100 Einfluss der Temperatur auf den Brutrhythmus.

Der Einfluss der Temperatur aui den Brutrhythmus
experimentell nachgewiesen.

LARS vON HAARTMAN

Einleitung.

Bei der Mehrzahl der daraufhin untersuchten Kleinvogelarten
sinkt die tidglich zum Briiten verwendete Zeit beim Ansteigen der
Temperatur. Dieser kompensatorische Effekt kommt in sehr ver-
schiedener Weise zustande. Bei einem briitenden Kleinvogel wech-
seln Brutperioden (»attentiveness», KENDEIGH 1952) und Intervalle
{»inattentiveness») in artspezifischer Weise. Es konnen nun (vgl.
Tab. 1) die Brutperioden verkiirzt oder die Intervalle verlingert
werden, oder auch kann beides zugleich eintreffen. Es kénnen sich
aber paradoxalerweise sowohl Brutperioden wie Intervalle verlan-
gern, die letzteren aber denn mehr.

In Tabelle 1 sind die Arten nach abnehmender Linge der Brut-
perioden geordnet. So briitet Spinus tristis durchschnittlich 130 Min..
in einem fort, Sayornis phoebe dagegen nur 9 Min. Man erhilt den
Eindruck, dass die Brutperioden der in der Tabelle oben stehenden
Arten etwas weniger von der Temperatur beeinflusst werden, was:
ja auch natiirlich erscheint. Im iibrigen list die Tabelle kaum eine
Gesetzmissigkeit erkennen; sogar bei ein und derselben Art wech-
selt das Verhalten individuell.

Das Experiment.

Bei bisherigen Untersuchungen hing es stark von der Amplitude
der Temperaturschwankungen wéhrend der Beobachtungszeit ab,
ob eventuelle Verdnderungen im Brutrhythmus klar hervortrater
“oder nicht. Schon deshalb bestand der Bedarf nach einem experi-
mentellen Vorgehen. Als Versuchstiere kamen entweder im Kifig
briitende Vogel oder freilebende Hohlenbriiter in Frage. Meine Ver-
suche wurden in der Natur mit einem Trauerfliegenschnipper-
weibchen (Muscicapa hypoleuca) ausgefiihrt (das Méannchen brii-
tet nicht, fiittert aber bisweilen seine Gattin). Nachdem die Eier
schon wahrend mehr als einer Woche bebriitet worden waren, wur-
de ein Laboratoriumsthermostat an Stelle des Nistkastens aufge-
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hingt und dieser in den Thermostaten gesetzt. Dach und Hinter-
wand des Nistkastens waren entfernt und durch ein Eisendrahtgit-
ter ersetzt, so dass freier Luftwechsel zwischen dem Nistkasten und

Tabelle 1

Beim Ansteigen der Temperatur:

Brutperioden Intervalle Totale Briitezeit

Art im Tage
Spinus tristis 5) + +? =2 +
Thryothorus ludovicianus 9) — = —

» » 11) —97 = + —
Seiurus aurocapillus 4) —? = = =9 —?
Melospiza melodia 5) =+ + =?

» » 10) — + —
Progne subis 5) = = =
Dendroica aestiva 5) =? = =9
Parus major 7) — + —
Myiarchus crinitus 5) —? = —2
Vireo olivaceus 6) — = —
Phylloscopus trochilus 8) — —
Contopus vireus 5) + —? =? +
Dumetella carolinensis 5) — = —
Sialia sialis 5) — + —
Troglodytes troglodytes 1) — + —
Spizella passerina 5) - - + -
Turdus migratorius 5) — = ——
Hirundo rustica 5) — + —

» > 2) + + —
Troglodytes aedon 5) — = —
Muscicapa hypoleuca 3) — =9 —
Sayornis phoebe 5) =9 = =7

Autoren: 1) ARMSTORNG, 2) DE BRAEY, 3) Verf., 4) HANN, 5) KENDEIGH, 6)
DE KIRILINE LAWRENCE, 7) KLUWVER, 8) KuusisTo, 9) LASKEY, 10) NICE, 11)
Nice & THOMAS.

Erklirung der Zeichen: -+ bedeutet Verlingerung, -— Verkiirzung, =
unverandert.

dem iibrigen Innenraum des Thermostaten bestand. Zutritt zum
Nest erhielt der Vogel durch ein der Eingangsoffnung des Nist-
kastens entsprechendes Loch in der zum Ersatz der urspriing-
lichen Vorderwand des Thermostaten angebrachten Fanierscheibe.
Die Versuchsanordnung erhellt aus Fig. 1.
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Nachdem sich das Weib-
chen vollends an die Ver-
suchsanordnung gewohnt hat-
te, wurde am 23. VI. 1955 die
Temperatur im Thermostaten
auf 30°—35° eingestellt und
das Verhalten des Weibchens ~ |[FF==----- )
wahrend der darauffolgenden —Z
12 Stunden notiert. Zum Ver- -
gleich wurde der Brutrhyth-
mus zu derselben Zeit am fol-
genden Tage ermittelt, aber NEST §
jetzt ohne den Thermostat zu A
erwiarmen. Tabelle 2 zeigt die M
Ergebnisse. (Fig. 2 stellt als
Beispiel das Verhalten des
?:s wihrend einer Stunde
dar.)

Als die Nesttemperatur um etwa 17° anstieg, sank also die mitt-
lere Dauer der Brutperioden auf weniger als ein Drittel. Die Dauer
der Intervalle wurde dagegen nicht oder nur dusserst wenig verén-
dert. Offensichtlich hat die Temperatur innerhalb des Nistkastens
die Verinderung des Brutrhythmus veranlasst. Unentschieden bleibt
auch jetzt, ob diese durch die Temperatur der Eier oder die Luft-
temperatur innerhalb des Nistkastens hervorgerufen wird.

Die beiden 12stiindigen Beobachtungsperioden zeigten, dass die
Intervalle morgens und abends, trotz niedrigerer Temperatur, nicht

GITTER —L|

NIST-
KASTENLL A

THF oA OSTAT

Fig. 1. Versuchsanordnung.

Tabel'e 2
Dauer der Brutperioden Intervalle
. 23. VI. 24. VI 23. VL 24. VL
Perioden
Nest 33° Nest 16° Luft 15,6° Luft 16,8°

0— 5 Min. 37 1 8 8
5—10 » 17 6 29 20
10—15 » 2 6 13 3
15—20 » — 12 4 —
20—25 » — 4 — —
25—30 » — 1 — .
30—35 » —- 2 — _
Zahl der Perioden 56 32 54 31

Durchschnitt (Min.) 1,3 15,8 8,7 7,0
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12.00 UHR 12.30 13.00
| | | | | |
WARM T - - I B
KALT ————— e
Fig. 2. Brutrhythmus eines Trauerfliegenschniipperweibchens wihrend der selben
Tageszeit beim Erwirmen der Bruthéhle sowie im Kontrollversuch. -— Briiten,
- - - = Intervalle. :

)

kiirzer waren als mitten am Tage. Der Trauerfliegenschnipper
scheint also zu denjenigen Arten zu gehoren, bei denen die Linge
der Brutperioden mit der Temperatur schwankt, die Intervalle aber
unbeeinflusst bleiben.

Beziechungen zwischen Brutdauer und Temperatur.

Es fragt sich, ob die V 6ge1 durch aktiveres Briiten bei Kilte die
Temperatur der Eier dermassen effektiv regulieren konnen, dass
die Entwicklungsdauer der Embryonen unveréindert bleibt. Dariiber
diirfte bisher nichts Sicheres bekannt sein. Die bei den zweimal
briitenden Arten gemachte Erfahrung, dass die Brutdauer bei den
Erstgelegen lidnger ist, lisst sich einfach dadurch erkliren, dass
diese anfinglich nicht mit voller Intensitit bebriitet werden. Beim
Trauerfliegenschnipper kommen in Finnland keine Zweitbruten
vor; auch Nachgelege treten zahlenmaissig stark zuriick, weil wenig
Nester gepliindert werden. Jedoch war die Brutdauer der fritheren
Gelege auffillig viel linger: bei 59 Gelegen, die im Mai voliziihlig
waren, durchschnittlich 14,65 Tage, bei 150 Juni-Gelegen nur 13,98
Tage. (Uber die Berechnung der Brutdauer vgl. S. 105!)

Um nachzupriifen, ob dieser Unterschied temperaturbedingt ist,
wurde fiir jedes Gelege die mittlere Tagestemperatur wihrend der
Brutdauer berechnet (Tab. 3). Dabei wurden die Temperaturwerte
fiir Abo, nur 30 km von meinem Beobachtungsorte entfernt, ge-
braucht (vgl. Minadsoversikt av viderleken i Finland).

Tabelle 3

Temperatur 10-10,9° 11-11,9° 12-12,9° 13-13,9° 14-14,9° 15-15,9° 16-19,56°
Mittlere Brutdauer 144 14,3 144 14,2 13,9 13,9 13,0
Zahl der Gelege 13 45 44 60 18 17 12
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Auch wenn die Féalle von exzeptionell langer Brutdauer (16 Tage
oder mehr) ausgeschlossen werden, bewihrt sich die Temperatur-
korrelation.

Die Rolle der Temperatur ist dennoch nicht gesichert. Es ist
denkbar, dass die friih nistenden Weibchen etwa aus hormonalen
Griinden anfiinglich weniger briiten als die spit nistenden, wobei
die Temperaturkorrelation eine sekundire Erscheinung wire.

Um ein Bild vom Brutverhalten zu bekommen, wurde wihrend
der Legeperiode bei jedem Besuch an einem Nest notiert, ob das
Weibchen sich im Nest befand oder nicht. Die Zahl der verwert-
baren Notizen belduft sich auf 1290. Besuche vor 9 Uhr werden
nicht beriicksichtigt, weil das Weibchen vor dieser Zeit eher im
Begriff zu legen als zu briiten ist. Auch das Ergebnis néchtlicher
Besichtigungen nach vollzogener Eiablage wurde ausgeschlossen,
nicht aber die wenigen Besichtigungen in den vorangehenden Néch-
ten. Gewisse Fehlerquellen waren vielleicht nicht zu vermeiden,
und zwar: 1)-das Weibchen schwand aus dem Nest, bevor ich mich
in Sehweite befand, 2) das Weibchen war trotz der spiten Tageszeit
im Begriff zu legen anstatt zu briiten. Eiablage nach 9 Uhr ist selten,
kommt aber vor. Man konnte sogar vermuten, dass alle Nestbe-
suche des Weibchens wihrend der ersten Tage der Legeperiode
zwecks Eiablage stattfinden. Durch Dauerbeobachtungen wurde
indessen sichergestellt, dass es einige wenige Weibchen gibt, die
schon von den allerersten Eiern (festgestellt vom 3. von 7) an briiten.

Eine deutliche Zunahme der Nestbesuche wird bei den kileineren
Gelegen (G/2—5) nach der Ablage des vorletzten Eies festgestellt.
In grosseren Gelegen (G/6—8) geschieht dies schon nach der Ablage
des zweitvorletzten.

Tabelle 4

1 = das lelzte Ei gelegt; 7 = das erste von 8 Eiern gelegt; 6 = das zweile von
8 oder das erste von 7 Eiern gelegt, u.s.w.

7 6 5 4 3 2 1 0

Im Juni Q@ im Nest 1 1 2 5 4 17 38 7
vollzihlige ? nicht im Nest 13 75 124 124 115 92 68 53
Gelege % im Nest —

1,3 16 39 34 156 358 58,6
Im Mai ? im Nest 1 0 1 1 3 11 17 54
vollzihlige ? nicht im Nest 8 52 79 85 8% 73 60 38
Gelege ? im Nest —

1,6 13 1,2 3,4 13,1 22,1 58,7
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In den Juni-Bruten war das Briiten vor dem letzten Ei etwas
haufiger als in den Mai-Bruten (Tab. 4). Dagegen scheinen beide
Kategorien von Gelegen sofort nach Abschluss des Legens gleich
intensiv bebriitet zu werden. Es ist auch kaum wahrscheinlich, dass
das Briiten vor dem letzten Ei tatséchlich zur Entwicklung der Em-
bryonen fiihrt. Meistens schliipfen ndmlich sdmtliche Jungen inner-
halb ziemlich kurzer Zeit, und zwar keineswegs in derselben Rei-
henfolge, in der die Eier gelegt wurden (vgl. unten).

Es bliebe somit zur Erklirung der Variation der Brutdauer nur
die Alternative iibrig, dass sich die Eier bei kiihlerem Wetter lang-
samer entwickeln. Diese Deutung des Tatbestandes bedarf aber einer
experimentellen Nachpriifung.

Berechnung der Brutdauer.

Die mittlere Brutdauer meiner Trauerfliegenschniipper (209 Ge-
lege) war 14,2 - 0,1 Tage. In keinem Falle war sie kiirzer als 12,25
Tage. Dies stimmt gut mit den Angaben in NIETHAMMERs Hand-
buch iiberein. CREUTZ gelangte dagegen zu einem ganz abweichen-
den Ergebnis; 86 Gelege ergaben durchschnittlich 13,3 + 0,15 Tage,
und eine Brutdauer von 11 Tagen war nicht selten. Der Unterschied
zwischen diesen Ergebnissen ist statistisch signifikant. Die Ursache
ist nicht klar, diirfte aber nicht in der Methode liegen, weil CREUTZ
(brieflich) die Brutdauer nach dem Verfahren von HEINROTH (vgl.
unten) berechnet hat, das etwas hohere Werte ergibt als meine.

Es ist wiederholt versucht worden, einen einheitlichen Berech-
nungsgrund fiir die Brutdauer zu finden. In Anlehnung an HEIN-
ROTH schlug neulich SWANBERG vor, die Zeit vom Legen des letzten
Eies bis zum Schliipfen des letzten Jungen zu kontrollieren. Es
leuchtet ein, obwohl dies nie erwihnt wird, dass ein solches Vorge-
hen nur dann sinngemiiss ist, wenn das letzte Ei auch zuletzt ausge-
briitet wird. Beim Trauerfliegenschnépper trifft dies nach Unter-
suchungen von CREUTZ nicht zu; das letzte Ei soll gleich haufig
zuerst wie zuletzt ausfallen.

Theoretisch am besten ist sicher die Berechnung der Brutdauer
an markierten Eiern. Es diirfte indes auf diese Weise wohl kaum
moglich sein, geniigend viel Material zu erhalten. Deshalb versuchte
ich die Zeit vom Legen des letzten Eies bis zum Ausbriiten des mitt-
leren Jungen festzustellen. Wie dies in der Praxis durchgefiihrt
wurde, erhellt aus folgenden Beispielen:
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1. Letztes Ei am 1. VL. gelegt. Besuch am 14. VI. (die Tageszeit wird nicht be-
riicksichtigt) : kein Junges geschliipft. Am 15. VL.: alle Jungen geschliipft. Es wird
angenommen, dass die Hilfte der Jungen in der Mitternacht zwischen dem 14. und
15. VI. geschliipft war, sowie dass das letzte Ei um 6 Uhr morgens abgelegt wurde.
Als Brutdauer ergeben sich somit 13 3/4 Tage.

2. Letztes Ei am 1. VI. gelegt. Besuch am 13. VI.: keine Jungen geshliipft. Am
14. VL.: ein Teil der Jungen geschliipft, die anderen nicht. Ohne Riicksicht auf die
Zahl der beim Besuch am 14, VI. ausgebriiteten Eier sowie die Tagezeit des Be-
suches wird der 14. VI., 12 Uhr, als Zeitpunkt des Schliipfens gerechnet. Als
Brutdauer ergeben sich mithin 13 1/4 Tage.

Wegen Unregelmissigkeiten teilweise unbekannter Art kann die
Brutdauer bisweilen stark verlingert werden. Auch solche Falle wur-
den indessen mit einberechnet, da nicht immer objektive Griinde zu
ihrer Ausschliessung vorlagen.

Meine Berechnung der Brutdauer ist insofern ungenau, als die
einzelnen Werte mit einem nicht unbedeutenden Fehler behaftet
sein konnen (weil die Nester nur einmal téglich besucht wurden).
Wenn iiber 200 Werte vorliegen, gleichen sich aber diese Fehler
wahrscheinlich aus.

Zusammenfassung.

Bei der Mehrzahl der Kleinvogel sinkt die tiglich zum Briiten
verwendete Zeit beim Ansteigen der Temperatur.

Durch Thermostatversuche wurde bei Muscicapa hypoleuca fest-
gestellt, dass der Brutrhythmus stark durch die Temperatur in der
Bruthohle influiert wird. Je hoher diese Temperatur ist, desto kiirzer
werden die einzelnen Brutperioden. Dagegen werden die Intervalle
kaum durch die Aussentemperatur beeinflusst.

Die Brutdauer betrigt durchschittlich 14,2 Tage. Sie ist in frii-
heren Bruten linger als in spiteren. Es wird wahrscheinlich ge-
macht, dass dies durch die Lufttemperatur verursacht wird.
Herrscht withrend der Brutperiode kiihles Wetter, so wird die Brut-
dauer linger (ein experimenteller Nachweis fehlt allerdings).

Die Brutdauer des Trauerfliegenschnippers war an einem Ort in
Deutschland kiirzer als in meinem Untersuchungsgebiet. Der Un-
terschied ist statistisch signifikant.

Weil das zuletzt gelegte Ei gleich oft zuerst wie zuletzt ausgebrii-
tet wird (CREUTZ), ist das Berechnen der Brutdauer vom Legen des
letzten Eies bis zum Schliipfen des letzten Jungen (HEINROTH) beim
Trauerfliegenschniipper nicht zu empfehlen.
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Summary.

Most incubating Passerine birds reduce their attentiveness and/or prolong their
inattentiveness when the air temperature rises.

Experiments were carried out with a nest-box in a thermostat. Periods of atten-
tiveness were shorter in the Pied Flycatcher when the temperature in the nesting-
hole rose. The periods of inattentiveness were not affected by the changing air
temperature.

The incubation period of the Pied Flycatcher averaged 14.2 days. It was longer
in May than in June. The cause may have been the air temperature; the colder
the air, the longer the incubation period.

The incubation period of the Pied Flycatcher in a locality in Germany was
reported 1o be significantly shorter than in my study area in S. W. Finland.

As the last-laid egg may hatch first, the calculation of incubation period accor-
ding 1o the method of HEINROTH cannot be recommended in the Pied Flycatcher.



