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Storungsbewertung anhand physiologischer Parameter

Ommo Hiippop

Assessing human disturbance effects through physiological parameters. — Disturbances may affect physio-
logical measures such as heart rate, energy budget, body condition, and finally reproduction and survival in both
birds and mammals. They elevate energy consumption, e.g. through the production of «stress hormones», heigh-
tened activity («fight or flight» response), increased thermoregulatory costs and shortening of the time available
for foraging. This may result in lower reproductive success, higher mortality and lower lifetime reproduction.
Key words: Birds, mammals, human disturbance, physiology, energetics, heart rate, review.
Dr. Ommo Hiippop, Institut fiir Vogelforschung «Vogelwarte Helgoland», P. O. Box 1220, D-27494 Helgo-

land

Mit der steigenden Nutzung der Lebensriume
wildlebender Tiere durch den Menschen haben
auch die Konflikte zwischen diesen beiden
«Interessengruppen» zugenommen, ebenso die
Zah] der Arbeiten, die sich damit beschiftigen.
Kiirzlich haben Keller (1995) und Knight &
Gutzwiller (1995) umfangreiche zusammen-
fassende Darstellungen geliefert. Mit der vor-
liegenden Ubersicht sollen erginzend Sto-
rungseffekte auf physiologischer Ebene, vor
allem hinsichtlich ihrer Auswirkungen auf
Herzschlagrate, Energichaushalt, Kondition
sowie letztlich Fortpflanzungserfolg und Le-
benserwartung von Vogeln und Sdugern be-
trachtet werden, auch wenn in diesem Gebiet
noch grosse Wissensliicken klaffen.
Storungen beeinflussen den Energiehaushalt
unter Umsténden iiber
- eine Steigerung des Energieumsatzes durch
«Stresshormone»,
- erhohte korperliche Aktivitit,
- thermoregulatorische Nachteile und
- stdrungsbedingte Zeitverluste bei der Nah-
rungsaufnahme.
Alle diese Reaktionen konnen sich negativ auf
das Individuum, die Population oder vielleicht
sogar auf ein Okosystem auswirken. Natiirlich
beinflussen noch viele andere Faktoren die Po-
pulationsdynamik einer Art, so dass einzelne
Parameter in ihren Folgen kaum zu isolieren
sind, zumal sie oftmals kumulativ wirken.
Storungseffekte konnen zudem schwer zu ent-

decken sein, da sie zum Beispiel bei wandern-
den Wasservogeln unter Umstinden erst Tau-
sende von Kilometern entfernt in den Brutge-
bieten sichtbar werden (z.B. Madsen 1995)
oder iiber Konditionsverluste erst in spiteren
Jahren zum Tragen kommen. In vielen Fillen
miissen deshalb noch theoretische Uberlegun-
gen an die Stelle von Belegen aus dem Freiland
treten.

Psychischer und physischer «Stress» kénnen
sich natlirlich auch noch auf andere Parameter
des Kreislaufs und der Verdauung (Gabrielsen
& Smith 1995) sowie auf die Reproduktions-
fahigkeit (z.B. Wasser et al. 1993), das Immun-
system (z.B. Schedlowski & Tewes 1992), den
Parasitenbefall (Ould & Welch 1980) u.a. aus-
wirken (vgl. auch Hiippop & Hagen 1990 und
Knight & Gutzwiller 1995). Dies darf auch bei
Wildtieren nicht unbeachtet bleiben, soll hier
aber ebenso wie die Neurophysiologie nicht
behandelt werden.

1. Die Herzschlagrate als Mass fiir Erregang

Ein Problem der «Storungsforschung» ist eine
moglichst objektive Beurteilung der Reizwir-
kung. Die Herzschlagrate (HR) hat sich als
dusserst empfindlicher Erregungsindikator er-
wiesen. Mit ihrer telemetrischen Erfassung
kann die Erregung eines Tieres hiufig einem
Einzelreiz zugeordnet werden (vgl. Ubersicht
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in Bastian 1984 und Beispiele in Gabrielsen
1987, Helb et al. 1989, Hiippop & Hagen 1990,
Diehl 1992, Neebe & Hiippop 1994). Die HR
ist zudem mit vertretbarem Aufwand iiber
EKG-Sender oder iber Korperschall-Mikro-
phone an Volierentieren und auch im Freiland
weitgehend rickwirkungsfrei zu erfassen.
EKG-Sender erfordern eine Ableitung iiber
Haut- oder implantierte Elektroden, wobei die
Sender ebenfalls implantiert oder den Tieren
umgeschnallt werden (z.B. Webster 1967,
Smith et al. 1981, Hiippop 1987, MacArthur et
al. 1982, Diehl 1992, Hubert & Hiippop 1993,
Bevan et al. 1994). Herztone koénnen dagegen
auch durch Koérperschall-Mikrophone von brii-
tenden Vogeln (Kneis & Kohler 1977 und
1980, Jungius & Hirsch 1979, Hiippop & Ha-
gen 1990, Ingold et al. 1992, Neebe & Hiippop
1994, Quaisser & Hiippop 1995 u.a.) oder neu-
erdings auch von frei beweglichen Vogeln
(Wilbert 1994) erfasst werden. Nagel (1986)
entwickelte eine ebenfalls «unblutige» Metho-
de zur HR-Erfassung von Spitzméusen: In der
Ruhekammer wurden Edelstahl-Elektroden so
angebracht, dass jeder Fuss auf eine andere
Elektrode zu stehen kam. Dadurch war eine
EKG-Ableitung moglich.

Nach der Darbietung eines Reizes sind zu
unterscheiden (vgl. z.B. Diehl 1992):
- keine HR- Anderung,
eine abrupte HR-Erhohung mit anschliessen-
dem Riickgang auf die Ausgangs-HR oder
ein anderes Niveau,
eine abrupte HR-Erniedrigung mit anschlies-

sendem Anstieg auf die Ausgangs-HR oder
ein anderes Niveau,

eine biphasische Reaktion: Sie beginnt mit
einer HR-Erhohung, auf die dann eine deut-
liche Erniedrigung unter die Ausgangs-HR
folgt, bevor die HR wieder auf den Ruhewert
(oder ein anderes Niveau) ansteigt.

Bei geringerer Erregung kann es zu mehr oder
weniger starken Abweichungen von diesem
Schema kommen, z.B. in Form von langfristi-
gen HR-Schwankungen um den Ausgangswert.
Sie dussern sich in einer erhShten Streuung der
HR, bevor diese hinsichtlich mittlerer Hohe
und Streuung wieder ihre Ausgangswerte er-
reicht (Diehl 1992, Beck 1994, Tab. 1). Bei
massiver Erregung kann die HR noch Stunden
nach dem Reiz erhéht sein (Geist et al. 1985),
bei Dauerstress sogar iiber Tage (Eisermann
1992).

Die sicherlich verbreitetste Reaktion ist eine
akute HR-FErhohung (Tachycardie). Sie ist
auch uns Menschen als Teil einer Schreckreak-
tion hinldnglich bekannt und erfolgt sehr rasch.
Meistens ist bereits das Herzschlag-Intervall,
in dem der Reiz eintritt, gegentiber den vorher-
gehenden Intervallen deutlich verkiirzt (Hiip-
pop unverdft.).

Eine HR-Erniedrigung (Bradycardie) tritt
vor allem bei Arten mit kryptischer Farbung
auf. Durch Driickreaktionen («passive defense
response») versuchen sie, so unauffillig wie
moglich zu sein. Dazu pressen sie sich eng an
Boden oder Nest und reduzieren Atmung und
Herzschlag. Beispiele sind verschiedene En-

Tab. 1. Reaktionen von Rotschenkeln Tringa totanus auf vorgespielte akustische Reize an zwei Nestern. Es
wurden jeweils das arithmetische Mittel und die Varianz der Herzschlagrate vor und nach Vorspiel der Reize
mittels t- bzw. F-Test verglichen (p < 0,05). Daten aus Beck (1994). - Reactions of Redshanks Tringa totanus to
acoustic stimuli presented at two different nests. The arithmetic means and the variances of the heart rate before
and after presentation were compared using t-tests and F-tests, respectively (p < 0. 05). Data from Beck (1994).

signifikante Erhthung nach Reiz
(in % aller moglichen Fille)

Reiztyp n arithm. Mittel Varianz
Hubschrauber-, Flugzeug-Gerdusch 25 80 80
weisses Rauschen, Sigezahnton 18 50 70
Alarmrufe (Rotschenkel) 11 70 50
Alarmrufe (Kiistenseeschwalbe, Austernfischer) 21 50 60
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ten- und Hithnervogel, Limikolen und Trappen
unter den Vogeln sowie Hirschkilber, Nager,
Hasenartige, Opossums, aber auch Robben,
Seekiihe und der Mensch unter den Siugern.
Werden die Tiere aber trotz ihrer Driickreak-
tion aufgestdbert, so reagieren auch sie als
Vorbereitung auf Flucht oder Angriff mit ab-
rupten HR-Erhéhungen (von Frisch 1966, Ga-
brielsen et al. 1977, Gabrielsen & Smith 1995,
Quaisser & Hiippop 1995). Auch die Bradycar-
die kann tliber Minuten anhalten (Gabrielsen et
al. 1977).

Je nach Tierart ist das Ausmass der erre-
gungsbedingten HR-Anderung sehr unter-
schiedlich. Bei Bradycardien reduziert sich die

HR im Extremfall auf 24 % der Ausgangswer-
te. Tachycardien kénnen andererseits zu einer
1,5- bis fast 15fachen HR-Erhthung fiihren.
Dabei sind HR-Zunahmen um mehr als das
Vierfache jedoch Ausnahmen. Tab. 2 verdeut-
licht die sehr hohe Variabilitit sowohl der
Ruhe- als auch der Erregungswerte. Dies ist si-
cher teilweise auf Artefakte zuriickzufiihren.
Bei der Vielzahl der untersuchten Arten und
Bedingungen gibt es natiirlich keine standardi-
sierten Reize, die fiir einen genaueren Ver-
gleich eine Voraussetzung wiren. Die wenigen
Arten, von denen Messungen verschiedener
Autoren vorliegen (z.B. Rotschenkel Tringa
totanus, Silbermowe Larus argentatus), lassen

Tab. 2. Herzschlagraten einiger Vogelarten unter Ruhe (in Schligen pro Minute) und Erregung (als Vielfache
der Ruhe-HR). * kennzeichnet Arten mit HR-Erniedrigung (Bradycardie). - Heart rates of some bird species,
unexcited (in beats per minute) and excited (as multiples of the unexcited heart rate). * marks species with heart

rate decrease (bradycardia).

Art Ruhe-HR HR-Verin- Quelle
derung
(Schldge/min) (mal Ruhe-HR)
Adéliepinguin Pygoscelis adeliae, adult 86 1,7
Kiiken 220 1.4 Culik et al. (1990)
Galapagosalbatros Diomedea irrorata 48-64 4,1 Jungius & Hirsch (1979)
Bindenfregattvogel Fregatta minor 68 14,7 Jungius & Hirsch (1979)
Blaufusstolpel Sula nebouxii 49 2,5 Jungius & Hirsch (1979)
Haus-/Stockente Anas platyrhynchos 122 - 140 (80) 3,8 Heise (1989)
Eiderente Somateria mollissima* 90-110 0,2-3,6 Gabrielsen (1987)
Moorschneehuhn Lagopus lagopus™ 120 - 140 02-24 Gabrielsen et al. (1977)
Alpenschneehuhn Lagopus mutus™* 120 — 140 0,5-4,0 Gabrielsen (1987),
Ingold et al. (1992)

Haushuhn Gallus domesticus 280320 1,5 Duncan & Filshie (1980)
Grosstrappe Otis tarda* 71 0,6-8.8 Quaisser & Hiippop (1995)
Austernfischer Haematopus ostralegus 152168 23 Hiippop & Hagen (1990)
Rotschenkel Tringa totanus 300 2,0 Ferns et al. (1980)

158 32 Beck (1994)
Silbermowe Larus argentatus 130-250 2,8 Kanwisher et al. (1978)

240 2,5 Ball & Amlaner (1980)
Sturmmoéwe Larus canus 144 2,6 Kneis & Kohler (1977)
Ringschnabelméwe Larus delawarensis 200 >3,0 Stout & Schwab (1980)
Lachmowe Larus ridibundus 160-247 2.5 Kneis & Kohler (1980)
Gabelschwanzmowe Larus furcatus 84 2,0 Jungius & Hirsch (1979)
Dreizehenméwe Rissa tridactyla 180 -200 2,8 Gabrielsen (1987)

160 - 200 2,1 Hubert & Hiippop (1993)
Kiistenseeschwalbe Sterna paradisaea 301 -362 1,6 Neebe & Hiippop (1994)
Antarktisseeschwalbe Sterna vittata 440 1,5 Gebauer (1989)
Waldohreule Asio otus 120-330 43 Berger (1992)
Amsel Turdus merula 309 1,9 Dieht (1992)
Goldammer Emberiza citrinella 360 1,5 Helb et al. (1989)
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zudem vermuten, dass die HR nicht immer un-
ter Ruhebedingungen in der thermoneutralen
Zone gemessen wurde. Die HR wird nidmlich
nicht nur durch Erregung, sondern vor allem
durch die Korpergrosse (z.B. Wieser 1986) und
den Sauerstoffverbrauch, also den Energieum-
satz, bestimmt. Letzteres wurde bei der Beur-
teilung von Reizwirkungen auf die HR nur sel-
ten beriicksichtigt. Energieumsatz und Erre-
gung beeinflussen die HR offensichtlich addi-
tiv, z.B. beim Weisswedelhirsch Odocoileus
virginianus (Jacobsen 1979) oder beim Rot-
schenkel (Beck 1994). Bei der Ermittlung der
Ruhe-HR miissen folglich auf den Energieum-
satz zuriickgehende HR-Anderungen ausge-
schaltet werden. Dies wurde aber bei den mei-
sten Untersuchungen nicht beriicksichtigt.

Hinsichtlich der HR-Reaktion gibt es zudem
grosse individuelle Unterschiede. Selbst ein
und dasselbe Tier kann zu verschiedenen Ta-
ges- oder Jahreszeiten unterschiedlich heftig
reagieren (Diehl 1992, Hiippop unverdff.).
Aufeinander folgende Reize kénnen sowohl zu
einer erhohten Empfindlichkeit (= Erniedri-
gung der Reizschwelle) als auch zu einer Ge-
wohnung (Habituation = Erhshung der Reiz-
schwelle) fiihren.

In aller Regel gibt die HR den Erregungszu-
stand eines Tieres weit besser wieder als eine
blosse Verhaltensbeobachtung, die unter Um-
standen nicht vorhandene «Gewodhnungseffek-
te» vortauschen kann (z.B. Jungius & Hirsch
1979, Geist et al. 1985, Hippop & Hagen
1990, Neebe & Hiippop 1994, Quaisser &
Hippop 1995). Ein Beispiel: Bei Kiistensee-
schwalben Sterna paradisaea fanden Neebe &
Hiippop (1994) zwar eine Korrelation zwi-
schen HR und dem (sichtbaren) «Aufmerksam-
keitsstatus», doch war nur die Halfte aller erre-
gungsbedingten HR-Erhthungen mit einer
sichtbaren Verhaltensinderung gekoppelt.

Wie Beobachtungen an Dickhornschafen
Ovis canadensis sowie an verschiedenen Kii-
stenvogelarten, Waldohreulen Asio ofus und
Grosstrappen Oris tarda zeigen, sind liber die
HR auch sehr gut Lerneffekte pachweisbar:
Geist et al. (1985) fanden bei Dickhornschafen
eine weit stirkere HR-Erhthung, wenn Men-
schen die den Tieren vertrauten Wege verlies-
sen. Personen auf einem Weg kénnen auch

dem Gelege eines Austernfischers Haematopus
ostralegus kaum gefahrlich werden, Personen,
die sich frei im Geldnde bewegen, aber sehr
wohl. Briitende Austernfischer reagieren trotz
gleicher Entfernung zum «Storreiz» deshalb
auf Personen abseits von Wegen ebenfalls mit
einer ungleich starkeren HR-Erhohung als auf
Personen, die sich an (hdufig begangene) Wege
halten. Eine HR-Reaktion auf letztere unter-
bleibt oftmals sogar ganz (Hiippop & Hagen
1990). Briitende Waldohreulen reagieren ganz
ghnlich (Berger 1992), und briitende Hennen
der Grosstrappe erhohen die HR sehr stark,
wenn sich ein (gefdhrliches) Mahwerk nihert,
aber nur wenig bei Annéherung eines (unge-
fahrlichen) Heuwenders (Quaisser & Hiippop
1995). Bei Silberméwen Larus argentatus und
Austernfischern wurde zudem die lange be-
kannte Fahigkeit zum individuellen Erkennen
von Personen durch die Erfassung der HR ex-
perimentell untermauert (Hiippop 1993). Rot-
schenkel reagieren auf vorgespielte Gerdusche
sehr unterschiedlich (Tab. 1): Anhand der HR
konnte Beck (1994) nachweisen, dass 80 % al-
ler vorgepielten Hubschrauber- und Flugzeug-
Gerdusche zu einer Erregung fiihrten. Das ist
mehr als der Anteil der Reaktionen auf arteige-
ne (70 %) oder artfremde (50 %) Alarmrufe.
Selbst auf bis dahin unbekannte Kunstgerdu-
sche reagierten die Vogel seltener (50 % aller
Fille). Auch hinsichtlich einer ldnger anhalten-
den Erregung, die sich in grosserer Streuung
der HR nach der Reizdarbietung &dussert (s.
oben), liegen Hubschrauber- und Flugzeug-
Gerdusche an der Spitze (Tab. 1). Diese Ergeb-
nisse zeigen, dass die Rotschenkel offensicht-
lich frithere Erlebnisse schon alleine mit dem
Gerdusch eines Hubschraubers oder Flugzeugs
verbinden.

Durch die telemetrische Erfassung der HR ist
zwar hinldnglich bekannt, welche Faktoren
Vogel und Sduger erregen und welche nicht,
die Frage, welche (energetischen) Konsequen-
zen diese Erregung fiir die betroffenen Tiere
haben kann, bedarf aber noch weiterer Erldute-
rungen.
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2. Energetische Folgen von Erregung

Die HR wird zunéchst durch den Energieum-
satz eines Tieres bestimmt. HR und Sauerstoff-
verbrauch (VO,, als Mass fiir den Energicum-
satz) stehen meistens in linearer Beziehung. Es
gilt:

VO, = HR x Schlagvolumen x A-V-O,-Diff.,

wobel A-V-0,-Diff. die Differenz der Sauer-
stoff-Konzentrationen im vendsen und arteriel-
len Blut ist (Johnson & Gessaman 1973, Bevan
et al. 1994). Verdnderungen im VO, konnen
daher auf Anderungen dieser drei Grossen
zurlickgefiihrt werden. Bei Vogeln bleibt das
Schlagvolumen selbst unter grosser korperli-
cher Belastung recht konstant, wihrend HR
und A-V-O,-Diff. mit erhthtem VO, zuneh-
men, wie z.B. Butler et al. (1977), Bech & No-
moto (1982) und Grubb (1982) an Haustauben
und -enten belegten. Da sich aber A-V-O,-
Diff. zumindest bei missiger korperlicher Be-
lastung ebenfalls proportional zur HR #ndert,
bleibt die Relation von VO, zu HR auch dann
noch erhalten (Bamford & Maloiy 1980). Le-
diglich bei noch hoheren Belastungen, z.B.
wihrend oder kurz nach Flugphasen, kommt es
zu einem hoheren Sauerstoffpuls, also einer
noch grosseren O,-Aufnahme pro Herzschlag
(z.B. Gessaman 1980).

Die Korrelation zwischen HR und VO, ist
daher in der Regel hoch signifikant, so dass die
HR als Mass fiir den jeweiligen Energieumsatz
dienen kann (Webster 1967, Johnson & Gessa-
man 1973, Ferns et al. 1980, Gessaman 1980,
Nilssen et al. 1984, Hiippop 1987, Nolet et al.
1992, Hubert & Hiippop 1993). Die Frage ist
nun, ob die HR-VO,-Relation auch unter Erre-
gung bestehen bleibt, ob also die HR als direk-
tes Mass auch fiir eine erregungsbedingte Stei-
gerung des VO, und damit des Energieumsat-
zes dienen kann (Chabot 1991), obwohl das
Tier keinerlei korperliche Aktivititen zeigt.

Tatsdchlich steigt unter Erregung der Ener-
giestoffwechsel zum Teil erheblich. Hubert &
Hiippop (1993) fanden bei Dreizehenmowen
Rissa tridactyla unter Erregung eine Verdopp-
lung der HR, aber eine Verdreifachung des
Sauerstoffverbrauchs. Auch wenn die Mowen

niedrigen Temperaturen ausgesetzt wurden,
stiegen Sauerstoffverbrauch und HR in linea-
rem Zusammenhang. Bei gleicher HR war aber
der Sauerstoffverbrauch hoher als unter Erre-
gungsbedingungen ohne thermoregulatorische
Kosten. Watts et al. (1991) konnten bei Eis-
béren Thalarctos maritimus den Energieum-
satz im Labor um 12—18 % erhohen, indem
sie die Tiere mit einer Schneefrise erschreck-
ten. Bei Waldmiusen Apodemus sylvaticus
kann noch zwei Stunden nach dem Anfassen
der Energieumsatz um bis zu 65 % erhoht sein
(Hayes et al. 1992). Und Pinguine haben noch
Stunden nach dem Anbringen eines Data-Log-
gers eine erhohte Korpertemperatur, ein siche-
res Indiz fiir eine erregungsbedingte Ener-
gieumsatz-Erhohung (Culik 1994).

Unter Erregung steigt also die HR oft an.
Gleichzeitig erhoht sich der Energieumsatz,
obwohl keine Aktivitdt zu erkennen ist. Kann
aber die erhohte Titigkeit des Herzmuskels al-
lein den erhshten Energieumsatz erkléaren? Da-
ten zum Energieumsatz einzelner Organe sind
rar. Nach Wieser (1986) hat das Herz (bei Sau-
gern) nur einen Anteil von etwas mehr als 1 %
am Grundumsatz. Folglich kann keine auch
noch so grosse Steigerung der Herzaktivitit die
z.B. bei der Dreizehenmowe beobachtete Ver-
dreifachung des Gesamt-Energicumsatzes er-
kldren. Es miissen also noch andere Faktoren
wirksam werden.

Einher mit der HR-Erhdhung geht eine Aus-
schiittung von «Stresshormonen» aus der Ne-
benniere (Harlow et al. 1987). Bei Sdugern
sind dies vor allem Adrenalin und Cortisol, bei
Vogeln Adrenalin und Noradrenalin sowie
Corticosteron. Alle diese Hormone greifen
auch in den Zellstoffwechsel ein und konnen
so den Energieumsatz beeinflussen (z.B. Siegel
1980, Axelrod & Reisine 1984, Hirsch Pesco-
vitz et al. 1990). Adrenalin steigert den Ener-
gieumsatz beim Menschen um bis zu 30 %, bei
Huftieren sogar um 25—50 % (Geist in Hiip-
pop & Hagen 1990). Corticosteron kann den
Energieumsatz bei Vgeln erhdhen, aber auch
— durch eine «Dampfung» der Aktivitat — er-
niedrigen (Details z.B. bei Buttemer et al.
1991). Hinsichtlich der Wirkung von Hormo-
nen auf den Energieumsatz unter Erregung be-
steht zwar noch grosser Forschungsbedarf. Es
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ist aber wohl davon auszugehen, dass der unter
Erregung erhohte Stoffwechsel hauptsdchlich
auf Wirkungen von «Stresshormonen» zuriick-
zufithren ist. Zweck dieser Reaktion ist, den
Kérper auf einen plotzlichen hohen Energiebe-
darf fir Kampf oder Flucht vorzubereiten
(«fight or flight response»). Eine gesteigerte
HR bereitet ausserdem auf eine zu erwartende
Erhohung des Sauerstoffbedarfs vor. Bei den
Dreizehenmoéwen wird unter Erregung pro
Herzschlag weniger Sauerstoff verbraucht als
anhand der Messungen beim ruhigen Tier zu
erwarten wire. Wenn es aber «brenzlig» wer-
den sollte, steht der dadurch zu Organen und
Muskeln transportierte Sauerstoff fiir ener-
gieaufwendige Reaktionen sofort zur Verfi-
gung.

Wenn sich bei Tachycardie der Energieum-
satz erhOht, so ist zu erwarten, dass bei Brady-
cardie nicht nur die HR, sondern auch der

Tab. 3. Energiebedarf fiir verschiedene Aktivitdten
als Vielfache des Grundumsatzes bei der Silberméwe
Larus argentatus (erganzt nach Hiippop 1987) und
bei einem 100 kg schweren Wiederkéuer (nach Moen
1973) als Vielfache des Grundumsatzes. - Energy re-
quirements for activities as multiples of the basal me-
tabolic rate in Herring Gulls Larus argentatus (after
Hiippop 1987) and for a 100 kg ruminant (after Moen
1973).

Aktivitat Silber- 100-kg-
mowe Sauger
Grundumsatz 1,0 1,0
Schlafen 1,1
Liegen 1,1
Stehen 1,2 1,1
Wiederkduen 1,3
Picken 1,5
Trinken 1,5
Gehen 1.5 1,6
Gehen, 10 % Steigung 2,4
Laufen 8,0
Gefiederpflege 1,8
Aggression (am Boden) 2,3
Fressen 2,3 1,6
Baden 2.8
Spielen 3,0
Fliegen 4,7
bis tiber 207

Energieumsatz sinkt. Das ist tatsdchlich der
Fall, wie Smith et al. (1981) am amerikani-
schen Wasserkaninchen Sylvilagus aquaticus
zeigten: Die mittlere HR vor, wihrend und
nach einem Reiz betrug 176, 128 bzw.
167 Schlige pro Minute, der damit einherge-
hende Sauerstoffverbrauch 7,65, 6,60 und
8,10 ml pro Minute und Kilogramm. Da der
Sauerstoffverbrauch im Gegensatz zar HR
nach dem Reiz hoher als vorher ist, muss der
Korper in der Zeit der Bradycardie eine Sauer-
stoffschuld eingegangen sein. Ahnliches gilt
vermutlich fiir alle Vogel- und Sdugerarten mit
«passive defense response» (Gabrielsen &
Smith 1995).

3. Energetische Folgen storungsbedingter
Aktivititen

Hiufig bewirken Stoérungen nicht nur eine ver-
dnderte HR oder die Ausschiittung von Stress-
hormonen, was, wie gezeigt, schon fir sich al-
lIein den Energieumsatz erheblich beeinflusst,
sondern natiiclich auch Flucht oder Angriff.
Jede korperliche Aktivitidt erhoht den Ener-
gieumsatz (Tab. 3). Dies gilt besonders fiir
Fliegen und Laufen (z.B. Moen 1973, Alexan-
der 1982, Hiippop 1988). Bei extrem viel flie-
genden Arten steigt der Energieumsatz
wihrend des Fluges zwar nur auf das Dreifache
des Grundumsatzes, bei schlechten Fliegern
oder hohen Geschwindigkeiten aber teilweise
auf mehr als das Zwanzigfache. Flucht oder
Angriff sind also stets sehr energieaufwendig.
Je nach den Bedingungen kdnnen bereits we-
nige Stérungen den aktivititsbedingten Ener-
giehaushalt eines Tieres stark beeinflussen, wie
folgende Uberlegung zeigt: Gemsen Rupicapra
rup. rupicapra wiegen etwa 17-40 kg, Alpen-
steinbocke Capra ibex ibex 50-100 kg. Fiir je
ein 25, 50 und 100 kg schweres «Modellsduge-
tier» wurden in Tab. 4 die energetischen
Kosten abgeschitzt, die auftreten, wenn diese
Tiere iiber S00 m fliichten miissen, zusétzlich
100 m Steigung iberwinden oder die Flucht
gar durch brusthohen Schnee erfolgt (solche
Fluchten entsprechen bei Storungen durch
Gleitschirme durchaus der Realitdt, vgl.
Schnidrig-Petrig & Ingold 1995, Ingold et al.
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Tab. 4. Schétzung des Energiebedarfs fiir Fluchtreaktionen bei Gemsen Rupicapra rup. rupicapra und Alpen-
steinbdcken Capra ibex ibex verschiedener Korpermasse. BMR = Grundumsatz, FMR = Energieumsatz im Frei-
land. - Estimates of energy costs for flight reactions in Chamois (Rupicapra rup. rupicapra) and Alpine Ibex
(Capra ibex ibex) of different body masses. BMR = basal metabolic rate, FMR = field metabolic rate.

Korpermasse 25kg 50 kg 100 kg berechnet nach

BMR (kJ/d) 2463 3990 6464 Hayssen & Lacy (1985)
FMR (kJ/d) 9372 15512 25675 Nagy (1987)

500 m Laufen (kJ) 65 131 261 Dailey & Hobbs (1989)
in % des FMR 0,7 0,8 1,0

100 m Steigen (kJ) 93 185 372 Dailey & Hobbs (1989)
in % des FMR 1,0 1,2 1,4

500 m Laufen und 100 m Steigen (kJ) 158 316 631 Dailey & Hobbs (1989)
in % des FMR 1,7 2,0 2,5

dgl. in brusthohem Schnee 348 695 1388 Dailey & Hobbs (1989)
in % des FMR 3,7 4.5 54

1995). Die schwersten Exemplare sind am
stirksten betroffen. Bei ihnen macht eine einzi-
ge Fluchtreaktion dieser Grossenordnung bis
zu 2,5 %, bei Schnee sogar 5,4 % des tiglichen
Gesamt-Energiebedarfs aus.

Noch einige weitere Beispiele sollen zeigen,
wie Storungen den Energieverbrauch durch
vermehrte Aktivitdit erhShen: Bélanger &
Bédard (1990) schitzten, dass Stérungen vor
allem durch Jagd und Flugzeuge die Zeit der
Nahrungsaufnahme von Schneeginsen Chen
caerulescens am Tage um 4—351 % verringern.
Hiermit einher ging eine aktivititsbedingte Zu-
nahme des Energieverbrauchs um 3,4—5,3 %
und eine Abnahme der Energiecaufnahme um
1,9—194 %. Zum Ausgleich dieser grossen
Verluste wire die nichtliche Nahrungsaufnah-
me um 4—32 % zu erhéhen. Es sind daher
Auswirkungen auf die Kondition der Ginse
wahrscheinlich.

Stock & Hofeditz (1994) fanden im Ver-
gleich zwischen einem stark und einem wenig
gestorten Rastgebiet in Nordfriesland, dass
Ringelginse Branta bernicla storreizbedingte
Zeitverluste bei der Nahrungsaufnahme und
gesteigerte energetische Kosten durch Verhal-
tensdnderungen und eine erhohte Nahrungsauf-
nahme z.T. kompensieren konnen. Die Ginse
erreichen aber offensichtlich die physiologi-
schen Grenzen ihrer Kompensationsfahigkeit:
Die Vogel im wenig gestorten Vorland kénnen

knapp 12 % mehr Zugfett anlagern als die Gin-
se im stark gestorten Gebiet.

Goldregenpfeifer Pluvialis apricarius in ei-
nem englischen Moorgebiet verbrachten zur
Zeit der Kikenfithrung 11 % der Zeit mit Re-
aktionen auf Personen. Da sie viel flogen, er-
hohte dies ihren Energiebedarf um 15 % (Yal-
den & Yalden 1990). In einem englischen Na-
tionalpark flogen briitende Flussuferlaufer Ac-
titis hypoleucos aufgrund von Storungen durch
Angler und andere Besucher 29 % mehr als sie
es ohne Stérungen getan hitten. Einen grossen
Anteil hatten dabei kriftezehrende territoriale
Auseinandersetzungen, die sich an die Stérun-
gen anschlossen. Der Energicaufwand fiir die
zusdtzlichen Fliige erhohte die zur Nahrungs-
suche benétigte Zeit um 3,7 % (Yalden 1992).
Uber die Folgen des erhdhten Energiever-
brauchs bzw. der Konditionsverluste ist noch
wenig bekannt.

4. Einfliisse von Stérungen auf Thermoregu-
lation und Embryonalentwicklung

Wenn Altvégel ihre Eier oder Kiiken nicht be-

briiten bzw. hudern kénnen, mag dies

- Embryonen oder Kiiken durch Hypo- oder
Hyperthermie schidigen,

- einen erhohten Energieaufwand wegen des
Wiedererwarmens des Geleges bedeuten,
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oder
- wegen der durch niedrige Eitemperaturen

verldngerten Embryonalentwicklung das Ri-

siko von Eiverlusten durch Réuber erh6hen.

Wihrend der Bebriitungsphase werden die Eier
in der Regel auf Temperaturen von 30—40 °C
gehalten. Kurzzeitig werden von den Embryo-
nen aber auch Temperaturen zwischen 16 und
41 °C ohne Schiaden iberstanden. Langfristig
muss jedoch bei den meisten Arten ein sehr en-
ger Temperaturbereich eingehalten werden
(Webb 1987). Bei der Silbermdwe z.B. findet
bei Nesttemperaturen unter 27 °C keine Ent-
wicklung mehr statt. Schlupfrate und -ge-
schwindigkeit sind unter 30 °C verringert. Die
mittleren Temperaturen in erfolgreichen und
nicht erfolgreichen Nestern unterscheiden sich
nur wenig: sie betragen 34,4 bzw. 33,8 °C (Fox
et al. 1978). Storungsbedingte Bebriitungspau-
sen konnen also die Embryonalentwicklung
negativ beeeinflussen. Durch niedrige Tempe-
raturen wird diese verlangsamt oder gar ge-
stoppt. Dadurch verldngert sich die Bebrii-
tungszeit, was die Gefahr eines Eierraubs ver-
grossert (z.B. Hiippop 1993).

Hinsichtlich des Energiebedarfs ist es giinsti-
ger, ein Gelege kontinuierlich auf gleicher
Temperatur zu halten, als es nach einer Abkiih-
lung wieder aufzuheizen (z.B. Biebach 1986).
Erzwungene Bebriitungspausen wirken sich
also negativ auf die Energiebilanz aus. Beim
Austernfischer erfordert die Wiedererwdrmung
eines Dreiergeleges von 26 auf 32 °C rund 2,5
kJ, entprechend 0,4 % des Gesamtenergiebe-
darfs eines Tages (Hippop unverdff.). Zehn
storungsbedingte Brutpausen wiirden also
schon 4 % mehr Energieverbrauch pro Tag al-
lein fiir Thermoregulation bedeuten, hinzu
kime natiirlich immer ein erhdhter Energiebe-
darf fiir die zusitzliche Aktivitit (Flucht oder
Angriff) und vermutlich fiir die damit verbun-
dene Erregung.

5. Welche Konsequenzen hat eine storungs-
bedingte Erhohung des Energieverbrauchs?

Fiir den Natur- und Artenschutz ist diese Frage
von zentraler Bedeutung. Aber bisher kdnnen
nur wenige Untersuchungen zu ihrer Beant-

wortung beitragen, so dass zunichst theoreti-
sche Uberlegungen weiterhelfen miissen.

Skogland & Grgvan (1988) untersuchten die
Kondition von Rentieren Rangifer tarandus zu
Beginn und Ende der Jagdzeit in verschiedenen
Gebieten Norwegens mit unterschiedlicher
Jagdintensitit: In Knutshg waren die Tiere zu
Beginn der Jagdzeit in guter Kondition, sie
nahmen dennoch wihrend der Jagdzeit um
etwa 5 % ab. Die Rentiere von der Hardanger-
vidda waren in schlechterer Kondition und
nahmen sogar um mehr als 10 % ab. Sie ver-
brachten wihrend der Jagd weit mehr Zeit mit
Umberziehen und deutlich weniger mit Grasen
als vor und nach der Jagdzeit. Hingegen erhoh-
ten die Tiere mit guter Kondition im wenig be-
jagten Vergleichsgebiet Forelhogna ihre Kor-
permasse in der gleichen Zeit um fast 5 %.
Nach Schnidrig-Petrig (1994) wurden bei
Gemsen in zwei seit mehreren Jahren intensiv
mit Gleitschirmen beflogenen Gebieten der
Schweizer Alpen Geissen mit geringerer Kor-
permasse erlegt als vorher. In je zwei benach-
barten Kontrollgebieten ohne Gleitschirmbe-
trieb traten diese Unterschiede nicht auf.

Storungen, die zum unmittelbaren Stresstod
von Tieren fiihren, sind sicher die Ausnahme,
doch erwihnt Jeppesen (1987) mehrere Fille,
bei denen Elche Alces alces und Rehe Capreo-
lus capreolus an akutem Stress aufgrund gros-
ser Orientierungsliufe starben. Zwei Elche ver-
endeten bereits 10—15 min nach dem ersten
Kontakt mit den Liufern.

Inzwischen ist bei vielen Vogelarten die
plausible Annahme belegt, dass der Bruterfolg
auch von den Energiereserven zur Brutzeit ab-
hingt (Drent & Daan 1980). Storungsbedingte
Konditionseinbussen sollten sich also in der
Nachkommenzahl niederschlagen. In ungestor-
ten Gebieten Norwegens bilden Kurzschnabel-
ginse Anser brachyrhynchos vor der Brutzeit
rasch Fettdepots. Dies unterbleibt, wenn die
Ginse durch Landwirtschaft gestdrt werden.
Als Folge hiervon briiteten 46 % der «unge-
storten» Ginsepaare erfolgreich, aber nur 17 %
der «gestorten» (Madsen 1995). Auch der
storungsbedingte Konditionsnachteil von Rin-
gelginsen gegen Ende des Winters im nord-
friesischen Wattenmeer, iiber den bereits be-
richtet wurde, beeinflusst sehr wahrscheinlich
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den Bruterfolg, denn dieser hingt massgeblich
von der Kondition der Génse zur Zeit des Ab-
flugs aus den Winterquartieren ab (Ebbinge
1989). Ahnliches gilt sicher auch fiir Siugetie-
re.

Offensichtlich werden auch die Lebenser-
wartung und die Reproduktionsrate und damit
die «lifetime reproduction» von erstaunlich ge-
ringen Veridnderungen im Energiehaushalt be-
einflusst, wie wenige Untersuchungen aus
jlngster Zeit vermuten lassen. Lemon (1993)
hat bei Zebrafinken Taeniopygia guttata im
Labor kiinstlich den Energieverbrauch fiir die
Nahrungsaufnahme um nur 0,6 bis 4,7 % ge-
gentiber einer Kontrollgruppe erhht, ohne ih-
nen mehr Futter zu bieten. Dadurch sank die
Uberlebensrate von 0,79 auf 0,71 bis 0,35, der
Abstand zwischen einzelnen Bruten vergrés-
serte sich von 57 Tagen auf 60 bis 128 Tage.

Freilebende Vogel konnen iiber ldngere Zeit-
rdume einen Energieumsatz aufrechterhalten,
der bei ungefahr 4mal Grundumsatz, bei eini-
gen Arten auch noch etwas dariiber liegt (Drent
& Daan 1980, Bryant 1991). Tatséchlich leben
aber die meisten Vogelarten im Freiland auf
weit «kleinerer Flamme» (Bryant 1991). Bei
Mehischwalben Delichon urbica haben Indivi-
duen mit einem mittleren Energieumsatz die
hochste «lifetime reproduction». Ferner scheint
auch bei dieser Art ein Einfluss des Ener-
gieumsatzes auf die Uberlebensrate zu beste-
hen, der bisher einzige Hinweis aus dem Frei-
land: Bryant (1991) untersuchte den Ener-
gieumsatz von Mehlschwalben zur Brutzeit im
Vergleich von Vogeln, die das ndchste Jahr
zuriickkehrten, mit denen, die offensichtlich
verstorben waren. Der Energieumsatz der nicht
zurlickgekehrten lag nur um 14 % iiber dem
der Uberlebenden.

Austernfischer erreichen im Winter im Frei-
land durchaus einen Energieumsatz von 4mal
Grondumsatz. Wihrend der Brutzeit reduzie-
ren sie den Umsatz aber auf 2,8mal Grundum-
satz, obwohl sie mit hoherem Energieaufwand
mehr Junge grossziechen konnten (Ens et al.
1992). Offensichtlich sind auch hier der Le-
benserwartung und /oder der «lifetime repro-
duction» Grenzen durch den Energiehaushalt
gesetzt.

Meine wenigen Beispiele verdeutlichen be-

reits, dass stérungsbedingte Verdnderungen
des Energiehaushalts durch Erregung, korperli-
che Aktivitdt und Thermoregulation entschei-
denden Einfluss auf Lebenserwartung und Re-
produktionserfolg von Tieren haben koénnen.
Andererseits gibt es aber offensichtlich auch
zahlreiche Fille, in denen keine Storungseffek-
te z.B. auf Individuenzahl, Siedlungsdichte und
Reproduktionserfolg nachgewiesen wurden
(Dunnet 1977, Gétmark 1992, Brown & Mor-
ris 1994, Keller 1995). Eine objektive Gewich-
tung anhand der Literatur ist aber unméglich,
weil Effekte ungleich héufiger publiziert
werden als Nicht-Effekte. Ausserdem sind die
Reaktionen oftmals sehr situationsspezifisch.
Dies ist bei der Interpretation der hier darge-
stellten Fallbeispiele unbedingt zu beriicksich-
tigen.

Hinsichtlich moglicher Auswirkungen auf
Populationen ist zu bedenken, dass bei langle-
bigen «Grossvogeln» oft wenige Individuen
den gesamten Nachwuchs einer Population er-
zeugen (z.B. Newton 1989). Wenn gerade die-
se einen Konditionsverlust oder verringerte Le-
benserwartung erleiden, wirkt sich das auf den
Bestand besonders negativ aus. Alle diese noch
weitgehend theoretischen Uberlegungen be-
diirfen dringend einer experimentellen Uber-
priifung.
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