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Aus dem AK Stoffwechselphysiologie der Universitit Frankfurt

Die Energickosten der Bebriitung bei der Amsel Turdus merula

Energy costs of incubation in the Blackbird Turdus merula

Roland Prinzinger

Uber die Energiekosten der Fortpflanzung
bei Vogeln gibt es eine grosse Zahl von Un-
tersuchungen. Eine Reihe von Parametern
sind einer experimentellen und/oder theo-
retischen Bearbeitung relativ leicht zuging-
lich: z.B. die Produktionskosten der Eier,
der Spermien, die Embryogenese und die
Aufzucht der Jungen (Zusammenfassung
z.B. in Bezzel & Prinzinger 1990). Schwie-
rigkeiten entstehen vor allem bei der Frage,
wie hoch der (zusitzliche) Energiebedarf
eines briitenden Vogels im Vergleich zum
nichtbriitenden ist.

Zwei kontroverse Ansichten sind zu die-
ser Frage zu finden. King (1973) geht davon
aus, dass der Vogel iliber seine normale
Energicumsatzrate genligend (Abfall-)
Wirme produziert, um die Eier zu bebri-
ten. Da der briitende Vogel kaum aktiv ist,
wire dann der Bebriitungsvorgang insge-
samt eher eine Phase der Energiever-
brauchsreduktion, der Erholung. Kendeigh
(1963) kommt zu einem anderen Schluss:
Er untersuchte den Wirmeaustausch zwi-
schen briitendem Vogel, Gelege und Um-
gebung und fasste das Ergebnis in eine
«Kendeigh-Formel», aus der sich ergibt,
dass der Vogel zur Bebritung einen hohen,
zusdtzlichen Energicaufwand betreiben
muss. Prinzipiell kénnten die verschiede-
nen Theorien an sich fir verschiedene Vo-
gelarten nebeneinander giiltig sein. Die Si-
tuation wird aber insofern erschwert, als
verschiedene Autoren bei den gleichen Vo-
gelarten zu sehr unterschiedlichen Ergeb-
nissen gekommen sind (Tab. 1).

Die meisten Ergebnisse spiterer Arbei-
ten, auf die sich die oben genannten Be-

trachtungen stiitzen, arbeiten mit einer Mi-
schung aus (in der Regel wenigen) direkten
Messungen und theoretischen Annahmen.
Besonders letztere, aber auch die dusseren
Bedingungen der Datenerhebung, sind sehr
variabel und auch zufallsbedingt. Nicht zu-
letzt ist auch die Frage nach der Vergleichs-
basis tir den briitenden Vogel strittig. Oko-
logisch wenig sinnvoll erscheint, den bri-
tenden Vogel mit einem Vogel zu verglei-
chen, der auf einem leeren Nest sitzt. Diese
Betrachtung hat mehr theoretischen Wert.
So etwas kommt normalerweise in der Na-
tur nicht vor. Vergleichsbasis sollte zumin-
dest ein frei sitzender, ruhiger Vogel aus-
serhalb des Nestes sein.

Die folgende Arbeit versucht, am Bei-
spiel der Amsel Turdus merula einen Bei-
trag zur Losung der Kontroverse zu liefern.
Dabei wurde versucht, moglichst viele der
beteiligten Parameter durch direkte experi-
mentelle Messung zu bestimmen und die
Literatur zu diesem Thema kritisch zu
sichten.

Dank. Ein Teil der Untersuchungen wurde mit
Mitteln und Geriten der Deutschen Forschungs-
gemeinschaft durchgefihrt (Pr 202/2-2). Frau Dr.
M. A.Biederman-Thorson erledigte in dankenswer-
ter Weise die Ubersetzungen ins Englische.

1. Material und Methoden

In der Regel wurden Standardmethoden
angewandt, die in der Literatur zahlreich
dargestellt wurden. Im folgenden werden
daher nur die Grundziige der Methoden



112 R. PrinzINGER, Energickosten der Bebriitung bei der Amsel Orn. Beob.

Tab.1. Encrgiekosten der Bebriitung im Literaturvergleich. Dargestellt ist, ob der Encergicverbrauch im
Verglcich zum Nichtbriiter erhoht oder erniedrigt ist. — Energy costs of incubating in relation to a non-

breeding bird; a comparison of published data. First row:
lower energy consumplion.

FIIC’I‘g\ ((}IISI{IH[)II(}IZ is 1/7(/(’(!3(‘({ Second row:

Umsatz erhéht

Umsatz mgdng r

Star!

Sturnus vulgaris
Dachsammer*
Zonotrichia leucophrys
Zcbralink®
Taeniopygia gultata
Hauszaunkénig”
Troglodytes aedon
Kohlmeise™

Parus major
Blaumeisc®

Parus caeruleits
Waldohreule’

Asio otus
Silberméwe ¥

Larus argentalus
Moorschnechuhn®
Lagopus lagopus
Alpenschneehuhn”
Lagopus mudus
Wintcergoldhidhnchen ™
Regulus regulus

Halsbandfliegenschnipper ™

Ficedula albicollis
Trauerflicgenschnépper "
Ficedula hypoleuca
Kénigspinguin®
Aptenodyles patagonicus
Kanarienvogel *

Serinus serinus
Rauchschwalbe ™
Hirundo rustica
Mehlschwalbe *
Delichon urbica
Uferschwalbe ™

Riparia riparia
Schneefink
Montifringilla nivalis

Bairds Strandfiufer!
Calidris bairdii
Dachsammer
Zonotrichia leucophiys
Zebralink
Taeniopygia gutlata
Rotschulterstérling "
Agelaius phoenicus
Buntfalke
Falco sparverius
Weidentyrann '
Empidonax trailii
Lachtaube
Streptopelia risoria
4 versch. Sturmtaucher™
Procellariiformes
Moorschnechuhn”’
Lagopus lagopus
Alpenschneehuhn’
Lagopus mulus
Wanderalbatros ™'
Diomedea exulans
Laysanalbatros™
Diomedea immutabilis
Bonin-Sturmvogel =
Pterodroma hypoleuca
Goldschopfpinguin™
Eudyptes chrysolophus
Felsenpinguin™
Eudyptes chrysocome
-
Rauchschwalbe ™’
Hirundo rustica
Wellenliufer >
Oceanodroma leucorrhoa
Amsel
Turdus merula

I Biebach (1979), 2 Hubbard (1978). 3

3 El Wailly (1966), 4 Kendeigh (1963). 5 Mertens (1978, 1980).

6 Haftorn & Runcrlsun (1985), 7 WI]dﬂdlS (19\4). 8 Drent (1 97”) 9 Gdbndscn & Unander (1987),
10 Haftorn (1978), 11 Norton (1973). 12, 14, 16 Walsberg & King (1978), 13 Walsberg (1983). 15 Gessaman
& Findell (1979), 17 Brisbin (1969)., 18 Moreno et al. (1991), 19 M()u,no & Carlson (1989). 20 Brown
(1988). 21 Brown & Adams (1984), 22 Grant & Whittow (I()\w)w 23 Ricklefs et al. (1986). 24 Brown (1984).
25 Carrick (1972), 26 Weathers (1985). 27 Jones (1987). 28 Westerterp & Bryant (1984). 29 Heiniger
(1991), 30 dicse Arbeit
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dargelegt, die fiir den Nachvollzug der Da-
tenermittlung von Wichtigkeit erscheinen.
Auf Wunsch werden aber Details ~ insbe-
sondere zu den speziellen Berechnungsme-
thoden — auf Anfrage gerne mitgeteilt.
Bestimmung der Nestparameter: n = 9
Nester. Die Wirmekapazitit, der Wirme-
durchgang und die Isolation (Wirmeriick-
halt) wurden mit einem speziell konstru-
ierten Wiarmeflussgerit bestimmt: Ein mit
Wasser gefiillter Glaskolben, der genau in
das zu messende Nest eingepasst war, wur-
de mit einem Préazisionsheizer auf die ge-
wiinschte Bruttemperatur gebracht. Der
zur Konstanthaltung der Temperatur not-
wendige Energieverbrauch wurde iiber eine
Messbriicke Giber mehrere Stunden hinweg
bestimmt. Aus dem Nullwert des Glaskol-
bens und den morphometrischen Werten
des Nestes (Innenfliche, Masse etc.) lassen
sich die genannten Daten ermitteln. Alle
angegebenen Werte beziehen sich auf trok-
kene Nester in windstiller Umgebung. Die
Versuche (auch die nachfolgenden) wurden
in einer Temperaturkammer durchgefiihrt,
die auf *1°C regulierbar war.
Bestimmung der Eiparameter: Mittlere
Masse 7,06 g, mittlere Dichte 1,017¢g (n: je
nach Versuchsansatz bis 73 Eier). Die Wir-
mekapazitit wurde nach physikalisch-che-
mischen Methoden bestimmt: Eine defi-
nierte Menge Wasser wurde in einem DE-
WAR-Kalorimeter auf eine Temperatur
von etwa +14 + 0,5°C gebracht. Eier mit
Bruttemperatur (+37,8°C) wurden in das
Wasserbad getaucht, und aus dem Wirme-
austausch (Temperaturerhhung im Was-
serbad) wurde die Wiarmekapazitit be-
stimmt (eine Temperaturerhdhung von
1°C/ml Wasser entspricht einem Wirme-
wert von 4,18 Joule). Die Abkiihlrate wur-
de durch ein in der Eimitte eingestochenes,
tixiertes und kalibriertes Thermometer, das
an einen Schreiber angeschlossen war, er-
mittelt. Das Ei wurde auf Bruttemperatur
gebracht und anschliessend in einem Tem-
peraturschrank bei der angegebenen Um-
gebungstemperatur ausgekiihlt.
Bestimmung des Embryonalumsatzes:
Mit Standardmethoden: Scholander-Respi-

rometern und Warburg-Apparaturen. Vgl.
im Detail z.B. Op de Hipt & Prinzinger
(1992).

Bestimmung des Adultumsatzes: Direkte
Messungen des Umsatzes im offenen Sy-
stem mit Sauerstoff- und Kohlendioxid-
Analysatoren (vgl. z.B. Prinzinger et al.
1989). Zur Ermittlung des Grundumsatzes
und der Wirmedurchgangszahl wurden ei-
gene Untersuchungen verwendet (Rother
1987) und zuséatzlich mit den errechenbaren
Erwartungswerten (Aschoft & Pohl 1970,
Aschoff 1981, Prinzinger et al. 1986) gemit-
telt, um eine moglichst generelle Werteba-
sis zu erhalten. Aus diesem Grunde sind in
der entsprechenden Abbildung keine Ein-
zelwerte eingezeichnet. Die obere kritische
Umgebungstemperatur wurde nicht be-
stimmt, da sie fiir die Betrachtung unerheb-
lich ist. Eine Bestimmung des Umsatzes ei-
ner briitenden Amsel konnte nicht durch-
gefiihrt werden. lhr theoretischer Umsatz
wurde auf der Basis der oben genannten
Parameterdaten errechnet. Die mittlere
Adultmasse wurde fiir die Berechnungen
mit 70g zugrunde gelegt.

Weitere Einzelheiten siche unter «Er-
gebnisse».

2. Ergebnisse und Diskussionsbeitrige

Zur Beurteilung der Energickosten der Be-
briitung ist die Kenntnis folgender Parame-
ter wichtig:

Zum einen missen die rein physika-
lischen, thermischen Eigenschaften (spe-
zifische Wirmekapazitit, Isolationswerte,
Wiarmedurchgang etc.) des Nestes und der
Eier bekannt sein. Dann ist es notwendig,
zu wissen, wie hoch der Energicumsatz des
Altvogels und der sich im Ei entwickelnden
Embryonen ist. Beide Organismensysteme
tragen zum Gesamtwirmehaushalt der
thermoregulatorischen Einheit Vogel-Nest-
Eier bei. Besonders die Embryonen wur-
den in vielen Publikationen nicht miteinbe-
zogen, was zumindest in der Schlussphase
der Bebriitung einen Fehler darstellen
kann.
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2.1. Nestparameter

Die 9 Nester hatten im Mittel eine Masse
von 233 ¢. Ihre Innenfliche (O) betrug 154
4+ 30cm? (Bereich 85 bis [85¢cm?). Bei ei-
ner Umgebungstemperatur (UT) von +19
bis +20°C und einer Bebriitungstempera-
tur (BT) von +38°C wurden folgende ther-
mischen Werte bestimmt:
Wirmedurchgang (Warmeverlust durchs
Nest) T, = 0,70 J/em* X hx°C
Wirmedammung (Isolation)
I, = 4,35 J/em?xhx°C
spezifische Warmekapazitiit
K, = 1,1-1.3 JJgx°C.

Fiir eine adulte Amsel ermittelten wir
folgende mittlere Daten (s. dazu weiter un-
ten und Prinzinger 1990, 1991):

Korpermasse bm = 70¢

Korperoberfliche O = 95cm’

Wirmedurchgang(szahl)
bezogen auf Masse T, = 2,40 J/gxhx°C
auf Oberfliche T, = 1,87 J/em*xhx°C.

Sitzt eine Amsel briitend im Nest, wird
der Wirmeverlust (die Warmedurchgangs-
zahl) reduziert, da die isolierenden Schich-
ten zunehmen (jetzt Federkleid und Nest).
Der Gesamtwirmedurchgang T, berechnet
sich dann nach:

UT. = UT,, + Uy,
= 0,51 J/em*xhx°C.

Das ist nur 27.3% des Amseladultwer-
tes. Anders ausgedriickt, ist die Isolation
um uber 70% verbessert worden. Da der
Vogel aber nicht mit seiner gesamten Ober-
fliche durch das Nest bedeckt wird, ist die-
ser Effekt nur teilweise wirksam. Nimmt
man als entsprechenden Bedeckungswert
rund % (66%) an, liegt der korrespondie-
rende Wert bet

T = 0,96 J/em*xh x°C
bzw. bezogen auf g Kérpermasse

Tee = 1,3 J/gxhx°C,
was immer noch etwa der Hélfte (51,5%)
des Normalwertes entspricht.

Bei der daraus zu folgernden geringen
Reduktion des Basalumsatzes (BMR) von
50 J/gxh in der Thermoneutralzone (TNZ)
auf 40 J/gxh wird dadurch die Untere Kriti-
sche Temperatur (UKT) auf ca. +10°C ver-
schoben und bei einer UT von 18-20°C et-
wa 25 J/gxh Energie gegeniiber einem
Nichtbriiter gespart, der hier 57 J/gxh ver-
braucht (Ersparnis 47 %); vgl. Abb.3.

Weitere Daten (insgesamt gibt es sehr
wenige) zu oben genannten Nestparame-
tern anderer Vogelarten finden sich z.B.
in Palmgren & Palmgren (1939), Pikula
(1978), Skowron & Kern (1980), Glutz von
Blotzheim (1987) und Prinzinger (1991) mit
weiteren Literaturangaben.

2.2. Eiparameter

73 Eier aus 43 Nestern wogen im Mittel
7,06¢. Thre mittlere Dichte betrug 1,0171
g/ml; ihre spezifische Wiarme 3.66-3.77
J/gx°C (Mittelwert 3,7). Fiir die Auskiihl-
rate (Abb.1) und damit den Warmeverlust
der Eier ohne Schutz (Altvogel vom Nest
weg; bei Brutpausen) ergeben sich folgen-
de Werte (bei UT 22,3°C; Werte fiir 5 Eier
nach Daten von Pikula 1977):

Einzelei ausserhalb Nest 0,353 J/g X min
bzw. 0,096°C/g X min

5 Eier im Nest (-25%) 0,266°C/gXmin
bzw. 0,072 J/g X min.

Einzelne, unbebriitete Amseleier haben
danach ungeschiitzt eine mittlere Auskiihl-
rate von rund 0,096°C/gXmin. Bei einer
Wirmekapazitdt von 3.7 J/gx °C entspricht
dies einem Wirmeverlust von 0,353 J/g
xmin. Liegen 5 Eier gemeinsam in einem
Nest, sind die entsprechenden Daten wie
folgt: 0,072°C/g X min bzw. 0,266 J/gX min.
Unter der Annahme, dass jede Bebrtitungs-
pause 15min dauert und der Vogel den da-
bei entstehenden Wirmeverlust beim er-
neuten Bebriten wieder aufbringen muss,
wird dazu folgende Energiemenge bend-
tigt:

(0,266 J/gxmin X 15min) X 7,00gx 5 (Ei-
er) = 140,85 J/Brutpause.
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Abb.1. Auskiihlungsrate von unbebritcten Amseleicrn. Punkte: Einzelwerte von 4 Eiern einzeln ausser-
halb des Nestes bei einer Umgebungstemperatur (UT) von rund 24°C; Eianfangstemperatur 38°C. Die
durchgezogene Linie gibt den mittleren Abkiihlungsverlauf wieder. Zwischen 0—~10min liegt der Wert bei
rund 0,096 °C/gXx min. Die gestrichelte Linie markiert den Verlauf der Abkihlung fiir 5 Eier zusammen im
Nest (kombiniert nach Daten von Pikula 1977). Mittelwert wie oben: 0.072°C/gx min (-25%). Bebriitete
Eier kiihlen natiirlich viel langsamer aus. Daten dariber fehlen auch fir andere Vogelarten aber vollig. —
Cooling rate of non-incubated (freshly laid) eggs of the Blackbird. Points: Values of 4 single eggs outside the
nest at an amblent temperature of about +24°C and an incubating temperature of +38°C. The solid line
represents mean cooling rate. Mean cooling rate within the first 10min is 0.096°C/g X min. The dashed line
shows the course of cooling of 5 eggs lying together in a nest (same conditions as above, combined data
according to Pikula 1977). Mean value in this case: 0.072°Clg X min (25 % compared 10 one egg outside the
nest). Incubated eggs in the last phase of breeding period should of course cool more slowly. No data
regarding this problem are available in the literature.

Da der sich entwickelnde Embryo sichim  ben auf rund 1690 J/Tag zu Bebriitungsbe-
Verlaufe der Bebriitung immer langsamer ginn. Da sowohl die Anzahl der Eier im
abkiihlt und auch wieder mit viel energeti- Gelege als auch die Anzahl und Linge der
scher Eigenleistung schneller aufwarmt (s.  Brutpausen sehr hoch gewihlt worden ist,
unten), dirfte dieser Wert einen Maximal-  handelt es sich hierbei um einen Maximal-
wert darstellen, der mit der Bebriitung wert. Fiir die nachfolgenden Berechnungen
deutlich abnimmt. Entsprechende Untersu-  wird von einer durchschnittlichen Bebrii-
chungen liegen bisher nicht vor, werden tungszeit von 13-14 Tagen ausgegangen.
aber z.Z. in unserem Institut durchgefihrt
(Werte zur Abkiihlungstoleranz von Em-
bryonen und Nestlingen der Amsel finden
sich in Magrath 1988; fiir andere Artenz.B.  Uber Details dieser Stoffwechselbestim-
Bergstrom 1989). mung s. Op de Hipt & Prinzinger (1992).

Wieviele Brutpausen das (alleine briiten-  Der wachsende Embryo setzt tiglich gros-
de) Amsel9 im Mittel macht, ist offensicht-  sere Energiemengen um. Die Zunahme ist
lich ebenfalls nie untersucht worden (Ste- exponentiell (Abb.2). Im Minimum wer-
phan 1985, Glutz & Bauer 1988). Geht man  den dabei rund 60 % der umgesetzten Ener-
von stiindlich einer Brutpause und einem gie in Form von Wirme frei. Somit trigt
12-h-Tag aus, summieren sich die Ausga- das Ei im wachsenden Mass zu seiner eige-

2.3. Der Einfluss des Embryonalstoffwechsels
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Abb.2. Embryonaler Energieumsatz in Abhingig-
keit zur Bebrutungsdauer bei der Amsel. Darge-
stellt sind Einzelwerte (Punkte) und der exponen-
tielle Durchschnittsverlauf (durchgezogene Linie).
— Energy consumption (in JIh) in embryos versus
incubation time (in days) in the Blackbird, based on
data of 73 eggs. The figure shows individual data
(points = means of all measurements of the corre-
sponding day). The continous line represents the
corresponding exponential increase for all eggs. The
total energy requirement during embryonic develop-
ment is 1030 Jlg corresponding to 52.4ml O./g. For
details see Op de Hipt & Prinzinger (1992).

nen Bebriitung bei. Gegen Ende der Be-
briitung erreicht dabei der massenspezifi-
sche Umsatz bereits Werte, die 50-60 % de-
rer des Altvogels ausmachen. Das gilt mehr
oder weniger fiir alle Vogelarten (Rahn &
Ar 1974, Vleck et al. 1979, 1980, Prinzinger
1989, 1990). Das bedeutet wiederum, dass
der Embryo, vorausgesetzt er wire ausrei-
chend isoliert, die fiur die Bebriitung not-
wendige Energie in dieser Phase nahezu
sefbst liefern konnte. Altvogel und Nest

konnten somit als reine Isolatoren und
Schutzlieferanten angesehen werden. Fir
die drei Tage vom 11.-14.Bebritungstag
betrigt der Energiebeitrag der Embryonen
im Mittel etwa 80 J/h pro Ei. Bei 5 Eiern
sind das 28,8kJ Energiebeitrag des Em-
bryonalstoffwechsels summiert tber die
drei letzten Bebriitungstage. In die Ge-
samt-Rechnung, die zum Schluss gegeben
wird, ist nicht eingerechnet, wie hoch der
jeweilige Sparbetrag vom 1. bis zum 11. Be-
britungstag ist. Die angegebenen Werte
stellen also wiederum Minimalwerte dar.

U.a. Drent (1972) und Norton (1973)
konnten ebenfalls zeigen, dass der Embryo-
nalstoffwechsel im Maximum bis zu 100 %
des  Gesamtenergieverbrauches liefern
kann (bei Larus argentatus bzw. Calidris
spp.)-

Seymour (1992) konnte am Buschhuhn
Alectura lathami sehr schon zeigen, wel-
chen energetischen Effekt dieser Embryo-
nalbeitrag zur Bebriitung tatsachlich liefert.
Statt ihre Eier selbst auszubriiten, nutzen
Buschhiihner die Garungswirme in selbst-
errichteten Komposthaufen. Durch mikro-
bielle Zersetzung der Pflanzen wird die
Bruttemperatur auf ziemlich genau +33°C
eingeregelt. Der Stoffwechsel der Embryo-
nen erhoht dann diesen Wert auf die nor-
male Bruttemperatur aller Vogel, namlich
auf etwa 38°C. Die 5°C-Differenz liefert
also das Ei selbst!

2.4. Der Energieumsatz des Altvogels

Alle Betrachtungen basieren auf den Daten
der Abb. 3 und der oben dargestellten Para-
meter. Der Brutvogel soll im Bebriitungs-
falle im Nest, als Nichtbriiter unter sonst
gleichen Bedingungen ruhig ausserhalb des
Nestes sitzen. Den Nichtbriter ebenfalls
(allerdings ohne Eier) im Nest sitzen zu las-
sen, wie es hiufig in anderen Arbeiten ge-
macht wird, ist von der biologischen Rele-
vanz her weniger verniinftig. Es wird ein
Tag-Nacht-Wechsel von 12:12h angenom-
men; der Tagesumsatz soll um rund 25%
hoher sein als nachts (Aschoff & Pohl
1970). Daraus folgt fiir eine Umgebungs-
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Abb.3. Encrgicumsatz bei der Amsel in Abhéngigkeit zur Umgebungstemperatur (durchgezogene Linien);
Werte in der Hellphase von ruhig sitzenden Vogeln. Die gestrichelte Linie ist die Verlingerung der
Abhiéngigkeit der Werte oberhalb der unteren kritischen Temperatur und schneidet die x-Achse etwa beim
Wert der Korpertemperatur. Die obere kritische Temperatur wurde nicht bestimmt. Der Basalwert in der
TNZ liegt bei rund 50 J/gxh. Fiir eine im Nest ruhenden Vogel liegen die Werte um 40 J/gxh. Die Strich-
Punkt-Linie gibt die entsprechend verinderten Werte eines Vogels an, der im Nest sitzt und dadurch
zusdtzlich isoliert wird. Vgl. Text. — Energy turnover (M) of the Blackbird in relation (o ambient temperature
(Ta); daytime values of birds perching calmly outside the nest (solid line). The regressions are calculated
using mean values of our own measurements (Rother 1987 and Prinzinger unpubl.) and expected values based
on the regression equations of Aschoff & Pohl (1970), Prinzinger et al. (1986) and Aschoff (1981) to give the
most general data base. The extrapolation of the regression M vs Ta below lower critical temperature (broken
line) meets the x-axis (zero heat production) at the value of the body temperature. The upper critical tempera-
ture was not determined. Mean basal values in the thermal neuiral zone (TNZ, horizontal lines) are about 50
JigXh. For a Blackbird sitting in the nest on its eggs the corresponding value is about 40 Jigxh. The dot-
dashed line represents the changed (lowered) metabolism and ithermal conduciance caused by the additional
insulation of the nest.

temperatur von 18-20°C eine Stoffwechsel-
rate, wie sie fiir die beiden Bedingungen in
Tab.2 dargestellt ist.

2.5. Energiekosten des Erwirmens des Nestes und
der Eier nach Brutpausen

Der stark verminderte Energieverlust
durch die Isolation spart also einer briiten-
den Amsel rein theoretisch sehr viel Ener-
gie. Allerdings diirfte der Vogel kaum in
der Lage sein, seinen Energieumsatz sehr
wesentlich unterhalb der Werte des Basal-
umsatzes in der TNZ zu senken (tags 50
J/gxh; nachts 40 J/gxh). Nimmt man als
mittleren (tags 40 und nachts 30) unteren
moglichen Umsatz rund 35 J/gXh an, liegt
der Gesamtumsatz der briitenden Amsel
bei rund 58800J. Die Energieersparnis pro
Bebriitungstag betragt danach 83160-
58800 = 243601 (alle Werte pro Tag).

Die spezifische Wirmekapazitit des Am-
selnestes hat einen Mittelwert 1,2 J/gx°C
(bei einer Umgebungstemperatur von
18-20°C und einer Bebriitungstemperatur
von 38°C; mittlere Nestmasse 233g). Geht
man davon aus, dass sich das Nest wihrend
Brutpausen in der gleichen Geschwindig-
keit auskithlt wie die Eier und etwa ein
Drittel der Nestmasse (70g) wieder die
Bruttemperatur annehmen muss, ergeben
sich pro Brutpause folgende Aufwirmwer-
te (Bebriitungspause 15min, Abkiihlung
ca. 10°C, Autheizwert: 840J pro Brutpau-
se): Da pro Tag 12 Brutpausen angenom-
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Tab.2. Stoffwechselrate von briitenden und nichtbriitenden Amseln bei ciner Umgebungstemperatur von
18-20°C, basierend auf den Daten der Abb.3. Siche auch Text. Die rechte Spalte gibt an, wic hoch die
Energiesumme pro Vogel und Tag ist. — Energy consumption in incubating and non-incubating Blackbirds
during day and night; all data are based on the values of fig. 3. The right column gives the sum of day and

night (24h) per bird.

Type ~iype Tag/day Nacht/ night Summe/sum 24 h
J/gxh J/gxh J/d

briitend - incubating 30 24 45360°
40 30 58800°

nicht briitend — non incubating 55 44 83160

* theoretischer Wert — theoretical value
" reeller Wert — realistic value

¢ fiir die freisitzende Amsel wurde ein geringfiigig erhohter Wert angenommen: 55 statt 50 J/gxh —
as the bird is sitiing outside the nest, the minimum value of 50 J/g X h — see figure — was increased (0 55.

men werden (s. oben) ergibt sich ein Ge-
samtwert von 10080J pro Tag. Dieser Wert
ist 6mal hoher als die entsprechenden Auf-
wiarmwerte fir die Eier: Deren entspre-
chende Energiemenge liegt bei 140,85] pro
Brutpause oder 1690] pro Bebriitungstag
(s. oben).

2.6. Energie-Gesamtbilanz der Bebriitung,
Schlussfolgerungen

Bezogen auf eine Bebriitungszeit von 14
Tagen ergibt sich aus den vorgenannten

Daten die in Tab.3 dargestellte Gesamtbi-
lanz.

Daraus folgt, dass der Energieumsatz ei-
ner briitenden Amsel bei +18 bis +20°C
Umgebungstemperatur um rund 18 % nied-
riger ist als bei einer nichtbriitenden. Wei-
terhin zeigt sich, dass bei niedrigeren Um-
gebungstemperaturen die Ersparnis sogar
noch grosser wird (23 %), was (bei selbst
verdreifachten Kosten fiir die Aufwiarmung
der Eier und des Nestes) vor allem auf die
grossen [Energiceinsparungen durch die
Nestisolation zuriickzufithren ist. Dies steht
im Gegensatz zur Aussage vieler anderer

Tab.3. Gesamtbilanz der Energiekosten bei briitenden und nichtbritenden Amseln tiber die Bebritungs-
zeit (14 Tage). Dargestellt sind Daten fir +18-20°C (1. Zahl der Kolonne) und +8°C (2. Zahl). Alle Werte
in kJ pro 14 Tage und auf eine Stelle hinterm Komma gerundet. — Total energy requirements in incubating
and non-incubating Blackbirds at different ambient temperatures (1. column +18-20°C, 2. column +8°C).
All values are given in kJl/incubating time (14 days). Rewarming is calculated from incubating-breaks.

Parameter Briiter Nichtbriiter

parameter incubating non-incubating
+18-20°C +8°C +18-20°C +8°C

Tagesumsatz — day values 470,4 4933 646.8 999.6

Nachtumsatz — night values 352.8 411,6 517.4 752,60

Erwirmung der Eier - rewarming of eggs 23,7 75,0 - -

Beitrag Embryonenstoffwechsel (letzte

drei Tage) — effect of embryo metabolism

(last three days) -28.8 ~28.8 - -

Summe ~sum 959.2 1351,7 1164,2 1752.2
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Autoren, die diesen Aspekt ganz offen-
sichtlich weniger beachtet haben.

Berticksichtigt man zusdtzlich, dass eine
nichtbriitende Amsel selten absolut ruhig
sitzt, sondern herumfliegt und lduft, ist der
Energiespareffekt noch wesentlich grosser.
In der Regel kann man fiir diese Aktivita-
ten eine Verdopplung des Ruheumsatzes
annehmen. Das wiirde bedeuten, dass die
Unterschiede noch grésser wiirden. Auf je-
den Fall ist die Bebriitung unter dkologisch
relevanter Betrachtungsweise (zumindest)
keine (grosse) energetische Belastung fiir
den Vogel, sondern eher eine Phase der Er-
holung. Und dies gilt sicher nicht nur fiir
die Amsel. Trotzdem gibt es natirlich Si-
tuationen, wo Vdgel unter extrem tiefen
oder hohen Umgebungstemperaturen brii-
ten mussen und dabei hohere energetische
Ausgaben furs Autheizen oder Kihlen be-
notigen.

3. Kommentierte Literaturiibersicht

Biebach (1979, 1981, 1984) untersuchte den
Star z.T. durch direkte Umsatzmessungen
(Briiter) bzw. durch Schitzwerte (Nicht-
briiter). Der Energieverbrauch von briiten-
den und freisitzenden, nichtbriitenden Sta-
ren ist im Bereich der Umgebungstempera-
tur von +22 bis +12°C gleich. Das bedeu-
tet, dass hier die vom Gelege bendtigte
Wirmemenge als Nebenprodukt des nor-
malen Erhaltungsstoffwechsels anféllt und
somit keinen zusdtzlichen Energiever-
brauch bewirkt. Zwischen der Umgebungs-
temperatur von +12 bis —10°C haben die
auf sechs Eiern briitenden Stare einen um
25-30% hoheren Stoffwechsel als nichtbrii-
tende. Biebach zicht allerdings den bedeu-
tenden Embryonalstoffwechsel der Eier
(Embryonen z.T. abgetdtet) nicht in seine
Betrachtungen mit ein.

Mit den vorstehenden Daten von Bie-
bach direkt vergleichbare Messungen wur-
den von Norton (1973) an Baird’s Strand-
lautern Calidris bairdii durchgefiihrt. Aller-
dings ist die Zahl seiner Messungen sehr
gering und z.T. widerspriichlich. Dennoch

sollen sich die Werte eines briitenden Vo-
gels nicht vom Ruhestoffwechsel der Art
unterscheiden; der energetische Aufwand
fiir die Bebriitung wére somit null.

Walsberg & King (1978a, 1978b) haben
an Dachsammern Zonotrichia leucophrys
oriantha,  Rotschulterstiarling  Agelaius
phoenicus und Weidentyrann Empidonax
traillii Untersuchungen durchgefithrt. thre
indirekte Methode liefert Ergebnisse, die
auf modellhaften Uberlegungen und Mes-
sungen iiber die Energiebilanz der unter-
suchten Arten und ihrer Nester basieren.
Bei Zonotrichia liegt so der Energicumsatz
eines briitenden Vogels um rund 15% un-
ter dem Wert eines Vogels, der ausserhalb
des Nestes unter sonst gleichen Bedingun-
gen sitzt. Bei den beiden anderen Arten
liegt die Reduktion bei 16-18 %.

Mertens (1978, 1980) benutzte fiir seine
mehr theoretischen Energieberechnungen
ein Modell auf der Grundlage von Wirme-
widerstinden der beteiligten Parameter
(Nistkastenwand, Nest, Ei, Brutfleck, Fe-
dern, Eier). Danach soll eine Kohlmeise,
die auf 5 Eiern sitzt, einen betrichtlich
(3fach) erhthten Wairmefluss aufweisen.
Fiir eine Kohlmeise, die auf 10 Eiern sitzt,
soll sich der zusitzliche Energieaufwand
auf tber 50% des Basalumsatzes summie-
ren. Biebach (1979) konnte zeigen, dass zu-
mindest die tiir den Star vergleichsweise an-
gegebenen Werte mit den angenommenen
Primissen nicht zutreffend sind.

Riddle & Braucher (1934) und Brisbin
(1969) untersuchten Tauben auf der Basis
von Futterverbrauchsmessungen. Der Um-
satz briitender Vogel war deutlich ernied-
rigt. Jedoch fehlen ihren Daten ruhende
Vogel als Vergleichsbasis. Allerdings neh-
men britende Lachtauben Strepropelia ri-
soria um 7-8% an Kérpermasse zu, was
nicht auf energetischen Stress schliessen
lasst. Eine solche, z.T. betrachtliche Ge-
wichtszunahme in der Bebritungsphase
zeigen selbst Neuntoter Lanius collurio, die
in dieser Zeit unter Umstédnden schnell in
Energiemangelsituationen  (ausbleibende
Insekten bei Regenperioden) geraten kén-
nen (W. Stauber, mdl. Mtlg.).
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Nach der gleichen Methode kam EI-
Wailly (1966) bei Zebrafinken Taeniopygia
guttata auf einen Anstieg des Energiever-
brauches bei briitenden Végeln um 0-34 %
bezogen auf die BMR (Basalstoffwechsel-
rate). Vleck (1981) untersuchte durch di-
rekte Stoffwechselmessungen die gleiche
Art und fand Erhéhungen um 20-30% im
Vergleich zu einem «nichtbriitenden» Vo-
gel, der auf dem Nest ohne Ejer sitzt. Si-
cher hat dies jedoch kaum 6kologische Re-
levanz. Walsberg (1983) rechnete deshalb
die Daten unter anderen Pramissen (nicht-
briitender Vogel ruhig ausserhalb des Ne-
stes sitzend) nach und kam zu einem umge-
kehrten Schluss, dass ndmlich der Umsatz
um 3-21% geringer ist.

Ein bereits oben genanntes theoretisches
Modell fithrte erstmals Kendeigh (1963) fir
seine Berechnungen an («Kendeigh-For-
mel»). Auch er geht davon aus, dass der
mess- oder berechenbare erhdhte Warme-
fluss beim Briiten direkt additiv zum BMR
der briitenden Eltern gesehen werden muss
(vgl. z.B. Haftorn 1978). Beim Hauszaun-
konig Troglodytes aedon sei danach der
Energieverbrauch briitender Exemplare
um 40 % erhoht. Nach der gleichen Metho-
de erhielt Hubbard (1978) fir die Dachs-
ammer Zonotrichia leucophrys eine Erho-
hung um 30%. Allerdings ist der gesamte
Berechnungsmodus umstritten und liefert
je nach verwendeten Grundlagen z.T. sehr
widersprichliche Ergebnisse (vgl. dazu
z.B. King 1973, Walsberg & King 1978a, b;
s. oben), was hier im Detail aber nicht dis-
kutiert werden soll.

Gessaman & Findell (1979) bestimmten
bei 3 britenden Buntfalken Falco spar-
verius Uber die Kohlendioxidproduktion
den Energieverbrauch. 2 Exemplare, die
fiir reprisentativ angesehen wurden, zeig-
ten keinen erhdhten Umsatz im Vergleich
zum Nichtbriter.

Bei der Waldohreule errechnete Wi-
jandts (1984) eine Erhéhung der Kosten um
25% oberhalb der Basalstoffwechselrate
(BMR). Er beriicksichtigt zwar den Beitrag
der Embryonen und die Aufheizkosten bei
seiner Berechnung, aber nicht z.B. die ver-

besserte Isolation des Altvogels durch das
Nest.

Drent (1972) fand bei der Silbermowe
durch die Kombination verschiedener Me-
thoden eine Erhdhung des Umsatzes um
rund 25 %, wobei er auch den Beitrag des
Embryos mit beriicksichtigte.

Haftorn (1978) untersuchte das Winter-
goldhdhnchen. Pro Tag hat das Goldhéhn-
chen einen berechenbaren Produktionsum-
satz von 4 kcal bei +16°C. Der Bebriitungs-
bedarf der Eier liegt unter diesen Bedin-
gungen bei rund 2,8kcal, wire also sehr
hoch.

Bei der Blaumeise kamen Haftorn &
Reinertsen (1985) auf einen Anstieg von
ca. 20-30% (unterhalb von +15°C). Da
uns fir diese Vogelart eigene Messungen
zum  Embryonalstoffwechsel  vorliegen
(Schmidt 1990), gehe ich auf diese Arbeit
niher ein: Aus den Darlegungen der bei-
den Autoren resultiert, dass der Embryo-
nalstoffwechsel der letzten drei Bebri-
tungstage maximal 10% des Adultstoff-
wechsels erreicht. Ihre und unsere Daten
entsprechen sich (19,7 bzw. 21.8ml O,/
gxh) beim Embryonalstoffwechsel. Im
Mittel aller bisher bekannt gewordenen
Messungen miisste allerdings der Embryo-
nalstoffwechsel in dieser Phase mindestens
20, im Maximum bis 50 % des Adultstoff-
wechsels ausmachen (Bezzel & Prinzinger
1990). Also muss der angenommene Stoff-
wechselanteil der Altvogel bei Haftorn &
Reinertsen (1985) zu hoch liegen. Der an-
gegebene niedrige Embryonalstoffwechsel-
anteil ist so auch (nach den Daten der
Abb.) nur bei sehr niedrigen Umgebungs-
temperaturen giiltig. Im Bereich der Ther-
moneutralzone trigt der Embryo minde-
stens ein Drittel zum gesamten Stoffwech-
selumsatz bei. Allerdings liegen die von
Haftorn & Reinertsen (1985) angegebenen
Ruhewerte des Adultumsatzes in der Ther-
moneutralzone (rund 6 ml O,/g X h) um bei-
nahe 80 % iber den Erwartungswerten von
rund 3,3ml Os/gxh. Die Autoren unter-
schitzen also den Embryonalstoffwechsel
und iiberschitzen den Adultstoffwechsel,
was eventuell ein experimenteller Effekt



89, 1992

R. Prinzinger, Energiekosten der Bebriitung bei der Amsel 121

sein konnte. Ungeklart bleibt in der Arbeit
auch, warum die (eine!) untersuchte Blau-
meise die ganze Nacht auf ithren Eiern steht
und nicht richtig briitet. Man kénnte durch-
aus auf den Gedanken kommen, es sei ihr
direkt auf den Eiern zu warm, da die «Steh-
phase» jeweils nach einem starken Anstieg
der Gesamtwirmeproduktion (Pfeil in
Abb. 3 ihrer Arbeit) beginnt. Dieser ist mit
grosser Wahrscheinlichkeit embryonal be-
dingt, da in der Regel mit zunehmender
Autheizung des Geleges der Stoffwechsel
des Altvogels ja abnehmen misste, da der
Wirmeverlust immer stirker absinkt. Als
Brutphase nehmen die beiden Autoren zu-
dem nur die kurze Phase der Eiaufwér-
mung nach der letzten Brutpause in die
Kalkulation auf, was sicher zu erhohten
Werten flihren muss. Deutlich ist so zu er-
kennen, dass man je nach Betrachtung hier
zu ganz anderen Aussagen kommen kann.

Gabrielsen & Unander (1987) untersuch-
ten Moor- und Alpenschneehiihner (Lago-
pus . lagopus und Lagopus mutus hyperbo-
reus) uber direkte Stoftwechselmessungen
(Kohlendioxidstoftwechsel). Der  Stoff-
wechselbedarf lag um 15-25% iiber dem
BMR nichtbriitender Vogel. Gemessen an
frei herumlaufenden Schneehithnern war
der Brutwert allerdings um 45-55 % ernied-
rigt. Das ¢ nimmt durch geringere Futter-
aufnahmerate bei der Bebritung an Ge-
wicht ab.

Moreno et al. (1991) untersuchten mit
doppelt markiertem Wasser die Energieko-
sten beim Halsbandfliegenschnipper. Da-
nach ist der Umsatz bei briitenden Vogeln
um das 3,3-fache im Vergleich zum BMR
erhoht. Die Brut soll sogar soviel Energie
kosten, wie die letzte Phase der Nestlings-
zeit («... incubation is energetically costly

.. with metabolic levels similar to the late
stage of nestling care»). Allerdings nehmen
die ¢ der Halsbandtliegenschndpper beim
Briiten an Gewicht zu, bei der Jungenauf-
zucht jedoch an Gewicht sehr rapide ab.
Die Autoren bleiben eine Diskussion dieses
Widerspruches ebenso schuldig wie eine
kritische Betrachtung der angewandten
Methodik, die wohl ursichlich fiir dieses

Ergebnis sein diirfte. Zu einem dhnlichen
Ergebnis (mit derselben Methodik) kom-
men Moreno & Carlson (1989) am Trauer-
fliegenschnépper.

Brown (1988) kommt bei verschiedenen
hohlenbritenden Sturmtauchern (Weiss-
kinn-Sturmvogel Procellaria aequinoctialis,
Langtliigel-Sturmvogel Pterodroma macro-
ptera, Kerguelen-Sturmvogel Lugensa —
heisst eigentlich Pterodroma — brevirostris,
Blausturmvogel Halobaena caerulea) durch
direkte Umsatzbestimmungen zu entgegen-
gesetzten Daten. Der Energieverbrauch
liegt bei diesen Arten wihrend der Bebrii-
tung der Eier unter dem BMR. Er disku-
tiert auch ausfithrlich den grossen Beitrag
der Embryonen zu ihrer eigenen Wirme-
versorgung. Bei anderen Arten sind die
Verhiltnisse sehr dhnlich: Fiur den Wan-
deralbatros Diomedea exulans fanden
Brown & Adams (1984) Werte von 1,38
BMR;; sie fithren die Erhohung aber auf die
experimentelle Situation zuriick. Grant &
Whittow (1983) untersuchten iiber den
Gasstoffwechsel den Energieumsatz vom
Laysanalbatros Diomedea immutabilis und
Bonin-Sturmvogel Pterodroma hypoleuca.
Der Albatros zeigt so gut wie keine Ande-
rung im Umsatz; beim Sturmtaucher lagen
die Werte deutlich um 18% niedriger.
Ricklefs et al. (1986) fanden iiber doppelt
markiertes Wasser beim Wellenliufer
Oceanodroma leucorrhoa sogar Werte, die
um 30 % unter vergleichbaren Nichtbrutbe-
dingungen lagen. Alle Rohrennasen haben
allerdings niedrige Bebriitungstemperatu-
ren (Prinzinger et al. 1991), was sicher den
Umsatz senkt.

Weathers (1985) fand beim Kanarienvo-
gel Serinus canaria im Vergleich von bri-
tendem Vogel gegen einen im Freien ruhig
sitzenden in der Thermoneutralzone kaum
einen Unterschied im Umsatz. Unterhalb
der kritischen Temperatur (sie lag beim
briitenden um 1,5 bis 4,5°C héher) ver-
brauchte der Briitende aber mehr Energie
(direkte Gasstoffwechselmessungen). Al-
lerdings braucht es keine grosse Mihe, um
aus den sehr wenigen Originaldaten (2 ¢)
auch zu anderen Interpretationen zu kom-
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men. Sein ¢ Nr.48 hat so in der TNZ auf
zwel Eiern briitend einen wesentlich niedri-
geren Stoffwechsel als frei sitzend. Beim ¢
Nr.37 liegt nur ein Brutwert von zwdlfen
insgesamt signifikant iiber den anderen.

Brown (1984) untersuchte den Gold-
schopfpinguin Eudyptes chrysolophus und
den Felsenpinguin E.chrysocome. Der
Energieumsatz briitender Pinguine war da-
bei signifikant niedriger als der Basalstoff-
wechsel. Er widerspricht damit deutlich der
Auffassung von Carrick (1972), der beim
Konigspinguin  Aptenodytes patagonicus
vom 1,5 bis 1.9fachen des BMR ausgeht.
Croxall (1982) ermittelte bei einer zusam-
menfassenden Schau (Literaturdaten), die
auf Massenverlusten beruhten, die wieder-
um in Energiedaten umgerechnet wurden,
bei Sturmvogeln und Pinguinen Werte, die
fiir britende Vogel etwa 1,3-1,4mal den
BMR erreichten.

Bei der Rauchschwalbe kann man wih-
rend der Brut keine Gewichtsabnahme fest-
stellen (Jones 1987), obwohl nur ein Part-
ner briitet und selbst Nahrung suchen muss.
Jones sieht daher keinen erhohten Energie-
bedarf durch die Brut. Dies widerspricht
wiederum den Untersuchungen von West-
erterp & Bryant (1984): Fiar Rauch-, Mehl-
und Uferschwalbe vermuten sie aufgrund
von Untersuchungen iiber doppelt markier-
tes Wasser hohere Brutkosten.

Einen hoheren Energicaufwand errech-
net auch Heiniger (1991) fiir den Schnee-
fink. Fir eine Umgebungstemperatur von
+3°C muss das @ rund 49% des BMR
(«Grundumsatz») fir die Bebriitung einset-
zen. Obwohl der Schneefink mit +30,8°C
wohl die niedrigste Bebriitungstemperatur
aller Singvogel hat, kostet die Wiederauf-
wirmung des Geleges durch das ¢, das al-
leine briitet und deshalb auch alleine Futter
suchen muss, nach jeder Brutpause sehr
viel Energie. Die Zahl und Dauer der Pau-
sen ist dabei extrem hoch (inkl. sehr niedri-
ge Umgebungstemperatur!): Sie nehmen
von 25 % (bis 3h) bis 50 % (8h) der Hellzeit
pro Tag in Anspruch.

Zusammenfassung, Summary

Ziel der Arbeit war, festzustellen, wie hoch der
Energicaufwand der Bebriitung bei der Amsel Tur-
dus merula ist. Dazu wurden die folgenden bebri-
tungsrelevanten Parameter bestimmt:

Diec Wiarmekapazitit eines trockenen Amselne-
stes (n = 9) licgt zwischen 1,09-1,30 J/gx°C. Die
Wirmeddmmung betrigt 4.35 J/em’xhx°C. Der
Wirmedurchgang liegt bei 0,70 J/em*x hx°C.

Die Eier haben eine spezifische Wirmekapazitat
von 3,66-3.75 J/gx°C. Thre Auskihlrate bei 22°C
betragt 0,353 J/g X min bezogen auf das ungeschiitz-
te Einzelei (7,06g: n = 73) oder 0,096°C/g X min; 5
Eier kiihlen zusammen im Nest mit ciner Rate von
0,266 J/gxmin (0,072°C/g X min) aus.

Die Amsclembryonen steigern ihren Eigenum-
satz und damit ihre Eigenwirmeproduktion expon-
entiell. Gegen Ende der Bebriitung sind sie theore-
tisch in der Lage. die eigene Bebritungswirme zu
liefern, wenn der Altvogel und das Nest die nétige
Isolation bicten.

Die Altvégel haben in der Thermoncutralzone
einen mittleren Ruheumsatz von rund 50 J/gxh.
Die verbesserte Isolation durch das Nest reduziert
diesen Wert auf rund 40 J/gxh bei einer briten-
den Amsel. Die Wirmedurchgangszahl des Vogels
wird von 1.87 auf 0.92 J/om*xh x°C reduzicrt, dic
untere kritische Umgebungstemperatur von rund
+22°C auf +10°C verschoben.

Pro Bebritungspause (15min. Umgebungstem-
peratur +18-20°C) muss dic Amsel rund 0,84 kJ
zum Aufwarmen des Nestes und 0,141 kJ zum Auf-
wirmen eines Ser-Geleges (ohne Beriicksichtigung
des Embryonalstoffwechscls) aufwenden.

Bezogen aufl die gesamte Bebritungszeit ist al-
lerdings die Energicersparnis (18% bei Umge-
bungstemperatur +18-20°C) durch die verbesserte
Isolation (Nest) und die verringerte Aktivitdt um
ein Vielfaches hoher als die Bebriitungskosten.
Dics gilt insbesondere auch fir niedrigere Umge-
bungstemperaturen (23 % bei +8°C).

Unter Okologisch relevanter Betrachtung ist die
Bebriitungsphase bei der Amsel im Gegensatz zu
den Gbrigen Phasen der Fortpflanzungsperiode cine
Zeit der energetischen Erholung.

Die vorhandene, schr widerspriichliche Literatur
zu diesem Thema wird kritisch diskutiert.

Energy costs of incubation in the Blackbird
Turdus merula

The following paramcters of the energy cost of incu-
bation in the Blackbird Turdus merula were deter-
mined: specific heat and heat conductivity of nests
and eggs, nest-insulation, embryogeny of energy
metabolism and its contribution to incubation cost
as well as energy metabolism vs ambient tempera-
ture in adult birds. The literature in this field is very
contradictory. Methods and results of other authors
are discussed critically in this paper.
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Specific heat of dry Blackbird nests (n = 9) is
between 1.09-1.30 J/gx°C (mean value 1.2). Insu-
lation is 4.35 J/em*xhx°C and thermal conduct-
ance is 0.70 J/em*x hx°C.

Specific heat of eggs varies [rom 3.66 to 3.75 J/
g X °C (mean value 3.7). At +22°C ambient temper-
ature a single egg (mean mass 7.06; n = 73) outside
the nest cools at a rate of 0.353 J/g X min or 0.096°C/
gxmin. Cooling rate of 5 eggs together in a natural
dry nest is 0.266 J/g X min or 0.072°C/g X min.

Embryonic heat production (for details sce Op
de Hipt & Prinzinger 1992) increases exponentially
with incubation time. At the end of incubation, the
embryo contribution toward the total energy de-
mand for incubation theoretically reaches ncarly
100 %. Hence the adult bird and nest only have to
provide insulation and protection against weather
(rain, wind etc.) but nearly no energy to keep the
eggs warm.

In the range of thermonecutrality (TNZ) mean
resting metabolic rate of adult birds is about 50
Jgxh. Greatly improved insulation by the nest
lowers this value to about 40 J/gxh. By the same
cffect thermal conductance is reduced from 1.87 to
0.96 Jem’xhx°C and the lower critical ambient
temperature falls from +22 to +10°C.

To rewarm nest and five eggs (ambient tempera-
ture +18-20°C) after incubation pauses (15min)
the Blackbird needs 0.84 kJ (eggs) and 0,141 kJ
(nest), respectively. At an ambient temperature of
+8°C the corresponding values are 2.38 kJ and
0,446 kJ (embryonic heat production not included —
in this casc the values would be lower).

Considering total incubation time (14 days,
twelve 15-min incubating pauses per day) and in-
cluding the embryonic heat production. the Black-
bird saves more energy (18 % at +18-22°C) by re-
duced heat loss and low activity level than it spends
for additional heat to rewarm and keep warm cggs
and nest. This ist also valid for lower ambient tem-
peratures (23 % at +8°C).

The contribution of embryonic heat production
to the energetic incubation costs is considerable and
should not be underestimated.

From an ccological viewpoint (incubating bird
compared with a normal resting bird outside the
nest) the incubating period is not a phase of high
additional energy demand. On the contrary it may
be a phase of energetic restoration. Therefore many
birds actually increase their body mass during this
breeding period.
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