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2 [Anz. orn. Ges. Bayern 15, H eft 1, 1976]

1. Einleitung und Fragestellung

Die etw a 100 A rten  der Rabenvögel (Corvidae) gehören nach ih re r 
w eltw eiten  V erbre itung  zu den erfo lgreichsten V ertre te rn  der S per
lingsvögel (Passeriform es). Ih re  größte Form enm annigfa ltigkeit e r
reichen sie auf der nördlichen H albkugel; m it zahlreichen A rten  be
siedeln sie aber auch die K ontinente  und Inseln  der südlichen H em i
sphäre und  fehlen n u r in der A ntark tis, auf N euseeland, einigen 
ozeanischen Inseln  sowie im südlichen Südam erika. Rabenvögel leben 
som it in allen  K lim azonen der Erde und dam it vielfach u n te r  ex tre 
m en T em peratu r- und Trockenbedingungen: Z. B. sind T annenhäher 
Nucifraga caryocatactes,  A lpenkrähen  Pyrrhocorax pyrrhocorax  und 
A lpendohlen P. graculus in ih rem  L ebensraum  oftm als U m gebungs
tem p era tu ren  von — 30° C und d a ru n te r ausgesetzt. B raunnacken
raben  Corvus corax ruficollis dagegen, die sich bevorzugt in W üsten
biotopen aufhalten , e rtrag en  z. B. in  der N egev-W üste u n te r ex tre 
m en T rockenbedingungen U m gebungstem peratu ren  um. 50° C 
(M a r d e r  1973a). D er größte Sperlingsvögel, der K olkrabe Corvus co
rax, lebt in den arktischen, gem äßigten und subtropischen Zonen der 
nördlichen H albkugel. E r ist der am w eitesten  v erb re ite te  Sperlings
vögel überhaup t.

L iegt der Schlüssel zum V erständnis der erfolgreichen  A usbreitung  
in der großen Toleranz dieser V ögel gegenüber den verschiedenarti
gen L ebensbedingungen oder haben die einzelnen  A rten jew eils  spe
zifische F ähigkeiten  bei der S toffw echsel- und Tem peraturregulation?  
W elche R olle sp ielt dabei ihre Jugendentw icklung? Um  eine A ntw ort  
auf d iese Fragen zu finden, untersuchte ich unter verschiedenen  U m 
gebungsbedingungen den Stoffw echsel und die Tem peraturregulation  
der D ohle Corvus monedula,  der R abenkrähe Corvus c. corone und 
der E lster Pica pica. A lle drei A rten leben  im europäischen Raum  un
ter ähnlichen k lim atischen  B edingungen. S ie unterscheiden sich aber 
w esentlich  in  ihrem  B rutverhalten. D ie D ohle ist ein ausgesprochener 
Höhlenbrüter. Ihre Jungen w achsen geschützt vor den W itterungs
einflüssen heran. D ie E lstern  bauen ein freies, k ugelförm iges N est 
und bedecken so die Jungen  gegen  Regen, Sonne und K älte m it einem  
schützenden Dach. R abenkrähen bauen ein  nach oben zw ar vö llig  of
fenes, nach unten  und an den A ußenw änden aber sehr dichtes und gut 
isolierendes Nest. D ie Ju ngvögel b leiben  h ier ohne Bedeckung durch 
das N est den W itterungseinflüssen  ausgesetzt. D ie V erm utung, daß es 
unterschiedliche S toffw echselleistungen  bei den Jung vögeln  gibt, lag  
nahe. Da über die postnatale E ntw icklung der Tem peratur- und Stoff
w echselregu lation  von N esthockern nur w en ige U ntersuchungen vor
liegen  (Baldwin & K endeigh 1932, B öni 1942, D awson & Evans 1957, 
1960, Kendeigh 1939, R icklefs & H ainsworth 1968), untersuchte ich 
bei allen  drei A rten  K örpertem peratur, Stoffw echsel und T em pera
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R .  P r i n z i n g e r : Stoffwechselregulation/Corvidae 3

tu rreg u la tio n  w ährend  ih re r Jugendentw icklung  u n te r verschiede
nen T em peraturbelastungen .

2. Material und Methode2

Alle Untersuchungen wurden an Rabenkrähen, Dohlen und Elstern 
durchgeführt. Die Vögel stammten aus Süddeutschland.

Zur Wärme-Konditionierung3 wurden die Tiere mindestens 3 Monate 
lang in Laboratoriumsvolieren (1,8 X 1,2 X 1,8 m) in einem Konstantraum  
bei 22° C unter Naturtagbedingungen gehalten (Sommer 1974). Die Kälte- 
Konditionierung erfolgte in einem Klimaraum (4,5X2X2,5 m, LD 12:12) bei 
5° C Umgebungstemperatur (Winter 1973/74, 1974/75). Zur Haltung stand 
ferner ein großer Dachboden und eine Freilandvoliere zur Verfügung. 
7 Dohlen, 5 Rabenkrähen und 13 Elstern wurden unter Laborbedingungen 
bis zu verschiedenen Altersstufen aufgezogen. Alle wurden im Alter zwi
schen 1—3 Tagen aus Freilandnestern entnommen. Einen Teil der Jung
vögel habe ich nach Beendigung der Versuche wieder ins Nest zurückge
setzt. 5 Dohlen, 5 Elstern und 3 Rabenkrähen wurden voll aufgezogen. 
1 adulte Elster wurde im Freiland mit einem Japannetz gefangen.

Die Fütterung der Altvögel erfolgte mit Fett-Fertigfutter III der Fa. 
Claus, ferner mit verschiedenem Obst, Brot, Kartoffeln, Mais, Insekten, 
Fleisch und lebenden Mäusen. Vor den Stoffwechselversuchen erhielten die 
Tiere nur das standardisierte Fertigfutter. Die Jungvögel wurden mit fein
geschnittenem Herz, Fleisch, zerlegten jungen Mäusen, getrockneten In
sekten und verschiedenen Vitamin- und Kalkpräparaten aufgezogen.

Der Sauerstoff (Oa)-Verbrauch der Vögel wurde nach dem offenen Prin
zip ermittelt. Meßgeräte: Hartmann & Braun Oxytest S, 2%  Meßbereich 
und Hartmann & Braun MT 15—2. Die Meßwerte wurden mit einem Kipp 
& Zonen Mikrograph Typ BD und einem Philips PR 2210 A/21 mV-Schrei- 
ber registriert. Den Versuchsaufbau zeigen Abb. 1 und Abb. 2: Die At
mungsküvette (K) und der Vergleichslufteingang (Ve) sind in einem Tem
peraturschrank (KS) untergebracht (Ehret). Über 2 Trocknungsgefäße mit 
CaCL, (TG,/o) gelangen Meßluft (M) und Vergleichsluft (V) über eine Pum
pe in den Oxytest, der die Sauerstoff-Differenz beider Luftströme mißt 
und über einen Schreiber (S) aufzeichnet. Aus der Gewichtsdifferenz der 
Trocknungsgefäße (TG2—TG^ kann außerdem die Wasserabgabe der

2) Ein Teil der Freiland-Untersuchungen wäre ohne die Mithilfe meiner 
Freunde K . H u n d  und R. O r t l ie b  nicht möglich gewesen. Frl. G. 
O e c h s n e r  half mir bei der schwierigen Aufzucht der Jungvögel. Ihnen 
allen möchte ich herzlich danken. Herrn Prof. Dr. E. K u l z e r  danke ich 
für die Anregung dieser Arbeit und für die mir zuteil gewordene Unter
stützung.

3) Ich verzichtete auf den Begriff „Akklimatisation“, da in den durchge
führten Versuchen jeweils nur der Temperaturfaktor verändert wurde und 
verwendete dafür den von H a r t  (1957) vorgeschlagenen Begriff der Tem- 
peratur-Konditionierung. K in g  &  F a r n e r  (1961) konnten zeigen, daß diese 
Differenzierung berechtigt ist.
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4 [Anz. orn. Ges. Bayern 15, H eft 1, 1976]

V ersuchstie re  b estim m t w erden . E inzelheiten  ü b e r die genaue  M eßano rd 
nung  finden sich bei W e i g o l d  (1973). W ährend  des V ersuches w a ren  die 
Vögel in  e in e r A tm u n g sk ü v e tte  (K) aus P lex ig las  (28X13X23 cm bzw. 20 0 
X40 cm) un te rg eb rach t. D er M eß lu ftdu rchsa tz  b e tru g  im  D urchschn itt 
40 1/h (20—60 1/h je  nach A lte r ; G enau igke it m ax im al ± 3 —5 %). In  dem  
lich t- u n d  w e itgehend  schalld ich ten  T em p era tu rsch ran k  k o n n ten  versch ie-

Abb. 1:
S chem atischer V ersuchsau fbau  fü r  S toffw echselm essungen. S =  S ch re i
ber, O x y test =  M eßgerä t zu r S auersto ffbestim m ung , TG =  T rocknungsge
fäß e  m it C alcium chlorid , K  =  P lex ig lask ü v e tte , K S =  T em p era tu rsch ran k , 

V e  =  V erg le ichslu fte ingang , Me =  M eßlu fteingang . 
D iag ram m atic  v iew  of th e  ex p e rim en ta l a rra n g e m e n t fo r m etabo lism  
m easu rem en t. S =  reco rder, O xy test =  oxygen analyzer, V e  =  re fe ren ce  
(zero) gas in le t, M e =  sam ple  gas in let, Tq =  d ry in g  tu b es  w ith  CaCL, 
K S =  cham ber sim u la tin g  am b ien t tem p e ra tu re , K  =  an im a l cham ber. See

also figure 2!

A bb. 2:
V ersuchse in rich tung  im  L abor. B ezeichnungen  w ie in  A bb. 1. D as linke 
P ho to  zeig t den  geöffneten  T em p era tu rsch ran k . D as V ersuchstie r (Dohle) 

s te h t in  der P lex ig lask ü v e tte .
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R. Piunzinger: Stoffwechselregulation/Corvidae 5

d e n e  Umgebungstemperaturen (UT; in den Abbildungen T a ), Beleuch
tungsprogramme und in großen Schritten die Luftfeuchtigkeit verändert 
werden. Die Messungen erfolgten — soweit nicht anders angegeben — 
nachts und begannen mit dem Ende der Aktivitätsperiode der Vögel (17 
bis 21 Uhr, je nach Jahreszeit und Haltungsbedingungen). Die Tiere konn
t e n  vor den Versuchen Futter und Wasser aufnehmen. In der Regel dauer
t e n  die Messungen für jeden UT-Bereich mindestens 12 Stunden (1 Nacht). 
Ausgewertet wurden nur Meßergebnisse von Vögeln, die sich gut an die 
Versuchsbedingungen gewöhnt hatten. Solche Tiere schliefen meist schon 
kurze Zeit nach dem Einsetzen in die Küvette mit zurückgelegtem Kopf 
wieder ein.

Die Bedeutung der Eingewöhnung für die Stoffwechselmessungen geht 
aus Vergleichsmessungen mit noch unerfahrenen Vögeln hervor (Abb. 3).

1,7 - |  ml 0 2 /g h

\ A 
'A-—A

1,1-1
M essung

I----1------- 1----1-------1---- 1-------- 1---1------ 1-------1
1. 2 . 3 . 4 . 5 . 6 . 7. 8 . 9 . 10.

Abb. 3:
Der Einfluß der Eingewöhnung auf das Stoffwechselniveau einer Elster. 
Gemessen wurde der mittlere Sauerstoffverbrauch (A) während einer je
weils 12stündigen Versuchsperiode. Die einzelnen Versuche wurden an auf
einanderfolgenden Tagen durchgeführt. Vom 1. bis 5. Tag bei 20° C UT (A), 
vom 6. bis 10. Tag bei 10° C UT (B). Die Gewöhnung an die Bedingungen 
der Atmungsküvette und an die gegebenen UT-Bedingungen führt nach 
jeweils einigen Versuchstagen zu einer Senkung des 0 2-Verbauches auf 

das tatsächliche Niveau des Ruhestoffwechsels.
The effect of habituation on the metabolism of a newly captured Magpie 
Pica pica. The figure shows the relation between oxygen-consumption and 
the number of the experiment, following one another without interrup- 
tions. After the fifth experiment ambient temperature was changed from

20 to 10° C.

Welchen Einfluß diese Verschiebung der Einzelwerte für die Beurteilung 
von Stoffwechselmessungen hat, ist in Abb. 6 dargestellt. Bei der Auswer
tung habe ich die beiden ersten Stunden nach Versuchsbeginn (Einschlafs
phase) nicht berücksichtigt. Die dargestellten Werte stellen somit den 
durchschnittlichen Sauerstoffverbrauch pro Nacht bei gegebener konstan
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6 [Anz. orn. Ges. Bayern 15, H eft 1, 1976]

ter UT dar. Der Begriff „Stundenminimalwert“ bedeutet den in einem Ver
such mindestens 1 Stunde lang gehaltenen geringsten Sauerstoffverbrauch.

Um den Sauerstoffverbrauch der Embryonen noch innerhalb der Eischale 
zu ermitteln, habe ich in einer Glasküvette die 4 Eier eines Rabenkrähen
geleges untergebracht (UT =  38° C). Über ein Reduzierventil konnte der 
Luftdurchsatz so gesenkt werden (0,5—2,5 1/h), daß die für die Empfind
lichkeit des Gerätes (HB MT 15—2) notwendige Oa-Differenz erhalten 
wurde.

Alle angegebenen Stoffwechsel werte (ml OJg • h) weisen eine apparativ 
bedingte Genauigkeit von maximal ± 5 % auf. Die in Abb. 4, 6, 8 und 20 
eingezeichneten Linien dienen als optische Betrachtungshilfe. Sie sind 
nicht auf rechnerischem Wege ermittelt.

Die Bestimmung der Körpertemperatur (KT; in den Abbildungen Tb) 
erfolgte, soweit nicht anders erwähnt, kloakal mit einem elektronischen 
Temperaturmeßgerät (Ultrakust, Meßbereich +15 bis +46° C, Genauig
keit ± 0,2° C, Meßtiefe ca. 2 cm).

In allen Abbildungen wurden für die drei Arten folgende Symbole be
nützt: Rabenkrähe ■, Dohle • ,  Elster A. Auf methodische Einzelheiten 
wird an entsprechender Stelle besonders eingegangen.

3. Der Stoffwechsel der adulten Vögel

3.1 D e r  T a g e s g a n g  d e s  S a u e r s t o f f v e r b r a u c h e s
D er 0 2-V erbrauch  un terlieg t bei allen  drei A rten  einem  ausge

p räg ten  d iu rna len  R hythm us. In  Abb. 4 w ird  dies am  Beispiel einer 
E lster dargestellt.

Das Versuchstier wurde dazu jeweils am Abend in die Meßapparatur ge
bracht (UT =  10° C) und 24 Stunden lang der O^-Verbrauch bestimmt; 
in dieser Zeit erhielt es weder Futter noch Wasser. Eine Versuchsserie 
wurde bei völliger Dunkelheit (DD) durchgeführt. Bei einer weiteren Serie 
(ebenfalls 5X24 Stunden) wurde eine Lichtphase zwischen 8 bis 18 h wäh
rend der normalen Aktivitätsperiode gegeben (LD); die Versuchsbedingun
gen blieben sonst gleich. Auch in der Lichtphase zeigte die Elster nur ge
ringe Aktivität. Zwischen die einzelnen Versuche wurden versuchsfreie 
Tage eingeschoben.

D er w ährend  der ganzen Nacht anha ltend  niedrige Sauerstoffver
brauch (1,40 ml 0 2/g-h) ste ig t in den M orgenstunden steil auf 
2,15 ml 0 2/g-h an. Die S teigerung  b e träg t ca. 54 % . D er 02-V er
brauch folgt der KT nahezu paralle l. E n tfä llt der L icht-D unkel- 
W echsel (DD), so sink t der 0 2-V erbrauch nach dem  anfänglichen A n
stieg in der W eckphase allm ählich w ieder ab. D er Rückgang erfo lg t 
e tw a m it der gleichen G eschw indigkeit (0,1 ml 0 2/g-h) w ie bei nor
m alem  LD-W echsel; das tiefe Stoffw echselniveau der Nacht w ird  je 
doch schon etw as frü h e r erreicht.

Die bereits zwischen 6— 8 U hr noch bei D unkelheit reg is trie rte  
S toffw echselsteigerung erfo lg t wie der A nstieg der KT vor Beginn 
von m otorischer A k tiv itä t. D er Vogel schläft in d ieser A nfangsphase
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R. Prinzinger: Stoffwechselregulation/Corvidae 7

Abb. 4:
Tagesgang von Körpertemperatur (Tp,, y ,  Einzelmessungen an drei ver
schiedenen Tagen unter LD-Bedingungen) und 0 2-Verbrauch (Stunden
mittelwerte aus allen Versuchen) bei einer Elster Pica pica. UT =  10° C. 
Tagesgang bei Dauerdunkel A —A, Tagesgang bei Licht-Dunkel Wechsel

A-A.
Diurnal Variation in resting metabolic rate and body-temperature (Tu) of 
a Magpie Pica pica at an ambient temperature of 10° C (LD-values A—A, 

DD-values A —A). See also text!

des Tages noch fest. E rst m it dem D unkel-L icht-W echsel w acht er auf 
und e n tfa lte t seine A k tiv itä t in der K üvette  (Gefiederschütteln, P u t
zen, Strecken, Kotabgabe). Diese Stoffwechsel- und K T-Steigerung 
erfo lg t bei allen  drei A rten  spontan, ohne e rkennbare  äußere Weck
reize. Ein G ew öhnungseffekt t ra t  ein, w enn die Versuche tagelang oh
ne U nterbrechung und ohne L ichtgabe durchgeführt w urden: Der 
Stoffw echselanstieg erfolgte dann jeden  Tag etw as langsam er und der 
M axim alw ert verschob sich auf einen späteren  Z eitpunk t.4

4) Ähnliche Ergebnisse erhielten wir auch bei Untersuchungen am Fich
tenkreuzschnabel Loxia curvirostra ( P r in z in g e r  &  H u n d  1975). Sie w ei
sen auf die synchronisierende Wirkung des LD-Wechsels als Zeitgeber für 
den Tagesgang des Stoffwechsels hin. A s c h o f f  &  P o h l  (1970) erhielten 
entsprechende Ergebnisse auch bei anderen Vogelarten. Ohne die tägliche 
Lichtzeitmarke läuft der Tagesgang offenbar einer längeren Periodik zu.
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8 [Anz. orn. Ges. Bayern 15, H eft 1, 1976]

Der nächtliche Ruhestoffwechsel schw ankt im Vergleich zum Ruhe
stoffwechsel w ährend  des Tages bei allen  drei A rten  n u r wenig. Die 
k u rzfristigen  Ä nderungen  betragen  bei der E lster am  Tage 0,4 bis 
0,7 ml 0 2/g -h , bei der Dohle 0,9— 1,4 und bei der R abenkrähe 0,5 
bis 0,7 ml 0 2/g -h . Bei Nacht können alle d rei A rten  ih ren  (^ -V er
brauch über lange Z eitin tervalle  hinw eg auf einem  konstan ten
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Abb. 5:
Nächtlicher Verlauf der 0 2-Aufnahme (linke Ordinate) bei der Dohle 
Corvus monedula ($ ), Rabenkrähe C. c. corone (H) und der Elster Pica 
pica (A). Die Einzeldaten stellen die Stundenmittelwerte aller gemessenen 
Umgebungstemperaturen (vgl. Abb. 6) dar. Die offenen Kreise geben die 
durchschnittlichen KT-Werte (rechte Ordinate) von 4 Dohlen wieder, die 

bei 20° C UT gemessen wurden.
Variation in nocturnal resting metabolic rate in the Jackdaw Corvus mone
dula (0 ), the Carrion Crow Corvus c. corone ( | )  and the Magpie Pica pica 

(A). O =  body-temperature of four Jackdaws.
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R .  P r i n z i n g e r : Stoffwechselregulation/Corvidae 9

N iveau halten . In  Abb. 5 habe ich diese V erhältn isse dargestellt. Bei 
der Dohle sink t der T agesruhew ert (2,5— 3 ml 0 2/g -h ) im V erlaufe 
der Nacht um  56—60 °/o bis auf 1,6 ml 0 2/g -h ab, bei der R abenkrähe 
um 40—50 %  von 1,8—2 auf 1,3 ml 0 2/g -h . Die konstan ten  N achtw er
te des 0 2-V erbrauches bieten  sich deshalb fü r vergleichende U n ter
suchungen besonders an. Die folgenden Stoffw echseluntersuchungen 
w urden  aus diesem  G rund fast alle bei Nacht durchgeführt.

3.2 S t o f f w e c h s e l  u n d  U m g e b u n g s t e m p e r a t u r

Der 0 2-V erbrauch von einer im W inter gefangenen E lster (Gewicht 
208 g), von 4 im  Labor gehaltenen  Dohlen (1(3, 3 ?, m ittle res Gewicht 
193 g) und von 2 drei M onate alten, ebenfalls im Labor gehaltenen  
R abenkrähen  (m ittl. Gewicht 360 g) w urde  bei U m gebungstem peratu
ren  von 0 bis 36° C erm itte lt. In  Abb. 6 sind die E rgebnisse darge
stellt. D er n iedrigste  Stoffwechsel der Dohlen b e träg t danach
1,42 ml 0 2/g • h; er ste llt sich bei e iner UT von 25° C ein. Der höchste 
gem essene W ert lag m it 2 ml 0 2/g h bei 0° C UT. Die n iedrigsten  
S tundenm in im alw erte  be tragen  0,98 ml 0 2/g h bei 20° C und die 
höchsten liegen m it 1,92 ml 0 2/g h w iederum  bei 0° C. Alle niede
ren  Stoff w echselw erte befinden sich zwischen 15— 26° C UT (therm i
sche N eutralzone). Sie ergeben einen D urchschnittsw ert von 1,55 ml 
0 2/g h, bzw. einen durchschnittlichen S tundenm in im alw ert von 
1,47 ml 0 2/g • h. U nterhalb  der kritischen  T em pera tu r (15° C) steigt 
der 0 2-V erbrauch kontinuierlich  um  0,03 m l 0 2/g h pro ° C an. Zw i
schen 26—36° C UT erfo lgt der A nstieg w eniger steil und b e träg t n u r  
0,02 m l 0 2/g h ° C. Eine besondere H itzebelastung liegt h ier offen
bar noch nicht vor. Bei der R abenkrähe liegt die therm ische N eu tra l
zone annähernd  im gleichen Bereich. D er Stoffwechsel be träg t h ier 
im D urchschnitt 1,25 ml Oa/g • h (S tundenm in im alw ert 1,15 ml 
O^/g h). Die E inzelw erte schw anken zwischen 1,5 bei 0° C und 1,2 ml 
0 2/g h bei 20° C. Die dazugehörigen S tundenm in im alw erte  sind 1,35 
bzw. 1,1 ml Oa/g h. D er A nstieg in  der K älte b e träg t 0,02 und im 
W ärm ebereich 0,04 ml 0 2/g • h ° C. D er n iedrigste  0 2-V erbrauch der 
kä lteangepaß ten  E lster liegt zwischen 10— 22° C und b e träg t im 
D urchschnitt 1,35 ml 0 2/g • h. Bei K älte  und bei W ärm ebelastung 
steig t e r um  ca. 0,05 ml 0 2/g • h  ° C.

Im Vergleich zu den beiden anderen Arten mußte die Anzahl der Versu
che mit der im Winter gefangenen Elster beschränkt werden. Ein Vergleich 
ist daher nur bedingt möglich. In Abb. 6 sind die Werte der Elster daher 
kleiner eingetragen; deutlich ist jedoch, daß sie zwischen den Daten der 
beiden anderen Arten liegen.
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Abb. 6:

Die Abhängigkeit der nächtlichen Sauerstoffaufnahme (Ruhestoffwechsel) 
von der Umgebungstemperatur. Jeder Wert stellt den durchschnittlichen, 
über 10 Stunden gemittelten 0 2-Verbrauch dar. Versuchsdauer je UT min
destens 12 h. Dohle C. monedula (0 ), Rabenkrähe C. corone (■), Elster

Pica pica (A).
The relation between oxygen-consumption and ambient temperature (T a ):  
Jackdaw Corvus monedula (®), Carrion Crow Corvus c. corone (H) and 

Magpie Pica pica (A). Birds resting at night.

3.3 S t o f f w e c h s e l  u n d  T e m p e r a t u r - K o n d i t i o n i e 
r u n g

Bei den u n te r  K ältebedingungen gehaltenen  Vögeln ste llte  ich w ie
derho lt eine G ew ichtszunahm e fest. Dies sind deutliche Anzeichen 
einer T em peratu r-K ondition ierung . Welche B edeutung dieser Prozeß 
fü r  den Stoffwechsel besitzt, sollten die folgenden Versuche zeigen.

Als Versuchstiere dienten vier zweijährige Dohlen, für die Gewichtsbe
stimmung zusätzlich eine Rabenkrähe und eine Elster. Die Vögel wurden 
zunächst eine Woche lang bei 22° C UT in der Klimakammer eingewöhnt 
und dann einer langsamen Abkühlung unterworfen. Die UT wurde täglich 
um 1° C gesenkt; vom 22. Tag an blieb sie 38 Tage lang bei 5° C konstant.
2 Dohlen wurden zur Gewichtskontrolle bei 22° C im Konstantraum ge
halten. Während der ganzen Versuchdauer wurde regelmäßig das Gewicht 
der Vögel bestimmt. Bei den zwei der Kältebelastung unterworfenen Doh
len habe ich vom Versuchsbeginn an und während der gesamten Konditio
nierung den 0 2-Verbrauch bei 10° C UT ermittelt. Nach 12 Tagen (bei 
5° C) wurde der 0 2-Verbrauch zusätzlich auch bei anderen Umgebungs
temperaturen bestimmt. Die Versuche erfolgten im November/Dezember 
1974, in einer Jahreszeit, in der auch unter natürlichen Bedingungen ähnli-
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Abb. 7:
Die Zunahme des Körpergewichtes bei Kälte-Konditionierung. Rabenkrä

he (B), Dohle (0 ), Elster (A). Gestrichelt: Umgebungstemperatur.
The change of body-weight in relation to duration of conditioning. Carrion 
Crow Corvus c. corone (H), Jackdaw Corvus monedula  (®), Magpie Pica 

pica (A). Dashed line: Ambient temperature of the conditioning room.

che Kältebelastungen auftreten. Die Versuchstiere hatten im Labor bereits 
eine Herbstmauser durchgemacht.

Alle V ersuchstiere — außer den K ontro llen  — nahm en w ährend  
der K ältebelastung  zu: die E lster um  4 g (+  2 %  des A nfangsge
wichtes), die zwei Dohlen um  durchschnittlich 8 g (+  5 °/o) und die Ra
benkrähe  um  54 g (+  15 %). D ieser Zuwachs begann bei Senkung der 
UT und stab ilisierte  sich w enige Tage nach E rreichen der Versuchs
tem p era tu r von 5° C (Abb. 7).

D er vor und nach der K älte-K ondition ierung  erm itte lte  0 2-V er- 
brauch der D ohlen ist auf das Gewicht der Vögel bezogen sowohl im 
Bereich der therm ischen N eutralzone w ie auch bei den niedrigen Um
gebungstem peratu ren  unterschiedlich (Abb. 8). Nach der K älte-K on
d ition ierung  liegt er im  Bereich der therm ischen N eutralzone um  8 °/o 
n ied riger und b e träg t n u r noch 1,42 ml ö 2/g-h (vorher 1,55 ml 
0 2/g -h). B erücksichtigt m an jedoch die durchschnittliche Gewichts
zunahm e von 5 °/o und die Tatsache, daß es sich h ierbei im  w esentli
chen um  n u r gering stoffw echselaktives D epotfett handelt, so dü rfte
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Abb. 8:
Die Abhängigkeit des nächtlichen 0 2-Verbrauches (10-Stunden-Mittelwer- 
te) von der UT und der Konditionierung bei der Dohle C. monedula. Auf 

22° C konditionierte Vögel (O), auf 5° C konditionierte Vögel (£ ).
The relation of oxygen-consumption to ambient temperature in Jackdaws 
Corvus monedula  resting at night. Birds conditioned to 5° C (0 ), birds 

conditioned to 22° C (O) 5 n =  three birds.

die effektive Ä nderung  des Stoffwechsels sehr gering sein. Die A n
stiegsrate  des 0 2-V erbrauches im Bereich der n ied rigen  U m gebungs
tem p era tu ren  ist ebenfallls kaum  v erändert; sie b e träg t h ier nu r 
0,03 ml 0 2/g-h pro ° C.5

K lar ist dagegen die V erschiebung der u n te ren  kritischen T em pera
tu r  von 15 auf ca. 11° C zu erkennen. Obwohl es b isher keine U n ter
suchungen über die gesam te therm ische Isolation der Dohlen gibt, 
kann  nach diesen D aten bereits eine V erbesserung der Iso lation an
genom m en w erden, denn der m inim ale 0 2-V erbrauch  w ird  auch bei 
steigender K ältebelastung  nicht w eiter erhöht. Dies geht anschaulich 
auch aus Abb. 9 hervor, in  der die Stoffw echselreaktion von 2 Dohlen 
im V erlaufe der gesam ten V ersuchsperiode d argeste llt ist.

5) Zu einem ähnlichen Ergebnis führten z. B. auch die Untersuchungen 
von R a u t e n b e r g  (1969) an Tauben und W e s t  (1972) an Schneehühnern.
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Abb. 9:
Der Sauerstoffverbrauch bei 10° C UT von zwei Dohlen C. monedula in 
Abhängigkeit von der Konditionierungsdauer (10-Stunden-Mittelwerte). 
Gestrichelt: Verlauf der Umgebungstemperatur der Klimakammer. Ver
suchstier 1 reagierte zunächst mit einem Stoffwechselanstieg, erreichte aber 
im Verlauf der Konditionierungsperiode wieder ein tieferes Niveau. Beim 

Versuchstier 2 nahm der Oo-Verbrauch langsam ab.
The relation between oxygen-consumption (measured at 10° C) of two 
Jackdaws Corvus monedula and duration of conditioning. Dashed line: 

Ambient temperature of the conditioning-room.

4. Thermoregulatorisches Verhalten

4.1 V e r h a l t e n  b e i  h o h e n  U m g e b u n g s t e m p e r a t u r e n

S teigt die KT u n te r H itzebelastung auf ca. 43° C an, so reagieren 
alle drei A rten  m it ausgeprägtem  therm oregulatorischem  V erhalten. 
Dies zeigt sich z. B. durch Hecheln (Abb. 10), durch typische K örper
haltungen  und G efiederstellungen im Zusam m enhang m it veränder
te r  peripherer D urchblutung. Beim Hecheln schw ankt die auslösende 
hohe KT nach dem A lter der Vögel. Deshalb un tersuchte ich die Reak
tionen bei adulten  T ieren und bei N estlingen.

Die Vögel wurden dazu in einen Temperaturprüfschrank bei UT =  40° C 
gebracht, dessen Innenraum zur Schallisolierung mit Schaumstoff ausge
kleidet war. Mit einem Mikrophon habe ich die Atemstöße auf Tonband
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14 [Anz. orn. Ges. Bayern 15, Heft 1, 1976]

re g is tr ie r t un d  sp ä te r au sgew erte t. G leichzeitig  w u rd e  zu B eginn des H e- 
chelns d ie K T gem essen. U n tersu ch t w u rd en  ad u lte  D ohlen un d  R a b e n k rä 
hen  sow ie ju n g e  E ls te rn  u n d  R ab enk rähen .

A bb. 10:
H echelnde D ohlen (P an tin g  Jackdaw s).

Abb. 11:
H echelfrequenz e in e r D ohle C. m onedu la . O rig in a lk u rv e  e in e r H echel
periode. U m g eb u n g stem p era tu r 40° C. Jed e  Zacke m a rk ie r t e inen  A tem 
stoß. D ie O rd in a ten h ö h e  is t ein  re la tiv e s  M aß fü r  die T iefe d e r H echelbe
w egung. Bei n o rm a le r A tm u n g  (n) w u rd en  keine  A ussch läge des S chreibers 

reg is tr ie r t. D er w aag rech te  B alken  m a rk ie r t e ine Z e itd au e r von 15 Sek. 
F req u en cy  of p an tin g  of a Jackdaw . A m bien t T em p era tu re  40° C. The 

line beyond  th e  cu rve  m ark s  15 sec. n  =  no rm al resp ira tio n .

Bei den adu lten  Vögeln beginn t das W ärm ehecheln, noch ehe ande
re  V erhaltensw eisen  auf tre ten . Die erm itte lte  H echelfrequenz 
schw ankt zwischen 80— 150/min. Sie zeigt keine d irek te  B eziehung 
zur UT rondern  v a riie r t sprunghaft. Perioden  n iedriger F requenz 
w echseln m it solchen hoher Frequenz. Dazwischen g ib t es P ausen  oh
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R .  P r i n z i n g e r :  Stoffw echselregulation/Corvidae 15

ne beschleunigte A tm ung (Abb. 11). Die A tem tiefe un te rlieg t eben
falls g rößeren Schw ankungen. D er hechelnde Vogel sp e rrt den Schna
bel auf. Bei ex trem er B elastung ist so die Vor- und R ückw ärtsbew e
gung der Zunge, die sich auch vom U nterschnabel abheben kann, gut 
zu beobachten. W ährend des Hechelns ist der Hals besonders lang ge
streckt. W iederholt beobachtete ich eine heftige Speichelsekretion: 
der Speichel verte ilte  sich über den Schnabel und trop fte  zu Boden. 
Dies tra t  besonders häufig bei den N estlingen auf.

F ü h rt das Hecheln noch zu keiner ausreichenden E n tlastung  der 
W ärm ebilanz, so folgen typische V eränderungen  der K örperhaltung  
und der G efiederstellung: Eine leichte Spreizung der Flügel nach ab
w ärts gib t auf der Rückenseite und an den F lanken  H autbezirke (Ap- 
terien) frei, an denen der W ärm edurchgang vom  Gefieder unbeh in 
d ert erfolgen kann  (Abb. 12a). Auch an den anderen  K örperstellen  
kom m t es zu einer A uflockerung des Gefieders. Eine v e rstä rk te  W är
m eabgabe erfo lg t fe rner über die unbefiederten  Beine, deren  Durch-

Abb. 12:
a: H echelnde R ab en k räh e  u n te r  W ärm ebelas tung . D er H als und  die B eine 
sind  gestreckt. D urch A bsenken  der F lügel w erd en  federlose  H au tste llen  
(A pterien , du rch  S triche m ark ie r t)  frei, an  denen  v e rs tä rk te  W ärm eabgabe 
m öglich w ird , b: Ju n gvögel geben u n te r  W ärm eb e lss tu n g  den K o n tak t u n 
te re in a n d e r  auf. S ie s treb en  s te rn fö rm ig  au se in an d er. Die w ärm eabgebende  

O berfläche w ird  dad u rch  s ta rk  erhöh t, 
a: A d u lt C arrion  C row  C orvus c. corone exposed  to h ea t stress. T he b ird  
is pan ting . T he neck and  legs a re  stre tched . By low ering  its  w ings, th e  
b ird  exposes fe a th e rle ss  a reas  of its  body, w h e re  m ore in tense  h ea t- lo ss  is

possible.
b: Y oung C arrion  C row s in  h e a t-s tre s s  conditions. M u tua l con tac t is given 
up. T he nestlin g s fo rm  a s ta r-s h a p e  w h en  try in g  to avoid  con tac t w ith  
each o ther. R a te  of h e a t- tr a n s fe r  is in c reased  by in creased  body surface.
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°C

Abb. 13:
Fuß- und Körpertemperatur (T b) der Dohle C. monedula in Abhängigkeit 
von der Umgebungstemperatur (T a ) nach jeweils einstündigem Aufent

halt. Punktiert: T a  =  T n.
Variation of foot- and body-temperature (T b ) of the Jackdaw Corvus mo
nedula as a function of ambient temperature (T a ). Dotted line: T a  =  T r .

b lu tung  so gesteigert w ird, daß sich ih re  O berflächentem peratur der 
T em pera tu r des K örperkerns (kloakal) im m er m ehr nähert. Dies geht 
anschaulich aus einem  Versuch hervor, in dem  gleichzeitig die K loa- 
k a ltem p era tu r und  die F u ß tem p era tu r in  einem  UT-Bereich von 
0— 40° C gem essen w urde (Abb. 13).

Die Jungvögel der drei A rten  schlüpfen völlig nackt und blind. Sie 
m achen einen hilflosen Eindruck. Die Versuche m it frischgeschlüpf
ten  E lstern  und R abenkrähen  zeigten jedoch gegenüber hohen UT 
schon in  den e rsten  Lebenstagen ein ausgeprägtes therm oregu la to ri- 
sches V erhalten : Bei UT um  25° C halten  sie u n te re in an d er engen 
körperlichen K ontakt. S teig t die UT auf W erte über 38° C an, so 
rücken sie auseinander (Abb. 12b) und verm eiden  den K ontak t u n te r
einander. Sie strecken ih ren  Kopf an den N estrand  und  spreizen ihre 
noch unbefiederten  F lügel (Abb. 14a). G rößere Junge versuchen dabei 
aufzustehen. Alle diese R eaktionen d ienen einer besseren W ärm eab
gabe. G leichzeitig ist eine s ta rk  erhöhte  periphere  D urchblu tung  an 
d er k räftig en  R ötung der H au t erkennbar. F üh ren  diese M aßnahm en 
noch zu keiner T em peraturabsenkung, so beginnen auch die Jungvö
gel zu hecheln. B ereits am  1. L ebenstag kann  das Hecheln bei einer 
K lo ak a ltem p era tu r von 41—42° C induziert w erden. Die Jungvögel 
strecken dabei den Kopf zum N estrand, sperren  den Schnabel und
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führen die typischen H echelbew egungen aus. Abb. 15 zeigt die m it der 
W ärm eeinw irkung ansteigende K örpertem peratu r, die h ie r fo rtlau 
fend reg is trie rt w urde. K urz nach Beginn des Hechelns und nach Ab
setzen der W ärm ebelastung sink t die T em pera tu r des Jungvogels 
w ieder deutlich ab.

S teigt die KT bedrohlich an (43—44° C), so geben die Jungvögel in 
untypischer W eise besonders flüssigen K ot ab. Sie zeigen hektische 
A ktiv itä t und versuchen das N est zu verlassen. Die heftigen Bew e
gungen w erden dabei im m er w ieder durch S ta rrezustände  u n te rb ro 
chen, die einige Sekunden dauern .

Als besonders gefährlich erw eist sich fü r die Jungvögel d irek te  
Sonneneinstrahlung: Ein fa tales Ende nahm  ein Versuch, bei dem 
drei junge E lstern  etw a 30 Min. s tarker, d irek te r Sonneneinstrah lung  
ausgesetzt w aren. Obwohl sie alle therm oregulatorischen  A bw ehr
reak tionen  zeigten, w ar ih re  zarte  H au t anschließend s ta rk  gerötet 
und zeigte spä te r die typischen Sym ptom e von V erbrennungen. Alle 
drei E lstern  starben  zwei Tage nach dem  Versuch. In  der N atu r sind 
besonders die jungen  R abenkrähen  von dieser G efahr betroffen, da 
sie als einzige der drei A rten  keine N estbedeckung besitzen. Ein w irk 
sam er ak tiver Schutz gegen einen solchen „S onnenbrand“ b ie te t erst 
das Jugendgefieder.

r  P r i n z i n g e r : Stoffwechselregulation/Corvidae 17

Abb. 14:
a. Nestling in Hitzestellung. Der Kopf ruht auf dem Nestrand. Der langge
streckte Hals, die abgespreizten Extremitäten und das Hecheln führen zu 
maximaler Wärmeabgabe. Der Körper wird von der isolierenden Nestun
terlage abgehoben, b. Kältestellung. Der Jungvogel sitzt kugelförmig zu
sammengekauert. Die wärmeabgebende Oberfläche ist im Vergleich zum 

Volumen stark verringert.
Young Carrion Crow Corvus c. corone in heat-stress position (a). The head 
is resting on the edge of the nest. Stretched neck, spread extremities and 
panting result in an optimum of heat transfer. The body is lifted up from 
the insulation of the nest. Position in cold (b): The nestling’s body is 
curled into a ball-shape. The surface which loses heat is, in comparison to

volume, minimized.
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Abb. 15:
Gang der Körpertemperatur beim Hecheln (Originalkurve). Versuchstier: 
junge Rabenkrähe, Alter: 12 Tage. Über einen NTC-Widerstand, der unter 
dem Flügel bei der großen Armarterie angebracht war, wurde im 2-Sekun- 
den-Abstand die Temperatur fortlaufend (von rechts nach links) regi
striert. Der Hechelbeginn (KT =  42,6° C) ist durch einen Pfeil markiert. 
Die KT steigt noch zu Beginn des Hechelns bis 43° C an und fällt dann 
wieder deutlich ab. Den Gang der Umgebungstemperatur (Ta) gibt sche

matisch die untere Kurve wieder.

4.2 V e r h a l t e n  b e i  n i e d r i g e n  U m g e b u n g s t e m p e r a 
t u r e n

Bei A bkühlung  suchen die Ju ngen  a ller drei A rten  im N est einen 
m öglichst engen K ontak t zueinander. Sie ducken sich in der N estm it
te, legen die E x trem itä ten  eng an den K örper und nehm en so K ugel
gesta lt an. D er Kopf w ird  dabei nach un ten  auf den Bauch gesenkt 
(Abb. 14b). W ährend die Jungen  im H itzestress sternförm ig  ausein
anderstreben , w erden  je tz t die Köpfe in  die M itte des von den Ju n 
gen gebildeten  K örperknäuels genom m en; n u r der Rücken zeigt zum 
N estrand. In  d ieser H altung  bildet die ganze Jungengem einschaft 
eine therm oregulatorische Einheit. Die w ärm eabgebende Oberfläche 
der G ruppe ist auf die freie R ückenpartie  beschränkt und im V er
gleich zum  E inzeltier som it erheblich verrin g ert. Entsprechend e r
folgt in der G ruppe die A uskühlung  auch langsam er als beim  Einzel
tier. Dies geht aus folgendem  Versuch hervor: Junge R abenkrähen  
w urden  in verschiedenen A ltersstu fen  einzeln oder zu zweien 30 Min. 
lang einer UT von 15° C ausgesetzt. Zu B eginn und am  Ende der V er
suche w urde  ih re  KT bestim m t (Tabelle 1). Sobald die Jungen  größer 
sind und ein dichtes Federk leid  besitzen, fü llen  sie m it ihrem  K örper
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das gesam te N est aus. Die R ückenpartie  der Tiere schließt sodann das 
Nest von oben vollständig  ab, so daß die w ärm eabgebende Oberfläche 
noch w eiter v erm in d ert ist.

Tab. 1: Absenkung der Körpertemperatur junger Rabenkrähen bei 15c 
Umgebungstemperatur (30 Min., Windgeschwindigkeit ca. 0,5 m/sec.).

Absenkung der Körpertemperatur in 0 C bei
Alter der Jungen in .,pagen 1 Junges allein 2 Junge zusammen

5 7,5 6,8
7 6,9 4,8
9 5,3 2,4

15 3,0 2,0
19 1,2 0,8

U nter K ältebelastung  konnte ich an den F lügeln  und Beinen der 
Jungvögel H au ttem p era tu ren  messen, die n u r w enig über der UT la 
gen. Die H au t w ar weiß und n u r w enig durchblu tet. Die fü r die 
S teuerung  von W ärm eabgabe und W ärm ekonserv ierung  wichtige 
R egulation des peripheren  K reislaufes zeigt sich h ier bereits in den 
ersten Lebenstagen.

4.3 S o n n e n b a d e n
Bei allen drei A rten  beobachtete ich schon im  A lter von 12— 14 Tagen 
die R eaktion des „Sonnenbadens“ Die Frage, ob es sich h ierbei n u r 
um eine A ufw ärm ung des K örpers von außen handelt, s teh t offen. 
Am häufigsten konnte  ich diese R eaktion bei einem  plötzlichen A n
stieg der L ich tin tensitä t feststellen. Die U m gebungstem peratur 
scheint dabei aber nicht die entscheidende Rolle zu spielen, denn h äu 
fig w aren  es Jun g - oder auch A ltvögel, die bereits eine erhöhte  KT 
h a tten  und dazu sogar noch hechelten (Abb. 16). Das Sonnenbaden 
d ient offenbar nicht n u r einem  G ew inn an S trah lungsw ärm e.6)

Verschiedene K om ponenten kennzeichnen dieses V erhalten : Bei 
hoher In ten sitä t legt sich der Vogel auf den Boden, b re ite t beide F lü 
gel aus, streckt den Hals lang aus und s träu b t das K leingefieder. Ist 
die R eaktion  n u r schwach ausgeprägt, so w ird  allein  das Nacken- oder 
das W angengefieder gesträu b t und der K opf in R ichtung zum Licht
einfall gedreht. D er Vogel v e rh a rr t dabei m eist kurzzeitig  (m ehrere 
Sekunden) regungslos.

(i) S im m o n s  (1964) ist u. a. der Ansicht, daß es sich dabei um eine Ab
wehr von Schädlingen handelt. K e n n e d y  (1968, 1969) schreibt ihm auch 
Bedeutung bei der Vitamin-D-Produktion und N ic o l a i  (1962) außerdem 
bei der Melanin-Produktion zu.
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A bb. 16:
S onnenbaden  un d  gleichzeitiges H echeln bei der Dohle. D er P fe il m a rk ie r t 
d ie R ich tung  des L ich teinfalls . D as A ugen lid  is t au f d ieser S eite  h e ru n te r 

gezogen.
S u n b a th in g  (low in tensity ) w h ile  p an tin g  in  th e  Jack d aw  C orvus m onedula . 

T he  a rro w  show s th e  d irec tion  of th e  sun ligh t. T he eyelid  is shut.

5. D er evaporative W asserverlust

In  44 V ersuchen  w u rd e  d e r ev ap o ra tiv e  W a sse rv e iiu s t bestim m t. M eß lu ft 
und  V erg le ichslu ft (gleicher L u ftdu rchsa tz ) w u rd en  v o r E in tr i t t  in  den 
O xy test (Abb. 1) in T rocknungsgefäßen  m it CaCL w asse rf re i gem acht. 
Ü ber d ie G ew ichtsd ifferenz be id e r G efäße (nach zw ö lfs tü n d ig er V ersuchs
d au e r k o n n te  die W asserabgabe der Vögel au f ± 1 %  (±  0,1 m l H 20 ) b e 
s tim m t w erden . Bei U m g eb u n g stem p era tu ren  b is zu 30° C w u rd en  n u r  
12-, ü b e r 30° C dagegen  n u r  4—östündige M essungen  au sg ew erte t. Die 
V ersuchstiere  a tm e ten  L u ft m it 40—85%  rel. Feuchte , en tsp rech en d  der 
UT. V orgetrocknete  L u ft w u rd e  n ich t v e rw endet, da  sie rasch  zu e in e r E n t
zü ndung  d e r A tem w ege fü h rte . 20 V ersuche w u rd en  m it 2 k a ltk o n d itio n ie r
ten  (5° C) u n d  24 V ersuche m it 4 w a rm k o n d itio n ie rten  (22° C) D ohlen 
du rch g efü h rt.

In  Abb. 17a und b habe ich den evaporativen  W asserverlust in Be
ziehung zum  K örpergew icht und zum  S auerstoffverbrauch  gesetzt. 
Zwischen 0— 36° C UT verlau fen  beide K urven  gleich. Sie zeigen 
eine positive K orre la tion  zur steigenden UT m it steigenden W erten  in 
R ichtung hoher T em p era tu r (e-Funktion, C o u l o m b e , 1970). Auch 
innerhalb  der vom S auerstoffverbrauch gekennzeichneten th e rm i
schen N eutralzone (15— 25° C) erfo lg t ein Anstieg. Zwischen 0— 10° C
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Abb. 17:

aporative Wasserverlust bei der Dohle im Verhältnis zum Körper- 
t (a) und zur Sauerstoffaufnahme (b) in Abhängigkeit zur Umge- 
emperatur (T a ). Gemessen wurden 4 Vögel in insgesamt 44 Versu- 
Versuchsdauer mind. 12 h pro UT. TNZ =  thermische Neutralzone, 
jf evaporative water loss to body-weight (a) and to oxygen-con- 
on (b) in relation to ambient temperature (T a ) in Jackdaws Corvus 
monedula  resting during night. TNZ =  Thermoneutral zone.
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b e träg t die S teigerung  0,01 mg, zwischen 10— 20° C 0,04 mg, zwi
schen 20— 30° C 0,1 mg und zwischen 30—35° C 0,2 mg H20 /m l 0 2 
pro  °C. Demnach v e rlie rt eine Dohle bei 25° C UT in 24 S tunden  e t
w a 12 m l W asser an ih re  Um gebung; bei 35° C UT steig t diese M enge 
auf das Doppelte. Bei den Versuchen konn ten  keine U nterschiede 
zwischen w arm - und k altkond ition ierten  D ohlen festgestellt w erden.

Legt m an fü r den evaporativen  W asserverlust pro 1 m g H20
0,58 cal zugrunde, so ergeben sich die in Abb. 18 dargeste llten  E ner
g ieverhältn isse: Die W ärm eabgabe durch den evapora tiven  W asser
v e rlu st n im m t m it steigender U m gebungstem peratur exponentiell zu. 
Sie b e träg t z. B. bei 0°C 2 °/o, bei 20° C 12 %  und bei 35° C 34 %  
von der gesam ten W ärm eproduktion. Z ieht m an die W ärm eabgabe

Abb. 18:
Gesamtenergieproduktion (O) und Wärmeabgabe durch evaporativen Was
serverlust —O) bei der Dohle C. monedula  (n =  4 Vögel) in Abhängig
keit zur Umgebungstemperatur. (— • — • —) =  prozentueller Anteil der 
Wärmeabgabe durch den Wasserverlust an der Gesamtenergieproduktion 
(linke Ordinate). Jeder Wert stellt das Ergebnis eines mindestens 12stündi-

gen Versuches dar.
Metabolie heat production (O) and percentage of heat dissipated by evapo- 
ration ( 0 —O) in relation to ambient temperature in the Jackdaw Corvus 

monedula. Heat dissipated by evaporative water loss (— • •— • —).
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durch den W asserverlust von der gesam ten W ärm eproduktion  ab, so 
verbleibt ein Rest, der im gesam ten T em peraturbereich  eine ab fallen 
de Tendenz zeigt (Abb. 18, geschlossene Kreise). N ähert sich die UT 
der KT, erreicht d ieser einen W ert von ca. 5 cal/g-h.

6. Die Entwicklung der Temperatur- und Stoffwechselregulation

6.1 U m g e b u n g s t e m p e r a t u r e n  a m  n a t ü r l i c h e n  
B r u t p l a t z

Die N estlinge der Rabenvögel sind nach dem  Schlüpfen aus dem  Ei 
klein, nackt und blind; sie w erden in ca. 4 Wochen flügge und sind 
w ährend dieser langen  Zeit den herrschenden U m gebungsbedingun
gen ausgesetzt. Die größte B edeutung e rlan g t dabei die w ährend  der 
B rutperiode herrschende U m gebungstem peratur. Besonders bei den 
F re ib rü te rn  R abenkrähe und E lster haben die Jungen  n u r  geringen 
Schutz durch das Nest; sie m üssen von den A ltvögeln daher in tensiv 
gehudert w erden. W elchen K älte- und H itzebelastungen die jungen  
Dohlen in e iner B ru thöhle  ausgesetzt sind, w urde an einem  n a tü r li
chen B ru tp la tz  in W eingarten/RV , (Turm  der Basilika), zwei M onate

Abb. 19:
Gang der Temperatur der Außenluft (T a ) und der Temperatur in der Nist
höhle (Tn) einer Dohle zur Brutzeit. Ort: Turm der Basilika Weingarten/ 
RV, Baden-Württemberg. TNmax, TN min =  Extremwerte der Nisthöhle. 
TAmax, Ta min =  Extremwerte der Außenluft. Die schraffierte Fläche 
zwischen den einzelnen Kurven spiegelt die Pufferung der Extremwerte 
wieder, die besonders im Bereich der niederen Umgebungstemperaturen 

sehr deutlich zu erkennen ist.
Ambient air temperature (Ta) and breeding-cage temperature (TN) of a 

Jackdaw’s breeding place. See also text.
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lang w ährend  der B ru tperiode im A pril/M ai 1974 kon tinu ierlich  re 
g istriert. In  Abb. 19 habe ich die T em peratu r in  der N isthöhle sowie 
die der A ußenluft in W eingarten  (Daten des W etteram tes S tu ttg art, 
M eßstelle W eingarten). TAm ax und T Am in kennzeichnen die täg li
chen m axim alen  und m inim alen A ußen tem peratu ren . Die E x trem 
w erte  be trugen  w ährend  der Jungenaufzucht — 3 und 28° C. Diese 
T em peratu rspannen  w erden  fü r die Jungvögel der F re ib rü te r  fast 
u n v erän d ert zur B elastung. A nders sieht dies beim  H öhlenbrü ter 
Dohle aus (T em peraturen  der N isthöhle: TN, E x trem w erte  1° C und 
30° C). Die T em peraturschw ankungen  sind h ier besonders im Bereich 
der n iederen  T em peratu ren  gegenüber den A ußen lu ftw erten  ge
däm pft. G enaue U ntersuchungen über die B edeutung  unterschiedli
cher T em peratu rbelastungen  sowie über die E ntw icklung der Tem 
p era tu rreg u la tio n  w aren  erst an den im Labor aufgezogenen Jungvö
geln möglich.

6.2 K ä 11 e b e 1 a s t  u  n  g s v e r  s u c h e i n  v e r s c h i e d e n e n  
A l t e r s s t u f e n

Um den Z eitpunk t zu erm itte ln , an  dem  die jungen  Rabenvögel in 
der Lage sind, ih re  K ö rp e rtem p era tu r k onstan t auf einem  hohen Ni
veau zu regulieren , habe ich zunächst A bkühlungsversuche m it 4 ju n 
gen Dohlen, 7 E lstern  und 3 R abenkrähen  in verschiedenen A lters
stufen  durchgeführt: Die V ersuchstiere w urden  dazu 30 Min. lang oh
ne jeden  äußeren  Schutz in  einem  T em peratu rschrank  (Vötsch) 15° C 
UT ausgesetzt. Die W indgeschw indigkeit be trug  0,5 m/sec. Am  A n
fang und  am  Ende der Versuche erm itte lte  ich die K loakaltem pera- 
tu r.

Das E rgebnis der drei V ersuchsreihen ist in  Abb. 20 dargestellt: 
Dabei ist das K örpergew icht (entsprechend dem  A lter) zu dem  erm it
te lten  Rückgang der KT in  Beziehung gesetzt. Die 3 A rten  w aren  kurz 
nach dem  Schlüpfen unfähig, auch n u r ku rzfristig  ih re  K örperw ärm e 
zu erhalten . Ih re  KT sank bis fast auf das N iveau der UT ab. Da die

Abb. 20:
Körpertemperatur-Absenkung unter Kältebelastung (30 Min. 15° C UT,
0,5 m/Sek. Wind) in Abhängigkeit von Lebensalter und Gewichtszunahme. 
Dohle C. monedula (0 ), Elster Pica pica (A), Rabenkrähe C. corone (■). 
Vor Versuchsbeginn waren die Jungvögel in einem mit einem Tuch zuge
deckten Naturnest untergebracht (UT =  25° C). Ihre Körpertemperatur 
lag so bei Versuchsbeginn je nach Lebensalter zwischen 38—41° C. Die 
Versuche erfolgten mit Einzeltieren, die den Umgebungsbedingungen ohne 

Schutz ausgesetzt waren.
The decrease of body temperature after exposure to cold ( +  15° C and
0,5 m/sec wind) in relation to age and body-weight. Jackdaw Corvus 
monedula (£ ), Magpie Pica pica (A), Carrion Crow Corvus c. corone ( | ) .
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Ju ngen  tro tzdem  norm al heranw uchsen, m üssen alle drei A rten  in 
den ersten  Lebenstagen eine große A bkühlungsto leranz haben. Be
sonders eindrucksvoll zeigten dies die Versuche m it den jungen  El
stern. Innerha lb  von 30 Min. sank am  1. Lebenstag die KT von 37° C 
auf 17° C. In w enigen Tagen verm inderte  sich diese T em p era tu r
spanne jedoch rasch. Sie be trug  bei den R abenkrähen  am 10. Tag nur 
noch etw a die H älfte  und bei den E lstern  etw a Vs der A nfangsw erte.

Im  A lte r von 20—25 Tagen ist bei den drei A rten  der T em pera tu r
rückgang so gering (un ter 1° C), daß eine U nterscheidung gegenüber 
der R eaktion von A ltvögeln kaum  noch möglich ist. D er V erlauf der 
G ew ichtskurve zeigt, daß in diesem Z eitraum  das m axim ale K örper
gew icht erre ich t w ird. Auch die G efiederentw icklung ist dann schon 
w eit vorangeschritten .

D eutlichen Einfluß auf die A bkühlungsrate  haben eine größere A n
zahl von Jungen  (größere K örperm aße!) und ein aus gu t isolierendem  
M ateria l bestehendes Nest. Dies verdeutlich ten  Versuche an drei 
lö täg igen  R abenkrähen, die zusam m en bei 12° C UT in einem  Na
tu rn es t gehalten  w urden. Die Jungvögel zeigten u n te r  diesen V er
hältn issen  keine A bkühlung  m ehr.

Die H u d erak tiv itä t der A ltvögel läß t in diesem  A lter auffallend  
nach. M e l d e  (1969) und W it t e n b e r g  (1968) geben z. B. fü r die R aben
k räh e  folgende H uderzeiten  an: Am 1. Lebenstag  verließ  das ?  die 
Jungen  innerha lb  von 5 S tunden  6mal fü r n u r insgesam t 21 Min. und 
am  5. Tag lOmal fü r zusam m en 79 Min. Ab dem  14. L ebenstag w urde 
norm alerw eise  nicht m ehr gehudert, ab dem 18. Lebenstag  auch 
nachts nicht m ehr.

6.3 D i e  B e d e u t u n g  d e s  H u d e r n s  f ü r  d i e  K ö r p e r 
t e m p e r a t u r  d e r  J u n g v ö g e l

Welche w ichtige Rolle das H udern  fü r den W ärm ehaushalt der 
N estlinge hat, geh t aus Versuchen hervor, in denen diese V erhaltens
weise der A ltvögel durch einen W ärm eschrank sim u liert w urde 
(Abb. 21).

Einer 3 Tage alten Elster wurde unter dem Flügel (nahe der großen Arm
arterie) ein Temperaturfühler (geeichter NTC-Widerstand) angebracht. 
Die Registrierung erfolgte kontinuierlich im 2-Sekunden-Abstand. Das 
Versuchstier befand sich in einem Heraeus-Brutschrank bei 38° C UT. Der 
Schrank mußte zur Fütterung der Jungen regelmäßig geöffnet werden, was 
jedesmal zu einem Rückgang der UT führte. Die kurze Abkühlungsperiode 
entspricht den Freilandbedingungen: Wenn der Altvogel zum Füttern der 
Jungen aufsteht, sind diese kurzfristig einer erheblich niedrigeren UT 
ausgesetzt. Sobald er sich wieder auf die Jungen setzt, wärmt er sie erneut 
auf.
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Abb. 21:
Gang der Körpertemperatur (Th) in Abhängigkeit von der Umgebungs
temperatur (T,\) bei einer 3tägigen Elster Pica pica. F markiert die Zeiten, 
zu denen gefüttert wurde, die Temperatur im Brutschrank fällt dann ab. 
Parallel dazu sinkt auch die Körpertemperatur des Versuchstieres. Steigt 
die Umgebungstemperatur wieder auf den eingestellten Wert von 38° C an, 
so folgt ihr auch die KT. Die beiden durchgezogenen, senkrechten Geraden 
markieren 41° C. Beide Abbildungsbreiten (Ta, Th) umgrenzen jeweils

34—44° C.
Body temperature (Tb) in relation to ambient temperature (Ta) of a three 
day-old Magpie Pica pica, resting in a temperature box (ambient tempera

ture 38° C). F =  feeding times, ambient temperature decreases then.

Auf die kurzfristigen  Ä nderungen der UT reag ierten  die Jungen  
sofort m it einem  Rückgang ih re r KT. Nach dem Ende der F ü tterung  
w urde die S chranktüre  geschlossen; die UT und die KT erreichten 
schon wenige M inuten später w ieder das ursprüngliche Niveau, wo
bei die KT des Jungen  dem V erlauf der UT folgte. Dies zeigt, daß die 
Jungvögel in dieser A ltersstufe nahezu poikilo therm  reagieren. Selbst 
UT um  30° C füh ren  in diesem A lter noch zu einem erheblichen 
Rückgang der KT. Bei den jungen E lstern  d au ert es m indestens
6 Tage lang, ehe sich die KT auch bei dieser hohen UT stabilisiert. 
Dies geht auch aus einer Versuchsserie hervor, in der drei 1— lOtä- 
gige Jungvögel bei 30° C bis zu 2 S tunden exponiert w urden  (Tabel
le 2).
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Tab. 2: Absenkung der Körpertemperatur junger Elstern nach verschieden 
langer Exposition bei 30° C UT in Abhängigkeit vom Lebensalter.

The decrease of body-temperature of young Magpies in relation to age and 
duration of temperature-exposition. Ambient temperature: 30° C.

Alter in Tagen Versuchsdauer in Körpertemperatur am
Stunden Versuchsende in 0 C

1 0,5 31,6 31,7 31,6
3 1 34,6 35,2 34,4
5 1 39,5 40,0 39,6
7 2 40,6 40,8 40,8

10 2 hecheln

Die Versuche zeigen, daß der hudernde A ltvogel und  die Ju ngen  in  
den ersten  Lebenstagen eine therm oregulatorische E inheit bilden, 
wobei der A ltvogel den Ju ngen  das fü r die W achstum svorgänge not
w endige „subtropische“ M ikroklim a verschafft, das n u r k u rz fris tig  
w ährend  der N ahrungsaufnahm e unterbrochen  w ird.

Eine A bsenkung der KT fü h rt allerd ings in einem  w eitem  Tem pe
ra tu rbere ich  noch zu keiner K ältestarre . Auch bei K ö rp ertem p era tu 
ren  zwischen 28— 30° C b e tte ln  die Ju ngen  noch norm al, w enn auch 
etw as langsam er. E rst u n te r  25° C KT lassen die R eaktionen  stark  
nach; u n te r  20° C bew egen sich die Jungvögel dagegen kaum  noch.

6.4 D i e E n t w i c k l u n g  d e s  d i u r n a l e n  T e m p e r a t u r 
z y k l u s

D er fü r  die A ltvögel kennzeichnende d iu rnale  T em peratu rzyk lus 
(Abb. 4 und 23) entw ickelt sich bei den Ju n g en  erst im  V erlaufe von 
etw a 20 Tagen. Dies konnte  durch die folgenden V ersuche an  einer 
jungen  R abenkrähe e rm itte lt w erden.

Einem Jungvogel wurde ein Temperaturfühler (geeichter NTC-Wider- 
stand, Valvo, 0  ca. 1 mm) unter den Flügel direkt neben der großen Arm
arterie angeklebt. Ein temperaturgeeichtes, schreibendes Vielfachmeßge-

Abb. 22:
Die Entwicklung des Tagesgangs der Körpertemperatur bei einer jungen 
Rabenkrähe C. corone. A: 3 Tage alt, UT =  36° C, B: 12 Tage alt, UT =  
20° C, C: 20 Tage alt, UT =  20° C. Die senkrechten Striche markieren die 
Extremwerte. Quadrate sind die Mittelwerte der Körpertemperatur über
1 Stunde Meßdauer. In A sind bei den Extremwerten die Abkühlungs
effekte der Fütterungsperioden (vgl. Abb. 21 und Text) berücksichtigt. In B 
und C wurden solche Effekte nicht mehr festgestellt. Den Licht-Dunkel- 

Wechsel gibt der schwarz-weiße Balken wieder.
The development of diurnal body-temperature cycle in the Carrion Crow 
Corvus c. corone. A: Three days old, Ta =  36° C. B: 12 days old, T a  =  
20° C. C: 20 days old, Ta =  20° C. The vertical lines indicate the m axi- 
mum/minimum values of body-temperature. The alternation between  

light and dark is represented by the black and white strip.
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rät (Metrawatt Multiskript 3 S) registrierte im 2-Sekunden-Abstand den 
Verlauf der Körpertemperatur auf ± 0,2° C. Je nach Alter war das Ver
suchstier in einem auf verschiedene Temperaturen eingestellten Heraeus- 
Brutschrank untergebracht.

Eine e rst 3 Tage alte  R abenkrähe zeigt bei 36° C UT noch keinen 
tageszeitlichen G ang der KT (Abb. 22a). Die E x trem w erte  schw anken 
beträchtlich, was deutlich die m angelnde R egulationsfäh igkeit der 
Jun g en  dieser A ltersstufe  erkennen  läßt. D er 12tägige Jungvogel 
zeigt bei 20° C UT n u r noch geringe Schw ankungen bei den E x trem 
w erten  der KT. A ndeutungsw eise ist ein d iu rn a le r T em peratu rzyk lus 
m it einem  deutlichen A nstieg der KT in den M orgenstunden (Abb. 
22b) zu erkennen. Im A lter von 20 Tagen ist der Tagesgang der KT 
gu t ausgepräg t (Abb. 22c, UT =  20° C). D er Tagesgang w ird  um  so 
deutlicher, je m ehr die P ausen  zwischen zwei F ü tte ru n g en  zum  P u t
zen, Strecken, Flügelschlagen, also zu körperlicher A k tiv itä t benü tzt 
w erden. D er Tag ist in diesem  Fall nicht m ehr n u r eine von Fressen 
unterbrochene Schlafperiode.

Tagsüber sind bei allen  A ltersg ruppen  die absoluten Schw ankun
gen um  den M itte lw ert größer als w ährend  der Nacht. Im  Laufe der 
Jugendentw icklung  w erden  sie insgesam t geringer, was auf eine stän 
dig verbesserte  Regelung hinw eist. In  Abb. 4 und 23 sind die V erhält-

Abb. 23:
Tagesgang der Kloakaltemperatur bei 3 ruhig sitzenden Dohlen C. mone
dula. Den Licht-Dunkel-Wechsel gibt der schwarz-weiße Balken unter der

Abb. wieder.
Diurnal rhythm of body-temperature in three resting Jackdaws Corvus 
monedula. The alternation between light and dark is given by the black

and white strip.
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nisse bei den A ltvögeln zum  V ergleich dargestellt: A lle drei A rten  
zeigen einen ausgeprägten  T agesrhythm us7). Nachts sinken die Tem 
peraturen  auf 39—40° C, in der A k tiv itä tsperiode steigen sie w ieder 
aUf 42—43° C an. A nstieg und A bfall der KT eilen dabei der durch 
Beginn bzw. Ende der Lichtphase begrenzten  A ktiv itä tsperiode  vor
aus. E rhöhte A k tiv itä t (z. B. Flug) und H itzestreß  fü h ren  leicht zu 
einem A nstieg auf 43—44° C. A ndererseits können die N achtw erte 
bei K ältebelastung  bis auf 36° C absinken.

6.5 D e r  S t o f f w e c h s e l  w ä h r e n d  d e r  p o s t n a t a l e n  
E n t w i c k l u n g

Zum V erständnis der Entw icklung der T em pera tu rregu la tion  bei 
den H om oiotherm en ist die K enntnis der Stoffw echselreaktion ver
schiedener A ltersstu fen  unerläßlich. Aus diesem  G runde habe ich den
Oo-Verbrauch bei verschieden alten  Jungvögeln  der drei A rten, vor 
allem aber bei der E lster über je 2 S tunden  w ährend  des Tages be
stim m t. In  der Regel w urden  jew eils 3—4 Jungvögel der gleichen Al
tersstufe gem einsam  in einem  in der K üvette  un tergebrach ten  K unst
nest gemessen. Bis zum A lter von 10 Tagen w äh lte  ich dazu 30° C, 
anschließend 25° C UT. Die Ergebnisse d ieser Versuche sind in Abb. 24 
dargestellt.

Bis zum 9. L ebenstag steig t der durchschnittliche 0 2-V erbrauch der 
E lster von 1,0 auf 3,7 ml 0 2/g-h an (UT 30° C). Anschließend fä llt er 
langsam  w ieder auf 1,9 ml 0 2/'g-h ab. D ieser W ert fü r die flüggen 
Jungvögel liegt aber noch deutlich über dem  N iveau der A ltvögel 
(1,2 ml 0 2/g-h). In  einer Reihe w eite re r Versuche habe ich u n te r den 
gleichen B edingungen die UT auf 36—38° C e rhöh t und ste llte  dabei 
fest, daß dann  schon eintägige Junge eine S toffw echselrate von 3 ml 
0 2/g-h und m ehr erreichten. Das h a tte  folgenden G rund: In den e r
sten L ebenstagen sink t die KT der Jungvögel selbst bei 30° C UT im 
V erlaufe der 120 Min. V ersuchsdauer und w irk t sich wie eine K älte
belastung aus. P a ra lle l zur KT sink t gleichzeitig auch der Stoffwech
sel (Abb. 24 und Tab. 3)8. Die tiefliegenden  durchschnittlichen Stoff-

7) Für die Dohle vgl. auch S im p s o n  &  G a l b r a it h  (1905).
8) Der Stoffwechsel wird nicht nur bei Kältebelastung gesenkt. Auch 

hungernde Jungvögel zeigen geringere Oo-Verbrauchswerte als satte. In 
Abb. 24 sind die Hungerwerte junger Elstern, die 2 Stunden kein Futter be
kamen, als offene Dreiecke eingetragen. Sie liegen etwa 10 % unter den 
Werten, die unter sonst gleichen Bedingungen von satten Vögeln erhalten 
wurden.

Zwei in der Entwicklung stagnierende junge Elstern wiesen dagegen für 
ihr Alter abnorm hohe Werte auf. Ein 18tägiger, nur 53 g schwerer Jung
vogel (Normalgewicht 150—160 g) hatte z. B. einen (X-Verbrauch von 3,5 
bis 4,3 ml CX/g • h (Normalwert ca. 2,6 mal CX/g h). Dieser Wert entspricht 
einer ca. 10 Tage alten, normal entwickelten Elster, die dieses Gewicht 
aufweist.
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Abb. 24:
Der Sauerstoffverbrauch in Abhängigkeit vom Lebensalter. Gemessen 
wurde jeweils 2 Stunden tagsüber; im Alter bis 10 Tage UT =  30° C, da
nach bei 25° C UT. Dohle C. monedula (0 , Durchschnittswerte von
3 Jungvögeln), Elster Pica pica (A, 4 Jungvögel, A =  Jungvögel 2 Stunden 

ohne Futter), Rabenkrähe C. corone ( | ,  3 Jungvögel).
The relation of oxygen-consumption to age (given as days after hatching) 
at an ambient temperature of 30° C and 25° C (after an age of 10 days). 
Jackdaw Corvus monedula (0 ), Magpie Pica pica (A, A =  nestling which 

has been without food for 2 hours), Carrion Crow Corvus c. corone ( | ) .
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Abb. 25:
Der Ruheumsatz (Kcal/h) von verschiedenen Arten der Familie Corvidae 
als Funktion des Körpergewichtes (g). Gemessen wurde nachts in der ther
misch neutralen Zone. (1) Perisoreus canadensis, (2) Cyanocitta cristata, (3) 
Nucifraga caryocatactes, (4) Pyrrhocorax graculus, (5) Corvus monedula, (6) 
Pica pica, (7) Corvus caurinus, (8) Corvus c. corone, (9) Corvus corax rufi- 
collis, (10) Corvus cryptoleucus, (11) Corvus corax. Vgl. auch Tabelle 4. 
Ä =  eigene Untersuchungen. Die beiden gestrichelten Geraden umgrenzen 
den durch die Gleichung log U —- log 83,2 +  0,613 log G ± 0,058 mit U in 
Kcal/24 h und G (Körpergewicht) in kg ( A s c h o f f  &  P o h l  1970) definierten 
Wertebereich, Die Werte 7, Corvus caurinus ( I r v in g  e t  a l . 1955) wurden in 

der Aktivitätsphase der Vögel gemessen und liegen deshalb so hoch. 
Resting metabolic rate (Kcal/h) of different species of the family Corvidae 
in relation to body weight (g). The dashed lines indicate the ränge, given 
by the equation of A s c h o f f  &  P o h l , 1970 (see above). The measurements 

were made by night in the thermal neutral zone.
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w echselraten (bei 30° C UT) in den ersten  Lebenstagen sind som it der 
A usdruck einer unterschiedlichen A uskühlung, die erst zwischen dem
6. bis 10. Lebenstag  überw unden  w ird. Diese Zeitspanne entspricht 
also dem  Zeitabschnitt, wo erste Anzeichen der T em pera tu r- und 
Stoffw echselregulation bei 30° C au ftre ten  und w irksam  w erden kön
nen. In  den ersten  Lebenstagen (m indestens bis zum  6. Lebenstag) 
erfo lg t keine durch A bkühlung  bedingte S teigerung  des Stoffwech
sels. Die Jungen  reag ieren  dem nach poikilotherm . Um den 9. Lebens
tag  u n te rb le ib t die A uskühlung u n te r den V ersuchsbedingungen und 
d er 0 2-V erbrauch  sink t fo rtan  m it 0,07 ml 0 2/g h pro Tag ab, bis im 
A lte r von 30 Tagen der U nterschied gegenüber den A ltvögeln nu r 
noch gering ist. In  dieser Zeitspanne verschiebt sich sehr schnell auch 
die anfangs ungünstige O berflächen-V olum en-R elation zugunsten  des 
Volumens.

Die große Zahl der Versuche an den jungen  E lstern  w urde durch 
V ergleichsm essungen an jungen  D ohlen und R abenkrähen  in ver
schiedenen A ltersk lassen  ergänzt. Ih re  E rgebnisse fügen sich gu t in 
die gegebene D arste llung  ein (Abb. 24). U n ter K ältebelastung  sinken 
auch bei diesen A rten  die KT und der 0 2-V erbrauch  in den ersten  
L ebenstagen deutlich. Um dieses Ergebnis noch w eiter abzusichern, 
habe ich bei 4—6 Tage a lten  R abenkrähen  den 0 2-V erbrauch  und 
den Rückgang der KT nach einer A bkühlungsperiode von 30 Min. bei 
15° C UT gemessen.

Der Jungvogel wurde dazu aus seinem Nest genommen, seine KT ermit
telt (UT 25° C) und anschließend der Sauerstoffverbrauch bei 25° C be
stimmt. Die UT wurde dann innerhalb von 30 Min. um 10° C auf 15° C ge
senkt und der Jungvogel 30 Min. unter dieser Kältebelastung belassen. Am 
Versuchsende wurde wiederum die KT bestimmt. Der Luftdurchsatz betrug 
bei diesen Versuchen 20 1/h. Die Ergebnisse sind in Tabelle 3 zusammen
gefaßt.

Tab. 3: Stoffwechsel- und Körpertemperatur-Absenkung bei einer jungen 
Rabenkrähe nach einer Senkung der UT von 25 auf 15° C (innerhalb von 
30 Min.) und einer halbstündigen Kältebelastung von 15° C UT in Abhän

gigkeit vom Lebensalter.
The decrease of body-temperature and oxygen-consumption of a young 
Carrion Crow in relation to age. Ambient temperature was changed from 
25 to 15° C (within 30 min). The nestling was then exposed to 15° C for

30 min.

Alter in Stoffwechsel in Absenkung KT in ° C A  KT
Tagen ml O jg  h bei in °/o bei in ° C

25° C 15° C 25° C 15° C

4 2,17 1,65 24 37,0 30,0 7,0
5 2,67 2,14 20 37,5 30,7 6,8
6 4,01 3,61 10 39,8 33,8 6,0
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Auch diese Versuche zeigen die m it fortschreitendem  A lte r verbes
serte Stoffw echselleistung in Z usam m enhang m it einer geringer w er
denden A uskühlung d er Jungvögel.9 Wie bei der E lster zeigen sich 
auch bei der R abenkrähe die ersten  Anzeichen einer T em peratu r- 
und Stoffw echselregulation — u n te r  T em peratu rbelastungen  wie sie 
auch zur B ru tze it im F rü h ja h r  au ftre ten  — um  den 8. bis 10. Lebens
tag.

Die Frage, wie w eit sich der Stoffwechsel der Em bryonen innerhalb  
der Eischalen in  das Entw icklungsschem a einfügen läßt, kann  durch 
die vorläufigen Versuche noch nicht b ean tw o rte t w erden. Es w urden
2 Versuche bei einem  4er-G elege der R abenkrähe durchgeführt. Bei 
einer UT von 38° C betrug  der 0 2-V erbrauch  nach 5 B ebrü tungsta 
gen 0,05 ml Oä/g-h. Zwei Wochen lang beb rü te te  E ier ergaben 0,3 ml 
0 2/g -h. W urde die UT auf 15° C gesenkt, konnte  m it der vorhande
nen V ersuchseinrichtung kein 0 2-V erbrauch m ehr nachgew iesen w er
den.10

7. Diskussion

Ü ber den E rfolg  oder M ißerfolg bei der A usbreitung  einer V ogelart 
entscheidet letztlich ein kom pliziertes System  von V erhaltensw eisen 
und physiologischen Leistungen. Von ihnen h än g t es ab, ob die A dap
tation  an die gegebenen U m w eltbedingungen gelingt. Das Problem , 
das dabei zu lösen ist, lau tet: Wie kann  m it einem  m inim alen energe
tischen K ostenaufw and der hom oiotherm e Z ustand  u n te r  allen Um
ständen e rh a lten  w erden. K eine V ogelfam ilie eignet sich fü r  eine U n
tersuchung dieser F rage besser als die nahezu w eltw eit v e rb re ite ten  
Rabenvögel (Corvidae). Die bereits vorliegenden U ntersuchungen 
zeigen, daß es kaum  einen noch so ex trem en  L ebensraum  gibt, dem. 
diese Vögel nicht gewachsen w ären. In den arktischen G ebieten kön

!)) Innerhalb von 3 Tagen ist die KT-Absenkung zwar relativ nur um 
1° C verringert worden. Bezogen auf den absoluten Wert, weist jedoch der 
6tägige Jungvogel eine um 3,8° C höhere KT als ein 4tägiger auf.

10) A u l i e  &  M o e h n  (1975) und R a h n ,  P a g a n e l l i  &  A r  (1974) erhielten bei 
anderen Arten ähnliche Ergebnisse, die ebenfalls mit zunehmendem  
Alter steigende Werte aufweisen. Der Stoffwechsel der Eier bedingt auch 
einen Substanzverlust: An je 2 Rabenkrähen- und Elsterngelegen konnte 
ich dies beobachten. Ein 3 Tage lang bebrütetes 3er-Gelege der Rabenkrähe 
nahm innerhalb von 3 Tagen (6. Bebrütungstag) um 0,6 °/o pro Tag ab 
(durchschnittliches Eigewicht 17,94 bzw. 17,63 g), ein gleich lange bebrütetes 
4er-Gelege um 0,3% (20,27 bzw. 20,03 g). Zwei 5er-Gelege der Elster verlo
ren jeweils ebenfalls 0,3 % Gewicht pro Tag: In einem Nest nahmen die 
Eier von 9,46 g innerhalb von 4 Tagen auf 9,34 g ab, im anderen Nest lagen 
die Werte innerhalb von 6 Tagen bei 8,38 bzw. 8,23 g. Der Gesamtverlust in 
der Bebrütungszeit dürfte etwa bei 10—15 % des Anfangsgewichtes liegen.
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nen  T em pera tu rg rad ien ten  zwischen K örperkern  und U m gebung von 
nahezu 80° C au ftre ten ; in den trockenheißen W üsten ste ig t die 
T em p era tu r der Gefiederoberfläche von „schw arzen“ R aben auf m ehr 
als 100° C. Ohne ein b re it angelegtes System  physiologischer Lei
stungen  und spezifischer V erhaltensw eisen w äre der „E rfolg“ der 
C orvidae undenkbar. Eine A ntw ort auf die Frage, welche L eistungen 
und  welche V erhaltensw eisen h ierbei die entscheidende Rolle spielen, 
sollte die U ntersuchung verschiedener, aber noch nicht an so extrem e 
B edingungen spezialisierter Rabenvögel der gem äßigten Klim azone 
erbringen. D er Vergleich der Stoffw echselleistungen und des gesam 
ten  therm oregulatorischen  V erhaltens der adu lten  Vögel und  die On
togenese der T em peratu rregu la tion  standen  dabei im V ordergrund .

7.1 Dohlen, R abenkrähen  und E lstern  zeigen, solange sie keinem  
therm alen  S treß  un te rw orfen  sind, einen ausgeprägten  d iu rnalen  
R hythm us der K ö rp ertem p era tu r und des Stoffwechsels. Ih re  K ör
p e rtem p era tu r schw ankt dabei von 39—42° C. Dies en tsprich t dem 
fü r die Passeriform es erm itte lten  Bereich (Dawson & H u d s o n  1970). 
Da der R hythm us auch e rha lten  bleibt, w enn äußere Z eitm arken  feh
len  (DD), m uß ihm  ein endogenes System  zugrunde liegen, das durch 
den LD-W echsel synchronisiert w ird. Dem täglichen V erlauf der K ör
p e rtem p era tu r folgt nahezu identisch der Stoffwechsel; auch sein 
R hythm us b leib t — in abgew andelter Form  — ohne äußere Z eitm ar
ken  erhalten . E in k la re r  U nterschied erg ib t sich im Ruhestoffwechsel 
zwischen Tag und  Nacht. Im  E x trem fall b e träg t er bei N acht bis zu 
50 °/o w eniger als am  Tag. Dies en tsprich t auch den U ntersuchungen 
von A s c h o f f  & Poi-il (1970) und P o h l (1969) an  anderen  V ogelarten 
(Zusam m enfassung zahlreicher ähnlicher Stoffw echselreduktionen 
bei King & F arn e r, 1961). Ohne äußere sta rke  T em pera tu rbelastun 
gen liegen som it gegenüber anderen  V ertre te rn  der Passeriform es 
keine w esentlichen U nterschiede vor.

7.2 Die bei Dohle, E lster und R abenkrähe erm itte lten  G rundum 
satzw erte  (Ruheum satz bei Nacht) fügen sich sehr gu t in  den von 
A s c h o f f  &  P o h l  (1970) fü r alle Passeres e rm itte lten  Bereich ein 
(Abb. 25)11. Sie entsprechen annähernd  auch den von K e n d e ig h  
(1972), sowie den von L a s ie w s k i  &  D a w s o n  (1967) aufgestellten  
Beziehungen. In  Tabelle 4 habe ich zum  V ergleich alle verfügbaren  
D aten über C orviden zusam m engestellt. Dabei zeigt sich, daß abge
sehen von der A rt Corvus caurinus  ( I r v in g  e t  a l . 1955), deren  W er
te  allerdings in  der A ktiv itä tsperiode  e rha lten  w urden, keine erheb
lichen U nterschiede im  G rundum satz vorliegen, die im  Zusam m en
hang  m it dem  geographischen V erbreitungsgebiet und den dort h e rr-

n) Die Umsatzwerte von ruhig im Dunkeln sitzenden Passeres gehorchen 
in der Ruhephase der Gleichung log U =  log 83,2 +  0,613 log G ± 0,058; 
mit U in Kcal/24 h und G (Körpergewicht) in kg. U =  Ruheumsatz.
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Tab. 4: Ruheumsatzwerte in der thermisch neutralen Zone bei einigen Ver
tretern der Familie Corvidae. Umrechnungsfaktoren: 1 ml 0ä entspricht 

ca. 4,76 cal, 1 Kcal 210 ml 02.
O x y g e n - c o n s u m p t i o n  o f  s o m e  m e m b e r s  o f  t h e  f a m i l y  C o r v i d a e  r e s t i n g  in

thermal neutrality.

Art

1. Meisenhäher 
Perisoreus 
canadensis

2. Blauhäher 
Cyanocitta 
cristata

3. Tannenhäher 
Nucifraga 
caryocatactes

4. Alpendohle 
Pyrrhocorax 
graculus

5. Dohle 
Corvus 
monedula

6. Elster 
Pica pica

7. Corvus 
caurinus

8. Rabenkrähe 
Corvus
c. corone

9. Braunnackenrabe 
Corvus corax 
ruficollis

10. Weißnackenrabe 
Corvus crypto- 
leucus

11. Kolkrabe 
Corvus corax 
corax

Ge- Stoff
w i c h t  W e c h s e l  

(g) (ml 0.,/
methodische Autor 
Bemerkungen

64,5

71,2
80,8

165

172

177

193

193

208
282

306
515

360
610

640

850

8 6 6

g-h)

2,71

1,76
1,91

S c h o l a n d e r  e t  
AL. (1950)

V e g h t e  (1964) 
M is c h  (1960)

1,60 nachts, nüchtern A s c h o f f  &  P o h l  
(1970)

1,30 nachts, satt, UT =  eig. Unters.
10° C, kälteakkl.

1,53 w. o. A s c h o f f  &  P o h l

(1. c.)

1,55 22° C konditionierteig. Unters.
1,42 5° C konditioniert

1,46 w .o. A s c h o f f  &  P o h l

(1. c.)
1,35 kälteakklimatis. eig. Unters.
2,28 Sommer, tagsüber I r v in g  e t  a l .

(1955)
2,77 Winter, tagsüber 
1,37 w .o. A s c h o f f & P o h l

(1. c.)
1,25 Jungv., warmkond.eig. Unters.
1,01 warmakkl., nücht. M a r d e r  (1973)

1,08

0,95 t a g s ü b e r ,  r u h i g

0,96

L a s ie w s k i  &  
D a w s o n  (1967)

K in g  &  F a r n e r  
(1961)

L a s ie w s k i  &  
D a w s o n  (1. c.)
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sehenden klim atischen B edingungen stehen. D er von N ordeuropa bis 
S ib irien  lebende T annenhäher (Nucifraga caryocatactes) besitzt kei
nen entsprechend anderen  G rundum satz als der z. B. in der W üste 
Negev v e rb re ite te  B raunnackenrabe (Corvus corax ruficollis). Beide 
sind völlig entgegengesetzten  therm alen  B elastungen ausgesetzt. Der 
Versuch einer K älte-K ondition ierung  bei D ohlen brachte ebenfalls 
keine entscheidende V eränderung  in der Höhe des G rundum satzes. 
Die A usnahm e bleib t w ieder der in den arktischen G ebieten lebende 
Rabe Corvus caurinus.

7.3 U nterhalb  der kritischen T em peratu r steig t die W ärm eproduk
tion m it fa llender U m gebungstem peratur. Die u n te r  L aborbedingun
gen e rm itte lten  W erte be tragen  bei der Dohle 0,03, bei der R aben
k rähe  0,02 m l 0 2/g h pro ° C. Die w enigen M essungen bei der 
E lster ergaben  0,05 ml 0 2/g-h pro °C. Die entsprechenden Tem pe
ra turkoeffizien ten  von 2 bzw. 1,6 und 3,7 %  zeigen die S teigerungs
ra te  des G rundum satzes. Besonders die W erte von Dohle und R aben
krähe  liegen deutlich u n te r  den V ergleichsdaten an d erer V ogelarten 
(Zusam m enfassung bei K in g  &  F a r n e r  1961). Sie liegen (m it A us
nahm e der E lster auch u n te r den von L a s e w s k : e t  a l . 196712 ange
gebenen errechenbaren  W erten, die fü r einen 200 g schw eren Vogel 
wie die Dohle 0,06 ml 0 2/g-h pro °C (4 °/o) ergeben w ürde. Die e r
m itte lten  W erte w eisen deutlich auf eine besonders gute K örperisola
tion der Rabenvögel hin!

7.4 D er Versuch einer K älte-K ondition ierung  fü h rte  bei allen drei 
A rten  nach einer deutlichen G ew ichtszunahm e nicht zu der zunächst 
e rw arte ten  E rhöhung, sondern sogar zu einer E rn iedrigung  des 
G rundum satzes. Die Dohle reag ierte  dabei fe rn e r m it einer deu tli
chen V erschiebung der u n te ren  kritischen T em pera tu r von 15 auf 
11° C (bei k ä lteak k lim atis ie rten  C. caurinus liegt die u n te re  k r iti
sche T em pera tu r sogar bei —-10° C, ( I r v in g  1960). D er T em p era tu r
koeffizient, cl. h. die S teigerung  des Stoffwechsels u n te r K ältebela
stung, blieb dabei unverändert. Diese V erhältn isse  w eisen zunächst 
auf eine V eränderung  der gesam ten therm ischen Isolation  der Tiere 
hin. U ntersuchungen, inw iew eit sich Som m er- und W intergefieder bei 
den R abenvögeln unterscheiden, liegen noch nicht vor. Vom T annen
h äh er ist jedoch bekannt, daß er w ährend  der W interm onate  ein be
sonders dichtes, fast wolliges F ederk leid  trä g t (H. L ö h r l , mdl. Mittig.).

D eutlich e rk en n b ar sind jedoch bei allen  3 A rten  tem pera tu rbezo
gene G efiederstellungen. Bei K älte w ird  zur besseren Isolation das 
Gefieder aufgep lustert; u n te r  W ärm ebelastung w ird  durch F reilegen 
von gefiederlosen H au tste llen  ein m ax im aler W ärm edurchgang e r
möglicht. Die B edeutung des Gefieders fü r die K örperiso lation  zeigen

12) Nach diesen Autoren gehorcht die Wärmedurchgangszahl (C) folgen
der Gleichung: log C =  log 0,848—0,508 log G.
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auch die U ntersuchungen von V e g h t e  &  H e r r e id  (1965). U nter a rk 
tischen B edingungen kann  die O berflächentem peratur des Gefieders 
von Corvus corax principalis  (850 g) und Perisoreus canadensis pa- 
cificus (70 g) bis —40,9° C bei —41° C UT bzw. —26,4° C bei — 37° C 
UT absinken, w ährend  die K lo aka ltem pera tu r 40,8 bzw. 39,0° C be
trägt. M a r d e r  (1973b) konnte beim  B raunnackenraben  bei in tensiver 
W ärm eeinstrahlung auf der Oberfläche des Gefieders bis zu 102° C, 
auf und u n te r der H au t dagegen n u r noch 49,2° (48,3— 51,6° C) bzw.
46,2 (45,3—48,1)° C messen. D er T em p era tu rg rad ien t zwischen Ge
fiederoberfläche und der H aut b e träg t dabei bis zu 56° C; im  Falle 
des arktischen Corvus corax principalis  sogar 80° C. A ndererseits 
ist vom K örper durch das Gefieder h indurch zur A ußenluft ein gu ter 
W ärm edurchgang möglich. A llein die W ärm eabgabe durch das Rük- 
kengefieder kann  beim  B raunnackenraben  bis zu 20 °/o des G rundum 
satzes ausm achen ( M a r d e r  1. c.)!

7.5 Als besonders w irksam  fü r die W ärm eabgabe vom K örper e r
wies sich bei den R abenvögeln die E vaporation  über den A tm ungs
trak t. M a r d e r  (1973a) konnte beim  B raunnackenraben  nach E rhöhung 
der UT von 35 auf 50° C eine 9fach erhöh te  V erdunstungsm enge regi
strie ren  (im E x trem fall 13,2 mg H 20 /m l 0 2). Schon bei 40° C UT 
verm ag der Rabe dam it 100 %  der p roduzierten  Stoffw echselw ärm e 
abzugeben. (Für die un tersuch ten  D ohlen läß t sich aus Abb. 18 der 
entsprechende T em peraturbereich  m it ca. 42—45° C UT ablesen, ein 
W ert, der in etw a der K ö rp ertem p era tu r entspricht.)

Alle 3 von m ir un tersuch ten  A rten  reag ieren  auf s ta rk e  H itzebela
stung m it besonderen K örperstellungen  und  durch gezieltes W ärm e- 
hecheln, das schon bei den ein tägigen Jungvögeln  au ftritt. Das He
cheln beginnt, w enn die KT ca. 43° C  erreicht. Diese V erhaltensw ei
se d ien t einer gesteigerten  W asserabgabe. Bei der Dohle habe ich den 
evaporativen  W asserverlust näher untersucht. Zwischen 0 und 35° C  
UT zeigt er eine positive K orrelation  zur U m gebungstem peratu r und 
entspricht der von C r a w f o r d  &  L a s ie w s k i  (1968) auf gestellten  Glei
chung13. U ntersuchungen an der Eule Speoty to  cunicularia  ( C o u -  
l o m b e  1970) zeigten, daß der evaporative W asserverlust u n te r  ex
trem en H itzebedingungen (40— 45° C UT) w ieder abfällt, w ährend  
der 0 2-V erbrauch w eiter ansteigt. Die W irksam keit der V erdun
stungskühlung  v e rrin g ert sich also w ieder. Bei der Dohle reichte eine 
UT von 35° C  noch nicht, um  einen ähnlichen Effekt zu bew irken. Da 
auch keine besonderen therm oregulatorischen  V erhaltensw eisen  folg

13) Im Bereich gemäßigter UT (um 25° C) soll der Wasserverlust ruhen
der Vögel folgende Gleichung erfüllen:
log E =  log 0,432 +  0,585 log G; mit G (Körpergewicht) in g und E (evapo- 
rativer Wasserverlust) in ml H20/24 h. Diese Gleichung ergäbe für die 
Dohle einen Wert von 9,5 ml H20/Tag; tatsächlich beobachtet wurden
12 ml.
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ten, k an n  diese hohe UT noch keine große W ärm elast fü r  die Tiere 
sein. F rü h ere  U ntersuchungen am F ichtenkreuzschnabel Loxia cur- 
virostra  ( P r i n z i n g e r  &  H u n d  1975), der u n te r  ähnlichen k lim ati
schen B edingungen wie die Dohle lebt, fü h rten  dagegen bei 35° C 
UT schon zu gefährlicher H ypertherm ie.

Im G egensatz zum  0 2-V erbrauch läß t sich beim  evapora tiven  W as
serverlu st keine therm ische N eutralzone feststellen. Die W asserabga
be ste ig t und en tsprich t auch in diesem  Bereich (15 bis 25° C) einer 
e-F unktion  ( C o u l o m b e  1. c.). Dies erm öglicht in gewissem  U m fang die 
Regelung des W ärm ehaushaltes ohne V eränderung  der Sauerstoff
aufnahm e: Von der un te ren  bis zur oberen kritischen T em peratu r 
ste ig t die W ärm eabgabe durch evaporativen  W asserverlust um  12 %  
(von 6 %  bei 15° C auf 18 °/o bei 25° C); diese S panne s teh t som it zur 
R egelung zur V erfügung. Sie entspricht 0,5 bis 1,5 cal vom G rundum 
satz, der 7,5 cal/g-h b e träg t (Abb. 18).

Bei 35° C UT kann  die W ärm eabgabe über Vs der tatsächlich pro 
duzierten  W ärm e ausm achen. D er evaporative W asserverlust w ird  
dabei durch das Hecheln besonders gesteigert. Im  äußersten  F all w ird  
die W asserabgabe der verdunstenden  Oberflächen so erhöht, daß der 
Speichel aus dem  geöffneten Schnabel läuft. Im  G egensatz dazu ist die 
W asserabgabe u n te rh a lb  der therm ischen N eutralzone s ta rk  verm in 
dert. D er W ärm everlust w ird  dadurch auf w eniger als 5 %  gesenkt. In 
Tabelle 5 sind diese W erte zum Vergleich m it anderen  V ogelarten 
dargestellt. Dabei w ird  deutlich, daß im Bereich tie fe r T em pera tu ren  
die W ärm eabgabe gegenüber den anderen  A rten  besonders gering ist, 
ihnen bei 25— 35° C UT aber durchaus entspricht. Die V orteile in der 
K älte liegen auf der Hand.

7.6 In der O ntogenese der Tem peratur- und Stoffw echselregu la
tion gibt es unter den V ögeln  2 Extrem e: D ie praecocialen  A rten ze i
gen bereits kurz nach dem  Schlüpfen therm oregulatorische F ähigkei
ten und reagieren  auf K ältebelastungen  m it deutlicher Stoffw echsel
steigerung (Khaskin 1960, Koskimies 1962, K o s k im ie s  & L ahti 1964. 
W e k s t e in  & Zolman 1967, U ntergasser & Hayward 1972). Dazu ge
hören z. B. die A nseriform es, L ariiform es und die G alliform es. B ei 
altricia len  A rten  feh lt dagegen  die reaktive S teigerun g der W ärm e
bildung unter K ältebelastung in den ersten L ebenstagen  völlig . Ihre 
KT fo lg t daher passiv  der UT (Baldw in & K endeigh 1932, Dawson
& Evans 1957, 1960, H und, P rinzinger & Mörike 1974, L eichtentritt 
1919). Dazu gehören auch die untersuchten D ohlen, E lstern und  
Rabenkrähen. S ie sind typische Nesthocker, beim  Schlüpfen nackt 
und ohne w ärm eschützendes D unenkleid . Erst w enn  sie  das N est 
verlassen, halten  sie a llen  K ältebelastungen  m it hoher KT stand. 
U nter W ärm ebelastung zeigen  sie jedoch schon am 1. Lebenstag deut
liche R eaktionen: A lle  drei A rten  hecheln bereits am Schlüpf tag, 
ebenso w ie die N estlin ge einer R eihe anderer altricia ler A rten
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Tab. 5: Prozentueller Anteil der Wärmeabgabe durch evaporativen Wasserverlust an der Gesamtwärmeproduktion bei 
verschiedenen Umgebungstemperaturen ( T a ) . Dargestellt sind einige Vogelarten, die ähnliche Werte wie die unter
suchten Dohlen aufweisen. Weitere Daten siehe D a w s o n  &  H u d s o n  (1970). Vergleiche auch Abb. 18.
Evaporative cooling in some birds. Percentage of heat production lost by evaporation at various ambient temperatures 
( T a ) . Several bird-species are represented, which show similar values to the Jackdaws investigated. For further 
data see D a w s o n  &  H u d s o n  (1970), cf. also fig. 18.

Art und Gewicht

Dohle
Corvus monedula 
193 g
Inka-Taube 
Scardafella inca 
42 g
Renn kuckuck 
Geococcyx calijornianus 
285 g
Falkennachtschwalbe 
Chordeiles minor 
75 g
Braunflügel-Mausvogel 
Colius striatus 
44 g
Blutkardinal 
Richmondena cardinalis 
40 g
Braunnackenrabe 
Corvus corax ruficollis 
610 g

0° C 

2,5

Verlust in °/o bei T a  =

10° C 15° C 20° C 25° C 30° C 35° C 40° C

—  8 —

10

— 7

12

12

10

— 14

13

— — — 9

18

13

15

17

18

12

26

19

21

23

23

17

37

33 —

30

39

35

35

53

78

83

99

22

40 100

Autor

eigene Untersuchung

M c M il l e n  &  T r o st  
(1967)

C a l d e r  &  S c h m id t - N ie l s e n  
(1967)

L a s ie w s k i  &  D a w s o n  
(1964)

B a r t h o l iz m e w  &  T r o st  

(1970)

D a w s o n

(1958)

M a r d e r  
(1973 a)

r. Prinzinger: Stoffw
echselregulation/C

orvidae
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( K e n d e i g h  1939, R ic k l e f s  &  H a in s w o r t h  1968). Dies zeigt, daß 
physiologische M echanism en zur T em peratu rregu la tion  schon vor
handen  sind, die bei K älte jedoch nicht in Erscheinung tre ten . E ine e r
staunliche Toleranz gegenüber tiefen  K ö rp ertem p era tu ren  liegt da
gegen vor, eine Eigenschaft, die fü r die A rt zum  „V orteil“ w ird:

Die Jungvögel können re la tiv  gering entw ickelt aus dem  Ei schlüp
fen. Sie brauchen bei K älte  w eder eine aufw endige K örperisolation  
durch Dunen, noch entw ickelte M echanism en der W ärm eproduktion, 
noch kom plizierte  V erhaltensw eisen w ie „Deckung aufsuchen oder 
Gefieder auf p lu s te rn “ D er hudernde A ltvogel sorgt h ier in  jedem  Fall 
fü r optim ale B edingungen im  Nest. E r kann  dafü r kleine E ier — aber 
ein großes Gelege ablegen. Die Entw icklungszeit der E ier im W eib
chen und die B ebrü tungszeit w erden  kurz  und so w erden m ehrere  
Jah re sb ru ten  möglich.

Die praecocialen „N estflüchter“ haben dagegen schon am  1. Lebens
tag  ih ren  W ärm ehaushalt gegenüber der U m gebung auszugleichen. 
Eine U n terküh lung  ist fü r sie gefährlich. Die a ltric ia len  „N esthocker“ 
Dohle, E lster und R abenkrähe to lerieren  nicht n u r eine U n terk ü h 
lung, sie ern iedrigen  dabei auch ih ren  Stoffwechsel, sparen  also E ner
gie: Zwischen 15—25° C UT b e träg t die E nerg ie-E rsparn is dabei 
nach 30 Min. bereits 30 °/o der G esam tw ärm eproduktion. Schafft der 
h udernde A ltvogel fü r  die Jungen  dagegen einen T em peraturbereich  
von 30—38° C, so steig t ih r Stoffwechsel gew altig  an (300 °/o über 
das N iveau der Altvögel). D er w eitaus größte Teil der N ahrung  geht 
nun in den Baustoffwechsel ein; das W achstum  der Ju ngen  erfolgt 
sehr schnell. E rs t durch das H udern  w ird  das fü r die schnellen 
W achstum svorgänge notw endige K lim a geschaffen.

Der A ltvogel w ird  som it zum  entscheidenden F ak to r in  der O nto
genese der T em pera tu rregu la tion  der Jungvögel. Beide bilden zu
sam m en eine therm oregulatorische E inheit. Nicht der N estling setzt 
Energie ein zur E rh a ltu n g  der hohen K örpertem peratu r, sondern  der 
A ltvogel. E rst nach und nach w ird  die enge B indung zum  hudernden  
A ltvogel und dam it auch die therm oregulatorische E inheit gelockert. 
Bis zu diesem  Z eitpunk t zeigen die Jun g en  ein hochentw ickeltes 
adaptives V erhalten  an die gegebenen N estbedingungen.

U n ter diesem  G esichtspunkt ist der a ltric ia le  Zustand kein  „Prim i- 
tiv -M erk m al“ Die N esthocker zeigen gegenüber den praecocialen Vö
geln einen ganz anderen, aber ebenso erfolgreichen Weg zur Homoio- 
therm ie. V ielleicht ist gerade diese A rt der E ntw icklung eine der 
U rsachen am  „E rfolg“ der Passeriform es. Die zu den größten V ertre 
te rn  d er Sperlingsvögel zählenden Rabenvögel haben  dazu ein Gefie
der entw ickelt, das sich in herv o rrag en d er W eise zur therm ischen Iso
la tion  des K örpers sowohl gegen Hitze und auch K älte  eignet. In  V er
b indung dam it stehen die verschiedenen therm oregulatorischen  V er
haltensw eisen. Beide m üssen die Ursache fü r die erfolgreiche A dap
tion der Fam ilie C orvidae an die ex trem en  U m w eltbedingungen sein.
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Zusammenfassung

1. Rabenkrähe, Dohle und Elster zeigen einen endogenen diurnalen 
Rhythmus von Körpertemperatur und Sauerstoffverbrauch. Beide Grö
ßen korrelieren miteinander. Der Stoffwechsel liegt in der Ruhephase 
30— 50 ü/o unter dem Tageswert. Der Ruheumsatz beträgt bei der Raben
krähe 1,3 bei der Dohle 1,6 und bei der Elster 1,4 ml 0 2/g h. Die Kör
pertemperatur aller drei Arten schwankt zwischen 39° C nachts und 
42° C in der Aktivitätsphase. Maximalwerte sind bis zu 43—44° C un
ter Hitzebelastung und Minimalwerte bis zu 36° C in kalten Winter
nächten.

2. Kälte-Konditionierung führt bei allen untersuchten Arten zu einem 
deutlichen Gewichtszuwachs (v. a. Depotfett). Der Sauerstoffverbrauch 
dagegen bleibt praktisch unverändert. Die nur 8%ige Abnahme hat ihre 
Ursache in dem nur wenig stoffwechselaktiven Depotfett. Die untere 
kritische Temperatur fällt bei kältekonditionierten Dohlen von 15 auf 
l l c C. Dies deutet auf Kälteanpassung durch verbesserte Isolation hin.

3. Die niedrigen Wärmedurchgangszahlen (thermal conductance) unter
stützen diese Vermutung. Sie betragen bei der Rabenkrähe 0,02 bei der 
Dohle 0,03 und bei einer kaltakklimatisierten Elster 0,05 ml 0 2/g • h pro 
° C. Kälte-Konditionierung führte bei den Dohlen zu keiner Verände
rung.

4. Unter Temperaturbelastung zeigen alle drei Arten ausgeprägtes ther- 
moregulatorisches Verhalten. Bereits eintägige Jungvögel hecheln. Bei 
den Altvögeln liegt die Frequenz zwischen 80—150/Min. Über den 
evaporativen Wasserverlust wird bei 42—45° C UT 100% der produ
zierten Stoffwechselwärme abgegeben, bei 0° C UT dagegen nur 2 %.

5. Sonnenbaden wird unabhängig von der herrschenden UT und KT nach 
plötzlicher Erhöhung der Lichtintensität ausgelöst. Auch diese Verhal
tensweise tritt schon bei den Jungvögeln auf.

6. Die Jungvögel sind bis zum Alter von 20—25 Tagen außerstande, ihre 
KT selbst unter mäßiger Kältebelastung (15° C UT; 0,5 m/Sek. Wind) 
konstant zu halten. In dieser Zeit bilden Alt- und Jungvögel eine ther- 
moregulatorische Einheit. Der hudernde Altvogel garantiert dabei den 
Nestlingen das für die Entwicklung günstige „subtropische“ Mikrokli
ma; dies führt zu besonders raschem Wachstum.

7. Der diurnale Rhythmus der Körpertemperatur zeigt sich andeutungs
weise schon bei 10—12tägigen Jungvögeln. Voll ausgeprägt ist er erst 
um den 20. Lebenstag.

8. Der Sauerstoffverbrauch der jungen Rabenvögel liegt mit 3—4 ml 
0 2/g • h in den ersten Lebenstagen um ca. 300% über dem Niveau der 
Altvögel. Im Laufe der Jugendentwicklung sinkt er langsam ab; er er
reicht aber auch beim flüggen Jungvogel noch nicht die Werte der A lt
vögel. Kältebelastung und Hunger führen zu einer deutlichen Absen
kung des 0 2-Verbrauches.

9. Messungen an Eiern der Rabenkrähe zeigen eine Zunahme des 0 2-Ver- 
brauches mit der Bebrütungsdauer. Sie nehmen im Verlauf der Bebrü
tung um ca. 10—15 % vom Anfangsgewicht ab.

10. Ein Vergleich der bisher untersuchten Vertreter der Familie Corvidae 
zeigt, daß extreme Umweltbedingungen keinen erheblichen Einfluß auf 
den Grundumsatz dieser Vogelgruppe haben. Die Adaptation an extre
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me Biotope gelingt letztlich über ein kompliziertes System von thermo- 
regulatorischen Verhaltensweisen und durch eine Körperisolation, die 
sowohl extremer Hitze- als auch Kältebelastung außergewöhnlich gut 
angepaßt ist.

11. Es wird gezeigt, daß der altriciale Zustand ein erfolgreicher Weg zur 
Entwicklung der Homoiothermie ist, der wesentlichen Anteil am „Er
folg“ der Passeriformes hat.

Summary

T e m p e r a t u r e -  a n d  M e t a b o 1 i s m - R e g u 1 a t i o n o f  t h e
J a c k d a w  C o r v u s  m o n e d u l a ,  L. , t h e  C a r r i o n  C r o w
C o r v u s  c o r o n e  c o r o n e ,  L. a n d  t h e  M a g p i e  P i c a  p i c a ,  L .;

C o r v i d a e.

1. The Carrion Crow, the Jackdaw and the Magpie show an endogenous 
diurnal rhythm of body-temperature and oxygen consumption. Both 
values correlate with one another. At night (in a state of rest) the 
metabolism is 30—50 % below that of the daytime. The metabolism at 
rest (15—20° C ambient temperature, measured at night) of the Carrion 
Crow amounts to 1,3, that of the Jackdaw to 1,6 and that of the Magpie 
to 1,4 ml Oa/g-h. The body-temperature of all three species ranges 
between 39° C at night and 42° C in the daytime (periods of activity). 
Maximum values ränge from up to 43—44° C in heat stress and 36° C 
in cold winter nights.

2. Conditioning to cold (+  5° C) leads to an evident increase in body- 
weight (mainly depot-fat) in all of the species investigated. The oxy- 
gen-consumption, however, remains practically unchanged. The 
decrease of only 8 °/o is caused by the fat-deposit which has only a low  
metabolic activity. However, the lower critical temperature of the 
Jackdaw conditioned to cold falls from 15° C to 11° C. This is a sign 
that adaption to cold is attained by improved insulation (plumage, fat, 
etc.).

3. This supposition is supported by the low values of thermal conductance. 
They amount to 0,02 in the Carrion-Crow, in the Jackdaw 0,03 and in the 
Magpie acclimatized to cold 0,05 ml Oa/g-h per degree C. Conditioning 
to cold made no difference in the case of the Jackdaw.

4. At extreme temperatures all three species show pronounced thermo- 
regulatory behaviour. Even day-old nestlings pant. Among the adult 
birds the frequency of panting varies between 80—150/Min. This 
behaviour serves mainly to increase water-loss by evaporation. At an 
ambient temperature of 42—45° C 100% of the metabolic heat produced 
is lost by evaporative cooling; at 0° C on the other hand only 2 %. 
When it is cold the heat loss is thus kept low.

5. Sunbathing is induced independent of the existing ambient and body 
temperatures after a sudden increase of light-intensity. This behaviour 
is also shown even in the nestlings.

6. The nestlings are, up to the age of 20—25 days, incapable of maintaining 
a constant body-temperature even when exposed to only moderate cold- 
stress (15° C ambient temperature; 0,5 m/sek. wind.). During this time
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the adult bird and the nestlings form a thermoregulatory unit. The 
parent giving warmth thus guarantees a „sub-tropical“ micro-climate 
which is favourable for development; this leads to particularly rapid 
growth.

7. The diurnal rhythm of body-temperature is already shown faintly in 
10-12 day-old nestlings (ambient temperature 20° C). It is not fully 
developed until the bird is about 20 days old.

8. The oxygen-consumption of the young ravens of 3-4 ml 0 2/g-h during 
the first few days after hatching lies about 300 °/o above the level of the 
adult birds. In the course of the nestling’s development oxygen-con
sumption decreases slowly (0,07 ml 0 2/g-h per day); even the fledgling’s 
oxygen-consumption values are still higher than those of the adult 
birds. Cold-stress and hunger lead to a distinct reduction of the 0 2- 
consumption.

9. Measurements of Carrion Crow eggs show an increased oxygen-con
sumption in the course of hatching. During hatching they lose about 
10-15 % of their original weight.

10. A comparison of the members of the Corvidae family so far investigated 
shows that extreme environmental conditions have no significant in- 
fluence on the basic metabolic rate of this group of birds. Adaption to 
extreme biotopes is finally achieved by a complicated system of thermo
regulatory behaviour and by a body-insulation that is just as exception- 
ally well-adapted to extreme heat as to extreme cold.

11. It has been shown that the altricial state of young birds is a successful 
method towards the development of homeothermy which participates in 
the „success“ of the Passeriformes.
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