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"" During threatening situations birds react with the activation of the hypothala-
mo-pituitary-adrenal axis (HPA-axis). Corticosterone, the main glucocorticoid

in birds, is released from the adrenal cortex into the circulation in high con-
centrations and delivered to the organs. There corticosterone triggers metabolic
and behavioural changes which help to overcome the dangerous situation and
to restore homeostasis. This activation implies costs: reproductive activities and
immunity are suppressed and energy stores are mobilized. Therefore a bird has
to balance its stress response in a way that the benefits outweigh the costs.

We present 3 studies investigating the questions (1) which factors can af-
fect the activation of the HPA-axis and (2) whether the variation of the stress
response shows a long-term effect. The first study investigated the interaction
between fat reserves and stress response of nestlings of the Common Kestrel
Falco tinnunculus. Nestlings without fat reserves had an elevated baseline cor-
ticosterone level and a dampened stress response indicating a stressful state.
The second study investigated whether the stress response of Eurasian Hoo-
poes Upupa epops depended on the brood value. Hoopoe parents during the
first of two annual broods or with an early single brood showed a higher stress
response than parents with the second brood or breeding late in the season. The
results confirmed the brood-value-hypothesis postulating that parents with
the chance for a second brood invest more in their own survival than parents
with only a small chance for a future brood, which invest more into the current
brood. The third study showed that the activation of the HPA-axis is geneti-
cally regulated. Small-spotted Barn Owls Tyto alba reacted with a higher stress
response than large spotted Barn Owls. Depending on the environmental condi-
tions the different stress response was advantageous for one of the two colour
variants. Finally the role of corticosterone measurement as a tool in conserva-
tion biology is discussed. It offers a measure to identify stressors which would
otherwise not have been detected. It also offers a measure to identify the abil-
ity of an individual to cope with stress and whether in the long-term a stressor
might have a selective effect.

Susanne Jenni-Eiermann, Bettina Almasi, Claudia Miiller, Lukas Jenni, Schweizerische
Vogelwarte, Seerose 1, CH-6204 Sempach, E-Mail susi.jenni@vogelwarte.ch, bettina.
almasi@vogelwarte.ch, claudia.mueller@vogelwarte.ch, lukas.jenni@vogelwarte.ch;
Baptiste Schmid, Biodiversity and Climate Research Centre (BiK-F), Senckenberg
Gesellschaft fiir Naturforschung, Senckenberganlage 25, D—60325 Frankfurt (Main),
E-Mail oeildesokol@hotmail.com; Alexandre Roulin, Dept. of Ecology and Evolution,

University of Lausanne, Biophore, CH-1015 Lausanne, E-Mail Alexandre.Roulin@
unil.ch



108

S. JENNI-EIERMANN et al., Stressantwort bei Vogeln

Ornithol. Beob.

Stress wird als ein Zustand der Alarmbereit-
schaft des Organismus definiert. Der Organis-
mus stellt sich auf eine erh6hte Leistungsbereit-
schaft ein (Selye 1946). Ausgelost wird Stress
durch psychische, physische oder pharmakolo-
gische Reize, die das innere Gleichgewicht, die
Homdgostase, verletzen. Der Korper reagiert auf
einen Stress auslgsenden Reiz (Stressor) mit
dem Ziel, das Gleichgewicht wiederherzustel-
len (Landys et al. 2006). Fiir den Beobachter
kann diese Reaktion durch ein verdndertes Ver-
halten wie Flucht, Kampf oder Erstarren sicht-
bar werden. Im Kéorper, also physiologisch,
wird eine Kaskade von Hormonausschiittungen
ausgelost, die dazu fiihrt, dass letztendlich die
Menge des sogenannten «Stresshormonn» Cor-
ticosteron im Blut ansteigt (Wittow 2000). Cor-
ticosteron, das fiir Vogel typische Glukokorti-
koid (Cortisol bei Menschen und vielen Sauge-
tieren), wird dann zu den Zielorganen transpor-
tiert und leitet die entsprechenden Reaktionen
ein. Ist die Homoostase wiederhergestellt, geht
die Konzentration des Corticosterons im Blut
durch Riickkoppelungsmechanismen wieder
auf ein Basisniveau zuriick (McEwen & Wing-
field 2003, Landys et al. 2006).

1. Was ist physiologischer Stress und welche
Auswirkungen hat er?

1.1. Wirkung von Stress

Tritt eine Gefahr auf, reagiert der Organismus
mit einer stark erhohten Ausschiittung von
Corticosteron. Diese Reaktion wird auch die
adrenocorticale Stressantwort (im Folgenden
einfach Stressantwort) genannt. Die hohen
Corticosteronkonzentrationen rufen dann phy-
siologische Reaktionen hervor, die das Uber-
leben in der akuten Gefahrensituation sichern
sollen. Die kurzfristige Stressantwort ist also
eine positive Reaktion des Organismus auf ei-
nen Stressor, die dazu fiihren soll, das Gleich-
gewicht wiederherzustellen. Allerdings kon-
nen auch akute, kurzfristige Stressereignisse
langfristige Folgen haben, insbesondere, wenn
sie im Jugendstadium des Vogels auftreten
(Boonstra 2013).

Welche Wirkung hat nun das Corticosteron
auf den Stoffwechsel? Corticosteron in niedri-

gen, basalen Konzentrationen hat eine verstir-
kende (permissive) Wirkung, d.h. es ermoglicht
in Interaktion mit anderen Hormonen (z.B.
Adrenalin, Glukagon, Wachstumshormon), das
Immunsystem zu aktivieren oder die Bereit-
stellung von Energie zu férdern. Die Basalkon-
zentration von Corticosteron im Blut variiert
je nach Energiebedarf der Aktivitit im Tages-
und Jahresverlauf um das etwa 2- bzw. 3-fache
(Romero 2002). Reguliert werden die permis-
siven Wirkungen durch die Bindung von Cor-
ticosteron an die Mineralokortikoidrezeptoren
(MR). Corticosteron hat eine hohe Affinitét an
die MR, was bedeutet, dass die MR schon bei
niedrigen Konzentrationen gesittigt werden.

Tritt eine akute Stresssituation ein (z.B. ein
Angriff durch einen Pridator), werden innert
Sekunden mehrere Hormone freigesetzt. Zuerst
steigt Adrenalin im Blut an, das Hormon, das
eine «Flucht-» oder «Kampfreaktiony auslost.
Es folgen Stoffwechselhormone wie das Glu-
kagon oder das Wachstumshormon sowie Hor-
mone der Stressachse (Abb. 1), die bewirken,
dass mit einer Verzogerung von 2—3 min das
sogenannte Stresshormon Corticosteron aus der
Nebennierenrinde ins Blut ausgeschiittet wird.

Hohe Konzentrationen des Corticosteron, die
ein Mehrfaches des Basalwerts betragen, haben
je nach Zielorgan suppressive, stimulierende
oder vorbereitende Wirkungen. Suppressiv
wirken sie auf all die Vorginge, die im Moment
der Gefahr nicht {iberlebensnotwendig sind
wie z.B. Fortpflanzung und Immunabwehr,
stimulierend wirken sie auf die Bereitstellung
von Energie (Neubildung von Glukose, Abbau
korpereigener Proteine und Fettdepots), und
vorbereitend wirken sie, in dem sie den Orga-
nismus auf einen nachfolgenden Stressor vor-
bereiten (Sapolsky et al. 2000).

Reguliert werden diese Funktionen durch die
Glukokortikoidrezeptoren. Das sind Rezepto-
ren mit einer niedrigen Affinitit fiir Corticos-
teron, die erst bei hohen Corticosteronkonzen-
trationen geséttigt werden. Der Corticosteron-
Rezeptor-Komplex (dies gilt auch fiir den Cor-
ticosteron-MR-Komplex) bindet im Zellkern
an eine bestimmte DNA-Sequenz und reguliert
dann die entsprechenden Transkriptionen. Da-
her treten diese Effekte des Corticosterons frii-
hestens 1 h nach dem Stress auslosenden Ereig-
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Abb. 1. Schematische Darstellung der Stressachse, auch HPA-Achse genannt (Hypothalamo-Pituitary-Adre-
nal-Axis). Sobald ein Reiz als Stress wahrgenommen wird, schiittet der Hypothalamus das Corticotropin frei-
setzende Hormon (CRH) aus, das auf die Hypophyse wirkt. Die Hypophyse entldsst darauthin das adrenocor-
ticotrope Hormon (ACTH), das seinerseits auf die Nebennierenrinde wirkt, welche schliesslich das eigentli-
che «Stresshormony», das Glukokortikoid Corticosteron in das Blut freisetzt. — The Hypothalamo-Pituitary-
Adrenal-Axis. An acute stressor is detected by the brain, which sends a neural signal to the hypothalamus.
The hypothalamus sends CRH (corticotropin releasing hormone) to the pituitary resulting in the pituitary
sending ACTH (adrenocorticotropin) to the adrenal gland to release corticosterone.

nis auf. Die Regulierung tiber zwei Rezeptorty-
pen erklart auch die zum Teil gegensitzlichen
Wirkungen des Corticosterons. So wird zum
Beispiel die Immunabwehr durch Basalwerte
des Corticosterons stimuliert, durch hohe Kon-
zentrationen hingegen unterdriickt (Sapolsky et
al. 2000).

Eine weitere Reaktion auf anhaltend schlech-
te Bedingungen kann auch die Erhéhung des
Basalwertes sein. Das ist keine Stressantwort,
da das Corticosteron im Blut nicht die Konzen-
trationen erreicht, die es fiir eine Sittigung der
Glukokortikoidrezeptoren braucht. Es werden
also nicht die fiir Stresssituationen typischen
physiologischen und Verhaltensénderungen
hervorgerufen. Trotzdem hat auch eine Erho-
hung des Basalwertes Auswirkungen auf den
Stoffwechsel. Die permissiven Wirkungen von
Corticosteron, wie z.B. eine Stimulation des
Appetits und der Futteraufnahme sind erhoht.
Ausserdem kann ein chronisch erhéhter Basal-

spiegel zu einer Erschopfung der Stressachse
(s. Abb. 1) fithren und die Stressantwort ddmp-
fen (Cyr et al. 2007).

Fiir den Organismus schédlich wird Stress,
wenn die Stressachse dauerhaft aktiviert ist.
Die Folgen von chronisch durch Stress erhoh-
ten Corticosteronkonzentrationen sind dras-
tisch: Proteinverlust, Absterben von Neuronen,
Unterdriickung der Fortpflanzung sowie Re-
duktion des Immunsystems, des Wachstums
und der Entwicklung der Neuronen im Hirn
(z.B. Sapolsky et al. 2000, Cyr et al. 2007,
Stier et al. 2009). Dariiber hinaus kann die
Stressachse desensibilisiert werden, so dass der
Organismus im Falle einer sehr grossen Gefahr
gar nicht mehr antworten, also kein Cortico-
steron ausschiitten kann (Cyr et al. 2007). Be-
sonders heikel ist chronischer Stress wéhrend
des Wachstums. So koénnen chronisch hohe
Corticosteronkonzentrationen das Gesangs-
zentrum im Gehirn beeinflussen (Buchanan et
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al. 2004), exploratives Verhalten reduzieren
(Spencer & Verhulst 2007) und das Wachs-
tum beeintrichtigen (Miiller et al. 2009). Die
Folge von Dauerstress frith im Leben kann zu
einem lebenslangen Nachteil und sogar zu er-
hohter Mortalitdt im Erwachsenenalter fiihren
(de Kogel 1979). Es gibt aber auch Beispiele,
die zeigen, dass Nestlinge durch mehrere Tage
langen Dauerstress verursachte Defizite wieder
aufholen (Miiller et al. 2009, Drummond et al.
2011) oder dass sie durch das erhohte Cortico-
steron auf ihre (ungiinstige) Umgebung vorbe-
reitet werden (z.B. Love & Williams 2008). Es
wurde kiirzlich sogar die Hypothese formuliert,
dass die negativen Folgen chronischen Stres-
ses nur bei Menschen und Laborversuchen
zu beobachten seien, wihrend bei Wildtieren
chronischer Stress Teil der normalen Lebens-
erfahrung und die Stressantwort adaptiv und
Teil langfristiger evolutiondrer Anpassung sei
(Boonstra 2013).

1.2. Individuelle Variation der Stressantwort

Die hohe Corticosteronausschiittung wihrend
einer Stresssituation bewirkt einerseits, dass
moglichst viel Energie bereitgestellt wird, um
die Gefahr zu iiberwinden, und andererseits,
dass physiologische Prozesse unterdriickt wer-
den, die momentan nicht tiberlebensnotwendig
sind. Das heisst, die Stressantwort verursacht
Kosten. Diese sollten aber die Vorteile, also
den Energieaufwand und den Schaden, iiber-
wiegen. Der Organismus hat somit die Chance,
schlechte Bedingungen zu iiberleben, seine Fit-
ness kann aber beeintrdchtigt werden. Wiirde
der Organismus jedoch nicht in eine Stressant-
wort investieren, wire seine Fitness noch mehr
beeintrachtigt. Wenn diese Aussage zutrife,
misste die Stressantwort je nach Situation un-
terschiedlich stark ausfallen, d.h. vom Indivi-
duum moduliert werden kénnen.

Gibt es eine solche Modulation der Stress-
antwort oder 16st Stress immer gleich starke
physiologische Reaktionen aus? Die Reaktion
auf einen akuten Stressor kann anhand eines
standardisierten Versuchs untersucht werden.
Ein Vogel wird gefangen, und innerhalb von
2—3 min wird eine Blutprobe genommen, um
die basale Corticosteronkonzentration (= Ba-

salwert) zu bestimmen. Dann wird der Vogel
30 min in einem Stoffséckchen aufbewahrt und
danach eine zweite Blutprobe entnommen, um
den Anstieg des Corticosteronspiegels seit dem
Fang zu messen (Wingfield et al. 1992). Kohl-
meisen Parus major, die diesem Stressproto-
koll unterworfen wurden, zeigten unterschied-
liche Stressreaktionen: Je nach Individuum
schiitteten sie unterschiedlich viel und unter-
schiedlich schnell Corticosteron aus (Cockrem
& Silverin 2002). Das individuelle Muster der
Corticosteronausschiittung blieb bei Wieder-
holung konstant, das heisst, dass es tatsdchlich
eine Variation der Stressantwort zwischen In-
dividuen gibt. Diese individuelle Variation der
Stressantwort kann zum Teil genetisch bedingt
sein, teilweise durch Umwelteinfliisse (z.B.
wihrend der frithen Entwicklung) zustande
kommen (Satterlee & Johnson 1988, Evans et
al. 2006). Neben dieser individuellen Variation
der Stressantwort wurde auch eine jahreszeit-
liche Variation gefunden (Romero & Remage-
Healey 2002). So war bei Staren Sturnus vul-
garis wihrend der Mauser die Stressantwort
gering, wihrend der Brutzeit hingegen hoch.
Offensichtlich haben die Stare ihre Stressant-
wort — in diesem Fall dem lebensgeschichtli-
chen Stadium entsprechend — moduliert. Eine
situationsgerechte Modulation der Stressant-
wort ist demnach moglich.

2. Biologische Bedeutung der Variation der
Stressachse: drei Fallstudien

Unser Ziel war es, Faktoren zu erkennen, die
Stress auslosen konnen, und herauszufinden,
welche Konsequenzen dieser Stress hat, um
dann diese Erkenntnis im Naturschutz anzu-
wenden. Warum nun haben wir das Glukokor-
tikoid Corticosteron als Indikator fiir Stress
gewihlt? Corticosteron ist auf alle Stressoren
sensitiv und spielt im Stoffwechsel eine zent-
rale Rolle. Unabhéngig davon, welcher Faktor
eine Stérung hervorruft, hat sie immer zur Fol-
ge, dass die Stressachse aktiviert und Corticos-
teron ausgeschiittet wird, was dann schliesslich
Konsequenzen fiir den Stoffwechsel und das
Verhalten hat. Mit der Messung eines einzigen
Hormons kénnen wir aber nicht nur die Ursa-
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che und die Folge einer Stoérung feststellen,
wir kénnen auch die Fahigkeit messen, wie ein
Individuum mit Stress umgeht. Diese regulie-
rende Rolle von Corticosteron erlaubt dariiber
hinaus auch experimentell vorzugehen. Durch
Manipulation der Hormonkonzentration kann
die Auswirkung erhohten Corticosterons un-
abhingig von Umwelteinfliissen (wie Wetter-
bedingungen, Nahrungsverfiigbarkeit) und im
Vergleich zu einer Kontrollgruppe untersucht
werden.

Wir stellten uns folgende Fragen: (1) Welche
Faktoren beeinflussen die Basalkonzentration
und die Stressantwort (im Folgenden Stressach-
se genannt), und (2) welche langfristige Aus-
wirkung hat eine verédnderte Stressachse?

Wir haben diese Fragen an drei Beispielen
untersucht. Wir wollten erstens wissen, wel-
chen Einfluss Energiereserven auf die Variation
der Stressachse von Turmfalkennestlingen Fal-
co tinnunculus haben. In einer zweiten Studie
haben wir analysiert, wie die Stressachse von
Wiedehopfeltern Upupa epops durch Lebens-
erwartung und Reproduktionsmdoglichkeit mo-
duliert wird, und in einer dritten Studie wurde
die individuelle Variation der Stressachse bei
Schleiereulen 7yto alba untersucht.

Alle drei Studien wurden wihrend der Jun-
genaufzucht durchgefiihrt. Dieser Lebensab-
schnitt ist fiir Eltern und Nachkommen beson-
ders sensibel. Nestlinge, die widrige Umsténde
erfahren, konnen zeitlebens eine veridnderte
Stressantwort zeigen, was einen direkten Ein-
fluss auf ihre Fitness und ihr Uberleben hat
(Cavigelli & McClintock 2003, Blas et al.
2007). Eltern, die wihrend der Brutzeit widri-
ge Umsténde erfahren, entscheiden, ob sie ihre
Brut aufgeben oder weiterbetreuen, mit dem
Risiko, dabei Schaden zu nehmen oder gar
umzukommen. Dies ist eine Entscheidung, die
sich schliesslich auf eine ganze Population aus-
wirken kann.

2.1. Variation der Stressachse durch Energie-
reserven

Turmfalkennestlinge schliipfen teilweise asyn-
chron. Der vierte bis sechste Nestling schliip-
fen spéter als die ersten drei, da das ¢ schon
nach Ablage des dritten Eies mit der Bebriitung

Abb. 2. Etwa 13 Tage alte Turmfalkennestlinge im
Nistkasten in Schinznach-Dorf (Kanton Aargau).
Aufnahme 6. Juli 2013, C. Miiller. — /3 days old
nestlings of Common Kestrel.

beginnt. Bei einer Gelegegrésse von 4—6 Ei-
ern gibt es also fast in jeder Brut mindestens
ein jiingeres und schwicheres Nesthikchen
(Abb. 2, 3). Die Nesthdkchen iiberleben nur bei
guten Nahrungsbedingungen. Die Schlupfasyn-
chronie wird als Anpassung an ein variierendes
Nahrungsangebot interpretiert (Lack 1954).
Turmfalkennestlinge ohne Fettreserven hat-
ten hohere Corticosteron-Basalwerte im Plasma
als Nestlinge mit Fettreserven (Abb. 4 oben;
Miiller et al. 2010). Solch erhohte Konzentra-
tionen des Corticosteron-Basalwertes sind ty-
pisch fiir magere oder durch Hunger gestresste

Abb. 3. Etwa 22 Tage alte Turmfalkennestlinge un-
terschiedlicher Grgsse im Nistkasten in Villigen
(Kanton Aargau). Aufnahme 26. Mai 2012, C. Miil-
ler. — 22 days old nestlings of Common Kestrel with
different size.
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Vogel (z.B. Wingfield et al. 1994, Schoech et
al. 1997, Kitaysky et al. 1999, Pereyra & Wing-
field 2003, Miiller et al. 2006, Jenni-Eiermann
et al. 2008, vgl. aber Romero et al. 1998, Sil-
verin et al. 1997, Lynn et al. 2003 fiir Ausnah-
men). Die Erhéhung des Corticosteronspiegels
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mobilisiert Energiereserven im Korper in Form
von Fetten und Proteinen.

Um den Einfluss der Korperkondition auf
die Stressantwort zu messen, wurden den Nest-
lingen 2 Blutproben entnommen, die erste in-
nerhalb von 3 min nach Entnahme aus dem
Nest und die zweite 20 min spiter. In diesen
Proben wurde die Corticosteronkonzentra-
tion bestimmt (Abb. 4 oben; Wingfield et al.
1992). Nestlinge mit guten Fettreserven (Fett-
score 2; Bandbreite 0—2) zeigten einen starken
Anstieg des Plasma-Corticosterons, jene ohne
Fett (Fettscore 0) hingegen einen geringen An-
stieg (Abb. 4 Mitte). Da die mageren Nestlinge
bereits einen hohen Basalwert hatten, ist der
Corticosteronspiegel im Plasma nach Durch-
fuhrung des Stressprotokolls ungeféhr gleich
hoch wie jener der fetten Nestlinge, der Netto-
Anstieg ist aber gering (Abb. 4 unten).

Das bedeutet, dass Nestlinge mit grossen
Fettreserven wihrend einer Stresssituation
mehr Corticosteron freisetzen, also eine Stér-
kere Stressantwort zeigen als Nestlinge mit
geringen Fettreserven. Dies konnte fiir das
Uberleben wichtig sein, da einige der lebens-
rettenden Auswirkungen wie z.B. die erhohte
Neubildung von Blutzucker (Glukoneogene-
se) dosisabhingig sind (Sapolsky et al. 2000).
Ein Individuum mit hohen Fettreserven, das
akut mehr Corticosteron ausschiittet, konnte
demnach mehr Energie, also Zucker (Gluko-

Abb. 4. Bezichung zwischen Fettreserven iiber der
Furcula (Fettscore, Stufen 0—2) und basalem Corti-
costeron (oben), der Zunahme des Corticosterons als
Reaktion auf einen Stressor (Mitte) und die Cortico-
steronkonzentration der Stressantwort bei 10 Tage
alten Turmfalkennestlingen (unten). Nestlinge mit
Fettreserven hatten ein niedrigeres basales Corti-
costeron und zeigten einen stirkeren Anstieg im
Corticosteron auf einen Stressor als Nestlinge ohne
Fettreserven. Das Stress-induzierte Corticosteron
war zwischen den 3 Fettscorestufen nicht signifi-
kant verschieden. — Relation between furcular fat
reserves (score 0—2) and baseline corticosterone
(top), increase in corticosterone in response to hand-
ling (middle) and handling-induced corticosterone in
10 days old Kestrel nestlings (bottom). Nestlings
with fat reserves showed lower baseline corticos-
terone levels and a stronger increase in corticoster-
one to handling than nestlings without fat reserves.
Handling-induced corticosterone was similar be-
tween different fat scores.
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se) fir diese Stressreaktion wie z.B. eine Ab-
wehrhandlung mobilisieren. Ein Nestling ohne
Fettreserven hingegen hat bereits eine erhohte
Basalkonzentration und damit eine gesteigerte
Glukoneogenese, um den energetischen Grund-
bedarf zu decken. In einer Stresssituation stiin-
de ihm folglich weniger zusétzliche Glukose
zur Verfiigung. Allerdings ist bis heute nicht
ganz geklart, bei welchem Schwellenwert die
typischen Stressreaktionen wie der Abbau von
Eiweissen (Proteinen) eintreten.

Was passiert aber, wenn es fiir alle Nestlin-
ge ausreichend Nahrung hat, so dass auch das
Jingste Fett anlegen kann? Tatsichlich hat ein
Nesthékchen mit wenig Fett die gleiche Ba-
siskonzentration Corticosteron wie seine Ge-
schwister. Hat es hingegen grosse Fettreserven,
ist seine Basiskonzentration sogar niedriger als
die seiner Geschwister (Miiller et al. in Vorb.).
Da Corticosteron das Wachstum hemmt, setzt
das Nesthdkchen somit auf maximales Wachs-
tum. Bei einer optimalen Nahrungsversorgung
folgt das Nesthékchen offenbar der «Alles oder
Nichts»-Strategie. Es investiert seine Energie
ins Wachstum, um den Abstand zu den Ge-
schwistern zu verringern. Unter schlechten Be-
dingungen hingegen verhungert es meist.

2.2. Variation der Stressantwort durch Lebens-
erwartung und Fortpflanzungsaussichten

Unter ungiinstigen (stressreichen) Umstinden
miissen Eltern abwiégen, ob sie in die laufende
Reproduktion investieren wollen oder lieber ihr
eigenes Uberleben und damit eine zukiinftige
Fortpflanzungsmoglichkeit sichern. Sie miissen
den Weg finden, der ihnen den grosstmdglichen
Fitnessvorteil bringt. Haben die Eltern keine
Aussicht auf eine Ersatzbrut, sollten sie in die
Erhaltung der aktuellen Brut investieren, selbst
wenn sie dabei ihr eigenes Leben riskieren. Ha-
ben die Eltern hingegen die Moglichkeit einer
spiteren Brut, sollten sie eher das eigene Le-
ben sichern. Das heisst, die Stressantwort sollte
dem Wert der laufenden Brut entsprechend aus-
fallen (Brutwerthypothese). Wenn der Brutwert
—relativ zum eigenem Uberleben und der Mog-
lichkeit, eine spétere Brut zu haben — hoch ist,
sollte die Stressantwort geddmpft sein und die
Eltern sollten die laufende Brut nicht verlas-

Abb. 5. Wiedehopf im Wallis. Aufnahme 5. Mai
2010, Y. Botsch. — Eurasian Hoopoe.

sen. Umgekehrt sollte dann, wenn der Brutwert
gering ist und die Eltern eine Chance auf eine
Ersatzbrut haben, eine hohe Corticosteronaus-
schiittung jene Mechanismen beglinstigen, die
das eigene Uberleben sichern, moglicherweise
auf Kosten der laufenden Brut.

Eine solche individuelle Modulation der
Stressantwort wurde beim Wiedehopf (Abb. 5,
6) gezeigt (Schmid et al. 2013). Ein Wiedehopf
kann 2—3-mal im Jahr briiten, aber seine Chan-
cen, das zweite Lebensjahr zu erreichen, liegen
nur bei 38 % (Schaub et al. 2012). Das bedeu-

Abb. 6. Wiedehopf beim Nestanflug mit Maulwurfs-
grille Gryllotalpa vulgaris im Wallis. Aufnahme 21.
Juni 2012, R. van Wijk. — Hoopoe bringing an Euro-
pean mole cricket to the young.



114 S. JENNI-EIERMANN et al., Stressantwort bei Vogeln

Ornithol. Beob.

LT 40
'E —£— Mannchen
f5 27 -¥ Weibchen
=]
=
=
= 351
S 44
z 28
=
o a3 24
& 30
o 48
5] 52
@ 23
@ u
o 25
h =
=
o
=]
c
O 20-
o
<L
T T T 1
Erste von Zweite von Frihe Spate
zwei Bruten  zwei Bruten Einzelbrut Einzelbrut
Brutversuch

Abb. 7. Abhingigkeit der Stressantwort von der
Brut (Erst-, Zweit- oder Einzelbrut) fiir & (offene
Dreiecke, Spitze nach oben) und @ (schwarze Drei-
ecke, Spitze nach unten) bei Wiedehopfen. Es wer-
den Mittelwerte und das 95-%-Vertrauensintervall
aus einem Modell gezeigt. Die Mittelwerte wurden
fiir eine Blutentnahme 23 min nach der ersten Blut-
entnahme, die Tageszeit 12.00 h, eine mittlere Kor-
perkondition und eine mittlere Basiskonzentration
von Corticosteron berechnet (Details s. Schmid et al.
2013). Die Zahlen stehen fiir die Stichprobengros-
se. — Dependence of handling-induced total cortico
sterone levels on breeding attempt category (first or
second of two broods, single early brood and single
late brood) in males (open triangles) and females
(full triangles) in Hoopoe. The predicted means and
95 % confidence intervals were computed for the
mean time since capture (23 min) and sampling time
of day (12.00 h), average body condition and aver-
age base-line corticosterone (see Schmid et al. 2013
for details). Numbers indicate sample sizes.

tet, dass der Wert seiner Brut gegen Ende der
Brutsaison entsprechend zunimmt. Tatsichlich
zeigten Individuen bei ihrer ersten von zwei
Bruten eine hohere Stressantwort als bei ihrer
zweiten und letzten Jahresbrut (Abb. 7). Fer-
ner bestand ein negativer Zusammenhang zwi-
schen der Stressantwort und dem Reproduk-
tionserfolg: Je stirker die Stressantwort war,
desto geringer war der Bruterfolg. Die Resul-
tate unterstiitzen also die «Brutwerthypothese»
und zeigen, wie situationsbedingt die Reaktion
auf eine Storung ist.

2.3. Genetische Variation der Stress-Sensibilitit

Selektionsstudien belegen, dass die Stress-
empfindlichkeit erblich ist (Kohane & Par-
sons 1988, Price 1999). Dies ist vor allem bei
Haustieren untersucht worden, da sich weniger
stresssensible Tiere besser halten lassen als sen-
sible. Domestikation bedeutet somit auch eine
Selektion auf niedrigere Stressempfindlichkeit.
Wir haben uns die Frage gestellt, ob es eine
solche Variation der Stresssensibilitédt auch bei
Wildtieren gibt. Dazu wurde die Stressantwort
von Schleiereulen verschiedener Farbungen
untersucht. Schleiereulen koénnen eine von
Weiss bis Rotbraun variierende Grundfirbung
(Phaeomelanin) und ein in verschiedenem Aus-
mass schwarz gepunktetes Gefieder (Eume-
lanin) haben (Abb. 8, 11). Grundfirbung und
Punkte sind erblich. Grundsétzlich kann bei
beiden Geschlechtern jede Férbung vorkom-
men, aber ¢ haben meist grossere Punkte und
sind héufiger rostbraun als 4. Die individuelle
Farbung ist grosstenteils unabhéngig von Kor-
perkondition und Umwelteinfliissen (Roulin &
Dijkstra 2003, Roulin et al. 2010). Sie steht da-
her stellvertretend fiir den Genotyp. Die Grosse
der Punkte sowie die Grundfirbung korrelieren
mit Fitnessparametern. So haben Nestlinge von
grossgepunkteten Miittern weniger Ektoparasi-
ten als solche von kleingepunkteten (Roulin et
al. 2001). Grossgepunktete Individuen briiten
frither und haben eine hohere Uberlebensra-
te als kleingepunktete, und rotbraune & haben
mehr iiberlebende fliigge Nestlinge als weisse
d (Roulin & Altwegg 2007). In einem Uber-
sichtsartikel konnten Ducrest et al. (2008) zei-
gen, wie Melanin-Féarbung und Verhaltenswei-
sen bei vielen Arten zusammenhingen konnen.
Auf den einfachsten Nenner gebracht: Diesel-
ben Hormone (Melanocortine), die die Synthe-
se von Eumelanin (schwarze Pigmente) und
Pheomelanin (rotbraune Pigmente) regulieren,
regulieren — unter anderem — auch die Stres-
santwort. Einige Studien zeigen, dass dunklere
Individuen weniger stresssensibel sind. Auch
bei der Schleiereule konnten wir zeigen, dass
grossgepunktete Individuen weniger auf Stress
reagieren als kleingepunktete, also eine redu-
zierte Stressantwort haben (Abb. 9; Almasi et
al. 2010).
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Abb. 8. Schleiereulen unterschiedlicher Farbung. Links ein Vogel mit heller Grundfarbung ohne Punkte, in
der Mitte einer mit heller Grundfarbung und dunklen Punkten, rechts eine Schleiereule mit dunkler Grund-
farbung und grossen Punkten. Aufnahmen B. Almasi. — Barn Owls with varying colouration and spot size.
Left: a light-coloured bird without spots, centre: one with light colouration and large spots, and right: dark

reddish-brown owl with large spots.

Warum nun ist die Stresshormonkonzentra-
tion tiefer? Das kann entweder daran liegen,
dass (a) grossgepunktete Individuen in Stress-
situationen weniger Corticosteron ausschiitten
oder (b) grossgepunktete Individuen die Corti-
costeronkonzentration im Blut nach dem ersten
Stress schneller senken. Die negative Korrela-
tion zwischen der Stressantwort von Nestlin-
gen und der Eumelanin-Farbung (Abb. 9 links)
sowie die negative Korrelation zwischen der

Stressantwort von Nestlingen und dem Punk-
tedurchmesser der biologischen Mutter (Abb. 9
rechts) unterstiitzen die erste Hypothese, eine
genetische Abhidngigkeit der Stressantwort.
Allerdings gibt es auch eine Unterstiitzung der
zweiten Hypothese: Schleiereulennestlinge
von grossgepunkteten Miittern bauen experi-
mentell verabreichtes Corticosteron schneller
ab als Nestlinge von kleingepunkteten Miittern.
Obwohl allen Nestlingen die gleiche Konzen-
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Abb. 9 Stressantwort von Schleiereulennestlingen in Abhangigkeit von ihrer Punktegrosse (links) sowie der
Punktegrosse der Mutter (rechts). — Stress-induced corticosterone in relation to nestling spot diameter (left)

and spot diameter of the mother (right) in Barn Owls.
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Abb. 10. Kiinstlich erhéhte Corticosteronkonzentra-
tionen (ausgefiillte Symbole) und natiirliche Cortico-
steronkonzentrationen (offene Symbole) von Schlei-
ereulen-Nestlingen in Abhiangigkeit von der Punkte-
grosse der Mutter. — Total corticosterone levels after
implantation of a corticosterone releasing (full cir-
cles) or placebo pellet (open circles) in relation to
spot diameter of the biological mother in Barn Owls.

tration Corticosterone verabreicht wurde, hat-
ten 2 Tage spiter die Nestlinge von grossge-
punkteten Miittern einen niedrigeren Cortico-
steronspiegel als solche von kleingepunkteten
(Abb. 10; Almasi et al. 2010).

Warum hélt sich diese genetische Variation
der Férbung in der Schleiereulenpopulation?

Das liesse sich damit erkldren, dass je nach
Umweltbedingungen eine geddmpfte oder
aber eine starke Stressantwort vorteilhaft ist.
Tatsdchlich konnte gezeigt werden, dass klein-
gepunktete Viter ihren Jungen mehr Nahrung
brachten als grossgepunktete Viter (Almasi et
al. 2008). Wurde den Vitern aber zusitzlich
Corticosteron verabreicht und somit eine leich-
te Stresssituation simuliert, war die Fiitterungs-
rate bei kleingepunkteten Vitern stirker redu-
ziert als bei grossgepunkteten. Die Variation
der Stress-Sensibilitit konnte demnach den
Effekt haben, dass grossgepunktete Individuen
in schlechten Jahren hoheren Bruterfolg haben,
da sie immer noch geniigend Nahrung bringen,
wihrend die kleingepunkteten Individuen in
guten Jahren besser reproduzieren, da sie ihren
Nestlingen mehr Nahrung bringen.

3. Schlussfolgerung

Zusammenfassend konnen wir sagen, dass die
Aktivitdt der Stressachse je nach Fettdepots,
Brutwert, Genotyp und Umweltbedingungen
variiert wird. Das heisst, diese Faktoren be-
einflussen die Basiskonzentration und/oder
das Ausmass der Stressantwort je nachdem, in
welcher Situation sich das Individuum befin-
det. Ein und derselbe Faktor, der in einer Situa-
tion eine starke Stressreaktion ausldst, kann in

Abb. 11. Links zwei Schleiereulen mit heller Grundfarbung und unterschiedlicher Punktierung, rechts ein
Vogel mit dunkler Grundfirbung und nur wenigen kleinen Punkten. Aufnahmen 22. Mai 2007 und 28. Juni
2010, B. Almasi. — Left: two light-coloured Barn Owls with varying spot size; right: dark reddish-brown owl
with small spots.
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einer anderen Situation keine oder eine gerin-
gere physiologische Auswirkung haben. Wenn
ein Vogel die Stressantwort reduziert oder gar
unterdriickt, minimiert er die Kosten. Zeigt ein
Vogel hingegen eine starke Stressantwort, so
ist er offenbar auch fihig, mit den Kosten fertig
zu werden. Gemdss unserer Hypothese sollten
beide Vogel ihre Fitness erhohen. Beide sollten
das Beste aus einer Stresssituation machen. Ist
das so? Der direkte Nachweis ist nur schwer zu
erbringen. Man miisste die Stressantwort eines
Vogels unterdriicken und dann schauen, was
passiert. Das ist praktisch nicht durchfiihrbar,
da eine solche Manipulation schidliche Neben-
effekte hitte. Indirekt haben aber unsere Unter-
suchungen wie auch von anderen Autoren pu-
blizierte experimentelle Studien gezeigt, dass
eine Korrelation zwischen der Konzentration
der Basalwerte bzw. der Stirke der Stressant-
wort und Fitnessparametern wie Wachstum,
Gewicht, Reproduktionserfolg und Mortalitét
besteht. Das legt die Vermutung nahe, dass un-
sere Hypothese zutrifft.

4.1. Bedeutung der Corticosteronanalysen
im Naturschutz

Im Naturschutz geht es hdufig um die Frage,
ob ein Individuum durch von Menschen ausge-
loste Reize soweit gestresst wird, dass es in
seiner Fitness, also in seinem Fortpflanzungs-
erfolg oder seinem Uberleben beeintrichtigt
wird. Menschliche Storungen konnen direkte
Begegnungen oder wirtschaftliche und indus-
trielle Aktivitdten (Abholzen, Strassenbau, Um-
weltgifte, Klimaerwarmung) sein. Die direkten
Folgen reichen vom einfachen Aufscheuchen
eines Vogels bis hin zur Verschlechterung oder
gar Zerstorung seines Lebensraums. Nicht im-
mer, besonders im ersten Fall, ist klar, ob ein
Tier gestresst wird oder nicht. Sind Strassen-
larm, ein vermindertes Nahrungsangebot oder
Aufscheuchen tatsédchlich eine Storung im Sin-
ne, dass vermehrt Corticosteron ausgeschiittet
wird, oder kann sich ein Vogel an die gednder-
ten Verhiltnisse anpassen?

Vom Verhalten her ist das nicht immer er-
kenntlich. So hatten Blaumeisen Parus caeru-
leus, die an ihren Nistkisten durch die Anwe-
senheit von Menschen so gestért wurden, dass

sie iiber 20 min warnten, bevor sie ihre Jungen
fiitterten, keine erhohten Corticosteronwerte
(Miiller et al. 2006). Thr scheinbar gestresstes
Verhalten hatte keine physiologische Auswir-
kung. Der Mensch wurde offenbar nicht als Be-
drohung fiir das eigene Uberleben angesehen.

Ganz andere Ergebnisse hingegen brach-
ten Untersuchungen an Raufusshithnern und
Schleiereulen. Nestlinge von Schleiereulen,
einem typischen Kulturfolger, die nahe bei
Menschen aufwuchsen (also mehr Larmimis-
sionen ausgesetzt waren), zeigten eine erhohte
Stressantwort und ein geringeres Korperge-
wicht als Nestlinge abseits von bewohnten
Hiusern (Almasi et al. in Vorb.). Auerhiithner
Tetrao urogallus, die sich in stark frequentier-
ten Wintersportgebieten aufhielten, zeigten
keine offensichtlichen Verhaltensinderungen.
Die Analyse der Abbauprodukte des Stresshor-
mons im Kot ergab aber, dass die Konzentra-
tion der Corticosteronmetaboliten wihrend der
Skisaison hoher war als vor der Skisaison und
dartiber hinaus in stark frequentierten Gebieten
hoher als in unberiihrten Gegenden (Thiel et
al. 2008a, b, 2011). In einer parallelen Studie
tiber Birkhithner T fetrix wurde experimentell
nachgewiesen, dass die Konzentrationen der
Corticosteronmetaboliten nach einmaligem
Aufscheuchen aus der Schneehohle auch nach
24 h noch erhoht waren (Arlettaz et al. 2007).
Begegnungen mit Menschen wurden von den
Raufusshithnern demnach als starke Storung
wahrgenommen und hatten einen Einfluss auf
den Stoffwechsel. Welche Auswirkungen dies
jedoch auf die Fitness der Auer- bzw. Birk-
hithner hatte, konnte in diesen beiden Studien
nicht beantwortet werden. Die Ergebnisse un-
serer Turmfalken- und Schleiereulenstudien
(Miiller et al. 2009, Almasi et al. 2012) sowie
Literaturdaten (fiir einen Uberblick s. Sapolsky
et al. 2000, Breuner et al. 2008) legen aber die
Vermutung nahe, dass eine andauernd erhohte
Corticosteronkonzentration einen negativen
Einfluss auf die Korperkondition hat.

Wie bereits oben erwihnt, reagieren Indivi-
duen unterschiedlich stark auf Stress, und diese
Stresssensitivitdt kann erblich sein. Bei hdu-
figen Storungen durch den Menschen wiren
somit Individuen, die weniger stark auf Stress
reagieren, im Vorteil und miissten entspre-
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chend durch die Selektion begiinstigt werden.
Tatsdchlich konnte fiir eine Schleiereulenpopu-
lation in der Westschweiz gezeigt werden, dass
stark gepunktete Individuen (vor allem Q) im
Laufe der 12-jahrigen Untersuchungszeit an-
teilmédssig zunahmen (Roulin et al. 2010). Die
grossgepunkteten Individuen, seien es Nestlin-
ge, adulte @ oder &, sind nun genau jene, die
weniger stark auf Stressoren reagieren (Almasi
etal. 2008, 2010, 2012, Dreiss et al. 2010).

4.2. Corticosteronmessung: Werkzeug in der
Naturschutzbiologie?

Lasst sich nun die Messung des Stresshormons
Corticosteron als Werkzeug im Naturschutz
einsetzen? Welche Vorteile und welche zusétz-
lichen Erkenntnisse erhalten wir im Vergleich
zu Verhaltensbeobachtungen oder dem Mes-
sen von Fitnessparametern wie Korperkondi-
tion, Uberleben oder Reproduktionserfolg? Die
Messung des Stresshormons hilft, mdgliche
Stressoren tiberhaupt zu erkennen. Wie in den
oben genannten Beispielen gezeigt, ermoglich-
te erst die Analyse stressphysiologischer Para-
meter den Nachweis, dass eine hohe Winter-
sportaktivitit im Lebensraum des Auerhuhns
tatsdchlich zu physiologischem Stress fiihrt.
Diese Erkenntnis ist umso wichtiger, da gerade
bei dieser Art der zweite Schritt, ndmlich der
Nachweis, dass Stérungen zu einer verschlech-
terten Korperverfassung und/oder einer redu-
zierten Fortpflanzung fithren, nicht durchfiihr-
bar ist, da man die Tiere kaum fangen kann und
der Bruterfolg sowie die Uberlebensraten nur
schwer zu bestimmen sind. Die Messung von
Stresshormonen ist daher ein wertvolles Instru-
ment im Naturschutz. Ein gutes Beispiel hier-
fiir ist das «Faktenblatt» zum Schutz von Rau-
fusshiihnern, welches wir dank unseren Studien
herausbringen konnten (Mollet 2002) und das
mithilft, sowohl Wintersportler wie auch Ver-
antwortliche fiir das Thema «Wildruhezonen»
zu sensibilisieren.

Dank. Unser Dank gilt zahlreichen Helferinnen und
Helfern bei den Feldarbeiten, ohne die diese Arbeiten
nicht moglich gewesen wiren. Besonders herzliche
danken wir Ueli Schaffner, der bei der Turmfalken-
studie, und Raphaél Arlettaz und Laura Tam-Dafond,

die bei der Wiedehopfstudie geholfen haben. Die
Turmfalken- und Schleiereulenstudien wurden vom
Schweizerischen Nationalfonds (3100A0-104134
an LJ und SJE und 3100A0-120517 an AR) unter-
stiitzt.

Zusammenfassung

Sobald ein Vogel eine Bedrohung wahrnimmt,
reagiert er mit der Aktivierung der hormonalen
Stressachse (die sogenannte adrenocorticale Stress-
antwort). Dabei wird vom Hypothalamus ausgehend
eine Kaskade von Hormonen freigesetzt, die bewirkt,
dass zuletzt das Stresshormon Corticosteron, das
vorherrschende Glukokortikoid bei Vogeln, aus der
Nebennierenrinde in hohen Konzentrationen ins Blut
ausgeschiittet wird. Corticosteronkonzentrationen,
die ein Mehrfaches des Basalwertes betragen, 16sen
dann physiologische Verénderungen und Verhaltens-
reaktionen aus, die das Uberleben in Gefahrensitua-
tionen sichern sollen. Dazu wird Energie aus korper-
eigenen Reserven mobilisiert, und die Fortpflanzung
sowie die Immunabwehr werden unterdriickt. Ist
die Gefahr voriiber, kehren die Corticosteronwerte
auf ihr Basisniveau zuriick. Auf diese Weise kann
der Vogel zwar sein Leben retten, er muss aber auch
Kosten in Kauf nehmen, wie zum Beispiel erhéhten
Energieverbrauch oder den Verlust einer Brut. Bei
Gefahr muss der Vogel daher abwigen, ob die Akti-
vierung der Stressachse einen Fitnessvorteil bringt.
Nicht immer ist eine scheinbare Gefahr tatsdchlich
lebensbedrohlich, und mancher Reiz kann situations-
bedingt unterschiedlich bewertet werden.

Wir stellen drei Studien vor, in denen untersucht
wurde, in welchem Kontext Faktoren die Stressach-
se aktivieren und welche Auswirkung eine solche
situationsbedingte Aktivierung fiir das Individuum
hat. Bei Turmfalkennestlingen Falco tinnunculus
konnten wir eine Abhingigkeit der Stressantwort
von den Fettreserven feststellen. Magere Nestlin-
ge zeigten nur eine geddmpfte Stressantwort, da sie
offenbar ihre Energie vermehrt ins Wachstum inves-
tierten. Wiedehopfeltern Upupa epops aktivierten
ihre Stressachse je nach dem Wert der laufenden
Brut. Friih in der Saison, wenn sie noch eine Chan-
ce fiir eine Ersatzbrut hatten, zeigten sie eine hohe
Stressantwort, was bedeutet, dass sie bei Gefahr ihre
Brut eher aufgeben wiirden. Umgekehrt verhielt es
sich spit in der Saison: Dann zeigten die Wiedehopf-
eltern eine geddmpfte Stressantwort und waren somit
bereit, mehr in ihre Brut zu investieren. Die dritte
Studie zeigte eine genetisch unterschiedlich regulier-
te Stressantwort. Unterschiedlich gefirbte Schleier-
eulen Tyto alba, die kleingepunkteten bzw. grossge-
punkteten Individuen, zeigten bei Stress verschieden
starke Stressantworten, was sich vermutlich auf ihre
Fitness auswirkt. Erstaunlicherweise konnen sich
trotzdem verschiedene Farbungen in der Population
halten. Das wird damit erklért, dass je nach Umwelt-
bedingung eine hohe oder eine tiefe Stressantwort
von Vorteil ist. Je nach Nahrungsverfiigbarkeit pro-
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fitieren in einem Jahr die kleingepunkteten, in einem
anderen Jahr die grossgepunkteten Schleiereulen.

Das Versténdnis der Variation der Stressachse hilft,
Naturschutzfragen besser anzugehen. So kann man
anhand der Corticosteronkonzentration erkennen,
ob ein Vogel in einem Habitat tatséchlich gestort ist
oder ob er fihig ist, sich an neue Bedingungen anzu-
passen. So wurde belegt, dass Schleiereulen, die eine
geringe Stressantwort zeigen, begiinstigt wurden und
iiber die Jahre anteilmissig zugenommen haben. Die
Messung von Stresshormonen bietet daher ein wert-
volles Instrument im Naturschutz.
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