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1. Einleitung

In den Folgen I und II von , Temperaturregulation der Vogel“ sind die
thermoregulatorischen Verhaltensweisen (LUSCINIA 46: 255-302; 1990)
und die morphologischen Mechanismen (LUSCINIA 47: 11-55; 1991)
dargestellt worden. Die nachstehende Folge III beschiftigt sich mit den
physiologischen Mechanismen der Temperaturregulation. Zwangslaufig
sind fTberschneidungen mit den vorangegangenen Darstellungen jetzt ge-
radezu zwingend und deshalb relativ haufig, da — wie schon erwéhnt —
kein Mechanismus ohne den anderen auskommt. Es gibt keine Verhal-
Ornithologische Zeitschrift tensweise ohne dazugehérende Physiologie und Morphologie. Querver-
der Vogelkundlichen Beobachtungsstation Untermain eV.
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weise sind in diesem Kapitel also zahlreich anzutreffen, und man muf}
haufiger die alten Hefte mit den Folgen I und II zur Hand nehmen.

2. Ergidnzungen und Methodisches

Im Teil IT dieser Reihe sind in Tab. 1 (S. 17) Wéarmedaten verschiedener
Materialien aufgefiihrt. Diese Tabelle stammt aus Bertsch (1977). In
diesem Buch sind die Tabellenwerte alle ohne Dimensionen angegeben
(auch ein erkldrender Tabellentext fehlt). Eine Nachrechnung ergab, daf
die Zahlen nicht — wie vermutet — Standarddimensionen gehorchen und
somit nicht reproduzierbar und z.T. auch nicht nachvollziehbar waren.
Im folgenden wird deshalb eine verbesserte und wesentlich erganzte Ta-
belle (Tab. 2.1) aufgefiihrt, die diesen Mangel behebt. Tab. 1/II ist am
besten zu streichen.

Zum Methodischen dieser Folge III sei bemerkt, dal am Ende jedes
Abschnittes die wichtigste Literatur jetzt kurz aufgefiihrt ist, um ein
leichteres Auffinden relevanter Publikationen zu ermdglichen. Sind Ver-
weise auf die vorangegangenen beiden Folgen notwendig, werden sie mit
romischen Ziffern hinter dem jeweiligen Abbildungs-, Text- bzw. Tabel-
lenhinweis charakterisiert. Abb. 2/II heifit so z.B. Abbildung 2 in Folge
I1. In dieser Folge beginnen zudem die Abbildungsnummern mit jedem
Abschnitt neu. Abb. 2.3 ist also die Abbildung 3 des Abschnittes 2. So
lassen sich nachtréglich ohne gréfiere Probleme neue Abbildungen inte-
grieren.

Physiologische Mechanismen der
Temperaturregulation

3. Adaptation und Akklimatisation

Der endotherme Vogel steht mit seiner abiotischen Umwelt in einer ener-
getischen Wechselbeziehung, die sich in einem Warmeaustausch duflert
(siche Abb. 3.1). Die wichtigsten duBeren Klimabedingungen, die den
Stoffwechsel und die Kérpertemperatur beeinflussen, sind die Umge-
bungstemperatur, der Wind, die solare Einstrahlung und die Luftfeuchte.
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Tab. 2.1: Thermale Eigenschaften verschiedener Materialien (nach
versch. Autoren). Die Wirmeleitfihigkeit WL ist in J/s«m*K und die
spezifische Wirme(kapazitiat) WS in J/kg+K angegeben. Die Werte, be-
sonders von biologischen Substanzen, variieren je nach Autoren z.T. um
mehrere hundert Prozent und sind so nur als Anhaltspunkte zu verste-
hen. In einigen Quellen fehlten zudem Dimensionsangaben, so daB die
Umrechnung nicht immer klar ist. Fiir Metalle im Festzustand gilt die
Regel von DuLONG und PETIT (1819), wonach das Produkt aus spezi-
fischer Wirmekapazitit und Atomgewicht in etwa gleich der Konstante
26 J/K ist. Fiir biologische Systeme sicher relevanter ist die Angabe der
Wirmekapazitat (auf das Volumen bezogen). Sie spiegelt die tatséchli-
chen Bedingungen weit besser wider. Fiir Luft ergibt sich dann der Wert
1 J/K«l, der um den Faktor 1000 unterhalb der spezifischen Wirme liegt
und zusammen mit der geringen Leitungsfihigkeit die extrem gute Iso-
lationsfahigkeit von Luft dokumentiert.

Material WL WS || Material WL WS
Kupfer 385 383 || Alkohol - 2420
Silber 460 247 || Luft 0,026 1006
Aluminium 204 396 || Helium 0,143 -
Stahl 71 460 || Filz 0,04

Blei - 130 || Kiefernholz 1,4 2805
Gold = 130 || Holz allg. 0,35 1129
Nickel = 441 || Kork 0,036 1884
Magnesium - 1033 || Baumwolle 0,06 1298
Granit 3 816 || Kaninchenfell 0,07

Beton 1,4 880 || Fell allg. 0,04 -
Glas 0,8 837 || Fettgewebe 0,46 =
Ziegelstein 0,7 840 || Haut (nackt) 0,34 =
PU-Schaum 0,026 — || Fleisch allg. 1,28 =
Freon 12 0,071 — || Federn 0,04 =
Wasser 0,6 4182 || Plexiglas 0,25 1460
Neuschnee 0,29 380 || Styropor 0,034 1210
Bis 2,2 1926

Wasserdaten: | Erwérmung von 14,5 auf 15,5 °C [ 4,18 J/ml

Verdunstung bei 25 °C | 2 442 J/ml
bei 37 °C | 2424 J/ml
Schmelzen bei 0 °C | 1250 J/ml
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Abb. 3.1, Wirmeaustausch-Wege zwischen Vogel und freier Umwelt.
Abgehende Wirme ist durch Pfeile vom Vogel weg gekennzeichnet (aus
Hiipopp 1988).

Uber die letzteren drei Faktoren weiff man noch immer sehr wenig Be-
scheid. Uber solare Einstrahlung (siche Kap. 4.2.3/1 ff.) lassen sich
wesentliche Energiemengen gewinnen. Bei Kilte kénnen Feuchte und
Wind zu enormen Energieverlusten fiihren (siche z.B. Abb. 22 und 23/I,
Kap. 9/1I). Der Organismus kann sich nun auf verschiedene Art und
Weise an diese Klimafaktoren anpassen. Die Anpassung kann durch
eine kurzfristige Akklimatisation (z.B. Sommer/Winter) oder durch eine
langfristige Adaptation (z.B. in der Phylogenese) geschehen. Allerdings
gibt es hier keine einheitliche Strategie, da sowohl morphologische (z.B.

refiederisolation) als auch ethologische (z.B. (;Pﬁederplustern veran-
derte Aktivitdt, Wegzug usw.) und physiologische (z.B. An<l(=rung der
Korpertemperatur, siehe Abb. 9/I und Kap. 7, Nahrungsausnutzung
usw.) Mechanismen in sehr unterschiedlicher Weise zusammenwirken
konnen. Auf erniedrigte Umgebungstemperaturen (in der Regel die nah-
rungsarme Winterzeit) konnen so verschiedene Vogelarten verschieden
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reagieren: Zum einen kann der Umsatz bei verbesserter Isolation zur
Energiecinsparung abgesenkt werden (siehe Kap. 6). Andere Arten, die
2.B. keine Probleme mit der Nahrungsbeschaffung haben, kénnen die
erhhten Warmeverluste der kalten Jahreszeit durch eine Erhohung des
Energieumsatzes ausgleichen. Es gibt iiber diese Problematik allerdings
noch relativ wenige Untersuchungen.
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Abb. 3.2. Stoffwechsel und Umgebungstemperatur (Thermoneutralzone,
untere kritische Temperatur, Warmedurchgang) bei verschiedenen arkti-
schen und tropischen Vogelarten als Beispiele einer adaptiven (genetisch
fixierten) Anpassung:

1 Larus hyperboreus (Eismdwe); 2 Perisoreus canadensis (Kanadahéher);
3 Plectrophenaz nivalis (Schneefink) 4 Pipra mentalis (Kleinelsterchen);
5 Trochilidae (Kolibri spec.); 6 Vidua paradisea (Paradieswitwe). Ge-
strichelt ist geschiitzt, da hier keine Messungen mehr vorlagen. Nach
Scholander et al. (1950).

Typische Adaptationen sind z.B. die vorgegebenen niedrigen unteren kri-
tischen Umgebungstemperaturen bei arktischen oder umgekehrt die ho-
hen bei tropischen Vogeln (siehe Abb. 3.2 und 3.3). Sie sind im Bau-
plan fixiert und nicht veranderbar (ein tropischer Vogel iiberlebt keine
-30 °C wie z.B. eine arktische Eismowe). Dies laBt sich auch durch
eine Akklimatisation nicht grundsétzlich verindern. Bei den Klima-
regeln (Kap. 7/II) sind weitere solcher morphologischer Adaptationen
aufgefiihrt. Ebenfalls eine Adaptation ist die Tatsache, daf die mei-
sten Végel und Siuger ihre Jungen in der warmen Jahreszeit auf die
Welt bringen oder daf viele Wiistentiere in der Démmerung aktiv sind,
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um zu heie Umgebungstemperaturen zu vermeiden. Man sieht, es gibt
sehr viele Beispiele fiir Adaptationen. Sie alle spiegeln letztendlich die
phylogenetische Einnischung des Organismus in sein bevorzugtes Biotop
wider.
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Abb. 3.3. Anderung (Akklimatisation) des unteren kritischen Tem-
peraturpunktes bei verschiedenen Vogelarten im Winter (durchgezogene
Linie) im Vergleich zum Sommer (gestrichelte Linie); nach verschiedenen
Autoren.

1 = Birkenzeisig Carduelis flammea (9/23 °C); 2 = Fasan Phasianus col-
chicus (10/18 °C), 3 = Fichtenkreuzschnabel Lozia curvirostra (10/15
°C); 4 = Dohle Corvus monedula (11/15 °C); 5 = Moorschneehuhn La-
gopus lagopus (-6/8 °C); 6 = arktische Amerikanerkrihe Corvus brachy-
rhynchos (-10/-7 °C).

Eine charakteristische Akklimatisation stellt dagegen die Verinderung
der unteren kritischen Temperatur als Anpassung an verschiedene Umge-
bungstemperaturen dar (Abb. 3.3). Alle endothermen Organismen sind
so in der Lage, durch Kilteanpassung diese untere kritische Tempera-
tur in Richtung tiefere Umgebungstemperatur zu verschieben und damit
Energie zu sparen. Auch andere Regulationsmechanismen kénnen durch
Akklimatisation verandert werden: Die Leitungsfihigkeit von Nervenfa-
sern laBt sich auf niedrige Umgebungstemperatur ,einstellen® (Abb. 3.4),
die Fette in den Beinen werden auf , Winterviskosit&it“ umgestellt (vgl.
S. 31/11), die Isolationsschichten in der Dicke mit der Umgebungstempe-
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ratur verandert (Abb. 9/IT), man kennt Winter— und Sommer(-Gefieder,
~Pelz) usw. Hier noch einige konkrete Beispiele:

Akklimatisation bei °C
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Abb. 3.4. Temperaturen (in °C) wihrend experimenteller Abkiihlung des
peronealen (vom Wadenbein kommenden) Beinnerven der Silberméwe
(Larus argentatus), bei denen die Impulsweiterleitung aufhort. Aus-
gefiillte Quadrate: tibiale/obere Sektion des Nerven; offene Quadrate:
metatarsale/untere Sektion des Nerven. In der linken Abbildungsseite
ist angegeben, bei welcher Umgebungstemperatur der Vogelnerv vor-
her akklimatisiert wurde. Es zeigt sich deutlich, daB kalt-akklimatisierte
Nerven spéter auch bei niedrigeren Umgebungstemperaturen leitend sind
und umgekehrt warm-akklimatisierte friiher mit der Leitfédhigkeit aufhor-
en. Aus Chatfied, Lyman & Irving (1953).

Dohlen zeigen im Stoffwechsel deutliche Akklimatisationen: Bei einer
Konditionierung auf 422 °C liegt der Umsatz in der Thermoneutralzone
bei 1,55 ml Oa/g«h und die untere kritische Temperatur bei +15 °C. Bei
einer Konditionierung auf +5 °C liegt der Umsatz in der Thermoneu-
tralzone bei 1,42 ml O, /g#h (-8 %) und die untere kritische Temperatur
verschiebt sich nach unten auf +11 °C. Gleichzeitig nimmt die Korper-
masse um rund 5 % (= 8 g) zu (vgl. Kap. 6 und Abb. 6.1). Ein Beispiel
fiir Adaptation:

Allgemein zeigen arktische und tropische Vogel im Stoffwechselniveau
deutliche Unterschiede: Arktische Arten haben — wie bereits erwihnt
- niedrigere untere kritische Temperaturen als tropische Arten. Nur
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ein Beispiel: Bei der arktischen Fischkrihe Corvus caurinus liegt die
untere kritische Temperatur im Sommer bei -5 °C; beim etwa gleich
groflen Wiistenraben Corvus corar albicollis bei rund +30 °C. Als Re-
aktion auf fallende Umgebungstemperaturen steigt der Stoffwechsel bei
arktischen Arten viel langsamer als bei tropischen, was auf den weitaus
geringeren Wiérmeverlust der arktischen Arten hindeutet, die durch eine
bessere Isolation bewirkt wird (Abb. 3.3, Abb. 3/11, 4/11 u.a.). Ver-
gleicht man beide Vogelgruppen miteinander, so zeigt sich, daf Vogel
der Tropen und der Wiistenregionen eine geringere thermoregulatorische
Kapazitit in Richtung tiefe Umgebungstemperaturen aufweisen (Breite
der Thermoneutralzone geringer, vgl. Abb. 8/1) als arktische. Tropische
und Wiistenvégel reagieren also sehr sensibel und heftig auf Anderun-
gen der Umgebungstemperatur nach unten. Auch in der absoluten Hohe
des Stoffwechsels unterscheiden sich beide Gruppen. Die meist groferen
arktischen Arten (vgl. Kap. 7/II) zeigen einen hoheren Basalstoffwechsel
(das Gegenteil wire zu erwarten; vgl. Kap. 3/1) als vergleichbare Arten
der Tropen. Beim Schneehuhn Lagopus lagopus z.B. macht dieser Effekt
einen rund 44 % hoheren Umsatz aus. Weitere Beispiele siehe Kap. 4, 5
und 6.

(Ambrose & Bradshaw 1988, Barnett 1970, Bech & Reinertsen 1989, Bech 1980, Blem
1973a,b, 1981, Carey et al. 1978, Chaffee 1971, Chatfield et al. 1953, Cox 1961, Davis
1955, Dawson & Carey 1976, Dawson et al. 1983, Delane & Hayward 1975, Gelineo 1969,
Hart 1962, Hudson & Kimsey 1966, Irving 1957, 1972, Irving et al. 1955, Kendeigh 1969
a,b, 1970, Kendeigh & Blem 1974, King & Farner 1961, 1966, King & Mewaldt 1981, Lu-
stick & Adams 1977, Lustick et al. 1982, Marschall & Prinzinger 1991, Marshall 1961,
Middleton 1979, Mugaas & King 1981, Newton 1969, Pohl 1969, 1971, Prinzinger 1990,
1991, Rintaméki et al. 1983, Salt 1952, Saxena 1957, Schleucher, Prinzinger & Withers
1991, Scholander 1955, 1956, Scholander et al. 1950a,b,c, Snow 1954, Trost 1972, Ve-
ghte 1964, Wallgreen 1954, Walsberg & King 1980, Wang 1989, Weathers & Snyder 1974,
Weathers 1969, 1977, Welty 1982, West & Hart 1966, West 1960, 1962, 1968, 1972a,b,
Westerkov 1965, 1966, White & West 1977, Whittow & Rahn 1984)

4. Anderungen im Wirmedurchgang

Unter— und oberhalb der kritischen Umgebungstemperaturen muf der
Stoffwechsel zur Konstanthaltung der Kérpertemperatur gesteigert wer-
den. Ein MaB fiir diese Steigerung ist durch den Wirmedurchgang ge-
geben, dem in 5/II bereits ein eigenes Kapitel gewidmet ist. Durch
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Verdnderungen in der peripheren Durchblutung, Fettanlagerungen in
der Haut und ein gedndertes Federkleid kann ein grofer Einflul auf
die Wirmeabgabe ausgeiibt werden. Auch die Stellung der Federn und
die Kérperhaltung haben einen groBen Effekt. Allein durch ein kugeli-
ges Zusammenkauern und maximales Aufplustern des Gefieders ist so
der Wiirmeverlust halbierbar. Durch Be- bzw. Durchnissen des Gefie-
ders und Federnabspreizen kann dagegen der Wiarmedurchgang enorm
erhoht werden (z.B. durch Baden bei Hitzestress). Viele dieser Mecha-
nismen sind schon in den vorangegangenen Kapiteln besprochen wor-
den. Auch durch eine f\nderuug der Korpertemperatur (Absenken oder
Erhohen; siche Kap. 5) lassen sich grofie Mengen an Energie sparen
(Tab. 5.1). In Abb. 6.3 ist am Beispiel des Moorschneehuhns gezeigt, wie
durch die anfangs genannten Mechanismen winterakklimatisierte Vogel
ithren Wirmeverlust drastisch senken konnen. Dagegen lafit sich durch
Durchliiften des Gefieders (Gefiederschiitteln, in den Wind stellen etc.;
vgl. z.B. 4.2.3/1) der Warmedurchgang erhchen.

In Tabelle 4.1 sind einige lingerfristige Anderungen im Warmedurch-
gang aufgefiihrt. Intensive Untersuchungen zu dieser Thematik fehlen
allerdings noch.

(Literatur siche Kap. 3 und Tab. 4.1)

5. Anderungen in der Kérpertemperatur

Den groften Anteil an der Stoffwechselenergie bei kleinen Endother-
men hat die Aufrechterhaltung einer hohen Kérpertemperatur. Durch
Verdnderung in der Hohe dieser Korpertemperatur sind also dement-
sprechend wesentliche Anderungen im Energieaufwand fiir die Tempe-
raturregulation zu erwarten. Der Stoffwechselaufwand fiir die von der
Umgebungstemperatur abhingige Regelung der Kérpertemperatur ist
durch den Wirmeverlust des Korpers an die Umgebung definiert. De-
ren MaB wird wiederum durch die Warmedurchgangszahl markiert. In
Kapitel 5/I1 (Wirmedurchgangszahl) sind die entsprechenden Werte fiir
Vogel aufgefiihrt. Je hoher die Differenz Korpertemperatur - Umge-
bungstemperatur ist, um so mehr Energie muf} zur Konstanthaltung der
Korpertemperatur aufgewandt werden. Bei Energiemangel (z.B. beim
Hungern) oder starker Energiebelastung (z.B. bei tiefen Umgebungstem-
peraturen) ist daher eine Minimierung der o.g. Differenz eine Moglich-
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Tab. 4.1. Anderung der Wirmedurchgangszahl bei warm- und kalt-
akklimatisierten Vogeln. Die Bedingungen der Akklimatisation und
der Datenerfassung variieren ganz erheblich, so daf die dargestellten
Werte sowohl absolut als auch relativ gesehen nur mit sehr starken Ein-
schrankungen verwend- und miteinander vergleichbar sind. Als Basis-
wert wurde in allen Beispielen der Warmwert = 100 % gesetzt. Die
»Differenz  gibt an, um welchen relativen Betrag der Kaltwert vom
Warmwert abweicht. Ganz allgemein kann festgestellt werden, daf die
Wirmedurchgangszahl bei Kalteakklimatisation meist sinkt, die Isola-
tion also besser wird. Allerdings ist dies offensichtlich nicht generell der
Fall. Zum genaueren Nachlesen ist die Literatur detaillierter aufgefiihrt.

Art, Warmwert | Kaltwert | Differenz
Haussperling © 100 76 -24%
(Passer domesticus)

Fasan 2 100 100 0 %
(Phasianus colchicus)

Rebhuhn 2 100 100 0 %
(Perdiz perdiz)

Birkenzeisig ® 100 100 0%
(Carduelis flammea)

Moorschneehuhn # 100 60,3 -39,7%
(Lagopus lagopus)

Goldzeisig ° 100 82,4 -17,6 %
(Spinus tristis)

Fichtenkreuzschnabel © 100 100 0%
(Lozia curvirostra)

Dohle 7 100 100 0%
(Corvus monedula)

Héckerschwan 8 100 50 - 50 %
(Cygnus olor)

Birkhuhn ° 100 70,6 -294 %
(Lyrurus tetriz)

1 Nordamerika; Mittelwerte aus Manitoba bis Florida (Kendeigh & Blem 1974). 2 De-
lane & Hayward (1975). 3 Tagmessung im Dunkeln (West 1972a). 4 Sehr unterschiedliche
MeBbedingungen: tags/nachts; vgl. Abb. 6.3. (West 1972b). 5 Dawson & Carey (1976)
6 vgl. Abb. 6.2 (Prinzinger & Hund 1975). 7 vgl. Abb. 6.1 (Prinzinger 1976). 8 Bech
(1980). 9 Rintamiki et al. (1983)
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keit, Energie zu sparen. Diese Strategie wenden sehr viele Végel an. In
Tabelle 2/T ist dies fiir einige Vogelarten dargestellt, deren Kérpertem-
peratur u.U. auf unter +33 °C (bis +28 °C) abgesenkt werden kann.
Diese Tabelle kann durch die Kaptaube Oena capensis ergianzt werden,
bei der wir Kérpertemperaturen von +28 °C gemessen haben (Schleu-
cher in Vorbereitung). Deutlich ist zu erkennen, daf selbst diese rela-
tiv geringe Absenkung der Korpertemperatur grofie Mengen an Energie
sparen hilft. Vor allem Arten, die eine hohe Wirmedurchgangszahl ha-
ben (schlechte Isolierung), kénnen bis zu 42,4 % ihres Grundumsatzes
allein durch diese MaBnahme reduzieren. Dies trifft vor allem fiir tropi-
sche Kleinvogel zu, die diesen Mechanismus deshalb auch hiufig nutzen
(Nektarvogel, Kolibris, Mausvégel u.a.). Fiir die gut isolierten Arten
der kalten Lebensrdume bringt diese Reduktion der Kdrpertemperatur
nur wenig (vgl. z.B. Alpenschneehuhn, Pinguin). Sie zeigen dieses Ver-
halten deshalb auch nicht. Bei ihnen wiiren zusitzlich die Energiekosten
der Wiederaufwarmung grofer, als die Energieersparnis durch die Absen-
kung der Koérpertemperatur bringt. Eine spezielle Form einer (besonders
starken) Korpertemperaturabsenkung findet man im Torpor, dem aller-
dings ein spezieller Teil dieser Serie gewidmet wird (kommende Folge
v).

Geringere Absenkungen um 1 bis 3 °C unter das Normalniveau sind wohl
fiir alle Vogelarten (auch Séuger) eine normale Eigenschaft des thermore-
gulatorischen Regelsystems. Einige Beispiele in Tabelle 5.1 sollen diesen
Spareffekt verdeutlichen.

Umgekehrt kann der Vogel unter Wirmebelastung natiirlich anderer-
seits die Differenz Korpertemperatur — Umgebungstemperatur durch
Erhéhung der Kérpertemperatur vergrofern und damit den Wirmever-
lust durch den erhohten Gradienten fordern bzw. Wirme im Korper
abspeichern, wenn sie nicht nach auflen hin abgegeben werden kann.
Auch von dieser Moglichkeit machen viele Végel Gebrauch. Die in den
trockenheifien Gebieten Australiens vorkommende Diamanttaube ((Geo-
pelia cuneata) hat so z.B. eine normale Kérpertemperatur tagsiiber von
+39,8 +/- 0,48 °C. Unter Hitzebelastung (Umgebungstemperatur iiber
+40 °C) kann die Kérpertemperatur um 5 °C auf +44,8 °C ansteigen.
Dadurch kann die Taube rund 566 J Energie speichern, die sie unter
normalen Umstdnden durch Temperatur-Regulationsmechanismen (vor
allem Evaporation; s.u.) abgeben miifite. Diese Energiemenge ist rund
50 % der durchschnittlichen Warmeproduktion einer Stunde (ca. 1100
J) dquivalent und spart zudem rund 236 mg Wasser ein, das in diesem
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Tab. 5.1. Energetischer Effekt einer abgesenkten Korpertemperatur KT
(°C’) in der Ruhephase (,kontrollierte Hypothermie“) ausgelost durch
Hunger und/oder Kiltebelastung bei verschiedenen Vogelarten. Vgl.
dazu auch Tab. 2/T und 11.3/IL.

Abkiirzungen: KM = Kérpermasse (in g), Tc = Wirmedurchgangszahl (in J/g=h=°C), ES
= absolute Energieersparnis (in J/Vogel und Stunde) bei einer Reduktion der normalen

Kérpertemperatur von rund 38 °C auf 33 °C (Differenz 5 °C) unterhalb der Thermo-

neutralzone, ER = relative Energieersparnis (in % Grund ). Die Gr
wurden nach der Formel M (in J/gxh) = 127xW~%277 (W in g) berechnet (Kolibriwerte
dto. mal Faktor 2); vgl. dazu Kapitel 3/1.

Art KM | Tc ES ER
Humboldt-Pinguin
(Spheniscus humboldti) | 3 870 | 0,23 | 4450 | 8.8

Graugans

(Anser anser) 3350 (0,38 |6365 | 14,2
Silbermowe

(Larus argentatus) 1202 | 0,79 | 4748 | 22,2
Alpenschneehuhn

(Lagopus lagopus) 548 | 0,14 | 384 32
Wachtel

(Coturniz coturnir) 100 | 1,44 | 720 | 20,3

Blaunackenmausvogel
(Urocolius macrourus) 50 2;1 5256 | 24,4
Diamanttaube
(Geopelia cuneata) 35,0 | 4,02 | 703 | 42,4
Scharlachnektarvogel
(Aethopygia siparaja) 6,8 |325] 110 | 194
Costakolibri
(Calypte costae) 4,6 11,0 | 203 | 26,6
Schwarzkinnkolibris
(Archilochus alexzandri) | 3,0 10,0 | 150 | 26,7
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Lebensraum extrem knapp ist.
(Prinzinger, PreBmar & Schleucher 1991; Review-Artikel iiber Korpertemperatur bei Vogeln

mit rund 200 detaillierten Literaturangaben)
6. Anderungen der Stoffwechselleistung

Als Anpassungsstrategie kann auch die Hohe der Stoffwechselleistung
verandert werden. Bei langandauernder Kalte (z.B. Winter) kann so
2.B. der verstirkte Wirmeverlust durch eine (langerfristige) Erhchung
des Grundumsatzes ausgeglichen werden. Dieser Mechanismus ben6tigt
allerdings auch mehr Energiezufuhr und ist deshalb nur fiir solche Ar-
ten interessant bzw. durchfiihrbar, die geniigend Nahrung auch in den
Wintermonaten finden. Vor allem Kleinvégel, die allein durch eine Ver-
besserung der Isolation (die natiirlich begleitend auftritt) wenig ausrich-
ten konnen, tritt diese Strategie in Kraft. Grofere Vogel entwickeln
i.d.R. eine stark verbesserte Isolation (Fett, Federkleid, andere Durch-
blutung, Verhaltensweisen etc.) und konnen so auf eine energieintensive
Erhohung des Umsatzes verzichten. Beim Schneehuhn Lagopus lago-
pus erlaubt dieser Effekt im Winter sogar niedrigere Umsatzraten als im
Sommer (vgl. Abb. 6.1 bis 6.3 und Tab. 6.1). Allerdings gibt es von
dieser Regel vielfltige Ausnahmen. In Tab. 6.1 sind einige dieser Akkli-
matisationserscheinungen aufgefiihrt.

Eine typisch kurzfristige Erscheinung ist die in Kapitel 5 schon angespro-
chene Absenkung der Kérpertemperatur, die ja eine direkte Folge einer
abgesenkten Stoffwechselleistung darstellt. In Tab. 5.1 sind die energeti-
schen Effekte deutlich gemacht. Hier wird also zur Energieersparnis der
Stoffwechsel unter kurzfristiger Energiebelastung (Hunger, Kilte etc.)
reduziert.

Unabhiingig von den oben genannten ,akklimativen* Veranderungen
gibt es generelle, genetische, evolutiv fixierte Grundvoraussetzungen des
Energieumsatzes (Adaptationen). So korreliert der Grundumsatz ziem-
lich gut mit dem Klima, in dem der entsprechende Vogel vor allem vor-
kommt. Der Umsatz wird um so hoher, je kilter die Region ist. Am
niedrigsten sind die Werte bei tropischen Arten. Im Mittel verdndert
sich der Umsatz um rund 1 % pro Breitengrad. Nichtsdestoweniger gibt
es natiirlich auch hier zahlreiche Faktoren aus dem Lebensbereich des
Vogels, die diesen Effekt iiberlagern kénnen.

(Literatur im Kapitel 3 und in Tab. 6.1)
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Abb. 6.1. Die Abhéngigkeit des néichtlichen Sauerstoffverbrauchs (10-h-
Mittelwerte) von der Umgebungstemperatur und der Temperaturkondi-
tionierung bei der Dohle Corvus monedula.

Auf +22 °C konditionierte Vigel: durchgezogene Linie; auf 45 °C kondi-
tionierte Dohle: gestrichelte Linie. Vgl. dazu auch Tab. 6.1 und Tab. 4.1.
Aus Prinzinger (1976).

7. Erndhrung und Nahrungswahl

7.1 Hyperphagie

Zugvégel zeigen als Anpassung an die besonderen energetischen Anforde-
rungen des Zuges, noch ehe die Wegzugperiode beginnt, eine verstiirkte
Nahrungsaufnahme: Hyperphagie. Sie liegt bei den meisten Arten bei
etwa 25-30 % (maximal bis 40 %). Die Hyperphagie ist die wichtigste
Grundlage der migratorischen Fettdeposition und dient der Anlage von
Energiereserven fiir den Zug. Fett ist, wie bereits erwihnt, der wesent-
lichste Treibstoff fiir die Wanderung. Das plétzliche Fettwerden sowie
die erhohte Nahrungsaufnahme von Végeln zur Zugzeit sind den Vo-
gelhaltern seit Jahrhunderten bekannt. Welche Mengen an Fett durch
Hyperphagie angelagert werden kdnnen, ist im Kap. 10 dargelegt. Die
Hyperphagie erfolgt dabei weniger durch gréBere Einzelmahlzeiten, als
vielmehr durch eine kontinuierlich lingere Nahrungsaufnahme.
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Abb. 6.2. Die Abhangigkeit des néchtlichen Sauerstoffverbrauchs (10-
h-Mittelwerte) von der Umgebungstemperatur und der Akklimatisation
beim Fichtenkreuzschnabel Lozia curvirostra.

Die Pfeile markieren die Grenzen der Thermoneutralzone. Gestrichelt: aufgetretene Mini-
malwerte; durchgezogene Linie: Mittelwerte. A: kaltakklimatisierte Vogel; B: warmakkli-
matisierte Végel; C: Mittelwert aus A und B. Aus Prinzinger & Hund (1975)
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Abb. 6.3. Umsatz im Winter (gestrichelte Linie) und Sommer (durch-
gezogene Linie) beim Moorschneehuhn Lagopus lagopus. Ein besser
isolierendes Federkleid, Fettanlagerungen und eine geringere periphere
Durchblutung bewirken eine bessere Isolation mit geringeren Wiarme-
verlusten. Der Umsatz kann dadurch im nahrungsarmeren Winter sogar
absinken und steigt unter Kaltebelastung wegen der geringeren Warme-
durchgangszahl nicht so stark an (vgl. Tab. 4.1). Dies ist eine sinnvolle
Anpassung, da damit in der nahrungsarmen Zeit Energie gespart wird.
Nach West (1972).

Tab. 6.1. Anderung der Stoffwechselhdhe bei warm- und kaltakklimati-
sierten Vogeln (sofern in den FuBnoten nicht anders angegeben, jeweils in
J/gxh). Die Bedingungen der Akklimatisation und der Datenerfassung
variieren ganz erheblich, so daf die dargestellten Werte nur mit starken
Einschrankungen miteinander vergleichbar sind. Aus diesem Grund ist
auch eine detaillierte Literaturangabe aufgefiihrt. Ganz allgemein kann
aber festgestellt werden, dafl der Umsatz bei Kélteakklimatisation steigt.
Die .. Differenzgibt die relative Veranderung der Kaltwerte gegeniiber
den Warmwerten wieder. Alle %-Werte gerundet.
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Art Warmwert | Kaltwert | Differenz
Hausgimpel *

(Carpodacus mezicanus) 310 336 +8%
Haussperling *

(Passer domesticus) 129 181 + 40 %
Fasan *

(Phasianus colchicus) 14,2 16,8 + 18 %
Rebhuhn *

(Perdiz perdiz) 22,0 28,4 +29%
Birkenzeisig *

(Carduelis flammea) 80,3 120,9 +51%
Moorschneehuhn *

(Lagopus lagopus) 23,7 21,2 -11 %
Goldzeisig ®

(Spinus tristis) 84,8 93 + 10 %
Kanariengirlitz

(Serinus canaria) 210 267 +26 %
Griinfink 7

(Carduelis carduelis) 206 295 + 44 %
WeiBbrauen-Sericornis *

(Sericornis frontalis) 62,6 2 + 23 %
Fichtenkreuzschnabel ©

(Lozia curvirostra) 52 60 +15%
Dohle *°

(Corvus monedula) 31 28.4 -8%
Abendkernbeifier **

(Hesperiphona vespertina) - B + 44 %
Haussperling **

(Passer domesticus) - = +21%
Haustaube **

(Columba livia) - = + 49 %
Star *3

(Sturnus vulgaris) 166 230 + 28 %
Birkhuhn **

(Lyrurus tetrir) 6,5 8,2 + 26 %

1 Maximale Stoffwechselraten (Dawson et al. 1983). 2 Existenzumsatz in Nordamerika;
Mittelwerte aus Manitoba bis Florida (Kendeigh & Blem 1974). 3 Grundumsatz (De-
lane & Hayward 1975). 4 Tagmessung im Dunkeln (West 1972a). 5 Sehr unterschiedliche
Mefbedingungen: tags/nachts; vgl. Abb. 6.3 (West 1972b). 6 Grundumsatz (Dawson &
Carey 1976). 7 Werte in J pro m® und h (Gelineo 1969). 8 Ambrose & Bradshaw (1988)
9 Thermoneutralzone; vgl. Abb. 6.2 (Prinzinger & Hund 1975). 10 Thermoneutralzone;
vgl. Abb. 6.1 (Prinzinger 1976). 11 Hart (1962). 12 Barnett (1970). 13 DurchnéBte Vogel
(Lustick & Adams 1976). 14 Angaben in W/kg (Rintamiki et al. 1083)
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7.2 Anderungen in der Assimilationseffizienz

nter Energiemangelbedingungen  (Hunger, Fasten, Jungenaufzucht,
Wachstum, Fettanlagerung etc.) kann die energetische Ausnutzung der
Nahrung (Assimilationseffizienz) deutlich verindert werden. Bei der
Gartengrasmiicke (Sylvia borin) ist z.B. wihrend der Depotfettbildung
die Assimilationseffizienz um etwa ein Drittel erhoht. Bei Mausvogeln
(Colius striatus, C. castanotus, Urocolius indicus, U. macrourus) wird
die Assimilationseffizienz nach Torpor, der durch Hungern ausgelést wur-
de, im Mittel um 22,5 % erhoht (Bereich der Steigerung: 6-46 %). Beim
Moorschneehuhn Lagopus lagopus steigt die Effizienz in der Mauser von
68,5 auf 73,4 %. Verschiedene Eulen halten die Nahrung unter Futter-
mangelbedingungen linger im Verdauungskanal und nutzen sie so besser
aus. Wachsende Schnee-Eulen (Nyctea scandiaca) haben eine héhere As-
similationseffizienz als erwachsene Vogel (94,3 zu 81 %). Aus welchen
Griinden eine méglichst hohe Effizienz nicht auch auflerhalb solcher En-
ergiemangelsituationen stattfindet, diirfte wohl darin liegen, da8 sich bei
normaler Ernidhrungslage der dafiir erhdhte Aufwand nur bedingt lohnt.
Sicher ist allerdings die Assimilationseffizienz ein wichtiger Weg der Kon-
trolle und Steuerung der Energieaufnahme nicht nur bei Végeln.

7.3 Anderungen in der Nahrungswahl

Je nach physiologischen Anforderungen konnen sich Vogel spezifisch Fut-
ter aussuchen, das ihren Bediirfnissen optimal entspricht. Am auffallend-
sten ist vielleicht der weitverbreitete zusitzliche Verzehr von Friichten
und Beeren bei Vogelarten, die sich normalerweise animalisch ernéhren,
zur Zeit der Depotfettbildung. Friichte und Beeren sind in dieser Hin-
sicht eine besonders geeignete Nahrung: Meist sind sic in grofien Mengen
erreichbar und ihr hoher Kohlenhydratanteil begiinstigt die Depotfett-
bildung (Lipogenese). Zudem sind sie meist leicht verdaulich. Allerdings
ist noch ungeklirt, ob bei ausreichender bzw. im Uberschuff angebotener
animalischer Nahrung diese Priferenz erhalten bleibt. Unbestritten ist
allerdings, daB Friichte-/ Beerennahrung die Depotfettbildung wesentlich
steigert. In diesem Zusammenhang muf auch die Nutzung von Nektar
genannt werden, den einige Vogelarten zumindest im Nahen Osten und
Mittelmeerraum (Israel) auf dem Zug doch regelméBig zu sich nehmen.
Kaum ein Nahrungsstoff ist so leicht verdaulich und so wenig belastend.
s sei am Rande noch erwihnt, dafl viele Vogeleltern, die sich normaler-
weise vegetarisch erndhren, in der Phase der Jungenaufzucht vermehrt
bis ausschlielich proteinreiches Futter suchen und auch selbst fressen
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(Eibildung!).

Im Labor konnte zudem an Gartengrasmiicken mit halbsynthetischer
Nahrung gezeigt werden, dafl Vogel in der Lage sind, aus isokalorischen
Nahrungsangeboten u.U. diejenigen mit héherem Fettgehalt, d.h., die
Stoffe mit hoherer Energiedichte, auszuwahlen. Ahnliches kennt man
vom Birkenzeisig (vgl. dazu 4.2.5/ 1). Insgesamt ist allerdings das Pro-
blem der gednderten Priiferenzen fiir verschiedene Nahrungsstoffe und
ihre letztendlichen Griinde noch sehr umstritten.

7.4 Spezifisch dynamische Wirkung der Nahrung (SDW)
(Nahrungsbedingte Thermogenese)

Normalerweise produziert der Organismus beim Abbau der Nahrung En-
ergiespeicher, die er fiir nachfolgende energieverbrauchende Prozesse ver-
wenden kann. Diese Speicher sind chemischer Natur und bei praktisch
allen Organismen in der Regel das Adenosin-Tri-Phosphat ATP, das aus
Adenosin-Di-Phosphat ADP hergestellt wird. Nicht alle Energie, die bei
der Verbrennung von Nahrung frei wird, kann aber in Form von Ener-
giedquivalenten (ATP-Produktion) zwischengespeichert werden. Daraus
resultiert, daB ein Teil der in der Nahrung vorhandenen Energie in Form
von Wirme ,verloren® geht. Man kann sich dies vergleichbar mit ei-
nem Automotor vorstellen, der neben seiner reinen Arbeitsleistung auch
cine grofie Menge an Warmeenergie ungenutzt nach auflenhin abgibt.
Diese ,Abfallwidrme® kénnen endotherme (warmbliitige) Tiere natiirlich
u.U. zur Aufrechterhaltung ihrer hohen Korpertemperatur nutzen. Der
Grad der fiir die ATP-Produktion nutzbaren Energie ist dabei stark von
der eingesetzten Energiequelle abhiingig. Je nachdem, ob Kohlehydrate,
Fette oder Eiweifie zur Verfiigung stehen, miissen folgende kalorische
A'T‘P-Aquivalente (bezogen auf die physikalischen Brennwerte des jewei-
ligen Nahrungsstoffes) fiir die Produktion von 1 mol ATP aufgebracht
werden (aus Wieser 1989):

Nahrungsstoff kJ/mol ATP
Glykogen (tierische Stérke) 70,8
Kohlenhydrate (Molmasse 162) 72,7
Fette (Molmasse 891) 75,6
Proteine (Mittel aus Kasein, Myosin, Ovalbumin) 88,2

Es mufl dabei erwiihnt werden, dafl es sich dabei um Durchschnitts-
werte handelt, die je nach Nahrung und Tierart sehr unterschiedlich sein
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kénnen. Nimmt man jetzt das Glykogen als Basis (100 %) und fragt,
wieviel Energie man zufiihren muf$, um 100 kJ Glykogen-Umsatz durch
einen der anderen Nahrungsstoffe zu ersetzen, kommt man zu folgenden
Werten:

Nahrungsstoff | kJ /100 kJ Glykogen-Umsatz
Glykogen 100,0
Kohlenhydrate 102,7
Fette 106,8
Proteine 124,6

Konkret bedeuten diese Zahlen, daf bei Fiweiumsatz rund 25 % (bis 40
%), bei Fettumsatz rund 7 % (bis 10 %) und bei Kohlehydratstoffwechsel
rund 3 % (bis 4 %) u.U. als Wirme verloren gehen, d.h. nicht in die
ATP-Produktion eingehen. Fiir diese spezifisch-dynamische-Wirkung
der Nahrung lassen sich z.B. fiir die EiweiBe u.a. folgende Griinde
anfiihren:

Bei allen Ausscheidungen von Stickstoff in Form von Harnstoff und
Harnséure (nicht in Form von NH3z) wird (z.B. durch die oxydative Des-
aminierung) Energie frei, die nicht genutzt werden kann (2 ATP pro
N-Atom). Nicht alle Kohlenstoffketten von Aminosiuren (Eiweifien)
kénnen vollstéindig oxydiert werden. Einige oxydative Abbauprozesse
von Aminosiuren fiihren nicht zur Bildung von ATP (z.B. Hydroxylie-
rung von Phenylalanin zu Tyrosin, Oxydation von Cystein-Sulfhydryls
zu Sulfat, etc.).

Wichtig ist zu erwiihnen, daf in die SDW allerdings nicht die zusétzlichen
Aufwendungen fiir die generelle Verdauungsarbeit mit eingehen, die den
Stoffwechsel insgesamt dann um bis zu 100 % erhohen kénnen (s.u.).
Natiirlich hat sich der (warmbliitige) Organismus diesen SDW-Effekt
schon lange nicht nur passiv, sondern auch aktiv zunutze gemacht (s. auch
»Braunes Fett“). Auch bei Kilte (Umgebungstemperaturen unterhalb
der unteren kritischen Temperatur; s. Kap. 3/I und Abb. 8/I) muf ja
zusitzliche Wirme produziert werden, um Warmeverluste an die Um-
gebung auszugleichen. Diese kilteinduzierte Thermogenese kann nun
u.U. durch eine nahrungsbedingte Thermogenese durch die SDW un-
terstiitzt oder gar ersetzt werden. Dieser Effekt ist schon lange bekannt
(Rubner 1910): Wihrend im Bereich der Thermoneutralzone der En-
ergieverbrauch eines satten Menschen fast doppelt so hoch ist, wie bei
einem niichternen, ist der Umsatz bei +4 °C ungefahr gleich hoch, d.h.,
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daB in Kilte die nahrungsbedingte Thermogenese die Rolle der kiltein-
duzierten Thermogenese iibernommen hat. Diesen Beitrag der spezi-
fisch dynamischen Wirkung der Nahrung zur Thermoregulation konnte
man erwartungsgemif auch bei einigen Saugern und inzwischen auch
bei Vogeln nachweisen. Bei ausreichender Verfiigbarkeit wére also eine
Proteinernahrung mit ihrem hohen SDW-Effekt die Ernéhrung erster
Wahl bei niedrigen Umgebungstemperaturen. Allerdings mufl auch be-
achtet werden, daff daneben auch Aspekte wie Energiedichte, die schon
erwihnte Verfiigbarkeit, die Verdaulichkeit u.a. Parameter mit beachtet
werden miissen.

(Bairlein 1985a,b, 1990, Baudinette, Gill & O’Driscoll 1986, Berthold 1971, 1975, 1976,
Ferns 1975, Herrera & Jordano 1981, Krebs 1960, 1964, Martin 1968, Meienberger &
Dauberschmidt 1992, Millward, Holliday, Bates, Dalal, Cox & Heard 1978, Ricklefs 1974,
Rubner 1910, Simek 1975, 1976, Snow & Snow 1988, Stalmaster & Gessaman 1982, Tallas
& White 1986, Webster & Weathers 1990, Wieser 1986, 1989).

8. Kaltezittern

Eine Form der physiologischen Temperaturregulation ist das Kltezit-
tern. Es handelt sich dabei um unwillkiirliche, tonische (alleinige Ande-
rung der Muskelspannung) oder rhythmische Muskelaktivitét bei einem
stiirkeren Temperaturabfall des Korpers oder zur Erwidrmung eines ab-
gekiihlten Organismus bei einem Aufwachvorgang (Winterschlaf, Torpor
etc.). Dieses Verhalten kommt nicht nur bei Endothermen vor, sondern
auch bei vielen Insekten: so z.B. bei Bienen zur Regulation der Stocktem-
peratur, einigen Schmetterlingen, Hummeln und Kéfern zur Erwérmung
vor dem Flug (,Pumpen® ) usw. So kénnen auch diese Insekten da-
durch Kérpertemperaturen von knapp unter +46 bis +47 °C erreichen.
Bei Végeln und Siugern zieht caudalwirts von den zentralen Schaltstel-
len der Temperaturregulation (im hinteren Hypothalamus des Zwischen-
hirns) die sogenannte ,Zentrale Zitterbahn“ zu den Kerngebieten des
motorischen Systems, die das Kéltezittern auslésen und aufrechterhal-
ten. Energetisch gesehen ist das Kaltezittern unckonomisch, da neben
der Wirmeproduktion die konvektiven Wirmeverluste zunehmen. Zu-
dem ist natiirlich die Willkiirbewegung gestort.

Kiltezittern wird normalerweise in Form kurzer Kontraktionsschiibe der
Unterhautmuskulatur manifest. AuBere Arbeit wird dabei nicht gelei-
stet. Tonisches ,Zittern ist nicht nach auflen sichtbar - trégt aller-
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dings auch nur sehr wenig zur Warmeproduktion bei (maximal 7-10 %).
AuBlerdemn scheint der erhdhte Tonus regelmiBig von richtigem Kilte-
zittern gefolgt zu werden, so dal man annimmt, es handle sich beim
Tonuszittern lediglich um eine beginnende Phase des cigentlichen Kiilte-
zitterns. Normalerweise tritt Kaltezittern in Schiiben auf, deren Linge
und Intensitit mit den Warmebediirfnissen des Organismus direkt kor-
relieren. Zu Beginn steht leichter Muskeltremor.

Wirmeproduktion durch Kiltezittern konnte bisher bei allen Végeln, die
danach untersucht wurden, gefunden werden. Dieses Verhalten tritt zu-
dem mit als erstes thermoregulatorisches Phanomen in der Ontogenese
auf. Der wichtigste wirmeproduzierende Muskel ist der Brustmuskel,
der zwischen 15 bis 25 % der Kérpermasse ausmacht. Die elektromyo-
graphische (EMG) Aktivitét dieses Muskels steigt mit fallender Umge-
bungstemperatur, und es gibt eine klare Beziehung zwischen der EMG-
Aktivitdt und dem Sauerstoffverbrauch und damit der Wirmeproduk-
tion. Végel unterschiedlicher Lebensrdume sind zudem unterschiedlich
gut in der Fahigkeit zum Kiltezittern angepaBt (Abb. 8.1). Das Schnee-
huhn kann auf diese Weise seinen Ruheumsatz bei ciner Umgebungs-
temperatur von -10 bis -15 “C auf 146 % steigern, wobei es 16 % der
Zeit Kaltezittern zeigt. Die Effektivitiit dieses Verhaltens zeigt sich u.a.
auch darin, daB die Hauttemperatur unter diesen Bedingungen nach je-
dem Kiiltezitternburst (mittlere Dauer rund eine halbe Minute mit einer
Pause zum néchsten von rund 3 Minuten) nur um 0,13 °C ansteigt; d.h.,
daf§ die produzierte Wérme sehr wirkungsvoll in die zentralen Korper-
bereiche abgefiihrt wird. Tauben kénnen ihren Umsatz um iiber 500 %
durch Zittern steigern.

(Hill & Campbell 1922, Swift 1931, Hemingway & Stuart 1963, Burton & Bronk 1937,
Blaxter 1989, Aulie 1976, Steen & Enger 1957, Hart 1957, 1962, West 1962, 1965, Hissa &

Palokangas 1970, Review von Kleinbeckel & Klumann 1992, vgl. auch unter Kap. 9).

Abb. 8.1 Sauerstoffverbrauch als Stoffwechsel in % (100 = Ruheum-
satz), elektromyographische Aktivitat (EMG) und Herzschlige pro Min.
bei einem arktischen Vogel (Schneehuhn Lagopus lagopus) und einem
tropischen Vogel (Haushuhn Gallus domesticus) im Vergleich.

Umgebungstemperatur bei der eigentlichen Messung: -12 °C; Haltungs-
temperatur bis zum MeBbeginn (Zeitpunkt ,,0%): +11 °C beim Schnee-
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huhn und +15 bzw. +26 °C beim Haushuhn (Gallus domesticus).
Deutlich zeigt sich die unterschiedliche Anpassung be?der Vogel. l_?as
Schneehuhn muB selbst bei -12 °C nur schubweise zittern, um seine
Kérpertemperatur aufrecht zu halten, wihrend das Haushuhn scyho(u b(’ll
+15 °C kontinuierlich zittert und dabei Stoffwechsel, Herz 1_md I&rellslaut
ungleich starker belasten muB. Bei beiden Vogeln erhdht sich der Stoff-
wechsel durch dieses Verhalten um rund 35% (Aulie 1976).
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9. Zitterfreie Thermogenese und Braunes Fett

Bei einer Reihe von Shugetieren hat man schon friith festgestellt, daf
es neben dem Kiltezittern eine weitere Art der Warmeproduktion ge-
ben muf, die nicht an muskuldre Aktivitit gebunden ist = Zitterfreie
Thermogenese. Diese Art der Warmeproduktion tritt auch bei vielen
Neugeborenen (inkl. Mensch) auf, die im Adultstadium (nur) zittern.
Bei Saugern tritt zitterfreie Thermogenese auch bei curarisierten Tieren
(Muskulatur lahmgelegt) auf, wihrend dies bei Végeln nicht zu beob-
achten war, woraus man schlo, daf sie bei dieser letzteren Endother-
mengruppe fehle.

Zitterfreie Warmeproduktion kann seine Ursache in einer Erhdhung des
Stoffwechsels durch verschiedene Faktoren haben: Einfliisse von Hor-
monen (Thyroxin und Adrenalin erhéhen z.B. den Umsatz), zusétzliche
Futteraufnahme, Anderung der Nahrungsausnutzung, spezifisch dyna-
mische Wirkung der Nahrung etc..

Abb. 9.1. Stark schematisierte Fettzellen: Links unilokulires, weifies
Fett; rechts multilokulires, braunes Fett. Genauere Darstellungen z.B.
in Freeman (1971), Jansky (1971), Sjostrom (1982).

Bei den Arten, wo zitterfreie Thermogenese beobachtet wurde, ist ein
Hauptsitz dieser Wirmeproduktion ein spezielles Fettgewebe: das Brau-
ne Fett. Dieses Fett ist neben seiner braunen Farbe dadurch charakteri-
siert, daB es multilokuldr aufgebaut ist (Abb. 9.1) und viele Mitochon-
drien enthilt. Die Atmungsenzyme (Cytochrom-Oxydase) in diesen Mi-
tochondrien sind fiir die charakteristische Farbung verantwortlich. Brau-
nes Fett ist vor allem intrascapuldr und in der cervicalen Region konzen-
triert und kann beim neugeborenen Séuger bis zu 5 % der Korpermasse
ausmachen. Es kommt sicher bei folgenden Gruppen vor: Nager, Hasen-
artige, Raubtiere, Flederméuse und Primaten. Bei der Gruppe der Artio-
dactyla findet man es nur bei Neugeborenen. In der oben beschriebenen
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Auspragung fehlt es bei Vogeln, aquatischen Saugern und vermutlich
bei Marsupialiern (nur einige Arten?). Allerdings haben viele Jungvogel
genau an den Stellen, wo bei Sdugern braunes Fett vorkommt, (weie)
Fettablagerungen (vgl. Abb. 10.4). Neuere Untersuchungen (Saarela
et al. 1989) diskutieren deshalb, inwieweit diese Fettsorten in gewissem
Umfang multilokuldr sind und auch die iibrigen Eigenschaften mit dem
Braunen Fett teilen, also der zitterfreien Thermogenese dienen. Nihere
Untersuchungen dazu fehlen.

Wihrend Kélteakklimatisation erhoht sich sowohl die Masse an Brau-
nem Fett (bis zum 2-fachen) als auch ihr Cytochrom-Gehalt (bis zum
T-fachen). Uber die Biochemie der Wirmeerzeugung weif man inzwi-
schen gut Bescheid (nach Styrer 1990): Sie lduft an der inneren Mito-
chondrienwand ab. Normalerweise werden hier iiber Protonengradienten
Elektronen transportiert, was mit der Bildung von ATP gekoppelt ist.
Entkoppelt man diese beiden Vorgéange (Kurzschluff im Protonengradi-
enten), wird statt ATP Warme gebildet (siehe spezielle Lehrbiicher der
Biochemie). Bei Tieren mit Braunem Fett enthélt die innere Membran
viel Thermogenin, das man auch als “uncoupling protein“ bezeichnet.
Es ist ein Dimer aus 33-kd-Einheiten, das der ATP-ADP-Translokase
ahnelt. Das Thermogenin bildet einen Nebenweg fiir den Protonenfluf
vom Cytosol zur Matrix. Im Prinzip erzeugt es Wirme durch einen
Kurzschlu der mitochondrialen Protonenbatterie. Dieser Energie frei-
setzende Seitenweg fiir die Protonen wird durch freie Fettsauren akti-
viert, die auf ein Hormonsignal hin aus Triacylglycerinen abgespaltet
werden. Die zu den Aronstabgewachsen zahlende Stinkwurz verwendet
einen dhnlichen Mechanismus, um ihre Bliitenkolben aufzuheizen und
dadurch die Freisetzung von Duftmolekiilen zu erh6hen, die Insekten
zur Befruchtung ihrer Bliiten anlocken.

Auch das Kéltezittern wird im iibrigen durch Fett(sduren) energetisch
»gespeist“. Eine Erhchung der N-Ausscheidung, die auf vermehrte Pro-
teinverbrennung schliefien liefe, kann man nicht finden.

(Cottle & Carlson 1956, Arieli et al. 1970, Barr et al. 1985, 1986, Clara 1923, 1929,
Dawkin & Hull 1965, Foster & Frydmann 1978, Freeman 1971, Hart 1962, Heldmaier et
al. 1985, Heldmaier 1971, Heller et al. 1985, Hull & Segall 1965, Jansky 1961, 1971, 1973,
Johnston 1971, Leclerq 1984, Mc Graham et al. 1959, Murrish & Guard 1973, Nicholls &
Locke 1983, Oliphant 1983, Pond & Mattacks 1985, Pospisilova & Jansky 1976, Rothwell
& Stock 1979, 1985, Saarela & Heldmaier 1987, Saarela et al. 1989, Sellers & Scott 1954,
Sjsstrom 1982, Smith & Horowitz 1969, Steen & Enger 1957, Styrer 1990, Wallis 1979,
West 1962, 1965, 1072, West et al. 1968).
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10. Energiespeicher

10.1 Allgemeines

Wichtig fiir den Energiehaushalt und die Thermoregulation ist, daff in
einem gewissen Umfang Energie gespeichert werden kann. Echte Spei-
cherstoffe sind Zucker (Kohlenhydrate) und weifles, unilokuléres Fett
(Lipide und Triglyceride im weitesten Sinne). Eiweifle sind nur Notfall-
Speicherstoffe. Zucker (Glukose) und tierische Starke (Glykogen) sind
typische Kurzzeitspeicher. Fette sind typische Langzeitspeicher.
Glukose findet sich in geringen Mengen im Blut. Die mittlere Konzentra-
tion betragt zwischen 150-300 mg/dl Blut (im Mittel tagsiiber rund 200
mg/dl; die Werte schwanken sehr stark mit der Grofie und Aktivitat der
Tiere). Geht man z.B. davon aus, daB der Blutgehalt bei Vogeln rund
10 % (Schwankungsbreite 3-13 %) der Kérpermasse ausmacht, heift das,
daf ein Vogel von 50 g rund 5 g Blut und damit rund 100 mg Glukose
im Blutplasma gespeichert hat. Dies entspricht einem Energiewert von
ca. 2 kJ. Diese Energiemenge reicht wiederum aus, um fiir maximal ca.
1 Stunde den Grundumsatz zu liefern. Beim Menschen liegen die Werte
etwa wie folgt: In 3 | Plasma sind rund 3 g Glukose enthalten, was ca.
60 kJ entspricht. Bei 60 kg Korpermasse reicht dies fiir etwa 10 Min.
Umsatz aus. Neben dem Blut findet man Glukose allerdings auch in der
extrazellularen Fliissigkeit. Diese Menge liegt um etwa das 4- bis 5-fache
héher und erlaubt entsprechend lingere Umsatzzeiten. Es zeigt sich also
deutlich, daf§ Glukose nur fiir maximal einige Stunden als Reservestoff
verfiigbar ist.

Glykogen findet man vor allem in der Leber und in der Muskulatur. Je
nach Vogelart kann dieses Kohlenhydrat von unter einer Stunde bis zu
mehreren Tagen als Energielieferant dienen. Genauere Untersuchungen
fehlen hierzu. Beim Menschen liegt der Lebergehalt (Masse 1600 g) bei
etwa 4-5 %, was im Mittel rund 80g Glykogen oder 1400 kJ ausmacht.
Diese Menge reicht immerhin fiir 280 Min. Energieumsatz aus. Die
Werte konnen aber bis zum Doppelten gesteigert werden (150 g Gly-
kogen/Leber). Weitere Glykogenspeicher sind die Muskulatur (Mensch
ca. 150 g Glykogen gesamt in der Muskulatur) sowie die Niere und das
Herz (beide bestehen bis zu 0,8 % aus Glykogen). Ahnliche Verhiltnisse
gelten sicher auch fiir andere Sauger und die Vogel.
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Tab. 10.1: Fettgehalt verschiedener Fleischsorten; alle Angaben in %
(Kleiber 1967):

Ente | 29 || Reh 6

Gans | 32 || Rind 9-31(Mittel 21)
Huhn | 11 || Schwein 15-32
Hase 5 || Wal 14

Kalb | 11 || Mensch (normal) 15

Tab. 10.2: Fettgehalt verschiedener Organe des Menschen in % (Kleiber
1967):

Organ Anteil an der Korpermasse | Fettgehalt
Muskel 43 7.5
Skelett 18 10,0
Blut 7 0,6
Haut 26 15,0
Gehirn 2 12,6
Leber 3 21.3
Darm 2 6,5
Lunge 1,5 1,7
Niere 0,5 5,2
Herz 0,5 8,3
Milz 0,2 3,0
Pankreas 0,1 10,5
Schilddriise - 4,4
Hoden - 4,5

Typische Langzeitspeicher sind Fette. Sie finden sich in grofieren Men-
gen vor allem in der Unterhaut, der Leber und praktisch allen wich-
tigen Organen (Ausnahme mit sehr geringen Mengen z.B. die Lunge
vgl. Tab. 10.1/2). Vor allem fiir den Zug miissen Vogel z.T. erhebliche
Energiemengen vorher als Fett anlagern (Tab. 10.3). Z.T. zeigen sie da-
bei deutliche Préferenzinderungen in der Nahrungswahl. Nahrung mit
erhéhtem Fettgehalt wird bevorzugt. Fett hat dafiir den Vorteil, daB
es der energiedichteste Nahrungsstoff ist (im Mittel rund 38 kJ/g; etwa
gleicher Energieinhalt wie 1 g Benzin). Zudem liefert es bei der Verbren-
nung viel Oxydationswasser (rund 1 ml pro g Fett) und verbrennt ohne
nierenbelastende Riickstinde zu reinem Wasser und Kohlendioxyd. Die
Fettanlagerung erfolgt i.d.R. durch Hyperphagie und eine verbesserte
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(bis iiber 20 %) Effizienz in der Nahrungsausnutzung. Im folgenden ei-
nige konkrete Beispiele (vgl. Abb. 10.1 und 10.2):

Sibirische Weidenmeisen (Parus montanus) kénnen tagsiiber bis zu 7,5
% Fett anfressen, um die kalte Winternacht zu iiberdauern. Beim Bir-
kenzeisig (Carduelis flammea), der sich von fettreichen Samen ernéhrt,
liegt die entsprechende Menge bei rund 11,8 %. Auch Kolibris und Nek-
tarvogel (beide verbrauchen sehr viel Energie) bauen im Laufe des Tages
bei guter Ernihrungslage bis zu 30 % Fette auf, mit denen sie die Nacht
ohne groBere energetische Probleme iiberdauern konnen. Eine Reihe
von Jungvogeln werden von ihren Eltern geradezu geméstet, um auf
diese Weise eine Art Rucksackverpflegung fiir die Zeit nach dem Ausflie-
gen oder fiir andere Energiemangelzeiten zu bekommen. Dazu gehéren
2.B. Manersegler (Apus apus). Beim ,,Guacharo* (Steatornis caripensis)
Siidamerikas sind die Jungvégel um den 70. Lebenstag so fett, daf die
einheimische Bevolkerung Tran aus ihnen gewinnt. Durch Auskochen er-
halten sie ein geruchfreies und haltbares Ol. Aus diesem Grunde werden
diese Vogel im Englischen auch ,Olvégel* genannt.

Diese exemplarischen Beispiele sollen geniigen, um die z.T. enorme
Energie-Speicherfihigkeit und Bedeutung dieser Fette zu demonstrieren.
Natiirlich wird Fett als Speicherstoff auch fiir andere Funktionen ein-
gesetzt. Funktionell dient es z.B. zusitzlich als Isolationsschicht, als
Infektionsschutz, als Schlagschutz und Schmiere und nicht zuletzt auch
zum ,, Ausformen des Kérpers“- vgl. z.B. Stromlinienform bei Pinguinen
(vgl. Kap. 9/1I), Fischen, Walen und anderen Meeresséugern.
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Tab. 10.3: Fettgehalt (Bereiche) bei verschiedenen Vogelarten zu Be-
ginn des Zuges. Angegeben ist der Lipidindex in g Lipid pro g Trocken-
masse des Korpers fiir Kurz- und Langstreckenzieher (nach Blem 1980
u.a.). Die Daten fiir den Friihjahrs- und Herbstzug sind zusammen-
gefaBt. Wihrend des Herbstzuges sind in der Regel hohere Werte als
withrend des Friithjahrszuges festzustellen.

Vogelart (mittlere Masse in g) Lipidindex
Nichtzieher Zieher

Kurzstreckenzieher

Kronwaldsénger (12,5) 0,18 - 0,68 0,55 - 0,84

(Dendroica coronata)

Baumammer (18,0) 0,17 -0.43 0,20 - 0,34

(Spizella arborea)

Grasammer (21,0) 0,33 0,77

(Passerculus sandwichensis)

Junko (21,0) 0,18 - 0,61 0.41- 0,44

(Junco hyemalis)

WeiBkehlammer (28,0) 0,17 -0.85 0,20 - 0,68

(Zonotrichia albicollis)

Rotkehlchen (20,0) 0,33 - 0,47

(Erithacus rubecula)

Langstreckenzieher
Rubinkehlkolibri (3,0) - 3,13 - 3,50
(Archilochus colubris)
Schnipperwaldsianger (10,0) 0,18 - 0,26 0,34- 1,29
(Setophaga ruticilla)

Uferwaldsédnger (18,0) 0,13 0,86 - 1,51
(Serurus noveboracensis)

Kappenwaldsanger (24,0) 3,42
(Dendroica striata)

Rotaugenvireo (25,0) 0,15- 0,28 0,54 - 4,36
(Vireo olivacea)

Bobolink (45,0) - 0,87-2,73

(Dolichonyz orycivorus)

# Werte bis 0,82 sind bekannt.



Flugleistung des Goldregenpfeiffer

( Pluvialis dominica)
/‘;,\}3 Alaska

o,
o

Hawaii

Zug: Alaska<—Hawaii: 3.800 km (nonstop)
Technische Daten: (Start in Alaska)
Masse 200g (davon 70g Fett)
Flugdauer 88 h (3,5 Tage)
Z-Geschw. ~43 km/h
Fligelschlage £ ~ 250 000
Pro h—0,6% Kdérpermasse
1g Fett = 1g Benzin

Abb. 10.1. Fettdepots und Zugflugleistung beim amerikanischen Goldre-
genpfeifer Pluvialis dominica. Nihere Erlduterungen im Abbildungstext.
Schwarz: Brutgebicte; punktiert: Uberwinterungsgebiete.

Der amerikanische Goldregenpfeifer (Pluvialis apricaria) zieht nonstop
von Alaska nach Hawaii (ca. 3800 km). Bei einer Masse von 200 g hat
er 70 g Fett (35 % der Frisch-Kérpermasse). Er fliegt rund 88 Stunden
mit einer durchschnittlichen Geschwindigkeit von knapp iiber 40 km/h.
Pro Stunde verliert er 0,6 % seiner Kérpermasse.
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Flugleistung beim Rubpinkehl-Kolibri
[ Archilochus colubris ]

&S50 L\?S
B

Herbstzug: Uberquerung des
Golfs von Mexiko: 800 km
Nonstop Uber Wasser

Technische Daten:
Kérpermasse ~4g R
Fettspeicher max. 50% = ~2g
Flugdauer 18h [45km/h]
Flugelschldge 3,24 Millionen [50/sec]
Reichweite Fett 900-1.100 km

Abb. 10.2. Fettdepots und Zugflugleistung beim Rubinkehlkolibri Ar-
chilochus colubris. Nihere Erlduterungen im Abbildungstext. Schwarz:
Brutgebiete; punktiert: Uberwinterungsgebiete.

Der Rubinkehl-Kolibri (Archilochus colubris) (Individuen einiger Teilpo-
pulationen) iiberquert im Herbstzug den Golf von Mexiko. Dabei fliegt
er 800 km iiber freies Wasser. Bei einer Kérpermasse von ungefahr 4 g
kann er maximal 2 g Fett speichern. Er fliegt rund 18 Stunden und
macht dabei rund 3,24 Millionen Fliigelschlige (50/sec). Die theoreti-
sche Reichweite des Fettes ist 900 bis 1000 km.
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Echte Notspeicher sind i.d.R. Eiweifie. Das ist vor allem zunéchst Mus-
keleiweiBl, das bei einigen Zugvogeln vor dem Zug vermehrt vor allem
im Brustmuskel eingebaut wird. Ob es allerdings primér tatsichlich als
Energielieferant dient, ist noch nicht ganz sicher. Daneben kann in ex-
tremen Notfillen auch das Bluteiweif als Energiespeicher dienen. Es
macht beim Séuger rund 7 und beim Vogel rund 5 % der Plasmamasse
aus. Nehmen wir den Menschen als Beispiel, sind in seinen 3 | Plasma
rund 210 g BluteiweiBe, was wiederum 4500 kJ entspricht. Diese Ener-
giemenge reicht rund 15 Stunden. Extremer Abbau von Bluteiweif (z.B.
in der Schwangerschaft oder in Hungergebieten) fiihrt zu einer Storung
des kolloidosmotischen Drucks des Blutes und zum Austritt von Wasser
ins umgebende Gewebe. Schwangere Frauen bekommen dann ,, Wasser in
die Beine®, hungernde Kinder einen dicken Wasserbauch (Hungerédem).
Beim Hungern findet zunéchst ein Abbau von Fetten statt. Nach einer
bestimmten Zeit wird allerdings nicht mehr eine Reserve nach der ande-
ren verbraucht, sondern die einzelnen Anteile (Zucker, Protein und Fett)
werden relativ zueinander abgebaut. Das bedeutet, dafl auch ein verhun-
gerter Organismus noch (allerdings sehr geringe Mengen) Fett enthlt.
Offensichtlich miissen die im Kérper vorhandenen Enzyme fiir die ver-
schiedenen Nahrungsstoffe auf einem Mindestlevel arbeiten, um funk-
tionstiichtig zu sein. Der alleinige Umsatz nur einer Substanz kommt
auf jeden Fall auf die Dauer nicht vor. Vielleicht 148t sich dadurch auch
der Verbrauch von MuskeleiweiB beim Zug als quasi notwendiges Ubel
erkliren. Extrem hungernde Végel, auch solche, die sonst kaum EiweiBe
verwerten wie Mausvogel, weisen in ihrem Kot hohe (bis ausschlieBliche)
Anteile an Harnsdure auf (weifier, . kalkiger* Kot), die auf den starken
Eiweiflabbau hindeutet.

Zu den Energiespeichern miissen natiirlich auch ,externe“ Nahrungs-
speicher der Végel gezihlt werden. Vor allem beim Eichelhdher (Gar-
rulus glandarius) und Tannenhiher (Nucifraga caryocatactes) sind Win-
terspeicher von Nahrung gemeinhin bekannt. Aber auch andere Arten
(z.B. Meisen) kénnen Futterlager fiir die nahrungsarme Zeit anlegen.
Last but not least sind auch spezielle Organe zur Nahrungsspeicherung
vorgesehen. Im Kropf kénnen Végel je nach Art gréBere Mengen an -
nergie speichern. Greife kénnen so z.B. auf einmal umfangreiche Beute
komplett aufnehmen und dafiir z.T. viele Tage lang aus diesem Vor-
rat ohne zusitzliche Nahrungsaufnahme leben. Pinguine kénnen mit
ihren Nahrungsreserven (im Magen und Vorderdarm) ,riesige* Mengen
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an Nahrung ihrem Jungen bringen und wochenlang ohne Futter auskom-
men. Das Schneehuhn sucht tagsiiber intensiv Nahrung und kann so rund
1/6 seiner Kérpermasse bis zum Abend im Kropf speichern. Zusitzlich
wird Nahrung im grofien Blinddarm gespeichert und aufgeschlossen. Si-
birische Birkenzeisige speichern bis zu 3 g Nahrung im Kropf (30 %
der Kérpermasse), bevor sie sich in Schneehdhlen zum Schlaf zuriickzie-
hen und hier mit dieser Energiereserve eine Nacht bei einer Umgebungs-
temperatur von bis zu -67 °C ohne Schwierigkeiten iiberdauern kénnen.
Junge Diamanttaubchen (Geopelia cuneata) konnen in ihrem Kropf pro
Fiitterung beinahe 50 % ihrer Kérpermasse aufnehmen. Auch hier lieen
sich die Beispiele noch lange fortfiihren.

10.2. Lage der Fettspeicher und Fettzusammensetzung (aus
Berthold 1990):

Die Fettdepots fiir den Zug werden nahezu im ganzen Korper der Vogel
angelegt. Ein GroBteil, bei manchen Arten etwa die Hilfte des Fet-
tes, wird subkutan im Fettgewebe der Haut und des Bindegewebes ge-
speichert. Das geschieht in eigens dafiic morphologisch differenzierten
Fettkorpern, von denen z.B. die Dachsammer 15 besitzt. Die wichtigsten
davon liegen im Gebiet des Schliissel- und Rabenschnabelbeins, an den
Kérperseiten und in der Bauch-, Becken- und Biirzelregion. Diese sub-
kutanen Fettspeicher kénnen sich so stark ausdehnen, daf fast nur noch
der zentrale Teil des Brustmuskels frei bleibt und die Vogel wie in ein
,Speckhemd®  gekleidet aussehen. Der andere GroBteil der Fettdepots
wird viszeral angelegt, vor allem in der Bauchhdhle, in der Leber und im
groBen und kleinen Brustmuskel. Bei der Dachsammer z.B. steigt der
Fettgehalt der Leber zur Zugzeit fast auf das Doppelte, im Brustmuskel
um die Halfte.

Das Depotfett der Vogel unterscheidet sich nicht prinzipiell, wenn es
fiir den Zug, fiir die Brutzeit oder fiir den Winter gespeichert wird. Es
ist bereits bei Zimmertemperatur von weicher Konsistenz, besteht etwa
zur Hilfte oder zu zwei Dritteln aus ungesattigten Fettsiuren, vor allem
()1—, Linolen- und Palmitinséure, und wird in Form von Triglyceriden
gespeichert.

Héufige Unterschiede in der Zusammensetzung sind cher artlich bedingt
oder durch verschiedenartige Nahrungsaufnahme verursacht, als dafl sie
auf Unterschiede im Zugverhalten, verschiedene Zugphasen oder derglei-
chen ausgerichtet wiren (siche auch Berthold 1975).
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10.3. Exkurs: Fettleibigkeit, Adipositas, Obesitas und Hun-
gern

Fettsucht kommt zwar im Tierreich unter normalen Bedingungen nicht
vor, soll aber hier dennoch als Exkurs kurz angeschnitten werden. Fett-
leibigkeit ist eine typisch menschliche Eigenschaft. Als Sollgewicht gilt
hier i.d.R. die Gleichsetzung:

Kilogramm = Korpergrofe in Zentimeter minus 100.

Das Idealgewicht liegt noch um 10 % niedriger.

Die Fettsucht kann den ganzen Kérper betreffen (allgemeine Fettsucht
oder Korpulenz) oder nur einzelne Kérperteile (partielle F. oder Lipoma-
tose. Biologisch-medizinisch gesehen handelt es sich um eine unkontrol-
lierte Anlage von Reservefett (s. vorangegangenes Kapitel). Der Normal-
gehalt von Fett bei Mannern betriigt rund 15 %, bei Frauen rund 20 %
und bei ,Fetten® bis 50-70 %.

Wihrend im Normalzustand der Energie-Input dem Energie-Output
mehr oder weniger entspricht, wird bei der Fettanlagerung mehr En-
ergie aufgenommen als Energie abgegeben wird. Als Ursache der ,un-
biologischen® (pathologischen) Fettanlagerung kommen nur in etwa 5 %
der Fille Hormonstdrungen oder verwandte Erkrankungen in Frage z.B.
(Cushing-Syndrom: Wucherung der NNR mit erhhter Glucocorticoid-
Produktion). Am hiufigsten tritt Fettsucht als Folge von zu hoher Nah-
rungsaufnahme auf (Wohlstandsfettsucht, Kontrolle der Nahrungsauf-
nahme gestort). Wer téglich 1 Scheibe Brot zuviel iit (bei 50 g rund
400 kJ), hat in 15 Jahren rund 2 200 MJ zuviel aufgenommen und dabei
theoretisch rund 56 kg Fett produziert. Allerdings kann der gesunde,
normale arbeitende Organismus durch eine verdnderte Ausnutzrate der
Nahrung (30-95 %) im Normalfall eine ., Uberernéhrung® durch gerin-
gere Ausnutzung der Nahrung kompensieren. Das zeigt sich z.B. deutlich
darin, daB der Energieinhalt der aufgenommenen Nahrung beim Men-
schen z.B. zwar zwischen 4500 kJ und 15000 kJ (iiber 300 %) schwanken
kann, der Energieumsatz sich aber um nur 30-40 % veréindert. D.h., da$§
iibermifBig aufgenommene Energiemengen wieder ausgeschieden werden.
Dies ist auch bei Végeln eine bekannte Tatsache (siehe weiter unten).
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Abb. 10.3. Die Unterhaut-Fettdepots
bei einem frisch geschliipften Huhn Gal-
lus domesticus von der Bauchseite her
gesehen. Diese Fettdepots zeigen aller-
dings alle Charakteristika von weiflem
Fettgewebe, sind also nicht mit dem
Braunen Fett der Sduger vergleichbar.
Erstaunlicherweise liegen diese Fettpol-
ster an den mehr oder weniger gleichen
Stellen wie das Braune Fett. Zeichnung
aus Freeman (1971).

Abb. 10.4. Die Unterhaut-Fettdepots (schwarze Flichen) bei einem
frisch geschliipften Haussperling Passer domesticus jeweils schrig von
der Riicken- (b) und Bauchseite (a) her gesehen. Ahnliche Depots findet
man auch bei jungen Meisen. Nach unpubl. Daten Prinzinger.
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Abb. 10.5. Zugfette (rechts) und magere (links), Gartengrasmiicke Syl-
via borin. Deutlich ist bei der fetten Grasmiicke das helle Unterhautfett
an Brust und Bauch zu erkennen, wihrend bei der mageren Grasmiicke
der dunkelrote Brustmuskel hervortritt. Fotos: Prof. Dr. F. Bairlein.

Beim totalen Hungern (iiberhaupt keine Nahrungsaufnahme) werden
zuniichst die Fettenergiespeicher abgebaut. Dann allerdings werden alle
iibrigen Speicher in einem mehr oder weniger gleichen Verhéltnis zu-
einander verbrannt, so daB ein verhungerter Organismus sich in seiner
Zusammensetzung nicht wesentlich von einen ,diinnen*, aber normal
ernihrten unterscheidet (Tab. 10.4). Auch Mausvégel haben nach un-
seren Befunden, kurz bevor sie in Torpor gehen (nach einer Hunger-
phase von mehreren Tagen), noch erstaunlich viele Fettreserven im Un-
terbauchgebiet.

Verfettung im Sinne von Fettsucht kann bei Végeln (und anderen Tie-
ren) nur kiinstlich erzeugt werden: Entweder durch spezielle Zucht-
wahl und/oder durch gewaltsame Uberfiitterung. Zur Produktion von
Génseleberpastete werden so z.B. Ginse (z.T. maschinell) gewaltsam
mit hoch energiereicher Nahrung gestopft. Durch diese Zwangsfiitterung
vergréflert sich die Leber zu einem kranken, fettigen Organ, das teilweise
cin Mehrfaches seines Normalgewichtes erreicht, wobei der Fettanteil um
iiber das Zehnfache ansteigen kann. Diese Moglichkeit, Génse im Herbst
fett zu machen, geht eventuell auch auf die Zugdisposition der ziehenden
Graugansvorfahren zuriick.

(Bairlein 1985 a,b, 1990, Blem 1980, Berthold 1971, 1975, 1990, Bezzel & Prinzinger 1990,

Barr et al. 1985, 1986, Clara 1
1969, Dawson & Hudson 1970, Hannon & Viereck 1962, Hart 1957, 1962, Heller et al

, 1920, Carey et al. 1978, Cryer & Van 1985, Evans

1985, Hissa & Palonkangas 1970, Hudson & Kimsey 1966, King & Farner 1966, Newton
1969, Schleucher & Prinzinger 1991, Prinzinger 1981, Kendeigh & Blem 1974, Kleiber 1967,
Snow 1961, 1962, West 1962, 1965, 1972, White & West 1977, Yablonkevich 1972, weitere

Literatur siche Kap. 9)

11. (Evaporative) Wasserabgabe

Cine Kombination von ethologischem und physiologischem Mechanis-
mus stellt die Kiihlung durch evaporativen Wasserverlust dar. Vogel
haben bekanntlich keine SchweiBdriisen und kénnen deshalb nicht auf
die gleiche Weise durch richtiges Schwitzen Warme abgeben wie die
Sduger. Trotzdem kénnen sie natiirlich Verdunstungsenergie freisetzen,
die Kiihlung bringt. Neben einfacher (passiver) Diffusion iiber die ge-
samte Korperoberfliche kann die Wasserabgabe bei Végeln durch zwei
Mechanismen gesteigert werden: Durch Hecheln oder Kehlflattern. Die
meisten Vogel konnen nur hecheln. EBinige Arten kénnen sowohl he-
cheln als auch kehlflattern (Tauben, Mausvégel, Pelikane, Kormorane,
Schwalmvégel, Hiihnervigel und viele andere). In Kapitel 4.2.4/1 ist
dieser Teilaspekt bereits behandelt worden.

Daneben gibt es weitere Formen, wie iiber die Wasserverdunstung Ener-
gie abgegeben werden kann. Zur Wirmeabgabe kénnen Vogel so z.B. im
Wasser stehen (Waldstorch) und/oder baden, was besonders bei hohen
Umgebungstemperaturen haufiger vorkommt.

Eine besondere Art .kiinstlichen Schwitzens® findet man bei Stérchen
und den Neuweltgeiern (Truthahngeier Cathartes aura, Rabengeier Cora-
gyps alratus): Sie konnen ihre Beine mit einem speziellen, diinnen Kot
bespritzen und iiber die Verdunstungskiithlung Wérme abgeben. Je héher
die Umgebungstemperatur, um so hiufiger zeigt z.B. der Weifistorch Ci-
conia ciconta dieses Verhalten (Abb. 20/1). Frither wurde es iibrigens als
krankhafter Durchfall bei zu grofier Hitze interpretiert, bis man dahinter
kam, daB es sich um eine thermoregulatorische Verhaltensweise handelt,
die bei niedrigen Umgebungstemperaturen nicht vorkommt. Nach Schulz
(1987) liuft dieses Verhalten im Detail folgendermafen ab:




Abb. 11.1. Typische Haltung des Weifstor-
ches (Ciconia ciconia) beim Beinkoten.

,» Vor dem Beinkoten richtet sich der Storch
hoch auf und driickt dann den Schwanz
leicht nach unten, wodurch er noch auf-
rechter zu stehen scheint. Dann hebt er
ein Bein ab, bis sich die Zehen leicht iiber
der Hohe des Intertarsalgelenkes befinden
- Tibiotarsus und Intertarsalgelenk des
angehobenen Beines sind im Vergleich zum stehenden Bein jetzt etwas
nach hinten versetzt (Abb. 11.1). Darauf knickt der Vogel schr leicht
auch im Intertarsalgelenk des stehenden Beines ein und driickt Schwanz
und Hinterkorper noch weiter nach unten; der Tibiotarsus des angeho-
benen Beines kommt dadurch sehr dicht an die Kloake. Gleichzeitig wird
weile, dickfliissige Harnsiure auf das angehobene Bein abgesetzt. An-
schlieBend wird das bekotete Bein wieder auf den Boden gestellt, und
der Vogel setzt seine vorherige Aktivitit fort. Der ganze Vorgang dauert
nicht linger als 1-3 s; die Harnséure rinnt langsam am Bein nach unten
und erstarrt dabei.”

Bei Schulz (l.c.) sind dazu auch schéne Fotos zu finden.

Durch Freilegen von federlosen Hautstellen (Apterygien) kann die Wiir-
medurchgangszahl und die Wasserabgabe an diesen Hautpartien erhsht
werden. Der afrikanische Abdimstorch ( Ciconia abdimii) u.a. Arten stel-
len sich gegen den Wind, 6ffnen die Fliigel und lassen die Luft kiihlend
durch die Achseln und iiber andere nackte Hautstellen blasen. Durch
Verdunstungskiihlung wird dabei ebenfalls iiberschiissige Wirme abge-
geben (Abb. 21/T). Durch Befeuchten werden Jungvogel, aber auch Ge-
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lege, durch ihre Eltern vor zu starker Aufheizung in sehr heifien Kli-
maten geschiitzt (Wiistenhithner, Storche, Kiebitze u.a.). Das Wasser
wird dabei im Brustgefieder herangebracht, das vorher feucht gemacht
wurde (“belly-soaking® im englischen Sprachbereich). Dieses Verhalten
kommt besonders héufig bei Vertretern der Familie Charadriidae vor,
die in tropischen und subtropischen Regionen briiten. Beim Brutwech-
sel bringt dabei der ablosende Partner Wasser mit, das er vorher durch
“belly-soaking® aufgenommen hat. Dies geschicht auf zweierlei Art und
Weise: Zum einen geht der Vogel in flaches Wasser und befeuchtet sein
Brustgefieder durch einfaches Eintauchen und Treten mit den Beinen.
Eventuell wird dabei auch riickwirts gelaufen und der Kérper hin und
her geschiittelt, wobei das Brustgefieder aufgeplustert ist. Wasser kann
aber auch direkt im Flug durch kurzes Eintauchen aufgenommen wer-
den. Der afrikanische Scherenschnabel (Rynchops flaviceps) fliegt knapp
iibers Wasser und hilt dabei seine Fiifie ins Na. Das aufspritzende
Wasser gelangt dabei auf die Korperunterseite. Entsprechend der ther-
moregulatorischen Bedeutung dieses Verhaltens findet man es zwischen
10.00 bis 13.00 Uhr am héufigsten. Herrschen niedrige Umgebungstem-
peraturen und/oder Wind, der die Hitzebelastung verringert, fehlt dieses
Verhalten oder wird nur sehr selten gezeigt. DaB dieses Verhalten z.B.
beim Scherenschnabel von grofer Bedeutung ist, wird dadurch deut-
lich, daB sein Brutuntergrund durch solare Binstrahlung Temperaturen
bis +60 °C aufweisen kann (bei Umgebungstemperaturen von +30 bis
+40 °C). In diesem Fall miissen die Eier also eher gekiihlt als bebriitet
werden. Haustauben (Columba domestica) kénnen im iibrigen selbst
bei dauernd herrschenden Umgebungstemperaturen von +60 °C ohne
Probleme briiten. D.h. in diesem Falle natiirlich, die Eier auf Brut-
temperatur abkiihlen, was natiirlich nur auf evaporativem Wege moglich
ist. Auf der anderen Seite kdnnen sie selbst bei -11 bis -15 °C erfolg-
reich dem Brutgeschift nachgehen. Sie sind hier wohl die Art mit dem
breitesten Umgebungstemperatur-Spektrum, bei dem Brut noch méglich
ist. Zuriick zum “belly-soaking“: Bei folgenden Arten der Gruppen Ho-
plopterus spp. und Charadrius spp. konnte es z.B. beobachtet werden:
WeiBlkopfkiebitz Hoplopterus albiceps, Gelblappenkiebitz H. malabari-
cus, Waffenkiebitz H. armatus, Spornkiebitz H. spinosus, Stelzenlaufer
Himantopus himantopus, Sibelschnibler Recurvirostra avosetta, Hirten-
regenpfeifer Charadrius pecuarius, Dreibandregenpfeifer C. tricollaris,
C. dubius, C. marginatus, C. pallidus u.a.



In Abb. 11.2 ist gezeigt, wie hoch die evaporative Wasserabgabe bei
Vogeln aus verschiedenen Lebensrdumen in Abhingigkeit zur Umge-
bungstemperatur ist.
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Abb. 11.2. Wirmeabgabe in % der Gesamtwirmeproduktion in Ab-
hangigkeit von der Umgebungstemperatur (“C) bei einer Vogelart aus
trockenheifien (Diamanttaube Geopelia cuneata) und gemiiBigten (Dohle
Corvus monedula) Lebensrdumen. Die punktierte Linie zeigt, ab wel-
chem Punkt 100 % der produzierten Wirmeenergie durch Evaporation
wieder abgegeben werden kann. Bei der Diamanttaube ist dieser Be-
reich viel frither erreicht als bei der Dohle. Der TNZ-Bereich gibt die
Thermoneutralzone an und zeigt, wie unterschiedlich adaptiv angepaft
beide Arten sind. Vergleiche dazu auch die Abb. 27/1, die entspre-
chende Daten vom Braunnackenraben Corvus corar ruficollis zeigt, der
in der Negev-Wiiste lebt. Daten nach Prinzinger (1976) fiir die Dohle
und Schleucher, Prinzinger & Withers (1991) fiir die Diamanttaube.

Tab. 11.1 gibt entsprechende Werte fiir eine Reihe von Arten bei einer
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definierten (hohen) Umgebungstemperatur in % an. Nach Crawford &
Lasiewski (1968) 148t sich der theoretisch kalkulierbare evaporative Was-
serverlust EWL (in g pro 24 h) bei 25 °C in Abhéngigkeit zur Kérper-
masse W (in kg) nach folgender Formel berechnen:

EWL = 24,6 M 0585

Es muf allerdings darauf hingewiesen werden, daf diese Formel nur grobe
Anhaltspunkte licfert. Je nach Art, Ernéhrung, Lebensbedingungen u.a.
Faktoren sind sehr groBe Abweichungen zu erwarten. In Tab. 11.2 ist an-
gegeben, wie hoch der EWL bei verschieden grofen Végeln theoretisch
sein wiirde.

Wie bereits erwiihnt, haben Vogel keine SchweiBdriisen in der Haut. Die
Evaporation erfolgt so vor allem iiber die o.g. Mechanismen (Hecheln,
Beinkoten, Kehlflattern etc.). Dennoch kénnen iiber rein passive Diffu-
sion auch tiber normale Haut, ohne daB dort spezielle Strukturen dafiir
vorhanden wiiren, groBe Mengen an Wasser fiir Kiihlzwecke abgegeben
werden. In Tab. 11.3 ist angegeben, wie hoch der prozentuale Anteil an
der Gesamtevaporation dieser Weg der Wasserabgabe ausmacht. Deut-
lich ist zu erkennen, daf dieser Betrag sehr hoch ist. In diesem Zusam-
menhang sei noch erwihnt, da Vogel hohere Mengen Wasser iiber die
Haut abgeben als Sauger.

Tab. 11.1. (Néchste Seite) Warmeverlust WL durch evaporative Wasser-
abgabe in % der Gesamtwirmeproduktion des Vogels bei hohen Umge-
bungstemperaturen Ta (in °C’). Nach verschiedenen Autoren aus Sturkie
(1986), ergénzt. Die meisten Vigel kénnen ohne Probleme bei Umge-
bungstemperaturen, die auf dem Niveau der Kérpertemperatur liegen,
100 % der Stoffwechselwirme iiber (evaporative) Wasserabgabe ausglei-
chen.



Art Korpermasse,(kg) [ Ta,("C) [ WL,(%)
Straufy

(Struthio camelus) 100,00 44,5 100
Huhn

(Gallus domesticus) 1,427 48 159
Braunnackenrabe

(Corvus c. ruficollis) 0,610 50 167
Taube

(Columba livia) 0,315 445 118
Erdkuckuck

(Geococeyz californianus) 0,285 44,5 137
Dohle

(Corvus monedula) 0,200 47,5 100
Kanincheneule

(Speotyto cunicularia) 0,143 44,1 95
Wachtel

(Coturniz coturniz) 0,100 43 144
Falkennachtschwalbe

(Chordeiles minor) 0,075 43,5 148
Gestreifter Mausvogel

(Colius striatus) 0,044 44 99
Zwergwachtel

(Ezcalfactoria chinensis) 0,043 43,5 116
Inkataube

(Scardafella inca) 0,042 54,5 108
Winternachtschwalbe

(Phalaenoptilus nuttalliv) 0,040 43,5 175
Diamanttaube

(Geopelia cuneata) 0,034 43 100
Haussperling

(Passer domesticus) 0,025 44,5 106
Hausammer

(Carpodacus mezicanus) 0,020 44,5 130
Gouldsamadine

(Poephila gouldiae) 0,014 445 105
Zebrafink

(Taeniopygia castanotis) 0,012 43,5 123
Costakolibri

(Calypte costac) 0,003 40 66

Tab. 11.2. Theoretisch zu erwartende Rate des evaporativen Wasserver-
lustes EWL bei einer Umgebungstemperatur von +25 °C* bei verschie-
denen Kérpermassen (nach der Formel von Crawford & Lasiewski 1968;
s. Text).

Korpermasse EWL EWL
in kg in g/24h | in % Koérpermasse/24h

0,003 0,8 27,0

0,01 7 17.0

0.1 6,4 6,0

1,0 24,6 2,0

10,0 94,9 0,9

100,0 363,9 0.3

Aktuelle Untersuchungen (Menon et al. 1987, 1989) haben gezeigt, daff
trotz fehlender spezifischer Hautdifferenzierungen die Epidermis mit ih-
rer normalen Ausstattung einen betrdchtlichen Einflufl auf die Wasser-
dampfabgabe nehmen kann. Beim Zebrafinken ( Tacnopygia castanotis),
der in sehr wasserarmen Regionen lebt und deshalb extrem lange (bis
zu einem Jahr!) ohne freies Wasser auskommt, zeigt die Epidermis eine
erstaunliche Fihigkeit: Nackte, ungeschiitzte Nestlinge dieser Art ver-
lieren z.B. schr wenig Wasser durch die Haut (2-4 ppm/0,5 cm?+h). Die
Alttiere bis zu 60 bis 70 ppm/0,5 cm?h. Der weitgehende Stop von
transepidermalem Wasserverlust gelingt den Hautzellen durch eine spe-
zielle, intrazellulire Verlagerung von scheibenférmigen Zellkérperchen,
die die Zellwand nach auflen hin quasi abdichten. Durch unterschiedliche
Wassergaben kann durch die Bewegung dieser ., Dichtkérperchen* der
Wasserdurchgang entweder in Richtung Abdichtung oder in Richtung
Freigabe verindert werden. Durch diese (evaporative) Wasserabgabe ist
also der Organismus in der Lage, grofiere Energiemengen durch Verdun-
stung abzugeben:

Pro 1 ml verdunstetes Wasser werden bei 37-40 ?C' (Korpertemperatur)
rund 2440 J frei!

(Der Wert 25 J/ml in 4.2.4/1 ist leider cin Schreibfehler gewesen; bitte
korrigieren!).

(Bauer & Glutz v. Blotzheim 1966; Bartholomew 1954; Bartholomew & Cade 1956; Daw-
son 1958, Dawson & Bennett 1973, Dawson & Fisher 1982, Bartholomew & Dawson 1953;

Bartholomew, Hudson & Howell 1962; Bartholomew, Lasiewski & Crawford jr. 1968;
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Tab. 11.3. Anteilige Wasserabgabe durch die Haut WLH in % der ge-
samten Wasserabgabe EWL (in mg/g+h) in Abhéngigkeit von der Um-
gebungstemperatur Ta bzw. der Kérpertemperatur (Werte mit ,B“ ge-
kennzeichnet; jeweils in °C) und der Korpermasse W (in g). Alle Daten
stammen generell von ruhenden Végeln mit Ausnahme beim Rhea. Dort
sind Ruhewerte mit ,R“ gekennzeichnet. Werte mit ,A“ kennzeichnen
Aktivititsdaten, bei denen die Rheas 20 Min. mit einer Geschwindigkeit.
von 5 km/h liefen und anschlieend 40 Min. Erholungspause hatten.
Nach verschiedenen Autoren nach Dawson (1982).

Art Masse W | Ta [ EWL | WLH

Zebra-Fink

(Poephila castanotis) 12,5 | 30 8,9 6:

Wellensittich

(Melopsittacus undulatus) 31,6 | 30 9,0 59

Zwergwachtel

(Coturniz chinensis) 42,3 | 30 4,7 45

Dorfweber *

(Ploceus cucullatus) 42,6 | 30 6,7 51

Winternachtschwalbe

(Phalacnoptilus nuttallir) 43,2 | 35 59 51

Rennkuckuck

(Geococcyz californianus) 274,2 | 35 2,9 51

Haustaube

(Columba livia) 300 | 35 74
40B 84
43B 67
46B 28

Rhea

(Rhea americana) 21500 | 25 75
25 18A
35 23R
35 9A

43 | 43A | 28A
43 4,5A 11A
Straufl
(Struthio camelus) 88000 | 40 2.2 2

« Die Artzuordnung von Bernstein (1971) ist nicht ganz klar. Ploceus cucullatus fin-
det sich in Wolters (1975-1982) nicht, sondern nur Textor cucullatus (Dorfweber). Dieser
,paBt® dann aber nicht zum in der Originalarbeit angegebenen englischen Namen “sociable
weaver = Siedelweber, der von Wolters mit dem lateinischen Namen Philetarius socius
angegeben wird. Vermutlich handelt es sich aber um Textor.
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