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Abs  t r a c t

SEED GRASPING IN THE PIGEON ( COLUMBA L I V I A ) : 

BEHAVIORAL ORGANIZATION AND FINAL COMMON PATH <

by

B r a d l e y  G.  K l e i n  

A d v i s e r :  P r o f e s s o r  H.  P h i l i p  Z e i g l e r

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

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

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

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

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

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

o p e n i n g - g r a s p i n g  c o m p o n e n t  o f  t h e  p i g e o n ' s  e a t i n g  

r e s p o n s e .  T h i s  c o m p o n e n t  was  c h o s e n  s i n c e :  1)  i t

d i f f e r e n t i a t e s  e a t i n g  f r o m  d r i n k i n g ,  2)  i t  i s  e a s i l y  

q u a n t i f i a b l e ,  3)  i t  i s  u n d e r  t h e  s t i m u l u s  c o n t r o l  o f  a n  

e a s i l y  q u a n t i f i a b l e  s t i m u l u s  v a r i a b l e  a n d  4)  i t  i s  

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

E x p e r i m e n t  1 e x a m i n e d  t h e  c o n t r o l  o f  i n d i v i d u a l  j a w  

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

f o r  a d j u s t m e n t s  o f  g a p e  t o  s e e d  s i z e .  E x p e r i m e n t  2 

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

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

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

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



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

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

b e  i n v o l v e d  i n  g a p e  a d j u s t m e n t s .  C l o s e r  e x a m i n a t i o n  o f  

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

ja w s  o p e n  f o r  a l l  s e e d  s i z e s  ( f r o m  4 . 1  mm t o  9 . 1  mm) ,  

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

s e e d  s i z e .  F u r t h e r m o r e ,  o p e n i n g  o f  t h e  u p p e r  j a w  

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

g r a s p i n g  i n  o t h e r  v e r t e b r a t e s .  F u r t h e r  e x a m i n a t i o n  o f  

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

be  o f  g r e a t  i n t e r e s t  i n  a t t e m p t i n g  t o  u n c o v e r  common 

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

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

O v e r  t h e  p a s t  s e v e r a l  y e a r s ,  n e u r o b e h a v i o r a l  i n v e s ­

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

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

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

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

H e t h e r i n g t o n  a n d  R a n s o n  ( 1 9 4 0 )  s h o w e d  t h a t  d e s t r u c t i o n  o f  

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

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

o t h e r  h a n d ,  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  VMH wa s  f o u n d  t o  i n h i b i t  

e a t i n g  i n  h u n g r y  r a t s  ( M a r g u l e s  a n d  O l d s ,  1 9 6 2 ;  H o e b e l  

a n d  T e i t e l b a u m ,  1 9 6 2 ) .  O b s e r v a t i o n s  s u c h  a s  t h e s e  l e d  t o  

t h e  VMH b e i n g  l a b e l l e d  a " s a t i e t y  c e n t e r " .  L e s i o n s  o f  

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

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

i n t a k e  ( A n a n d  a n d  B r o e b e c k ,  1 9 5 1 ;  T e i t e l b a u m  a n d  E p s t e i n ,  

1 9 6 2 ) ,  w h i l e  s t i m u l a t i o n  o f  t h e  LH c o u l d  e l i c i t  e a t i n g  

a n d  d r i n k i n g  b e h a v i o r  ( M i l l e r ,  1 9 6 3 ;  M o g e n s o n  a n d  

S t e v e n s o n ,  1 9 6 7 ) .  T h e  LH wa s  s u b s e q u e n t l y  l a b e l l e d  a 

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

" s a t i e t y  c e n t e r "  ( T h o m p s o n ,  1 9 7 5 ) .

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

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

a n d  n e u r o n a l  s p e c i f i c i t y .  F o r  e x a m p l e ,  n o n - i n g e s t i o n  

s p e c i f i c  b e h a v i o r a l  d e f i c i t s  h a v e  b e e n  o b s e r v e d  i n  LH
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l e s i o n e d  r a t s .  M a r s h a l l ,  T u r n e r  a n d  T e i t e l b a u m  ( 1 9 7 1 )  

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

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

F u r t h e r m o r e ,  S t r i e k e r  a n d  Z i g m o n d  ( 1 9 7 5 )  n o t e d  t h a t  LH 

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

t h a t  r e q u i r e s  s u s t a i n e d  a l e r t n e s s .

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

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

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

G r o s s m a n  ( 1 9 7 9 ) ,  t h e  l a t e r a l  h y p o t h a l a m u s  i s  t r a v e r s e d  b y  

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

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

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

p a s s a g e  f o r  many  f i b e r  t r a c t s .  T h e r e f o r e ,  l e s i o n s  o f  t h e  

LH a n d  VMH a r e  l i k e l y  t o  p r o d u c e  v a r y i n g  d e g r e e s  o f  

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

c o u r s i n g  t h r o u g h  t h e  d i e n c e p h a l o n  ( Z e i g l e r ,  1 9 8 3 ) .  G i v e n  

t h e  h e t e r o g e n e o u s  n a t u r e  o f  t h i s  a r e a  o f  t h e  f o r e b r a i n ,  

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

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

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

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

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

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

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

o r g a n i z a t i o n ,  a n d  i d e n t i f y i n g  i t s  a f f e r e n t  a n d  e f f e r e n t
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m e c h a n i s m s  ( s e e  D e t h i e r ,  1 9 7 6 ;  Z e i g l e r ,  1 9 7 6 ) .  The  

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

i n t e r n e u r o n s  i n v o l v e d  a t  s u b s e q u e n t  l e v e l s  o f  t h e  n e r v o u s  

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

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

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

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

a s  t h e  g i l l  w i t h d r a w a l  r e f l e x  o f  A p l y s i a  ( s e e  K a n d e l ,

1 9 7 6 )  a n d  t h e  e s c a p e  r e s p o n s e  o f  t h e  c r a y f i s h  ( Z u c k e r ,  

K e n n e d y  & S e l v e r s t o n ,  1 9 7 1 ) ,  a n d  i s  g a i n i n g  w i d e r  

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

C o h e n ,  1 9 6 9 ;  Kow & P f a f f ,  1 9 7 7 ) .  T h i s  a p p r o a c h  

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

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

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

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

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

m e c h a n i s m s  ( Z e i g l e r ,  1 9 8 3 ) .  I n h e r e n t  i n  t h i s  d i c h o t o m y  

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

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

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

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

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

a n d  ma mma l s .  L e s i o n s  o f  c e n t r a l  t r i g e m i n a l  s t r u c t u r e s  i n  

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

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

i n  r e s p o n s i v e n e s s  t o  f o o d  ( Z e i g l e r ,  1 9 7 6 ) .  S i m i l a r  

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

t r i g e m i n a l  d e a f f e r e n t  a t i o n  i n  t h e  p i g e o n  ( Z e i g l e r ,  1 9 7 6 ) .  

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

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

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

d r i n k i n g  ( J a c q u i n  a n d  Z e i g l e r ,  1 9 8 3 ) .  I t  s h o u l d  a l s o  be  

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

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

s e n s o r i m o t o r  c o n t r o l  o f  i n g e s t i o n  ( T u r n e r ,  1 9 7 3 ) .

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

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

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

s t r a t e g y  f o r  e x a m i n i n g  i n g e s t i v e  b e h a v i o r .  T h i s  

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

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

t h e  e a t i n g  r e s p o n s e  o f  t h e  p i g e o n  ( C o l u m b a  l i v i a ) .

A c c o r d i n g  t o  C o h e n  ( 1 9 7 5 ) ,  a " m o d e l  s y s t e m ” s h o u l d  

m e e t  t h e  f o l l o w i n g  c r i t e r i a :  1 )  t h e  b e h a v i o r  s h o u l d  be

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

q u a n t i f i c a t i o n  o f  i t s  r e s p o n s e  d y n a m i c s .  2)  I t  s h o u l d  

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

s e r v e  a s  a p a r a d i g m .  3)  The  r e s u l t s  o b t a i n e d  w i t h  t h e  

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

t r a d i t i o n a l  m a m m a l i a n  l a b o r a t o r y  p r e p a r a t i o n s  a n d  4)  t h e
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" m o d e l  s y s t e m "  s h o u l d  a l l o w  t h e  e x p e r i m e n t a l  s t u d y  o f  a 

b r o a d  r a n g e  o f  q u e s t i o n s .

T h e  e a t i n g  r e s p o n s e  o f  t h e  p i g e o n  a p p e a r s  t o  

a m p l y  s a t i s f y  a l l  t h e s e  r e q u i r e m e n t s .  1)  I t  i s  a 

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

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

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

( m i l l i s e c o n d s )  ( Z e i g l e r ,  L e v i t t  a n d  L e v i n e ,  1 9 8 0 ) .  2)

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

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

( Z e i g l e r ,  1 9 7 6 ) .  3 )  A g r o w i n g  b o d y  o f  e v i d e n c e  s u p p o r t s

t h e  v a l i d i t y  o f  g e n e r a l i z a t i o n  f r o m  a v i a n  t o  m a m m a l i a n  

n e r v o u s  s y s t e m s .  F o r  e x a m p l e ,  t h e r e  a r e  m a r k e d  

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

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

S m i t h ,  1 9 7 3 ;  Z e i g l e r  & W i t o v s k y ,  1 9 6 8 ) .  4 )  T h e  r e s p o n s e

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

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

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

by  Z e i g l e r ,  L e v i t t  a n d  L e v i n e  ( 1 9 8 0 )  a n d  Z w e e r s  ( 1 9 8 2 )  

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

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

f i x a t i o n ,  p e c k i n g ,  g r a s p i n g ,  s t a t i o n i n g ,  t r a n s p o r t  a n d  

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

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

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

G r a s p i n g  i s  i n t e g r a t e d  i n t o  t h e  p e c k i n g  c o m p o n e n t  a n d  may 

be  s u b d i v i d e d  i n t o  a n  o p e n i n g  a n d  a c l o s i n g  p h a s e .  B e a k  

o p e n i n g  b e g i n s  a b o u t  2 5 - 3 0  m i l l i s e c o n d s  ( m s e c )  p r i o r  t o  

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

e a t i n g  s h o u l d  t h e r e f o r e  p r o c e e d  i n  t h r e e  s t a g e s :  1)

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

o f  t h e  r e s p o n s e ,  2 )  d e t e r m i n e  t h e  n e u r a l  c o n t r o l  o f  e a c h  

r e s p o n s e  s y s t e m  a n d  3)  d e t e r m i n e  t h e  n e u r a l  m e c h a n i s m  

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

t o p o g r a p h y .
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F o r  s e v e r a l  r e a s o n s ,  t h e  o p e n i n g - g r a s p i n g  c o m p o n e n t  

o f  e a t i n g  a p p e a r s  t o  be  a d e s i r a b l e  s t a r t i n g  p o i n t  f o r  

s u c h  a n a l y s e s .  F i r s t ,  t h i s  c o m p o n e n t  a p p e a r s  t o  be  t h e  

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

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

d u r i n g  h e a d  d e s c e n t  ( K l e i n ,  LaMon & Z e i g l e r ,  1 9 8 3 ) .  

T h e r e f o r e ,  t h e  p r e s e n c e  o f  o p e n i n g - g r a s p i n g  c a n  be  u s e d  

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

s y s t e m  m e d i a t i n g  h u n g e r .  S e c o n d ,  o p e n i n g - g r a s p i n g  i s  

e a s i l y  q u a n t i f i a b l e .  P h o t o g r a p h i c  a n a l y s i s  r e v e a l s  t h a t  

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

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

r a n g e  o f  s e e d  s i z e s  f r o m  1 . 5  t o  1 0 . 5  mm. T h e r e f o r e ,  

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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



o f  m a m m a l i a n  d i s t a l  m u s c u l a t u r e  ( L e v i n e  a n d  Z e i g l e r ,

1 9 8 2 ) .

O p e n i n g - g r a s p i n g  i s  t h e r e f o r e  a s t e r e o t y p e d  

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

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

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

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

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

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

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

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

o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  o p e n i n g - g r a s p i n g  c o m p o n e n t  o f  e a t i n g  

i n  t h e  p i g e o n .  U s i n g  h i g h  s p e e d  p h o t o g r a p h y ,  t h e  

o r g a n i z a t i o n  o f  j a w  m o v e m e n t s  d u r i n g  o p e n i n g - g r a s p i n g  a r e  

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

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

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

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

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

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

o p e n i n g - g r a s p i n g .

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

m a n i p u l a t i o n s  ( e g .  d e n e r v a t i o n  o r  l e s i o n ) .  I n  o r d e r  t o  

d e t e r m i n e  t h e  q u e s t i o n s  w h i c h  s h o u l d  be  a d d r e s s e d  by  a 

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

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

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

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

a r e :  1 )  t h e  b r a i n  c a s e ,  2)  t h e  u p p e r  j a w  o r  m a x i l l a ,  3)

t h e  l o w e r  j a w  o r  m a n d i b l e ,  4)  t h e  b o n y  p a l a t e  a n d  5)  t h e  

q u a d r a t e  ( B o c k ,  1 9 6 4 )  ( s e e  F i g u r e  1 ) .  C o m p o n e n t s  2 

t h r o u g h  5 a r e  m o v e a b l e  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  b r a i n  c a s e .

Th e  a b i l i t y  o f  t h e  u p p e r  j a w  ( m a x i l l a )  t o  move  r e l a t i v e  

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



F i g u r e  1 L a t e r a l  v i e w  o f  t h e  a v i a n  s k u l l  ( d r a w n  f r o m  

B o c k ,  1 9 6 4 ) .  T h e  m a n d i b l e  ( n o t  s h o w n )  c a n  

s e e n  i n  F i g u r e  4 .
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i s  a p r o p e r t y  a b s e n t  i n  ma mma l s ,  p r e s e n t  i n  a l l  b i r d s  a n d  

s h a r e d  by s o me  o f  t h e  r e p t i l e s ,  f i s h e s  a n d  f o s s i l i z e d  

a m p h i b i a n s .

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

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

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

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

m a x i l l a  a n d  t h e  b r a i n  c a s e  ( s e e  F i g u r e  1 ) .  R o t a t i o n  

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

( B o c k ,  1 9 6 4 ) .

T h e  q u a d r a t e  a l s o  p l a y s  a m a j o r  r o l e  i n  k i n e s i s  by 

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

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

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

k i l l e d  b i r d s  s h o w  t h a t  wh e n  t h e  q u a d r a t e  mo v e s  f o r w a r d ,  

t h e  m a x i l l a  I s  r a i s e d  b y  a s e r i e s  o f  b o n y  s t r u t s  ( s e e  

F i g u r e s  2 & 3 ) .  T h e  v e n t r o m e d i a l  p o r t i o n  o f  t h e  m a x i l l a  

i s  c o n n e c t e d  t o  t h e  q u a d r a t e  by t h e  p a 1 a t i n e - p t e r y g o i d  

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

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

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

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

a b o u t  t h e  n a s o - f r o n t a l  h i n g e  ( B o c k ,  1 9 6 4 ) .

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

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

t h e  b o d y  o f  t h e  q u a d r a t e ,  a n d  on  t h e  h e a d  o f  t h e
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F i g u r e  2 T h e  m a x i l l a  a t  r e s t  ( t o p ) ,  a n d  d u r i n g  

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

( b o t t o m )  .
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F i g u r e  3 .  V e n t r a l  v i e w  o f  t h e  a v i a n  s k u l l  s h o w i n g  t h e  

b o n y  s t r u t s  ( p t e r y g o i d s  a n d  j u g a l  b a r s )  

i n v o l v e d  i n  r a i s i n g  t h e  m a x i l l a  ( d r a w n  f r o m  

B o c k ,  1 9  6 A) .
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p t e r y g o i d  w h e r e  i t  a r t i c u l a t e s  w i t h  t h e  q u a d r a t e  ( s e e  

F i g u r e  4)  ( B e e c h e r ,  1 9 5 1 ) .  T h i s  m u s c l e  c a n  s u p p l y  t h e  

f o r c e  f o r  m a x i l l a r y  p r o t r a c t i o n .  When M. p r o t r a c t o r  

q u a d r a t i  c o n t r a c t s ,  t h e  q u a d r a t e  s w i n g s  f o r w a r d ,  r a i s i n g  

t h e  m a x i l l a  b y  t h e  m e c h a n i s m  o u t l i n e d  a b o v e  ( B o c k ,  1 9 6 4 ) .

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

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

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

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

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

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

i n t e r n a l  p r o c e s s e s  o f  t h e  m a n d i b l e  ( s e e  F i g u r e  4 ) .  The  

l o w e r  j a w  i s  a l s o  a n  a r e a  o f  a t t a c h m e n t  f o r  t h e  j a w 

c l o s e r  m u s c l e s  (M.  p t e r y g o i d e u s , M. p s e u d o t e m p o r a l i s  

p r o f u n d u s ,  M.  p s e u d o t e m p o r a 1 i s  s u p e r f i c i a l l s  a n d  M. 

a d d u c t o r  m a n d i b u l a e )  a n d  v a r i o u s  l i g a m e n t s  ( s e e  F i g u r e  

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

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

d e t a c h m e n t  ( e g .  i n t e r n a l  a n d  e x t e r n a l  j u g o m a n d i b u l a r  

l i g a m e n t s ) ,  a n d  p r e v e n t i n g  e x c e s s i v e  mo v e me n t  o f  t h e  

u p p e r  j a w  ( e g .  o c c i p i t o m a n d i b u l a r  l i g a m e n t ) .  T h e  

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

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

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

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

T h e r e  a r e  t wo  b a s i c a l l y  d i f f e r e n t  m e c h a n i s m s  o f
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F i g u r e  4 .  T h e  o r i g i n  a n d  i n s e r t i o n  o f  t h e  j a w  o p e n e r  

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

f r o m  W i l d  a n d  Z e i g l e r ,  1 9 8 0 ) .  M.PQ =

M. p r o t r a c t o r  q u a d r a t i ,  M.DM = M. d e p r e s s o r  

m a n d i b u l a e .
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F i g u r e  5 .  M u s c l e s  ( t o p )  a n d  l i g a m e n t s  ( b o t t o m )  w i t h  

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

B o c k ,  1 9 6 4 ) .  M.PTM = M. p t e r y g o i d e u s  

r a e d i a l i s ,  M. PTL = M. p t e r y g o i d e u s  l a t e r a l i s  

M. PS = M. p s e u d o t . e m p o r a l i s  s u p e  r f  i c  i a l  i  s ,

M. PP = M. p s e u d o t e m p o r a l i s  p r o f u n d u s ,  M.AMP = 

M. a d d u c t o r  m a n d i b u l a e  p o s t e r i o r ,  M.DM =

M. d e p r e s s o r  m a n d i b u l a e .  L . PO = p o s t - o r b i t a l  

l i g a m e n t ,  L . OM = o c c i p i t o m a n d i b u l a r  l i g a m e n t ,  

L . I J  = i n t e r n a l  j u g o m a n d i b u l a r  l i g a m e n t ,

L . E J  = e x t e r n a l  j u g o m a n d i b u l a r  l i g a m e n t .
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k i n e s i s ,  u n c o u p l e d  a n d  c o u p l e d  ( B o c k ,  1 9 6 4 ) .  U n c o u p l e d  

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

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

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

c a r d i n a l i n e  f i n c h e s ) .  I n  t h e s e  s p e c i e s ,  t h e  j a w s  a r e  

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

t h e  m a n d i b l e  h a v e  no  e f f e c t  u p o n  m o v e m e n t s  o f  t h e  m a x i l l a  

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

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

a c  t  i o  n s .

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

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

l i g a m e n t .  I n  t h e s e  a n i m a l s ,  t h e r e  i s  a m e c h a n i c a l  

l i n k a g e  b e t w e e n  t h e  j a w s ,  s u c h  t h a t  c o n t r a c t i o n  o f  M. 

d e p r e s s o r  m a n d i b u l a e  may ( u n d e r  c e r t a i n  c o n d i t i o n s )  

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

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

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

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

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

m a n d i b l e  j u s t  a n t e r i o r  t o  t h e  q u a d r a t o - m a n d i b u l a r  

a r t i c u l a t i o n  ( s e e  F i g u r e  5 ) .  When M. d e p r e s s o r  

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

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

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

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

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

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

c a s e .  As t h e  q u a d r a t e  mo v e s  f o r w a r d  a n d  u p w a r d ,  1)  t h e  

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

m a n d i b u l a r  a t t a c h m e n t  o f  t h e  l i g a m e n t  ( f u l c r u m )  a n d  2)  

t h e  u p p e r  j a w  i s  r a i s e d .

I n  c o u p l e d  k i n e s i s ,  s e v e r a l  mo d e s  o f  j a w  o p e n i n g  

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

t h e  j a w  o p e n e r  m u s c l e s  ( B o c k ,  1 9 6 4 ) .  I n  a n y  mo d e ,  

w h e n e v e r  t h e  p o s t - o r b i t a l  l i g a m e n t  i s  l o a d e d  ( t a u t ) ,  t h e  

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

r a i s i n g  o f  t h e  u p p e r  j a w .  1)  I f  o n l y  t h e  p r o t r a c t o r  

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

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

2)  I f  M. p r o t r a c t o r  q u a d r a t i  c o n t r a c t s  b e f o r e  M. 

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

t h e  q u a d r a t e  w i l l  be  m o v i n g  f o r w a r d  b e f o r e  t h e  m a n d i b l e  

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

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

r a i s i n g  t h e  u p p e r  j a w .  3)  I f  M. d e p r e s s o r  m a n d i b u l a e  

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

w i l l  b e c o m e  l o a d e d  a s  t h e  m a n d i b l e  t e n d s  t o  move 

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

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

r a i s i n g  t h e  m a x i l l a .  4 )  C o n t r a c t i o n  o f  M. d e p r e s s o r
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m a n d i b u l a e  a l o n e  w i l l  a l s o  r e s u l t  i n  s i m u l t a n e o u s  o p e n i n g  

o f  b o t h  j a w s  s i n c e  t h e  l i g a m e n t  w i l l  a g a i n  ( a s  i n  # 3 )  

b e c o me  l o a d e d .

D e f i n i t i v e  d e t e r m i n a t i o n  o f  w h i c h  o f  t h e  a b o v e  

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

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

( e l e c t r o m y o g r a m ) .  F o r  e x a m p l e ,  a m u s c l e  may be  

c o n t r a c t i n g ,  y e t  p r o d u c e  no m o v e m e n t  o f  a s t r u c t u r e  d u e  

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

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

s o m e w h a t  l i m i t e d  w i t h o u t  t h e  o t h e r  t w o .

T o p o g r a p h i c  o r g a n i z a  t i o n  o f  j a w mo v e m e n t  s d u r  i n g  

o p e n i n g - g r a s p i n g . Th e  p i g e o n  ( C o l u m b a  l i v i  a ) p o s s e s s e s  a 

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

k i n e s i s  i s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h i s  s p e c i e s .  I n  o r d e r  t o  

a d d r e s s  t h e  mode o f  j a w  o p e n i n g  t h a t  may b e  o p e r a t i n g  

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

m o v e m e n t s  w i l l  be  d e s c r i b e d  i n  t e r m s  o f :  1)  w h i c h  j a w s  a r e  

o p e n i n g  a n d  2)  i n  w h a t  o r d e r  t h e y  o p e n .  A l t h o u g h  t h i s  

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

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

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

f o r  b e a k  o p e n i n g  d u r i n g  s e e d  g r a s p i n g .

G i v e n  t h e  f a c t  t h a t  g a p e  s i z e  v a r i e s  w i t h  s e e d  s i z e  

( Z e i g l e r ,  L e v i t t  a n d  L e v i n e ,  1 9 8 0 )  i t  i s  i m p o r t a n t  t o
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d e t e r m i n e  w h e t h e r  t h e  mode o f  j a w o p e n i n g  a l s o  c h a n g e s .  

F o r  e x a m p l e ,  m a x i l l a r y  p r o t r a c t i o n  a l o n e  may o c c u r  f o r  

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

( y i e l d i n g  a l a r g e r  f i n a l  g a p e )  may o c c u r  f o r  l a r g e r  

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

e x a m i n e d  o v e r  a r a n g e  o f  s e e d  s i z e s .

M e c h a n i s m s  o f  a d  j u s t  i n g g a p e  t  o s e e d  s i z e . As n o t e d  

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

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

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

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

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

b e a k  o p e n i n g  p e r  u n i t  t i m e ) ,  t h e  d u r a t i o n  ( h o w l o n g  t h e  

b e a k  o p e n s )  o r  b o t h .

D e c r e a s i n g  t h e  v e l o c i t y  o f  h e a d  d e s c e n t  a s  s e e d  s i z e  

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

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

t i m e  t h e  b e a k  r e a c h e s  t h e  l e v e l  o f  t h e  s e e d .  D e c r e a s i n g  

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

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

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

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

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

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

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

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

b e a k  o p e n i n g .

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

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

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

S i n c e  t h e  j a w s  a r e  t r a n s p o r t e d  t h r o u g h  s p a c e  by m o v e m e n t s  

o f  t h e  n e c k  ( v i a  t h e  h e a d ) ,  e i t h e r  o f  t h e  s y s t e m s  

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

t h e  a m o u n t  o f  g a p e  g e n e r a t e d  d u r i n g  e a t i n g .  I f  t h e  

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

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

w o u l d  be  i m p l i c a t e d .  On t h e  o t h e r  h a n d ,  i f  v e l o c i t y  o f  

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

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

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

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

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

l i s t e d  a b o v e .
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Me t h o  d

Sub  j e  c t  s

F i v e  m a l e  W h i t e  C a r n e a u x  p i g e o n s  ( C o l u m b a  l i v i  a ) ,

m o r e  t h a n  5 y e a r s  o l d  a n d  w e i g h i n g  5 5 0  t o  7 0 0  g r a m s ,  w e r e

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

i n d i v i d u a l l y ,  i n  a c o l o n y  r o o m ,  w i t h  a 1 5 : 9  l i g h t : d a r k

o o
c y c l e  a n d  a n  a m b i e n t  t e m p e r a t u r e  r a n g i n g  f r o m  21 t o  27 C.  

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

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

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

a v a i l a b l e  ad  l i b i t u m  ( a d  l i b ) .  W e i g h t s  w e r e  r e c o r d e d  3 

t i m e s  p e r  w e e k .

A p p a r a t u s

H i g h  s p e e d  c i n e m a t o g r a p h y  ( 4 0 0  f r a m e s  p e r  s e c o n d )  

( f p s )  wa s  c a r r i e d  o u t  w i t h  a Hycam ( R e d l a k e  C o . )  16 mm 

m o t i o n  p i c t u r e  c a m e r a  f i t t e d  w i t h  a S o n y  1 2 . 5  t o  75 mm 

zoom v i d e o  l e n s .  The  c a m e r a  b o d y  wa s  p l a c e d  i n  a 

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

s o u n d  o f  t h e  c a m e r a  m o t o r .  Ko d a k  16 mm T r i - X  r e v e r s a l  

b l a c k  a n d  w h i t e  f i l m  (ASA 1 6 0 - 2 0 0 )  wa s  u s e d .  Two 1 0 0 0  W 

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

a m b i e n t  l i g h t  o f  t h e  r o o m .  A G o s s e n  P i l o t  l i g h t  m e t e r  

wa s  u s e d  t o  s t a n d a r d i z e  t h e  l i g h t i n g  c o n d i t i o n s  a c r o s s  

f i l m i n g  s e s s i o n s .
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D u r i n g  f i l m i n g ,  t h e  b i r d s  a t e  f r o m  a P l e x i g l a s  

f e e d e r  d e s i g n e d  t o  f i t  on  t h e  home c a g e .  T h i s  a l l o w e d  

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

m i n i m i z i n g  t h e  n o v e l t y  o f  t h e  f i l m i n g  s i t u a t i o n .  T h e  

l e f t  w a l l  o f  t h e  f e e d e r  was  c o v e r e d  w i t h  w h i t e  c o n t a c t  

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

f i l m i n g .  The  w a l l  f a c i n g  t h e  c a m e r a  wa s  t r a n s p a r e n t .  A 

V - s h a p e d  a c c e s s  s p a c e  wa s  c u t  f r o m  t h e  w a l l  w h i c h  f a c e d  

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

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

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

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

v i s u a l  i n s p e c t i o n ) .  To m a i n t a i n  t h e  s e e d s  i n  a f i x e d  

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

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

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

(RD)  wa s  a f f i x e d  t o  e a c h  a n i m a l s  s k u l l .  Th e  d e v i c e  was  

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

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

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

F o r  f i l m  a n a l y s i s ,  a L e i t z  P r a d o  U n i v e r s a l  m i c r o ­

p r o j e c t o r  w i t h  a 65 mm l e n s  wa s  u s e d  t o  p r o j e c t  s i n g l e  

f r a m e s  o n t o  a n  A p p l e  G r a p h i c s  T a b l e t .  T h e  t a b l e t  wa s  

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

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

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

M o u n t i n g  t h e  RD. A n i m a l s  w e r e  a n e s t h e s i z e d  w i t h  

C h o r - O - P e n t  ( F o r t  Do d g e  L a b o r a t o r i e s ) ,  2 m l / k g  o f  b o d y  

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

d o s e s  o f  0 . 2  ml  w e r e  g i v e n  w h e n e v e r  t h e  b i r d  r e s p o n d e d  t o  

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

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

K o p f  s t e r e o t a x i c  a p p a r a t u s .  T h e  b e a k s  r e s t e d  on t o p  o f  a 

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

A m i d l i n e  s c a l p  i n c i s i o n  wa s  ma de  a n d  t h e  s k i n  f l a p s  w e r e  

r e f l e c t e d .  Th e  s k u l l  wa s  t h e n  s c r a p e d  c l e a n  o f  a l l  

r e m a i n i n g  t i s s u e  a n d  d r i e d  b l o o d .  A m a t r i x  o f  e i g h t  1 mm 

b u r r  h o l e s  wa s  d r i l l e d  i n  t h e  a r e a  u p o n  w h i c h  t h e  RD was  

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

a d h e r e  t o  t h e  s k u l l .  Th e  h e a d  was  t h e n  a d j u s t e d  s u c h  

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

( i n  t h e  c l o s e d  p o s i t i o n )  wa s  h o r i z o n t a l .  U s i n g  a n  

e l e c t r o d e  c a r r i e r ,  t h e  r o s t r a l  p i n  o f  t h e  RD wa s  t h e n  

l o w e r e d  a n d  c e m e n t e d  t o  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  s k u l l ,  on  t h e  

m i d l i n e  s u t u r e ,  20  mm p o s t e r i o r  t o  t h e  c a u d a l  e d g e  o f  t h e  

c e r e .  A f t e r  10 m i n u t e s  d r y i n g  t i m e ,  t h e  c a r r i e r  wa s  

r e m o v e d ,  a n d  t h e  c a u d a l  p i n  wa s  a f f i x e d  w i t h  i t s  b a s e  10 

mm v e n t r a l  a n d  10 mm c a u d a l  t o  t h e  t i p  o f  t h e  r o s t r a l  

p i n .  T h i s  i n s u r e d  t h a t  t h e  p i n  t i p s  h a d  t h e  s a me  h e i g h t ,  

a n d  t h a t  a l i n e  p r o j e c t e d  t h r o u g h  t h e m wa s  p a r a l l e l  t o
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t h e  h o r i z o n t a l  a x i s  o f  t h e  j a w s .  Th e  e l e c t r o d e  c a r r i e r  

was  t h e n  r e m o v e d ,  a n d  a n y  e x p o s e d  a r e a s  o f  s k u l l  b e t w e e n  

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

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

a r o u n d  t h e  RD w i t h  E t h i c o n  6 - 0  s i l k  s u t u r e s .  The  wo u n d  

wa s  s p r i n k l e d  w i t h  N e o s p o r i n  p o w d e r  a n d  t h e  a n i m a l  was  

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

a p p r o x i m a t e l y  1 . 5  h o u r s  f r o m  t h e  t i m e  o f  i n i t i a l  

i n j e c t  i o n .

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

S e v e r a l  f a c t o r s  ma de  i t  n e c e s s a r y  t o  i n s u r e  t h a t  t h e  

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

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

1)  r a p i d  f i l m  s p e e d  ( 4 0 0  f p s ) ,  2 ) . h i g h  f i l m  c o s t ,  a n d  3)  

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

a p p r o p r i a t e  s p e e d  e a c h  t i m e  t h e  c a m e r a  wa s  t u r n e d  o n .

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

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

d e p r i v e d  o f  f o o d  u n t i l  t h e y  r e a c h e d  85% o f  a d  l i b  w e i g h t .  

W a t e r  r e m a i n e d  c o n t i n u a l l y  a v a i l a b l e .  Upon  r e a c h i n g  t h e  

w e i g h t  c r i t e r i o n ,  t h e  d a i l y  f o o d  r a t i o n  ( 1 5 - 2 0  g )  was  

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

o f  20 m i n u t e s .  T h e  r a t i o n  c o n s i s t e d  o f  a m i x t u r e  o f  

t h r e e  s e e d  t y p e s ,  m i l o  ( 4 . 1  + 0 . 8  mm) ,  m a p l e  p e a s  ( 7 . 0  +

1 . 3  mm) a n d  c h i c k  p e a s  ( g a r b o n z o ,  9 . 0 5  + 1 . 0 1  mm) ( v a l u e s
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b a s e d  on  s a m p l e s  o f  10 s e e d s  e a c h ) .  I f  a l l  t h e  s e e d s

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

l a s t  s e e d  was  e a t e n .  I f  t h e  a n i m a l  f a i l e d  t o  e a t  a l l  t h e

s e e d s  w i t h i n  20 m i n u t e s ,  t h e  f e e d e r  wa s  r e m o v e d  u n t i l  t h e

n e x t  d a y s  p r e s e n t a t i o n .  A f t e r  5 c o n s e c u t i v e  d a y s  o f  

a p p r o a c h i n g  t h e  f e e d e r  w i t h i n  2 s e c  a n d  c o n s u m i n g  a l l  t h e  

s e e d s  ( a d a p t a t i o n  c r i t e r i o n ) ,  t h e  home  c a g e  wa s  move d  

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

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

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

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

s u b s e q u e n t  f e e d i n g  wa s  d o n e  w i t h  t h e  f l o o d  l i g h t s  on  

w h i l e  t h e  c a m e r a  wa s  t u r n e d  on  a n d  o f f .  T h e s e  f a c t o r s  

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

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

by  v i s u a l  i n s p e c t i o n )  o n c e  e a t i n g  wa s  i n i t i a t e d .  When 

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

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

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

r a n d o m .  I n  a d d i t i o n ,  a c a r d b o a r d  p a r t i t i o n  w i t h  a 6 f o o t  

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

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

p u r p o s e  o f  t h e  p a r t i t i o n  was  t o  a l l o w  t h e  e x p e r i m e n t e r  

t i m e  t o  g e t  b a c k  t o  t h e  c a m e r a  a n d  t u r n  i t  on  b e f o r e  t h e  

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

t h e  c a m e r a  c o u l d  b e  r u n  f o r  a 2 s e c  war m up p e r i o d  b e f o r e
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t h e  b i r d  b e g a n  t o  f e e d .  T h i s  i n s u r e d  t h a t  a l l  f e e d i n g  

was  f i l m e d  a t  4 0 0  f p s .  On c e  a d a p t e d  t o  r e m o v a l  o f  t h e  

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

F i l m i n g . On t h e  d a y  o f  f i l m i n g ,  t h e  home c a g e  wa s  

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

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

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

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

c a m e r a  was  r e p r o d u c e d  a c r o s s  f i l m i n g  s e s s i o n s  by u s i n g  a 

p i e c e  o f  t a p e  w h i c h  e x t e n d e d  1 . 5  m f r o m  t h e  f i l m  p l a n e .  

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

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

s a me  l i g h t  m e t e r  r e a d i n g  e a c h  t i m e .  T h e  f i l m  s p e e d  ( 4 0 0  

f p s )  wa s  c a l i b r a t e d  e a c h  s e s s i o n  by  a d j u s t i n g  t h e  f i l m  

s p e e d  d i a l  u n t i l  a n  e x p o s e d  4 0 0 0  f r a m e  r o l l  o f  f i l m  t o o k  

10 s e c  t o  r u n  t h r o u g h  t h e  c a m e r a .  A f t e r  a d j u s t m e n t s  o f  

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

a n i m a l s  RD w e r e  c o v e r e d  w i t h  2 c o a t s  o f  b l a c k  p a i n t .

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

w h i t e  f i l m i n g  b a c k g r o u n d .  I n  a d d i t i o n ,  a 0 . 5  mm s p o t  o f  

b l a c k  p a i n t  wa s  p l a c e d  on  b o t h  t h e  m a x i l l a  a n d  m a n d i b l e ,

3 mm f r o m  t h e  t i p  a n d  mi d wa y  b e t w e e n  t h e  d o r s a l  a n d  

v e n t r a l  s u r f a c e  o f  e a c h  j a w .  T h e  s p o t s  w e r e  c l e a r l y  

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

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

a n i m a l  was  t h e n  p l a c e d  b a c k  i n t o  t h e  c a g e  a n d  t h e  f l o o d  

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

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

a r r a n g e d  i n  2 s t a g g e r e d  r o w s  down t h e  c e n t e r  o f  t h e  

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

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

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

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

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

c o n s u m p t i o n  o f  2 s e t s  o f  e a c h  s e e d  t y p e .  A l l  3 s e e d  

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

s e l e c t e d  s e t  wa s  p r e s e n t e d .

D a t a A n a l y s i s

P r e l i m i n a r y  r e v i e w . E a c h  r o l l  o f  f i l m  wa s  i n i t i a l l y  

s c a n n e d  a t  n o r m a l  v i e w i n g  s p e e d  ( 2 4  f p s )  i n  o r d e r  t o  

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

a n a l y s i s .  A s e q u e n c e  wa s  c h o s e n  o n l y  i f  t h e  s a g i t t a l  

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

t h r o u g h o u t  t h e  r e s p o n s e .

F r a m e - b y - f r a m e  a n a l y s i s . E a c h  a c c e p t a b l e  e a t i n g  

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

i n  w h i c h  b o t h  b e a k  t i p s  w e r e  j u s t  a b o v e  t h e  t o p  o f  t h e  

s e e d ,  b u t  n o t  t o u c h i n g  i t .  T h i s  wa s  t e r m e d  f r a m e  z e r o
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a n d  wa s  c h o s e n  s i n c e  1)  i t  a s s u r e d  t h a t  t h e  s e e d  w o u l d  

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

t o p o g r a p h y  a n d  2)  j a w  c l o s i n g  h a d  n o t  y e t  b e g u n  a t  t h i s  

p o i n t .  F r a m e  z e r o  a n d  t h e  p r e v i o u s  31 f r a m e s  w e r e  

a n a l y z e d  s i n c e  p e c k i n g  a n d  o p e n i n g - g r a s p i n g  a l w a y s  

o c c u r r e d  w i t h i n  t h i s  75 ms e c  i n t e r v a l .

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

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

p r o g r a m m i n g )  m e a s u r e m e n t s  w e r e  made  by  p r e s s i n g  a s t y l u s  

o n t o  a s e t  o f  p r e d e t e r m i n e d  p o i n t s  ( s e e  F i g u r e  6 ) .  Th e  

f e a t u r e s  m e a s u r e d  w e r e :  1)  p o s i t i o n  o f  t h e  m a x i l l a  ( w i t h

r e s p e c t  t o  t h e  R D ) ,  2)  p o s i t i o n  o f  t h e  m a n d i b l e ,  3 )  g a p e ,  

a n d  4)  p o s i t i o n  o f  t h e  h e a d  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  

s u b s t r a t e .  E a c h  f r a m e  wa s  a n a l y z e d  4 t i m e s ,  a n d  t h e  me a n  

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

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

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

p e c k i n g  a n d  o p e n i n g - g r a s p i n g .

E r r o r  e s  t i m a t e . I n  o r d e r  t o  d e t e r m i n e  t h e  p r e c i s i o n  

o f  m e a s u r e m e n t ,  t h e  a b o v e  p r o c e d u r e  wa s  r e p e a t e d  32 t i m e s  

o n  t h e  s a me  f r a m e  ( 4  r e p l i c a t e s  p e r f o r m e d  32 t i m e s ) .

A f t e r  e a c h  s e t  o f  4 r e p l i c a t e s ,  t h e  f r a m e  wa s  move d  t o  a 

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

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

w h i c h  o c c u r r e d  d u r i n g  n o r m a l  f r a m e - b y - f r a m e  a n a l y s i s .
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F i g u r e  6 .  M e a s u r e m e n t s  ma de  f o r  e a c h  f r a m e  o f  a g r a s p i n g  

s e q u e n c e .  Th e  d a s h e d  l i n e  wa s  c a l c u l a t e d  b y  

t h e  m e a s u r e m e n t  p r o g r a m ,  a n d  r u n s  t h r o u g h  t h e  

t i p s  o f  t h e  r e f e r e n c e  d e v i c e .
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F o r  e a c h  o f  t h e  a b o v e  f e a t u r e s  ( g a p e ,  e t c . ) ,  t h e  me an  a n d

s t a n d a r d  d e v i a t i o n  o f  t h e  32 v a l u e s  ( r e c o r d e d  on d i s k )

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

f o l l o w s :  p o s i t i o n  o f  m a x i l l a -  3 . 2 1 ,  p o s i t i o n  o f

m a n d i b l e -  2 . 4 7 ,  g a p e -  5 . 4 7  a n d  h e a d  p o s i t i o n -  0 . 3 9 .

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

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

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

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

h a v e  g o n e  u n d e t e c t e d ,  a r e c t a n g u l a r  p i e c e  o f  m e t a l  ( 5 0  mm 

l o n g  X 20 mm w i d e )  wa s  h e l d  p a r a l l e l  t o  t h e  c o r o n a l  p l a n e  

o f  t h e  a u t h o r ' s  h e a d  a n d  s l o w l y  r o t a t e d  t o w a r d s  h i m  u n t i l  

a c h a n g e  i n  p o s i t i o n  wa s  d e t e c t e d .  T h i s  p r o c e s s  was  

r e p e a t e d  5 t i m e s .  T h e  l a t e r a l  r o t a t i o n  v a l u e s  w h i c h  w e r e  

j u s t  n o t i c e a b l e  b y  t h e  a u t h o r  r a n g e d  b e t w e e n  1 0 °  a n d  2 0 °  

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

t h i s  m a g n i t u d e  u p o n  j a w p o s i t i o n  m e a s u r e m e n t s  was  t h e n  

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

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

p r o j e c t e d  t h r o u g h  t h e  e n d s  o f  t h e  RD ( s e e  F i g u r e  6 ,  

d i s t a n c e  B ) .  S i n c e  a g i v e n  l a t e r a l  r o t a t i o n  o f  t h e  h e a d  

m i g h t  r e s u l t  i n  a s i m i l a r  r o t a t i o n  o f  t h i s  R D - j a w  t i p  

d i s t a n c e  ( d e p e n d i n g  u p o n  t h e  a x i s  a r o u n d  w h i c h  t h e  h e a d  

i s  p i v o t i n g ) ,  t h e  c o m p a s s  wa s  r o t a t e d  t h r o u g h  a 2 0 °  a r c .

A 1 0 °  r o t a t i o n  o f  t h e  c o m p a s s  p r o d u c e d  a 2% d e c r e a s e  i n  

t h e  e s t i m a t e  o f  i n t e r - c o m p a s s  t i p  d i s t a n c e ,  w h i l e  a 2 0 °
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r o t a t i o n  r e s u l t e d  i n  a 6 . 5% d e c r e a s e .  T h e r e f o r e ,  

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

p r o d u c e d ,  a t  m o s t ,  a b o u t  a 6 . 5 % e r r o r  i n  t h e  m e a s u r e m e n t  

o f  j a w  p o s i t i o n .  1

Th e  g e o m e t r i c  d i s t o r t i o n  i n t r o d u c e d  by  t h e  l e n s  wa s  

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

p e n c i l  p o i n t  wa s  l o w e r e d  t o w a r d  a h o r i z o n t a l  l i n e  d r a w n  

a t  t h e  c e n t e r  o f  t h e  f i e l d  o f  v i e w .  A m a r k  was  made  

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

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

a h o r i z o n a l  l i n e  50  mm b e l o w  t h e  c e n t e r ,  a t  t h e  v e n t r a l  

b o r d e r  o f  t h e  f i e l d  o f  v i e w .  Th e  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  

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

wa s  t h e  g e o m e t r i c  d i s t o r t i o n ,  a n d  was  l e s s  t h a n  1 mm.

A l l  m e a s u r e m e n t s  w e r e  ma de  1 . 5  m f r o m  t h e  f i l m  p l a n e ,  

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

O t h e r  s o u r c e s  o f  e r r o r  c o u l d  n o t  be  e a s i l y  q u a n t i f i e d .  

F o r  e x a m p l e ,  t h e  c l a r i t y  o f  t h e  RD t i p s  s o m e t i m e s  

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

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

t i p s  a s  t h e  h e a d  d e s c e n d e d  t o w a r d  t h e  s u b s t r a t e .  F o r  

e v e r y  e a t i n g  s e q u e n c e ,  t h e  m e a s u r e m e n t s  f o r  e a c h  2 

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

m e a s u r e m e n t  b l o c k )  i n  a n  a t t e m p t  t o  s t a t i s t i c a l l y  c o n t r o l  

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

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

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

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

t h e r e f o r e  n e e d e d  t o  d e t e r m i n e  w h e n  m o u t h  o p e n i n g  b e g a n .  

T h i s  c r i t e r i o n  wa s  a l s o  n e e d e d  t o  m e a s u r e  t h o s e  

c h a r a c t e r i s t i c s  n o t e d  a b o v e  w h i c h  may be  c o n t r i b u t i n g  t o  

t h e  a d j u s t m e n t  o f  g a p e  t o  s e e d  s i z e  ( e g .  v e l o c i t y  o f  

m o u t h  o p e n i n g ,  e t c . ) .  F i g u r e  7 i s  a p l o t  o f  m a x i l l a  

p o s i t i o n  ( A ) ,  m a n d i b l e  p o s i t i o n  ( B ) ,  a n d  g a p e  ( C)  o v e r  

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

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

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

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

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

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

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

o n l y  2 . 5% e x c e e d i n g  0 . 2 5  mm. Ga pe  c h a n g e s  g r e a t e r  t h a n  

0 . 2 5  mm w e r e  t h e r e f o r e  c o n s i d e r e d  r e a l ,  a n d  t h o s e  l e s s  

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

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

p r e c e e d i n g  t h e  f i r s t  g a p e  c h a n g e  g r e a t e r  t h a n  0 . 2 5  mm.

C r i t e r i o n  f o r  t h e  s t a r t  o f  h e a d  d e s c e n t ♦ I n  o r d e r  t o  

p r o p e r l y  a s s e s s  t h e  m e t h o d  u s e d  t o  a d j u s t  g a p e  t o  s e e d  

s i z e ,  a c r i t e r i o n  wa s  n e e d e d  f o r  d e t e r m i n i n g  t h e  s t a r t  o f
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Fi g u r e  7 P o s i t i o n  o f  t h e  m a x i l l a ,  p o s i t i o n  o f  t h e  

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

g r a s p i n g  s e q u e n c e .

single
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h e a d  d e s c e n t .  T h i s  wa s  c o m p u t e d  i n  t h e  s a me  f a s h i o n  a s  

t h e  c r i t e r i o n  f o r  t h e  s t a r t  o f  m o u t h  o p e n i n g .  O n l y  2 . 5% 

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

0 . 5 0  mm. T h e r e f o r e ,  t h e  b e g i n n i n g  o f  h e a d  d e s c e n t  was  

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

p o s i t i o n  ( t o w a r d  t h e  s u b s t r a t e )  g r e a t e r  t h a n  0 . 5 0  mm.
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Re s u i t  s

O r g a n i z a  t i o n  o f  j a w  mo v e m e n t  s

A t o t a l  o f  2 4 4  o p e n i n g - g r a s p i n g  s e q u e n c e s  ( 7 8 0 8  

f r a m e s )  w e r e  a n a l y z e d .  T a b l e  1 s h o w s  t h e  b r e a k d o w n  o f  

s e q u e n c e s  by b i r d  a n d  s e e d  t y p e .

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

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

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

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

o p e n i n g - g r a s p i n g . s e q u e n c e .  T h e  me a n  o f  t h e s e  c h a n g e  

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

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

m e a s u r e s  t - t e s t  w a s  p e r f o r m e d  on  e a c h  o f  t h e  me a n  c h a n g e  

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

z e r o .  T h e  me a n  a n d  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  o f  t h e  c h a n g e  

s c o r e s  a r e  p r e s e n t e d  ( s e e  T a b l e  2 )  f o r  e a c h  j a w  o f  e a c h  

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

t h e  t - s t a t i s t i c .  F o r  t h e  m a x i  1 l a ,  a p o s i t i v e  v a l u e  

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

p o s i t i v e  v a l u e  r e f l e c t s  d o w n w a r d  m o v e m e n t .  S i n c e  30  

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

e a c h  was  0 . 0 0 1 .  T h i s  k e p t  t h e  p r o b a b i l t y  o f  o n e  o r  mo r e  

t y p e  I  e r r o r s  a t  3%.  T h e  a n a y s i s  s h o w e d  t h a t  f o r  e v e r y  

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

e a c h  j a w  was  g r e a t e r  t h a n  z e r o .  T h e r e f o r e ,  e v e r y  b i r d



T a b l e  1

B i r d  //

490
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770

773

776
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N u mb e r  o f  o p e n i n g - g r a s p i n g  s e q u e n c e s  a n a l y z e d  by 
b i r d  a n d  s e e d  t y p e .

____________________________ S e e d ________ •__________________

M i l o  P e a  G a r b o n z o

14 12 8

29 13 17

2 1 19 15.

24 17 13

17 17 8



T a b l e

B i r d  //

A 90

766

770

773

776

t .  Mean c h a n g e  i n  p o s i t i o n  ( i n  mm) o f  t h e  m a x i l l a  a n d  m a n d i b l e  d u r i n g  o p e n i n g -  
g r a s p i n g ,  f o r  e a c h  b i r d ,  u n d e r  e a c h  s e e d  t y p e .  Th e  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  a n d  
_t s t a t i s t i c  f o r  t h e s e  me a n  c h a n g e s  i s  a l s o  p r e s e n t e d .  MX = m a x i l l a ,
MD = m a n d i b l e .

S e e d

M i l o

SD t ( d f ) D

P e a

SD

MX- 2 . 6 9  1 . 0 9  9 . 2 8 ( 1 3 )  MX- 3 . 0  5 1 . 0  7

MD- 1 . 9 1  1 . 1 2  6 . 3 8 ( 1 3 )  MD- 3 . 0  6 1 . 3 1

G a r b o n z o

t ( d f ) D SD t  ( d f )

9 . 8 4 ( 1 1 )  MX- 3 . 2 0  0 . 7 3  1 2 . 4 4 ( 7 )  

8 . 1 0 ( 1 1 )  MD- 6 . 3 9  1 . 2 9  1 4 . 0 7 ( 7 )

MX- 2 . 5 3  0 . 4 8  2 8 . 6 1 ( 2 8 )  MX- 2 . 6 2  1 . 1 8  

MD- 1 . 6 5  0 . 8 2  1 0 . 8 6 ( 2 8 )  MD- 1 . 5 9  1 . 3 4

8 . 0 2 ( 1 2 )  MX- 3 . 5 3  0 . 9 9  1 4 . 6 9 ( 1 6 )  

4 . 2 9 ( 1 2 )  MD- 2 . 4 6  0 . 9 8  1 0 . 3 1 ( 1 6 )

MX- 2 . 9 4  1 . 0 9  1 2 . 3 2 ( 2 0 )  MX- 3 . 3 3  0 . 7 5  1 9 . 2 5 ( 1 8 )  MX- 4 . 0 1  0 . 8 9  1 7 . 3 8 ( 1 4 )

MD- 2 . 2 5  1 . 0 0  1 0 . 3 5 ( 2 0 )  MD- 2 . 0 7  1 . 1 6  7 . 7 7 ( 1 8 )  MD- 3 . 3 2  1 . 5 2  8 . 4 6 ( 1 4 )

MX- 2 . 5 3  0 . 8 1  1 5 . 2 2 ( 2 3 )  MX- 2 . 8 0  0 . 8 8  1 3 . 0 7 ( 1 6 )  MX- 3 . 0 3  1 . 1 7  9 . 3 3 ( 1 2 )

MD- 0 . 7 8  1 . 0 1  3 . 8 0 ( 2 3 )  MD- 2 . 2 6  0 . 8 5  1 0 . 9 2 ( 1 6 )  MD- 2 . 5 2  1 . 2 1  7 . 5 1 ( 1 2 )

MX- 1 . 8 7  0 . 7 8  9 . 9 4 ( 1 6 )  MX- 3 . 1 2  0 . 8 5  1 5 . 1 6 ( 1 6 )  MX- 3 . 1 6  1 . 0 9  8 . 2 2 ( 7 )

MD- 1 . 5 8  0 . 8 3  7 . 9 0 ( 1 6 )  MD- 1 . 4 7  0 . 9 6  6 . 3 4 ( 1 6 )  MD- 4 . 5 2  1 . 2 1  7 . 5 1 ( 1 2 )
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wa s  o p e n i n g  i t s  m a x i l l a  a n d  m a n d i b l e  f o r  e a c h  s e e d  t y p e .

F i g u r e s  8 a n d  9 i l l u s t r a t e  t h e  e f f e c t  o f  s e e d  s i z e

u p o n  t h e  m a g n i t u d e  o f  o p e n i n g  o f  t h e  m a x i l l a  a n d

m a n d i b l e ,  r e s p e c t i v e l y ,  f o r  e a c h  o f  t h e  5 b i r d s .  As s e e d

s i z e  i n c r e a s e s  f r o m  4 . 1  mm ( m i l o )  t o  9 . 1  mm ( g a r b o n z o )  

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

o f  e a c h  j a w .  H o w e v e r ,  t h e  f a s h i o n  i n  w h i c h  t h i s  i n c r e a s e  

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

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

i n c r e a s e  i n  d i s p l a c e m e n t  a s  s e e d  s i z e  i n c r e a s e s .  Wi t h  

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

d i s p l a c e m e n t  ( a s  s e e d  s i z e  i n c r e a s e s )  o c c u r s  f o r  2 o f  t h e

5 b i r d s .  T h e  o t h e r  3 b i r d s  s h o w no  i n c r e a s e  i n

m a n d i b u l a r  d i s p l a c e m e n t  a s  s . eed s i z e  i n c r e a s e s  f r o m  4 . 1  

mm t o  7 . 0  mm ( p e a s ) ,  f o l l o w e d  by a n  i n c r e a s e  i n

d i s p l a c e m e n t  a s  s e e d  s i z e  i n c r e a s e s  f r o m  7 . 0  ram t o  9 . 1

mm.

A t w o - f a c t o r  ( 2  j a w s  X 3 s e e d  s i z e s )  a n a l y s i s  o f  

v a r i a n c e  (ANOVA) w i t h  r e p e a t e d  m e a s u r e s  on  b o t h  f a c t o r s  

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

F i g u r e s  8 a n d  9 .  S e e d  s i z e  w a s  f o u n d  t o  h a v e  a 

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

( i r r e s p e c t i v e  o f  j a w  t y p e )  ( F ( 2 , 8 )  = 1 8 . 5 8 ,  p < 0 . 0 5 ) .

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

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

g a r b o n z o ,  r e s p e c t i v e l y :  2 . 0 7  + 0 . 6 4 ,  2 . 5 4  + 0 . 6 6  a n d
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F i g u r e  8 D i s p l a c e m e n t  o f  t h e  m a x i l l a  d u r i n g  o p e n i n g -  

g r a s p i n g ,  a s  a f u n c t i o n  o f  s e e d  s i z e ,  f o r  

e a c h  o f  t h e  5 b i r d s .
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F i g u r e  9 D i s p l a c e m e n t  o f  t h e  m a n d i b l e  d u r i n g  o p e n i n g -  

g r a s p i n g ,  a s  a f u n c t i o n  o f  s e e d  s i z e ,  f o r  

e a c h  o f  t h e  5 b i r d s .
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3 . 6 1  +_ 1 . 1 6 .  No s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  wa s  f o u n d  b e t w e e n  

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

( i r r e s p e c t i v e  o f  s e e d  s i z e )  ( F ( l , 4 )  = 1 . 6 3 ) .

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

m a x i l l a  a n d  m a n d i b l e  ( c o l l a p s e d  o v e r  s e e d  s i z e )  w e r e  2 . 9 6  

+ 0 . 5 0  a n d  2 . 5 2  + 1 . 4 0 ,  r e s p e c t i v e l y .  No s i g n i f i c a n t  

i n t e r a c t i o n  wa s  f o u n d  b e t w e e n  j a w  t y p e  a n d  s e e d  s i z e  

( F ( 2 , 8 )  = 2 . 7 9 ) .  I t  t h e r e f o r e  a p p e a r s  t h a t :  1)  t h e  

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

s i z e ,  2)  t h e  a m o u n t  o f  o p e n i n g  a t t r i b u t a b l e  t o  t h e  2 j a w s  

d o e s  n o t  d i f f e r  a n d  3)  t h e  e f f e c t  o f  s e e d  s i z e  u p o n  j a w 

o p e n i n g  i s  n o t  d i f f e r e n t  f o r  t h e  2 j a w s .

To d e t e r m i n e  t h e  o r d e r  i n  w h i c h  t h e  t wo  j a w s  o p e n e d ,  

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

( NLI N)  (SAS U s e r ' s  G u i d e ,  1 9 7 9 )  wa s  u s e d .  T h e  p r o c e d u r e  

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

t wo l i n e a r  p o r t i o n s ,  t h e  f i r s t  h a v i n g  a s l o p e  o f  z e r o  a n d  

t h e  s e c o n d  h a v i n g  e i t h e r  a p o s i t i v e  o r  n e g a t i v e  n o n - z e r o  

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

F i g u r e  1 0 .  By v a r y i n g  3 p a r a m e t e r s ,  b r e a k  p o i n t  ( p o i n t  

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

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

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

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

a s s u m p t i o n s  o f  t h e  m o d e l  ( s e e  F i g u r e  7 ) .  T h e  b r e a k  

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



52

F i g u r e  1 0 .  Mean  j a w  p o s i t i o n  c u r v e s  f o r  t h e  m a x i l l a  

a n d  m a n d i b l e  o f  a s i n g l e  b i r d  ( # 7 6 6 )  

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

t h e  l e a s t  s q u a r e s  f i t  o f  e a c h  c u r v e .
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e a c h  j a w .

F o r  e a c h  o f  t h e  5 b i r d s  t h e  j a w  ( m a x i l l a  a n d  m a n d i b l e )

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

a v e r a g e d  w i t h i n  e a c h  s e e d  s i z e .  T h e  NLIN p r o c e d u r e  wa s  

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

me a n  c u r v e s .  F o r  e v e r y  c u r v e ,  t h e  l e a s t  s q u a r e s  f i t  

p r o d u c e d  by NLIN a c c o u n t e d  f o r  mo r e  t h a n  9 9 . 9 8 % o f  t h e  

t o t a l  v a r i a n c e .  F i g u r e  10 r e p r e s e n t s  t h e  me a n  j a w  

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

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

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

a r e  p r e s e n t e d  i n  T a b l e  3 ,  f o r  e a c h  b i r d  u n d e r  e a c h  s e e d

t y p e .  A o n e - w a y  ANOVA w i t h  r e p e a t e d  m e a s u r e s  r e v e a l e d  no

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

d i f f e r e n c e s .  The  5 s c o r e s  f o r  e a c h  o f  t h e  3 s e e d  s i z e s  

we r e  t h e r e f o r e  c o n s i d e r e d  a s i n g l e  s e t  o f  15 s c o r e s  w h e n  

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

d i f f e r e n c e .  I n  14 o u t  o f  15 c o m p a r i s o n s ,  u p p e r  j a w 

o p e n i n g  p r e c e d e d  l o w e r  j a w  o p e n i n g .  A s s u m i n g  a n  e q u a l  

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

be  t h e  c a s e  i f  t h e r e  w e r e  no d i f f e r e n c e  i n  o p e n i n g  

l a t e n c y  b e t w e e n  t h e  m a x i l l a  a n d  m a n d i b l e ) ,  t h e  t w o - t a i l e d  

b i n o m i a l  p r o b a b i l i t y  o f  o b t a i n i n g  14 o r  m o r e  d i f f e r e n c e s  

i n  t h e  s a me  d i r e c t i o n  i s  l e s s  t h a n  0 . 0 0 1 .  T h e  h y p o t h e s i s  

t h a t  t h e r e  I s  no d i f f e r e n c e  i n  o p e n i n g  l a t e n c y  b e t w e e n  

t h e  t wo j a w s  wa s  t h e r e f o r e  r e j e c t e d .  T h e r e f o r e ,  o p e n i n g
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T a b l e  3.  D i f f e r e n c e  b e t w e e n  t h e  e s t i m a t e s  o f  m a x i l l a r y  
a n d  m a n d i b u l a r  o p e n i n g  l a t e n c i e s  ( i n  m s e c )  f o r  
e a c h  b i r d ,  u n d e r  e a c h  s e e d  t y p e .  P o s i t i v e  
v a l u e s  r e p r e s e n t  m a x i l l a r y  p r o t r a c t i o n  p r e c e d i n g  
m a n d i b u l a r  d e p r e s s i o n .

B i r d  //  S e e d ______

M i l o  P e a  G a r b o n z o

4 90  2 1 . 8 5  2 1 . 7 7  1 6 . 2 2

766 9 . 5 1  1 2 . 8 7  7 . 7 6

770 - 2 . 3 6  3 . 4 1  8 . 0 2

773  10 .  25 4 . 63 6 . 95

776  4 . 6 6  6 . 3 0  2 . 4 6
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o f  t h e  m a x i l l a  wa s  f o u n d  t o  p r e c e d e  o p e n i n g  o f  t h e  

m a n d i b l e .

F o r  a s i n g l e  b i r d  ( # 7 6 6 ) ,  10 o p e n i n g - g r a s p i n g  

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

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

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

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

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

d e t e r m i n e d  f o r  e a c h  o p e n i n g - g r a s p i n g  s e q u e n c e .  Th e  me a n  

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

d e v i a t i o n s )  w e r e  a s  f o l l o w s  f o r  m i l o ,  p e a s  a n d  g a r b o n z o ,  

r e s p e c t i v e l y :  1 6 . 2  + 1 0 . 8 ,  1 1 . 6  + 7 . 0  a n d  7 . 7  + 1 3 . 7 .  As 

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

b i r d  # 7 6 6  ( s e e  T a b l e  3 ) ,  t h e  me a n  o p e n i n g  l a t e n c y  

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

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

f o r  a l l  3 s e e d  s i z e s  ( o p e n i n g  o f  t h e  m a x i l l a  p r e c e d i n g  

t h a t  o f  t h e  m a n d i b l e ) .  F u r t h e r m o r e ,  t h e  me a n  l a t e n c y  

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

t h o s e  i n  T a b l e  3 ( f o r  b i r d  # 7 6 6 ) ,  w h i l e  t h e  me a n  l a t e n c y  

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

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

ANOVA o n  t h e  me a n  o p e n i n g  l a t e n c y  d i f f e r e n c e s  f o r  # 7 6 6  

r e v e a l e d  no s i g n i f i c a n t  e f f e c t  o f  s e e d  s i z e  ( F ( 2 , 2 7 )  = 

1 . 5 ) .  T w e n t y - s i x  o f  t h e  30  s e q u e n c e s  e x a m i n e d  s h o w e d  

u p p e r  j a w  o p e n i n g  p r e c e d i n g  t h a t  o f  l o w e r  j a w  o p e n i n g .
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The  b i n o m i a l  p r o b a b i l i t y  ( t w o - t a i l e d )  o f  o b t a i n i n g  26 o r  

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

0 . 0 0 1 .  The  h y p o t h e s i s  t h a t  t h e r e  i s  no  d i f f e r e n c e  i n  

o p e n i n g  l a t e n c y  b e t w e e n  t h e  t wo  j a w s  wa s  t h e r e f o r e  

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

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

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

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

f o r  e a c h  s e e d  s i z e  ( s e e  T a b l e  3 ) .  M o r e o v e r ,  t h e  

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

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

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

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

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

t h e  f o l l o w i n g  c h a r a c t e r i s t i c s  w e r e  d e t e r m i n e d :  1)  g a p e ,

2)  v e l o c i t y  o f  m o u t h  o p e n i n g ,  3)  d u r a t i o n  o f  m o u t h  

o p e n i n g ,  4)  l a t e n c y  o f  m o u t h  o p e n i n g ,  5)  v e l o c i t y  o f  h e a d  

d e s c e n t  and  6)  d i s t a n c e  f r o m  t h e  s e e d  a t  t h e  s t a r t  o f  

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

a s  t o t a l  d i s t a n c e  d i v i d e d  b y  t o t a l  d u r a t i o n  ( a v e r a g e  

v e l o c i t y ) ,  u n l e s s  o t h e r w i s e  i n d i c a t e d .  T h e  me a n  v a l u e  o f  

e a c h  f a c t o r  ( a c r o s s  e a t i n g  r e s p o n s e s )  wa s  t h e n  d e t e r m i n e d  

f o r  e a c h  s e e d  s i z e  f o r  e a c h  o f  t h e  5 b i r d s ,  a s  w e l l  a s  

a c r o s s  t h e  5 b i r d s  ( m e a n  f u n c t i o n s ) .  T h e s e  d a t a  a r e  

i l l u s t r a t e d  i n  F i g u r e s  11 t h r o u g h  2 2 .  A o n e - w a y  a n a l y s i s
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F i g u r e  1 1 .  Gape  a s  a f u n c t i o n  o f  s e e d  s i z e  f o r  e a c h  

o f  t h e  5 b i r d s .
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F i g u r e  1 2 .  Ga pe  a s  a f u n c t i o n  o f  s e e d  s i z e  a c r o s s  

a l l b i r d s .



GA
PE

 
(M

M
)

37 8654
SEED SIZE (MM)

ON 
h-*



F i g u r e  1 3 .  V e l o c i t y  o f  m o u t h  o p e n i n g  a s  a f u n c t i o n  

s e e d  s i z e  f o r  e a c h  o f  t h e  5 b i r d s .
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F i g u r e  1 4 .  V e l o c i t y  o f  m o u t h  o p e n i n g  a s  

s e e d  s i z e  a c r o s s  a l l  b i r d s .

f  u n c t  i o  n
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F i g u r e  1 5 .  D u r a t i o n  o f  m o u t h  o p e n i n g  a s  a f u n c t i o n  

s e e d  s i z e  f o r  e a c h  o f  t h e  5 b i r d s .
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F i g u r e  1 6 .  D u r a t i o n  o f  m o u t h  o p e n i n g  a s  

s e e d  s i z e  a c r o s s  a l l  b i r d s .

f u n c t i o n
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F i g u r e  1 7 .  V e l o c i t y  o f  h e a d  d e s c e n t  a s  a f u n c t i o n  

s e e d  s i z e  f o r  e a c h  o f  t h e  5 b i r d s .
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F i g u r e  1 8 .  V e l o c i t y  o f  h e a d  d e s c e n t  a s  

s e e d  s i z e  a c r o s s  a l l  b i r d s .

fu n c t  ion
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F i g u r e  1 9 .  D i s t a n c e  f r o m  t h e  s e e d  a t  t h e  s t a r t  o f  h e a d  

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

o f  t h e  5 b i r d s .
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F i g u r e  2 0 .  D i s t a n c e  a b o v e  t h e  s e e d  a t  t h e  s t a r t  o f  

h e a d  d e s c e n t  a s  a f u n c t i o n  o f  s e e d  s i z e  

a c r o s s  a l l  b i r d s .
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F i g u r e  2 1 .  L a t e n c y  o f  m o u t h  o p e n i n g  a s  a f u n c t i o n  

s e e d  s i z e  f o r  e a c h  o f  t h e  5 b i r d s .



LR
TE

NC
Y 

OF 
MO

UT
H 

OP
EN

IN
G 

(M
S

E
C

)

766

20

16

773

12 770

8

> 776 
^  4304

8 375 64
SEED SIZE (MM)



80

F i g u r e  2 2 .  L a t e n c y  o f  m o u t h  o p e n i n g  a s  a f u n c t i o n  o f  

s e e d  s i z e  a c r o s s  a l l  b i r d s .
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o f  v a r i a n c e  (ANOVA) w i t h  r e p e a t e d  m e a s u r e s  wa s  p e r f o r m e d  

o n  t h e  d a t a  f o r  e a c h  o f  t h e  a b o v e  f a c t o r s .  F o r  e a c h  

f a c t o r ,  T a b l e  4 p r e s e n t s  t h e  me a n s  a n d  s t a n d a r d  

d e v i a t i o n s  ( a c r o s s  t h e  5 b i r d s )  f o r  e a c h  s e e d  s i z e ,  t h e  

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

p e r c e n t a g e  o f  m a i n  e f f e c t  sum o f  s q u a r e s  a c c o u n t e d  f o r  by  

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

f a c t o r  w i t h  s e e d  s i z e  i n d i c a t e d  w h i c h  f a c t o r s  w e r e  

i n v o l v e d  i n  g a p e  a d j u s t m e n t .

F i g u r e s  11 t h r o u g h  16 p r e s e n t  t h e  r e l a t i o n s h i p  o f  

s e e d  s i z e  w i t h  1)  g a p e ,  2)  t h e  v e l o c i t y  o f  m o u t h  o p e n i n g  

a n d  3)  t h e  d u r a t i o n  o f  m o u t h  o p e n i n g .  F o r  b o t h  g a p e  a n d  

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

i n c r e a s e  w i t h  s e e d  s i z e .  T h i s  i s  r e f l e c t e d  i n  t h e  s h a p e  

o f  t h e  me a n  f u n c t i o n s  f o r  b o t h  o f  t h e s e  f a c t o r s .  F o r  t h e  

d u r a t i o n  o f  m o u t h  o p e n i n g ,  3 o f  t h e  5 b i r d s  s how a 

m o n o t o n i c  i n c r e a s e  w i t h  s e e d  s i z e .  As f o r  t h e  r e m a i n i n g  

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

s e e d  s i z e  i n c r e a s e s  f r o m  4 . 1  mm t o  9 . 1  mm ( m i l o  t o  

g a r b o n z o ) ,  h o w e v e r ,  no i n c r e a s e  i s  e v i d e n t  f r o m  7 . 0  mm t o

9 . 1  mm ( p e a s  t o  g a r b o n z o ) .  T h e  l a s t  b i r d  s h o ws  a n  

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

4 . 1  mm t o  9 . 1  mm, d e s p i t e  a d e c r e a s e  b e t w e e n  4 . 1  mm a n d  

7 . 0  mm. L i k e  t h e  p r e v i o u s  t wo f a c t o r s ,  t h e  me a n  f u n c t i o n  

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

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



T a b l e  4 .  ANOVA r e s u l t s  f o r  t h e  e f f e c t  o f  s e e d  s i z e  on e a c h  o f  t h e  f a c t o r s  t h o u g h t  
t o  b e  I n v o l v e d  i n  g a p e  a d j u s t m e n t .  VMO = v e l o c i t y  o f  m o u t h  o p e n i n g ,  
DURMO = d u r a t i o n  o f  m o u t h  o p e n i n g ,  VHD = v e l o c i t y  o f  h e a d  d e s c e n t ,
DISHD = d i s t a n c e  f r o m  t h e  s e e d  a t  t h e  s t a r t  o f  h e a d  d e s c e n t ,  LMO = 
l a t e n c y  o f  m o u t h  o p e n i n g ,  * = s i g n i f i c a n t  ( a l p h a  = 0 . 0 5 ) .

F a c t o r S e e d

M i l o P e a

X SD SD

Ga pe  
( mm)

VMO
( m m / s e c )

4 . 7 0  0 . 6 0

160 10

6 . 3 7  0 . 4 2

185 16

VHD 458  67
( m m / s e c )

529 81

DISHD
(mm)

G a r b o n z o

SD

8 . 5 6  1 . 2 6

2 2 8  33

DURMO 2 6 . 7 7  3 . 0 5  2 8 . 0 4  4 . 8 2  3 6 . 1 7  8 . 4 9
(ms  e c )

557 82

1 8 . 4 3  1 . 8 5  2 3 . 6 7  3 . 6 8  2 6 . 6 7  3 . 9 0

F ( d f  )

4 0 . 8 1 ( 2 , 8 ) *  

1 0 . 1 9 ( 2 , 8 ) *  

9 . 9 3 ( 2  , 8 ) *  

3 3 . 4 3 ( 2  , 8 ) *  

1 5 . 8 1 ( 2 , 8 ) *

% SS L i n e a r

9 6 . 3

1 0 0  . 0

7 5 . 8

9 8 . 3

99 . 8

LMO 1 2 . 8 1  2 . 2 0  1 6 . 4 3  5 . 1 6  1 0 . 9 1  7 . 1 8
( m s e c )

1 . 4 8 ( 2 , 8 ) 5 . 2
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a s i g n i f i c a n t  e f f e c t  o f  s e e d  s i z e  u p o n  a l l  t h r e e  f a c t o r s  

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

o p e n i n g )  ( s e e  T a b l e  4 ) .  S i n c e  a l l  me a n  f u n c t i o n s  w e r e  

i n o n o t o n i c a l l y  i n c r e a s i n g ,  no  p o s t - h o c  t e s t s  w e r e  

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

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

t h e  a d j u s t m e n t  o f  g a p e  t o  s e e d  s i z e .

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

b e  m e d i a t e d  t h r o u g h  c h a n g e s  i n  1)  t h e  v e l o c i t y  o f  h e a d  

d e s c e n t ,  2)  t h e  d i s t a n c e  f r o m  t h e  s e e d  a t  t h e  s t a r t  o f  

h e a d  d e s c e n t  o r  3 )  t h e  l a t e n c y  o f  m o u t h  o p e n i n g  ( s e e  

F i g u r e  2 3 ) ,  t h e  e f f e c t  o f  s e e d  s i z e  on  e a c h  o f  t h e s e  

f a c t o r s  was  a l s o  i n v e s t i g a t e d .  F i g u r e s  17 t h r o u g h  22 

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

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

5 b i r d s  s how a m o n o t o n i c  i n c r e a s e  w i t h  i n c r e a s i n g  s e e d  

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

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

i n c r e a s e d  i n  a m o n o t o n i c  f a s h i o n  f o r  3 o f  t h e  5 b i r d s .

T h e  r e m a i n i n g  2 b i r d s  s h o w a n  o v e r a l l  i n c r e a s e  i n  

d i s t a n c e  a s  s e e d  s i z e  i n c r e a s e s  f r o m  4 . 1  mm t o  9 . 1  mm, 

h o w e v e r ,  no i n c r e a s e  i s  e v i d e n t  f r o m  7 . 0  mm t o  9 . 1  ram.

Th e  me a n  f u n c t i o n  s h o ws  a m o n o t o n i c  i n c r e a s e  w i t h  s e e d  

s i z e .  F o r  l a t e n c y  o f  m o u t h  o p e n i n g ,  n o  s y s t e m a t i c  c h a n g e  

was  e v i d e n t  o v e r  s e e d  s i z e  among  t h e  5 b i r d s ,  h o w e v e r ,  

t h e  me a n  f u n c t i o n  s h o w e d  a c u r v i l i n e a r  t r e n d .  A n a l y s i s
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F i g u r e  2 3 .  B e h a v i o r a l  p a t h w a y s  t h r o u g h  w h i c h  s e e d  

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

m o u t h  o p e n i n g .



LATENCY OF
MOUTH
OPENING

DURATION OF
MOUTH OPENING

VELOCITY 
OF HEAD 
DESCENT

/K

SEED
SIZE

DISTANCE ABOVE 
THE SEED AT 
THE START OF 
HEAD DESCENT



87

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

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

s e e d  a t  t h e  s t a r t  o f  h e a d  d e s c e n t .  No s i g n i f i c a n t  e f f e c t  

was  f o u n d  u p o n  l a t e n c y  ( s e e  T a b l e  4 ) .  T h e r e f o r e ,  b o t h  

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

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

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

o p e n i n g .

S i n c e  s e e d  s i z e  wa s  f o u n d  t o  e f f e c t  b o t h  t h e  

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

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

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

t h e  t wo f a c t o r s  ( v e l o c i t y  a n d  d i s t a n c e ) ,  i r r e s p e c t i v e  o f  

t h e  e f f e c t s  o f  s e e d  s i z e .  P a r t i a l  c o r r e l a t i o n s  w e r e  

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

f r o m  a l l  5 b i r d s .  H o w e v e r ,  s i n c e  s e e d  s i z e  m e a s u r e m e n t s  

w e r e  n o t  ma de  f o r  e a c h  s e q u e n c e ,  me a n  s i z e  v a l u e s  ( 4 . 1  mm 

-  m i l o ,  7 . 0  mm -  p e a s ,  9 . 1  mm -  g a r b o n z o )  w e r e  a s s i g n e d  

t o  s e q u e n c e s  i n v o l v i n g  t h e  r e s p e c t i v e  s e e d  t y p e s .  A 

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

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

h e a d  d e s c e n t  whe n  c o n t r o l l i n g  f o r  t h e  e f f e c t  o f  s e e d  s i z e  

( r ( 2 33 )  = 0 . 7 7  , p < 0 . 0 0 1 ) .

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

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

d e s c e n t  s u g g e s t e d  3 p o s s i b l e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  t h e s e
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f a c t o r s  a n d  s e e d  s i z e  ( s e e  F i g u r e  2 4 ) :  1)  s e e d  s i z e

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

d e t e r m i n e s  t h e  v e l o c i t y  o f  h e a d  d e s c e n t ,  2)  s e e d  s i z e  

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

d e t e r m i n e s  d i s t a n c e  a b o v e  t h e  s e e d  o r  3)  s e e d  s i z e  

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

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

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

t h e s e  f a c t o r s  ( v e l o c i t y  a n d  d i s t a n c e ) ,  c o n t r o l l i n g  f o r  

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

b e t w e e n  s e e d  s i z e  a n d  d i s t a n c e  a b o v e  t h e  s e e d  a t  t h e  

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

h e a d  d e s c e n t  ( r ( 2 3 3 )  = 0 . 2 6 ,  p < 0 . 0 0 1 ) .  No s i g n i f i c a n t  

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

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

a t  t h e  s t a r t  o f  h e a d  d e s c e n t  ( r ( 2 3 3 ) = 0 . 0  5 ) .  I t  

t h e r e f o r e  a p p e a r s  t h a t  F i g u r e  24A b e s t  r e p r e s e n t s  t h i s  

i n t e r a c t i o n :  s e e d  s i z e  d e t e r m i n e s  d i s t a n c e  a b o v e  t h e

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

d e s c e n t .  I n  a d d i t i o n ,  a s  w o u l d  be  e x p e c t e d ,  a 

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

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

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

( r ( 2 3 2 )  = - 0 . 4 0 ,  p < 0 . 0 0 1 ) ,  w h i l e  a s i g n i f i c a n t  p o s i t i v e  

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

d u r a t i o n  o f  m o u t h  o p e n i n g  c o n t r o l l i n g  f o r  s e e d  s i z e  a n d
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F i g u r e  2 4 .  P o s s i b l e  i n t e r a c t i o n s  b e t w e e n  v e l o c i t y  o f  

h e a d  d e s c e n t ,  d i s t a n c e  a b o v e  t h e  s e e d  a t  

t h e  s t a r t  o f  h e a d  d e s c e n t  a n d  s e e d  s i z e  

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

SS = s e e d  s i z e ,  VHD = v e l o c i t y  o f  h e a d  

d e s c e n t ,  DISHD = d i s t a n c e  a b o v e  t h e  s e e d  

a t  t h e  s t a r t  o f  h e a d  d e s c e n t ,  DURMO = 

d u r a t i o n  o f  mo. uth o p e n i n g .
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v e l o c i t y  o f  h e a d  d e s c e n t  ( r ( 2 3 2 )  = 0 . 3 7 ,  p < 0 . 0 0 1 ) .  

F i g u r e  24A t h e r e f o r e  r e p r e s e n t s  a r e a s o n a b l e  s c h e m e  f o r  

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

As n o t e d  a b o v e , ’ s e e d  s i z e  d e t e r m i n e s  t h e  d i s t a n c e  

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

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

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

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

was  e x a m i n e d .  F i g u r e  25 p r e s e n t s  t h e  c h a n g e  i n  h e a d  

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

d e s c e n t  f o r  5 r a n d o m l y  s e l e c t e d  e a t i n g  s e q u e n c e s  f r o m  a 

s i n g l e  b i r d  ( # 7 7 0 )  c o n s u m i n g  m i l o .  T h e  me a n  d i s t a n c e  

a b o v e  t h e  s e e d  f r o m  w h i c h  t h e s e  s e q u e n c e s  b e g a n  wa s  1 6 . 6  

mm. F i g u r e  26 p r e s e n t s  s i m i l a r  d a t a  f o r  g a r b o n z o ,  w h e r e  

t h e  me a n  d i s t a n c e  a b o v e  t h e  s e e d  wa s  3 7 . 5  mm. F i g u r e s  27 

a n d  28 r e s p e c t i v e l y  c o r r e s p o n d  w i t h  F i g u r e s  25 a n d  26 a n d  

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

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

s e q u e n c e s .  I n  c o m p a r i n g  F i g u r e s  27 a n d  2 8 ,  a c c e l e r a t i o n

a p p e a r s  t o  b e  s i m i l a r  o v e r  t h e  f i r s t  1 5 - 2 0  m s e c  ( a v e r a g e

2 2 a c c e l e r a t i o n  = 28 m / s e c  a n d  30  m / s e c  , r e s p e c t i v e l y ) ,

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

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

g a r b o n z o ,  r e a c h i n g  a h i g h e r  p e a k  v e l o c i t y .  ( P e a k

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

v e l o c i t y ,  r ( 2 3 4 )  = 0 . 9 5 ,  p < 0 . 0 0 1 ) .  I t  t h e r e f o r e
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F i g u r e  2 5 .  He a d  p o s i t i o n  a s  a f u n c t i o n  o f  t i m e  f r o m  

t h e  s t a r t  o f  h e a d  d e s c e n t  f o r  5 r a n d o m l y  

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

b i r d  ( # 7 7 0 )  c o n s u m i n g  m i l o .  A p o s i t i v e  

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

t h e  h e a d  t o w a r d s  t h e  s e e d .
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F i g u r e  2 6 .  He a d  p o s i t i o n  a s  a f u n c t i o n  o f  t i m e  f r o m  

t h e  s t a r t  o f  h e a d  d e s c e n t  f o r  5 r a n d o m l y  

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

b i r d  ( # 7 7 0 )  c o n s u m i n g  g a r b o n z o .  A 

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

m o v e m e n t  o f  t h e  h e a d  t o w a r d  t h e  s e e d .
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F i g u r e  2 7 .  He a d  v e l o c i t y  a s  a f u n c t i o n  o f  t i m e  f r o m  

t h e  s t a r t  o f  h e a d  d e s c e n t  f o r  t h e  s a me  5 

e a t i n g  s e q u e n c e s  p r e s e n t e d  i n  F i g u r e  2 5 .
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F i g u r e  2 8 .  V e l o c i t y  o f  h e a d  d e s c e n t  a s  a f u n c t i o n  

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

t h e  s a me  5 e a t i n g  s e q u e n c e s  f r o m  

F i g u r e  2 6 .
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a p p e a r s  t h a t  t h e  g r e a t e r  t h e  d i s t a n c e  a b o v e  t h e  s e e d  a t  

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

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

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

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

m o u t h  o p e n i n g  wa s  i n v e s t i g a t e d  a s  w e l l .  No s i g n i f i c a n t  

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

v e l o c i t y  o f  m o u t h  o p e n i n g  wh e n  s e e d  s i z e  wa s  c o n t r o l l e d  

f o r  ( r ( 2 3 3 )  = - 0 . 0 4 ) .  H o w e v e r ,  t h e r e  wa s  a s i g n i f i c a n t  

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

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

( r ( 2 3 3 )  = 0 . 4 6 ,  p < 0 . 0 0 1 ) .  T h i s  s u g g e s t s  t h a t  t h e  

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

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

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

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

by  d i f f e r e n t  m e c h a n i s m s .
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D i s c u s s i o n

To b r i e f l y  s u m m a r i z e  t h e  f i n d i n g s  o f  E x p e r i m e n t  1 ,  

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

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

o p e n i n g  o f  t h e  m a n d i b l e  b y  a b o u t  9 m s e c .  T h e  a m o u n t  o f  

o p e n i n g  o f  t h e  2 j a w s  was  n o t  d i f f e r e n t ,  h o w e v e r ,  i t  wa s  

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

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

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

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

Of  t h e  3 p o s s i b l e  f a c t o r s  w h i c h  c o u l d  m e d i a t e  t h e  e f f e c t  

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

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

a b o v e  t h e  s e e d  a t  t h e  s t a r t  o f  h e a d  d e s c e n t ) ,  o n l y  

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

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

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

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

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

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

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

m o u t h  o p e n i n g .

J a w M o v e m e n t s

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

r a i s i n g  t h e  u p p e r  j a w  d u r i n g  t h e  o p e n i n g  p h a s e  o f  s e e d  

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

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

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

s u g g e s t s  t h a t  t h e  q u a d r a t e  may b e  s w i n g i n g  f o r w a r d  b e f o r e  

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

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

p r o t r a c t i o n .

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

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

t h e  j a w s ) .  T h e r e f o r e ,  c o m m e n t s  r e g a r d i n g  i n t e r n a l  e v e n t s  

( e g .  q u a d r a t e  m o v e m e n t )  a r e  q u i t e  t e n t a t i v e .  The  

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

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

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

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

d u r i n g  o p e n i n g .

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

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

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

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

q u a d r a t i  i s  l i k e l y  t o  be  r e s p o n s i b l e  f o r  t h i s  m o v e r n e n t . 

T h i s  r a i s e s  t h e  q u e s t i o n  o f  why t wo m u s c l e s  w o u l d  b e  

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

a r r a n g e m e n t  o f  t h e  p i g e o n  s k u l l  m i g h t  a l l o w  b o t h  j a w s  t o
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be  o p e n e d  b y  M. d e p r e s s o r  m a n d i b u l a e  a l o n e .  A 

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

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

t h i s  j a w  t h a n  i s  p o s s i b l e  t h r o u g h  c o n t r a c t i o n  o f  M. 

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

t h e  e x p e r i m e n t s  o f  Z u s i  ( 1 9 6 7 ) ,  who d i r e c t l y  s t i m u l a t e d  

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

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

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

I n  t h e  4 c h i c k e n s  t e s t e d ,  m a x i l l a r y  d i s p l a c e m e n t  wa s  o n l y  

a b o u t  25% o f  t h a t  o f  m a n d i b u l a r  d i s p l a c e m e n t ,  d u r i n g  

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

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

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

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

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

p r o t r a c t o r  q u a d r a t i .  T h e r e f o r e ,  M.  p r o t r a c t o r  q u a d r a t i  

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

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

m a n d i b u l a e  a l o n e .

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

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

a s t a t i o n a r y  a x i s  f o r  t h e  b e a k  a s  t h e  j a w s  o p e n  ( B o c k ,  

1 9 6 4 ) .  As i l l u s t r a t e d  i n  F i g u r e  2 9 ,  i f  e x c u r s i o n  o f  t h e  

m a n d i b l e  w e r e  t o  be  g r e a t e r  t h a n  t h a t  o f  t h e  m a x i l l a ,  

t h i s  a x i s  w o u l d  be  s h i f t e d .  A r e o r i e n t a t i o n  o f  t h e  h e a d
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F i g u r e  2 9 .  I n t e r - b e a k  a x i s  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  s e e d  

p r i o r  t o  m o u t h  o p e n i n g  ( A ) ,  w i t h  t h e  

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

t h e  m a x i l l a  ( B ) ,  a n d  w i t h  t h e  m a x i l l a  a n d  

m a n d i b l e  o p e n i n g  s i m i l a r  a m o u n t s  ( C)  

( d r a w n  f r o m  B o c k ,  1 9 6 4 ) .
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w o u l d  t h e n  be  n e c e s s a r y ,  d u r i n g  t h e  r e s p o n s e ,  i n  o r d e r  t o  

o b t a i n  t h e  s e e d .  S u c h  a n  a d j u s t m e n t  w o u l d  b e  q u i t e  

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

p i g e o n ' s  e a t i n g  r e s p o n s e .  H o w e v e r ,  wh e n  m a x i l l a r y  

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

a x i s  i s  n o t  s h i f t e d  a n d  no  r e o r i e n t a t i o n  o f  t h e  h e a d  i s  

n e c  e s  s a r y .

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

t h e  u p p e r  j a w  d u r i n g  s e e d  g r a s p i n g ,  i t  may do s o  i n  o t h e r  

b e h a v i o r s  i n v o l v i n g  j a w  m o v e m e n t s .  F o r  e x a m p l e ,  Z u s i  

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

a l o n e  may b e  o p e n i n g  b o t h  j a w s  whe n  s m a l l ,  l e s s  p o w e r f u l  

g a p e s  a r e  r e q u i r e d .  S u c h  a mode o f  j a w  o p e n i n g  m i g h t  

o p e r a t e  d u r i n g  b e h a v i o r s  s u c h  a s  p r e e n i n g .  Bo c k  ( 1 9 6 4 )  

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

m u s c l e s  whe n  l a r g e ,  f o r c e f u l  g a p i n g  i s  n e c e s s a r y .  T h i s  

m e c h a n i s m  m i g h t  b e ’u t i l i z e d  i n  b e h a v i o r s  s u c h  a s  n e s t  

c o n s t r u c t i o n  o r  m a i n t e n a n c e .  A w i d e  d i v e r s i t y  o f  j a w 

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

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

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

v e r i f i e d  by s t u d y i n g  j a w  m o v e m e n t s  i n  a w i d e  r a n g e  o f  

b e h a v i o r a l  s i t u a t i o n s .  Th e  e x i s t e n c e  o f  m u l t i p l e  j a w 

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

o f  n e u r a l  n e t w o r k s  i m p o s e d  u p o n  t h e  j a w  m o t o r  n u c l e i .
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Ga p e  Ad j u s t m e n t

As n o t e d  a b o v e ,  b o t h  t h e  v e l o c i t y  a n d  t h e  d u r a t i o n  

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

T h i s  r a i s e s  t h e  q u e s t i o n  o f  why mo r e  t h a n  on e  

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

t h e  a p p r o p r i a t e  g a p e .  A p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n  i s  t h a t  t h e  

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

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

e x a m p l e ,  v e l o c i t y  o f  m o u t h  o p e n i n g  may h a v e  a l i m i t e d  

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

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

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

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

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

g a p e  v a l u e s .

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

p i g e o n ,  G o o d a l e  ( 1 9 8 2 )  h a s  o b s e r v e d  2 p e r i o d s  o f  h e a d  

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

( F 2 )  i s  t h a t  w h i c h  i m m e d i a t e l y  p r e c e d e s  t h e  b a l l i s t i c  

p o r t i o n  o f  t h e  r e s p o n s e .  Th e  h e i g h t  o f  t h e  h e a d  a t  F2 i s  

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

h e a d  d e s c e n t  i n  t h e  p r e s e n t  e x p e r i m e n t .  T h e  i n i t i a l  

f i x a t i o n  p o i n t  ( F I )  ( n o t  e x a m i n e d  i n  t h e  p r e s e n t

e x p e r i m e n t )  o c c u r s  a b o u t  40  mm a b o v e  F 2 .  A c c o r d i n g  t o

G o o d a l e ,  a t  t h e  i n i t i a l  f i x a t i o n  p o i n t ,  t h e  d e c i s i o n  t o  

p e c k  a t  t h e  s e e d  i s  m a d e ,  w h e r e a s  a t  t h e  s e c o n d a r y
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f i x a t i o n  p o i n t ,  i n f o r m a t i o n  r e g a r d i n g  t h e  d e p t h ,  s i z e  a n d  

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

p r e s e n t  e x p e r i m e n t  i n d i c a t e  t h a t  a t  l e a s t  s ome s i z e  

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

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

p o i n t  c h a n g e s  w i t h  s e e d  s i z e .  T h e  v i e w  t h a t  t h e  h e i g h t  

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

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

( 1 9 8 2 )  t h a t  t h e  h e a d  n e v e r  r e v e r s e s  d i r e c t i o n  f o l l o w i n g  

t h e  i n i t i a l  f i x a t i o n  p o i n t .  P e r h a p s  o n e  way t o  t e s t  t h i s  

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

o r  d e p t h  o f  t h e  t a r g e t  b e t w e e n  F I  a n d  F 2 ,  a n d  d e t e r m i n e  

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

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

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

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

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

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

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

o n l y  be  e f f e c t e d  b y  t h e  o b j e c t  s i z e .  A t  F 2 ,  j u d g e m e n t s  

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

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

As n o t e d  a b o v e ,  t h e  v e l o c i t y  o f  h e a d  d e s c e n t  i s  

d e t e r m i n e d  by  t h e  d i s t a n c e  a b o v e  t h e  s e e d  a t  t h e  s t a r t  o f  

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

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

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

p e a k  v e l o c i t y  ( a n d  a v e r a g e  v e l o c i t y )  a n d  s a c c a d i c  

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

f o r  n o r m a l  s a c c a d e s  ( B a h i l l ,  C l a r k  a n d  S t a r k ,  1 9 7 5 ) .  I t

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

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

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

p r e c e e d  s a c c a d i c  e y e  m o v e m e n t s  ( s e e  F u c h s  a n d  L u s c h e i ,  

1 9 7 0 ) .  P r e s u m a b l y ,  t h e  m u s c l e s  a r e  a p p l y i n g  a c c e l e r a t i n g  

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

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

e y e  m o v e m e n t  t o  be  r e a c h e d .  G i v e n  t h e  d a t a  p r e s e n t e d  i n

F i g u r e s  27  a n d  2 8 ,  a s i m i l a r  m e c h a n i s m  may u n d e r l y  t h e

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

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

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

a r e  a t t a i n e d .

S i n c e  s e e d  s i z e  wa s  f o u n d  t o  d e t e r m i n e  b o t h  t h e  

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

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

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

a d j u s t m e n t  o f  g a p e  t o  s e e d  s i z e .  B o t h  n e c k  m o t o n e u r o n s ,  

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

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

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

a n d  j a w s y s t e m s .  W i l d  a n d  Z e i g l e r  ( 1 9 8 0 )  a n d  B e r k h o u d t ,  

K l e i n  a n d  Z e i g l e r  ( 1 9 8 2 )  h a v e  r e s p e c t i v e l y  i d e n t i f i e d  t h e  

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

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

b e  i n  o r d e r  f o r  t h e  n e c k  m u s c l e s .
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E x p e r i m e n t  2 -  F i n a l  common p a t h  f o r  o p e n i n g - g r a s p i n g .

I n  E x p e r i m e n t  1 ,  a n  a n a l y s i s  o f  t h e  t o p o g r a p h y  a n d  

s p a t i o t e m p o r a l  o r g a n i z a t i o n  o f  o p e n i n g - g r a s p i n g  was  

p r e s e n t e d .  I n  E x p e r i m e n t  2 ,  t h e  p r i m a r y  e f f e r e n t  c o n t r o l  

o f  t h i s  b e h a v i o r  w i l l  be  e x a m i n e d .

U s i n g  d i s s e c t i o n  i n  c o n j u n c t i o n  w i t h  t h e  h o r s e r a d i s h  

p e r o x i d a s e  (HRP)  t e c h n i q u e ,  W i l d  a n d  Z e i g l e r  ( 1 9 8 0 )  

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

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

i n n e r v a t e d  by  a s i n g l e  n e r v e  b r a n c h  ( s e e  F i g u r e  3 0 ) .  The  

c e l l s  o f  o r i g i n  f o r  t h i s  n e r v e  ( s e e  F i g u r e  3 1 )  a r e  

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

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

d e p r e s s o r  m a n d i b u l a e  i s  i n n e r v a t e d  b y  3 b r a n c h e s  o f  t h e  

f a c i a l  m o t o r  n e r v e  ( s e e  F i g u r e  3 0 )  w h i c h  o r i g i n a t e s  i n  

t h e  d o r s a l  f a c i a l  n u c l e u s  ( s e e  F i g u r e  3 1 ) .

S i n c e  t h e  a r r a n g e m e n t  o f  t h e  p i g e o n ' s  j a w  a p p a r a t u s  

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

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

T h e r e f o r e ,  t h e  f i n a l  common p a t h  f o r  o p e n i n g - g r a s p i n g  

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

a l o n e .  H o w e v e r ,  t h e  r e s u l t s  o f  E x p e r i m e n t  1 s u g g e s t  t h a t  

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

may b e  p r o d u c i n g  t h e  o b s e r v e d  o p e n i n g - g r a s p i n g  

t o p o g r a p h y .  I f  t h i s  i s  t r u e ,  t h e  f i n a l  common p a t h  f o r
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F i g u r e  3 0 .  T h e  t r i g e m i n a l  m o t o r  i n n e r v a t i o n  o f

M. p r o t r a c t o r  q u a d r a t i  ( F ,  t o p )  a n d  t h e  

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

m a n d i b u l a e  ( N.  d e p r e s s o r  m a n d i b u l a e ,  

b o t t o m )  ( d r a w n  f r o m  W i l d  a n d  Z e i g l e r ,  

1 9 8 0 ) .  A = t r i g e m i n a l  g a n g l i o n ,  B = 

o p h t h a l m i c  d i v i s i o n ,  C = m a n d i b u l a r  

d i v i s i o n ,  D = - d e s c e n d i n g  m a x i l l a r y  

d i v i s i o n ,  E = a s c e n d i n g  m a x i l l a r y  

d i v i s i o n ,  F = N.  p r o t r a c t o r  q u a d r a t i .



O P TIC
TECTUM

TRIG EM INA L  
GANGLION —
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M. DEPRESSOR 
MANDIBULAE — SUPERIOR CERVICAL  fd GANGLION

N. DEPRESSOR 
MANDIBULAE

HYOID HORN
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F i g u r e  3 1 .  B r a i n s t e m  l o c a t i o n  o f  r e t r o g r a d e l y  l a b e l l e d  

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

m u s c l e s  ( d r a w n  f r o m  W i l d  a n d  Z e i g l e r ,

1 9 8 0 ) .  O p e n  c i r c l e s  = M. p r o t r a c t o r  

q u a d r a t i ,  s o l i d  c i r c l e s  = M. d e p r e s s o r  

m a n d i b u l a e .



FLM

RPC
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fl 0 . 9 - 0 . 7
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o p e n i n g - g r a s p i n g  s h o u l d  b e  c o m p o s e d  o f  n e u r o n s  o f  t h e  

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

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

i n n e r v a t i n g  t h e  p i g e o n ' s  j a w  o p e n e r  m u s c l e s  w i l l  be  

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

o p e n i n g - g r a s  p i n g .



117

M e t h o d

S u b j e c t s , A p p a r a t u s  a n d  E x p e r i m e n t  a l  De s i g n

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

f o r  a 2 s t a g e  d e n e r v a t i o n  p r o c e d u r e .  I n  S t a g e  1 ,  t h e  

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

w e r e  c u t ,  a n d  i n  S t a g e  2 ,  t h e  t r i g e m i n a l  m o t o r  b r a n c h  t o  

M. p r o t r a c t o r  q u a d r a t i  was  s e c t i o n e d .  F e e d i n g  f i l m s  w e r e  

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

d e s c r i b e d  i n  E x p e r i m e n t  1 .  Two b i r d s  w e r e  u s e d  a s  s h a m 

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

t r e a t m e n t  a s  t h e  d e n e r v a t e d  b i r d s ,  h o w e v e r ,  no  m o t o r  

n e r v e s  w e r e  c u t .  Th e  p a r a d i g m  f o r  E x p e r i m e n t  2 i s  

p r e s e n t e d  i n  T a b l e  5 .

S u r g i c a l  P r o c e d u r e s

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

a n i m a l s  w e r e  f e d  t o  90% o f  ad  l i b  w e i g h t  t o  c o m p e n s a t e  

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

r e c o v e r y  p e r i o d .  3 i r d s  w e r e  a n e s t h e s i z e d  w i t h  

C h l o r - O - P e n t  a n d  m o u n t e d  i n  t h e  s t e r e o t a x i c  a p p a r a t u s  

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

m a n d i b l e  wa s  l o c a t e d  b y  t o u c h ,  a n d  a n  i n c i s i o n  was  made  

e x t e n d i n g  1 cm c a u d a l l y .  Th e  r e m a i n d e r  o f  t h e  o p e r a t i o n  

was  c a r r i e d  o u t  w i t h  t h e  a i d  o f  a Z e i s s  d i s s e c t i n g  

m i c r o s c o p e .  F o l l o w i n g  r e t r a c t i o n  o f  t h e  s k i n  f l a p s ,  a



T a b l e  5 .  E x p e r i m e n t a l  d e s i g n  f o r  E x p e r i m e n t  2 .

_____________________  E x p e r i m e n t  2_____________
S u r g i c a l  (N= 3)

N o r m a l  f i l m s  ( E x p e r i m e n t  1) S e c t i o n  o f  P o s t -  S e c t i o n  o f
f a c i a l  i n n e r v a t i o n  o p e r a t i v e  t r i g e m i n a l  
o f  M. d e p r e s s o r  f i l m s  1 i n n e r v a t i o n
m a n d i b u l a e  o f

M. p r o t r a c t o r  
q u a d r a t i

Sham ( N=2)

Same a s  s u r g i c a l  P o s t -  Same a s
w i t h o u t  n e r v e  o p e r a t i v e  s u r g i c a l
c u t  f i l m s  1 w i t h o u t

n e r v e  c u t

P o s t ­
o p e r a t i v e  
f i l m s  2

P o s t -  
o p e r a t  i v e  
f i l m s  2
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h o l e  was  made  i n  t h e  s t y 1 o h y o i d e u s  m u s c l e ,  e x p o s i n g  t h e  

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

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

h o r n .  A f t e r  r e t r a c t i n g  t h e  h y o i d  h o r n ,  t h e  f a c i a l  n e r v e  

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

i t  was  f o l l o w e d  d o r s a l l y ,  t o w a r d  i t s  e x i t  f r o m  t h e  

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

a c c e n t u a t e d  t h e  3 b r a n c h e s  i n n e r v a t i n g  M. dm ( s e e  F i g u r e  

3 0 ) ,  w h i c h  w e r e  t h e n  c u t  s e q u e n t i a l l y  b e g i n n i n g  w i t h  t h e  

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

a n o m a l o u s  c o n n e c t i o n s  t o  M. dm.  No s u c h  c o n n e c t i o n s  w e r e  

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

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

i n  o r d e r  t o  i n h i b i t  o r  r e t a r d  r e g e n e r a t i o n  o f  t h e  s e v e r e d  

n e r v e  b r a n c h e s .  T h e  wo u n d  wa s  t h e n  c l o s e d  w i t h  6 - 0  s i l k  

s u t u r e s  a n d  s p r i n k l e d  w i t h  N e o s p o r i n  p o w d e r .  The  

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

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

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

r e c o v e r  f o r  48 h o u r s .  T h e  b i l a t e r a l  p r o c e d u r e  l a s t e d  

a p p r o x i m a t e l y  2 h o u r s  f r o m  t h e  t i m e  o f  i n j e c t i o n .

S e c t  i o n i n g  o f  _N. p r o t r a c t o r  q u a d  r a t  i  . Due t o  t h e  

d i f f i c u l t y  o f  t h i s  p r o c e d u r e ,  i t  wa s  p e r f o r m e d  o n  2 

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

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

f a s h i o n .  An i n c i s i o n  wa s  ma de  i n  t h e  s k i n  o v e r l y i n g  t h e  

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

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

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

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

t h e  p r o c e d u r e  wa s  c a r r i e d  o u t  w i t h  t h e  a i d  o f  a 

d i s s e c t i n g  m i c r o s c o p e .  The  d e r m o t e m p o r a 1 i s  m u s c l e  wa s  

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

e x t e r n u s  wa s  e x p o s e d .  C o n t a c t  w i t h  t h i s  m u s c l e  was  

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

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

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

c o v e r e d  by M. d e r m o t e m p o r a l i s . Th e  m a t r i x  o f  b o n e  

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

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

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

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

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

m e m b r a n e s .  Th e  t r i g e m i n a l  ( G a s s e r i a n )  g a n g l i o n  c o u l d  

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

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

t r i g e m i n a l  d i v i s i o n s .  As c a n  be  s e e n  i n  F i g u r e  3 0 ,  t h e  

i n n e r v a t i o n  o f  M. p r o t r a c t o r  q u a d r a t i  ( N.  p r o t r a c t o r  

q u a d r a t i  ( N . p q ) )  r a m i f i e s  f r o m  t h e  m e d i a l  s i d e  o f  t h e  

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

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

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

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

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

n e r v e  was  c u t .  T h e  a r e a  wa s  t h e n  c h e c k e d  t o  make  s u r e  

t h a t  N . p q  was  c l e a n l y  s e v e r e d .  A s m a l l  p i e c e  o f  G e l f o a r a  

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

c u t  i n  o r d e r  t o  i n h i b i t  o r  r e t a r d  r e g e n e r a t i o n  o f  N . p q .

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

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

G e l f o a m .  T h e  wo u n d  wa s  c l o s e d  w i t h  6 - 0  s i l k  s u t u r e s  a n d  

N e o s p o r i n  p o w d e r  wa s  a p p l i e d .  Th e  a n i m a l  was  r e m o v e d  

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

f o r  48 h o u r s .  T h e  i d e n t i c a l  p r o c e d u r e  wa s  p e r f o r m e d  o n  

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

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

f r o m  t h e  t i m e  o f  i n i t i a l  i n j e c t i o n .

B e h a v i o r a l  P r o c e d u r e s

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

p o s t - o p e r a t i v e  f e e d i n g  f i l m s  w e r e  t a k e n .  The  p r o c e d u r e  

w a s  t h e  s a me  a s  f o r  E x p e r i m e n t  1 ,  e x c e p t  o n l y  c h i c k  p e a s  

we r e  u s e d .

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

t h e y  w e r e  f o r c e  f e d  3 t i m e s  t h e  d a i l y  r a t i o n  t o
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c o m p e n s a t e  f o r  1)  t h e  i n a b i l i t y  t o  o b t a i n  f o o d  d u r i n g  

f i l m i n g ,  a n d  2)  t h e  w i t h o l d i n g  o f  f o o d  d u r i n g  S t a g e  2 

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

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

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

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

D a t a  A n a l y s i s

P r e l i m i n a r y  r e v i e w  a n d  f r a m e - b y - f r a m e  a n a l y s i s  o f  

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

Exp e r i m e n t  1«

I n  E x p e r i m e n t  1 ,  j a w  d i s p l a c e m e n t  wa s  m e a s u r e d  f r o m  

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

a v e r a g e  o f  f r a m e  z e r o  a n d  t h e  f r a m e  p r i o r  t o  i t ) .  T h e  

s a me  was  t r u e  f o r  E x p e r i m e n t  2 ,  e x c e p t  i n  t h o s e  c a s e s  

w h e r e  a n i m a l s  h a d  b o t h  N.  d e p r e s s o r  m a n d i b u l a e  a n d  M. 

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

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

t h e r e f o r e ,  a new m e t h o d  wa s  n e e d e d  f o r  d e f i n i n g  t h e  

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

Th e  s t a r t  o f  t h i s  i n t e r v a l  wa s  d e f i n e d  b y  t h e  me a n  

l a t e n c y  p r i o r  t o  b l o c k  z e r o ,  a t  w h i c h  m o u t h  o p e n i n g  b e g a n  

f o r  n o r m a l  ( p r e - o p e r a t i v e )  b i r d s  e a t i n g  g a r b o n z o s .  T h i s  

v a l u e  wa s  d e t e r m i n e d  f r o m  10 p r e - o p e r a t i v e  e a t i n g  

s e q u e n c e s :  two r a n d o m l y  s e l e c t e d  f r o m  e a c h  o f  t h e  5

b i r d s .  T h i s  me an  l a t e n c y  wa s  3 9 . 5  m s e c .  T h e r e f o r e ,  f o r
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a n i m a l s  w i t h  c o m b i n e d  n e r v e  s e c t i o n s  ( N . p q  a n d  N . d m ) ,  j a w  

d i s p l a c e m e n t  was  m e a s u r e d  s t a r t i n g  8 b l o c k s  ( 4 0  m s e c )  

p r i o r  t o  b l o c k  z e r o .



124

R e s u l t  s

A t o t a l  o f  109  p o s t - o p e r a t l v e  o p e n i n g - g r a s p i n g  

s e q u e n c e s  ( 3 4 6 8  f r a m e s )  w e r e  a n a l y z e d .  T a b l e  6 s h o w s  t h e  

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

Ne r v e s e c t i o n

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

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

e a c h  s u r g i c a l  s t a g e .  A o n e - t a i l e d  d e p e n d e n t  me a s  u r  es  

t - t e s t  wa s  p e r f o r m e d  on  e a c h  o f  t h e  me a n  d i f f e r e n c e s  t o  

t e s t  w h e t h e r  t h e y  w e r e  e q u a l  t o  z e r o .  T h e  me a n  a n d  

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

t o  t h e  v a l u e  o f  t h e  t - s t a t i s t i c ,  i s  p r e s e n t e d  i n  T a b l e  7 

f o r  e a c h  j a w  o f  e a c h  b i r d ,  f o l l o w i n g  s e c t i o n  o f  N.  

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

s c o r e s  f o r  g a r b o n z o  a r e  a l s o  s h o w n .  F o r  t h e  m a x i l l a ,  a 

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

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

Th e  s i g n i f i c a n c e  l e v e l  u s e d  i n  e a c h  t e s t  wa s  0 . 0 1 .  S i n c e  

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

o r  m o r e  t y p e  I  e r r o r s  a t  5 . 9 % .  I n  a l l  c a s e s ,  t h e  me a n  

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

w h i l e  t h e  me a n  c h a n g e  i n  m a x i l l a  p o s i t i o n  was

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

F i g u r e  32 w h i c h  i s  a n  e x a m p l e  o f  a s i n g l e  g r a s p i n g
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T a b l e  6 .  N u m b e r  o f  g r a s p i n g  s e q u e n c e s  a n a l y z e d  i n
E x p e r i m e n t  2 ,  b y  b i r d  a n d  s u r g i c a l  c o n d i t i o n .

N e r v e  S e c t i o n

Sham

S u r g i c a l  C o n d i t i o n

P o s t  N.  d e p r e s s o r  
m a n d i b u l a e

P o s t  N.  p r o t r a c t o r  
q u a d r a t i __________ _

#4 9 0 12 16

#766 12 10

#7 70 19

#7 7 3 10

#776 8 7



T a b l e  7 .  Mean c h a n g e  I n  p o s i t i o n  o f  t h e  m a x i l l a  a n d  m a n d i b l e  ( i n  mm) f o l l o w i n g  
s e c t i o n  o f  N . d m.  Th e  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  a n d  _t s t a t i s t i c  f o r  t h e s e  
me a n  c h a n g e s  i s  a l s o  p r e s e n t e d ,  a l o n g  w i t h  p r e - o p e r a t i v e  v a l u e s  f o r  
g a r b o n z o .  MX = m a x i l l a ,  MD = m a n d i b l e ,  * = s i g n i f i c a n t  ( a l p h a  = 0 . 0 1 )

B i r d  it  P o s t  N.  D e p r e s s o r  M a n d i b u l a e ____________________

D ( P r e - o p )  ' SD t ( d f )

4 90  MX- 2 . 9 6  ( 3 . 2 0 )  0 . 9 0  1 1 . 3 9 ( 1 1 )

MD- 0 . 6 6  ( 6 . 3 9 )  0 . 8 0  2 . 7 5 ( 1 0 )

766 MX- 3 . 9 3  ( 3 . 5 3 )  1 . 3 7  9 . 9 7 ( 1 1 )

MD— 0 . 0 4  ( 2 . 4 6 )  1 . 0 7  - 0 . 1 3 ( 1 1 )

770 MX- 3 . 1 0  ( 4 . 0 1 )  

MD— 0 . 6 2  ( 3 . 3 2 )

0 . 7 1

0 . 5 8

12 . 4 4 ( 7 ) *

- 3  . 0 2 ( 7 )
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F i g u r e  3 2 .  P o s i t i o n  o f  t h e  m a x i l l a ,  p o s i t i o n  o f  

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

o f  a s i n g l e  g r a s p i n g  s e q u e n c e  f o l l o w i n g  

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

m a n d i b u l a e  n e r v e .
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s e q u e n c e  f r o m  a n  N. dm s e c t i o n e d  b i r d .

T a b l e  8 p r e s e n t s  t h e  me a n  d i f f e r e n c e  s c o r e s  f o r  t h e  

m a x i l l a  a n d  m a n d i b l e  o f  e a c h  b i r d  f o l l o w i n g  N.  p r o t r a c t o r  

q u a d r a t i  s e c t i o n .  The  s t a n d a r d  d e v i a t i o n s ,  t - s t a t i s t i c s  

( a l p h a  = 0 . 0 1 )  a n d  p r e - o p e r a t i v e  v a l u e s  f o r  e a c h  me a n  a r e  

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

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

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

F i g u r e  3 3 ,  w h i c h  i s  a n  e x a m p l e  o f  a s i n g l e  g r a s p i n g  

s e q u e n c e  f o l l o w i n g  N . p q  s e c t i o n .

Sham s u r g e  r y

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

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

s u r g i c a l  s t a g e .  T h e s e  me a n  v a l u e s  a n d  t h e i r  

c o r r e s p o n d i n g  s t a n d a r d  d e v i a t i o n s  a r e  p r e s e n t e d  i n  T a b l e  

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

t h e  2 b i r d s .  To d e t e r m i n e  w h e t h e r  t h e  s h a m N.  d e p r e s s o r  

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

o p e n i n g ,  a o n e - t a i l e d  i n d e p e n d e n t  g r o u p s  t - t e s t  wa s  u s e d  

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

w i t h  t h e  c h a n g e  f o l l o w i n g  s ham N. dm s u r g e r y ,  f o r  e a c h  

b i r d .  No s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  wa s  f o u n d  b e t w e e n  t h e s e  

t wo me a n s  f o r  e i t h e r  # 7 7 3  ( t ( 1 8 )  = 1 . 2 8 )  o r  # 7 7 6  ( t ( 1 4 )  = 

0 . 7 8 ) .  To e x a m i n e  t h e  e f f e c t  o f  s h a m N . p q  s u r g e r y  u p o n  

m a x i l l a  o p e n i n g ,  t h e  me a n  c h a n g e  i n  m a x i l l a  p o s i t i o n



T a b l e  8 .  Mean c h a n g e  i n  p o s i t i o n  o f  t h e  m a x i l l a  a n d  m a n d i b l e  ( i n  mm) f o l l o w i n g  
N . p q  s e c t i o n .  The  s t a n d a r d  d e v i a t i o n  a n d  _t s t a t i s t i c  f o r  t h e s e  me a n  
c h a n g e s  a r e  a l s o  p r e s e n t e d ,  a l o n g  w i t h  p r e - o p e r a t i v e  v a l u e s  f o r  
g a r b o n z o .  MX = m a x i l l a ,  MD = m a n d i b l e .

B i r d  //  P o s t  N.  P r o t r a c t o r  Q u a d r a t i ____________________

D ( P r e - o p ) SD t ( d f )

4 9 0  MX- 0 . 2 6  ( 3 . 2 0 )  1 . 0 2  1 . 0 2 ( 1 5 )

MD- 0 . 0 8  ( 6 . 3 ! ) )  0 . 9 7  0 .  3 3 (  15)

766  MX- 0 . 3 6  ( 3 . 5 3 )  0 . 7 2  1 . 5 9 ( 9 )

M D - - 0 . 2 7  ( 2 . 4 6 )  0 . 6 5  - 1 . 3 1 ( 9 )

770 MX- 0 . 0 8  ( 4 . 0 1 )

MD— 0 . 0 6  ( 3 . 3 2 )

0 . 9 2

1 . 0 5

0 . 3 8 (  18)

- 0 . 2 5 ( 1 8 )



F i g u r e  3 3 .  P o s i t i o n  o f  t h e  m a x i l l a ,  p o s i t i o n  o f  

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

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

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

p r o t r a c t o r  q u a d r a t i  n e r v e  t o  b i l a t e r a l  

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

n e r v e  .
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T a b l e  9 .  Mean c h a n g e  i n  p o s i t i o n  o f  t h e  m a x i l l a  a n d  m a n d i b l e  ( i n  mm) 
p r e - o p e r a t i v e l y  a n d  f o l l o w i n g  e a c h  s h a m s u r g i c a l  s t a g e .  
S t a n d a r d  d e v i a t i o n s  a r e  a l s o  p r e s e n t e d .  MX = m a x i l l a ,
MD = m a n d i b l e .

B i r d  // S u r g i c a l  C o n d i t i o n

P r e - o p

773 MX- 3 . 0 3  + 1 . 1 7  

MD- 2 . 5 2  + 1 . 2 1

P o s t  s h a m 
N.  d e p r e s s o r  
m a n d i b u l a e

4 . 3 4  + 1 . 2 9

3 . 4 5  + 2 . 0 8

P o s t  s h a m 
N.  p r o t r a c t o r  
q u a d r a t  i _______

3 . 1 5  + 0 . 8 7  

3 . 6 5  + 1 . 5 1

776 MX- 3 . 1 6  + 1 . 0 9  

MD- 4 . 5 2  + 1 . 2 1

3 . 7 6  + 0 . 9 6  

3 . 9 8  + 1 . 5 5

3 . 3 1  + 0 . 6 8  

3 . 1 3  + 0 . 5 1
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f o l l o w i n g  s h a m N . p q  s u r g e r y  was  c o m p a r e d  w i t h  t h e  c h a n g e  

f o l l o w i n g  s h a m N. dm s u r g e r y ,  f o r  b o t h  b i r d s .  A g a i n ,  no 

s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  wa s  f o u n d  b e t w e e n  t h e  2 m e a n s  f o r  

e i t h e r  # 7 7 3  ( t ( 1 5 )  = 2 . 2 8 )  o r  # 7 7 6  < t ( 1 3 )  = 1 . 0 3 ) .  An 

a l p h a  o f  0 . 0 1  was  u s e d  f o r  e a c h  o f  t h e  4 t e s t s  t o  k e e p  

t h e  p r o b a b i l i t y  o f  o n e  o r  mo r e  t y p e  I  e r r o r s  a t  4 . 0 % .
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D i s c u s s i o n

T h e  m a x i l l a r y  p r o t r a c t i o n  o b s e r v e d  i n  a l l  3 b i r d s  

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

( N . d m )  s u p p o r t s  t h e  i n f e r e n c e  f r o m  E x p e r i m e n t  1 t h a t  M.  

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

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

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

common p a t h  f o r  o p e n i n g - g r a s p i n g .  The  e l i m i n a t i o n  o f  

l o w e r  j a w  o p e n i n g  a f t e r  N. dm s e c t i o n ,  f o l l o w e d  b y  t h e  

e l i m i n a t i o n  o f  a l l  j a w  o p e n i n g  wh e n  s e c t i o n . o f  t h e  

p r o t r a c t o r  q u a d r a t i  n e r v e  wa s  a d d e d  s u g g e s t s  t h a t  t h e s e  2 

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

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

q u a d r a t i  a r e  s u b j e c t  t o  t h e  c a u t i o n s  n o t e d  i n  E x p e r i m e n t  

1 ,  s i n c e  t h e y  a r e  b a s e d  on  t h e  o b s e r v a t i o n  o f  e x t e r n a l  

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

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

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

a b s e n c e  o f  l o w e r  j a w  o p e n i n g .  T h i s  i s  u n l i k e l y ,  h o w e v e r ,  

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

f o l l o w i n g  s u r g e r y .

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

o p e n i n g - g r a s p i n g  i n v o l v e s  a r e l a t i v e l y  s i m p l e  n e u r a l  

s y s t e m ,  c o m p o s e d  o f  t wo  m o t o r  s u b n u c l e i .  A s i m p l e  m o t o r  

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

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

t h e  CNS.

As n o t e d  a b o v e ,  t h e  a f f e r e n t s  t o  t h e  j a w  m o t o r  

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

B e r k h o u d t ,  K l e i n  a n d  Z e i g l e r  ( 1 9 8 2 ) .  T h e s e  s u b n u c l e i  a l l  

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

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

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

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

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

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

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

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

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

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

j a w o p e n e r  s u b n u c l e i  ( s o m a t o t o p i c  o r g a n i z a t i o n ) .
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G e n e r a l  D i s c u s s i o n

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

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

v e r t e b r a t e  i n g e s t i v e  b e h a v i o r .  F u r t h e r m o r e ,  t h e  r e s p o n s e  

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

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

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

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

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

s u g g e s t s  t h a t  t h e  e a t i n g  r e s p o n s e  may h a v e  y e t  a n o t h e r  

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

v i s u o m o t o r  b e h a v i o r .

A l t h o u g h  t h e  t wo  b e h a v i o r s  a r e  m o r p h o l o g i c a l l y  

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

v i s u a l l y  g u i d e d  g r a s p i n g  i n  p r i m a t e s  ( s e e  L a w r e n c e  a n d  

K u y p e r s ,  1 9 6 8 ;  J e a n n e r o d ,  1 9 8 1 ) ,  t h e  a r m c a r r i e s  t h e  h a n d  

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

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

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

g r a s p i n g  by  t h e  p i g e o n ,  t h e  n e c k  c a r r i e s  t h e  j a w s  t o w a r d  

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

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

c o m p o n e n t .  T h e r e f o r e ,  i n  t h e s e  t wo b e h a v i o r s ,  t h e  n e c k  

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

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

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

J e a n n e r o d  ( 1 9 8 1 )  r e v e a l  i n t e r e s t i n g  s i m i l a r i t i e s  i n
4

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

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

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

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

( 2  mm, 40  mm, 55 mm) p l a c e d  2 5 0 - 4 0 0  mm i n  f r o n t  o f  t h e m .  

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

t r a n s p o r t a t i o n  c o m p o n e n t  ( s e e  J e a n n e r o d ,  1 9 8 1 ,  F i g u r e  

9 . 3 )  i s  b a s i c a l l y  s i m i l a r  t o  t h o s e  f o r  t h e  p e c k i n g  

c o m p o n e n t  o f  s e e d  g r a s p i n g  ( s e e  F i g u r e s  25 a n d  2 6 )  i n  

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

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

J e a n n e r o d ,  1 9 8 1 ,  F i g u r e  9 . 3 )  ( s e e  F i g u r e s  27 a n d  2 8 )  i t  

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

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

s h a r p e r  f o r  t r a n s p o r t a t i o n  t h a n  f o r  p e c k i n g .  T h i s  may be  

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

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

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

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

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

t o  t h e  p o i n t  w h e r e  t h e  b e a k  wa s  j u s t  a b o v e  t h e  s e e d ,  a n d  

n o t  t o  s u b s t r a t e  c o n t a c t .  C o m p a r i n g  F i g u r e  9 . 3  o f  

J e a n n e r o d  ( 1 9 8 1 )  w i t h  F i g u r e s  27 a n d  28 a l s o  r e v e a l s
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s o m e w h a t  s i m i l a r  p e a k  v e l o c i t i e s  f o r  t h e  t r a n s p o r t a t i o n  

( a p p r o x i m a t e l y  8 0 0  m m / s e c )  a n d  p e c k i n g  c o m p o n e n t s  

( 5 2 0 - 9 7 0  m m / s e c ) .  F u r t h e r m o r e ,  a s  f o r  p e c k i n g ,  t h e  

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

d i s t a n c e  f r o m  t h e  o b j e c t .

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

c o m p o n e n t s ,  b o t h  a p p e a r  t o  v a r y  w i t h  o b j e c t  s i z e .  G r i p  

s i z e  ( i n t e r - f i n g e r  a p e r t u r e )  a n d  g a p e  s i z e  ( i n t e r - j a w  t i p  

a p e r t u r e )  b o t h  i n c r e a s e  a s  t h e  s i z e  o f  t h e  t a r g e t  o b j e c t  

i n c r e a s e s .  Th e  s a me  i s  t r u e  f o r  t h e  p e a k  v e l o c i t y  o f  t h e  

t wo c o m p o n e n t s .  F u r t h e r m o r e ,  t h e  m a g n i t u d e  o f  t h e  p e a k  

v e l o c i t y  f o r  m a n i p u l a t i o n  ( a p p r o x i m a t e l y  3 0 0 - 4 0 0  m m / s e c ,  

b a s e d  on  J e a n n n e r o d ,  1 9 8 1 ,  F i g u r e  9 . 3 )  a n d  

o p e n i n g - g r a s p i n g  ( 2 3 7 - 2 9 0  m m / s e c ,  b a s e d  o n  t h e  m i l o  a n d  

g a r b o n z o  me a n s  f o r  t wo  r a n d o m l y  s e l e c t e d  b i r d s )  a p p e a r  

s o m e w h a t  s i m i l a r .

I n  a d d i t i o n  t o  t h e  f u n c t i o n a l  a n d  b e h a v i o r a l  

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

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

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

c o n t r o l  o f  t h e  2 r e s p o n s e s .  I n  t h e  p i g e o n ,  t h e  

o c c i p i  t o m e s e n c e p h a l i c  t r a c t  (OMT) o r i g i n a t e s  f r o m  t h e  

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

t e l e n c e p h a l o n  ( Z e i e r  a n d  K a r t e n ,  1 9 7 1 ) ,  a n d  h a s  a p o r t i o n  

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

a n d  s p i n a l  c o r d  ( L e v i n e  a n d  Z e i g l e r ,  1 9 3 1 ) .  Among i t s
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b r a i n s t e m  c o n n e c t i o n s  a r e  c e l l s  i n  t h e  l a t e r a l  

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

i d e n t i f i e d  a s  p r e m o t o r  a f f e r e n t s  t o  j a w  m o t o n e u r o n s  ( s e e  

B e r k h o u d t ,  K l e i n  a n d  Z e i g l e r ,  1 9 8 2 ) .  On t h e  b a s i s  o f  i t s  

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

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

s e n s o r i m o t o r  c o r t e x  ( Z e i e r  a n d  K a r t e n ,  1 9 7 1 ) .

F u r t h e r m o r e ,  i t  h a s  b e e n  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  OMT be  

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

e q u i v a l e n t  t o  t h e  m a m m a l i a n  p y r a m i d a l  t r a c t  ( K a r t e n  and  

D u b b l e d a m ,  1 9 7 3 ) .

L e s i o n s  o f  t h e  OMT i n  t h e  p i g e o n ,  a n d  o f  t h e  

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

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

p i g e o n ,  l e s i o n s  o f  t h e  OMT by L e v i n e  a n d  Z e i g l e r  ( 1 9 8 1 )  

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

o p e n i n g - g r a s p i n g .  T h e  e f f e c t s  u p o n  p e c k i n g  w e r e  

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

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

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

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

u n d e r s h o o t .  L e s i o n s  o f  OMT r e s u l t  i n  a c o n s i d e r a b l e  

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

e r r o r s  t o  o n e  d i r e c t i o n .  The  e f f e c t s  o f  OMT l e s i o n s  on  

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

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

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

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

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

by e i t h e r  t h e  m a x i l l a  o r  m a n d i b l e .

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

m a i n l y  e f f e c t e d  t h e  m a n i p u l a t i o n  c o m p o n e n t .  B e t w e e n  o n e  

a n d  two d a y s  f o l l o w i n g  b i l a t e r a l  s e c t i o n  o f  t h e  t r a c t s  

t h e  a n i m a l s  c o u l d  r e a c h  " . . . w i t h  t h e i r  a r m s  t o w a r d s  f o o d  

b u t  t h e i r  h a n d s  r e m a i n e d  l i m p l y  e x t e n d e d . . . "  ( L a w r e n c e  

a n d  K u y p e r s , 1 9 6 8 ,  p .  4 ) .  Up t o  11 m o n t h s  a f t e r  t h e  

o p e r a t i o n ,  t h e  a n i m a l s  c o u l d  n o t  p e r f o r m  i n d i v i d u a l  

m o v e m e n t s  o f  t h e  f i n g e r s .  Th e  p y r a m i d a l  t r a c t  i n  t h e s e  

a n i m a l s  a p p e a r e d  t o  c o n t r o l  t h e  s p e e d  a n d  a g i l i t y  o f  

m o v e m e n t  a s  w e l l  a s  t h e  f r a c t i o n a t i o n  o f  m o v e m e n t .

P y r a m i d a l  t r a c t  l e s i o n s  i n  mo r e  p r i m i t i v e  m a m m a l i a n  

s p e c i e s  s u c h  a s  r a t s  a n d  c a t s  m a i n l y  e f f e c t e d  t h e  

t r a n s p o r t a t i o n  c o m p o n e n t .  R a t s  w i t h  u n i l a t e r a l  p y r a m i d a l  

t r a c t  l e s i o n s  s h o w e d  no  o b v i o u s  i m p a i r m e n t  o f  d i g i t  

f l e x i o n ,  h o w e v e r ,  t h e y  f r e q u e n t l y  d r o p p e d  o r  m i s s e d  f o o d  

p e l l e t s  wh e n  u s i n g  t h e  a f f e c t e d  f o r e l i r a b  ( C a s t r o ,  1 9 7 2 ) .  

T h e s e  m i s s e s  w e r e  a r e s u l t  o f  i m p a i r m e n t s  i n  t h e  

o r i e n t a t i o n  o f  t h e  f o r e l i m b  c h a r a c t e r i z e d  b y  s l i g h t  o v e r -  

a n d  u n d e r e x t e n s i o n s  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  o b j e c t .  E d w a r d s  

a n d  F l y n n  ( 1 9 7 2 )  o b s e r v e d  t h e  e l e c t r i c a l l y  i n d u c e d  

s t r i k i n g  b e h a v i o r  o f  c a t s  w i t h  u n i l a t e r a l  l e s i o n s  o f  t h e
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p y r a m i d a l  t r a c t  a n d  f o u n d  a d i s r u p t i o n  o f  t h e  s p a t i a l  

o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  r e s p o n s e .

I n  a d d i t i o n  t o  t h e  f u n c t i o n a l ,  b e h a v i o r a l  a n d  

a n a t o m i c a l  s i m i l a r i t i e s  o u t l i n e d  a b o v e ,  t h e r e  a l s o  a p p e a r  

t o  be s i m i l a r i t i e s  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  s e n s o r i m o t o r  

c o n t r o l  o f  m a m m a l i a n  v i s u a l l y  g u i d e d  r e a c h i n g  a n d  s e e d  

g r a s p i n g  i n  t h e  p i g e o n .  As  p r e v i o u s l y  m e n t i o n e d ,  

d i s t a n c e  f r o m  t h e  o b j e c t  a p p e a r s  t o  i n f l u e n c e  t h e  

v e l o c i t y  o f  t h e  t r a n s p o r t a t i o n  c o m p o n e n t ,  w h e r e a s  t h e  

s i z e  o f  t h e  o b j e c t  a p p e a r s  t o  i n f l u e n c e  t h e  v e l o c i t y  o f  

t h e  m a n i p u l a t i o n  c o m p o n e n t .  A s i m i l a r  c o n d i t i o n  e x i s t s  

i n  t h e  p i g e o n .  D i s t a n c e  o f  t h e  h e a d  f r o m  t h e  s e e d  

d e t e r m i n e s  t h e  v e l o c i t y  o f  t h e  p e c k i n g  c o m p o n e n t ,  w h e r e a s  

t h e  s i z e  o f  t h e  s e e d  d e t e r m i n e s  t h e  v e l o c i t y  o f  t h e  

o p e n i n g - g r a s p i n g  c o m p o n e n t .  I t  t h e r e f o r e  a p p e a r s  t h a t  

f o r  e a c h  r e s p o n s e ,  t h e  e f f e r e n t  m e c h a n i s m s  w h i c h  c o n t r o l  

t h e  v e l o c i t y  o f  t h e  i n d i v i d u a l  c o m p o n e n t s  a r e  u n d e r  t h e  

c o n t r o l  o f  d i f f e r e n t  p r o p e r t i e s  o f  t h e  s t i m u l u s  

s i t u a t i o n .  T h i s  s u g g e s t s  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  s e p a r a t e  

s e n s o r i m o t o r  c h a n n e l s  c o n t r o l l i n g  t h e  v e l o c i t y  o f  t h e s e  

c ompo n e n t  s .

As o u t l i n e d  a b o v e ,  m a m m a l i a n  v i s u a l l y  g u i d e d  r e a c h i n g  

a n d  s e e d  g r a s p i n g  i n  t h e  p i g e o n  h a v e  s i m i l a r i t i e s  i n  

t e r m s  o f  f u n c t i o n ,  b e h a v i o r ,  n e u r a l  c o n t r o l  a n d  

s e n s o r i m o t o r  c o n t r o l .  T h e s e  s i m i l a r i t i e s  s u g g e s t  t h a t  

s e e d  g r a s p i n g  i n  t h e  p i g e o n  may b e  a u s e f u l  s y s t e m  f o r
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t h e  a n a l y s i s  o f  v i s u o m o t o r  c o n t r o l  i n  m a m m a l s ,  i n  

a d d i t i o n  t o  i t s  u t i l i t y  f o r  t h e  s t u d y  o f  i n g e s t i v e  

b e h a v i o r .  A l t h o u g h  n o  b i r d  h a s  e v e r  b e e n  t h e  a n c e s t o r  o f  

a mammal ,  t h e  b r a i n s  o f  b i r d s  a n d  ma mma l s  do  n o t  

r e p r e s e n t  d i v e r g e n t  d i r e c t i o n s  o f  v e r t e b r a t e  e v o l u t i o n .

I n  r e c e n t  y e a r s ,  e v i d e n c e  f o r  s t r u c t u r a l  a n d  f u n c t i o n a l  

h o m o l o g y  i n  c o r r e s p o n d i n g  s e n s o r y  a n d  m o t o r  s u b s y s t e m s  o f  

t h e s e  g r o u p s  ( C o h e n  a n d  K a r t e n ,  1 9 7 4 ;  H o d o s ,  1 9 7 6 )  h a s  

s u p p o r t e d  t h e  v a l i d i t y  o f  c o m p a r i s o n s  b e t w e e n  t h e m .
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