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Menschen konnen Gesichter aus grofler
Distanz und in einem Bruchteil einer
Sekunde korrekt identifizieren. Solche
beeindruckenden Sinnesleistungen set-
zen voraus, dass das auf der Netzhaut
entstandene Bild den nachgeschalteten
zentralen auswertenden Stationen mit
ausreichendem Kontrast und rdumli-
cher Auflosung vermittelt wird. Isoliert
betrachtet, werden diese Sehleistungen
auch als Luminanzkontrastempfindlich-
keit und visuelles Auflosungsvermdogen
(Sehschirfe) beschrieben. Beide stellen
messbare psychophysikalische Grof3en
dar und charakterisieren die funda-
mentalen, rdumlichen Grenzen eines
Sehsystems: Wenn kein Kontrast wahr-
genommen wird, kann kein visuelles
Objekt gesehen werden; wenn ein wahr-
genommenes Objekt nicht rdumlich
aufgelost werden kann, verliert es seine
strukturelle Information.

Die Sehschirfe und Kontrastempfind-
lichkeit des menschlichen visuellen Sys-
tems sind in der Literatur ausfithrlich
beschrieben und werden regelmaflig zur
klinischen Beurteilung normaler und pa-
thologischer visueller Funktion herange-
zogen. Doch wie sehen diese Sehleistun-
gen bei Tieren aus? Aus neuroetholo-
gischer Sicht sind die Sinnesorgane des
Menschen angepasst an das Verhalten ei-
nes hauptsichlich tagaktiven, sozial zen-
trierten Generalisten. Im Tierreich fin-
den wir jedoch auch Anpassungen an
vollig andere Lebensweisen mit teilweise
extremen Unterschieden bei den Anfor-
derungen an das Sehsystem (begrenz-
te Korpergrofle, Sehen bei Nacht, un-
ter Wasser, im Fliegen, monokular etc.).
Rufen Anpassungen an ein viel spezia-
lisierteres Verhalten Anderungen in den
Sehleistungen hervor?
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Kontrastempfindlichkeit und
Sehscharfe bei Tieren

Im Folgenden betrachten wir die Kon-
trastempfindlichkeit und Sehschirfe, um
die Sehleistungen einiger ausgewihlter
Tierarten untereinander und mit denen
des Menschen zu vergleichen.

Theorie: visueller Kontrast und
raumliche Auflosung

Die visuell erfassbare Welt erhalt ihre
Struktur durch wahrnehmbare Unter-
schiede. Neben Farbe (s. Beitrag ,,Farbse-
hen" in dieser Ausgabe), Bewegung und
Entfernung (s. Beitrag ,Lichtempfind-
lichkeit, Tiefenwahrnehmung, Bewe-
gungswahrnehmung” in dieser Ausgabe)
ist eine weitere Dimension, in der rdum-
liche Unterschiede bestehen, die Leucht-
dichte (Luminanz) von Objekten, die
sich subjektiv als Helligkeit manifestiert.
Die Leuchtdichte ist die photometri-
sche Entsprechung der radiometrischen
Strahldichte, also der Menge an optischer
Strahlungsleistung, die von einem Punkt
einer Strahlungsquelle in eine gegebene
Richtung pro Raumwinkel ausgesendet
wird (Einheit: cd/m?). Photometrische
Einheiten beriicksichtigen die wellen-
lingenabhingige Empfindlichkeit der
Sehpigmente der menschlichen Photo-
rezeptoren und die daraus resultierende
Hellempfindlichkeit im Spektrum des
sichtbaren Lichts. Die Luminanzkon-
trastempfindlichkeit beschreibt nun die
Fahigkeit von Organismen, Unterschie-
de in der Leuchtdichte visueller Objekte
wahrzunehmen.

Die  Kontrastsensitivitdtsfunktion
(engl. ,contrast sensitivity function®
[CSF]) erweitert diesen Zusammenhang
auf die Abhingigkeit von der Grofle -
genauer: der rdumlichen Frequenz - des
visuellen Objekts. In Experimenten wer-
den zu ihrer Messung hiufig periodische

Muster, z. B. visuelle Gitter oder sog. Ga-
bormuster, mit veranderbarer rdumlicher
Frequenz und veranderbarem Kontrast
als Stimuli benutzt (8 Abb. 1a). Hier
wird der gerade noch wahrnehmbare
Kontrast, die Kontrastschwelle, bei ge-
gebener raumlicher Frequenz gemessen.
Visueller Kontrast wird typischerwei-
se als Michelson-Kontrast quantifiziert,
eine einheitslose Grofle, die aus dem
Verhiltnis der Differenz der Leucht-
dichteunterschiede zu deren Summe
berechnet wird (Lmax — Lmin/Lmax + Lmin).
Der Michelson-Kontrast kann Werte
zwischen 0 und 1 annehmen, wobei
die obere Grenze 1 nur theoretisch bei
einem Lmin von 0cd/m? erreicht wiir-
de (fiir alternative Kontrastdefinitionen
und Umrechnungsvorschriften s. [1]).
Der reziproke Wert des Michelson-Kon-
trasts an der Wahrnehmungsschwelle
ist die Kontrastsensitivitit. Menschen
erreichen eine maximale Kontrastsen-
sitivitdit von 230, entsprechend einem
Michelson-Kontrast von ca. 0,005 (oder
auch 1% Unterschied zwischen Lmax
und Lmin) [2]. Dieses Maximum wird
bei mittleren rdumlichen Frequenzen
erreicht (Mensch: 5 Zyklen/Grad); zu
hoheren und niedrigeren Frequenzen
fallt die Empfindlichkeit exponentiell
ab. Dies hat verschiedene Ursachen:
Réumlich weiter entfernt liegende Hel-
ligkeitsunterschiede (niedrige rdumliche
Frequenzen = grofle Objekte) konnen
neuronal nicht verglichen werden, da
die Ausdehnung der rezeptiven Felder
retinaler Ganglienzellen begrenzt ist. Auf
der anderen Seite wird der wahrgenom-
mene Kontrast bei hohen ridumlichen
Frequenzen (kleine Objekte) hauptsich-
lich von der optischen Qualitit des
dioptrischen Apparates und von der
neuronalen Abtastung des Netzhaut-
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bildes durch retinale Photorezeptoren
begrenzt: Ist das Netzhautbild durch
optische Fehler verschmiert oder wird
das Netzhautbild zu grob abgetastet, las-
sen sich keine Helligkeitsunterschiede
erkennen (@ Abb. 1b). Zu beachten ist,
dass die absolute Lage und Hohe der CSF
auch mit der Gesamthelligkeit des visu-
ellen Reizes korreliert. Bei verminderter
Helligkeit nimmt die maximale Emp-
findlichkeit ab, und die CSF verschiebt
sich insgesamt in Richtung niedriger
rdumlicher Frequenzen [3, 4].

Die obere Grenzfrequenz der CSF hat
eine zentrale Bedeutung: Die bei ma-
ximalem Kontrast hochste gerade noch
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Sehschérfe

Raumliche Frequenz +

wahrnehmbare raumliche Frequenz ent-
spricht der Sehschirfe (B Abb. 1c). Es
existiert eine Vielzahl von Einheiten fiir
Sehschirfe, und die in Verbindung mit
der CSF gingige Einheitist die Anzahl der
Zyklen eines periodischen Musters pro
Grad Sehwinkel (engl. ,,cycle per degree®
[cpd]). Optisch unterliegt ein Linsenauge
wie das des Menschen als bilderzeugen-
des System zunichst den Gesetzen der
Lichtbeugung und damit der Abbe-Auf-
losungsgrenze, die durch die Wellenlinge
des Lichts und die numerische Apertur
(=Pupillendurchmesser/Brennweite) be-
stimmt ist. Der kleinste gerade noch auf-
losbare Abstand zweier Objekte auf der

®
N

W

Q
Abb. 1 « Grenzen visu-
eller Wahrnehmung. a Ty-
pische visuelle Stimuli fir
Perzept Kontrast- und Aufldsungs-
. experimente. Gitter und
Salienz, . Gabormuster haben einen
Aufmerl:samkelt periodischen Helligkeits-
etc.

verlauf, der Gabor zeichnet
sich durch nur eine einzi-
ge rdumliche Frequenz aus.
Der Michelson-Kontrast ist
in beiden Beispielen gleich.
b Je nach Augentyp (bei-
spielhaft hier: Linsen- und
Komplexauge) wird der Sti-
mulus gebeugt, gestreut
und durch optische Unge-
nauigkeit im abbildenden
Apparat verschmiert, bevor
erauf die Rezeptorflache
trifft. Dort wird er durch ein
Mosaik von Rezeptoren ab-
getastet und retinal vorver-
arbeitet, um dannin héhe-
ren Zentren ausgewertet
zuwerden. c Die Abhdngig-
keit des gerade noch wahr-
nehmbaren Kontrasts von
der rdumlichen Frequenz
eines periodischen Musters
istbei Mensch undTiereine
Bandpassfunktion (durch-
gezogene Linie), die obere
Grenzfrequenz (Pfeil) ent-
spricht der Sehscharfe

Netzhaut betragt dann bei einem Pupil-
lendurchmesser von 7 mm, einer Brenn-
weite von 16,5mm und monochroma-
tischem Licht mit 550 nm Wellenldnge
ca. 1,6 pm. Tatsdchlich wird diese Gren-
ze aber nicht erreicht, da das menschliche
Auge durch optische Ungenauigkeiten
(Wellenfrontfehler) der lichtbrechenden
Medien, Kornea und Linse, nur bei klei-
neren Pupillendurchmessern beugungs-
begrenzt ist [5]. Wellenfrontfehler redu-
zieren die optische Transferfunktion des
Auges, was insbesondere zu einer Redu-
zierung des retinalen Bildkontrastes bei
hohen raumlichen Frequenzen fiihrt.



Zusammenfassung - Abstract

Neben dieser optischen Auflosungs-
grenze stellt die Abtastung des Netz-
hautbildes durch die lichtempfindlichen
Photorezeptoren eine Limitierung neu-
ronaler Auflosung dar. Der Abstand
der Kkleinsten Zapfen-Photorezeptoren
in der Fovea, dem Zentrum visueller
Funktion der Netzhaut, betrdgt beim
Menschen ca. 1,5-1,9 pm und wird mit
zunehmender Exzentrizitdt schnell gro-
Ber [6]. Weiterhin ist die postrezeptorale
Verarbeitung des visuellen Signals ent-
scheidend: Nur in der Fovea findet eine
1:1-Verschaltung zwischen Zapfen-Pho-
torezeptoren und Ganglienzellen statt,
sodass auch nur hier héchste neuro-
nale Auflésung zu messen ist [7, 8].
Im psychophysikalischen Experiment
gemessen, konnen Menschen typischer-
weise 30-60 cpd visuell auflésen. Dies
entspricht einem von benachbarten Ob-
jekten eingeschlossenen Sehwinkel von
30 bis 60 Winkelsekunden (60 Winkelse-
kunden = 1 Winkelminute = 1/60 Grad).
Bei einer durchschnittlichen retinalen
Vergroflerung von 290 um pro Grad Seh-
winkel im menschlichen Auge [9] ent-
spricht dies einer Distanz von 2,3-4,6 pm
auf der Netzhaut.

)) Die bei maximalem Kon-
trast hochste gerade noch wahr-
nehmbare raumliche Frequenz
entspricht der Sehscharfe

Diese hier am menschlichen Auge be-
trachteten physikalischen, optischen und
physiologischen Hintergriinde sind auch
auf den Sehapparat von Tieren ibertrag-
bar. Doch wie kontrastreich und ,,scharf*
sieht die Welt, betrachtet durch die Au-
gen von Tieren, aus? Fir die funktio-
nelle Beschreibung eines visuellen Sys-
tems ist insbesondere die psychophysi-
kalische Sehleistung von Interesse, also
die tatsichliche, bestmogliche Wahrneh-
mungsleistung eines Organismus. Die-
se muss notwendigerweise subjektiv, al-
so als Verhaltensleistung gemessen wer-
den. Dabei treffen wir jedoch im Tier-
experiment auf Schwierigkeiten, da sub-
jektive sinnesphysiologische Fahigkeiten
nicht immer von kognitiven Fahigkei-
ten entkoppelt werden kénnen. Bei man-
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Zusammenfassung

Hintergrund. Grundlegende rdumliche
Sehleistungen visueller Systeme lassen sich
insbesondere durch ihre Kontrastempfind-
lichkeit und Sehschaérfe charakterisieren.
Fragestellung. Wie verhalten sich diese
GroBen bei Menschen und Tieren im
Vergleich?

Material und Methoden. Es erfolgt die
Auswertung der bisher beschriebenen
Kontrastsensitivitatsfunktionen sowie
maximaler Sehschérfe ausgewdhlter Taxa
unter Beriicksichtigung von Messmethoden,
Sehbedingungen und allometrischen
Analysen.

Ergebnisse. Die Kontrastempfindlichkeits-
funktion bei Tieren und Menschen entspricht
einem umgekehrten ,U” Ihre Lage und
Hohe sind teilweise sehr unterschiedlich
mit z. B. maximaler Kontrastsensitivitat

bei 5 Zyklen/Grad beim Menschen und

0,1 Zyklen/Grad bei der Maus. Generell
korreliert die KdrpergroRe in erster Naherung

DOI 10.1007/500347-017-0561-4
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sehr gut mit der maximalen Sehscharfe.
Linsenaugen haben die besten optischen
Eigenschaften und sind in ihrer Auflésung
bei gleichbleibenden geometrischen Verhalt-
nissen anderen Augentypen liberlegen. Die
maximale Sensitivitdt und Sehschérfe ist bei
tagaktiven Arten hoher als bei nachtaktiven
Arten. Menschen befinden sich sowohl bei
der Kontrastempfindlichkeit als auch der
Sehschéarfe am oberen Ende des Spektrums.
Schlussfolgerung. Trotz der teils sehr
unterschiedlichen optischen, anatomischen
und neurophysiologischen Strukturen bei
Tieren und Menschen werden funktionelle
Parallelen deutlich. Unter Beriicksichtigung
physikalischer und optischer Limitationen
sind sie primar Anpassungen an ihnen
gemeinsame evolutiondre Notwendigkeiten.

Schliisselworter
Raumliches Sehen - Optische Auflésung -
Netzhaut - Sensitivitdt - Visuelles System

Abstract

Background. Fundamental spatial vision
capabilities of visual systems can be
characterized by their contrast sensitivity and
visual acuity.

Objective. Comparison of contrast sensitivity
and visual acuity in humans and other
animals.

Material and methods. An analysis of known
contrast sensitivity functions and maximum
visual acuity across selected taxa was carried
out, with consideration of measurement
principles, viewing conditions and allometry.
Results. Comparing across all analyzed
species, contrast sensitivity functions have
inverted U-shape characteristics, with key
differences in both position and absolute
sensitivity within the spectrum of spatial
frequencies. Humans, for example, have a
maximum sensitivity at 5 cycles/degree and
mice at approximately 0.1 cycles/degree.
Body and eye size generally correlate well

Contrast sensitivity and visual acuity in animals

with maximum visual acuity. Across eye
types, lens eyes have the highest optical
and visual resolution, all other things being
equal. Diurnal species typically outperform
crepuscular or nocturnal species. Humans
generally excel at both maximum contrast
sensitivity as well as visual acuity.
Conclusion. Despite great differences in
optical, anatomical and neurophysiological
structures between humans and animals,
spatial vision capabilities are generally
comparable across taxa. This favors the
hypothesis that spatial vision in animals
develops primarily towards meeting similar
evolutionary needs within the limits of
biophysical and optical laws.

Keywords
Spatial vision - Optical resolution - Retina -
Sensitivity - Visual system

chen Tierarten miissen deshalb indirek-
te Messmethoden oder objektive, surro-
gate MessgrofSen zur Abschitzung der
tatsichlichen Sehleistung hinzugezogen
werden. Haufig ergidnzen sich diese Mess-
methoden auch sinnvoll, um z. B. einen

moglichen Flaschenhals der Informati-
onsverarbeitung identifizieren zu kon-
nen.

Der Ophthalmologe
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Abb. 2 A Beispiele tierexperimenteller Sehversuche. a Schleiereule im Zwei-Wahl Experiment zur
Kontrastempfindlichkeit mit Gabormustern. Antworten durch Betdtigung von Schaltern mit dem
Schnabel. Der Stern markiert die Position der Kamera deren Bild im kleinen Ausschnitt wahrend einer
Antwortreaktion gezeigt wird [11]. b Schiitzenfisch (im Bild unten) ,schief3t” einen Wasserstrahl auf
die zu diskriminierenden Sehzeichen (Bildschirm oben) in einem Auflésungsexperiment [12]. c See-
hund beriihrt einen Ball bei Erkennen eines vertikalen Streifenmusters (Hintergrund) oder verharrtin
einer Ausgangsposition bei grauer Anzeige (Go/No-go-Verfahren [13]). d Laufverhalten von iiber ei-
nem frei beweglichen Ball fixierten Fruchtfliegen bei Stimulation mit bewegten Mustern (Hintergrund)
[14]. e Auswertung der Kopfdrehbewegungen von Haushiihnern in einer rotierenden Trommel mit
vertikalen Streifen. Im Detailbild ist die automatische Videoauswertung der Kopfdrehung durch das
Jtracking” eines auf den Kopf geklebten Markers zu erkennen. f Beobachtung des Laufverhaltens von
M&usen wéhrend der Stimulation mit rotierenden Streifenmustern (aufSen). (Fotos freundlicherwei-
se zur Verfiigung gestellt von: Ohad Ben-Shahar [b], Frederike Hanke [c], Alexander Borst [d], Frank
Schaeffel [e, f])

Tierexperimentelle Sehversuche

Wiewerden psychophysikalische Grof3en
wie Kontrastempfindlichkeit und Seh-
schirfe bei Tieren gemessen? In Verhal-
tensexperimenten bediirfen Menschen

| Der Ophthalmologe

typischerweise einer nur kurzen Einwei-
sung (,Buchstaben vorlesen®), bei Tie-
ren ist dies schwieriger. Durch operante
Konditionierung, &hnlich der Dressur,
konnen viele Tiere auf das Unterschei-
den von visuellen Sehzeichen und das

Anzeigen durch z. B. Schalterbetitigung
oder Hinwendungsbewegung (Taxien)
direkt trainiert werden. Dies gelingt
durch positive Verstirkung (Belohnung,
typischerweise durch Futter) in zum Teil
monatelangem Training bei nahezu allen
Sdugetieren, bei Vogeln, Fischen, aber
auch z. B. bei Krebsen und Insekten (Aus-
nahme Insekten: haufig durch negatives
Feedback, ,,Bestrafung®). So kénnen bei-
spielsweise Schleiereulen kleine Schalter
mit dem Schnabel betitigen oder See-
hunde durch Hinwenden der Schnauze
zu einem Ball das visuelle Erkennen
eines Musters anzeigen (8 Abb. 2a, c).

Auch das Beobachten von arttypi-
schem komplexem Verhalten ldsst Riick-
schliisse auf die visuelle Wahrnehmung
zu. Eindrucksvolle Beispiele hierfiir sind
das Beutefangverhalten von Schiitzenfi-
schen, Chaméleons und Springspinnen,
die durch antrainierte visuelle Reize
ausgeldst werden konnen. Chamile-
ons ,schieflen“ ihre Zunge auf Beute
(s. Abb. 5b im Beitrag ,Vergleichende
Betrachtung von Lichtempfindlichkeit,
Tiefenwahrnehmung und Bewegungs-
wahrnehmung bei Tier und Mensch®
[10]), Springspinnen springen ihre Beu-
te an, und Schiitzenfische produzieren
durchblitzschnelles Herauspressen einen
Wasserstrahl, mit dem Beute (oder ein
Sehzeichen auf einem Computermoni-
tor) auflerhalb des Wasser gejagt wird
(8 Abb. 2b).

Kommen subjektive Verfahren nicht
infrage oder sollen psychophysikalische
Sehleistungen mit dem sie auslosenden
neuronalen Substrat verglichen werden,
konnen objektive Messungen gemacht
werden, dieindirektaufdie sinnesphysio-
logische Leistung schlieflen lassen. Ana-
log zu Sehversuchen mit menschlichen
Sduglingen gehort dazu z. B. das ,,prefe-
rential looking paradigm®, bei dem 2 al-
ternative Sehzeichen angeboten werden
und ein angeborenes Neugierdeverhalten
dazu fiihrt, dass das jeweils besser zu er-
kennende, kontrastreichere Sehzeichen
bevorzugt fixiert wird [15]. Dieses Ver-
halten muss zwar nicht trainiert werden,
hat aber den Nachteil, dass die eigentli-
chen sinnesphysiologischen Méglichkei-
ten unterschitzt werden, da unabhéngige
Faktoren wie Aufmerksamkeit und gene-
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Abb. 3 A Kontrastempfindlichkeit bei Tieren. a In Verhaltensversuchen oder elektrophysiologisch (Elektroretinogramm
[ERG]) gemessene Kontrastsensitivitatsfunktionen (CSF) von einigen Arten (Farben:taxonomische Zugehdérigkeit oder haupt-
sachlicher Lebensraum). Hohe raumliche Frequenzen (gemessen in Zyklen pro Grad Sehwinkel, cpd) entsprechen kleinen,
niedrige Frequenzen groBRen visuellen Objekten. Die Kontrastsensitivitat ist der Kehrwert des gerade noch wahrnehmbaren
Kontrasts einer raumlichen Frequenz (ausgedriickt als Michelson-Kontrast, s. @ Abb. 1). b Eine Normierung zeigt, dass trotz
deutlicherUnterschiedeinderLage und Hohe derverschiedenen CSFs deren Bandbreite und generelle Form sehr dhnlich sind.
Eine Ausnahme stellen hier Vogel dar, deren CSF typischerweise schmaler verlduft. Farbwahl wie in a

relle Mitarbeit das Ergebnis stark modu-
lieren koénnen [16].

Weitere objektive Verfahren nutzen
physiologische Reaktionen auf verinder-
te Seheindriicke aus. Als Beispiel sei hier
die Pupillometrie erwihnt, bei der die
Anderung des Pupillendurchmessers mit
der Veranderung eines visuellen Reizes
korreliert wird [17]. Dem Sehprozess
physiologisch ebenfalls nah ist die Aus-
nutzung des optokinetischen Nystagmus
(OKN), eines unwillkiirlichen Augen-
oder Kopfbewegungsreflexes, dessen Ziel
die Stabilisierung des Netzhautbildes bei
einem bewegten Stimulus ist (8 Abb. 2c).
Der OKN kann bei vielen Tieren mithilfe
einer automatisierten Videoauswertung
von Augen- oder Kopfbewegungen ge-
messen werden, z. B. bei Vogeln, Sdugern
und Nagern [18-20] und sogar bei In-
sekten, bei denen der ganze Korper die
typischen Folge- und Sakkadebewegun-
gen ausfithrt ([21]; @ Abb. 2df).

Zu den objektiven Messmethoden
gehort weiterhin die Messung elek-
trischer Potenziale der Netzhaut bei
visueller Reizung, das sog. Elektroreti-
nogramm (ERG) oder Pattern-Elektro-
retinogramm (P-ERG). Durch verglei-

chende Analysen bei Tauben ist bekannt,
dass das ERG die eigentliche Sinnesleis-
tung typischerweise unterschitzt [22].
Bei Mutanten von Drosophila konn-
te aber auch gezeigt werden, dass ein
visueller Stimulus nicht wahrgenom-
men wurde, obwohl ein positives ERG
vorhanden war [23]. In experimentell
zugédnglichen Systemen kann auch die
Ableitung elektrischer Potenziale direkt
vom Sehnerv [24] oder héheren Zen-
tren erfolgen. Hier ist zu beachten, dass
die neuronale Signalverarbeitung auf
Zellebene hiufig die des gesamten Seh-
systems tbertrifft, da zellulire Prozesse
meist nur biophysikalisch begrenzt sind
und im Gegensatz dazu Wahrnehmungs-
leistungen durch eine Vielzahl zentraler
Prozesse moduliert werden.

Die optische Transferfunktion durch
Bestimmungvon Augenachslinge, Brech-
kraft und Wellenfrontfehler der op-
tischen Medien kann ebenfalls einen
Hinweis auf die zu erwartende Kontrast-
und Auflosungsgrenze geben [25]. Dies
darf aber nicht als alleinige Grofle zur
Bestimmung der Sehleistung verwendet
werden, da die optische und subjektive
Sehleistung bei manchen Tieren um

mehr als eine Gréflenordnung vonein-
ander abweichen konnen [26, 27]. Wie
am menschlichen Beispiel deutlich wird,
kann die neuronale Auflgsungsgrenze
gut durch die maximale Dichte der Pho-
torezeptoren abgeschitzt werden. Bei
vielen Tieren, die keine 1:1-Verschal-
tung zwischen Photorezeptoren und
Ganglienzellen haben, ist die Dichte der
Ganglienzellen besser geeignet. Diese
theoretische retinale Auflsung VAg. in
cpdberechnet sich durch VAget = rx %,
wobei r der retinale Vergroflerungsfak-
tor in mm/Grad Sehwinkel, und s die
maximale Ganglienzelldichte in mm™2
ist [28]. Solche Analysen implizieren
allerdings Annahmen tiber die am Seh-
prozess beteiligten Zelltypen und deren
Konnektivitit, die bei den meisten Arten
nicht vollstindig bekannt sind.

Kontrastempfindlichkeit

Bei den hier vorgestellten Spezies (und
allen bisher untersuchten Arten iiber-
haupt) hat die Kontrastempfindlich-
keitsfunktion (CSF) einen charakteris-
tischen bandbreitenlimitierten, umge-
kehrt U-férmigen Verlauf mit einer

Der Ophthalmologe |
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Tab. 1
(cpd)
Spezies

Vogel

Keilschwanzadler (Aqulia audax)
Schlangenadler (Dryotriorchus spectabilis)
Habichtfalke (Falco berigora)
Buntfalke (Falco sparverius)
Lachender Hans (Dalceo gigas)
Elster (Pica pica)

Eichelhaher (Garrulus glandarius)
Eisvogel (Halcyon sancta)
Wacholderdrossel (Turdus pilaris)
Amsel (Turdus merula)

Buchfink (Fringilla coelebs)

Pfau (Pavo cristatus)

Taube (Columba livia)

Blauhdher (Cyanocitta cristata)
Goldammer (Emberiza citronella)
Waldkauz (Strix aluco)

Haushuhn (Gallus domesticus)
Rohrammer (Emberiza schoeniclus)
Virginia-Uhu (Bubo virginianus)
Wachtel (Coturnix coturnix japonica)
Steinkauz (Athene noctua)

Pinguin (Spheniscus magellanicus)
Schleiereule (Tyto alba pratincola)
Primaten

Mensch (Homo sapiens)
Schimpanse (Pan troglodytes)
Rhesusaffe (Macaca fascicularis)
Kapuzineraffe (Cebinae)

Galago (Galago crassicaudatus)

exponentiellen Abschwichung bei nied-
rigen und hohen Frequenzen (8 Abb. 3a;
[29]). Basierend auf Untersuchungen
am Menschen ist der Abfall zur oberen
Grenzfrequenz eine kombinierte Konse-
quenz aus physikalischen Limitierungen,
die zur Degradation des Netzhautbildes
fithren (durch Diffraktion und Wellen-
frontfehler der okulidren Optiken), und
der Rezeptorzelldichte, ihrer Verteilung
und postrezeptoraler Konvergenz [5,
30]. Bei niedrigeren rdumlichen Fre-
quenzen spielen retinale und neuronale
Faktoren wie Ausprigung der lateralen
Inhibition [30], antagonistische Center-
Surround-Mechanismen [31] oder die
relativ geringe Empfindlichkeit niedriger
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Maximale Sehschérfe bei einigen Tierarten, angegeben in Zyklen pro Grad Sehwinkel

Sehschirfe Methode Referenz
(cpd)

143 v [48]
120 (0] [49]

73 v [50]
40-71 E [51]

41 R [52]

33 v [53]

30 v [53]

26 R [52]

23 v [54]

23 v [54]

23 v [54]

21 R [55]

18 E [56]
15-19 v [57]
9,7 v [54]

8 v [58]

8 Vv [18]
78 v [54]

7 v [59]

7 v [60]

6 E [61]

6 R [62, 63]
4-8 V,R [11,64]
50-70 v [34, 65]
64 v [65]

46 v [34]

31 v [66]

3 v [41]

Frequenzkanile eine Rolle [32]. Prinzi-
piell scheinen diese Limitierungen auch
bei den anderen bisher untersuchten
Tierarten entscheidend zu sein, jedoch
unterscheiden sich die Lage der CSF, die
Bandbreite, und die maximale Sensitivi-
tét teils erheblich von der des Menschen
(8 Abb. 3a).

» Die CSF hat einen charakteris-
tischen bandbreitenlimitierten,
umgekehrt U-formigen Verlauf

Mit einer maximalen fovealen Kontrast-
sensitivititvon 230 kann der Mensch sehr
kleine Luminanzunterschiede wahrneh-

men und liegt damit an der Spitze dieser
Sehleistung [2, 33]. Mit einer Sensitivitit
von maximal 100 folgen andere Prima-
ten sowie die Katze [34-36]. Fische und
Insekten, am Beispiel des Goldfisches
und der Goldfliege, liegen mit einer ma-
ximalen Sensitivitdt von ca. 25 deutlich
darunter [37]. Vogel haben eine durch-
weg niedrige Kontrastsensitivitit, die
ausnahmslos unterhalb von 30 liegt [11].
Die Ursache fir diese auffillig geringe
Empfindlichkeit gerade im Hinblick auf
diesonstexzellenten visuellen Leistungen
der Vogel kann nicht auf einen einzi-
gen Faktor zuriickgefithrt werden [38].
Auflerhalb der Fovea ist die maximale
Kontrastempfindlichkeit des Menschen
ebenfalls gering und z.B. vergleichbar
mit der der Vogel [39]. Da die optische
Qualitit des Netzhautbildes in der Peri-
pherie relativ weniger abnimmt als die
retinale Konvergenz zunimmt [40], ist
diese geringe periphere Kontrastsensi-
tivitat eher durch einen verminderten
neuronalen Kontrast zu erkldren. Be-
trachtet man alle Arten zusammen, so
reicht die Lage des CSF-Maximums von
<0,1 cpd (Insekten) bis >10 cpd (Vogel),
und mit jhr verschiebt sich auch die ma-
ximale Auflosungsleistung zwischen den
Arten. Nacht- oder ddmmerungsaktive
Arten zeigen generell eine zu niedrige-
ren rdumlichen Frequenzen verschobene
CSE, deutlich zu erkennen bei den hier
gezeigten Primaten und deren zuneh-
mender Nachtaktivitit von Makak tiber
Nachtaffe zu Galago ([41]; @ Abb. 3a). Ein
dhnlicher Zusammenhang besteht bei
phylogenetisch getrennten, aber einen
gemeinsamen Lebensraum teilenden
Arten, wie z. B. dem Goldfisch und See-
hund. Beide sehen ausschliefSlich oder
hauptsichlich unter Wasser, wo durch
Absorption und Streuung mit zuneh-
mender Tiefe deutlich weniger Licht
zur Verfiigung steht. Thre CSFs dhneln
in Lage und Hohe denen nachtaktiver
terrestrischer Wirbeltiere [13, 42].

Die CSFsderverschiedenen Arten zei-
gen aber auch Gemeinsamkeiten: Nor-
miert man die jeweils maximale Sensi-
tivitdt auf 1 und schiebt die Lage des
CSF-Maximums im Spektrum auf einen
gemeinsamen Punkt, so zeigt sich, dass
die Empfindlichkeitskurven aller Arten
eine dhnliche Form und Bandbreite be-



Tab. 1

(cpd) (Fortsetzung)
Spezies

Andere Wirbeltiere

Giraffe (Giraffa camelopardalis)
Hund (Canis lupus)

Pferd (Equus ferus caballus)
Seehund (Phoca vitulina)

Katze (Felis catus)

Esel (Equus asinus asinus)

Elefant (Elephas maximus indicus)
Rothirsch (Cervus elaphus)
Opossum (Didelphis)

Alligator (Alligatoridae)
Zauneidechse (Lacerta agilis)
Nilgauantilope (Boselaphus tragocamelus)

Dickschwénzige Schmalfu3beutelmaus
(Sminthopsis crassicaudatus)

Goldfisch (Carassius auratus)
Wanderratte (Rattus norvegicus)
Hausmaus (Mus musculus)

Arthropoden

Amerikanische Konigslibelle (Anax junius)
Gelbe Grabwespe (Bembix palmata)
Springspinne (Salticidae)
Wanderheuschrecke (Locusta migratoria)
Schwalbenschwanz (Papillio macaon)
Honigbiene (Apis mellifera)

Stubenfliege (Musca domestica)
Fruchtfliege (Drosophila melanogaster)
Borkenkafer (Ips curvidens)
Springschwanz (Dicyrtomina ornata)

VVerhalten, O optische Auflésung, E Elektroretinogramm/Pattern-Elektroretinogramm, R Photorezeptor-/

Ganglienzelldichte

Maximale Sehschérfe bei einigen Tierarten, angegeben in Zyklen pro Grad Sehwinkel

Sehschirfe Methode Referenz
(cpd)

25 R [67]
15 R [68]
9,2 v [69]
55 v [70]
5 v [36]
3,5 v [71]
3 v [72]
2,7 v [71]
2,7 v [73]
2,7 v [73]
2,5 v [74]
2,2 v [71]
2,3 v [75]
2 v [37]
1,6 Vv [76]
0,5 \% [771
2 R [78]
1,2 R [79]
1,2 Vv [80]
0,6 R [79]
0,6 R [81]
0,5 \% [82]
0,2 R [83]
0,1 Vv [84]
0,1 \% [85]
0,02 R [86]

sitzen (B Abb. 3b). Die Kontrastsensiti-
vitit S in Abhéngigkeit der raumlichen
Frequenz v lasst sich dann durch eine
4-Parameter-Funktion der Form S(v) =
100 * (kye-2pialpha’y _ ,o-2pi*beta’v) gut an-
nihern, wobeidie Parameterk1,k2,alpha
und beta fiir jede Spezies auf Grundla-
ge empirischer Daten gefunden werden
kénnen [29]. Die @ Abb. 3b zeigt auch
eine Besonderheit bei der Bandbreite des
Kontrastsehens bei Vogeln, deren CSFs
- mit Ausnahme des Haushuhns - alle
deutlich schmaler verlaufen. Dies trifft
fiir die CSF von Adler [43], Falke [44],
Taube [22], Wachtel [45], Specht und Star
[46] sowie Schleiereule zu [11] und ist
vermutlich eine Konsequenz der Eigen-

schaften der rezeptiven Felder beteiligter
retinaler Ganglienzellen [47].

» Nacht- oder damme-
rungsaktive Arten zeigen eine
zu niedrigeren raumlichen
Frequenzen verschobene CSF

Zusammenfassend erstreckt sich die ge-
samte Bandbreite sichtbarer rdumlicher
Frequenzen im Tierreich iiber 4 Gro-
fenordnungen, von ca. 0,01cpd bis
ca. 100 cpd. Die Unterschiede zwischen
den Arten sind hauptsichlich auf eine
Anpassung an ihren spezifischen Lebens-

raum, insbesondere die zur Verfiigung
stehende Lichtmenge, zuriickzufiithren.

Sehscharfe

Die oberen Grenzfrequenzen der CSFs
aus @Abb. 3 lassen schon vermuten,
dass auch das maximale psychophysi-
kalische Auflosungsvermdgen bei den
untersuchten Spezies sehr unterschied-
lich ist (Grenzfrequenzintervall: Fliege
0,4 cpd - Mensch 60 cpd). Es gilt jedoch
auch hier zu beachten, dass die so ab-
geleitete Sehschirfe nur eine Schitzung
darstellt und je nach Art des Experi-
mentes, mittels dessen die Kontrast-
sensitivitit gemessen wurde, zum Teil
deutliche Abweichungen zur tatséichli-
chen Sehschirfe entstehen. Dies wird
besonders bei den CSFs von den hier
gezeigten tagaktiven Raubvogeln deut-
lich, deren obere Grenzfrequenz kleiner
ist als die des Menschen (30-40 cpd)
(B Abb. 3), obwohl deren psychophysi-
kalische Sehschirfe in separaten Experi-
menten deutlich hoher lag (78-160 cpd)
(B Tab. 1). Zu beachtende Faktoren, die
solche Diskrepanzen erkliren konnen,
sind die Luminanz der Sehzeichen, die
Sehdistanz (die bei Tieren mit nahe-
zu unbeweglichen Augenstellungen zu
unterschiedlichen Netzhautstellen und
dadurch unterschiedlicher neuronaler
Abtastung fithrt) und die psychophysi-
kalischen Fahigkeiten des Tieres.

Was sind die wichtigsten Faktoren, die
die Sehschirfe bei den untersuchten Ar-
ten begrenzen? Die Qualitit der okuldren
Optiken und dadurch die des Netzhaut-
bildes stehen am Anfang des Sehprozes-
ses. Wir finden im Tierreich sehr diverse
Augentypen, von den einfachsten, nur
eine Phototaxie erlaubenden Augenfle-
cken einzelliger oder sehr einfacher Or-
ganismen iiber die Flachaugen der See-
sterne, die Blasenaugen oder Lochkame-
raaugen der Weichtiere und Tintenfische,
die Facettenaugen der Arthropoden (In-
sekten und Krebse) bis hin zu den Lin-
senaugen der Sdugetiere, Vogel, Amphi-
bien, hoheren Fische und Wirfelqual-
len. Nur in den Lochkamera-, Komplex-
und Linsenaugen entsteht ein retinales
Bild der visuellen Umwelt. Dessen Grofie
ist, wenn alle anderen optischen Kom-
ponenten gleich bleiben, abhingig von
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Abb. 4 A Sehscharfe bei Tieren. a Anatomische oder physiologische Sehscharfe bei unterschiedlichen Augentypen in Ab-
hangigkeit der KérpergroRe ausgewahlter Spezies. Da Komplexaugen nur bei sehr kleinen Tieren zu finden sind, ist die Kor-
pergroBe der entscheidendere Faktor. Sehschérfe korreliert sehr gut mit der Kérpergrof3e, und als grobe Abschétzung kann
verwendet werden: (Sehschérfe in cpd) = (KorpergréBe in cm) (Diagonale). Besonders gro3e Abweichungen von dieser Regel
finden sich zwischen tag- und nachtaktiven Spezies, z. B. bei der Fledermaus. (Abbildung verandert und ergénzt nach Abb. 1
aus [89]) b Sehscharfe verschiedener Taxa unter Beriicksichtigung ihrer hauptséachlichen Aktivitatsmuster. Nacht- oder Dam-
merungsaktivitat fallt mit geringerer Sehschérfe zusammen. Die niedrigste Sehschérfe ist in den kleinsten Insektenaugen

zu finden (Spingschwanze, <0,02 cpd, nicht abgebildet), die hochste in tagaktiven Raubvigeln (Keilschwanzadler, 160cpd).
(Daten zu Insekten aus: [89, 90], Sdugetiere: [91], Vogel: [26])

der axialen Linge der abbildenden Struk-
tur. Es ergibt sich der einfache lineare
Zusammenhang, dass groflere (lingere)
Augen eine hohere raumliche Auflosung
zulassen, da die gleiche Objektgrofe auf
einen grofleren Netzhautbereich abgebil-
det werden kann (@ Abb. 1b). Da die Au-
gengrofle typischerweise auch mit der
Korpergrofle korreliert [87, 88], finden
wir einen einfachen linearen Zusammen-
hang zwischen der Korpergrofie und der
Sehschirfe (s. @ Abb. 4a). Die daraus ab-
geleitete Faustformel ist, dass die Korper-
grofe eines Tieres in cm ungefihr seiner
Sehschirfe in cpd entspricht.

)) Faustformel: die KérpergroRe
eines Tieres in cm entspricht
ungefahr seiner Sehscharfe in
cpd

Wie bei allen allometrischen Analysen
gibt es auch hier zum Teil grofle Abwei-
chungen, insbesondere bei Tieren mit
tiberproportional groflen oder kleinen
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Augen relativ zu ihrer Korpergrofle. So
kann z. B. der Elefant nur ca. 3 cpd visu-
ell auflosen [72]. Vogel andererseits, bei
denen das Volumen der Augenhohlen
bei vielen Arten fast den gesamten Schi-
del ausfiillt, haben relativ gesehen eine
sehr gutes Auflosungsvermdégen [11]. In
O Abb. 4a sehen wir, dass die Sehschir-
fe in Linsenaugen hoher ausfillt als in
Komplexaugen. Allerdings sind alle Tie-
re mit Komplexaugen relativ klein, sodass
es fraglich bleibt, ob grofiere Komplexau-
gen auch zu einer besseren Sehschir-
fe fiahig wiren [89]. Eine interessante
Besonderheit finden wir bei Springspin-
nen, deren Linsenaugen entwicklungsge-
schichtlich sekundar aus Komplexaugen
entstanden sind. Das grofie medial-fron-
tale Linsenaugenpaar dieser Tiere hat von
den insgesamt 4 Augenpaaren die bes-
te rdumliche Auflosung, aber ihre Seh-
schirfe ist nur mit denen dhnlich grofler
Insekten zu vergleichen [80].

Die retinale Bildqualitit stellt einen
wichtigen Informationsflaschenhals dar,
dasie beschreibt, wie viel raumliches De-
tail dem visuellen System zur Auswertung

zur Verfiigung steht. Sie beantwortet aber
nicht abschlieflend, wie viel tatsdchlich
wahrgenommen werden kann. Retina-
le und weitere neuronale Verarbeitung
spielen eine Rolle. So sind z. B. die Dich-
te, Verteilung und Anordnung des re-
tinalen Rezeptorenmosaiks ebenso wie
die postrezeptorale Konvergenz raumli-
cher Signale fiir die maximal zu errei-
chende Sehschirfe wichtig. Auch muss
die retinal kodierte rdumliche Informa-
tion bis zu den Ebenen hoherer visueller
Verarbeitung fiir den Wahrnehmungs-
prozess erhalten bleiben. Die @ Abb. 4b
zeigt, dass die hchste bislang gemessene
Sehschirfe (160 cpd) bei einem tagakti-
ven Raubvogel, dem australischen Keil-
schwanzadler,beobachtet wurde [48]. Bei
diesen Tieren fallen alle oben genannten
Bedingungen fiir hochstes Auflosungs-
vermdgen zusammen: beugungslimitier-
te und lange okulidre Optiken, foveali-
sierte Rezeptordichte entlang der opti-
schen Achse und eine geniigend genaue
zentrale visuelle Verarbeitung. Nachtak-
tive Raubvogel (z.B. Eulen) haben bei
dhnlicher optisch einwandfreier Abbil-



dung eine um fast 2 Groflenordnungen
reduzierte Sehschirfe. Hier widerspre-
chen sich die optische und visuelle Aufls-
sungsleistung erheblich, dhnlich wie bei
der Katze [27] oder dem Opossum [92].
Bei diesen nachtaktiven Arten sehen wir
neuronale Anpassungen zugunsten ver-
besserter absoluter Sensitivitit und zu-
lasten maximaler Sehschirfe [93], typi-
scherweise einhergehend mit einer Be-
tonung anderer, teilweise sichtersetzen-
der Sinnesorgane (z. B. dem exzellenten
akustischen Ortungsvermogen von Eu-
len). In der Regel fehlt nachtaktiven Spe-
zies eine Fovea, eine funktionelle Erho-
hung der Rezeptordichte und neuronalen
Abtastung durch minimale postrezepto-
rale Konvergenz [94]. Stattdessen haben
sie groflere Photorezeptoren mit hoher
Sensitivitdt [95-98]. Nachtaktive Sduge-
tieraugen haben meist auch ein Tape-
tumlucidum (einzige Vogel mit Tapetum:
Schwalme, Caprimulgiformes), eine licht-
reflektierende Schicht hinter der neuro-
sensorischen Retina, die zwar die abso-
lute Lichtempfindlichkeit der Netzhaut
erhoht, ihre raumliche Auflésung jedoch
durch Streuung reduziert [99].

Wie auch bei der Kontrastsensitivi-
tat finden wir bei der Sehschirfe ein
breites Spektrum der visuell auflgsbaren
raumlichen Frequenzen: von den winzi-
gen Komplexaugen der Insekten bis zu
den optisch, anatomisch und neuronal
hochst optimierten Linsenaugen der Vo-
gel. Anpassungen an ein Leben mit un-
terschiedlichen Lichtbedingungen haben
den wichtigsten Einfluss auf die erreich-
bare Sehschirfe. Erstaunlicherweise stellt
auch hier der Mensch eine Besonderheit
unter den Séugetieren dar und ist — bis
auf wenige Ausnahmen - allen anderen
Spezies tiberlegen.

Fazit fiir die Praxis

== Die Kontrastsensitivitatsfunkti-
on (CSF) beschreibt den minimal
detektierbaren visuellen Luminanz-
unterschied in einem visuellen Reiz
in Abhdngigkeit seiner raumlichen
Frequenz.

== CSFs haben bei allen bisher gemes-
senen Tierarten einen umgekehrt
U-formigen Verlauf mit einem Maxi-
mum bei mittleren Frequenzen mit

unterschiedlicher Lage und Hohe im
Spektrum raumlicher Frequenzen.

== Abhdngig von der Beleuchtungs-
situation ist der minimal sichtbare
Helligkeitsunterschied beim Men-
schen mit ca. 1,0 %, entsprechend
einer Sensitivitat von 200, am besten.

== Die Sehschérfe eines visuellen Sys-
tems ist ein Sonderfall des Kontrast-
sehens und entspricht der oberen
Grenzfrequenz der CSF, gemessen als
auflosbare Zyklen pro Grad Sehwin-
kel (cpd).

== Die maximal erreichbare Sehschérfe
weniger Raubvogelarten betragt
120-160 cpd. Menschen erreichen
eine Sehscharfe von 30-60 cpd.
Vogel haben generell eine sehr gute
Sehscharfe, Sdugetiere liegen im
Mittelfeld und Insekten am unteren
Ende des Spektrums.

== Maximale Sehscharfe korreliert
positiv mit Kérper- und Augengrofle,
tagaktive Arten sind nachtaktiven
Arten liberlegen
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