  t o  d i s c r i m i n a t e  

d i f f e r e n c e s  i n  b r i g h t n e s s  b e t w e e n  t wo  s i m u l t a n e o u s l y  

p r e s e n t e d  s t i m u l i  d i f f e r e n t  i n  h u e .  G r e e n  l i g h t  wa s
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p r o j e c t e d  o n t o  t wo  k e y s ,  o n e  a t t e n u a t e d  b y  . 4  l o g  u n i t  

o f  n e u t r a l  d e n s i t y .  P e c k s  t o  t h e  b r i g h t e r  k e y  w e r e  

r e w a r d e d ;  p e c k s  t o  t h e  d i m m e r  k e y  p r o d u c e d  t i m e  o u t .  

Whe n  t h i s  d i s c r i m i n a t i o n  w a s  m a s t e r e d ,  h e t e r o c h r o m a  t i c  

t r a i n i n g  w a s  b e g u n ,  w i t h  g r e e n  v e r s u s  t h e  t h r e e  o t h e r  

m o n o c h r o m a t i c  s t i m u l i .  I n i t i a l  i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e  

w a s  o n e  l o g  u n i t ;  a s  e a c h  d i s c r i m i n a t i o n  w a s  m a s t e r e d  

t h e  i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e  w a s  r e d u c e d  b y  . 1  l o g  u n i t  

u n t i l  c h a n c e  r e s p o n d i n g  w a s  r e a c h e d .  A h e t e r o c h r o m a  t i c  

b r i g h t n e s s  m a t c h  wa s  d e f i n e d  a s  a d i f f e r e n c e  i n  

i n t e n s i t y  n o t  n o t i c e d  i n  t w o  s u c c e s s i v e  s e s s i o n s .  

R e s u l t s  s h o w e d  t h a t  b i r d s  d i d  a t t e n d  t o  t h e  i n t e n s i t y  

c o m p o n e n t  o f  t h e  s t i m u l u s ,  b u t  n o  o t h e r  c o n c l u s i o n s  c a n  

b e  d r a w n ,  b e c a u s e  n o  a b s o l u t e  i n t e n s i t y  v a l u e s  w e r e  

p r e s e n t e d .

W r i g h t  ( 1 9 7 6 )  o b t a i n e d  a h u e - s h l f t  f u n c t i o n  f o r  t h e  

p i g e o n ,  u s i n g  a s p l i t  k e y ,  a n d  l e f t - r i g h t  f o r c e d  c h o i c e  

p r o c e d u r e .  T h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  c o m p a r i s o n  s t i m u l u s  

w a s  r a i s e d  o r  d e c r e a s e d  d u r i n g  t e s t i n g  b y  . 3  l o g  u n i t .  

I n v a r i a n t  p o i n t s  o c c u r r e d  a t  5 5 0  a n d  6 0 0  nm.  At  

s p e c t r a l  e x t r e m e s ,  t h e r e  w a s  a s h i f t  t o  l o n g e r  

w a v e l e n g t h s  a t  t h e  l o n g  e n d  a n d  s h o r t e r  w a v e l e n g t h s  a t  

t h e  s h o r t  e n d .  T h e  m a g n i t u d e  o f  t h e  p i g e o n  a n d  h u m a n  

h u e  s h i f t s  a r e  a b o u t  t h e  s a m e :  i n  t h e  c e n t r a l  s p e c t r a l  

r e g i o n  t h e r e  w e r e  s h i f t s  a s  l a r g e  a s  3 n m / . 3  l o g  u n i t .  

T h e  i n v a r i a n t  p o i n t s  a t  5 5 0  a n d  6 0 0  nm c o r r e s p o n d  t o  

p o i n t s  o f  b e s t  d i s c r i m i n a t i o n  -  a s  do  t h e  h u m a n
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i n v a r i a n t  p o i n t s  o f  4 8 0  a n d  5 7 5  nm -  s u g g e s t i n g  c ommon  

m e c h a n i s m s .

Of  p a r t i c u l a r  i n t e r e s t  i s  a c o n t r o l  p r o c e d u r e  

d e s c r i b e d  b y  W r i g h t  ( 1 9 7 9 )  d u r i n g  t h e  c o u r s e  o f  t h e  h u e  

d i s c r i m i n a t i o n  e x p e r i m e n t  d e s c r i b e d  e a r l i e r .

I n f r e q u e n t  t e s t s  w e r e  m a d e  o f  c o n t r o l  by  i n t e n s i t y  o r  

w a v e l e n g t h  by  i n c r e a s i n g  o r  d e c r e a s i n g  t h e  i n t e n s i t y  o f  

e a c h  o f  t h e  c o m p a r i s o n  s t i m u l i .  W r i g h t  r e p o r t e d  t h a t  

t h e r e  w a s  n o  i n d i c a t i o n  o f  r e s p o n d i n g  t o  i n t e n s i t y  

d u r i n g  t h e s e  t e s t s .  T h i s  i n d i c a t e d  t h a t  t h e  p i g e o n  i s  

l e s s  s e n s i t i v e  t o  i n t e n s i t y  t h a n  t o  w a v e l e n g t h  ( o r  t h a t  

i n t e n s i t y  i s  l e s s  s a l i e n t  w h e n  t h e  w a v e l e n g t h  c u e  i s  

p r e s e n t ) ,  u n l i k e  t h e  c a t  a n d  t h e  g r o u n d  s q u i r r e l s ,  b u t  

l i k e  o l d - w o r l d  m o n k e y s  a n d  o t h e r  p r i m a t e s .

T h e  p u r p o s e  o f  t h e  p r e s e n t  s t u d y  w a s  t o  t r y  t o  

a s c e r t a i n  w h e t h e r  t h e  o i l  d r o p l e t s  p l a y  a n y  r o l e  i n  

c o l o r  v i s i o n .  T h e  p i g e o n  i s  t h e  s p e c i e s  b e s t  s u i t e d  

f o r  t h i s ,  a s  s o  mu c h  i n f o r m a t i o n  i s  a v a i l a b l e  a b o u t  i t s  

c o l o r  v i s i o n .  T h e  u n a n i m i t y  o f  t h e  f i n d i n g s  o f  a p o i n t  

o f  b e s t  h u e  d i s c r i m i n a t i o n  a t  6 0 0  nm,  a n d  t h e  

i m p e r v i o u s n e s s  o f  t h i s  m i n i m u m  t o  e x p e r i m e n t a l  

m a n i p u l a t i o n ,  m a k e  a  l o n g - w a v e l e n g t h  s t i m u l u s  t h e  

o b v i o u s  t a r g e t  o f  i n v e s t i g a t i o n .  T h e  c o n c l u s i o n  o f  a l l  

t h e o r e t i c a l  m o d e l s  t h a t  t h e  o i l  d r o p l e t s  s e r v e  t o  c u t  

o f f  l ow w a v e l e n g t h s  a n d  t o  s h i f t  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y
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u p w a r d  a l s o  s u g g e s t s  6 0 0  nm a s  a s t i m u l u s .  I f  t h e  o i l  

d r o p l e t s  p l a y  a  r o l e  i n  c o l o r  v i s i o n ,  t h e n  t h i s  r o l e  

s h o u l d  b e  v e r y  d e t e c t a b l e  a t  6 0 0  nm.

N o r m a l l y  r e a r e d  b i r d s  a n d  a n  e x p e i m e n t a l  b i r d  r e a r e d  

o n  a c a r o t e n o i d - f r e e  d i e t  w e r e  t a u g h t  a  h u e  

d i s c r i m i n a t i o n  a t  6 0 0  nm;  t h e  n o r m a l  b i r d s  w e r e  a l s o  

t e s t e d  a t  5 0 0  a n d  5 6 0  nm -  a  m o d e r a t e l y  g o o d  a n d  l e s s  

g o o d  a r e a  o f  d i s c r i m i n a t i o n  -  f o r  c o m p a r i s o n .

W a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  t h r e s h o l d s  o f  t h e  n o r m a l  a n d  

e x p e r i m e n t a l  b i r d s  a t  6 0 0  nm w e r e  c o m p a r e d  t o  s e e  i f  

a n y  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  i n  p e r f o r m a n c e  e m e r g e d .

A c a r e f u l  c o n t r o l  f o r  t h e  i n f l u e n c e  o f  i n t e n s i t y  

c u e s  w a s  u s e d ,  b o t h  t o  e n s u r e  s t i m u l u s  c o n t r o l  by 

w a v e l e n g t h  a n d  i n  o r d e r  t o  f u r t h e r  i n v e s t i g a t e  

h u e - b r i g h t n e s s  r e l a t i o n s h i p s .

A l t h o u g h  t h e r e  a r e  n o  r e p o r t s  i n  t h e  l i t e r a t u r e  o f  

p i g e o n s  b e i n g  r e a r e d  o n  a c a r o t e n o i d - f r e e  d i e t ,  i t  h a s  

b e e n  u s e d  w i t h  c h i c k s  a n d  J a p a n e s e  q u a i l  ( e . g . ,

H a l l m a n ,  1 9 7 9 ) .  T h e r e  a r e  t wo  t y p e s  o f  p r e c u r s o r s  o f  

v i t a m i n  A:  c a r o t e n o l d s ,  w h i c h  a r e  p r e s e n t  i n  

v e g e t a b l e s ,  f r u i t s ,  a n d  g r a i n s ,  a n d  t h e  e s t e r  r e t i n y l  

p a l m i t a t e ,  w h i c h  i s  o b t a i n e d  f r o m  a n i m a l  t i s s u e ,  s u c h  

a s  f i s h  l i v e r .  F o r  a  v e g e t a r i a n  l i k e  t h e  p i g e o n ,  

t h e r e f o r e ,  t h e  o n l y  n a t u r a l  s o u r c e  o f  v i t a m i n  A i s  f o o d  

c o n t a i n i n g  c a r o t e n o l d s .  I t  i s  n o t  p o s s i b l e  f o r  a n  

a n i m a l  t o  s y n t h e s i z e  c a r o t e m o i d s  ^ e  n o v o ; t h e y  m u s t  b e  

p r e s e n t  i n  t h e  d i e t  ( M e y e r ,  S t u c k e y ,  & H u d s o n ,  1 9 7 1 ) .
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O t h e r  t h a n  a s  a  s o u r c e  o f  v i t a m i n  A,  c a r o t e n o i d s  a r e  

a p p a r e n t l y  n o t  n e c e s s a r y  f o r  s u r v i v a l  a s  l o n g  a s  

s y n t h e s i z e d  v i t a m i n  A i s  s u p p l i e d  i n  t h e  d i e t ;  t h i s  

s y n t h e s i z e d  v i t a m i n  A s h o u l d  a l l o w  n o r m a l  d e v e l o p m e n t  

o f  t h e  v i s u a l  p i g m e n t s  ( t f a l l n a n ,  1 9 7 9 ) .

B o t h  c h i c k e n s  a n d  J a p a n e s e  q u a i l  a r e  p r e c o c i a l ,  

w h i l e  t h e  p i g e o n  i s  a l t r i c i a l .  I f  t h e  p i g e o n  “ c r o p  

m i l k "  ( t h e  s l o u g h e d - o f f  l i n i n g  o f  t h e  e p i t h e l i a l  l a y e r  

o f  t h e  c r o p )  c o n t a i n s  c a r o t e n o l d s ,  i t  i s  d i f f i c u l t  t o  

s e e  how t r a n s m i s s i o n  o f  c a r o t e n o i d s  t o  t h e  s q u a b  c o u l d  

b e  a v o i d e d .  B o t h  c h i c k  a n d  q u a i l  ( K o n i s h i ,  1 9 6 5 ;

C o o p e r  & M e y e r ,  1 9 6 8 )  a r e  h a t c h e d  w i t h  p i g m e n t e d  

d r o p l e t s .  I t  i s  n o t  k n o w n  w h e t h e r  t h e  p i g e o n  i s .  T h e  

e x t r e m e  p a l l o r  o f  t h e  s q u a b s  a n d  t h e  g r a d u a l  d a r k e n i n g  

o f  t h e i r  l e g s  ( F i g u r e  I ) ,  w h i c h  a r e  c o l o r e d  b y  

c a r o t e n o i d s ,  a c c o r d i n g  t o  L e v i  ( 1 9 7 4 ) ,  s u g g e s t  t h a t  

t h e y  may n o t  b e .  An a t t e m p t  w a s  ma d e  t o  r e s o l v e  t h i s  

q u e s t i o n  b y  e x a m i n i n g  t h e  r e t i n a  o f  a n e w l y  h a t c h e d  

s q u a b  o f  p a r e n t s  f e d  a n o r m a l  d i e t .

A f t e r  b e h a v i o r a l  w o r k  w a s  c o m p l e t e d ,  t h e  a n i m a l  

r e a r e d  o n  a c a r o t e n o i d - f r e e  d i e t  w a s  s a c r i f i c e d ,  a n d  

i t s  r e t i n a  e x a m i n e d  m i c r o s c o p i c a l l y  f o r  t h e  p r e s e n c e  o f  

p i g m e n t e d  o i l  d r o p l e t s .  A n o r m a l l y  r e a r e d  p i g e o n  w a s  

e x a m i n e d  f o r  p u r p o s e s  o f  c o m p a r i s o n .

S i n c e  v i t a m i n  A i s  s o  i m p o r t a n t  t o  r e t i n a l  

f u n c t i o n i n g ,  s o me  c o n c e r n  w a s  f e l t  t h a t  d e p r i v i n g  t h e  

b i r d  o f  t h e  u s u a l  p r e c u r s o r  o f  v i t a m i n  A m i g h t  a f f e c t
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F i g u r e  L .

L e g s  o f  n o r m a l l y  r e a r e d  s q u a b  a t  t e n  d a y s .  N o t e  t h e  

a p p a r e n t  a b s e n c e  o f  c a r o t e n o l d  p i g m e n t .
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h i s  c o n e s  a n d  p h o t o p i g m e n t s  e v e n  t h o u g h  s y n t h e s i z e d  

v i t a m i n  A w a s  a d d e d  t o  t h e  d i e t .  T h e r e f o r e ,  s o me  t e s t  

o f  t h e  i n t e g r i t y  o f  t h e  p h o t o s e n s i t i v e  e l e m e n t s  o f  t h e  

r e t i n a  w a s  d e s i r a b l e .  M i c r o s p e c t r o p h o t o m e t r y  o r  

r e c o r d i n g  f r o m  s i n g l e  c o n e s  w e r e  t h o u g h t  t o  be  

t e c h n i q u e s  t o o  r i s k y  f o r  u s e  w i t h  a  s i n g l e  s u b j e c t ,  s o  

i t  w a s  d e c i d e d  t o  p e r f o r m  e l e c t r o r e t i n o g r a p h y  o n  t h e  

e x p e r i m e n t a l  b i r d  a n d  s o me  n o r m a l  c o n t r o l s .



6 0

Me t h o d

S u b j e c t s

N o r m a l  s u b j e c t s  w e r e  s i x  w h i t e  C a r n e a u  p i g e o n s  o f  b o t h  

s e x e s  o b t a i n e d  f r o m  t h e  P a l m e t t o  P i g e o n  P l a n t  I n  S u m t e r ,  

S o u t h  C a r o l i n a .  T h e y  r a n g e d  I n  a g e  f r o m  t wo  t o  f o u r  y e a r s  

a t  t h e  s t a r t  o f  t h e  s t u d y .  T h e y  w e r e  m a i n t a i n e d  a t  a b o u t  

85% o f  t h e i r  f r e e - f e e d i n g  w e i g h t .  T h e  b i r d s  h a d  p r e v i o u s l y  

b e e n  s u b j e c t s  i n  a n  e x p e r i m e n t  i n v o l v i n g  l u m i n a n c e  

d i s c r i m i n a t i o n ;  a l l  b i r d s  w e r e  n a i v e  w i t h  r e p e c t  t o  c o l o r  

v i s i o n  t e s t i n g .  Two c o n t r o l  b i r d s  w e r e  d r o p p e d  a f t e r  

s e v e r a l  m o n t h s  o f  t r a i n i n g  b e c a u s e  t h e y  h a d  n o t  l e a r n e d  t h e  

d i s c r i m i n a t i o n .

I n  o r d e r  t o  r e a r  b i r d s  w i t h  u n p i g m e n t e d  o i l  d r o p l e t s ,  a 

c a r o t e n o i d - f r e e  d i e t  b a s e d  o n  w h i t e  d e g e r m i n a t e d  c o r n  m e a l  

w a s  o b t a i n e d  f r o m  G e n e s i s  R i v e r  L a b o r a t o r i e s  i n  C h a g r i n  

F a l l s ,  O h i o  ( s e e  A p p e n d i x  A f o r  c o m p o s i t i o n ) .

An e s t a b l i s h e d  b r e e d i n g  p a i r  o f  w h i t e  C a r n e a u x  wa s  

o b t a i n e d  f r o m  t h e  P a l m e t t o  P i g e o n  P l a n t  a n d  f e d  t h e  d i e t  

f o r  t h r e e  m o n t h s  b e f o r e  b e i n g  a l l o w e d  t o  i n c u b a t e  t h e i r  

e g g s .  T h e  f i r s t  t wo  c l u t c h e s  l a i d  w e r e  r e m o v e d  a n d  

d i s c a r d e d ,  i n  o r d e r  t o  d e p l e t e  t h e  y o l k s  o f  c a r o t e n o i d s .

T h e  f i r s t  c l u t c h  w a s  h a t c h e d  o n  J a n u a r y  2 5 , 1 9 8 3 .  B o t h  

s q u a b s  a p p e a r e d  n o r m a l  a n d  d e v e l o p m e n t  s e e m e d  u n e v e n t f u l .  

D u r i n g  t h e  c o u r s e  o f  a n d  a f t e r  w e a n i n g ,  w h e n  t h e  l e g s  o f
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F i g u r e  2

C a r o t e n o l d - d e p r i v e d  ( a b o v e )  a n d  n o r m a l  b i r d  a t  t h r e e  

w e e k s .

F i g u r e  3

L e g s  o f  c a r o t e n o l d - d e p r i v e d  ( a b o v e )  a n d  n o r m a l  b i r d  a t  

a d u 1 t h o o d .
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n o r m a l l y  r e a r e d  b i r d s  b e g i n  t o  t u r n  t h e  s p e c i e s - t y p i c a 1 

d a r k  r e d ,  t h e  l e g s  o f  t h e  s q u a b s  f e d  t h e  c a r o t e n o i d - f r e e  

d i e t  r e m a i n e d  t h e  s a me  p a l e  p i n k  c h a r a c t e r i s t i c  o f  n e w l y  

h a t c h e d  b i r d s  ( F i g u r e  2 ) .  T h i s  d i f f e r e n c e  p e r s i s t e d  t o  

a d u l t h o o d  ( F i g u r e  3 ) .  O t h e r w i s e  t h e y  a p p e a r e d  p e r f e c t l y  

n o r m a l .  T h e  f i r s t  e g g  o f  a s e c o n d  c l u t c h  w a s  l a i d  on  

F e b r u a r y  2 6 ,  a n d  o n e  s q u a b  w a s  h a t c h e d  o n  M a r c h  1 6 .  T h i s  

b i r d  a p p e a r e d  t o  b e  d e v e l o p i n g  n o r m a l l y ,  w h e n  i t  d i e d  

s u d d e n l y  a t  t h e  a g e  o f  t h r e e  w e e k s .  A u t o p s y  i n d i c a t e d  s o me  

a b n o r m a l i t y  i n  l u n g  d e v e l o p m e n t ,  b u t  n o  f i r m  f i n d i n g  w a s  

ma d e .

When  t h e  f i r s t - h a t c h e d  b i r d s  w e r e  t h r e e  m o n t h s  o l d ,  o n e  

o f  t h e m  b e g a n  b l e e d i n g  f r o m  t h e  m o u t h .  1 t o o k  b o t h  b i r d s  

t o  a n  a v i a n  v e t e r i n a r y ,  D r .  E i l e e n  R o w a n  o f  F r a n k l i n  

S q u a r e ,  New Y o r k .  D e c i s i o n  w a s  m a d e  t o  e u t h a n i z e  t h e  

h e m o r r h a g i n g  b i r d ,  b u t  i t  d i e d  b e f r e  a d r u g  o v e r d o s e  c o u l d  

b e  a d m i n i s t e r e d .  T i s s u e s  w e r e  s e n t  f o r  h i s t o l o g i c a l  

e x a m i n a t i o n  t o  t h e  D e p a r t m e n t  o f  A v i a n  a n d  A q u a t i c  M e d i c i n e  

o f  C o r n e l l  U n i v e r s i t y .  T h e  f i n d i n g s  w e r e  a s  f o l l o w s :  d e a t h  

w a s  d u e  t o  t h e  a s p i r a t i o n  o f  b l o o d ,  w h o s e  o r i g i n  w a s  

u n k n o w n .  T h e  l i v e r  s h o w e d  m i l d  h y d r o p i c  c h a n g e  o f  

h e p a t o c y t e s  i n  p o r t a l  r e g i o n s .  T h e  s p l e e n  s h o w e d  o c c a s i o n a l  

m i c r o f o c i  o f  l y m p h o i d  c e l l  n e c r o s i s  i n  g e r m i n a l  c e n t e r s .

T h e  k i d n e y ,  c r o p ,  h e a r t ,  l a r y n x ,  s k e l e t a l  m u s c l e  a n d  s m a l l  

i n t e s t i n e  w e r e  n o r m a l .

B l o o d  s p e c i m e n s  w e r e  s e n t  t o  D r .  J o s h  D e i n  a t  t h e  

W a s h i n g t o n  ( DC)  Z o o .  He r e p o r t e d  t h a t  r e d  b l o o d  c e l l s  w e r e
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g r e a t l y  e n l a r g e d ;  w e r e ,  i n  f a c t ,  t wo  t i m e s  l a r g e r  t h a n  t h e  

n o r m a l l y  l a r g e r  w h i t e  b l o o d  c e l l s .  He w a s  u n a b l e  t o  

d e t e r m i n e  t h e  c a u s e  o f  t h i s  a b n o r m a l i t y .

T h e  o t h e r  b i r d  o f  t h i s  c l u t c h  w a s  f o u n d  t o  h a v e  a h e a r t  

m u r m u r  a n d  b r a d y c a r d i a .  T h e  s o u r c e  o f  t h e  m u r m u r  w a s  n o t  

k n o w n ;  t h e  e l e c t r o c a r d i o g r a m  wa s  n o r m a l .

A d e c i s i o n  w a s  ma d e  n o t  t o  r e a r  a n y  m o r e  s q u a b s  on  t h e  

c a r o t e n o i d - f r e e  d i e t .  A l t h o u g h  i t  w a s  n o t  s p e c i f i c a l l y  

i m p l i c a t e d  i n  t h e  d e a t h s  a n d  a b n o r m a l i t i e s ,  i t  s e e m e d  

l i k e l y  t h a t  i t  w a s  i n  s o me  w a y  i n v o l v e d ,  a n  i n f e r e n c e  

s t r e n g t h e n e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  t h e  p a r e n t s  s u b s e q u e n t l y  

r e a r e d  t wo  b i r d s  who a t t a i n e d  n o r m a l  a d u l t h o o d  a f t e r  t h e  

p a r e n t s  w e r e  r e t u r n e d  t o  a g r a i n  d i e t .  T h e  s u r v i v i n g  b i r d  

w a s  m a i n t a i n e d  o n  t h e  c a r o t e n o i d - f r e e  d i e t ,  w i t h o u t  o u r  

h a v i n g  a n y  r e a l  h o p e  o f  b e i n g  a b l e  t o  t e s t  h i s  c o l o r  

v i s i o n .  When t h i s  b i r d  w a s  a b o u t  o n e  y e a r  o l d ,  h e  s t i l l  

a p p e a r e d  t o  b e  p e r f e c t l y  f i t ,  i n d e e d  h e  s e e m e d  

e x c e p t i o n a l l y  r o b u s t ,  a n d  t h e  d e c i s i o n  w a s  ma d e  t o  b e g i n  

t r a i n i n g .

A p p a r a  t u s

A t w o - c h a n n e l  o p t i c a l  s y s t e m  w a s  u s e d  ( d i a g r a m m e d  i n  

F i g u r e  4 ) .  I n  C h a n n e l  A a B a u s c h  a n d  Lomb m o n o c h r o m a t o r  

( C a t #  3 3 - 8 6 - 7 6 )  p r o v i d e d  a v a r i a b l e  s t i m u l u s ,  u s i n g  a

4 5 - w a t t  t u n g s t e n  h a l o g e n  T 2 . 5 Q  b u l b  o p e r a t e d  a t  6 a m p .  T h e

b e a m wa s  p a s s e d  t h r o u g h  a f o c u s s i n g  l e n s ,  a s h u t t e r ,  a



F i g u r e  4 .

S c h e m a t i c  d i a g r a m  o f  o p t i c a l  s y s t e m .
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c o l l i m a t i n g  l e n s ,  a c i r c u l a r  n e u t r a l  d e n s i t y  w e d g e ,  a  f i e l d  

s t o p , a  b e a m  s p l i t t e r ,  a n d  a p r o j e c t i o n  l e n s .  I n  C h a n n e l  B 

t h e  s t a n d a r d  s t i m u l u s  w a s  g e n e r a t e d  by  a m o n o c h r o m a t o r  

i d e n t i c a l  t o  t h e  o n e  i n  C h a n n e l  A.  T h e  b e a m w a s  p a s s e d  

t h r o u g h  a f o c u s s i n g  l e n s ,  a  s h u t t e r ,  a c o l l i m a t i n g  l e n s ,  

n e u t r a l  d e n s i t y  f i l t e r s  a s  n e e d e d ,  a f i e l d  s t o p ,  a b e a m 

s p l i t t e r ,  a n d  a p r o j e c t i o n  l e n s .  B o t h  c h a n n e l s  c o n v e r g e d  

o n  t h e  c e n t e r  k e y  o f  a  t h r e e - k e y  i n t e l l i g e n c e  p a n e l  p l a c e d  

i n  a s t a n d a r d  p i g e o n  c h a m b e r ,  f o r m i n g  a b i p a r t i t e  f i e l d .

T h e  c h a m b e r  ( B R S / L V E  S E C - 0 0 2 )  w a s  6 2 . 2  cm h i g h ,  35 cm 

w i d e ,  a n d  30 cm d e e p .  A f a n  i n  t h e  c h a m b e r  p r o v i d e d  

v e n t i l a t i o n ,  a n d  m a s k e d  n o i s e  f r o m  o u t s i d e  t h e  b o x .  T h e  t wo 

s i d e  r e s p o n s e  k e y s  w e r e  2 . 5  cm i n  d i a m e t e r ;  t h e  d i a m e t e r  o f  

t h e  b i p a r t i t e  f i e l d  o f  t h e  m o n o c h r o m a t i c  l i g h t  s t i m u l u s  

p r e s e n t e d  o n  t h e  c e n t e r  k e y  w a s  4 mm. A l l  t h r e e  k e y s  w e r e  

c o v e r e d  w i t h  L e n s c r e e n  ( E d m u n d  S c i e n t i f i c )  s o  t h a t  l i g h t  

s t i m u l i  w e r e  d i f f u s e d  e v e n l y  o v e r  t h e  k e y s .  T h e  t wo  s i d e  

k e y s  w e r e  i l l u m i n a t e d  by  2 8 - v o l t  ( # 1 8 1 9 )  l a m p s .  T h e  

d i s t a n c e  b e t w e e n  e a c h  k e y  w a s  5 . 7  cm;  t h e  t o p  o f  t h e  

m a g a z i n e  w a s  1 0 . 3  cm a b o v e  t h e  f l o o r  o f  t h e  b o x .  T h e  

m a g a z i n e  l i g h t  w a s  a S y l v a n i a  48  ESB b u l b .  T h e  h o u s e l i g h t  

w a s  a C h i c a g o  M i n i a t u r e  1 3 2 0  b u l b ,  r e c e s s e d  i n  a h o l e  i n  

t h e  c e i l i n g  o f  t h e  c h a m b e r .

P r e s e n t a t i o n  o f  s t i m u l i  i n  t h e  c h a m b e r  a n d  r e c o r d i n g  o f  

r e s p o n s e s  w e r e  c o n t r o l l e d  b y  a R a d i o  S h a c k  M o d e l  l i t  

c o m p u t e r  w i t h  a n  I n t e r f a c e r  30 ( A l p h a  P r o d u c t s ,  Q u e e n s ,  New 

Y o r k ) .  T h e  i n t e r f a c e r  w a s  a l s o  c o n n e c t e d  t o  a s h u t t e r
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d r i v e r  ( U n i b l i t z  M o d e l  3 2 5 B ,  V i n c e n t  A s s o c i a t e s ,  R o c h e s t e r ,  

New Y o r k ) ,  w h i c h  o p e n e d  a s h u t t e r  i n  e a c h  c h a n n e l  t o  f o r m  

t h e  b i p a r t i t e  f i e l d  d i s p l a y  o n  t h e  c e n t e r  k e y  o f  t h e  

i n t e l l i g e n c e  p a n e l  ( B R S / L V E  P I P - 0 1 3 ) .  T h e  i n t e r f a c e r  a l s o  

r a n  t wo  s t e p p i n g  m o t o r s  ( A i r p a x  S e r i e s  8 2 8 0 0 ) .  One  

c o n t r o l l e d  t h e  w a v e l e n g t h  o f  t h e  s t i m u l u s  p r o v i d e d  by  t h e  

m o n o c h r o m a t o r ,  t h e  o t h e r  m o v e d  a c i r c u l a r  v a r i a b l e  d e n s i t y  

w e d g e  t o  c o n t r o l  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  s t i m u l u s .

T h r e e  s t i m u l i  w e r e  u s e d  a s  s t a n d a r d s :  5 0 0 ,  5 6 0 ,  a n d  6 0 0  

nm.  I n t e n s i t y  f o r  e a c h  s t i m u l u s  w a s  a d j u s t e d  f o r  p i g e o n  

l u m i n o s i t y  b y  a d j u s t i n g  r e l a t i v e  i n t e n s i t y  b e t w e e n  s t i m u l i  

b a s e d  o n  t h e  p h y s i c a l  e n e r g y  e m i t t e d  a t  e a c h  w a v e l e n g t h  ( a s  

m e a s u r e d  b y  a UDT M o d e l  40A p h o t o m e t e r )  a n d  t h e n  by u s i n g  

B l o u g h ' s  ( 1 9 5 7 )  p h o t o p i c  l u m i n o s i t y  c u r v e  f o r  t h e  p i g e o n  

( s e e  A p p e n d i x  B f o r  a c t u a l  r a d i a n c e s  o f  s t i m u l i  u s e d ) .

P r o c e d u r e

A t w o - k e y  f o r c e d - c h o i c e  p r o c e d u r e  w a s  u s e d .  N o r m a l  

b i r d s  w e r e  f i r s t  h a n d - s h a p e d  t o  p e c k  a d i s p l a y  k e y  

t r a n s i 1 l u m i n a t e d  by  w h i t e  l i g h t ,  t h e n  t h e y  w e r e  t r a i n e d  t o  

p e c k  s e q u e n t i a l l y  t h e  d i s p l a y  k e y  a n d  o n e  o f  t wo  

( a l t e r n a t i n g  r a n d o m l y )  i l l u m i n a t e d  r e s p o n s e  k e y s .  I n  t h e  

n e x t  t r a i n i n g  p r o c e d u r e  t h e  s p l i t  k e y  w a s  i n t r o d u c e d :  o n e  

h a l f  o f  t h e  k e y  w a s  l i t  w i t h  m o n o c h r o m a t i c  ( 6 0 0 - n m ) 1 i g h t  

t h a t  s e r v e d  a s  a s t a n d a r d  s t i m u l u s  t h r o u g h o u t  t h e  s e s s i o n ,  

t h e  o t h e r  h a l f  wa s  l i t  w i t h  a m o n o c h r o m a t i c  s t i m u L u s  w h o s e
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w a v e l e n g t h  w a s  v a r i e d  a mo n g  5 9 0 ,  6 0 0 ,  a n d  6L0  nm.  

P r e s e n t a t i o n  o f  t h e  s t i m u l i  v a r i e d  r a n d o m l y ,  w i t h  t h e  

r e s t r i c t i o n  t h a t  e a c h  s t i m u l u s  b e  p r e s e n t e d  t h e  s a me  n u m b e r  

o f  t i m e s .  T h u s  a t  6 0 0  nm,  a b i r d  w a s  p r e s e n t e d  w i t h  a 

s p l i t  k e y  o f  w h i c h  b o t h  s i d e s  d i s p l a y e d  a l i g h t  o f  6 0 0  nm,  

o r  o n e  h a l f  s h o w e d  6 0 0  nm a n d  t h e  o t h e r  5 9 0  o r  6 10 nnm.

O n l y  o n e  v a r i a b l e  s t i m u l u s  w a s  u s e d  f o r  e a c h  b i r d ;  t wo 

b i r d s  w e r e  f i r s t  t r a i n e d  t o  d i s c r i m i n a t e  b e t w e e n  6 0 0  a n d  

6 10 nm a n d  t wo  t o  d i s c r i m n a t e  b e t w e e n  6 0 0  a n d  5 9 0  nm;  w h e n  

e a c h  b i r d  h a d  l e a r n e d  i t s  f i r s t  d i s c r i m i n a t i o n ,  i t  w a s  t h e n  

t r a i n e d  o n  t h e  o t h e r .  ( A l l  b i r d s  w e r e  f i r s t  t r a i n e d  w i t h  

t h e  6 0 0 - n m  s t a n d a r d  s t i m u l u s ,  d e s p i t e  t h e  p o s s i b l e  e f f e c t s  

o f  o r d e r  o f  l e a r n i n g  o n  l a t e r  p e r f o r m a n c e ,  b e c a u s e  i t  i s  

w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  i n  t h i s  6 0 0 - n m  r e g i o n  o f  t h e  

s p e c t r u m  t h a t  i s  t h e  m a i n  f o c u s  o f  t h i s  s t u d y . )  I f  t h e  

v a r i a b l e  s t i m u l u s  w a s  t h e  s a me  a s  t h e  s t a n d a r d ,  a p e c k  t o  

t h e  d i s p l a y  k e y  a n d  t h e n  t h e  r i g h t  r e s p o n s e  k e y  wa s  

c o r r e c t ;  i f  i t  d i f f e r e d ,  a p e c k  t o  t h e  d i s p l a y  k e y  a n d  t h e n  

t h e  l e f t  r e s p o n s e  k e y  wa s  c o r r e c t .  I n  t h i s  t r a i n i n g  

p r o c e d u r e  n o  e r r o r s  w e r e  p e r m i t t e d :  a f t e r  t h e  d i s p l a y  k e y  

wa s  p e c k e d ,  o n l y  t h e  c o r r e c t  r e s p o n s e  k e y  wa s  l i t  a n d  a 

r e s p o n s e  t o  t h i s  k e y  wa s  r e w a r d e d  w i t h  4 - s e c  a c c e s s  t o  

g r a i n .  A p e c k  t o  t h e  u n l i t  r e s p o n s e  k e y  h a d  no  

c o n s e q u e n c e s .  E a c h  t r a i n i n g  s e s s i o n  c o n s i s t e d  o f  80  

t r i a l s ,  a n d  t h e  p r o c e d u r e  w a s  c o n t i n u e d  f o r  t e n  s e s s i o n s ,  

d u r i n g  t r a i n i n g ,  c o n t i n u o u s  r e i n f o r c e m e n t  w a s  u s e d .  

T h r o u g h o u t  t h e  s t u d y  d o v e  m i x t u r e  wa s  u s e d  a s  a r e i n f o r c e r ,
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s i n c e  t h e  g r a i n s  a r e  s m a l l e r  t h a n  t h o s e  o f  p i g e o n  m i x  a n d  

t h u s  m o r e  r e i n f o r c e m e n t  c o u l d  be  g i v e n  w i t h o u t  a f f e c t i n g  

t h e  b i r d s ' *  w e i g h t .  F o r  t h e  c a r o t e n o i d - d e p r  i v e d  b i r d  t h e  

d i e t  p e l l e t s  w e r e  u s e d  a s  r e i n f o r c e m e n t  r a t h e r  t h a n  g r a i n .  

S i n c e  t h e  p e l l e t s  c o u l d  n o t  b e  c u t  i n t o  p i e c e s  a s  s m a l l  a s  

t h e  d o v e  m i x ,  i n  o r d e r  t o  m a i n t a i n  h i s  d e p r i v a t i o n  w e i g h t  

t h i s  b i r d  w a s  r u n  on  t h e  a v e r a g e  o n l y  t h r e e  o u t  o f  f i v e  

d a y s  r a t h e r  t h a n  f i v e  o u t  o f  f i v e ,  a s  t h e  n o r m a l  b i r d s  

w e r e .

I n  t h e  n e x t  t r a i n i n g  p r o c e d u r e  e r r o r s  w e r e  p e r m i t t e d .

T h e  s a m e  s t i m u l i  w e r e  p r e s e n t e d ,  b u t  w h e n  t h e  d i s p l a y  k e y  

w a s  p e c k e d  b o t h  r e s p o n s e  k e y s  w e r e  l i t .  A p e c k  t o  t h e  

c o r r e c t  k e y  w a s  r e w a r d e d  w i t h  4 - s e c  a c c e s s  t o  g r a i n ;  a n  

i n c o r r e c t  r e s p o n s e  p r o d u c e d  a 1 0 - s e c  t i m e  o u t ,  a n d  t u r n e d  

o f f  t h e  h o u s e l i g h t .  A c o r r e c t i o n  p r o c e d u r e  wa s  u s e d  i n  

c a s e  o f  e r r o r :  a f t e r  t h e  t i m e  o u t  t h e  d i s p l a y  k e y  wa s  l i t  

w i t h  t h e  s a me  s t i m u l u s  t h a t  h a d  b e e n  i n c o r r e c t l y  

i d e n t i f i e d .  T h e  h o u s e l i g h t  w a s  a l s o  l i t .  F o l l o w i n g  a p e c k  

t o  t h e d i s p l a y  k e y ,  b o t h  r e s p o n s e  k e y s  w e r e  l i t ,  a n d  a p e c k  

t o  t h e  c o r r e c t  s i d e  k e y  p r o d u c e d  a 2 - s e c  a c c e s s  t o  g r a i n .

A f u r t h e r  i n c o r r e c t  r e s p o n s e  h a d  t h e  s a me  c o n s e q u e n c e s ;  

r e t r i a l s  c o n t i n u e d  u n t i l  t h e  c o r r e c t  r e s p o n s e  wa s  m a d e .

T h e  h o u s e l i g h t  w a s  u s e d  d u r i n g  t h e  1 0 - n m  d i s c r i m i n a t i o n  

t r a i n i n g  a t  5 0 0  nm,  b e c a u s e  i t  w a s  f e l t  t h a t  d a r k e n i n g  t h e  

h o u s e l i g h t  w o u l d  b e  a u s e f u l  i n d i c a t o r  t o  t h e  b i r d  t h a t  i t  

h a d  m a d e  a n  e r r o r .  When t h e  f i r s t  d i s c r i m i n a t i o n  wa s  

l e a r n e d ,  h o w e v e r ,  t h e  h o u s e l i g h t  wa s  d i s c o n n e c t e d  a n d  t h e
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o n l y  I l l u m i n a t i o n  c a me  f r o m  t h e  d i s p l a y  k e y ,  t h e  r e s p o n s e  

k e y s ,  a n d  m a g a z i n e  l i g h t .

I n  o r d e r  t o  r u l e  o u t  t h e  p o s s i b i l i t y  t h a t  d i s c r i m i n a t i o n  

w a s  b a s e d  o n  l u m i n a n c e  r a t h e r  t h a n  w a v e l e n g t h ,  a p r o c e d u r e  

w a s  i n s t i t u t e d  b y  w h i c h  t h e  c o m p a r i s o n  s t i m u l u s  c o u l d  v a r y  

b y  . 1  l o g  u n i t  o f  i n t e n s i t y  o n  e i t h e r  s i d e  o f  t h e  s t a n d a r d .  

T h a t  i s ,  t h e  c o m p a r i s o n  s t i m u l u s  c o u l d  b e  . 1  l o g  u n i t  m o r e  

i n t e n s e  t h a n ,  e q u a l  t o ,  o r  . 1  l o g  u n i t  l e s s  i n t e n s e  t h a n  

t h e  s t a n d a r d  s t i m u l u s .  T h e  . L - l o g  u n i t  i n t e r v a l  wa s  c h o s e n  

t o  a v o i d  c o n t a m i n a t i o n  by  t h e  B e z o l d - B r u c k e  e f f e c t  ( t h e  

c h a n g e  i n  a p p e a r a n c e  o f  h u e  w i t h  i n t e n s i t y  c h a n g e ) ,  w h i c h  

m i g h t  o c c u r  i f  l a r g e r  i n t e n s i t y  i n c r e m e n t s  w e r e  u s e d .  T h e  

. 1 - l o g  u n i t  i n t e r v a l  s h o u l d  b e  a d e q u a t e  a s  a b r i g h t n e s s  

c o n t r o l ,  b e c a u s e  o n l y  s m a l l  w a v e l e n g t h  d i f f e r e n c e s  w e r e  

u s e d ,  d i f f e r e n c e s  w h i c h  p r o d u c e  v e r y  s m a l l  c h a n g e s  i n  

l u m i n o s i t y  ( s e e  A p p e n d i x  B f o r  a c t u a l  v a l u e s ) .  An d ,  a s  

D e V a l o i s ,  e t  a l .  ( 1 9 7 4 )  p o i n t e d  o u t ,  a d e q u a c y  o f  t h e  

b r i g h t n e s s  c o n t r o l  c a n  b e  a s s e s s e d  f r o m  t h e  d i s c r i m i n a t i o n  

p e r f o r m a n c e :  i f  t h e  b i r d s  w e r e  u s i n g  t h e  i n t e n s i t y  c u e ,  

p e r f o r m a n c e  s h o u l d  n o t  d e t e r i o r a t e  a s  t h e  w a v e l e n g t h  

i n t e r v a l  d e c r e a s e s ,  a s  l o n g  a s  t h e  i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e  

r e m a i n e d .  C o n v e r s e l y ,  i f  t h e  b i r d s  p a i d  n o  a t t e n t i o n  t o  

i n t e n s i t y ,  n o  p a t t e r n  o f  r e s p o n d i n g  t o  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  

s t i m u l u s  s h o u l d  b e  e v i d e n t .  T h e  p r e s e n t a t i o n  o f  t h e  t h r e e  

i n t e n s i t y  l e v e l s  w a s  v a r i e d  r a n d o m l y .  T h e  " c o r r e c t "  

r e s p o n s e  w a s  b a s e d  o n  w a v e l e n g t h  a l o n e .  T h a t  i s ,  i f  a b i r d  

r e s p o n d e d  " s a m e "  w h e n  i n t e n s i t y  w a s  a d j u s t e d  f o r  e q u a l
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p i g e o n  l u m i n o s i t y  a n d  w a v e l e n g t h  w a s  d i f f e r e n t ,  t h e  

r e s p o n s e  w a s  c o n s i d e r e d  i n c o r r e c t .

Whe n  c r i t e r i o n  r e s p o n d i n g  ( 90% c o r r e c t  o r  b e t t e r  f o r  

t h r e e  s u c c e s s i v e  d a y s )  w a s  r e a c h e d  a t  10 nm,  a new 

d i s c r i m i n a t i o n  w a s  b e g u n .  T h e  v a r i a b l e  s t i m u l u s  w a s  ma d e  1 

nm c l o s e r  t o  t h e  s t a n d a r d ,  a n d  s e s s i o n s  c o n t i n u e d  u n t i l  

c r i t e r i o n  w a s  r e a c h e d .  At  s t i m u l u s  d i f f e r e n c e s  t o o  s m a l l  

f o r  c r i t e r i o n  t o  b e  a t t a i n e d ,  t r a i n i n g  c o n t i n u e d  u n t i l  

r e s p o n d i n g  a p p e a r e d  t o  t h e  e x p e r i m e n t e r  t o  b e c o m e  s t a b l e ;  

d a t a  w e r e  u s e d  f o r  t h e  f i n a l  t h r e e  d a y s .

Two o t h e r  s t a n d a r d  s t i m u l i  w e r e  u s e d  i n  a d d i t i o n  t o  6 0 0  

nm:  5 0 0  a n d  5 6 0  nm.  F o r  t h e s e  s t i m u l i  i t  w a s  n e c e s s a r y  t o  

i n c r e a s e  t h e  i n i t i a l  w a v e l e n g t h  d i f f e r e n c e  t o  2 0 ,  o r  i n  

s o me  c a s e s ,  e v e n  30 nm,  i n  o r d e r  t o  a t t a i n  c r i t e r i o n  

r e s p o n d i n g ,  b e c a u s e  o f  a d e c r e a s e d  s e n s i t i v i t y  t o  

w a v e l e n g t h  d i f f e r e n c e s  a t  t h e s e  w a v e l e n g t h s  c o m p a r e d  t o  6 0 0  

nm.

T h e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  w a s  t a u g h t  o n l y  t h e  

w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  a t  6 0 0  nm.

Whe n  a l l  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n s  w e r e  c o m p l e t e d ,  a 

s e r i e s  o f  i n t e n s i t y - o n l y  d i s c r i m i n a t i o n s  wa s  t a u g h t .  T h e  

t wo  h a l v e s  o f  t h e  d i s p l a y  k e y  b o t h  s h o w e d  t h e  s a me  

w a v e l e n g t h ,  b u t  i n t e n s i t y  w a s  v a r i e d .  T h i s  i n t e n s i t y - o n l y  

d i s c r i m i n a t i o n  w a s  a t t e m p t e d  a t  a l l  t h r e e  s t a n d a r d  

w a v e l e n g t h s .  I n t e n s i t y  t r a i n i n g  w a s  b e g u n  w i t h  t h e  

v a r i a b l e  s t i m u l u s  a t  . 3  l o g  u n i t  m o r e  o r  l e s s  i n t e n s e  t h a n  

t h e  s t a n d a r d ,  a n d ,  w h e n  c r i t e r i o n  w a s  r e a c h e d ,  d e c r e a s e d  by
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. 0 5  l o g  u n i t  u n t l L  c h a n c e  r e s p o n d i n g  ( 50% c o r r e c t )  wa s  

r  e a c h e d .

T h e  a c t u a l  n u m b e r  o f  t r i a l s  f o r  a  b i r d  I n  a n y  s e s s i o n  

v a r i e d :  t h e  c o m p u t e r  w a s  p r o g r a m m e d  t o  e n d  a s e s s i o n  a f t e r

a n y  c o n s e c u t i v e  80  t r i a l s  d u r i n g  w h i c h  f e w e r  t h a n  10% 

e r r o r s  w e r e  m a d e .  T h u s  a b i r d  c o u l d  r u n  a s  f e w a s  80  o r  a s  

ma n y  a s  2 5 0  t r i a l s .  When  a  b i r d  w a s  no  l o n g e r  a b l e  t o  

r e a c h  c r i t e r i o n  t h e  s e s s i o n  e n d e d  a t  t h e  e x p e i m e n t e r ~ s  

d i s c r e t i o n  -  u s u a l l y  a t  a b o u t  1 5 0  t r i a l s .  D a t a  a n a l y s i s  

w a s  b a s e d  o n  t h e  f i n a l  8 0  t r i a l s  o f  a  s e s s i o n .

A f t e r  t h e  f i r s t  d i s c r i m i n a t i o n  h a d  b e e n  l e a r n e d ,  g r a i n  

r e i n f o r c e m e n t  w a s  r e d u c e d  t o  a r a n d o m  r a t i o  s c h e d u l e  

o f  20%;  t h e  o t h e r  t r i a l s  w e r e  r e i n f o r c e d  by  m a g a z i n e  l i g h t  

a l o n e .  G r a i n  ( o r  p e l l e t )  r e i n f o r c e m e n t  on  c o r r e c t i o n  

t r i a l s  w a s  d i s c o n t i n u e d  f o r  f o u r  o f  t h e  f i v e  b i r d s .  F o r  o n e  

b i r d ,  who  l e a r n e d  e x t r e m e l y  q u i c k l y ,  p r i m a r y  r e i n f o r c e m e n t  

w a s  c o n t i n u e d  o n  c o r r e c t i o n  t r i a l s ,  l e s t  l e a r n i n g  b e  

d i s r u p t e d .

E l e c t r o r e t i n o g r a p h y

T h e  b i r d s  w e r e  i n j e c t e d  w i t h  k e t a m i n e  ( 1 0 0  m g / m l )  

i n t r a p e r i t o n e a 1 l y , a t  a d o s e  o f  3 m l / k g  b o d y  w e i g h t .  T h i s  

v e r y  h i g h  d o s e  o f  k e t a m i n e  m u s t  b e  g i v e n  I P ,  a s  i t  i s  f a t a l  

i f  g i v e n  i n t r a m u s c u l a r l y .  I t  p r o d u c e s  a g o o d  p r e p a r a t i o n  

f o r  ERG t e s t i n g ,  a s  t h e  b i r d  i s  q u i e s c e n t  f o r  a t  l e a s t  t wo  

h o u r s ,  a n d  t h e  e y e s  r e m a i n  o p e n .  R e c o v e r y  i s  p r o l o n g e d  b u t
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u n e v e n t f u l ;  a l l  i n j e c t e d  b i r d s  s u r v i v e d .

T h e  c o r n e a  o f  t h e  r e c o r d i n g  e y e  w a s  a n e s t h e t i z e d  by o n e  

o r  t wo  d r o p s  o f  p r o p a r a c a i n e  ( . 5 % )  p r i o r  t o  t h e  i n s e r t i o n  

o f  a  c o n t a c t  l e n s  b e a r i n g  a s m a l l  c h l o r i d e d  s i l v e r  

e l e c t r o d e .  T h e  r e f e r e n c e  p o i n t  w a s  a G r a s s  g o l d  d i s c  

e l e c t r o d e  p l a c e d  o n  t h e  3 c a l p ,  h e l d  i n  p l a c e  w i t h  G r a s s  

e l e c t r o d e  p a s t e .  T h e  n i c t i t a t i n g  m e m b r a n e  w a s  n o t  e x c i s e d .  

A h i g h - g a i n ,  l o w - n o i s e  p r e a m p l i f i e r  ( R o c k e f e l l e r  U n i v e r s i t y  

e l e c t r o n i c s  s h o p )  w i t h  h i g h - f r e q u e n c y  c u t o f f  s e t  a t  5 3 0  Hz 

a n d  l o w - f r e q u e n c y  c u t o f f  s e t  a t  1 . 6  Hz w a s  u s e d  t o  a m p l i f y  

t h e  s i g n a l .

D u r i n g  t e s t i n g  t h e  b i r d s  w e r e  r e s t r a i n e d  i n  t h e  

a p p a r a t u s  s h o w n  i n  F i g u r e  5 .  T h e  l o w e r  m a n d i b l e  w a s  p l a c e d  

i n  a  s m a l l  s o c k e t  f i l l e d  w i t h  m o d e l i n g  c l a y .  T h e  n e c k  wa s  

s u p p o r t e d  i n  a l u c i t e  h o l d e r ,  a n d  t h e  h e a d  b r a c e d  b y  a 

p l a s t i c  s u c t i o n  c u p .  T h e  b o d y  wa s  w r a p p e d  i n  a p l a s t i c  

s l e e v e  a n d  s u p p o r t e d  o n  a p l a t f o r m .

T h e  l i g h t  s t i m u l u s  w a s  p r e s e n t e d  t h r o u g h  o n e  c h a n n e l  o f  

t h e  o p t i c a l  s y s t e m  d e s c r i b e d  e a r l i e r ;  t h e  f i x a t i o n  o f  t h e  

h e a d  a l l o w e d  t h e  s t i m u l u s  t o  b e  p r e s e n t e d  i n  M a x w e L l i a n  

v i e w .  T h e  s t i m u l u s  s u b t e n d e d  a v i s u a l  a n g l e  o f  21 . T h e

b i r d  w a s  p o s i t i o n e d  s o  t h a t  t h e  l i g h t  b e a m e n t e r e d  t h e  e y e  

f r o n t a l l y ,  i n  o r d e r  t o  s t i m u l a t e  t h e  r e d  f i e l d  ( t e m p o r a l  

r e t i n a ) .  T h e  b e a m  o f  l i g h t  wa s  f l i c k e r e d  a t  a r a t e  o f  16 

H z ,  t o  m i n i m i z e  r o d  r e s p o n s e s .

W a v e l e n g t h s  f r o m  5 4 0  ( 5 2 0  f o r  t h e  c a r o t e n o i d  d e p r i v e d  

b i r d )  t o  6 6 0  nm w e r e  u s e d ,  a t  2 0 - n m  i n t e r v a l s .  F o u r



F i g u r e  5 .

A p p a r a t u s  u s e d  t o  r e s t r a i n  t h e  b i r d s  d u r i n g  

e l e c t r o r e t i n o g r a p h y .



1. door plate from 
door chain guard2. lens

3. candelabrum lamp 
socket

4. suction cup
5. support platform
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I n t e n s i t y  l e v e l s  w e r e  u s e d :  0 ,  . 3 ,  . 6 ,  a n d  . 9  l o g  u n i t  o f

a t t e n u a t i o n  f r o m  t h e  ma x i mum a v a i l a b l e  a t  e a c h  w a v e l e n g t h  

( A p p e n d  i x  B ) .

T h e  a m p l i f i e d  e l e c t r i c a l  r e s p o n s e  f r o m  t h e  e y e  wa s  

s a m p l e d  e v e r y  4 m s e c  by  a V - 2  v i s u a l  s t i m u l a t o r  

( R o c k e f e l l e r  U n i v e r s i t y  e l e c t r o n i c s  s h o p ;  d e s c r i b e d  i n  

M i l k m a n ,  S h a p l e y  & S c h i c k  ( 1 9 7 8 ) ,  d i g i t i z e d  w i t h  a n  8 - b i t  

A/ D c o n v e r t e r  a n d  s i g n a l  a v e r a g e d .  F o r  e a c h  s t i m u l u s  

p r e s e n t a t i o n  128  r e s p o n s e s  w e r e  a v e r a g e d ,  w h i c h  a t  a  16 Hz 

f l i c k e r  r a t e ,  y i e l d e d  a s t i m u l u s  d u r a t i o n  o f  8 s e c .  A 

T e k t r o n i x  ( P o r t l a n d ,  O r e g o n )  5 1 1 5  s t o r a g e  o s c i l l o s c o p e  w a s  

u s e d  t o  m o n i t o r  t h e  ERG r e s p o n s e s  a n d  a T e k t r o n i x  T y p e  502A 

o s c i l l o s c o p e  m o n i t o r e d  a v e r a g e d  r e s p o n s e s .  A v e r a g e d  

r e s p o n s e s  w e r e  p r i n t e d  o u t  o n  a B r u s h  2 4 0 0  r e c o r d e r  ( G o u l d  

I n s t r u m e n t  C o . ,  C l e v e l a n d ) .

Two s e s s i o n s  w e r e  r u n  w i t h  e a c h  o f  t wo  n o r m a l  b i r d s ,  

a n d  t wo  w i t h  t h e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d .

H i s t o l o g y

T h e  r e t i n a s  o f  t h e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d ,  t h a t  o f  a 

n o r m a l l y  r e a r e d  a d u l t  p i g e o n ,  a n d  a s q u a b  a t  18 d a y s  o f  

i n c u b a t i o n  w e r e  e x a m i n e d  f o r  t h e  p r e s e n c e  o f  v i s i b l y  

p i g m e n t e d  o i l  d r o p l e t s .  F o r  e x a m i n a t i o n  o f  t h e  s q u a b  

r e t i n a ,  a p i g e o n  w a s  r e m o v e d  f r o m  t h e  e g g  w h i l e  i t  wa s  

p i p p i n g .  T h e  b i r d  wa s  d a r k  a d a p t e d  f o r  a n  h o u r ,  a n d  t h e n
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o v e r d o s e d  w i t h  w i t h  I  c c  m o r p h i n e ,  I M,  T h e  a d u l t  b i r d s  

w e r e  d a r k  a d a p t e d  f o r  o n e  h o u r ,  a n d  o v e r d o s e d  w i t h  3 c c  o f  

n e m b u t a l ,  I M.  F o r  e x a m i n a t i o n  o f  t h e  o i l  d r o p l e t s ,  e a c h  

e y e  w a s  e x c i s e d ,  d i s s e c t e d  a r o u n d  t h e  o r a  s e r r a t a ,  a n d  t h e  

r e t i n a  t e a s e d  o u t  i n  s a l i n e .  T h e  p i g m e n t  e p i t h e l i u m  w a s  

d e t a c h e d  f r o m  t h e  r e t i n a .  E a c h  r e t i n a  w a s  m o u n t e d  r e c e p t o r  

s i d e  u p  o n  a s l i d e  a n d  c o v e r e d  w i t h  a c o v e r  s l i p .  T h e  

r e t i n a s  w e r e  e x a m i n e d  u n d e r  a n  O l y m p u s  ( M o d e l  B H - 2 )  

m i c r o s c o p e  ( a t  4 0 x  a n d  4 0 0 x )  a n d  p h o t o g r a p h e d  w i t h  a n  

O l y m p u s  c a m e r a .  F i l m  u s e d  w a s  K o d a c h r o m e  6 4 ,  w i t h  7 8 a  

f  i 1 t e r  .

I n  a  f u r t h e r  a t t e m p t  t o  c o n f i r m  t h a t  t h e  r e t i n a  w a s  

n o r m a l  e x c e p t  f o r  t h e  o i l  d r o p l e t s ,  a n a t o m i c a l  l i g h t  

m i c r o s c o p y  i n v e s t i g a t i o n s  w e r e  p e r f o r m e d  by  D r .  K a t h e r i n e  

V.  F i t e  o f  t h e  U n i v e r s i t y  o f  M a s s a c h u s e t t s  a t  A m h e r s t .  

S e c t i o n s  f r o m  t h e  r e d  f i e l d ,  f o v e a l  a r e a ,  a n d  y e l l o w  f i e l d  

o f  t h e  r e t i n a s  o f  t h e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  a n d  a n o r m a l  b i r d  

w e r e  e x a m i n e d .

T h e  e y e s  w e r e  r e m o v e d  a f t e r  t h e  b i r d s  h a d  b e e n  i n j e c t e d  

w i t h  t h e  l e t h a l  d o s e  o f  n e m b u t a l  a n d  s h o w e d  n o  c o r n e a l  

r e f l e x .  T h e  e y e s  w e r e  c u t  a r o u n d  t h e  a n t e r i o r  c h a m b e r  a n d  

s u b m e r g e d  i n  a  f i x a t i v e  o f  1 . 2 5 %  g l u t a r a l d e h y d e  a n d  . 90% 

p a r a f o r m a l d e h y d e  i n  a . 12M p h o s p h a t e  b u f f e r  w i t h  . 02] &CaCl ^ , .  

f o r  t wo  h o u r s .  A f t e r  t h a t  t i m e  t h e  a n t e r i o r  c h a m b e r  wa s  

r e m o v e d  a n d  t h e  v i t r e o u s  e x t r a c t e d .  T h e  e y e  w a s  s t o r e d  i n  

7 0% a l c o h o l .
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R e s u l t s

W a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n

P r i o r  s t u d i e s  w e r e  u n a n i m o u s  i n  t h e i r  f i n d i n g  t h a t  

p i g e o n s "  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  i s  e x c e l l e n t  a t  a r o u n d  

6 0 0  nm.  A g r e e m e n t  wa s  n o t  s o  c o m p l e t e  c o n c e r n i n g  

d i s c r i m i n a t i o n  a t  o t h e r  a r e a s  o f  t h e  s p e c t r u m .  W r i g h t  

( 1 9 7 2 ) ,  f o r  e x a m p l e ,  f o u n d  m i n i m a  a t  5 0 0  a n d  5 4 0  n m,  a s  

w e l l  a s  a t  6 0 0  nm,  w h e r e a s  P .  B l o u g h  ( 1 9 7 2 )  f o u n d  a s h a r p  

d e c r e a s e  i n  d i s c r i m i n a t i o n  a b i l i t y  a t  5 0 0  nm.  R e s u l t s  o f  

t h e  p r e s e n t  s t u d y  w e r e  s i m i l a r  t o  e a r l i e r  f i n d i n g s  i n  t h a t  

p e r f o r m a n c e  w a s  b e s t  a t  6 0 0  nm.

T h e  d i s c r i m i n a t i o n  c u r v e s  f o r  t h e  n o r m a l  b i r d s  a t  6 0 0  nm 

a r e  s h o w n  i n  F i g u r e  6 .  I t  i s  o b v i o u s  t h a t  d i s c r i m i n a t i o n  i s  

e x c e l l e n t .  C r i t e r i o n  r e s p o n d i n g  ( 90% c o r r e c t )  i s  

m a i n t a i n e d  u n t i l  t h e  d i s t a n c e  b e t w e e n  s t a n d a r d  a n d  

c o m p a r i s o n  s t i m u l i  i s  4 o r  5 nm,  on  b o t h  s i d e s  o f  6 0 0  nm.  

D i f f e r e n c e  t h r e s h o l d  ( t h e  w a v e l e n g t h  i n t e r v a l  a t  w h i c h  

p e r f o r m a n c e  i s  75% c o r r e c t )  i s  o n  t h e  a v e r a g e  2 . S  nm,  on  

b o t h  s i d e s  o f  6 0 0  nm.  E v e n  a t  a i - n m  d i f f e r e n c e ,  

r e s p o n d i n g  h a s  n o t  f a l l e n  t o  c h a n c e  f o r  m o s t  b i r d s .  T h e  

o t h e r  s t r i k i n g  f a c t  a b o u t  t h e  b i r d s "  p e r f o r m a n c e  i s  how 

s i m i l a r  t o  e a c h  o t h e r  t h e  c u r v e s  a r e ;  t h e r e  w a s  v e r y  l i t t l e  

i n t e r s u b j e c t  v a r i a b i l i t y .
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F i g u r e  6 .

W a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  p e r f o r m a n c e  f o r  t h e  f o u r  n o r m a l  

b i r d s  w h e n  t h e  s t a n d a r d  s t i m u l u s  w a s  6 0 0  nm.  S e n s i t i v i t y  i s  

s c a l e d  i n  t e r m s  o f  p e r c e n t  c o r r e c t .  On t h e  h o r i z o n t a l  a x i s  

i s  w a v e l e n g t h  d i f f e r e n c e  o f  s t a n d a r d  a n d  c o m p a r i s o n  s t i m u l i ,  

i n  n a n o m e t e r s .  E a c h  d a t a  p o i n t  r e p r e s e n t s  a d i s c r i m i n a t i o n  

b e t w e e n  t h e  s t a n d a r d  s t i m u l u s  a n d  t h e  w a v e l e n g t h  a t  t h e  d a t a  

p o i n t .

F i g u r e  7 .

W a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  p e r f o r m a n c e  f o r  i l i r d s  10 a n d  73 

w h e n  t h e  s t a n d a r d  s t i m u l u s  w a s  5 6 0  nm.  A x e s  a s  I n  F i g u r e  6 .

F i g u r e  8 .

W a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  p e r f o r m a n c e  f o r  A l o i s  8 a n d  69 w h e n  

t h e  s t a n d a r d  s t i m u l u s  wa s  5 0 0  nm.  A x e s  a s  i n  F i g u r e  6 .
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F i g u r e  7 s h o w s  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  t wo  b i r d s  a t  5 6 0  nm.  

N o t e  t h e  i n c r e a s e  i n  t h e  i n i t i a l  d i s c r i m i n a t i o n  i n t e r v a l  t o  

2 0 ,  o r  i n  t h e  c a s e  o f  B i r d  7 3 ,  t o  30 nm.  E v e n  i n  t h e  o n e  

c a s e  ( B i r d  10 a t  5 6 0 / 5 8 0  nm)  w h e r e  t h e  c u r v e  r e s e m b l e s  t h e  

c u r v e s  a t  6 0 0  nm,  c r i t e r i o n  r e s p o n d i n g  i s  m a i n t a i n e d  o n l y  

u n t i l  t h e  s t i m u l u s  i n t e r v a l  i s  13 nm;  t h r e s h o l d  ( 7 5 %)  

r e s p o n d i n g  o c c u r s  a t  b e t w e e n  9 a n d  10 nm,  a n d  r e s p o n d i n g  

h a s  f a l l e n  t o  68% a t  9 nm.  I n  t h e  o t h e r  c u r v e s  s h o w n ,  

p e r f o r m a n c e  i s  b o t h  mu c h  p o o r e r  a n d  mu c h  m o r e  v a r i a b l e  t h a n  

a t  6 0 0  nm.  F o r  B i r d  10 a t  5 6 0 / 5 4 0  nm,  c r i t e r i o n  r e s p o n d i n g  

o c c u r s  o n l y  a t  20 nm;  t h r e s h o l d  i s  a t  14 nm.  F o r  B i r d  7 3 ,  

c r i t e r i o n  c o u l d  o n l y  b e  r e a c h e d  w h e n  t h e  s t i m u l u s  i n t e r v a l  

w a s  30  nm.  F i g u r e  8 s h o w s  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  t wo  b i r d s  a t  

5 0 0  nm.  B i r d  6 d i d  a b o u t  a s  w e l l  a s  a t  6 0 0  nm w h e n  

c o m p a r i n g  5 0 0  a n d  4 8 0  nm;  c r i t e r i o n  r e s p o n d i n g  wa s  

m a i n t a i n e d  u n t i l  a 5 - n m  d i f f e r e n c e  w a s  r e a c h e d .  D i f f e r e n c e  

t h r e s h o l d  w a s  a t  3 . 5  nm,  a n d  c h a n c e  r e s p o n d i n g  o c c u r r e d  

o n l y  a t  1 nm.  S h e  d i d  n o t  d o  q u i t e  s o  w e l l  a t  t h e  o t h e r  

s i d e  o f  5 0 0  nm:  c r i t e r i o n  r e s p o n d i n g  wa s  m a i n t a i n e d  o n l y  up

t o  a 1 0 - n m  d i f f e r e n c e ;  75% c o r r e c t  o c c u r r e d  a t  a 6 . 5 - n m  

d i f f e r e n c e .  T r a i n i n g  c e a s e d  a t  a 5 - n m  i n t e r v a l ,  b e c a u s e  

t h e  b i r d  b e g a n  t o  b e h a v e  i n  a n  a g i t a t e d  m a n n e r  p r i o r  t o  

b e i n g  p u t  i n  t h e  e x p e r i m e n t a l  c h a m b e r .  B i r d  69 wa s  v e r y  

p o o r  a t  t h i s  d i s c r i m i n a t i o n .  I t  t o o k  ma n y  m o n t h s  o f  

t r a i n i n g  b e f o r e  c r i t e r i o n  w a s  r e a c h e d  a t  a 3 0 - n m  i n t e r v a l ;  

c r i t e r i o n  w a s  n o t  r e a c h e d  a t  s m a l l e r  i n t e r v a l s .  D i f f e r e n c e  

t h r e s h o l d  w a s  r e a c h e d  a t  25 nm.  T h e  5 0 0 / 5 2 0  c o m p a r i s o n  wa s
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n o t  a t t e m p t e d  w i t h  B i r d  6 9 .

I n  F i g u r e  9 I s  s h o w n  a c o m p a r i s o n  b e t w e e n  t h e  m e a n  

p e r f o r m a n c e  o f  t h e  n o r m a l  b i r d s  a t  6 0 0  nm ( u p p e r  h a l f  o f  

t h e  f i g u r e )  a n d  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  t h e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  

b i r d  ( B i r d  9 9 ) .  T h e r e  I s  a n  o b v i o u s  a n d  d r a m a t i c  d e c r e m e n t  

I n  t h e  a b i l i t y  o f  t h e  d e p r i v e d  b i r d  t o  d i s c r i m i n a t e .  On 

t h e  l o n g  w a v e l e n g t h  s i d e  o f  6 0 0  nm,  h e  s h o w e d  n o  m o v e m e n t  

a w a y  f r o m  c h a n c e  r e s p o n d i n g ,  e v e n  f o r  a 2 0 - n m  d i f f e r e n c e  

b e t w e e n  s t a n d a r d  a n d  v a r i a b l e  s t i m u l i .  A t  t h e  o t h e r  s i d e  

o f  6 0 0  nm h e  c o u l d  d i s c r i m i n a t e  5 7 0  f r o m  6 0 0  n m,  b u t  

c r i t e r i o n  r e s p o n d i n g  w a s  m a i n t a i n e d  o n l y  up  t o  a 2 3 - n m  

s t i m u l u s  d i f f e r e n c e ;  d i f f e r e n c e  t h r e s h o l d  w a s  a t  21 nm,  a n d  

r e s p o n d i n g  h a d  f a l l e n  t o  c h a n c e  l e v e l s  by  18 nm.  T h i s  b i r d  

w a s  n o t  t e s t e d  a t  o t h e r  s p e c t r a l  r e g i o n s .

F i g u r e  10 s h o w s  l e n g t h  o f  t i m e  i n  5 - s e s s i o n  b l o c k s  u n t i l  

c r i t e r i o n  w a s  r e a c h e d  f o r  t h e  i n i t i a l  d i s c r i m i n a t i o n  a t  6 0 0  

nm.  I n  t h e  u p p e r  h a l f  o f  t h e  f i g u r e  i s  s h o w n  l e n g t h  o f  

l e a r n i n g  t i m e  f o r  t h e  f o u r  n o r m a l  b i r d s  a n d  t h e  

c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  a t  6 0 0  nm v e r s u s  s h o r t e r  

w a v e l e n g t h s .  T h e  r a n g e  o f  l e a r n i n g  t i m e  i s  33  d a y s  t o  40 

d a y s ,  w i t h  a m e a n  l e a r n i n g  t i m e  o f  3 7 . 2  d a y s  f o r  a l l  f i v e  

b i r d s .  T h u s  a l t h o u g h  t h e  s t i m u l u s  i n t e r v a l  h a d  t o  be  

i n c r e a s e d  t o  30  nm f o r  B i r d  99  t o  l e a r n  t h e  d i s c r i m i n a t i o n ,  

h i s  a c q u i s i t i o n  t i m e  w a s  s i m i l a r  t o  t h a t  o f  t h e  n o r m a l  

b i r d s .

L e a r n i n g  t i m e  f o r  t h e  f i v e  b i r d s  a t  6 0 0  nm v s  l o n g e r  

w a v e l e n g t h s  i s  s h o w n  i n  t h e  b o t t o m  o f  F i g u r e  1 0 .  B i r d  99
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F i g u r e  9 .

C o m p a r i s o n  o f  m e a n  p e r f o r m a n c e  o f  n o r m a l  b i r d s  w i t h  

c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  w h e n  t h e  s t a n d a r d  s t i m u l u s  

w a s  6 0 0  nm.

S e n s i t i v i t y  i s  s c a l e d  i n  t e r m s  o f  p e r c e n t  c o r r e c t .  

T h e  h o r i z o n t a l  a x i s  s h o w s  t h e  d i s t a n c e  i n  n a n o m e t e r s  

b e t w e e n  t h e  s t a n d a r d  s t i m u l u s  a n d  t h e  c o m p a r i s o n  

s t i m u l u s .  E a c h  d a t a  p o i n t  r e p r e s e n t s  a d i s c r i m i n a t i o n  

b e t w e e n  t h e  s t a n d a r d  a n d  t h e  w a v e l e n g t h  s h o w n  a t  t h e  

d a t a  p o i n t .
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F i g u r e  1 0 .

L e a r n i n g  t i m e  t o  c r i t e r i o n  f o r  t h e  f o u r  n o r m a l  b i r d s  

a n d  t h e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  w h e n  t h e  s t a n d a r d  

s t i m u l u s  w a s  6 0 0  nm.  On  t h e  v e r t i c a l  a x i s  13 n u m b e r  o f  

5 - s e s s i o n  b l o c k s  u n t i l  c r i t e r i o n  w a s  r e a c h e d  f o r  t h e  

l a r g e s t  w a v e l e n g t h  i n t e r v a l  l e a r n e d .  T h e  s h a d e d  b o x  

r e p r e s e n t s  t h e  f i r s t - l e a r n e d  d i s c r i m i n a t i o n  f o r  e a c h  

b i r d .

F i g u r e  1 1 .

L e a r n i n g  t i m e  t o  c r i t e r i o n  f o r  t h e  f o u r  n o r m a l  b i r d s  

w h e n  t h e  s t a n d a r d  s t i m u l u s  wa s  5 0 0  ( a b o v e )  o r  5 6 0  nm.  

A x e s  a s  f o r  F i g u r e  1 0 .
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n e v e r  l e a r n e d  t h i s  d i s c r i m i n a t i o n .  F o r  t h e  o t h e r  b i r d s ,  

r a n g e  o f  l e a r n i n g  t i m e  w a s  30 t o  43  d a y s ,  w i t h  a me a n  o f  39 

d a y  s .

F i g u r e  LI  s h o w s  L e a r n i n g  t i m e s  f o r  t h e  o t h e r  

d i s c r i m i n a t i o n s .  T h e  u p p e r  h a l f  o f  t h e  f i g u r e  s h o w s  

L e a r n i n g  t i m e  f o r  B i r d s  L0 a n d  73 a t  5 6 0  nm;  t h e  L o we r  h a l f  

s h o w s  B i r d s  6 a n d  69 a t  5 0 0  nm.  N o t e  t h e  i n c r e a s e  i n  

i n t e r s u b j e c t  ( t h o u g h  n o t  i n t r a s u b j e c t )  v a r i a b i l i t y  a t  t h e s e  

w a v e l e n g t h s .  B i r d  L0 L e a r n e d  5 6 0 / 5 8 0  nm i n  70 d a y s  a n d  

5 6 0 / 5 4 0  nm i n  68  d a y s .  B i r d  73  r e q u i r e d  L05 d a y s  t o  r e a c h  

c r i t e r i o n  a t  5 6 0 / 5 9 0  nm.  B i r d  6 L e a r n e d  b o t h  5 0 0 / 4 8 0  nm 

a n d  5 0 0 / 5 2 0  nm v e r y  r a p i d L y ,  i n  13 a n d  L0 d a y s ,  

r e s p e c t i v e l y .  B i r d  69 f i n a l l y  r e a c h e d  c r i t e r i o n  r e s p o n d i n g  

a t  5 0 0 / 4 7 0  nm a f t e r  150  d a y s .  I t  s h o u l d  be  b o r n e  i n  m i n d  

t h a t  t h e s e  l e a r n i n g  t i m e s  r e p r e s e n t  o n l y  t h e  L e n g t h  o f  t i m e  

r e q u i r e d  t o  r e a c h  c r i t e r i o n  a t  t h e  L a r g e s t  w a v e l e n g t h  

i n t e r v a l .  D a t a  w e r e  c o l l e c t e d  a t  s m a l l e r  i n t e r v a l s ,  

u s u a l l y  u n t i L  c h a n c e  r e s p o n d i n g  w a s  r e a c h e d ,  s o  t h a t ,  f o r  

e x a m p l e ,  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  d a y s  s p e n t  t e s t i n g  B i r d  69  a t  

5 0 0  v s  s h o r t e r  w a v e l e n g t h s  wa s  2 5 3 .  T h i s  i s  why B i r d s  69 

a n d  73 w e r e  n o t  t e s t e d  a t  b o t h  s i d e s  o f  t h e i r  r e s p e c t i v e  

s t a n d a r d  s t i m u l i .

A n o t h e r  q u e s t i o n  t h a t  m i g h t  a r i s e  i s  why  t r a i n i n g  o f  t h e  

c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  ( B i r d  9 9 )  w a s  a b a n d o n e d  a f t e r  9 4  

d a y s ,  w h e n  i t  t o o k  B i r d  69  L50 d a y s  t o  r e a c h  c r i t e r i o n .

T h e  r e a s o n ,  n o t  a p p a r e n t  i n  a b a r  g r a p h ,  i s  t h a t  B i r d  6 9 ' s  

p e r f o r m a n c e  s h o w e d  a c o n s i s t e n t  ( i f  v e r y  g r a d u a l )
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i m p r o v e m e n t ,  w h i l e  B i r d  9 9 ' s  p e r f o r m a n c e  o v e r  9 4  d a y s  

s t a y e d  e s s e n t i a l l y  a t  c h a n c e  l e v e l s .

E f f e c t  o f  i n t e n s i t y

T h e  n e x t  g r o u p  o f  f i g u r e s  s h o w s  i n  w h a t  wa y  t h e  b i r d s  

r e s p o n d e d  t o  t h e  i n t e n s i t y  c o m p o n e n t  o f  t h e  c o l o r  s t i m u l u s .  

S e n s i t i v i t y  i s  s c a l e d  i n  t e r m s  o f  d "  f o r  t h e  f o l l o w i n g  

r e a s o n s .  T h e s e  f i g u r e s  c o n s i d e r  r e s p o n d i n g  o n  o n l y  o n e  k e y ,  

t h e  " d i f f e r e n t "  k e y ,  a n d  i f  p e r c e n t  c o r r e c t  w e r e  u s e d  a s  a 

s e n s i t i v i t y  m e a s u r e  t h e r e  w o u l d  b e  n o  wa y  t o  a s s e s s  o v e r a l l  

p e r f o r m a n c e :  p e r f e c t  r e s p o n d i n g  c o u l d  m e a n  e i t h e r  t h a t  t h e  

b i r d  w a s  d i s c r i m i n a t i n g  p e r f e c t l y  b e t w e e n  t h e  s t a n d a r d  a n d  

c o m p a r i s o n  s t i m u l i  o r  t h a t  r e s p o n s e  b i a s  w a s  c a u s i n g  a b i r d  

t o  p e c k  o n l y  t h e  " d i f f e r e n t "  k e y .  T h e  u s e  o f  d '  a l l o w s  

p e r f o r m a n c e  o n  b o t h  k e y s  t o  b e  a s s e s s e d  w i t h o u t  r e s p o n s e  

b i a s .  T h e  v a l u e  o f  d "  w a s  d e r i v e d  i n  t h e  f o l l o w i n g  w a y :  

c o r r e c t  r e c o g n i t i o n s  o f  t h e  " d i f f e r e n t "  s t i m u l u s  w e r e  

j u d g e d  t o  b e  h i t s ,  w h i l e  i n c o r r e c t  i d e n t i f i c a t i o n  o f  t h e  

" s a m e "  s t i m u l u s  a s  " d i f f e r e n t "  w a s  c o u n t e d  a s  a f a l s e  

a l a r m .  S c o r e s  f o r  t h r e e  d a y s  w e r e  a v e r a g e d ,  a n d  t h e  d '  

v a l u e  w a s  r e a d  f r o m  t h e  d "  t a b l e  i n  S w e t s  ( 1 9 6 4 ) .  T h e  

c u r v e s  e a c h  s h o w t h e  d a t a  f o r  o n e  w a v e l e n g t h  i u t e r v a l  

b e t w e e n  s t a n d a r d  a n d  c o m p a r i s o n  s t i m u l i ;  t h e  c u r v e  l a b e l e d  

" 1 0 , "  f o r  i n s t a n c e ,  m e a n s  t h a t  t h e  s t a n d a r d  a n d  c o m p a r i s o n  

s t i m u l i  w e r e  s e p a r a t e d  by  a 1 0 - n m  i n t e r v a l .

I f  t h e  b i r d s  w e r e  r e s p o n d i n g  s o l e l y  o r  m a i n l y  o n  t h e
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b a s i s  o f  s t i m u l u s  i n t e n s i t y ,  t h e n  p e r f o r m a n c e  s h o u l d  n o t  

d e t e r i o r a t e  a s  t h e  w a v e l e n g t h  d i f f e r e n c e  b e c a m e  s m a l l e r ,  

s i n c e  t h e  i n t e n s i t y  i n t e r v a l  r e m a i n e d  t h e  s a m e .  I n  t h i s  

c a s e ,  o n e  m i g h t  e x p e c t  t o  s e e  a  f a m i l y  o f  V - s h a p e d  

f u n c t i o n s ,  w i t h  b e t t e r  p e r f o r m a n c e  a t  h i g h e r  a n d  l o w e r  

i n t e n s i t i e s  a n d  p o o r  p e r f o r m a n c e  a t  e q u a l  i n t e n s i t y .

On t h e  o t h e r  h a n d ,  i f  t h e  b i r d s  w e r e  c o m p l e t e l y  

i n s e n s i t i v e  t o  s t i m u l u s  i n t e n s i t y ,  t h e  c u r v e s  s h o u l d  s h o w 

n o  r e c u r r e n t  p a t t e r n  o f  r e s p o n d i n g  t h a t  m i g h t  i n d i c a t e  t h a t  

p e r f o r m a n c e  w a s  e n h a n c e d  by  h a v i n g  i n t e n s i t y  i n f o r m a t i o n .

F i g u r e s  12 t h r o u g h  14 s h o w  r e s p o n d i n g  o f  t h e  n o r m a l  

b i r d s  a t  6 0 0  nm,  w i t h  t h r e e  i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e s :  . 1  l o g

u n i t  l e s s  t h a n ,  e q u a l  t o ,  a n d  . 1  l o g  u n i t  g r e a t e r  t h a n  t h e  

s t a n d a r d  s t i m u l u s .  N o t e  t h a t  t h e  b i r d s  s e e m  c o m p l e t e l y  

i n d i f f e r e n t  t o  i n t e n s i t y  i n f o r m a t i o n  u n t i l  t h e  w a v e l e n g t h  

i n t e r v a l s  a r e  v e r y  s m a l l :  t h e  c u r v e s  s h o w no  c o n s i s t e n t

V - s h a p e d  p a t t e r n  o f  r e s p o n d i n g  a t  l a r g e  i n t e r v a l s .  B i r d s  6 

a n d  10 a p p a r e n t l y  b e g i n  t o  u s e  i n t e n s i t y  i n f o r m a t i o n  o n l y  

a t  2 a n d  1 nm,  r e s p e c t i v e l y ;  t h a t  i s ,  o n l y  w h e n  t h e r e  i s  

v i r t u a l l y  no  w a v e l e n g t h  i n f o r m a t i o n  a v a i l a b l e .  B i r d s  73 

a n d  69 d o  n o t  s h o w t h i s  p a t t e r n  s t r o n g l y .  T h e  i n t e n s i t y  

d i f f e r e n c e  w a s  t h e n  i n c r e a s e d  t o  . 2  l o g  u n i t  f o r  t h e s e  

b i r d s  f o r  t h e  l a s t  f e w  i n t e r v a l s  o f  t h e i r  s e c o n d  

d i s c r i m i n a t i o n ,  a s  s h o w n  i n  F i g u r e  1 4 .  T h e  s t e e p  V - s h a p e d  

c u r v e s  s i m i l a r  t o  t h o s e  o f  B i r d s  6 a n d  10 t h e n  do  a p p e a r  a t  

t h e  1 - n m  i n t e r v a l .

T h e  m e t h o d  o f  p l a n n e d  c o m p a r i s o n s  ( H a y s ,  1 9 6 3 )  wa s  u s e d



t o  a s s e s s  w h e t h e r  t h e  a p p a r e n t  d i f f e r e n c e s  i n  p e r f o r m a n c e  

a t  1 o r  2 nm c o m p a r e d  t o  l a r g e r  i n t e r v a l s  w e r e  s i g n i f i c a n t .  

P e r f o r m a n c e  a t  a  o n e - n m  o r  o n e  a n d  t w o - n m  i n t e r v a l  wa s  

c o m p a r e d  w i t h  p e r f o r m a n c e  a t  l a r g e r  w a v e l e n g t h  i n t e r v a l s  by 

w e i g h t i n g  t h e  o n e -  ( o r  o n e  a n d  t w o - )  nm c u r v e ,  a n d  

c o u n t e r w e i g h t i n g  t h e  o t h e r  c u r v e s  a p p r o p r i a t e l y .  T t e s t s  

w e r e  p e r f o r m e d  o n  t h e  s c o r e s  d e r i v e d  i n  t h i s  w a y .

S i g n i f i c a n t  t ~ s  w e r e  o b t a i n e d  f o r  t h e  f o l l o w i n g  

d i s c r i m i n a t i o n s :  B i r d  10 a t  6 0 0 / 6 1 0  nm ( t ( L 3 ) * 2 , 0 7 ;  p < « 0 5 ) ,  

B i r d  69 a t  6 0 0 / 6 1 0  nm a n d  a . 2 - l o g - u n i t  i n t e n s i t y  

d i f f e r e n c e  ( t ( 7 ) “ 2 . 2 4 ;  p < . 0 5 ) ,  a n d  B i r d  73  a t  6 0 0 / 5 9 0  nm a n d  

a . 2 - l o g - u n i t  i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e  ( t ( 7 ) “ 1 . 9 3 ;  p < , 0 5 ) .  f o r

B i r d  6 ,  t ' s  o f  1 . 3 2  a t  6 0 0 / 6 1 0  nm a n d  1 . 3 6  a t  6 0 0 / 5 9 0  nm 

a p p r o a c h e d  s i g n i f i c a n c e  ( t ( 1 3 ) < . ! 0 )  ( v a l u e s  o f  t  a r e  s h o w n  on  

e a c h  g r a p h ) .  T h u s  t h r e e  o f  t h e  f o u r  b i r d s  s h o w e d  a 

s i g n i f i c a n t  e f f e c t  o f  r e s p o n d i n g  t o  i n t e n s i t y  o n l y  i n  t h e  

v i r t u a l  a b s e n c e  o f  w a v e l e n g t h  i n f o r m a t i o n  a t  6 0 0  nm.

T h e  d a t a  f o r  t h e  b i r d  on  t h e  e x p e r i m e n t a l  d i e t  a r e

p l o t t e d  i n  F i g u r e s  15 a n d  1 6 .  A t  6 0 0 / 6 2 0  nm,  t h e  c u r v e s  a t  

20  a n d  10 nm b o t h  s h o w a  d o w n w a r d  i n f l e c t i o n  a t  e q u a l  

i n t e n s i t y .  A t  6 0 0 / 5 7 0  nm a p a t t e r n  i s  n o t  e v i d e n t .

A l t h o u g h  t h e r e  i s  a n  i n f l e c t i o n  a t  t h e  s m a l l e s t  w a v e l e n g t h  

i n t e r v a l ,  t h e  b i r d  h a d  d e v e l o p e d  s u c h  a s t r o n g  r e s p o n s e  

b i a s  t h a t  v e r y  f e w  r e s p o n s e s  w e r e  b e i n g  ma d e  t o  t h e

" d i f f e r e n t "  k e y  a n d  t h u s  t h i s  c u r v e  r e p r e s e n t s  a v e r y  s m a l l

s a m p l e  o f  r e s p o n s e s .  T h e  s a m e  i s  t r u e  f o r  t h e  o n e  c u r v e  

o b t a i n e d  a t  . 2  l o g  u n i t  i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e .
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F i g u r e  1 2 .

I n t e n s i t y - w a v e l e n g t h  i n t e r a c t i o n s  f o r  n o r m a l  b i r d s  

c o m p a r i n g  6 0 0  nm w i t h  l o n g e r  w a v e l e n g t h s .  On t h e  

v e r t i c a l  a x i s  i s  s e n s i t i v i t y ,  s c a l e d  i n  t e r m s  o f  d"  

( t h e  m e t h o d  o f  d e r i v i n g  d "  i s  d i s c u s s e d  i n  t h e  t e x t ) .  

On t h e  h o r i z o n t a l  a x i s  I s  l o g  r e l a t i v e  I n t e n s i t y ,  w i t h  

t h e  m o r e  i n t e n s e  s t i m u l u s  on  t h e  r i g h t  a n d  t h e  l e s s  

i n t e n s e  s t i m u l u s  on  t h e  l e f t .  T h e  s m a l l  n u m b e r s  n e x t  

t o  e a c h  f u n c t i o n  r e p r e s e n t  t h e  i n t e r v a l  i n  n a n o m e t e r s  

o f  t h e  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  I n  e a c h  c a s e .  T h e  t  

v a l u e  f o r  t h e  p l a n n e d  c o m p a r i s o n s  ( d e s c r i b e d  i n  t h e  

t e x t )  a r e  s h o w n  b n  t h e  g r a p h  f o r  e a c h  b i r d ,

F i g u r e  1 3 .

I n t e n s i t y - w a v e l e n g t h  i n t e r a c t i o n s  f o r  n o r m a l  b i r d s  

c o m p a r i n g  6 0 0  nm w i t h  s h o r t e r  w a v e l e n g t h s .  A x e s  a s  i n  

F i g u r e  1 2 .

F i g u r e  1 4 .

I n t e n s i t y - w a v e l e n g t h  I n t e r a c t i o n s  f o r  R t c d s  69  a n d  73 

w h e n  t h e  s t a n d a r d  s t i m u l u s  wa s  6 0 0  am a n d  t h e  

i n t e n s i t y  i n t e r v a l  w a s  . 2  l o g  u n i t .  A x e s  i s  I n  F i g u r e  

12 .
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F i g u r e  1 5 .

I n  t e n s i t y - w a v e  1 e n g t h  i n t e r a c t i o n *  f o r  t h e  

c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  c o m p a r i n g  6 0 0  a n d  l o n g e r  

w a v e l e n g t h s .  On t h e  v e r t i c a l  a x i s  i s  s e n s i t i v i t y ,  

s c a l e d  i n  t e r m s  o f  d " .  On t h e  h o r i z o n t a l  a x i s  i s  l o g  

r e l a t i v e  i n t e n s i t y ,  w i t h  t h e  m o r e  i n t e n s e  s t i m u l u s  on 

t h e  r i g h t  a n d  t h e  l e s s  I n t e n s e  s t i m u l u s  on  t h e  l e f t .  

T h e  s m a l l  n u m b e r s  n e x t  t o  e a c h  f u n c t i o n  r e p r e s e n t  t h e  

i n t e r v a l  i n  n a n o m e t e r s  o f  t h e  w a v e l e n g t h  J I s e e  I m n a t I o n  

i n  e a c h  c a s e .

F i g u r e  1 6 .

I n  t e n s i t y - w a v e  1 e n g t h  i n t e r a c t i o n s  f o r  t h e  

c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  c o m p a r i n g  6 0 0  a n d  s h o r t e r  

w a v e l e n g t h s  ( . 1  a n d  . 2 - l o g  u n i t  i n t e r v a l s ) .  \ x e s  a s  

i n  F i g u r e  1 5 .
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1 0 3

F i g u r e s  L7 t h r o u g h  19 s h o w  t h e  p e r f o r m a n c e  o f  B i r d s  6 

a n d  69  a t  5 0 0  nm.  T h e  r e s u l t s  a r e  n o t  a s  c l e a r c u t  a s  f o r  

6 0 0  nm.  F o r  B i r d  6 a t  5 0 0  nm v e r s u s  s h o r t e r  w a v e l e n g t h s ,  

t h e r e  s e e m s  t o  b e  n o  d e f i n i t e  p a t t e r n  o f  r e s p o n d i n g  t o  

i n t e n s i t y  i n f o r m a t i o n  w i t h  a . L - L o g  i n c r e m e n t ,  e v e n  a t  v e r y  

s m a l l  w a v e l e n g t h  i n t e r v a l s ,  b u t  t h e  V - s h a p e d  c u r v e  a p p e a r s  

w h e n  a . 2 - l o g  i n c r e m e n t  i s  i n t r o d u c e d  a t  a 4 - n m  w a v e l e n g t h  

i n t e r v a l ,  s h o w n  i n  F i g u r e  1 8 .  F o r  B i r d  6 a t  5 0 0 / 5 2 0  nm 

( F i g .  1 9 ) ,  t h e r e  d o e s  a p p e a r  t o  b e  s o me  e v i d e n c e  o f  

r e s p o n d i n g  t o  a  . 1 - l o g  i n t e n s i t y  i n c r e m e n t ,  s t a r t i n g  a t  a 

9 - n m  i n t e r v a l ;  r e s p o n d i n g  s e e m s  a c t u a l l y  t o  b e  l e s s  

c o n s i s t e n t  w h e n  a . 2 - l o g  i n c r e m e n t  i s  u s e d .  No p a t t e r n  o f  

r e s p o n d i n g  a p p e a r s  f o r  B i r d  69 a t  e i t h e r  i n t e n s i t y .

F i g u r e s  20  t h r o u g h  22  s h o w t h e  c u r v e s  o f  B i r d s  10 a n d  73 

a t  5 6 0  nm.  B o t h  t h e  5 6 0 / 5 4 0  nm a n d  5 6 0 / 5 8 0  nm r e s p o n s e  

c u r v e s  s e e m  t o  i n d i c a t e  t h a t  B i r d  10 wa s  r e s p o n s i v e  t o  

i n t e n s i t y  a t  m o s t  w a v e l e n g t h  i n t e r v a l s  t e s t e d .  A l t h o u g h  i n  

s o me  c a s e s  p e r f o r m a n c e  w a s  p o o r e r  a t  t h e  l o w e r  i n t e n s i t y  

t h a n  a t  e q u a l  i n t e n s i t y ,  i n  a l l  c a s e s  b u t  o n e  ( 1 5 - n m  

i n t e r v a l  a t  5 6 0 / 5 8 0  nm)  p e r f o r m a n c e  wa s  b e s t  a t  t h e  h i g h e s t  

i n t e n s i t y .  T h i s  r e s p o n s e  p a t t e r n  i s  i n t e n s i f i e d  w i t h  a 

. 2 - l o g - u n i t  i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e  ( F i g .  2 1 ) .  F o r  B i r d  73 

t h e  p a t t e r n  i s  l e s s  c l e a r ,  a l t h o u g h  t h e  V - s h a p e d  c u r v e s  do  

a p p e a r  a t  t h e  t h r e e  s m a l l e s t  w a v e l e n g t h  i n t e r v a l s  ( 1 6 ,  1 5 ,  

a n d  13 nm)  w i t h  a  . l - l o g  i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e ;  w i t h  a 

. 2 - l o g - u n i t  d i f f e r e n c e  ( F i g .  2 1 )  t h e  i m p r o v e m e n t  i n  

p e r f o r m a n c e  a t  h i g h e r  a n d  l o w e r  i n t e n s i t i e s ,  a n d  t h e
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F i g u r e  1 7 .

I n t e n s i t y - w a v e l e n g t h  i n t e r a c t i o n s  f o r  B i r d s  6 a n d  69 

c o m p a r i n g  5 0 0  nm a n d  s h o r t e r  w a v e l e n g t h s .  On t h e  

v e r t i c a l  a x i s  i s  s e n s i t i v i t y ,  s c a l e d  i n  t e r m s  o f  d " .

On t h e  h o r i z o n t a l  a x i s  i s  l o g  r e l a t i v e  I n t e n s i t y ,  w i t h  

t h e  m o r e  i n t e n s e  s t i m u l u s  on  t h e  r i g h t  a n d  t h e  l e s s  

i n t e n s e  s t i m u l u s  on  t h e  l e f t .  T h e  s m a l l  n u m b e r s  n e x t  

t o  e a c h  f u n c t i o n  r e p r e s e n t  t h e  i n t e r v a l  i n  n a n o m e t e r s  

o f  t h e  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  i n  e a c h  c a s e .  T h e  t  

v a l u e s  f o r  t h e  p l a n n e d  c o m p a r i s o n s  a r e  s h o w n  o n  t h e  

g r a p h  f o r  e a c h  b i r d .

F i g u r e  1 3 .

I n  t e n s i t y - w a v e l e n g t h  i n t e r a c t i o n s  f o r  B i r d s  6 a n d  69 

c o m p a r i n g  5 0 0  nm a n d  s h o r t e r  w a v e l e n g t h s  w h e n  t h e  

i n t e n s i t y  i n t e r v a l  wa s  . 2  l o g  u n i t .  A x e s  a s  i n  F i g u r e  

17 .

F i g u r e  1 9 .

I n  t e n s i t y - w a v e  1 e n g t h  i n t e r a c t i o n s  f o r  B i r d  6 c o m p a r i n g  

5 0 0  a n d  l o n g e r  w a v e l e n g t h s  ( . 1 -  a n d  , 2 - l o g - u n i t  

i n t e r v a l s ) .  A x e s  a s  i n  F i g u r e  1 7 .
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F i g u r e  2 0 .

I n t e n s 1 t y - w a v e l e n g t h  I n t e r a c t i o n s  f o r  B i r d s  10 a n d  73 

c o m p a r i n g  5 6 0  a n d  l o n g e r  w a v e l e n g t h s .  On t h e  v e r t i c a l  

a x i s  13 s e n s i t i v i t y ,  s c a l e d  i n  t e r m s  o f  d " .  On t h e  

h o r i z o n t a l  a x i s  i s  l o g  r e l a t i v e  i n t e n s i t y ,  w i t h  t h e  

m o r e  i n t e n s e  s t i m u l u s  o n  t h e  r i g h t  a n d  t h e  l e s s  i n t e n s e  

s t i m u l u s  o n  t h e  l e f t .  T h e  s m a l l  n u m b e r s  n e x t  t o  e a c h  

f u n c t i o n  r e p r e s e n t  t h e  i n t e r v a l  i n  n a n o m e t e r s  o f  t h e  

w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  i n  e a c h  c a s e .  T h e  t  v a l u e  

f o r  t h e  p l a n n e d  c o m p a r i s o n  i s  s h o w n  on  t h e  g r a p h  f o r  

e a c h  b i r d .

F i g u r e  2 1 .

I n t e n s i t y - w a v e l e n g t h  i n t e r a c t i o n s  f o r  B i r d s  10 a n d  73 

c o m p a r i n g  5 6 0  a n d  l o n g e r  w a v e l e n g t h s  w h e n  t h e  

i n t e n s i t y  i n t e r v a l  wa s  . 2  l o g  u n i t .  A x e s  a s  i n  F i g u r e  

2 0 .

F i g u r e  2 2 .

I n t e n s i t y - w a v e l e n g t h  i n t e r a c t i o n s  f o r  B i r d  10 

c o m p a r i n g  5 6 0  a n d  s h o r t e r  w a v e l e n g t h s  ( . 1 -  a n d  . 2 - l o g  

u n i t  i n t e r v a l ) .  A x e s  a s  i n  F i g u r e  2 0 .
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1 1 2

d e t e r i o r a t i o n  I n  p e r f o r m a n c e  a t  e q u a l  I n t e n s i t y ,  I s  m o r e  

o b v l o u s .

P l a n n e d  c o m p a r i s o n s  w e r e  a l s o  a p p l i e d  t o  t h e s e  

d i s c r i m i n a t i o n s  a t  w a v e l e n g t h s  o t h e r  t h a n  6 0 0  nm;  t ' s  a r e  

s h o w n  o n  e a c h  g r a p h .  C o m p a r i s o n s  i n  e a c h  c a s e  w e r e  ma d e  

b e t w e e n  p e r f o r m a n c e  a t  t h e  s m a l l e s t  w a v e l e n g t h  i n t e r v a l  

t e s t e d  a n d  a l l  o t h e r s  c o m b i n e d .  N o n e  w e r e  s i g n i f i c a n t  a n d  

m o s t  d i d  n o t  a p p r o a c h  s i g n i f i c a n c e .  A s t a t i s t i c  

a p p r o p r i a t e  f o r  c o m p a r i n g  p e r f o r m a n c e  a t  6 0 0  nm a n d  o t h e r  

w a v e l e n g t h s  c o u l d  n o t  b e  f o u n d  b e c a u s e  t h e  w a v e l e n g t h  

i n t e r v a l s  u s e d  w e r e  n o t  t h e  s a me  a t  6 0 0  nm a n d  o t h e r  

s p e c t r a l  r e g i o n s .

To  t r y  t o  d e t e r m i n e  w h e t h e r  t h e  n e g a t i v e - g o i n g  d '  s c o r e s  

a t  s m a l l  w a v e l e n g t h  i n t e r v a l s  r e p r e s e n t e d  a r e s p o n s e  

s t r a t e g y  on  t h e  p a r t  o f  t h e  b i r d s ,  o r  w e r e  j u s t  a 

c o n s e q u e n c e  o f  c h a n c e - l e v e l  r e s p o n d i n g ,  a c o m p u t e r  

s i m u l a t i o n  o f  a  b i r d  r e s p o n d i n g  r a n d o m l y  wa s  r u n .  Ra n d o m 

r e s p o n d i n g  o n  t h i s  t w o - c h o i c e  p r o c e d u r e  c e n t e r e d  a r o u n d  a 

50% ( c h a n c e )  l e v e l  o f  c o r r e c t  r e s p o n d i n g .  N e g a t i v e  d "  

s c o r e s  o f  s i m i l a r  m a g n i t u d e  t o  t h o s e  p r o d u c e d  b y  t h e  r e a l  

b i r d s  w e r e  g e n e r a t e d  by  t h e  s i m u l a t i o n ,  i n d i c a t i n g  t h a t  

t h e s e  n e g a t i v e  s c o r e s  d o  n o t  r e p r e s e n t  " p u r p o s i v e "  

r e s p o n d i n g .
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I n t e n s i t y  d i s c r i m i n a t i o n

T h e  d a t a  f o r  t h e  i n t e n s i t y  d i s c r i m i n a t i o n  a r e  p l o t t e d  i n  

F i g u r e  2 3 .  B i r d  6 p e r f o r m e d  b e t t e r  w h e n  c o m p a r i n g  t h e  

s t a n d a r d  i n t e n s i t y  t o  a  m o r e  i n t e n s e  o n e :  t h r e s h o l d  ( 75%

c o r r e c t )  w a s  m a i n t a i n e d  u n t i l  . 1 3  l o g  u n i t ,  c o m p a r e d  w i t h  

. 1 8 7 5  l o g  u n i t  w h e n  c o m p a r i n g  t h e  s t a n d a r d  w i t h  a l e s s  

i n t e n s e  l i g h t .  B i r d  69  r e a c h e d  t h r e s h o l d  a t  . 2 3  l o g  u n i t .  

B e c a u s e  t h e  s i n g l e  d i s c r i m i n a t i o n  ( e q u a l / l e s s  i n t e n s e )  b y  

B i r d  69  t o o k  s o  l o n g  t o  o b t a i n ,  t h e  e q u a l / m o r e  i n t e n s e  

d i s c r i m i n a t i o n  w a s  n o t  a t t e m p t e d .

U e b e r  f r a c t i o n s  w e r e  c o m p u t e d  f o r  t h e s e  d i s c r i m i n a t i o n s ,  

a s  s u g g e s t e d  b y  H o d o s  a n d  B o n b r i g h t  ( 1 9 7 2 ) .  At  d i f f e r e n c e  

t h r e s h o l d ,  t h e  W e b e r  f r a c t i o n  f o r  B i r d  6 c o m p a r i n g  t h e  

s t a n d a r d  i n t e n s i t y  t o  a l o w e r  i n t e n s i t y  wa s  . 3 5 ;  w h e n  t h e  

s t a n d a r d  w a s  p a i r e d  w i t h  h i g h e r  i n t e n s i t i e s  t h e  We b e r  

f r a c t i o n  w a s  . 2 6 .  F o r  B i r d  69  c o m p a r i n g  t h e  s t a n d a r d  t o  

l o w e r  i n t e n s i t i e s  t h e  W e b e r  f r a c t i o n  w a s  . 4 1 .  T h e  

i n t e n s i t y  o f  t h e  s t a n d a r d  s t i m u l u s  w a s  . 2 4  c d / m  .

T h e  i n t e n s i t y  d i s c r i m i n a t i o n  a t  6 0 0  nm wa s  l e a r n e d  o n l y  

w i t h  g r e a t  d i f f i c u l t y  a n d  o n l y  b y  t wo  o f  t h e  n o r m a l  b i r d s .  

A t t e m p t s  l a s t i n g  s i x  m o n t h s  p r o d u c e d  n o  b e t t e r  t h a n  c h a n c e  

r e s p o n d i n g  f r o m  o n e  o f  t h e  o t h e r  n o r m a l  b i r d s ;  t h e  f o u r t h  

n o r m a l  b i r d ' s  p e r f o r m a n c e  w a s  e x t r e m e l y  v a r i a b l e ,  r a n g i n g  

f r o m  n e a r  c r i t e r i o n  t o  75% c o r r e c t  r e s p o n d i n g ,  o f t e n  on  

s u c c e s s i v e  d a y s .  S e v e r a l  m o n t h s  o f  t r a i n i n g  t h e  

c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  p r o d u c e d  o n l y  c h a n c e  l e v e l s  o f



F i g u r e  2 3 .

I n t e n s i t y - o n l y  d i s c r i m i n a t i o n  f o r  B i r d s  6 a n d  69 wh e n  

w a v e l e n g t h  w a s  s e t  a t  6 0 0  nm.  On t h e  v e r t i c a l  a x i s  1 ? 

s e n s i t i v i t y ,  s c a l e d  I n  t e r m s  o f  p e r c e n t  c o r r e c t .  On 

t h e  h o r i z o n t a l  a x i s  i s  t h e  l o g  r e l a t i v e  i n t e n s i t y  o f  

e a c h  s t i m u l u s  c o m p a r e d  t o  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e  

s t a n d a r d  s t i m u l u s .
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c o r r e c t  r e s p o n d i n g .  An a t t e m p t  t o  t e a c h  B i r d s  6 a n d  69 t o  

d i s c r i m i n a t e  i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e s  w h e n  b o t h  h a l v e s  o f  t h e  

s p l i t  k e y  w e r e  l i t  w i t h  5 0 0 - n m  l i g h t  w a s  w h o l l y  

u n s u c c e s s f u l .  B i r d  69  n e v e r  s h o w e d  a n y  m a s t e r y  o f  t h e  

d i s c r i m i n a t i o n ,  a n d  B i r d  6 ,  w h i l e  o c c a s i o n a l l y ,  a f t e r  many  

m o n t h s  o f  t r a i n i n g  a p p r o a c h i n g  c r i t e r i o n ,  n e v e r  r e a c h e d  

i t ,  a n d  b e g a n  t o  s h o w  i n c r e a s i n g  s i g n s  o f  a g i t a t i o n  a t  t h e  

p r o s p e c t  o f  b e i n g  p l a c e d  i n  t h e  c h a m b e r .

E l e c t r o r e t i n o g r a p h y

I n  o r d e r  t o  d e r i v e  r e l a t i v e  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  c u r v e s ,  

r e s p o n s e  a m p l i t u d e  w a s  m e a s u r e d  f o r  e a c h  i n t e n s i t y  a t  e a c h  

w a v e l e n g t h .  A m p l i t u d e  a s  a f u n c t i o n  o f  i n t e n s i t y  w a s  

p l o t t e d ,  t h e n  t h e  b e s t  s t r a i g h t  l i n e  wa s  f i t t e d  ( b y  e y e )  t o  

a l l  f u n c t i o n s .  R e l a t i v e  s e n s i t i v i t y  wa s  d e t e r m i n e d  by  

h o r i z o n t a l l y  s l i d i n g  t h e  f u n c t i o n  f o r  e a c h  w a v e l e n g t h  t o  

f i t  t h e  o n e  w h i c h  y i e l d e d  t h e  ma x i mu m s e n s i t i v i t y .  T h e  

m a g n i t u d e  o f  t h e  h o r i z o n t a l  s h i f t  f o r  e a c h  w a v e l e n g t h  wa s  

t h e  r e l a t i v e  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y .  R e s u l t s  o f  t h e  ERG 

e x p e r i m e n t s  w i t h  t wo  n o r m a l  a n d  t h e  e x p e r i m e n t a l  b i r d s  a r e  

s h o w n  i n  F i g u r e  2 4 .  T h e  p e a k  s e n s i t i v i t y  f o r  t h e  n o r m a l  

b i r d s  i s  a t  6 2 0  nm,  w i t h  s e n s i t i v i t y  f a l l i n g  o f f  s t e e p l y  a t  

l o n g e r  w a v e l e n g t h s ,  a n d  s o m e w h a t  l e s s  s t e e p l y  a t  s h o r t e r  

w a v e l e n g t h s .  T h e  f u n c t i o n  f o r  t h e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  

i n d i c a t e s  t h a t  s e n s i t i v i t y  a t  w a v e l e n g t h s  a b o v e  6 2 0  nm



F i g u r e  2 4 .

E I e c t r o r e t i n o g r a p h  r e s u l t s  f o r  t h e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  

a n d  t w o  n o r m a l  b i r d s .  T h e  a x e s  s h o w l o g  r e l a t i v e  

s e n s i t i v i t y  a s  a f u n c t i o n  o f  w a v e l e n g t h .  B r a c k e t s  

a b o v e  a n d  b e l o w  e a c h  d a t a  p o i n t  r e p r e s e n t  t h e  s t a n d a r c  

e r r o r  o f  t h e  m e a n .  M e t h o d  f o r  d e r i v i n g  t h e  s p e c t r a l  

s e n s i t i v i t y  c u r v e  i s  d e s c r i b e d  i n  t h e  t e x t .  S h o w n  f o r  

c o m p a r i s o n  a r e  t h e  r e d  f i e l d  f l i c k e r  ERG d a t a  o f  

H o r t e l ,  W u b b e l s ,  & N u b o e r  ( 1 9 8 4 ) .
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d e c e r e a s e d  e v e n  m o r e  p r e c i p i t o u s l y  t h a t  f o r  t h e  n o r m a l  

b i r d s ,  w h i l e  s e n s i t i v i t y  a t  5 6 0  a n d  5 4 0  nm wa s  e l e v a t e d  

c o n s i d e r a b l y  a b o v e  t h a t  o f  t h e  n o r m a l  b i r d s .  Ma x i mum 

s e n s i t i v i t y  f o r  t h i s  b i r d  w a s  d i s p l a c e d  t o  6 0 0  nm.

I n c l u d e d  o n  t h e  g r a p h  f o r  c o m p a r i s o n  a r e  f l i c k e r  ERG r e d  

f i e l d  r e s u l t s  o f  t f o r t e l ,  W u b b e l s ,  a n d  N u b o e r  ( 1 9 8 4 ) .  

S e n s i t i v i t y  a t  5 4 0  a n d  5 6 0  nm,  a n d  a t  w a v e l e n g t h s  a b o v e  6 0 0  

nm,  a r e  s i m i l a r  f o r  t h e i r  b i r d s  a n d  f o r  t h e  n o r m a l  b i r d s  i n  

t h i s  s t u d y .  S e n s i t i v i t y  p e a k s  a t  s h o r t e r  w a v e l e n g t h s  i n  

t h e i r  s t u d y ,  b u t  s e n s i t i v i t i e s  a t  5 8 0 - 6 0 0  nm a r e  n o t  

d i s s i m i l a r  f r o m  t h o s e  f o r  t h e  n o r m a l  b i r d s  i n  t h i s  s t u d y .  

M a j o r  d i f f e r e n c e s  a r e  e v i d e n t  b e t w e e n  t h e i r  r e s u l t s  a t  5 4 0  

a n d  6 6 0  nm a n d  t h o s e  o f  t h e  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  a t  

t h o s e  w a v e l e n g t h s ;  s e n s i t i v i t y  f o r  t h e  d e p r i v e d  b i r d  a t  5 4 0  

nm i s  e l e v a t e d  c o n s i d e r a b l y  a b o v e  t h a t  o f  t h e  b i r d s  i n  t h e  

U o r t e l ,  U u b b e l s ,  a n d  N u b o e r  s t u d y ,  w h i l e  a t  6 6 0  nm,  t h e  

c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d ' s  s e n s i t i v i t y  h a s  f a l l e n  b e l o w  

t h a t  o f  t h e  b i r d s  i n  t h a t  s t u d y .

F l i c k e r  r e s p o n s e s  f o r  t h e  n o r m a l  a n d  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  

b i r d s  w e r e  s i m i l a r  i n  a m p l i t u d e  a n d  w a v e f o r m .

H1 s t o l o g y

A p h o t o m i c r o g r a p h  o f  t h e  r e t i n a  o f  t h e  c o n t r o l  b i r d  i s  

s h o w n  i n  F i g u r e  2 5 .  T h e  r e d ,  o r a n g e ,  y e l l o w ,  a n d  

y e  1 1 o w - g r e e n  d r o p l e t s  a r e  a l l  e v i d e n t .  T h e  r e t i n a  o f  t h e  

c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  i s  s h o w n  i n  F i g u r e s  26 a n d  2 7 .  I n



1 2 0

F i g u r e  2 6 ,  n o r m a l - a p p e a r i n g  o r a n g e ,  y e l l o w ,  a n d  

y e l l o w - g r e e n  d r o p l e t s  a r e  e v i d e n t .  I n  F i g u r e  2 7 ,  h o w e v e r ,  

t h e  l a r g e  e m p t y  v a c u o l e s  i n d i c a t e  t h a t  t h e  r e d  p i g m e n t  wa s  

a b s e n t .

T h e  r e t i n a  o f  t h e  n e w l y  h a t c h e d  s q u a b  i s  s h o w n  i n  F i g u r e  

2 8 .  A l l  d r o p l e t s  a p p e a r  t o  b e  u n p i g m e n t e d .

T h e  a n a t o m i c a l  s t u d y  o f  t h e  r e t i n a  u s i n g  l i g h t  m i c r o s c o p y  

i n d i c a t e d  t h a t  t h e  r e t i n a  o f  t h e  c a r o t e n o i d  d e p r i v e d  b i r d  wa s  

h e a l t h y ,  a n d  i n d i s t i n g u i s h a b l e  f r o m  t h a t  o f  t h e  n o r m a l  b i r d .
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F i g u r e  2 5 .

P h o t o m i c r o g r a p h s  o f  f l a t m o u n t  o f  u n s t a i n e d ,  u n f i < ?  1 

r e t i n a  o f  n o r m a l  b i r d ,  s h o w i n g  p i g m e n t e d  o i l  d r o p l e t s .  

S c a l e  I s  s h o w n  u n d e r  p h o t o s .

F i g u r e  2 6 .

P h o t o m i c r o g r a p h s  o f  f l a t m o u n t  o f  u n s t a i n e d ,  u n f i x e d  

r e t i n a  o f  c a r o t e n o l d - d e p r i v e d  b i r d ,  s h o w i n g  o i l  

d r o p l e t s  w i t h  o r a n g e  a n d  y e l l o w  d r o p l e t s .  S c a l e  I s  

s h o w n  u n d e r  p h o t o s .

F i g u r e  2 7 .

P h o t o m i c r o g r a p h s  o f  f l a t m o u n t  o f  u n s t a i n e d ,  u n f i x e d  

r e t i n a  o f  c a r o t e n o l d - d e p r i v e d  b i r d ,  s h o w i n g  

u n p i g m e n t e d  v a c u o l e s  n o r m a l l y  f i l l e d  w i t h  r e d  p i g m e n t .  

S c a l e  i s  s h o w n  u n d e r  p h o t o s .

F i g u r e  2 8 .

P h o t o m i c r o g r a p h s  o f  f l a t m o u n t  o f  u n s t a i n e d ,  u n f i x e d  

r e t i n a  o f  c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d ,  s h o w i n g  

u n p i g m e n t e d  o i l  d r o p l e t s .  S c a l e  i s  s h o w n  u n d e r  p h o t o n .
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D i s c u s s i o n

T h e  e v i d e n c e  p r e s e n t e d  h e r e  s u g g e s t s  t h a t  t h e  r e d  o i l  

d r o p l e t s  do  p l a y  a  r o l e  i n  c o l o r  v i s i o n .  T h e  d e t e r i o r a t i o n  

i n  p e r f o r m a n c e  o f  t h e  c a r o t e n o i d - f r e e  b i r d  i n d i c a t e s  t h a t  

t h e  d r o p l e t s  c o n t r i b u t e  t o  c o l o r  s e n s i t i v i t y  a t  l e a s t  a t  

t h e  a r e a  a o u n d  6 0 0  nm.  D r o p l e t s  o t h e r  t h a n  t h e  r e d  o n e s  

s t i l l  a p p e a r e d  t o  b e  p r e s e n t ,  t h u s  t h e i r  e f f e c t  c a n n o t  be  

a s s e s s e d .  How t h e  d e f i c i t  i n  c o l o r  d i s c r i m i n a t i o n  m i g h t  

m a n i f e s t  i t s e l f  a t  o t h e r  r e g i o n s  o f  t h e  s p e c t r u m  r e m a i n s  t o  

b e  i n v e s t i g a t e d .

I f  t h e r e  w e r e  a n y  l i n g e r i n g  d o u b t  t h a t  p i g e o n s  

d i s c r i m i n a t e  c o l o r  s t i m u l i  o n  t h e  b a s i s  o f  w a v e l e n g t h  

r a t h e r  t h a n  i n t e n s i t y ,  t h i s  s t u d y  s h o u l d  h a v e  r e s o l v e d  i t .  

F u r t h e r m o r e ,  i t  a p p e a r s  t h a t  D o n a l d  B l o u g h ' s  ( 1 9 5 7 )  

c a l c u l a t i o n  o f  t h e  p o i n t  o f  e q u a l  p i g e o n  l u m i n o s i t y  i s  v e r y  

a c c u r a t e .  V h e n  b i r d s  r e s p o n d e d  t o  i n t e n s i t y  a t  a l l ,  h i g h e r  

a n d  l o w e r  i n t e n s i t i e s  e l i c i t e d  m o r e  c o r r e c t  r e s p o n s e s  t h a n  

t h e  s t i m u l i  o f  i n t e n s i t y  m a t c h e d  a c c o r d i n g  t o  B l o u g h .

T h e  n e g a t i v e  d "  s c o r e s  p r o d u c e d  by  t h e  b i r d s  p r o b a b l y  do  

n o t  r e p r e s e n t  a  s t r a t e g i c  d e c i s i o n  b y  t h e  b i r d s ;  r a t h e r  

t h e y  a r e  a b y p r o d u c t  o f  c h a n c e  l e v e l  r e s p o n d i n g .

T h e  i n v e s t i g a t i o n s  o f  t h e  r e l a t i v e  s a l i e n c e  o f  i n t e n s i t y  

a n d  w a v e l e n g t h  c l e a r l y  i n d i c a t e  t h a t  p i g e o n s ,  l i k e  h u m a n s  

a n d  o l d - w o r l d  m o n k e y s ,  a n d  u n l i k e  c a t s  a n d  g r o u n d  

s q u i r r e l s ,  a r e  muc h  m o r e  i n f l u e n c e d  by  t h e  w a v e l e n g t h  t h a n  

t h e  i n t e n s i t y  c o m p o n e n t  o f  t h e  v i s u a l  s t i m u l u s .  I n d e e d ,
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t h e y  i g n o r e  i n t e n s i t y  i n f o r m a t i o n  u n t i l  t h e r e  i s  v i r t u a l l y  

n o  w a v e l e n g t h  i n f o r m a t i o n  a v a i l a b l e .  T h e r e  i s  o n l y  v e r y  

s l i g h t  e v i d e n c e  t h a t  t h e  b i r d s  r e s p o n d e d  m o r e  t o  i n t e n s i t y  

i n f o r m a t i o n  a t  s p e c t r a l  a r e a s  w h e r e  t h e i r

w a v e 1 e n g t h - d i s c r i m i n a t i o n  c a p a b i l i t i e s  a r e  l e s s  g o o d  t h a n  

t h e y  d i d  a t  t h e  s p e c t r a l  l o c u s  o f  b e s t  d i s c r i m i n a t i o n .

T h e  i n t e n s i t y  d i s c r i m i n a t i o n  f u n c t i o n s  y i e l d e d  by  t wo  

c o n t r o l  b i r d s  s h o w e d  s o m e w h a t  h i g h e r  t h r e s h o l d s  t h a n  t h o s e  

o f  H o d o s  a n d  B o n b r i g h t  ( 1 9 7 2 ) .  T h i s  m i g h t  be  d u e  t o  

d i f f e r e n c e s  i n  p r o c e d u r e :  t h e  H o d o s  a n d  B o n b r i g h t  s t u d y

u s e d  a s u c c e s s i v e  d i s c r i m i n a t i o n  p r o c e d u r e  r a t h e r  t h a n  a 

s a m e - d i f f e r e n t  s p l i t - k e y  p r o c e d u r e .  A l s o *  H o d o s  a n d  

B o n b r i g h t  u s e d  a w h i t e  l i g h t  s t i m u l u s  r a t h e r  t h a n  a 

m o n o c h r o m a t i c  o n e  a n d  t h e  i n t e n s i t y  o f  t h e i r  s t i m u l i  wa s  

g r e a t e r  t h a n  t h a t  o f  t h e  s t i m u l i  u s e d  i n  t h i s  s t u d y .

W h e t h e r  t h i s  i n a b i l i t y  t o  l e a r n  a n  i n t e n s i t y  

d i s c r i m i n a t i o n  i s  d u e  t o  a v a r i e t y  o f  " b u r n o u t "  ( t h e  b i r d s  

h a d  b e e n  p e r f o r m i n g  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n s  f o r  o v e r  t wo 

y e a r s  a t  t h e  s t a r t  o f  i n t e n s i t y  t r a i n i n g ) ,  o r  w h e t h e r  i t  i s  

d u e  t o  t h e  r e l a t i v e l y  g r e a t e r  s a l i e n c e  o f  t h e  c o l o r  

c o m p o n e n t  o f  t h e  s t i m u l u s  i s  n o t  c l e a r .  Nor  i s  i t  c l e a r  why

i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e s  a t  6 0 0  nm s h o u l d  h a v e  b e e n  m o r e

d i s c r i m i n a b 1 e t h a n  a t  5 0 0  nm.  T h e  l u m i n a n c e  c o n t r o l

p r o c e d u r e  h i n t e d  t h a t  t h e  r e v e r s e  s h o u l d  h a v e  b e e n  t r u e  -

t h a t  i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e s  s h o u l d  b e  m o r e  s a l i e n t  a t  

w a v e l e n g t h s  o t h e r  t h a n  6 0 0  nm.  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h e  

d i f f i c u l t y  i n  t e a c h i n g  t h e  i n t e n s i t y  d i s c r i m i n a t i o n s  wa s
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d u e  t o  t h e  b i r d s "  h a v i n g  l e a r n e d  t h e  w a v e l e n g t h  

d i s c r i m i n a t i o n  f i r s t .  An a t t e m p t  t o  t r a i n  t wo  b i r d s  n a i v e  

w i t h  r e s p e c t  t o  w a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n  o n  a n  i n t e n s i t y  

d i s c r i m i n a t i o n  w a s  a b a n d o n e d  a f t e r  s e v e r a l  w e e k s  w h e n  n o  

s i g n  o f  l e a r n i n g  w a s  e v i d e n t .  A m o r e  t h o r o u g h  

i n v e s t i g a t i o n  o f  t h i s  q u e s t i o n  w o u l d  b e  d e s i r a b l e ,  b u t  i t  

s e e m s  t h a t  p i g e o n s  h a v e  d i f f i c u l t y  a t t e n d i n g  t o  i n t e n s i t y  

i n f o r m a t i o n  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  w a v e l e n g t h  i n f o r m a t i o n .

A f a i r l y  r e c e n t  a n d  b u r g e o n i n g  l i t e r a t u r e  o n  p i g e o n  

c o g n i t i v e  p r o c e s s e s  s u g g e s t s  t h a t  t h e  s a m e - d i f f e r e n t  

p r o c e d u r e  w a s  a n  i n e f f e c t i v e  p a r a d i g m  f o r  s t u d y i n g  c o l o r  

d i s c r i m i n a t i o n  i n  t h e s e  a n i m a l s .  T h e r e  i s  a g r o w i n g  

c o n s e n s u s  t h a t  p i g e o n s  c a n  f o r m  a b s t r a c t  " c o n c e p t s "  u n d e r  

c e r t a i n  c i r c u m s t a n c e s ,  a n d  t h e r e  i s  b e g i n n i n g  t o  b e  s ome  

d e f i n i t i o n  o f  t h e  c o n s t r a i n t s  o n  c o n c e p t  f o r m a t i o n .  

L o m b a r d i ,  F a c h i n e l l i ,  a n d  D e l i u s  ( 1 9 8 4 ) ,  f o r  e x a m p l e ,  

p r o p o s e d  t h a t  n u m b e r  o f  e x a m p l e s  m i g h t  d e t e r m i n e  w h e t h e r  

p i g e o n s  w e r e  a b l e  t o  d e v e l o p  a g i v e n  c o n c e p t :  g i v i n g  m o r e  

e x e m p l a r s  o f  a c e r t a i n  c o n c e p t  m i g h t  f a c i l i t a t e  l e a r n i n g .  

T h e y  f o u n d  t h a t  w h i l e  a c q u i s i t i o n  o f  a n  o d d i t y  t a s k  wa s  

s l o w e r  f o r  p i g e o n s  g i v e n  a l a r g e r  s e t  o f  e x a m p l e s ,  t r a n s f e r  

o f  l e a r n i n g  t o  n o v e l  s t i m u l i  wa s  s l i g h t l y  b e t t e r  t h a n  f o r  

b i r d s  g i v e n  f e w e r  e x a m p l e s .  P e r f o r m a n c e  t o  n o v e l  s t i m u l i  

w a s  n e v e r  a s  g o o d  a s  f o r  t r a i n i n g  s t i m u l i ,  i n d i c a t i n g  t h a t  

c o n c e p t  l e a r n i n g  w a s  i m p e r f e c t .  Of  i n t e r e s t  t o  t h e  p r e s e n t  

s t u d y  i s  t h e  a u t h o r s "  o b s e r v a t i o n  t h a t  " c o l o r  s t i m u l i  may 

b e  i n a d e q u a t e  t o  d e m o n s t r a t e  c o n c e p t  f o r m a t i o n  b e c a u s e  o f
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t h e i c  e x c e p t i o n a l  s a l i e n c e  a n d  m e m o r a b i l i t y ” ( p . 6 ) .

A s t u d y  b y  N e l s o n  a n d  U a s s e r m a n  ( 1 9 3 1 )  b e a r s  on  t h i s  

q u e s t i o n .  T h e y  t e s t e d  p i g e o n s  o n  a  d e l a y e d  c o n d i t i o n a l  

d i s c r i m i n a t i o n :  a  s a m p l e  s t i m u l u s  w a s  p r e s e n t e d  a n d ,  a f t e r  

a  d e l a y ,  a t e s t  s t i m u l u s .  F o r  e a c h  s a m p l e ,  o n l y  o n e  t e s t  

s t i m u l u s  w a s  p a i r e d  w i t h  r e i n f o r c e m e n t .  P e r f o r m a n c e  d u r i n g  

t h e  t e s t  p r o v i d e d  e v i d e n c e  o f  me mo r y  f o r  t h e  s a m p l e .

S t i m u l i  w e r e  p a i r s  o f  c o l o r s  a n d  l i n e  t i l t s ,  w i t h  c o l o r s  

t h e  s a m p l e  s t i m u l i  f o r  o n e  g r o u p ,  a n d  l i n e  t i l t s  t h e  s a m p l e  

f o r  t h e  o t h e r .  N e l s o n  a n d  U a s s e r m a n  f o u n d  t h a t  w h e n  t h e  

c o l o r  w a s  t h e  s a m p l e  a n d  l i n e  o r i e n t a t i o n s  w e r e  t e s t  

s t i m u l i  t h e  b i r d s  l e a r n e d  t h e  t a s k  e a s i l y ;  i n  t h e  r e v e r s e  

c o n d i t i o n ,  t h e  b i r d s  d i d  n o t  l e a r n  a t  a l l .  When t h e  s t u d y  

w a s  r e p e a t e d  u s i n g  a w i t h i n - s u b j e c t  d e s i g n ,  t h e  s a me  b i r d s  

who  w e r e  e a s i l y  a b l e  t o  e a r n  t h e  c o l o r - a s - s a m p l e  c o n d i t i o n  

p e r f o r m e d  a t  c h a n c e  l e v e l s  w h e n  t h e  l i n e  t i l t s  w e r e  

s a m p l e s .  T h e  a u t h o r s  s u g g e s t  t h a t  l i n e  s t i m u l i  a r e  n o t  s o  

w e l l  r e m e m b e r e d  a s  c o l o r  s t i m u l i .

H e r r n s t e i n  ( 1 9 8 5 )  h a s  r e c e n t l y  r e p o r t e d  s t u d i e s  t h a t  

s h o w  t h a t  p i g e o n s  f i n d  i t  v e r y  e a s y  t o  r e c o g n i z e  e x e m p l a r s  

o f  s u c h  c a t e g o r i e s  a s  b o d i e s  o f  w a t e r ,  f o r  e x a m p l e ,  b u t  

t h a t  t h e y  a r e  i n e p t  a t  r e l a t i o n a l  d i s c r i m i n a t i o n s  ( s u c h  a s  

s a m e / d i f f e r e n t  t a s k s ) :  " p i g e o n s  l e a r n  o n l y  w i t h  s ome  

t r o u b l e  t h a t  t h e y  a r e  b e i n g  r e i n f o r c e d  f o r  r e s p o n d i n g  t o  a 

s t i m u l u s  t h a t  m a t c h e s  a n o t h e r  s t i m u l u s  i n  s o me  r e s p e c t ,  o r  

t h a t  d o e s  n o t  m a t c h  i t .  When t h e y  d o  l e a r n  t o  s o l v e  s u c h  

p r o b l e m s ,  t h e y  do  s o  w i t h  l e s s  g e n e r a l i t y  t h a n  t h e y  c o u l d ,
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a s  i f  t h e  a b s t r a c t  r e l a t i o n  o f  i d e n t i t y  o r  d i f f e r e n c e  i s  

c o n t a m i n a t e d  by  t h e  s p e c i f i c  s t i m u l u s  f e a t u r e s  o f  t h e  

s t i m u l i  u s e d  t o  i l l u s t r a t e  i t 1' ( p .  1 3 8 ) .

T h i s  e v i d e n c e  s u g g e s t s  t h a t  a s p l i t - k e y ,  s a m e - d i f f e r e n t  

p a r a d i g m  i s  f a r  f r o m  i d e a l  f o r  the. t y p e  o f  p r o b l e m  u n d e r  

i n v e s t i g a t i o n  i n  t h e  p r e s e n t  s t u d y .  I f  I  w e r e  t o  r e p e a t  

t h i s  s t u d y ,  I  w o u l d  u s e  a g o / n o - g o ,  s t i m u l u s - a n n u l u s  

p a r a d i g m ,  w h e r e  t h e  s t i m u l u s  a n d  a n n u l u s  c o u l d  v a r y  i n  

w a v e l e n g t h  a n d / o r  i n t e n s i t y ,  a n d  t h e  b i r d  w o u l d  b e  

r e i n f o r c e d  f o r  p e c k i n g  w h e n  a d i f f e r e n c e  w a s  p r e s e n t ,  a n d  

r e f r a i n i n g  f r o m  p e c k i n g  w h e n  t h e r e  wa s  n o  d i f f e r e n c e .  T h i s  

w o u l d  n o t  s o l v e  t h e  p r o b l e m  o f  l a c k  o f  g e n e r a l i t y  o f  c o l o r  

s t i m u l i  p e r  s e , b u t  i f  a c q u i s i t i o n  w e r e  q u i c k e r ,  r e t r a i n i n g  

t o  e a c h  n o v e l  s t i m u l u s  w o u l d  b e  l e s s  t r o u b l e s o m e .

I t  w o u l d  h a v e  b e e n  d e s i r a b l e  t o  h a v e  t e s t e d  a d d i t i o n a l  

c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d s ,  b u t  t h e  i n v a r i a b i l i t y  o f  t h e  

p e r f o r m a n c e  o f  t h e  n o r m a l  b i r d s  a t  6 0 0  nm,  a n d  t h e  

r e l a t i v e l y  l a r g e  d e v i a t i o n  i n  p e r f o r m a n c e  o f  t h e  

e x p e r i m e n t a l  b i r d ,  s e e m  t o  j u s t i f y  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  t h i s  

b i r d  h a d  a l a r g e  c o l o r  d i s c r i m i n a t i o n  d e f i c i t .  I n  

a d d i t i o n ,  t h e  ERG d a t a  p r o v i d e  s o me  e v i d e n c e  t h a t  o n l y  t h e  

o i l  d r o p l e t s ,  a n d  n o t  t h e  c o n e s ,  w e r e  a f f e c t e d  by t h e  

c a r o t e n o i d - f r e e  d i e t .  T h e  s l i g h t  V - s h a p e d  i n f l e c t i o n  a t  

6 0 0 / 5 7 0  a n d  . 2  l o g  u n i t  a l s o  s u g g e s t  t h a t  t h e  b i r d  

r e s p o n d e d  t y p i c a l l y  t o  i n t e n s i t y  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  

w a v e l e n g t h ,  s u g g e s t i n g  t h a t  o t h e r  r e t i n a l  e l e m e n t s  w e r e  n o t  

a f f e c t e d .  T h e  a b r u p t  a n d  s t e e p  f a l l  o f f  i n  s e n s i t i v i t y
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a b o v e  6 2 0  nm i s  c o n s i s t e n t  w i t h  b o t h  t h e o r e t i c a l  m o d e l s  

( e . g . ,  B o w m a k e r ,  1 9 7 9 )  a n d  t h e  f i n d i n g  t h a t  t h e  

c a r o t e n o i d - d e p r i v e d  b i r d  w a s  u n a b l e  t o  d i s c r i m i n a t e  

w a v e l e n g t h  d i f f e r e n c e s  a b o v e  6 0 0  nm.  T h e  e l e v a t e d  

s e n s i t i v i t y  a t  5 4 0  a n d  5 6 0  nm i s  a l s o  t o  b e  e x p e c t e d  f r o m  

d r o p l e t - c o n e  r e l a t i o n s h i p s  ( B o w m a k e r ,  1 9 7 9 ) .  I t  i s  

s o m e w h a t  s u r p r i s i n g  t h a t  s e n s i t i v i t y  i s  s o  h i g h  a t  6 0 0  a n d  

6 2 0  nm.  A n u m b e r  o f  p o s s i b i l i t i e s  s u g g e s t  t h e m s e l v e s  t o  

e x p l a i n  t h i s .  F i r s t ,  a l t h o u g h  no  r e d  d r o p l e t s  w e r e  s e e n  on  

m i c r o s c o p i c  e x a m i n a t i o n ,  s o me  may h a v e  r e t a i n e d  t h e i r  

p i g m e n t a t i o n .  T h e  e n t i r e  r e t i n a  w a s  n o t  e x a m i n e d ,  s i n c e  

s o me  c o u l d  n o t  b e  d e t a c h e d  f r o m  t h e  p i g m e n t  e p i t h e l i u m .  A 

l i k e l i e r  p o s s i b i l i t y  i s  t h a t  t h e  o r a n g e  a n d  y e l l o w  

d r o p l e t s ,  w h i c h  w e r e  s t i l l  p r e s e n t ,  a c t e d  t o  s h i f t  

e f f e c t i v e ^ m a x  o f  t h e i r  c o n e  p i g m e n t s  t o  l o n g e r  w a v e l e n g t h s .  

I t  i s  a l s o  p o s s i b l e  t h a t  a n  u n d e t e c t e d  c o n e  p i g m e n t  w i t h  A 

max a t  w a v e l e n g t h s  l o n g e r  t h a n  a n y  s o  f a r  f o u n d  a c c o u n t e d  

f o r  t h e  s e n s i t i v i t y  a t  6 0 0  a n d  6 2 0  nm.

T h e  f i n d i n g  t h a t  n o r m a l l y  r e a r e d  s q u a b s  a r e  h a t c h e d  

w i t h o u t  p i g m e n t e d  o i l  d r o p l e t s  p r o v i d e s  a n  a r e a  o f  f u t u r e  

i n v e s t i g a t i o n .  H i s t o l o g i c a l  s t u d y  o f  t h e  s q u a b  r e t i n a  

s h o u l d  b e  d o n e  t o  d e t e r m i n e  a t  w h a t  a g e  t h e  r e t i n a  i s  

s i m i l a r  t o  t h a t  o f  t h e  a d u l t ;  a t  t h a t  a g e  

e l e c t r o r e t i n o g r a p h y  c o u l d  b e  p e r f o r m e d ,  w h i c h  w o u l d  

p r o b a b l y  g i v e  r e l i a b l e  i n f o r m a t i o n  a b o u t  c o l o r  v i s i o n  

c a p a b i l i t y ,  s i n c e  i n  t h e  a d u l t  ERG

w a v e  1 e n g t h - d i s c r i m i n a t i o n  i n v e s t i g a t i o n s  h a v e  y i e l d e d
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f u n c t i o n s  n o t '  d i s s i m i l a r  i n  s h a p e  f r o m  t h e  b e h a v i o r a l  

f u n c t i o n s  ( B l o u g h ,  R i g g s ,  & S c h a e f e r ,  1 9 7 2 ) .  B e h a v i o r a l  

s t u d y  o f  c o l o r  v i s i o n  i n  t h e  s q u a b  m i g h t  a l s o  b e  a t t e m p t e d ,  

w i t h  s o me  o f  t h e  r e s p o n s e  m e a s u r e s  u s e d  i n  s t u d y i n g  h u m a n  

i n f a n t s ,  s u c h  a s  h e a r t  a n d  r e s p i r a t i o n  r a t e .  F e a t h e r  

e r e c t i o n  m i g h t  b e  a  u s e f u l  r e s p o n s e  m e a s u r e ,  s i n c e  s q u a b s  

r e a c t  t o  n o v e l  s t i m u l i  by  b r i s t l i n g  t h e i r  q u i l l s .

S i n c e  p i g e o n s  d o  n o t  h a v e  p i g m e n t e d  d r o p l e t s  a t  

h a t c h i n g ,  i t  s h o u l d  b e  p o s s i b l e  t o  i n v e s t i g a t e  t h e  o n t o g e n y  

a n d  f u n c t i o n  o f  t h e  d r o p l e t s  w i t h o u t  f e e d i n g  t h e  b i r d s  t h e  

m a n u f a c t u r e d  d i e t ,  w i t h  i t s  a t t e n d a n t  e x p e n s e  a n d  p e r i l .  

T h i s  w o u l d  m e a n  t h a t  mu c h  l a r g e r  n u m b e r s  o f  c a r o t e n o i J - f r e e  

s u b j e c t s  c o u l d  t h e o r e t i c a l l y  b e  o b t a i n e d .  P a r e n t s  c o u l d  be  

f e d  a n o r m a l  g r a i n  d i e t  u n t i l  a w e e k  o r  s o  b e f o r e  t h e  e g g s  

h a t c h e d ,  a n d  t h e n  s w i t c h e d  t o  a c a r o t e n o i d - f r e e  d i e t  o f  

( f o r  i n s t a n c e )  w h i t e  c o r n  f o r  t h e  p e r i o d  o f  " l a c t a t i o n . "

Cod l i v e r  o i l  c o u l d  b e  g i v e n  a s  a s u p p l e m e n t .  T h i s  r e g i m e n  

s h o u l d  b e  e a s i l y  s u p p o r t a b l e  f o r  t h e  t h r e e  w e e k s  d u r i n g  

w h i c h  p a r e n t s  f e e d  t h e i r  y o u n g .  S i m i l a r l y ,  s q u a b s  c o u l d  be  

f e d  t h i s  w h i t e  c o r n  a n d  c o d  l i v e r  o i l  d i e t  f o r  s o me  p e r i o d  

o f  t i m e ,  t h e  d u r a t i o n  o f  w h i c h  w o u l d  n e e d  t o  b e  d e t e r m i n e d  

e x p e r  i m e n  t a 1 l y .

T h e  f a c t  t h a t  o n l y  t h e  r e d  d r o p l e t s  w e r e  d e p i g  men t e d  

s u g g e s t s  t h a t  t h e y  a r i s e  f r o m  a d i f f e r e n t  s u b s t r a t e  t h a n  

t h e  o t h e r  d r o p l e t s .  One  p o s s i b i l i t y  i s  t h a t  t h e  p a r e n t s "  

c r o p  m i l k  c o n t a i n s  a s u b s t a n c e  s u f f i c i e n t  t o  p i g m e n t  t h e  

o r a n g e  a n d  y e l l o w  d r o p l e t s .  I t  I s  i ms . ? .  M e  t o  h a n d  r e a r
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s q u a b s  f r o m  h a t c h i n g ,  a n d  t h i s  s h o u l d  b e  t r i e d ,  i f  a 

c a r o t e n o i d - f r e e  d i e t  c o u l d  b e  d e v i s e d  o n  w h i c h  t h e y  c o u l d  

s u r v i v e .

I t  w o u l d  a l s o  b e  d e s i r a b l e  t o  r e a r  a b i r d  w i t h  

d e p l g m e n t e d  d r o p l e t s ,  t e s t  b e h a v i o r a l l y  f o r  c o l o r  v i s i o n  

d e f i c i t s ,  t h e n  f e e d  a c a r o t e n o i d - e n r i c h e d  d i e t  a n d  r e t e s t  

t h e  b i r d s "  c o l o r  v i s i o n ,  a s  w a s  d o n e  b y  M a i l m a n  ( 1 9 7 9 ) ,

One  s h o u l d  n o t  c o n c l u d e  w i t h o u t  s o me  s p e c u l a t i o n  a b o u t  

wh y  b e i n g  a b l e  t o  d i s c r i m i n a t e  o r a n g e  I s  i m p o r t a n t  t o  

p i g e o n s .  T h e  d i f f i c u l t y  i n  d e t e r m i n i n g  t h e  a d a p t i v e  

s i g n i f i c a n c e  o f  c o l o r  v i s i o n  i n  g e n e r a l  i s  e x a g g e r a t e d  i n  

t h e  c a s e  o f  t h e  p i g e o n  by  t h e  f a c t  t h a t ,  a s  M a r t i n  a n d  

M u n t z  ( 1 9 7 9 )  p o i n t e d  o u t ,  n o t  v e r y  mu c h  i s  k n o w n  a b o u t  t h e  

p i g e o n  a s  a  w i l d  a n i m a l .  T h e  c i r c u m s t a n c e s  t h a t  d i c t a t e d  

t h e  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  t wo  r e t i n a l  f i e l d s ,  f o r  i n s t a n c e ,  

may  n o  l o n g e r  b e  r e l e v a n t  t o  t h e  l i v e s  o f  " f e r a l "  p L g e o n s  

o f  u r b a n  a r e a s .  M u t t o n  ( 1 9 6 5 )  m a d e  a t h o r o u g h  s t u d y  o f  t h e  

e c o l o g y  o f  t h e  wo o d  p i g e o n  ( C o l u m b a  p a l u m b a ) ,  a s p e c i e s  

c l o s e l y  r e l a t e d  t o  t h e  r o c k  d o v e  ( C o l u m b a 1 i v  i a ) .  He  f o u n d  

t h a t  t h e  b i r d ' s  d i e t  c o n s i s t e d  o f  c l o v e r ,  g r a i n ,  t r e e  b u d s  

a n d  f l o w e r s ,  a n d  w e e d  s e e d s ,  d e p e n d i n g  on  s e a s o n a l  a n d  

l o c a l  a v a i l a b i l i t y .  I t  i s  s t r i k i n g  how d e p e n d e n t  on  m a n ' s  

a g r i c u l t u r a l  a c t i v i t i e s  t h e  b i r d ' s  f o o d  s u p p l y  i s .  Wh a t  

i t s  f o o d  s o u r c e s  may h a v e  b e e n  b e f o r e  i t s  c l o s e  a s s o c i a t i o n  

w i t h  h u m a n s  b e g a n ,  t h e r e f o r e ,  I s  n o t  c l e a r .

T h e  s p l i t  f i e l d  i s  s u c h  a d i s t i n c t i v e  a n d  r e l a t i v e l y  

u n u s u a l  f e a t u r e  t h a t  i t  i n v i t e s  s p e c u l a t i o n  a b o u t  i t s
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f u n c t i o n .  W a l l s  ( 1 9 4 2 )  t h o u g h t  t h a t  t h e  y e l l o w  f i e l d  

s h a r p e n s  t h e  c o n t r a s t  o f  o b j e c t s  s e e n  a g a i n s t  t h e  b l u e  s k y ,  

by  e l i m i n a t i n g  t h e  s k y ' s  c o l o r ,  w h e r e a s  t h e  r e d  f i e l d  m i g h t  

h e i g h t e n  c o n t r a s t  o f  o b j e c t s  s e e n  a g a i n s t  a g r e e n  

b a c k g r o u n d .  T h e  r e d  f i e l d  m i g h t  a l s o  e l i m i n a t e  R a y l e i g h  

s c a t t e r ,  p a r t i c u l a r l y  e a r l y  i n  t h e  m o r n i n g .  W a l l s  n o t e d  

t h a t  s o n g  b i r d s ,  m o s t  o f  whom a r e  e a r l y  r i s e r s ,  h a v e  a 

l a r g e r  p r o p o r t i o n  o f  r e d  d r o p l e t s  t h a n  b i r d s  a c t i v e  a t  

l a t e r  h o u r s .  F o r  p i g e o n s ,  a t  l e a s t ,  t h i s  r o l e  i n  

e l i m i n a t i o n  o f  e a r l y  m o r n i n g  R a y l e i g h  s c a t t e r  i s  r e n d e r e d  

u n l i k e l y  by  M u r t o n ' s  ( 1 9 5 5 )  o b s e r v a t i o n  t h a t  t h e  wood  

p i g e o n  f e e d s  t h r o u g h o u t  t h e  d a y ,  w i t h  r a t e  o f  f e e d i n g  

i n c r e a s i n g  t o  a ma x i mu m i n  t h e  l a t e  a f t e r n o o n .

L y t h g o e  ( 1 9 7 1 )  s t a t e d  t h a t  b i r d s  " c l o s e l y  a s s o c i a t e d  

w i t h  v e g e t a t i o n "  ( p .  1 3 2 )  h a v e  r e l a t i v e l y  l a r g e  n u m b e r s  o f  

r e d  d r o p l e t s .  He n o t e d  t h a t  t h e  s p e c t r a l  r e f l e c t a n c e s  o f  

g r e e n  l e a v e s  o f  p l a n t s  s u c h  a s  d o c k ,  m u l l e i n ,  a n d  d o g w o o d  

a r e  i d e n t i c a l  b e l o w  a b o u t  5 5 0  nm,  b u t  d i v e r g e  s u b t l y  a t  

l o n g e r  w a v e l e n g t h s ;  r e d  d r o p l e t s  I n  t h e  r e d  f i e l d  m i g h t  

t h u s  p e r m i t  d i s c r i m i n a t i o n  a mo n g  t h e s e  l e a v e s  on  t h e  b a s i s  

o f  t h e i r  s p e c t r a l  r e f l e c t a n c e .  A l t h o u g h  t h i s  i n f o r m a t i o n  

may b e  a v a i l a b l e  t o  t h e  p i g e o n ,  i t  i s  n o t  c l e a r  t h a t  i t  i s  

i m p o r t a n t  t o  i t .  G o o d w i n  ( 1 9 8 3  ) s t a t e d  t h a t  t h e  r o c k  d o v e  

i s  p r i m a r i l y  a s e e d  e a t e r ,  f e e d i n g  on  g r o u n d  t h a t  i s  b a r e  

o r  c o v e r e d  o n l y  i n  s h o r t  v e g e t a t i o n .

W h a t  we k n o w a b o u t  t h e  r e d  f i e l d  s u g g e s t s  t h a t  i t  i s  

m y o p i c ,  u s e d  t o  l o o k  f r o n t a l l y  a n d  d o w n w a r d ,  m o s t  s e n s i t i v e
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a t  a r o u n d  6 0 0  nm,  a n d  b e s t  a b l e  t o  d i s c r i m i n a t e  w a v e l e n g t h  

a t  t h a t  l o c u s .  T h e  m y o p i a  a n d  f r o n t a l  v i s i o n  i n d i c a t e  t h a t  

t h e  r e d  f i e l d  i s  u s e d  t o  l o c a t e  f o o d  a t  n e a r  d i s t a n c e s .

T h e  s e n s i t i v i t y  t o  l o n g  w a v e l e n g t h s  c o m b i n e d  w i t h  i t s  

g r o u n d - f e e d i n g  h a b i t s  t e m p t  o n e  t o  s p e c u l a t e  t h a t  t h e  

p i g e o n  u s e s  i t s  r e d  f i e l d  t o  d i s c r i m i n a t e  r e d d i s h - b r o w n  

s e e d s  f r o m  r e d d i s h - b r o w n  s o i l .

T h i s  s t u d y  p r o v i d e s  s u p p o r t  f o r  t h e  i d e a  t h a t  o n e  f u n c t i o n  

o f  t h e  r e d  o i l  d r o p l e t s  i s  t o  s h a r p e n  c o l o r  d i s c r i m i n a t i o n ,  

a t  l e a s t  a t  t h e  s p e c t r a l  l o c u s  a r o u n d  6 0 0  nm.  T h i s  

r e l a t i v e l y  s m a l l  d e c r e m e n t  w o u l d  b e  m i s s e d  i n  a 

d i s c r i m i n a t i o n  t e s t  l i k e  t h o s e  d o n e  w i t h  t h e  J a p a n e s e  q u a i l  

( K o v a c h ,  W i l s o n ,  & O ' C o n n o r ,  1 9 7 6 ;  D i c k e r  & S c h u l z e ,  1 9 7 7 ) .

I t  m i g h t  a l s o  b e  l e s s  o b v i o u s  a t  a d i f f e r e n t  s p e c t r a l  r e g i o n ,  

w h e r e  d i s c r i m i n a t i o n  i s  l e s s  f i n e .  T h i s  r o l e  i n  c o l o r  v i s i o n  

b y  n o  m e a n s  r u l e s  o u t  t h e  p o s s i b i l i t y  t h a t  t h e  d r o p l e t s  

p e r f o r m  o t h e r  f u n c t i o n s ;  i n d e e d ,  g i v e n  t h e  c o m p l e x i t y  o f  t h e  

d r o p l e t - c o n e  r e l a t i o n s h i p s ,  i t  s e e m s  l i k e l y  t h a t  t h e y  p l a y  a 

n u m b e r  o f  r o l e s  i n  v i s i o n .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h e  d r o p l e t s  

c o m p e n s a t e  f o r  t h e  a b s e n c e  o f  p i g m e n t  i n  t h e  l e n s  a n d  m a c u l a ,  

w h i c h  i n  o t h e r  a n i m a l s  s e r v e s  t o  s c r e e n  o u t  u n w a n t e d  

s h o r t - w a v e l e n g t h  l i g h t ,  t h u s  c o r r e c t i n g  f o r  c h r o m a t i c  

a b e r r a t i o n .  T h e  d r o p l e t s  may a l s o  p r o t e c t  a g a i n s t  r e c e p t o r  

p h o t o o x i d a t i o n  b y  v e r y  s h o r t  w a v e l e n g t h  l i g h t .  T h e  p i g e o n  

h a s  g o o d  c o l o r  d i s c r i m i n a t i o n  a t  v e r y  s h o r t  w a v e l e n g t h s  a s  

w e l l  a s  a t  l o n g  w a v e l e n g t h s .  T h u s  t h e  p i g e o n  e y e  c a n n o t  h a v e
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a " g e n e r a l "  f i l t e r  t h a t  s c r e e n s  a l l  i n c o m i n g  l i g h t  a n d  b l o c k s  

t r a n s m i s s i o n  o f  u l t r a v i o l e t  l i g h t .  Some  f i l t e r i n g  i s  

n e c e s s a r y ,  h o w e v e r ,  f o r  r e a s o n s  s u g g e s t e d  a b o v e ,  a n d  t h e  o i l  

d r o p l e t - c o n e  d y a d  s y s t e m  f o u n d  i n  t h e  p i g e o n  r e t i n a  i s  a n  

e f f e c t i v e  wa y  o f  a l l o w i n g  s t i m u l a t i o n  by  v e r y  s h o r t  

w a v e l e n g t h  l i g h t  w h i l e  a t  t h e  s a m e  t i m e  p r o t e c t i n g  t h e  v i s u a l  

s y s t e m  f r o m  u n w a n t e d  c o n s e q u e n c e s  o f  t h i s  s t i m u l a t i o n .
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GENESIS RIVER LABORATORIES DIVISION

1148 Bell Road 
Chagrin Falls. O hio 44022 

Phone. (216) 338-5986

Appendix A

CAROTENOID DEFICIENT PIGEON DIET 
TD83029

g/Kg
Corn Meal, white, degerminated 746.0084Casein,“Vitamin-Free" Test 113.0
L-Arginine HC1 5.8
L-Lysine HC1 3.0
DL-Methionine 6.0
Cottonseed Oil 30.0
Fiber (cellulose) 30.0
Mineral Mix, Fox-Briggs N 60.0
Choline Chloride 2.0
Thiamin HCl 0.015
Riboflavin 0.015
Calcium Pantothenate 0.02
Niacin 0.05
Pyridoxine HCl 0.006
Folic Acid 0.005
Biotin 0.0006
Vitamin B 1 2  (0-1% TRituration in Mannitol) 0.02
Menadione Sodium Bisulfite Complex 0.003
DL-Alpha Tocopheryl Acetate (1000.U/g) 0.05
Vitamin A Palmitate (500,000 U/g, dry) 0.005
Vitamin D 3 , in sucrose (400,000 U/g) 0.002
This is amended TD 82240 to contain Vitamin A Palmitate

C o n su ltin g  services to  th e  E d u ca tio n a l. H e a lth  a n d  N u tr i t io n a l fields. 
L icense 28-010767
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GENESIS RIVER LABORATORIES DIVISION

1143 Bell Road 
Chagrin Falls, Ohio 44022 

Phone: (216) 338-5986

Mineral Mix, Fox-Briggs N

Calcium Carbonate CaC0 3

Calcium Phosphate, dibasic CaHP04
Cupric Sulfate CuS04
Ferric Citrate (16.7%)
Magnesium Sulfate MgSC>4
Manganese Sulfate MnS04*H20
Potassium Chloride KCl
Potassium Iodate k i o 3
Sodium Chloride NaCl
Sodium Phosphate, <dibasic Na2HP04
Zinc Carbonate . ■ ZnC0 3

Reference: Fox, M .R.S., Briggs, G.M. (

g/Kg
166.6667
473.3333

0.16667
3.3333

50.0
4.16667

116.6667 
0.16667

66.6667
116.6667

2.16667

72, 243-249.
1. Recommended use level in chick diets - 6.0%. This 

mineral mix also has been used in mouse and.guinea 
pig diets at the same level. However guinea pigs 
are further supplemented with potassium acetate 
(25.0 g/Kg) and magnesium oxide (5.0 g/Kg).

C o n su ltin g  services to  th e  E d u ca tio n a l, H ealth  a n d  N u tr it io n a l fields. 
License 28-010767
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A p p e n d i x  B,  R a d i a n c e  o f  S t i m u l i

I .  R a d i a n c e  o f  v a r i a b l e  a n d  s t a n d a r d  s t i m u l i  u s e d  I n  
b e h a v i o r a l  s t u d y  ( v a l u e  g i v e n  i s  f o r  p o i n t  o f  e q u a l  p i g e o n  
l u m i n o s  i  t y ) .

V a r i a b l e  S t i m u l u s

W a v e l e n g t h  R a d  l a n c e *  W a v e l e n g  t h  R a d i a n c e *

47  0 . 2 5  5 4 0  . 0 4
4 8 0  . 1 6  545  . 0 4
4 8 5  . 1 7  5 4 6  . 0 4
4 9 0  . 0 8  5 4 7  . 0 4
4 9 1  . 1 5  5 4 8  . 0 4
4 9 2  . 1 5  5 4 9  . 0 4
4 9 3  . 1 6  5 5 0  . 0 4
4 9 4  . 16 5 5 L . 0 4
4 9 5  . 1 3  5 5 2  . 0 4
4 9 6  . L3 5 5 3 . 04
4 9 7  . 1 4  5 5 4  . 0 4
4 9 8  . 1 4  5 5 5  . 0 3
4 9 9  . 1 4  5 6 0  . 0 3
5 0 0  . 1 1  5 6 5  . 0 3
5 0 1  . 1 1  5 6 6  . 0 3
5 0 2  . 1 1  567  .OS
5 0 3 . I. I. . <U
n * 4  . 1 1  5 6 9  . 0 3
5 0 5  . 1 0  5 7 0  . 0 3
5 0 6  . 1 0  5 7 2  . 0 3
5 0 7  . 1 0  5 7 4  . 0 3
5 0 8  . 1 0  5 7 6  . 0 3
5 0 9  . 1 0  5 8 0  . 0 3
5 1 0  . 0 9  5 8 2  . 0 3
5 1 5  . 1 0  5 8 4  . 0 3
5 2 0  . 1 0  5 8 8  . 0 3

5 9 0  . 0 4

59 1
5 9 2
5 9 3
5 9 4
595
5 9 6
5 9 7
5 9 8  
6 0 0 
6 10

. 0 4  

. 0 4  

. 0 4  

. 0 5  

. 06 

. 0 6  

. 0 6  

. 0 6  

. 0 6  

. 06

6 0 1
6 0 2
6 0 3
6 0 4
6 0 5
6 0 6  
6 0 7  
6 0 3  
6 0 9  
6 20

. 0 6  

. 0 6  

. 0 6  

. 0 6  

. 0 6  

. 0 6  

. 0 6  

. 0 6  

. 06 

. 06

S t a n d a r d  S t i m u l u s
5 00  . 0 1
6 0 0  . 0 0 2

5 6 0 . 0 0 0 5



I I .  R a d i a n c e  o f  s t i m u l i  u s e d  f o r  e l e c t r o r e t i n o g r a p h y

R a d i a n c e * *
A t  t e n u a  t i o n

W a v e l e n g t h 0 . .3 ► 6
5 2 0 8 4 2
5 4 0 10 6 2 . 3
5 6 0 12 8 2 . 8
5 8 0 14 8 3 . 2
6 0 0 14 8 3 . 2
6 2 0 14 8 3 . 2
6 4 0 14 8 3 . 2
6 6 0 13 8 3 . 3

♦ R a d i a n c e  i n  m w a t t / s t e r / f  t ^ .  
♦ ♦ R a d i a n c e  I n  u w a t H .
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H o d o s ,  W. ,  & B o n b r i g h t ,  J . C .  ( 1 9 7 2 ) .  T h e  d e t e c t i o n  o f  

v i s u a l  i n t e n s i t y  d i f f e r e n c e s  i n  p i g e o n s .  J o u r n a l  o f  

t h e  E x p e r i m e n t a l  A n a l y s i s  o f  B e h a v i o r ,  1 8 ,  4 7 1 - 4 7 9 .

H u m p h r e y ,  N.  ( 1 9 7 1 ) .  C o l o u r  a n d  b r i g h t n e s s  p r e f e r e n c e s  

i n  m o n k e y s .  N a t u r e ^  2 2 9 , 6 1 5 - 6  1 7 .

J a c o b s ,  G . H .  ( 1 9 6 3 ) .  S p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  a n d  c o l o r  

v i s i o n  o f  t h e  s q u i r r e l  m o n k e y .  J o u r n a 1 o f  

C o m p a r a t i v e  a n d  P h y s i o l o g i c a l  P s y c h o l o g y ,  5 6 ,

6 1 6 - 6 2 1 .

J a c o b s ,  G . H .  ( 1 9 7 8 ) .  S p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  a n d  c o l o u r  

v i s i o n  i n  t h e  g r  > i u n d - d u e  11 i n g  s c i u r i d s :  R e s u l t s  

f r o m  go  I d e n - m a n 1 1 e d  g r o u n d  s q u i r r e l s  a n d  c o m p a r i s o n s  

f o r  f i v e  s p e c i e s .  A n i m a l  B e h a v i o u r ,  2 6 ,  4 0 9 - 4 2 1 .

J a c o b s ,  G . H .  ( 1 9 8  1 ) .  C o m p a r a t i v e  c o l o r  v i s i o n .  Hew 

Y o r k ;  A c a d e m i c .
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J a c o b s ,  G . H .  ( 1 9 8 3 ) .  W i t h i n - s p e c i e s  v a r i a t i o n s  I n  

v i s u a l  c a p a c i t y  a mo n g  s q u i r r e l  m o n k e y s  ( S a 1 m I r  L 

s c i u r e u s ) ; s e n s i t i v i t y  d i f f e r e n c e s .  V i s i o n  

R e s e a r  c h .  2 3 .  2 3 9 - 2 4 8  .

J a c o b s ,  G . H .  ( 1 9 8 4 ) .  W i t h i n - s p e c i e s  v a r i a t i o n s  i n  

v i s u a l  c a p a c i t y  a m o n g  s q u i r r e l  m o n k e y s  ( S a i r n l r  L 

s c i u r e u s ) :  c o l o r  v i s i o n .  V i s i o n  R e s e a r c h ,  2 4 ,

1 2 6 7 -  1 2 7 7  .

J a c o b s ,  G . H . ,  & P u l l i a m ,  K . A .  ( 1 9 7 3 ) ,  V i s i o n  i n  t h e  

p r a i r i e  d o g :  S p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  a n d  c o l o r  v i s i o n .  

J o u r n a l  o f  C o m p a r a t i v e  a n d  P h y s i o l o g i c a l  P s y c h o l o g y ,  

8 4 ,  2 4 0 - 2 4 5 .

J i t s u m o r i ,  M. ( 1 9 7 8 ) .  W a v e l e n g t h  d i s c r i m i n a t i o n

f u n c t i o n  d e r i v e d  f r o m  p o s t - d i s c r i m i n a t i o n  g r a d i e n t s  

i n  t h e  p i g e o n .  J a p a n e s e  P s y c h o l o g i c a l  R e s e a r c h ,  2 0 ,  

1 8 - 2 8  .

K a l i s h ,  H . I .  ( 1 9 5 8 ) .  T h e  r e l a t i o n s h i p  d l  3 ; r  i n ­

i n a b i l i t y  a n d  g e n e r a  1 i z a s t i o n : A r e a / i l n a t i o n

J o u r n a l  o f  E x p e r i m e n t a l  P s y c h o l o g y ,  5 5 ,  6 3 7 - 6 4 4 .

K e r r ,  L .  ( 1 9 7 4 ) .  D e t e c t i o n  a n d  i d e n t i f i c a t i o n  o f  

m o n o c h r o m a t i c  s t i m u l i  u n d e r  c h r o m a t i c  c on  t  ■■ .• ■> t .
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V i s i o n  R e s e a r c h ,  1 4 f 1 0 9 5 - L 1 0 5 .

K e r r ,  L.  ( 1 9 7 6 ) .  E f f e c t  o f  c h r o m a t i c  c o n t r a s t  on

s t i m u l u s  b r i g h t n e s s .  V i s i o n  R e s e a r c h ,  1 6 ,  4 6 3 - 4 6 8 .

K i n g - S m i t h ,  P . G .  ( 1 9 6 9 ) .  A b s o r p t i o n  s p e c t r a  a n d  

f u n c t i o n  o f  t h e  c o l o r e d  o i l  d r o p s  i n  t h e  p i g e o n  

r e t i n a .  V i s i o n  R e s e a r c h ,  9 ,  1 3 9 1 - 1 3 9 9 .

K i r s c h f i e l d ,  K.  ( 1 9 8 2 ) .  C a r o t e n o i d  p i g m e n t s :  T h e i r  

p o s s i b l e  r o l e  i n  p r o t e c t i n g  a g a i n s t  p h o t o o x i d a t i o n  

i n  e y e s  a n d  p h o t o r e c e p t o r  c e l l s .  P r o c e e d i n g s  o f  t h e  

R o y a l  S o c i e t y  o f  L o n d o n  B , 2 1 6 ,  7 1 - 8 5 .

K o n i s h i ,  T .  ( 1 9 6 5 ) .  D e v e l o p m e n t a l  s t u d i e s  on  t h e  

r e t i n a l  o i l  g l o b u l e s  i n  J a p a n e s e  q u a i l  ( Co t u r n l x

c o t u r n i x  j a p o n l c a ) . Z o o l o g i c a l  M a g a z i n e , 7 4 ,

( a b s  t r a c  t )  .

K o v a c h ,  J . K .  ( 1 9 7 4 ) .  E a r l y  c o l o r  p r e f e r e n c e s  i n  t h e  

C o t u r n i x  q u a i l .  J o u r n a l  o f  C o m p a r a t i v e  a n d  

P h y s i o l o g i c a l  P s y c h o l o g y ,  8 7 ,  1 0 4 9 - 1 0 6 0 .

K o v a c h ,  J . K . ,  W i l s o n ,  G . ,  & O ' C o n n o r ,  J .  ( 1 9 7 6 ) .

On t h e  r e t i n a l  m e d i a t i o n  o f  g e n e t i c  i n f l u e n c e s  

i n  c o l o r  p r e f e r e n c e s  o f  J a p a n e s e  q u a i l .  J o u r n a l  

o f  C o m p a r a t i v e  a n d  P h y s i o l o g i c a l  P s y c h o l o g y ,  9 0 ,
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1 1 4 4 - 1 1 5 1 .

L e v i ,  W.M.  ( 1 9 7 4 ) .  T h e  p i g e o n  ( r e v .  e d . ) .  S u m t e r  

S . C . :  L e v i .

L o m b a r d i ,  C . M . ,  F a c h i n e l l i ,  C . C . ,  & D e l i u s ,  J . D .  ( 1 9 8 4 ) .  

O d d i t y  o f  v i s u a l  p a t t e r n s  c o n c e p t u a l i z e d  by  p i g e o n s .  

A n i m a l  L e a r n i n g  a n d  B e h a v i o r ,  1 2 ,  2 - 6 .

L o o p ,  M . S . ,  & B r u c e ,  L . L .  ( 1 9 7 8 ) .  C o l o r  v i s i o n :  T h e  

e f f e c t  o f  s t i m u l u s  s i z e .  S c i e n c e ,  18 9 ,  1 2 2 1 - 1 2 2 2 .

L y t h g o e ,  J . N .  ( 1 9 7 1 ) .  T h e  e c o l o g y o f  v i s i o n .  O x f o r d :  

C l a r e n d o n .

M a r i a n i ,  A . P . ,  & L e u r e - D u P r e e , A . E .  ( 1 9 7 8 ) .  P h o t o ­

r e c e p t o r s  a n d  o i l  d r o p l e t  c o l o r s  i n  t h e  r e d  a r e a  o f  

t h e  p i g e o n  r e t i n a .  J o u r n a l  o f  Co m p a r a t i v e  

N e u r o l o g y , ^ 8 2_j_ 8 2 1 - 8  37 .

M a r t i n ,  G . R . ,  & M u n t z ,  W . R . A .  ( 1 9 7 9 ) .  R e t i n a l  o i l

d r o p l e t s  a n d  v i s i o n  i n  the. p i g e o n .  I n  A. M.  G r a n d a  

a n d  J . H .  M a x w e l l  ( E d s . ) .  N e u r a l  m e c h a n i s ms  o f  

b e h a v i o r  i n  t h e  p i g e o n  ( p p .  3 0 7 - 3 2 6 ) .  New Y o r k :

P l e n u n .

Ma yT,  I .  ( 19 7 2 ) .  V e r t e l l u n g ,  L o k a  1 i s a t i o n , u n d
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A b s o r p t i o n  d e r  Z a p f e n o l k u g e l n  b e l  V o g e l n  

( P l o c e l d a e ) .  V i s i o n  R e s e a r c h , l_2_, 1 4 7 7 - 1 4 8 4 .

M e l l o ,  N . K .  ( 1 9 6 8 ) .  C o l o r  g e n e r a l i z a t i o n  i n  c a t  

f o l l o w i n g  d i s c r i m i n a t i o n  t r a i n i n g  o n  a c h r o m a t i c  

i n t e n s i t y  a n d  o n  w a v e l e n g t h .  N e u r o p h y c h o l o g l c a ,

£ ,  3 4 1 - 3 5 4 .

M e l l o ,  U . K . ,  ft P e t e r s o n ,  H . J .  ( 1 9 6 4 ) .  B e h a v i o r a l  

e v i d e n c e  f o r  c o l o r  d i s c r i m i n a t i o n  i n  t h e  c a t  

J o u r n a l  o f  N e u r o p h y s i o l o g y ,  2 7 , 3 2 3 - 3 3 3 .

M e y e r ,  D . B . ,  S t u c k e y ,  S . R . ,  & H u d s o n ,  R . A .  ( 1 9 7 1 ) .  O i l  

d r o p l e t  c a r o t e n o l d s  o f  a v i a n  c o n e s .  1 .  D i e t a r y  

e x c l u s i o n :  M o d e l s  f o r  b i o c h e m i c a l  a n d  p h y s i o l o g i c a l  

s t u d i e s .  C o m p a r a t i v e  B i o c h e m i s t r y  a n d  P h y s i o l o g y , 

40B , 6 1 - 7 0 .

M i l k m a n ,  N . ,  S h a p l e y ,  R . ,  & S c h i c k ,  G.  ( 1 9 7 8 ) .  A

m i c r o c o m p u t e r  b a s e d  v i s u a l  s t i m u l a t o r .  B e h a v  i  o r  

R e s e a r c h  M e t h o d s a n d  I n s t r u m e n t a t i o n , l_0_,_ 5 3 9 - 5 4 5  .

M u n t z ,  W . R . A .  ( 1 9 7 2 ) .  I n e r t  a b s o r b i n g  a n d  r e f l e c t i n g  

p i g m e n t s .  I n  H . J . A .  D a r t n a l i  ( E d , ) .  H a n d b o o k  o f 

s e n s o r y  p h y s i o l o g y ;  V o l .  V I I / 1 .  P h o t o c h e m i s t r y  o f 

v i  s i  o n .  B e r l i n :  S p r i n g e r .
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M u r t o n ,  R . K .  ( 1 9 6 5 ) .  T h e  w o o d - p l g e o n .  L o n d o n :

C o l l  i n s .

N e l s o n ,  C . R . ,  & U a s s e r m a n ,  E . A .  ( 1 9 8 1 ) .  S t i m u l u s

a s y m m e t r y  i n  t h e  p i g e o n ' s  s u c c e s s i v e  m a t c h i n g - t o -  

s a m p l e  p e r f o r m a n c e .  B u i l e t l n  o f  t h e  P s y c h o n o m l c  

S o c i e t y ,  18 ,  3 4 3 - 3 4 6 .

P e e p l e s ,  D . R . ,  & T e l l e r ,  D . Y .  ( 1 9 7 5 ) .  C o l o r  v i s i o n  a n d  

b r i g h t n e s s  d i s c r i m i n a t i o n  i n  t w o - m o n t h - o l d  h u m a n  

i n f a n t s .  S c i e n c e ,  189  , I 1.!) 7. -  I. i. ,

P e i p o n e n ,  V . A .  ( 1 9 6 3 ) .  E x p e r i m e n t e 1 l e  U n t e r s u c h u n g e n  

l i b e r  d a s  R o t k e h l c h e n ,  E r i t h a c u s  c u b e c u l a  ( L ) ,

A n n a l e s  Z o o l i g l ,  S o c i e t a s  Zoo  1 o g 1 c a - B o  t a n i  c a _  a i  c a

V a n a m o ,  2 4 ,  1 - 4 9 .

R o m e s k i e ,  M . ,  & Y a g e r ,  D.  ( 1 9 7 6 ) .  P s y c h o p h y s i c a l  

s t u d i e s  o f  p i g e o n  c o l o r  v i s i o n  -  I .  P h o t o p i c  

s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y .  V i s i o n  R e s e a r c h ,  1 6 ,  5 0 1 - 5 0 3 .

S c h a l l e r ,  M . J .  ( 1 9 7 5  ) .  C h r o m a t i c  v i s i o n  t:i  h u ma n

i n f a n t s :  C o n d i t i o n e d  o p e r a n t  f i x a t i o n  t o  " h u e s "  o f  

v a r y i n g  i n t e n s i t y .  B u l l e t i n  o f  t h e  P s y c h o n o m l c  

S o c i e t y ,  6 ,  3 9 - 4 2 .
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S c h n e i d e r ,  B.  ( 1 9 7 2 ) .  M u l t i d i m e n s i o n a l  s c a l i n g  o f  

c o l o r  d i f f e r e n c e  I n  t h e  p i g e o n .  P e r c e p t i o n  a n d 

P s y c h o p h y s i c s ,  1 2 , 3 7 3 - 3 7 8 .

S i d l e y ,  N . A . ,  a n d  S p e r l i n g ,  H . G .  ( 1 9 6 7 ) .  P h o t o p i c

s p e c t r a l  s e n s i t i v i t y  i n  t h e  r h e s u s  m o n k e y .  J o u r n a  1 

o f  t h e  O p t i c a l  S o c i e t y  o f  A m e r i c a ,  5 7 ,  8 1 6 - 8 1 7 .

S p e r l i n g ,  H . G . ,  S i d l e y ,  N . A . ,  D o c k e n s ,  U . S . ,  &

J o l l i f f e ,  C . L .  ( 1 9 6 8 ) .  I n c r e m e n t  t h r e s h o l d  s p e c t r a l  

s e n s i t i v i t y  o f  t h e  r h e s u s  m o n k e y  a s  a  f u n c t i o n  o f  

t h e  s p e c t r a l  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  b a c k g r o u n d  f i e l d .

J o u r n a l  o f  t h e  O p t i c a l  S o c i e t y  o f  A m e r i c a ,  5_8

2 6 3 - 2 6 8 .

S w e t s ,  J . A .  ( 1 9 6 4 ) .  S i g n a l  d e t e c t i o n  a nd  r e c o g n i t i o n  

b y  h u m a n  o b s e r v e r s . New Y o r k :  W i l e y .

W a l d ,  G.  ( 1 9 5 8 ) .  T h e  S e l i g  H e c h t  C o m m e m o r a t i v e  

l e c t u r e .  N a t i o n a l  P h y s i o l o g i c a l  L a b o r a t o r y  

S y m p o s i u m  No .  8 ,  p p .  7 - 6 1 .

W a l l s ,  G . L .  ( 1 9 4 2 ) .  T h e  v e r t e b r a t e  e y e  a n d  i t s  

a d a p t i v e  r a d i a t i o n . New Y o r k :  H a f n e r .

W a l l m a n ,  J .  ( 1 9 7 9 ) .  R o l e  o f  t h e  r e t i n a l  o i l  d r o p l e t s  

i n  t h e  c o l o r  v i s i o n  o f  J a p a n e s e  q u a i l .  I n  A. M.
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G r a n d a  & J . H .  M a x w e l l  ( E d s . ) .  N e u r a l  m e c h a n i s m s  

o f  b e h a v i o r  I n  t h e  p i g e o n  ( p p . 3 2 7 - 3 5 2 ) .  New Y o r k :

P l e n u m ,

W e r n e r ,  J . S .  & W o o t e n ,  B . R .  ( 1 9 7 9 ) .  Huma n  I n f a n t  c o l o r  

v i s i o n  a n d  c o l o r  p e r c e p t i o n .  I n f a n t  B e h a v i o r  a n d  

D e v e l o p m e n t ,  2 ,  2 4 1 - 2 7 4 .

W o h l b a r s h t ,  M. ( 1 9 7 6 ) .  T h e  f u n c t i o n  o f  i n t r a o c u l a r  

f i l t e r s .  F e d e r a t i o n  P r o c e e d i n g s ,  3 5 ,  4 4 - 5  0 .

W o r t e l ,  J . F . ,  W u b b e l s ,  R . J . ,  & N u b o e r ,  J . F . W .  ( 1 9 8 4 ) .  

P h o t o p i c  s p e c t r a l  s e n s i t i v i t L e a  o f  t h e  r e d  a n d  t h e  

y e l l o w  f i e l d  o f  t h e  p i g e o n  r e t i n a .  V I s i. o n 

R e s e a r c h ,  2 4 , 1 1 0 7 - 1 1 L 3 .

W r i g h t ,  A . A .  ( 1 9 7 2  ) .  P s y c h o m e t r i c  a n d  p s y c h o p h y s i c a l  

h u e  d i s c r i m i n a t i o n  f u n c t i o n s  f o r  t h e  p i g e o n .  V 1 s i o n  

R e s e a r c h ,  1 2 f 1 4 4 7 - 1 4 6 4 .

W r i g h t ,  A . A ,  ( 1 9 7 6 ) .  B e z o 1d - B r u c k e  h u e  s h i f t  f o r  t h e  

p i g e o n .  V i s i o n  R e s e a r c h ,  1 6 ,  7 6 5 - 7 7 4 .

W r i g h t ,  A . A .  ( 1 9 7 9 ) ,  C o L o r - v i s i o n  p s y c h o p h y s i c s :  A 

c o m p a r i s o n  o f  p i g e o n  a n d  h u m a n .  I n  A . M .  G r a n d a  &

J . H .  M a x w e l l  ( E d s . ) .  N e u r a l  me c h a n i sms  o f  b e h a v  i o r

i n  t h e  p i g e o n .  New Y o r k :  P l e n u m .
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V r i g h t ,  A . A . ,  & Gu m m i n g ,  W.W.  ( L 9 7 L ) .  C o l o r - n a m i n g  

f u n c t i o n s  f o r  t h e  p i g e o n .  J o u r n a l  o f  t h e 

E x p e r i m e n t a l  A n a l y s i s  o f  B e h a v i o r ,  _l_5 , 7 - 1 7 .

Y o u n g ,  S . R . ,  & M a r t i n ,  G . R .  ( 1 9 8 4 ) .  O p t i c s  o f  r e t i n a l  

o i l  d r o p l e t s :  A m o d e l  o f  l i g h t  c o l l e c t i o n  a n d  

p o l a r i z a t i o n  d e t e c t i o n  i n  t h e  a v i a n  r e t i n a .

V i s i o n  R e s e a r c h ,  24  , 1 2 9 - 1 3 7  .


