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Summary

The following questions regarding animal and vegetable nutrition in
omnivorous birds have been investigated in the present paper: (1) Are
there seasonal preferences in animal and vegetable foodstuffs, independent
of the food supply, i.e. preferences controlled by endogenous factors?
(2) If so, are these preferences related to special seasonal changes in
bird physiology, and, especially, to hyperphagia or fat deposition? (3)
Are there differences in the preferences between typical migrants and less
typical migrants as well as non-migrating birds? (4) Which food components
are preferred? (5) What is the physiological and ecological significance
of these preferences? (6) What happens when only animal or only vegetable
food is available?

The experiments in question were carried out between 1971 and 1975 using
a total of 233 hand-raised and trapped experimental birds: 87 typical migrants
(Sylvia borin, the Garden Warbler), 98 less typical migrants (Sylvia atri-
capilla, the Blackcap), 38 partial migrants (30 Erithacus rubecula, the
Robin, and 8 Turdus merula, the Blackbird), and 10 non-migrating birds
(Passer montanus, the Tree Sparrow) (Section 2.1.).

The types of food used were: Tenebrio larvae, and pupae, noctuids, and
a commercial insect food as animal foodstuffs, and a series of different
fruits and seeds as vegetable foodstuffs (Section 2.2.). Some of these
foods were used fresh, and some after deep freezing. The individual com-
ponents of the different diets were weighed for the experiments or/and
counted (Section 2.3.). The caloric value of the different foodstuffs and
their ingredients were determined and compiled from literature (Section 3.4.),
and their suitabilities for the experimental work were tested (Section 4.4.).

The questions raised were investigated in longterm experiments with
handraised birds, and in shortterm experiments with trapped birds. These
experiments were carried out under natural conditions as well as under con-

ditions of constant light.

Results

Demonstration of annual periodicities in food preference (Section 3.1.) -

Under constant conditions and with uniform food supply, garden warblers

and blackcaps showed regular, spontaneous changes in the amounts of animal



and vegetable foodstuffs ingested; this is the first time that changes of
that nature have been demonstrated. These changes probably are based on
endogenous periodicity. It must remain open whether a circannual periodi-
city is respomsible for them.

Preferences for animal and vegetable foods (Sections 3.1. and 3.2.) -

Garden warblers robins and blackbirds did not prefer vegetable food to
animal food in any experiment or during any season. Blackcaps regularly
favored vegetables during a period, which coincided with parts of juvenile
moult, with migratory restlessness of the first autumn migration, and, partly,
with the winter moult. The significance of this preference is not certain.
In the species investigated in the greatest detail, the garden warbler,

the relatively highest intake of vegetables coincided with the winter moult.
Tree sparrows regularly preferred seeds to Tenebrio larvae, and showed few
and no patterned changes in the amounts of animal and vegetable foodstuffs
ingested during the course of the seasons. Hyperphagia during fat deposi-
tion—and also during the migratory periods—was always based on intensified
intake of animal food, whereas the intake of vegetable food regularly de-
creased during these .periods. Freshly trapped specimens of the garden
earbler, the blackcap and the robin immediately developed preferences for
unfamiliar animal foods (depending on the experiment, Tenebrio larvae, ant
pupae, or commercial insect food), and even unpopular animal food (noctuids)
was, to a certain extent, preferred to well known fruits.

Preference of different vegetable foods (Section 3.2.2.) - Garden warb-

lers preferred the berries of Frangula alnus and Rubus idaeus. Blackcaps
favored more berries of Sambucus racemosa, even when the birds had been
hand-raised on fruits of Rubus <daeus. Robins did not prefer any special
fruit, not even the fruits of Evonymus europaeus[the Spindle Tree], which
fruits are called Rotkehlchenbrot in German (the bread of the robin)..

Exclusive feeding of animal food (Section 3.3.1.) - When fed exclusively

with animal foodstuffs (and vitamins), garden warblers showed no changes in
behavior or in the course of the annual processes in a nine-month experiment.

Exclusive feeding of vegetable food (Section 3.3.2.) - Feeding berries

and pulpy fruits to garden warblers, blackcaps, robins, and blackbirds

resulted in a continuous and pronounced decline of body weight from day one
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of the experiment on. Body weight reached abnormally low values quickly,

so that the birds became i1l and died, if no additional animal food was
supplied. The rapidity of body-weight decline was not altered when dif-
ferent fruits were supplied. Exclusive feeding of fruits was characterized
initially by low intake and relatively rapid weight loss, and subsequently
by increased intake and slower weight loss. The supply of drinking water
(tested in blackcaps) did not affect the amount of fruits ingested.

Results regarding the physiological and ecological significance of

animal and vegetable nutrition (Sections 3.3.3. and 3.3.4.) - Subsequent

feeding of animal foodstuffs resulted in increases of the body weights re-
duced by exclusive feeding of fruits. The weight loss observed in the case
of exclusive feeding of fruits was probably caused by lack of protein.

In garden warblers and robins fed ad libitum on fruits, a supplement of
only 3 g Tenebrio larvae was sufficient for maintenance of body weight.

In blackbirds, about 2 to 3 g was required (i.e., about 16, 19, and 3 to 4
per cent, respectively, of body weights). The migratory species investi-
gated, in general, preferred animal foodstuffs during the periods of migra-
tion, when their intake of vegetable foodstuffs was decreased. That was
true in typical migrants as well as in less typical migrants. These find-
ings (and the observation that the omnivorous songbirds investigated were
not able to maintain body weight [cf. Section 5.5. above] much less to de-
posit fat when fed exclusively on berries and other pulpy fruits) refute
the hypothesis that songbirds sgift to feeding on fruits during the migra-
tory periods in order to commence or accelerate fat deposition. It is
concluded (1) that the omnivorous songbirds investigated, known to feed on
berries and other pulpy fruits, require animal foodstuffs as essential for
life, and (2) that vegetable foodstuffs are secondary or supplementary foods
for economic reasons: This supplementary food is necessary when animal food
is scarce, or during periods of high nutritive demands, if animal food in
sufficient quantities can be obtained only with excessive efforts. These
conclusions are supported convincingly by observations and data from both
the natural habitat and the laboratory, which data are dealt with in some
detail on pages 181 to 186. If fruits are in ample supply, additional

feeding on fruits enables omnivorous songbirds to winter at higher latitudes
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and thus, to be at the breeding sites in good time, and to get ready for
migration in autumn, and to rear successfully young of late broods even
though the supply of animal food is only moderate.

General significance of the results, and specific aspects (Section 4) -

With respect to both the results obtained and the well known primary nature
of animal food as foodstuffs for omnivorous songbirds, radical control of
insects by means of insecticides should be recondidered, because these
measures can lead to dangerous food shortage for birds. The lack of animal
food, especially during the winter, can lead to dietary deficiencies in
omnivorous songbirds. Hence, reed should be preserved on principle, be-
cause it is a major sourse of insect food for many omnivorous (and insecti-
vorous) species. At resting sites and winter quarters of omnivorous species,
bushes with fruits suitable as supplementary food should be planted to a
greater extent; however, suitable plant need first to be determined. Ivy
(Hedera helix), the berries of which are a valuable supplementary food

for omnivorous species, should be protected and planted in certain areas.
In Section 4.4., the performance of the experiments described, possible
sources of errors, and possibilities of the general applicability of the
present results are discussed in detail. In Section 4.6., unanswered ques-
tions arising from the results are outlined. Among other questions, it is
important to determine whether the agricultural damage caused by omnivorous
songbirds in plantations can be reduced by not reducing or, actually, in-

creasing supplies of animal food.

Animal and plant species mentioned in the present paper:

Robin, Erithacus rubecula; Elder (Common), Sambucus nigra;

Tree Sparrow, Passer montanus ;™ Red-Berried Elder, Sambucus racemosa.
Blackcap, Sylvia atricapilla;

Garden Warbler, Sylivia borin;

Blackbird, Turdus merula.

Common Hawthorn, Crataegus monogyna;

Spindle Tree, Evonymus europaeus;

Alder Buckthorn, Frangula alnus [= Rhamnus frangula; Transl.];
Ivy, Hedera helix;

Fly Honeysuckle, Lonicera xylostema;

Raspberry, Rubus idaeus;

*Better: Buropean tree sparrow, to distinguish it from Spizella arborea,
the [American] tree sparrow, which is also mentioned in the present paper.
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Introduction

Birds mainly are emnivorous: Exclusive vegetable (herbivorous, grani-
vorous, frugivorous) nutrition is seen only rarely, and pure animal nutri-
tion is found only to a very limited extent. Furthermore, euryphagia pre-
dominates over stenophagia (e.g. Groebbels, 1932; Stresemann, 1934; Creutz,
1968; Kear, 1972; Morton, 1973; Skead, 1974; and Morse, 1975). These pre-
ferences would be based on the fact that omnivory and euryphagy—above all
under conditions where the food supply varies—entail greater chances for
survival (e.g., Kear, 1972). For instance, pure frugivory causes, inter

alia, relatively slow nestling development (e.g. Morton, 1973), which, for



many avian species, is disadvantageous with regard to losses of nestlings
(e.g. Morse, 1971; 1975; Berthold, 1976a).

Omnivorous birds frequently do not consume animal food and animal food
in simultaneous and uniform fashion during the whole year; actually, the
composition of their diet is frequently subject to seasonal changes with 146
respect to these two components of the diet: Many songbirds inhabiting the
temperate zones exist during the spring and summer (half-year) chiefly or
exclusively on animal food—mainly insects—and during the rest of the year
chiefly or, perhaps, exclusively on berries, other fruits, seeds, and other
vegetable matter. That is true to a high degree in the case of the true
insectivores—the Muscicapidae [01d World flycatchers] (e.g. Peters, 1948 -
1970). Seasonal changes in food composition are known also in other families
of birds, like the Picidae (the woodpeckers) and the Tetraonidae (the grouse),
for instance (for details, cf. Naumann, 1897 - 1905; Schuster, 1930; Groeb-
bels, 1932; Stresemann, 1934; Niethammer, 1937; Nordberg, 1942; Koenig, 1951;
Lack, 1954; Moehring, 1957a; Berndt and Meise, 1959; Bruns and Haberkorn,
1960; Newton, 1967; Deckert, 1968; Seel, 1969; Tutman, 1969; Kear, 1972;
Pearson, 1972; Taitt, 1973; West, 1973; Zettel, 1974; Gruen, 1975; and Zsli-
vka and Topola, 1975, for example).

The following causative factors have been given consideration in con-
nection with the seasonal changes in the composition of the food of omnivor-
ous birds: These changes (1) may be due to purely seasonal changes in the
food supply; (2) may have nutritional causes, i.e. may be controlled by
endogenous factors; or (3) may be due to a combination of these two factors
(e.g., Stresemann, 1934; Suomalainen, 1945; Koenig, 1951; Bruns and Haber-

korn, 1960; Hintz and Dyer, 1970; Hoppe, 1973; and Gruen, 1975). Hintz and



Dyer (1970) have given the following reasons for these seasonal changes

in the case of Agelaius phoenicus [the red-winged blackbird]: The predo-
minant consumption of animal food during the breeding season may be due

to (1) greater availability of that type of food during that period; (2)
higher protein requirements of this bird during the breeding season; and

(3) higher caloric value of that food. The transition to more vegetable
food after the breeding season may be due to (1) greater availability and
expenditure of less effort in obtaining that type of food during that period;
(2) decreased availability of animal food during that period; and (3) pre-
ference for certain constituents and taste substances.

In the case of migratory birds, it is, in part, assumed that seasonal
changes in food preference are related to the event of migration: the con-
sumption of high-carbohydrate and high-fat fruits and seeds during [and
just prior to] the period of migration could favor or facilitate the fat

deposition required for migration (e.g. Vallyathan and George, 1964; Dolnik

and Blyumental, 1964; Orr, 1970; Berthold, 1971; 1975a; and Snow, 1971). Ac-

cording to certain results obtained by Yarbrough and Johnston (1965) in Den-
droica coronata [the myrtle warbler], fat deposition does not depend on a
change to animal food, but will take place also under conditions of vegetab-
le nutrition.

On the basis of the observations made so far, it is not clear (1) why
omnivorous birds exhibit seasonal changes in the fractions of animal and
vegetable components consumed; and (2) what physiological and ecological
significance should be attributed to these changes.

The following observations speak for the assumption that omnivorous

birds develop seasonal preferences for animal food and vegetable food,
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respectively, and that these seasonal changes in food selection do not de-
pend on the supply available: According to Schuez (1943), starlings (Stur-
nus vulgarig), which feed on rowan- (or mountain ash-) berries (Sorbus)
during the late summer, will refuse these berries during the winter even
during hard times; according to Naumann (1897 - 1905), blackbirds (Turdus

merula) do not feed on berries during the spring. During the summer, star-

lings apparently prefer insect food wom meadows to readily accessible cherries

(for a review, cf. in Bruns and Haberkorn, 1960). According to Dolnik and
Blyumental (1964), chaffinches (Fringilla coelebs) still moulting during
the onset of fall migration feed on insects, but individual no longer moult-
ing feed already on seeds, and are already depositing fat. According to
Deckert (1968), tree sparrows (Passer montanus) prefer seeds during moult.
According to Pearson (1972), garden warblers (Sylvia borin), prior to the
spring migration change in Africa from predominantly vegetable food to pre-
dominatly animal food; according to Dowsett (personal communication), the
opposite is true.

The numerous observations available on preferences within the animal
or vegetable food components can, under certain circumstances, be interpreted
in favor of the assumption outlined above. For instance, birds may prefer
berries of different colors or different degrees of maturation within close-
ly related plant forms or within the same species (e.g. Havlin and Folk,
1965; Creutz, 1968; Radford, 1970; Diesselhorst, 1972); insectivorous
birds may prefer insects belonging to certain taxonomic families (for a re-
view, cf. Lack, 1954); granivorous birds may prefer seeds of a certain size,

of a certain workability, and with a certain caloric content (e.g. Platz,

147
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1939; Kear, 1962; Newton, 1967; Willson, 1972; Pinowski et al., 1973; West,
1973; Willson and Harmeson, 1973); tetraonid birds may prefer vegetable
matter with a particularly high content of certain constituents (e.g. Gur-
chinoff and Robinson, 1972; Moss et al., 1972; 1974; Pulliainen and Salo,
1973; Watson, 1973); and the sawbills [Mergus] may prefer certain species
of fish (Sjoeberg, 1975).

Experimental results on seasonal changes in the composition of the diet
and on the factors causing these changes in general and especially in birds
are available only in very small numbers. According to Katz (1948), at
least a few mammals are able to make proper selections of food appropriate
under certain conditions. As already mentioned further above, starlings,
according to Schuez, refuse to feed on rowanberries offered during the
winter. According to Thybusch (1957 - 1958), house sparrows (Passer do-
mesticus) are able during the breeding season to manage with seeds, and
without soft food (containing animal components); greenfinches (Carduelis
chloris) manage with soft food only during the winter and spring. In the
house sparrow, Boesenberg (1964) observed seasonal variations between the
consumption of wheat and of a soft diet. However, since the soft diet,
apart from meat, contained also a number of vegetable components (pota-
toes, dog-biscuits), that particular preference trial permits only limited
conclusions regarding the preferences for animal and vegetable diets. The
same is true in the case of Roerig's (1903) experiments. According to
Spitzer (1972), bearded tits (Panurus biarmicus) readily accept semolina
until the end of March, but subsequently will refuse that food (no further

data are given).
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In no case, the experiments mentioned above have revealed in unequivocal
fashion whether the seasonal changes in food preferences of ommnivorous
birds between animal and vegetable foods are more or less independent of
the food supply. In mammals, Andriantsiferana and Rahandraha (1973a; 1973b)
have been able to demonstrate in Microcebus murinus [the lesser mouse lemur ]
seasonal preferences for animal foods and for vegetable foods under condi-
tions of constant food supply. Derby et al. (1973) found in man seasonal
variations in fat and carbohydrate consumption. We are then permitted to
expect that the situation may be similar in birds. The knowledge of such
seasonal changes in food preferences in birds would be of significant value
in many respects as, for instance, with regard to economic damage caused
by birds and to damage prevention, with respect to possible protective mea-
sures; with regard to the proper feeding of valuable birds kept in captivity;
and many other regards. Our minimal knowledge of the physiological and eco-
logical significance of animal nutrition and vegetable nutrition of omni-
vorous birds, the annual periodicity of food preferences independent of the
food supply, and, thus, the question after true [or endogenous] seasonal
food preferences gave us occasion for the present investigations. The fol-
lowing questions regarding omnivorous birds were to be investigated:

(1) Are there seasonal preferences in animal and vegetable foods, in-
dependent of the food supply, i.e. preferences controlled by endogenous
factors? (2) If so, are there preferences related to special seasonal changes
in the bird's physiology, like to moulting, reproduction, and migration, and,
in the case of the latter acticity, especially to hyperphagia or fat depo-
sition? (3) Are there differences between typical migrants and less typical

migrants as well as non-migrating birds? (4) Which food components actually

1438
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are preferred? (5) What is the physiological and ecological significance
of these preferences? and (6) What happens when only animal or only vege-
table food is available?

The following birds have been investigated in our work in different
groups : Garden warblers (Sylvia borin) as typical omnivorous migrants;
blackcaps (Sylvia atricapilla) as less typical omnivorous migrants; black-
birds (Turdus merula) and robins (Erithacus rubecula) as partial omnivor-
ous migrants; and tree sparrows as omnivorous non-migrants (e.g. Deckert,
1968). The garden warblers, blackbirds, and robins received insects, snails,
worms, and other matter as animal food, and, in addition, berries and
other pulpy fruits as vegetable food; the tree sparrows received, above all,
insects and seeds (e.g. Naumann, 1897 - 1905; Schuster, 1930; Niethammer,

‘ 1937; Moehring, 1957a; Deckert, 1968; Gruen, 1975).

2. Material and Methods

The experiments described in the present paper were performed between
1971 and 1975 at the Radolfzell Ornithological Station in Schloss Moeggingen.

As supplement to our laboratory investigations, a study has been made 149
of the nutrition (diets) of 35 avian species (within the framework of a sate
examination thesis; Brensing, 1976) during the time of fall migration at a
resting site along Lake Constance, dealing with the composition of the ani-

mal and vegetable components of the diet.

2.1. Experimental birds (Table 1)

Our experiments were performed using a total of 233 experimental birds;

. for details, cf. Table 1 and Section 3. The hand-raised birds came originally
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Table 1 - Experimental birds used. Key: 1, Species; 2, Number of . . .;

3, hand-raised specimens; 4, trapped specimens.

4. Art 2. Anzahl
. 3. von Hand aufgezogen ¥, Finglinge
Sylvia atricapilla - - 64 o 34
Sylvia borin 37 50
. Erithacus ribectla ' 10 ) 20,° |
Turdus merula S 8 =
Pam{i‘.f montanus . o 10 —

from the south-west German breeding sites between Mannheim, Memmingen and
Lake Constance; the trapped birds had been captured in trapping devices

set up by the Radolfzell Ornithological Station on the Mettnau Peninsula
near Radolfzell on Lake Constance. Rearing and maintenance of the birds
until the start of the experiments were as described in connection with
previous ekperiments (for details, cf. Berthold and Schlenker, 1975; Bert-
hold et al., 1970). The distribution of the experimental birds over the
different experiments is outlined in Section 3 under the respective '"Brief
descriptions of the experimental conditions;" the specific maintenance con-
ditions instituted during the different experiments are described there.
The experiments were performed, in part, under constant light conditions
and, in part, under conditions of natural light, in order to test the in-
fluences exerted by these two conditions on food selection. In the case

of maintenance under conditions of natural light, the room temperature
varied with the envirommental conditions; in that of maintenance under con-
stant conditions, the temperature amounted to 20 + 1.5°C. Details on the
maintenance of the birds, the cages used, the light intensities employed

during maintenance, and other aspects may be found in Berthold et al. (1970).
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2.2, Diets

As animal food, we have used in our experiments Tenebrio larvae ('meal-
worms,'" as they will be termed in the present paper) produced by the firm
of Eckrich, Waldsee, Pfalz, Federal Republic of Germany; in addition, we
gave ant pupae collected during the previous year (by workers of our Insti-
tute) and stored in the deep-frozen state, and insects captured in 1light
traps, above all, noctuids (also deep-frozen, but this only for relatively
brief periods of time). In addition, we provided an almost pure animal
food of dried insects, which was produced by the same firm and marketed under

the name of Aleckwa '"Delikat,' having the following composition: 35% flies,

25% ant pupae; 15% mosquitoes; 5% "white worms" [dead adults of the ephemerid
carrion fly Polymitarcis virgo; Transl.], 5% coarse silk worm meal, 5%
shrimps, 5% meat, and 10% feeding yeast, '"honey milk" ("Honigmilch') and
calcium.

As vegetable food we have used in our experiments ripe apples (Golden
Pearmain, Ontario, and Bon apples), and ripe fresh or deep-frozen (this
year's or last year's) fruits of the following plants: Red-berried elder and
common ["black-berried"] elder (Sambucus racemosa and S. nigra), fly honey-
suckle (Lonicera xylostema), raspberry (Rubus idaeus), hawthorn (Crataegus
monogyna), ivy (Hedera helix), alder buckthorn (Frangula alnus), and spindle
tree (Bvonymus europaeus). The fruits used in the individual experiments
or continuous experimental series were always collected within a short period
of time within a narrowly limited area, in order to eliminate as far as
possible differences between fruit samples with respect to both constituents
and taste substances (e.g. Schuster, 1930). More than 200 kg of berries were

collected for our experiments.

150
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The sparrows were given a seed mixture consisting of ten different seeds,
as follows: 26% canary grass [Phalaris canariensis; Transl.], 20% summer
turnip rape, 13% hemp, 10% blue poppy, 10% linseed, 5% golden-yellow millet,
3% thistle seed, 3% radish seed, and 2% lettuce seed.

Both the type and the composition of the diets offered during the indi-
vidual experiments as well as the manner in which the food was presented
are outlined in detail under the respective '"Brief descriptions of the
experimental conditions' in Section 3.

All deep-frozen foods were offered only after thawing.

As routine ration prior to, after, and between the experiments, we
gave as a rule (for exceptions, c¢f. in Section 3) mealworms and dry insect
food as animal diet ad libitwum (the dry insect food was either Aleckwa

"Delikat! or Aleckwa II, manufactured by the firm of Eckrich). Vitakalk

[apparently a mixture of vitamins and calcium carbonate; Transl.] and Feder-

vit-Mauserpulver [a miXxture given to caged birds during moult; Transl.]

(commercial products, purchased from a pet shop) were added to that diet in
quantities of one teaspoonful and a half teaspoonful, respectively, per 10 L.
As vegetable diet we gave fruits (cf. further above) and seeds (to the
sparrows). Drinking water (except where stated differently) was always pro-

vided, and enriched with five drops of the vitamin preparation Protovital/L.

2.3. Performance of the feeding experiments

The quantities of food consumed by the birds were determined using two
different methods:
(1) The food was weighed prior to feeding. At the conclusion of the

experiment, the remains of the food were weighed, and the difference was
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calculated. With the aid of blind control samples, we determined, in each
experimental series performed under identical conditions, the weight losses
suffered by the food components due to evaporation, and took these losses

into consideration in the calculation of the difference.

(2) The individual components of the food (e.g. the individual berries,
noctuids or mealworms) were counted both prior to the start of the experi-
ment and after the experiment, and the difference was calculated. Average
weight values were established for the individual components, and multiplied
with the difference values, giving the quantities of food actually consumed.

The second procedure was used chiefly in cases where very exact differ-
entiation in the consumption of different components was required. Occasion-
ally, both procedures were used simultaneously for different food components.

In all feeding experiments, the cages were placed into collecting con-
tainers covered with transparent plastic material, so that no food thrown

out of the cages could be lost.

2.4. Determination of further data

The birds were checked once or twice a week regarding their molting
state, and weighed. In certain investigations, the birds were weighed every

day (for details, cf. Section 3).

2.5. Testing of the results

Mean values and normal distributions were tested for statistical signi-
ficance using the t test and the U test, respectively. The differences of
dependent samples were tested using the Dixon-Mood sign test and the McNemar
test for significance of changes. In the present paper, probably signifi-
cant means p < 0.05; significant means p < 0.02; amd highly significant means

p < 0.001,
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3. Results 152

In our investigation of the changes in food selection occurring in the
course of the year, we have carried out a number of longterm experiments
regarding seasonal changes in food preferences using, in essence, hand-raised
birds. On the other hand, we have performed shortterm experiments, using
above all trapped birds, which experiments were aimed at both supplementing
the findings obtained in the former experiments and testing the former re-
sults. These two groups of investigations will be treated in succession

in the following Subsections.

3.1. Longterm investigations of seasonal changes in food preferences

3.1.1. Investigations under constant conditions

Garden warbler (Figures 1 to 4)

Brief description of the experimental conditions: Eight birds hand-raised
in 1972 were investigated in 1972 and 1973 under conditions of artificial 153
light-and-dark change with 10 hours of light and 14 hours of darkness (LD 10:14)

[cf. Transaltor's note and P.S. to Translator's note, Figure 1, page 18 of

this Translation]; experimental diet: mealworms, dry insect food, and deep-
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Figure 1 - Body weight, moult (M, black bars), migratory restlessness (ZU,
white bars), and consumption of insect food (TF), Tenebrio larvae, and
a;der buckthorn berries of one garden warbler (No. 7287) under LD 10:14%.
In this Figure and the following ones, the quantities of food reported were
ingested over 24-hour periods. Key: 1, Body weight; 2, Time (months).

*Translator's note:This should probaly read: 14:10; cf. in the text on
page 152 last line, and page 153 first line. However, right there the
author contradicts himself by mentioning LD 10:14. This apparent (typo-
graphical?) error occurs throughout the paper.

P.S. to the Translator's note: I have just telephoned Dr. Peter Berthold

(Germany: 07732/3392, Schloss Moeggingen, 23. 6. 1977): The text on page

152 is in error, i.e. 10 hours light and 14 hours darkness were in-
stituted, and LD 10:14 is correct. -

frozen alder buckthorn berries ad libitum; presentation of the experimental

diet: on average, 8.6 times/month; quantitative determination of the food
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Figure 2 - As Figure 1; garden warbler No. 7281. Key: 1, Body weight; 2,
Time (months).

ingested: on average, 4.3 times/month (for details, cf. Sections 1 to 3);
routine diet outside of experimental feeding: mealworms, dry insect food,
alder buckthorn berries, and apples ad Iibitum.

In addition, in a preliminary experiment carried out in 1971 and 1972,
nine hand-raised birds under LD 10:14 conditions were offered mealworms,
dry insect food, and five different species of berries (for details, cf.
Berthold and Berthold, 1973). That experiment will be treated in the pres-

ent paper in the conclusions and the discussion (Section 4).
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Figure 3 - As Figure 1; garden warbler No. 7298. Key: 1, Body weight;-
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Three types could be distinguished among the experimental birds with
respect to food selection:

Type 1 (Figure 1) consumed very few berries during the entire timeé of
the experiment. The quantity of berries consumed exceeded on no day that
of mealworms ingested, or the quantity of mealworms and insect food together.
Animal food, thus, was preferred in highyl significant fashion. One bird
belonged to that type.

During certain times of the experiment, Type 2 consumed significantly

more berries than did Type 1. Bird No. 7281 belonging to that type (Figure 2),

154




- 21 -

TF(g)

107
8-—+ j |
|
N r ]
E * :
E 4 .
‘.
Z—.
I
S L
1 ! L]
N .
ZUSS—_' .1 —————

R
.l J T A T S T I] T N T D T J T F T M T A 1
' 2 zar (monate),

Figure 4 - As Figure 1; mean values (with standard deviations and,. in part,
with standard errors of the means) obtained in eight garden warblers.. KG,
Body weight; TF, Insect food. Regarding the individual periods, cf. Sect-
ion 3.1.1. Key: 1, Berries; 2, Time (months).
for instance, consumed in 12 of 44 cases more berries than mealworms, and in
two of 44 cases more berries than mealworms and dry insect food together.
Very few berries and strikingly many (highly significantly more) mealworms
were ingested during the period of body-weight increase during the periods
of fall migration and spring migration. Two birds belonged to that type.
Type 3 (Figure 3) consumed many berries during the winter moult, and on
individual days even more berries than mealworms and dry insect food [to-

gether ?]; during the other times, however, very few berries. Five birds

belonged to that type.
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Since the majority of birds belonged to one type (viz. 3), we calculated
the means for the data obtained in all eight experimental birds (Figure 4),
and this for six different annual phases: (1) for the duration of juvenile
moult; (2) fromthe end of juvenile moult to the time of reaching the peak of
mean body weight during the period of fall migration; (3) from the peak
of mean body weight to the onset of continuous rapid drop of body weight to-
ward the end of the period of fall migration; (4) from the time of the on-
set of the rapid drop of body weight to the onset of winter moult; (5) for
the duration of winter moult; and (6) for the period of spring migration.

Above all, the following conclusions may be drawn on the basis of the
mean values obtained:

(1) Berries were preferred during no season and during no circannual
event to mealworms and dry insect food. -

(2) With the exception of Annual Phases (4) and (5), more mealworms than
berries were consumed at all times (highly significant difference), and dur-
ing Phases (4) and (5), there existed a trend in that direction. If we count
during Phases (4) and (5) the dry insect food with the mealworms, we find
also during these periods that significantly more animal food than vegetable
food was consumed,

(3) The hyperphagia during the periods of fall migration and spring mi-
gration was based, in essence, on intensified consumption of mealworms.\

(4) The berry consumption increased gradually to the time of winter
moult, and then decreased again.

(5) Among all components, dry insect food was consumed least at all times
(at a highly significant level of difference).

(6) Consumption of dry insect food increased and decreased parallel to

berry consumption.

155
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These results are in agreement with the findings obtained in our pre-
liminary experiment (Berthold and Berthold, 1973), in which different species
of berries were offered alternately as vegetable diet. On the whole, the
results of these experiments indicate: The garden warbler changes the com-
position of the food consumed in the course of the seasons also under con-
stant conditions and with constant food supply. However, vegetable diet
was preferred to animal food during no season. Vegetable matter was ingested
to an increased extent not during the periods of migration, but, above all,

during the period of winter moult.

Blackcap (Figures 5 to 7)

Brief description of tﬂe experimental conditions: Ten experimental birds
hand-raised in 1973 were investigated in 1973 and 1974 under LD 10:14 con-
ditions; experimental diet: mealworms, dry insect food, and deep-frozen
alder buckthorn berries ad libitum; presentation of the experimental diet:
on average, seven times/month; quantitative determination of the food con-
sumed: on average, 3.5 times/month (for details, cf. Figures 5 to 7); rou-
tine diet outside of experimental feeding: mealworms, dry insect food, alder
buckthorn berries, and apples ad lzbitum.

With respect to food selection, we were able to distinguish three types
in the case of the blackcap—as in that of the garden warbler:

Type 1 consumed very many berries during a part of the first experimen-
tal year; Bird No. 7340 (Figure 5) belonging to that type, for example, con-
sumed on a series of days between July and September around 20 g [berries]/
day or more, and, thus, about ten times more berries than mealworms and dry

insect food together. Between June and December of the first experimental
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Figure 5 - As Figure 1; blackcap No. 7340. KXG, Body weight; TF, Insect
food. Key: 1, Time (months).
year, the quantity of berries ingested exceeded that if mealworms and dry
insect food together in 19 of 23 cases. Toward the end of the first experi-
mental year, berry consumption decrease very greatly, while the consumption
of mealworms increased. Starting with the middle of the second experimen-
tal year, no berries were eaten.

This time-limited intensified consumption of berries coincided with
juvenile moult, migratory restlessness of the first fall migration as
well as with winter moult. The type presently considered exhibited at no
time marked increases of body weight due to fat deposition. During early
juvenile development at the start of the experiment, consumption of meal-
worms had exceeded by far consumption of berries, and then had decreased
rapidly. Three birds belonged to that type.

Type 2 also consumed many berries during a part of the first experiﬁental

year, but significantly less than Type 1. For example, Bird No. 7337
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(Figure 6) consumed only during August and September on five of nine ex-
perimental days more berries than mealworms and dry insect food together,
and then only about 5 g/day on each occasion. In this type, the marked
consumption of berries decreased strongly already toward the end of Sep-
tember, and was discontinued completely also during the middle of the second
experimental year. The marked consumption of berries occurred in this
type only during the period after juvenile moult, coincided with a part of 158
migratory restlessness of the first fall migration, and ended already af-
ter the onset of winter moult. This type, too, did not exhibit any marked
increase of body weight due to fat deposition, and the consumption of meal-
worms during early juvenile development also exceeded by far the consumption
of berries, and then decreased rapidly. Four birds belonged to that type.

Type 3 (Figure 7) consumed berries only during the first experimental
year, and the brief marked consumption of berries decreased rapidly with
the rise of the body weight due to fat deposition, and the consumption of
mealworms increased instead. The brief marked consumption of berries, which,
for eXample, in Bird No. 7342 (Figure 7) exceeded during August and Septem-
ber the consumption of mealworms and dry insect food in five of nine cases,
coincided in this type only with the end of juvenile moult and with the mi-
gratory restlessness of the first fall migration. In this type, too, con-
sumption of mealworms at the start of juvenile development exceeded by far
the consumption of berries. Three birds belonged to this type.

Since these blackcaps showed great individual variations in their food
selection, we have not calculated any mean values.

The following conclusions may be drawn on the basis of our data:
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(1) During a more or less long period of time in the course of the first
experimental year, berries were preferred to mealworms and to dry insect food.

(2) This preference of berries coincided with parts of different lengths
of juvenile moult, migratory restlessness of the first fall migration, and,
partly, also with winter moult.

(3) The increase of body weight during fat deposition brought to an end
the preference for berries, and the associated hyperphagia was based, in
essence, on the consumption of mealworms.

(4) Dry insect food was at all times consumed least among the compon-
ents (at a highly significant level of difference).

(5) Consumption of dry insect food was higher (at a highly significant
level of difference) during the first experimental year around the onset
of intensified berry consumption.

We then find also in the case of the blackcap that the composition of
this bird's food changes with the season under constant conditions and with
constant food supply. In contrast to the garden warbler, the blackcap,
however, exhibited a more or less prolonged preference for vegetable food,
which, however, did not coincide with the increases of body weight and fat

deposition.

Tree sparrow (Figure 8)

Brief description of the experimental conditions: ten birds hand-raised
in 1973 were investigated starting in 1973 under LD 10:14 conditions; ex-
perimental diet: mealworms and seeds ad libitum; presentation of the experi-
mental diet: continuously; presentation of fresh food: three times/week;
quantitative determination of food consumed: on average, 3.3 times/month

(for details, cf. Figure 8).
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Figure 8 - Body weights (KG), moult (black bars), and consumption of
Tenebrio larvae (TL), and seeds (KF) of two tree sparrows, under LD 10:14.

Key: 1, Time (months).

Compared to individuals living in the natural habitat, the tree sparrows
raised and maintained under LD 10:14 conditions exhibited a marked retar- 159
dation of the course of their circannual processes (gonadal development,
onset of moult; Berthold, in preparation); on the other hand, a part of
these birds became ill at the beginning of the third experimental year with
salmonellosis, requiring treatment and, perhaps, resulting in increased food
consumption. For that reason, we have illustrated in Figure 8—for two re-
presentative individual specimens—only data obtained up to the end of the
second experimental year; due to the afore-mentioned retardation in the
course of the circannual processes, we are, for the time being, able only

to a limited degree to draw conclusions from these data regarding the food

selection of the tree sparrow.
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Our experimental birds regularly consumed more seeds than mealworms.
Only on individual experimental days did the quantity of mealworms con-
sumed exceed that of seeds consumed (for example, Figure 8, upper dia-
gram: Around both the beginning and the end of the second experimental
year; Figure 8, lower diagram: Middle of the second experimental year).
Intensified consumption of mealworms coincided with moult (Figure 8, up-
per diagram: Second moult); as a rule, however, moult proceeded without
increased consumption of mealworms (Figure 8, upper and lower diagrams:
First moult). Frequently, the birds spontaneously consumed more mealworms,
without that the onset of a new circannual event could be discerned (Figure 8,
upper diagram: Start of the second experimental year; Figure 8, lower dia-
gram: Middle of the second experimental year), and also without a corres- 160
ponding increase of body weight (Figure 8, lower diagram). The following
conclusions may be drawn from these particular data:

(1) The tree sparrows regularly preferred seeds to mealworms.

(2) Consumption of the two food components exhibited relatively little,
or no, patterned variations in the course of the year.

(3) Shortterm preference of mealworms occurred during different seasons,

and could not be related to defined cirannual processes and events.

3.1.2. Investigations under conditions of natural light

Garden warbler (Figure 9)

Brief description of the experimental conditions: Eight birds trapped
during August of 1974 were investigated during 1974 and 1975 under conditions
of natural light. As was indicated by the color of their droppings, these
birds had still been consuming alder buckthorn berries shortly before being

trapped on the resting site on the Mettnau Peninsula. Experimental and



™ KORPERGEWICHT (g

=3
)

TF (g

o0 —

T

1

Tﬁsmganm'ggl

Voo

A { . :
[SR SR A AR ITEIN

Lneaann D o (520

*bnf 1
U -

Et" 1 1

o []11 T T T T 1 1
,mﬂsﬁmrﬁw&-wszb'ﬂw h
—’\q .~rx:_':jxj: zl_‘_ZHT [MUNATE]U' 17 uu.\‘m,\,‘.

Figure 9 - Body weight, moult (M, black bars), and consﬁmption of insect

food (TF), Tenebrio larvae, and berries (B) of one garden warbler under

natural light conditions. Key: 1, Body weight; 2, Time (months).

routine diets, as described in Section 3.1.la; presentation of the experi-
mental diet: on average, six times/month; quantitative determination of the
food consumed: once to twice/month.

Two types could be distinguished among these experimental birds:
Type 1 consumed no berries at all during the entire duration of the experi-
ment; three birds belonged to that type.

Type 2 (Figure 9) ingested during the entire duration of the experiment
or during one part of the experiments or during several parts of the experi-
ment only very few berries (maximally 1.2 g/day) compared to mealworms; five

birds belonged to that type.

16l
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The following conclusions may be drawn from these data:

(1) During none of the seasons investigated and during none of the
circannual processes or events investigated did these birds prefer berries
to mealworms and dry insect food.

(Zj The hyperphagia evident at the time of fall migration, in essence,
is based on intensified consumption of mealworms.

(3) Dry insect food was at all times consumed least among all compon-
ents of food offered (at a highly significant level of difference).

(4) The birds taken in their natural habitat, which birds were used to
eating alder buckthorn berries, consumed significantly less berries than
the hand-raised birds, which had become acquainted with alder buckthorn
berries only during the experiment (3.1.1.).

In principle, the data obtained in the trapped birds kept under condi-
tions of natural light agree with those obtained in our hand-raised birds
under constant conditions: Vegetable food was preferred to animal food at

no time.

Robins (Figures 10 to 12) .

Brief description of the experimental conditions: Ten birds hand-raised
in 1974 were investigated during 1974 and 1975 under conditions of natural
light; experimental diet: mealworms, dry insect food,‘and both fresh and
deep-frozen fruits of the alder buckthorn, the red-berried elder, and the
spindle tree ad libitum; presentation of the experimental diet: on average,
six times/month; quantitative determination of the food consumed: twice/
month; routine diet outside of experimental feeding: mealworms, dry insect

food, and various fruits ad 1ibitum.
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Figure 10 - Body weight (KG), moult (M, black bars), migratory restlessness

(ZU, white bars), and consumption of insect food (TF), Tenebrio larvae, and
berries (B) of one robin (No. 74,114) under natural light conditions. Key:

1, Time (months).

Two types could be distinguished among these experimental birds with
regard to food consumption:

Type 1 (eight birds) consumed berries only once or a few times during
the course of the experiment (Figures 10 and 11).

Type 2 (two birds) consumed a few fruits over a relatively long period
of time (Figure 12).

During the entire experiment all birds preferred mealworms and dry in-
sect food to fruits. After October, no experimental bird consumed berries.

The low consumption of fruits coincided with the period of juvenile moult
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Figure 12 - As Figure 10; robin No. 74,118. Key: 1, Time (months).
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as well as with that of migratory restlessness, and that of increase of body
weight of fall migration. The hyperphagia associated with the increase of
body weight was based, in essence, on intensified consumption of mealworms.
Preference for a certain fruit could not be discerned in this particular

experiment (cf. also Section 3.2.2., blackbird).

Blackbird (Figures 13 to 15)

Brief description of the experimental conditions: Eight birds hand-raised
in 1974 were investigated during 1974 and 1975 under conditions of natural
light; experimental diet: mealworms, dry insect food, and fresh and deep-
frozen fruits of alder buckthorn ad Libitum; presentation of the experimen-
tal food: on average, three times/month; quantitative determination of the
food consumed: on average, 1.6 times/month;routine diet outside of experi-
mental feeding: mealworms, dry insect food, and various species of berries
or apples ad libitum.

Two types could be distinguished among our experimental birds with
regard to food intake:

Type 1 (six birds) consumed only a few times a few berries during the
course of the experiment (Figures 13 and 14).

Type 2 (two birds) consumed berries during the entire duration of the
experiment, but this only in small numbers (Figure 15).

All these birds preferred during the entire experiment mealworms and
dry insect food to berries. The low consumption of berries coincided with
the period prior to, during, and after juvenile moult, and with times with
and without increases of body weight due to fat deposition. The hyperphagia
associated with the increase of body weight was based, in essence, on high

consumption of mealworms.
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- 36 -

' 100 +

" KB (g)

TF ()

TENEBRID ()

B (g)

T
A.ZEIT (MONATE)

Figure 15 - As Figure 13; blackbird ("Weiss'"). Key: 1, Time (months).

3.2. Shortterm investigations of food preferences

3.2.1. Preferences between animal food and vegetable food

Garden warbler

Brief description of the experimental conditions: Two groups
of eight (Groups 1 and 2) and one group of ten birds (Group 3), which had
been trapped in 1974 and 1975 during the period of fall migration (end of
August and early September) on the Mettnau Peninsula, and which, as was in-
dicated by the coloration of their droppings, had fed on alder buckthorn

berries, were given in three experiments, starting in each instance on the
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day of capture and lasting for three days under conditions of natural light
the following selections of food ad libitum:
Experiment No. 1, Group 1: mealworms, dry insect food, and fresh as well 165

as deep-frozen alder buckthorn berries; duration of the experiment: one day.

Experiment No. 2, Group 2: dry insect food, deep-frozen noctuids, deep-
frozen ant pupae, and both fresh and deep-frozen alder buckthorn berries;
duration of the experiment: one day.

Experiment No. 3, Group 3: Deep-frozen noctuids, and fresh alder buck-
thorn berries; duration of the experiment: three days.

In Experiment No. 1, five of the eight birds consumed mealworms; two
other ones consumed dry insect food; and only one bird consumed also berries
(4.2 g, but, in addition, 6.0 g mealworms). Thus, all these birds consumed
more animal food than vegetable food. On average, these birds consumed
5.3 + 4,65 g mealworms and 0.05 + 0.092 g dry insect food, but only 0.5 %
1.48 g alder buckthorn berries. Animal food—above all, mealworms—thus
was significantly preferred.

In Experiment No. 2, all eight birds consumed ant pupae and noctuids;
two birds, in addition, ate also dry insect food; but only three birds ate
also berries. All eight birds took up more animal food than vegetable food.
On average, these birds consumed 2.7 * 3.08 g ant pupae, 2.1 * 1.63 g noc-
tuids, and 0.1 * 0.31 g dry insect food, but only 0.08 * 0.142 g berries. 166
Animal food—above all, ant pupae—thus was preferred significantly also
in this experiment.

In Experiment No. 3, nine of the ten birds took noctuids on the first day
of the experiment, two of which also ate berries; one bird did not eat at

all. Among the nine birds eating noctuids and berries, eight consumed more
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noctuids than berries, and only one bird consumed more berries than noctuids.

These birds, thus, preferred animal food to vegetable food at a significant
level of difference. On average, these birds consumed 3.5 * 2.34 g noc-
tuids, but only 1.2 * 1.73 g berries, i.e. probably significantly more noc-
tuids than berries.

On day 2 of the experiment, all ten birds ate noctuids, but only four
consumed also berries. Among the berry-eating birds, two consumed more
berries, and two consumed less berries than noctuids, i.e. eight of these
ten birds consumed more noctuids than berries. On average, these birds con-
sumed 4.0 * 3.12 g noctuids, but only 3.4 % 5,74 g berries.

On day 3 of the experiment, again, all ten birds consumed noctuids, but
only four (the same birds as of day 2 of the experiment) consumed also
berries. Among the berry-eating birds, again two consumed more berries,
and two consumed less berries than noctuids (the same birds as of day 2 of
the experiment), i.e. eight of these ten birds consumed more noctuids than
berries. On average, these birds consumed 5.5 * 6.33 g noctuids, but only
4.4 + 6,99 g berries.

On the three experimental days, these birds, on average, consumed 13 g
noctuids, but only 9 g berries. The values for the consumption of animal
food and vegetable food on days 2 and 3 of the experiment, in fact, are not
significantly different, but do reveal a distinct trend of preference of
animal food to vegetable food, and, thus, agree in principle with our other
significant experimental results.

The garden warbler, thus, preferred—in the experiment during the period
of fall migration—unfamiliar animal food (mealworms and ant pupae) and,

in part, apparently unpopular animal food (stored deep-frozen noctuids with
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wings and scale dust; cf. Section 4) to vegetable food, which they knew well
from their natural habitat, and had consumed just prior to the experiment.
Vegetablé food was ingested only by individual birds and, in individual
cases, preferred; but in no case, was vegetable food, on average, picked
first at a significant level of difference.

As in other experimental series, we were unable to discern any differ-
ence between fresh and deep-frozen alder buckthorn berries with regard to

consumption by the birds.

Blackcap

Brief description of the experimental conditions: One group of ten birds,
and one group of eight birds, which birds had all been trapped in 1975 dur-
ing the fall migration (early September and early October, respectively) on
the Mettnau Peninsula, and which, as indicated by the color of their dropp-
ings, had been feeding on alder buckthorn berries, were offered—in two ex-
periments performed on the day of trapping under conditions of natural light
—the following diets ad Libitum.

Experiment No. 1, Group 1l: mealworms, and fresh as well as deep-frozen
alder buckthorn berries; duration of the experiment: one day.

Experiment No. 2, Group 2: deep-frozen noctuids, and fresh as well as
deep-frozen alder buckthorn berries; duration of the experiment: one day.

In Experiment No. 1, nine of the ten birds consumed mealworms, but only
three consumed berries; one of them consumed only berries. The two birds,
which consumed both mealworms and berries, ate more mealworms than berries;
these birds, then, preferred animal food to vegetable food at a significant

level of difference. On average, these birds consumed 8.5 % 3.24 g mealworms,
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but only 2.7 + 7,27 g alder buckthorn berries, i.e. probably significantly
more mealworms than alder buckthorn berries.

In Experiment No. 2, five of the eight birds consumed noctuids, but
only two ate also alder buckthorn berries; three birds did not eat at all.
Among the two birds, which had eaten noctuids and berries, one consumed more
noctuids [than berries], and the other one consumed more alder buckthorn
berries [than noctuids]. On average, these birds consumed 5.2 + 7.16 g
noctuids, but only 3.4 % 6.47 g alder buckthorn berries. These differences
are not significant, but do indicate a trend to preference of animal food.

These results agree with those obtained in the garden warbler: The 168
blackcap spontaneously prefers during the period of fall migration (in the
experiment) unfamiliar animal food (mealworms and noctuids) to vegetable
food, which it knows well from the natural habitat, and there consumes

that vegetable food or, at least, shows a trend to consuming it.

Brief description of the experimental conditions: One group of 12 birds,
and one group of eight birds, which had all been trapped in 1975 during the
period of fall migration (early October) on the Mettnau Peninsula, and which,
as was indicated by the color of their droppings, had previously ingested
alder buckthorn berries, were offered—in two experiments performed on the
day of trapping under conditions of natural light—the same food offered
to the garden warblers above under (b).

In Experiment No. 1, all 12 birds ate mealworms, but only one bird con-
sumed also berries (0.3 g, but, in addition, 9.5 g mealworms). On average,

these birds consumed 7.8 * 1.96 g mealworms, but only 0.02 * 0.08 g alder
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buckthorn berries. Animal food, thus, was preferred to vegetable food in
highly significant fashion.
In Experiment No. 2, six of the eight birds consumed noctuids, but only
one of them ate also berries (4.6 g, but, in addition, 12.2 g noctuids);
two birds did not eat at all. On average, these birds consumed 2.1 + 4.13 g
noctuids, but only 0.5 * 1.62 g alder buckthorn berries. These differences
are not significant, but do indicate a trend toward preference for animal food.
These particular results agree with those obtained in the garden warb-

ler and in the blackcap, respectively (Sectiomn 3.2.1.).

3.2.2. Preferences between different vegetable diets

Garden warbler

Brief description of the experimental conditions: Eight birds
hand-raised in 1973, which had never been given berries, and eight birds
trapped in 1975 on the Mettnau Peninsula during the period of fall migration
(end of August), which, as was indicated by the color of their droppings,
had previously ingested alder buckthorn berries, were offered—in 1973 and
1975, respectively, under LD 10:14 conditions or under conditions of natu-
ral light, respectively, on average for three days or on the day of trapping,
respectively—both fresh and deep-frozen alder buckthorn berries, raspberries,
berries of the fly honeysuckle, and berries of the red-berried elder for
selection ad libitum.

In Experiment No. 1 (end of September, using hand-raised birds, Group 1),
the birds, on average, consumed over the days of the experiment 36.3 = 5.95 g
alder buckthorn berries, 26.8 * 9.75 g raspberries, 22.5 * 6.59 g berries of

the red-berried elder, and 14.4 + 2.27 g berries of the fly honeysuckle.
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Alder buckthorn berries, thus, were preferred in highly significant fashion
to both the berries of the fly honeysuckle and those of the red-berried
elder, and, probably, significantly preferred to raspberries; raspberries
and berries of the red-berried elder were significantly preferred to berries
of the fly honeysuckle.

In Experiment No. 2 (Group 2), we found, arranged in accordance with
the quantities consumed, the same sequence of species of berries as in Ex-
periment No. 1: 8.6 * 8.53 g alder buckthorn berries, 4.6 * 4.98 g raspberries,
0.7 + 0.77 g berries of the red-berried elder, and 0.24 = 0.68 g berries of
the fly honeysuckle. Alder buckthorn berries were significantly preferred
to berries of the fly honeysuckle, and probably significantly preferred to
berries of the red-berried elder, and raspberries were preferred probably
significantly to both berries of the red-berried elder and berries of the
fly honeysuckle.

The hand-raised birds having had no previous experience with berries,
and the free-living birds well acquainted with berries, thus, corresponded
largely in their selections of berries, exhibiting preferences for certain

berries, and this, above all, for alder buckthorn berries and raspberries.

Blackcap

Brief description of the experimental conditions: Eight birds hand-raised
in 1974, which had received raspberries as vegetable food during the period
of nestling development (cf. Berthdld, 1976b), were offered—in 1974 and
1975 in two experiments of one day duration under conditions of natural light
—the same selection of berries as the garden warblers described under (a)

ad 1ibitum.
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In Experiment No. 1 (performed on 25 September 1974), these birds con-
sumed 8.0 * 3.66 g berries of the red-berried elder, 5.31 * 8.13 g alder
buckthorn berries, 3.8 *+ 5.27 g raspberries, and 3.7 * 4.65 g berries of
the fly honeysuckle. These differences are not significant.

In Experiment No. 2 (performed on 20 March 1975), the birds consumed
8.1 £ 3.60 g berries of the red-berried elder, 2.8 g * 3.07 g berries of
the fly honeysuckle, 2.7 +3.05 g alder buckthorn berries, and 2.1 * 2.27 g
raspberries. The berries of the red-berried elder were significantly pre-
ferred to all other berries.

The blackcaps raised on raspberries exhibited in Experiment No. 2 a
distinct preference for one species of berries, viz. those of the red-
berried elder, which berries were consumed most frequently also in Experi-

ment No.l, which birds had not known these berries during rearing.

Brief description of the experimental conditions: Eight birds hand-raised
in 1974 were offered for selection—in 1974 and 1975 under conditions of
natural light in different experiments performed on different days—various
fresh and deep-frozen fruits ad libitum, and this in:

Experiment No. 1 (29 October 1974): Alder buckthorn berries and berries
of the red-berried elder.

Experiment No. 2 (30 October 1974): Alder buckthorn berries, elder
berries, and seeds and arils of the spindle tree.

Experiment No. 3 (21 to 24 January 1975): Alder buckthorn berries and
berries of the red-berried elder.

In Experiment No. 1, four birds ate nothing, and only four birds con-

sumed berries, i.e. three birds are only berries of the red-berried elder,
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and one bird consumed alder buckthorn berries and berries of the red-berried
elder. On average, these birds consumed 0.15 %= 0.17 g berries of the red-
berried elder, and 0.04 % 0.106 g alder buckthorn berries.

In Experiment No. 2, again, four birds (in two cases the same birds as
in Experiment No. 1) did not eat, and only four birds ate berries, i.e. only
berries of the common elder; on average, 0.5 * 0.67 g.

In Experiment No. 3, covering three experimental days, no berries were
eaten in eight of a total of 24 cases, with three birds consuming no berries
at all during the three days of the trial. 1In four cases, berries of the
red-berried elder were consumed exclusively; in one case, only alder buck-
thorn berries were consumed; and in the remaining eleven cases, both berries
of the red-berried elder and berries of the alder buckthorn were consumed.
In six of the latter cases, more alder buckthorn berries than berries of
the red-berried elder were consumed, and in four cases, more berries of the
red-berried elder than alder buckthorn berries were consumed (in one case,
identical quantities of the two kinds of berries were consumed). On average,
these birds consumed 1.2 * 2.81 g alder buckthorn berries, and 0.5 £ 0.86 g
berries of the red-berried elder.

The robins, thus, preferred no certain species to a significant extent
among the fruits offered, and, on the whole, consumed very little vegetable
food. In a series of cases, these robins did without food when offered

fruits exclusively, and this for maximally up to three days.
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3.3. Longterm and shortterm investigations of the significance
of animal nutrition and vegetable nutrition

3.5.1. Exclusive feeding of animal diet (Figure 16)

The experiments described in the present Section were aimed at determin-
ing, first, whether the garden warbler—which in the selection trials des-
cribed in Section 3.1. consumed only little vegetable food and preferred
aniﬁél food—is able to exist over a relatively long period of time on
an exclusive diet of animal food, and, secondly, how the different circ-
annual processes proceed under that condition.

Brief description of the experimental conditions: Six birds hand-raised
in 1972 were investigated in 1972 and 1973 under LD 10:14 conditions; ex-
perimental food: mealworms and dry insect food ad libitum.

The data obtained in one bird are plotted in Figure 16 as representative
example. Under exclusive feeding of animal food, these birds exhibited
normal behavior [as known on the basis of previous investigations (e.g. Bert-
hold, 1974a; Berthold et al., 1970; 1972)] during the circannual processes
investigated, viz. moult, migratory restlessness, and changes in body weight
and hyperphagia during the period of migration. Hyperphagia, in essence,
was based on intensified consumption of mealworms; consumption of dry insect
food changed only a little in the course of the year.

On average, the garden warbler consumed during the entire experiment
5.7 * 2.12 g mealworms and 0.6 * 0.47 g dry insect food/day, with the maxi-
mal values (obtained during the period of hyperphagia associated with fall
migration) amounting to 12.5 g mealworms and 2.2 g dry insect food, respec-
tively, and the minimal values (obtained during the period of declining body
weight prior to winter moult) amounting to 1.0 g mealworms/day and no dry

insect food.
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Figure 16 - Body weight, moult (M, black bars), migratory restlessness (ZU,

white bars), and consumption of insect food (TF) and Tenebrio larvae of

one garden warbler under LD 10:14. Key: 1, Body weight; 2, Time (months).

3.3.2., Exclusive feeding of vegetable diet (Figures 17 to 19)

The experiments described in the present Section were aimed at determin-
ing, first, whether the species of omnivorous birds, which in the selection
trials described in Section 3.1. had consumed only little vegetable food
and certainly did not prefer that food, are able to exist when feeding ex-
clusively on vegetable food, and, if so, how the circannual processes pro-
ceed under that condition. In these particular experiments, we have used
both hand-raised birds and trapped birds. Prior to the start of the experi-
ment, the trapped birds received for several days an animal diet (mealworms

and dry insect food) and vegetable matter ad libitum, until we had established
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Figure 18 - Mean body weights (with standard errors of the means) and moult
(black and white bars) of two groups of ten garden warblers under LD 10:14.
<, exclusive feeding of fruits in the experimental group (black dots, black
bars; control group: black triangles, white bars). Key: 1. Body weight;
2, Time (months).

that their body weights did not exhibit a (strong) downward trend due to
the experience of being trapped and kept in a cage. Following brief des-
criptions of the experimental conditions, we will discuss the results ob-
tained in the different species together.

Brief descriptions of the experimental conditions:

Blackcaps: Eight birds trapped during the period of fall migration
(end of September) on the Mettnau Peninsula (Group 1), which, as was indi-
cated by the color of their droppings, had been feeding on alder buckthorn
berries, as well as eight birds hand-raised in 1974 (Group 2), six birds
hand-raised in 1973 (Group 3), and 12 birds hand-raised in 1974 (Group 4)

were in the following four experiments given exclusively the following

berries ad 1ibitum.
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Figure 19 - Mean consumption of berries (alder buckthorn, hawthorn) and
mean decline of body weights (KG) of 8 blackcaps, 8 garden warblers, and

8 blackbirds under conditions of exclusive feeding of berries. Histograms:
Consumption of berries on the experimental days with standard errors of
the means, and regression lines. Percentage sums: Left curve, decline of
body weight during the experiment; right curve, consumption of berries
during the experiment as indicated in the histograms. Key: 1, Berries;

2, Time (days).

Experiment No. 1, Group 1: October 1973, conditions of natural light,
fresh alder buckthorn berries; duration of the experiment: five days; Fi-
gure 17 A,

Experiment No. 2, Group 2: September - October 1974, conditions of na-
tural light; day 1 of the experiment: deep-frozen berries of the red-
berried elder; day 2 of the experiment: fresh elder berries; day 3 of the
experiment: deep-frozen berries of the red-berried elder; Figure 17 B.

Experiment No. 3, Group 3: April 1974, under LD 10:14 conditions, fresh

ivy berries; duration of the experiment: two days; Figure 17C.
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Expefiment No. 4, Group 4: August 1974, under conditions of natural
light, fresh berries of the fly honeysuckle; six birds were given, in addi-
tion, drinking water without added vitamins, and six birds were given no
drinking water; ambient temperature during the experiment: 25 + 2°C; du-
ration of the experiment: one day. \

Garden warbler: Eight birds trapped in 1973 during the period of fall
migration (early in September) on the Mettnau Peniﬁsula (Group 1), which
birds, as indicated by the color of their droppings, had been feeding on
alder buckthorn berries, as well as six birds hand-raised in 1973 (Group 2)
and eight birds hand-raised in 1973 (Group 3) were in the following experi-
ments given exclusively berries ad Libitum:

Experiment No. 1, Group 1: September 1973, conditions of natural light,
fresh alder buckthorn berries; duration of the experiment: seven days; Fi-
gure 17 D.

Experiment No. 2, Group 2: June 1974, conditions of simukated natural
light; day 1 of the experiment: deep-frozen berries of the fly honeysuckle;
day 2 of the experiment: deep-frozen berries of the red-berried elder; day 3
of the experiment: deep-frozen raspberries; day 4 of the experiment: deep-
frozen of all three species; Figure 17 E.

Experiment No. 3, Group 3: April 1974, fresh ivy berries; duration of
the experiment: two days; Figure 17 F.

In addition, we, in an additional experiment (Berthold, 1975b), gave
exclusively the following berries to ten birds hand-raised in 1974, under
LD 10:14 conditions, between 1 and 6 August 1974: Day 1 of the expériment:
fresh berries of the red-berried elder and deep-frozen raspberries and

berries of the fly honeysuckle; days 2 to 4 of the experiment: fresh berries
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of the red-berried elder, fresh berries of the fly honeysuckle, and deep-
frozen raspberries; day 5 of the experiment: fresh raspeberries, berries

of the fly honeysuckle, and berries of the red-berried elder; day 6 of the

experiment: fresh alder buckthorn berries (Figure 18).
Robin: In three experiments under conditions of natural light, eight
birds hand-raised in 1974 were given the following fruits ad 1<bitum:
Experiment No. 1: October - November 1974; day 1 of the experiment:
deep-frozen alder buckthorn berries and deep-frozen berries of the red-
berried elder; day 2 of the experiment: deep-frozen alder buckthorn berries
and deep-frozen berries of the spindle tree as well as fresh berries of the !
common elder; day 3 of the experiment: as on day 1 of the experiment; Fi-
gure 17 G.
Experiment No. 2: January 1975, deep-frozen berries of the spindle
tree; duration of the experiment: three days; Figure 17 H.
Experiment No. 3: January 1975; days 1 to 4 of the experiment: deep-
frozen berries of the alder buckthorn and of the red-berried elder; Fi-
gure 17 I,
Blackbird: In five experiments under conditions of natural light,
eight birds hand-raised in 1974 were given the following fruits ad 1ibitum:
Experiment No. 1: October 1974, fresh and deep-frozen alder buckthorn
berries; duration of the experiment: three days; Figure 17 K.
Experiment No. 2: January 1975, deep-frozen berries of the hawthorn;
duration of the experiment: four days:; Figure 17 L.
Experiment No. 3: January 1975, deep-frozen alder buckthorn berries;

duration of the experiment: four days; Figure 17 M.
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Experiment No. 4: February 1975: fresh apples; duration of the experi-
ment: four days; Figure 17 N.

Experiment No. 5: March 1975, fresh ivy berries; duration of the experi-
ment: four days; Figure 17 O.

Results: Exclusive feeding of fruits to the birds belonging to the
respective groups resulted in considerable decline of body weight already
within a few days (Figures 17 and 18). A decline of body weight or a trend
in that direction was evident already on day 1 of the experiments. In part,
already from day 2 of the experiments on, birds belonging to the different
groups were fluffed up, sat quietly in their cages:For long periods of time,
and made a sick impression. In the first experiments using garden warblers
and blackcaps, respectively, the birds were so weak on the last day of the
experiment that one and two, respectively, died, For that reason, subse-
quent experiments were discontinued at an earlier point in time once the
birds exhibited marked fluffing.

The rates of decline of body weight did not differ between the differ-
ent experimental groups and within the individual experimental groups dur-
ing feeding with different fruits or with ideitical fruits offered during
different seasons.

The two groups of garden warblers given berries of the fly honeysuckle
with and without drinking water, respectively, consumed, on average, 13.8

+ 10.07 g and 8.4 + 8.10 g berries, respectively; there existed no signifi-

cant difference between them with regard to the quantities of berries consumed.

During exclusive feeding with vegetable matter, the birds did not con-
sume the same amounts of food on each day, and the body weight did not de-

cline in linear fashion over the course of the experiment, but rather
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showed the following relationship (Figure 19): Consumption of vegetable
matter rose—at least during the first days of the experiments—signifi-
cantly, for example, in the blackcap (Figure 19, upper left diagram) from
10 g alder buckthorn berries on day 1 of the experiment to over 30 g on the
last day of the experiment. On the basis of the initially low consumption
of vegetable matter and subsequently more intensified consumption of that
matter, the body weight exhibited a trend to declining first more rapidly
and then more slowly.

Maximally, the blackcaps consumed 36.0 g, the garden warblers consumed

36.2 g, and the blackbirds consumed 80.1 g fruits/day.

3.3.3. Alternate feeding with animal food and vegetable food

Once, on the one hand, garden warblers had exhibited normal behavior
and normal continuation of circannual processes (Section 3.3.1.), and, on
the other hand, all experimental groups of all species investigated had been
unable to maintain their body weight even over short periods of time on pure
vegetable diet, we went ahead and investigated in additional experiments
the effects exerted by alternate feeding with animal food and with vegetable

food on both behavior and body weight.

Garden warbler (Figure 20)

Brief description of the experimental conditions: Six birds hand-raised
in 1973 were investigated in 1973 under LD 10:14 conditions; experimental
diet: mealworms and fresh as well as deep-frozen berries of alder buck-
thorn alternately for a series of days (for details, cf. Figure 20).

As is illustrated by the representative example plotted in the upper

diagram of Figure 20, exclusive feeding with alder buckthorn berries led in
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Figure 20 - Body weights of two garden warblers. Upper diagram: Data ob-

tained in the experimental bird, with alternate exclusive feeding of

berries (onsets of periods indicated by black dots) or exclusive feeding

of Tenebrio larvae (onsets of periods indicated by black triangles).

Lower diagram: Data obtained in the control bird. Key: 1, Body weight;

2, Time (months).

each instance to rapid decline of body weight. When the experiment was con-
tinued on berries for an adequate length of time, body weight reached ex-
tremely low values (in Figure 20, for example, during September and Novem-
ber with weights of 13 and 14 g, respectively, at which levels the pure
vegetable diet was discontinued. Subsequent feeding of mealworms resulted

in rapid recovery of the body weight, which soon attained values to be ex-

pected in correspondence with the respective phases of migration.

Blackcap

Thirty-four nest-living blackcaps were fed during nestling development,

in part, with raspberries, in addition to animal food (above all, ant pupae).
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The results obtained in that study have been reported elsewhere (Berthold,
1976b) . To the extent that they belong within the framework of the pres-
ent paper, the results of that experiment will be treated further below in
Section 4.

5.3.4. Determination of the quantities of animal food required
to maintain life

The experimental results reported so far indicate that the ommivorous
avian species investigated by us are able to live exclusively on animal
food (garden warbler, Section 3.3.1.) and will behave normally under that
diet, but cannot survive exclusively on vegetable food (Section 3.3.2.).
In the experimental work described next, we have made an attempt to determine
the quantity of animal food required for maintenance of body weight with

simultaneous feeding of vegetable food ad Libitum.

Garden warbler (Figure 21)

Brief description of the experimental conditions: Eight birds hand-
raised in 1973 were investigated in 1973 during the onset of the period of
migration (end of July, early August) under LD 10:14 conditions; experi-
mental diet: first for five days only fresh and deep-frozen alder buckthorn
berries, berries of the fly honeysuckle, and berries of the red-berried
elder ad libitum, until reduction of body weight, in essence, had produced
a fat-free body; subsequently—in addition to ad-libitum feeding of deep-
frozen berries of the alder buckthorn—we gave on 15 days daily supplements
of 2 to 4 g mealworms (one half of that ration in the morning, and the other
half around noon) (for details, cf. Figure 21).

On supplementary feeding of 4 g mealworms/day with ad-libitwn feeding

of berries of the alder buckthorn, the experimental birds always exhibited
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Figure 21 - Mean body weights of 8 garden warblers feeding ad libitum on
berries, and from 22. 7. on, in addition, on 2 to 4 g Temebrio larvae/day.
. For details, cf. Section 3.3.4. Key: 1, Body weight; 2, Time (days).
an increasing trend in body weight; on feeding of 2 g mealworms/day, always
a decreasing trend; and on feeding of 3 g/day, in four cases an increasing
trend; in one case, a decreasing trend; and in two cases a constant trend.
Under conditions of ad-libitum feeding of berries of the alder buckthorn,
the quantity of mealworms required to maintain body weight, thus, amounted
in the group investigated to between 2 and 4 g, i.e. to about 3 g/day.
Apart from the mealworms, these birds, on average, consumed 24.9 + 9.90 g
alder buckthorn berries/day, i.e. more than their body weight during the

course of the experiment.

Robin 178
Brief description of the experimental conditions: Eight birds hand-raised

. in 1974 were investigated in 1975 during February for three days under
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conditions of natural light; experimental diet: deep-frozen berries of the
alder buckthorn and of the red-berried elder ad 1ibitum, and, as daily
supplement, 1 to 3 g mealworms, given one half in the morning, and the other
half around noon.

Supplememts of 1 and 2 g mealworms/day, respectively, resulted in re-
ductions of body weight in seven of the eight birds (on average, 0.4 and
0.1 g, resp.). When the supplement amounted to 3 g mealworms/day, only three
birds lost weight; one bird gained weight; and four birds maintained their
body weight. Accordingly, it appears that the quantity of mealworms (with
ad-1litbitum feeding of berries) required to maintain body weight in the robin
also amounts to about 3 g, as in the case of the garden warbler (cf. further

above under a).

Blackbird

Brief description of the experimental conditions: Eight birds hand-raised
in 1974 were investigated in 1975 during February for sux days under condi-
tions of natural light; experimental diet: frozen and fresh apples (Ontario)
ad libitum, with daily supplements of 1 to 3 g mealworms, (with one half
of that mtion fed in the morning, and the other one fed around noon).

A supplement of 1 g mealworms/day resulted in reduction of body weight
in seven of the eight birds (on average, 1.4 g). When the supplement amounted
to 3 g mealworms/day, five birds gained weight, and three lost weight in one
case, and seven birds gained weight, and one lost weight in an other case.
When the supplement amounted to 2 g mealworms/day, five birds gained weight,
and three lost weight in one case, and two gained weight, and six lost
weight in a second case. Accordingly, it appears that the quantity of
mealworms (with ad-libitum feeding of apples) required to maintain body

weight in the blackbird amounts to between 2 and 3 g.
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In the blackbird, thus, a supplement of mealworms equal to about three
to four per cent of its body weight is sufficient to maintain body weight,
averaging about 74 g; in the garden warbler and the robin, on the other
hand, mealworm supplements equalling about 16 and 19 per cent of body
weight were required to main body weight. At a daily supplement of 2 to 3 g
mealworms, the blackbird consumed, on average, 56.9 * 19.24 g apple/day,
i.e. about 77 per cent of its body weight.

3.4. Caloric contents and constituents of the diets employed
(Table 2)

In order to assess the different animal and vegetable substances employed

as food with regard to both their nutritional values and the quantities taken

up, we have determined the energy (Joule, caloric) and constituent con-

tents of a series of substances, which values are reported in Table 2 (Tab-
le 2a and Table 2b). In addition, we have compiled corresponding data re-
ported by other workers. The determinations of our own material (cf. Sec-

tion 2) were based always on one to five random samples.

4, Conclusions and discussion

4.1. Seasonal changes in food preferences

The experimental results reported in Section 3 indicate that the avian
species investigated change their food preferences with the seasons also
under constant conditions: In both the garden warbler and the blackcap
investigated over an adequate period of time, animal components and vegeta-
ble components alternated with the seasons in the food consumed. The oc-
currence of spontaneous, seasonal changes in food preferences betwen animal

food and vegetable food independent of food supply in omnivorous species,
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thus, has been demonstrated with certainty not only in mammals (Andriant-
siferana and Rahandraha, 1973a; 1973b), but now also in birds. Even if,
hitherto, circannual periodicity of changes in food preference and, thus,
definite demonstration of its endogenous nature under constant conditions
has in no case been illustrated, two findings nevertheless suggest that
the changes in food preferences observed under constant conditions are
actually based on endogenous periodicity: (1) In the garden warbler, the
changes observed in food preferences are closely correlated with the course
of the circannual processes, for which endogenous circannual periodicity
has been demonstrated (e.g. Berthold, 1974a), and (2) these changes occur
also in inexperienced juvenile birds raised under constant conditions.
Garden warbler, blackbird, and robin preferred, in the experiment, at
no time vegetable food, but always, under all experimental conditions, ani-
mal food; the vegetable food component was increased in relative terms only
in transitory fashion. The blackcap preferred vegetable diet in transient
fashion, in coincidence with changing circannual events. The European tree
sparrow regularly selected vegetable food first of all. In all species in-
vestigated, it was found that the hyperphagia underlying the increases of
body weight associated with fat deposition was always based, in essence,
on intensified consumption of animal food; vegetable diet was of distinctly
lesser significance in that connection. The migrating species preferred,
in general, animal food during the period of migration or, at least, exhi-
bited a trend in that direction. Only in the case of the blackcap, it ap-
pears possible that the preference of vegetable food coincides with the
period of migratory restlessness—in that case, however, only if, and as

long as, the body weight is not increased. These observations speak clearly
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against the hypothesis outlined in Section 1, according to which omnivorous
migrants prefer (high-carbohydrate) vegetable matter during the periods of
migration, in order to have available in that manner an adequate supply of
basic substances (above all, carbohydrates) for fat synthesis and deposition.
For that reason, we will in the following sections investigate and discuss
in some detail why individual species in general—and during certain peri-
ods, in particular—consume even relatively low-grade vegetable matter.

4.2. Significance of animal diet and of vegetable diet for
omnivorous birds

The experimental work reported in Section 3 has demonstrated
that omnivorous songbirds are able to live on a diet consiting exclusively
of animal food, i.e. garden warblers were able to do that at least over an
experimental period of nine months. Roerig (1903) arrived at similar find-
ings; and Hoppe (1968a) kept [individual belonging to] eight different spe-
cies "without visible injury" for 20 months on an exclusive diet of meal-
worms (with addition of vitamins; cf. Section 4.4.). Following exclusive
animal feeding for nine months, our garden warblers exhibited normal behavior
and a normal course of circannual processes, so that we are permitted to
conclude that, for them, pure animal nutrition apparently represents adequate
nutrition.

With respect to pure vegetable nutrition, it is known, for example,
that—apart from the Gallinaceae specialized, inter alia, for digestion of
cellulose (e.g. STresemann. 1934; Pendergast and Boag, 1971; Inmann, 1973;
Potapov, 1974; Leznicka et al., 1975)—even omnivorous seed-eating birds
are unable to make do with seeds alone (house sparrow and Spizella arborea

[i.e. the American tree sparrow; Transl.] in experiments with seeds,
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Thybusch, 1957 - 1958; Maxwell and Dicaprio, 1972; Passer montanus ap-
parently in the natural habitat with seeds; Deckert, 1968; Keil, 1973;
Plyrrhula] pyrrhula [the bullfinch] starting around the end of February
with buds; Newton, 1966). When garden warblers, blackbirds, and robins were
given at different times exclusively various fruits (different berries,
apples, and fruits of the spindle tree), which fruits these birds con-

sume in the natural habitat in more or less large quantities more or less
regularly (Sectiom 1), their body weight declined immediately and contin-
uously despite intensified consumption of fruits, and reached lethal values
very rapidly, when no animal food was added to the diet. The vegetable food
provided, to which food the birds were accustomed from their natural habi-
tat, represnts for these particular avian species no basis for existence.
Apart from vegetable food, these birds require either additional essential
—'"better'"—vegetable food [as a rule, not the case (e.g. Naumann, 1897 -
1905; Schuster, 1930; Niethammer, 1937; Moehring, 1957a)] or animal food
[usually the case (cf. further below)]. On the basis of these considerat-
ions, we then understand why species of omnivorous songbirds do not prefer
exclusively or do not prefer to a very large extent berries and other pulpy
fruits during the period of migration: Instead of contributing to increases
of body weight and fat deposition, these foods would bring about the oppo-
site effect, viz. reduction of weight.

There now arises the question: Why do ommivorous songbirds consume
berries and other pulpy fruits in the first instance? My answer to that
question—for the time being regarded as a working hypothesis—is: These
vegetable foods are first of all secondary or supplementary foods for eco~

nomic reasons, and this in particular—due to exogenous factors— (1) during
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(hard) times, where animal food is relatively scarce, and (2) during periods
of high nutritive requirements, when animal food in sufficient quantities
can be 6btained only with excessive effort. Other authors have assumed that
the situation actually may be as outlined above, without, however, having
been able to support their suggestions with experimental evidence: Berndt
and Meise (1959) have stated that berries and pulpy fruits represent '"at
best supplementary food" for omnivorous birds. On the basis of extensive
investigations of stomach contents, in which the authors found in 90 per
cent of all cases also animal food, and between April and August approxi-
mately uniform quantities of animal food, Havlin and Folk (1965) assumed

in the case of the starling that these birds consume pulpy fruits only in
addition to animal food. According to Newton (1966), buds probably re- 181
present, above all, supplementary food for the bullfinch (P. pyrrhula).
Wodner (1967) assumed that apples represent for "most species' only "emer-
gency or occasional food," and only for the thrush a "winter food readily
consumed." According to Kear (1972), the '"plant-eating habit . . . probably
is of secondary nature,' and Morton (1972)'"hypothesized that temperate-zone
species would 'choose,' evolutionary, animal food over fruit during the
breeding season. . ." Errington (1937) and Holder et al. (1975) found—

to be sure, not in omnivorous songbirds, but in pheasants (Phasianus col-
chicus) and turkeys—losses of weight or reduced increases of weight during
feeding with pulpy fruits, indigestible seeds or alfalfa, respectively;

for that reason, Errington spoke of inadequate winter emergency food.

The hypothesis elaborated by me is supported furthermore by five catego-

ries of observations, data, and considerations, which I will discuss next.
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{1) Regular consumption of animal food: If it is true that
omnivorous songbirds, in accordance with the hypothesis under discussion,
consume vegetable food in the form of berries and other pulpy fruits first
of all as supplementary food, then it should be possible to demonstrate very
regularly animal food in their diet. That actually appears to be the case:
For example, Eble (1963) has found that the blackbird, the song thrush (Tur-
dus philomelos) and the starling consume animal food all the year round (in
this connection, c¢f. Havlin and Folk, 1965; Cvitanic and Nivak, 1966; cf.
further above). Gromadzki (1969) actually has described animal food as
"basic food" in the case of the starling. During the spring, when they re-
gularly consume ivy berries (cf. Section 2), blackcaps, despite the pre-
sence of abundant supplies of these berries, eagerly catch insects in bet-
ween (personal observation; Berthold). Omnivorous songbirds regularly con-
sume animal food also during the period of migration: blackbirds during
spring migration (on Heligoland in one investigation, about 60 per cent
versus only 40 per cent vegetable food; Vauk and Wittig, 1971); garden warb-
lers during fall migration (animal food found in 82.5 per cent of all sto-
machs examined on Heligoland; Kroll, 1972; whitethroats (Sylvia communis)
during fall migration (for a review, cf. Emmrich, 1975); and 35 species
systematically investigated in that regard on the Mettnau Peninsula on Lake
Constance (Brensing, 1976; and further below in Section 4). Consumption
of animal food has been demonstrated also in the European tree sparrow and
the bearded tit, which are major seed-eaters, and this occasionally also
during the winter months when seeds represent the main food (Spitzer, 1972;
Gruen, 1975). Even the Tetraonidae extremely specialized for plant food

consume—at least at certain times—animal food (e.g. Pauli, 1974; Zwickel
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et al., 1974), as do nectar-drinking birds, which, probably, depend partly
on animal food (e.g. Young, 1971; Stiles, 1973; Poley, 1974; Wolf, 1975;
but cf. also Groebbels, 1932); and more detailed investigations have re-
vealed that many so-called frugivorous species actually are not exclusively
frugivorous (e.g. Morton, 1973).

Furthermore, the extraordinary uptake of animal food observed during
emergency times speaks for my hypothesis. For example, chaffinches will
pick residual flesh from bones during the winter, and eat animal fats (Bo-
denstein, 1953); coal tits (Parus ater) and great tits (Parus major) con-
sumed chironomids during the winter and, in fact, will establish stores of
these insects (Buerkli, 1973); during the winter, robins will search for
food in soil and litter churned up by pigs (Cugnasse, 1973); starlings steal
ants from green woodpeckers (Picus viridis) searching for food; white wag-
tails (Motacilla alba) catch flies during the winter in lamplight (King and
King, 1973; 1974); and moorhen (Gallinula chloropus) collect animal food
from molehills (Becker, 1975). The blackbird may ingest human feces during
the winter (Strawinski, 1967), and the song thrush and the moorhen have been
observed to feed on bird droppings during the winter (Boyle, 1970; Engler,
1973) . Like the frequent eating of -ecal matter of nestlings by the parents,
we may be dealing here with extraordinary, but directed ingestion of animal
food. Not only the droppings of nestlings (juvenile birds) (e.g. Hoppe,
1970; Blem, 1973), but also those of adult birds contain energy in utilizable
form to such a considerable degree-——for example, 30 to 40 per cent protein
are present in dried chicken droppings, in addition to calcium and phosphor-
us—that, for example, processed fowl droppings are utilized in animal pro-

duction with some success as supplements to feeds for fowl and large animals
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(e.g. Blair, 1974; Smith, 1974; Cunningham and Lillich, 1975; Trakulchang
and Balloun, 1975a; 1975b). Finally, the observation showing that our eX~
perimental birds, in part, consumed no food for up to three days when given
an exclusive diet of fruits, and robins, in fact, refused to eat the fruits
of the spindle tree, the so-called '"Rotkehlchenbrot" ('bread of the robin')
(Sunkel, 1950) (Section 3.2.) may, under certain circumstances, speak for
the hypothesis under discussion.

(2) Regular consumption of vegetable food: If it is true that
vegetable food in the form of berries and other pulpy fruits, in accordance
with the afore-outlined hypothesis, represents first of all supplementary
food for omnivorous songbirds, then that food should be consumed regularly
not only during certain periods, but, in general, during times when animal
food is scarce, i.e. during hard times. That actually appears to be the
case: garden warblers, thrushes and starlings, for example, feed practi-
cally during the entire year on vegetable matter (e.g. Moehring, 1957a;
Eble, 1963); and garden warblers and thrushes feed during the whole year
even on berries: after arrival on the breeding range, on ivy berries until
well into the breeding season (e.g. Moehring, 1957a; and personal obser-
vations, Berthold), with which berries thrushes also feed their young (e.g.
Heinroth and Heinroth, 1929; Snow, 1971); beginning with the breeding
season, they feed on a great number of different berries (cf. Section 1,
which, in part, are also used to feed the young (e.g. the review published
by Schuster, 1930; furthermore, Wahn, 1950; Moehring, 1957a; Emmrich, 1973;
and cf. further below); during migration also various berries, and this also
during the winter (on the winter range) (Section 1; and, for example, Win=

stanley et al., 1974). As one can regularly observe, thrushes, for example,
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eat apples and berries of ornamental shrubs during the winter, and this
more intensively once (strong) frost sets in or snow falls. According to
Schneider (1957), blackbirds eat ivy berries, in particular, during winters
with much snow. Bird and Smith (1964) found that Agelaius phoenicus [the
red-winged blackbird] during June and July lives, in wet regions with large 183
supplies of insects, exclusively on insects, but, in aggricultural regioms,
during the same months, lives on insects only to 70 per cent. Schmidt (1964)
found in Hungary that the supply of elder berries and the number of birds
present during the period of fall migration are correlated. It is further-
more known that, for example, garden warblers, other "insectivores'" and
other omnivorous songbirds consume, in part, leaves at different times and,
in particukar, during hard times (phyllovory, e.g. Schuez, 1943; Deleuil,
1952; Bairlein, 1975; Pfirter, 1975); take up seeds (Summers, 1975), eat
flowers (Haensche, 1970); drink nectar and other plant juices (e.g. Groebbels,
1932; Moehring, 1957b; Prinzinger, 1972; Pettet, 1975); eat mushrooms and
lichens (e.g. Nordberg, 1942; Radford, 1968; Fuchs, 1973; and personal ob-
servations, Berthold); and pluck buds (e.g. Strawinski, 1967; general re-
views: for example, Groebbels, 1932; Berndt and Meise, 1959; Kear, 1972).
Unusual eating of vegetable matter has been reported also in other av-
ian families and this, in particular, for different times: According to Fry
(1967), Meropidae (bee-eaters) prior to migration consume parts of the
fruits of the oil palm, and various Accipitridae also feed on these fruits
(Pettet, 1968), which birds may also eat berries (e.g. Stresemann, 1934).
During the coldest winter of the century, i.e. the winter of 1962 - 1963,

one kestrel (Falco timnunculus) actually fed on apples (Schnebel, 1968).
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Many omnivorous songbirds-——1like sylvia warblers and thrushes, for ex-
ample, but also other species—frequently feed their young with vegetable
matter, i.e. usually with berries and other pulpy fruits, and this, in
particular, in the case of late broods (for a review, cf. Schuster, 1930;
and also Niethammer, 1937; Wahn, 1950; Loehrl, 1957; Moehring, 1957a;
Volkmann, 1957; Havlin and Folk, 1965; Snow, 1971; Meitz, 1972; Mackrodt,
1973; Radford, 1974; Warren, 1974, Butlin, 1975; Schoenn, 1975).

In a series of cases, it has been stressed that consumption and feeding
of more pulpy vegetable matter, like berries, may be observed during times
of more or less marked scarcity of animal food (e.g. Moehring, 1957a; Dchne-
bel, 1968; Tutman, 1969; Prinzinger, 1972; Glutz Von Blotzheim, 1973). Ac-
cording to Gruen (1975), European tree sparrows feed more seeds [to their
young] when the insect supply is inadequate. According to Newton (1966),
bullfinches eat buds, above all, when seeds are scarce. In at least one
case—that of the black redstart, Phoenicurus ochruros—berries were fed
to the young also when insects were present in abundance.

During a hot and dry period during August of 1975 in Moeggingen, black-
birds, once they were no longer able to work the hard ground, ate even un-
ripe rowanberries, elder berries, and tomatoes (Thielcke and Loehrl, per-
sonal communication; and personal obsevations, Berthold). After rain had
been falling, these birds paid no attention even to ripe rowanberries. In
this connection, there arises the question whether these fruits were, per-

haps, consumed also, or first of all, for their water content. For the

purpose of water uptake, blackcaps will eat and prefer berries already shortly

after leaving the nest, long before migration (Section 3.1.). This sugges-

tionis supported by the finding showing that blackcaps, apparently, during
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the wet summer of 1975 consumed berries of the fly honeysuckle growing on
the Moeggingen Institute grounds far less rapidly than during less wet
summers. The preference of berries coinciding in the blackcap with juvenile
moult might be associated with the high water requirement of the avian

body during moult (e.g. Newton, 1968; Myrcha and Pinowski, 1970).

(3) Consumption of animal food in the abundant presence of
vegetable food: In the case of starlings—which birds have been exten-
sively investigated due ti the economical damage caused by their consump-
tion of vegetable matter in the form of cherries, grapes, olives, and other
fruits—it is known (as already mentioned in Section 1) that they '"may prefer
insect food to cherries" (for a review, cf. Bruns and Haberkorn, 1960). It
can also'be regularly observed that starlings, despite the abundant presence
of readily accessible grapes, will, in addition, consume insects, as, for
instance, over meadows neighboring the vineyards or during extensive aerial
hunts for insects (e.g. Brackbill, 1952), and, in part, directly over the
vineyards. Similar observations have been made regularly also in other
species, as, for example, in thrushes, with respect to fruits and animal
food, respectively: For example, during the winter, blackbirds—even in full
view of trees still bearing an abundant supply of fruits—will expend much
time and effort on turning even snow-covered litter in order to search for
snails, spiders, and other animal food, which animals can be demonstrated
also during the winter in their stomachs (e.g. Eble, 1963). These obser-
vations clearly characterize vegetable food as a secondary food, which is
not eaten exclusively even when vegetable supplies are superabundant.

(4) Exclusive animal nutrition of omnivorous migrants on

resting sites during migration: In systematic investigations of the
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consumption of food by migrating birds on a resting site on the Mettnau
Peninsula on Lake Constance, where vegetable food—and, above all, berries

of the alder buckthorn—is available in unlimited quantities (Berthold and
Schlenker, 1975), ingestion of vegetable matter could not be demonstrated

in 19 of 35 species (Brensing, 1976). Among these 19 species, there was

a number of species, in which consumption of vegetable food can be demon-
strated at leat occasionally (for example, leaf warblers, reed warblers,
icterine warblers (Hippolais icterina); e.g. Naumann, 1897 - 1905; Hofmann,
1970; Orr, 1970). These particular observations in species, which deposit
body fat while on the Mettnau Peninsula and increase their body weight
(unpublished results), demonstrate convincingly that omnivorous songbirds
will do without vegetable food during the period of migration on resting
sites with abundant supplies of animal food, and the vegetable food, thus

is characterized as possible, but not essential, food, i.e. as supplementary
food. Other migrant species, which consume no vegetable food at all or al-
most no vegetable food at all, perhaps, have been forced to adapt their life
cycle to relatively early fall migration, i.e. to migrate at a time where
animal food is still present in abundance (like the willow warbler, Phyllos-
copus trochilus, for example) or for that reason have evolved only rudimen-
tary structures for fat deposition (like the chiffchaff, Phylloscopus colly-
bita, for example; unpublished results).

(5) Inadequate nutritive content of vegetable food: All ex-
perimental groups of the species investigated by us lost body weight rapid-
ly and continuously on exclusive feeding with fruits, even when extraordi-
narily large quantities of fruits were consumed; in these trials, the body
weight soon reached lethally low values (Section 3.3.). That decline might

be due, on the one hand, to the presence in the fruits of substances injurious
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to the organism or, on the other one,to the absence of essential substances
from these fruits or to inadequate presence of these essential substances.
(The latter substances might be nutritive substances or conutrients. Co-
nutrients are substances required in nutrition by certain nutrients, and
may exert favorable or unfavorable effects; for a review, cf. Fisher, 1972).
Apart from a few exceptions—1like turkey chicks, for example, which
suffer toxic effects after ingesting the berries of the pokeweek, Phytolacca
americana Barnett, 1975)-—bird; are extraordinarily resistant to toxic ve-
getable substances, like alkaloids, glycosides and, even, strychnine (e.g.
Groebbels, 1932; Stresemann, 1934; Kear, 1972). For example, the black-
bird, compared to man, exhibits a tolerance toward atropine of 103:1 (Seu-
ter, 1970). Our experimental birds reacted not only to certaln fruits
[like the berries of the alder buckthorn, for example, with their well known
purgative action (e.g. Hueckel, 1954)], but also to all other fruits with
decline of body weight, for instance, even to apples, which even for man
contain hardly any toxic substances. We would therefore be permitted to
assume that rather the absence of certain essential substances than the
presence of toxic substances must be held responsible for the observed de-
cline of body weight. Furthermore, the declines of body weight were ahout
identical with all fruits given to our birds. If we consider the consti-
tuents of the respective animal and vegetable substances employed by us as
foods (Tables 2a and 2b), we are struck, above all, by the low protein
contents (related to fresh weight) of the vegetable substances amounting
to 0.3 to 5.3 per cent versus 12.4 to 21 per cent in the case of the animal

substances. It is known on the basis of a series of investigations that
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protein contents of around 13 to 30 per cent are required for maintenance
of body weight, optimal growth, and good laying performance, above all, in
fowl. If the protein contents are below the latter level, we will see both
retarded growth and decline of body weight (e.g. Zucker et al., 1967;
Johnson, 1971; Kear, 1972; Cilley et al., 1973; Scott, 1973; Voitle et al.,
1974) . Groebbels (1932) found in the chaffinch, the goldfinch (Carduelis
carduelis), and the robin that their protein requirements in the food amount-
ed to 4.1 - 4.5, 5.7, and 9.2 per cent, respectively. According to Elden
(1965), four per cent protein in the food of Spizella arborea represents
the minium for existence at body weight already reduced. According to

all these data, the protein contents of the individual fruits employed by
us as foods are—with the exception of ivy berries (Table 2) far below the
minimum level generally required.

I then propose the following working hypothesis: The reductions of body
weights observed in the omnivorous birds under exclusive consumption of
fruits are caused firvst of all by the overly low protein contents of these
fruits (cf. also Section 4.5.). The following observations reported by
Pulliainen et al. (1968) speak greatly for the proposed hypothesis: Follow-
ing consumption of stalks of Vaccinium myrtillus [myrtilloides (?)] (the
sour-top or velvet-leaf bilberry), willow grouse (L[agopus] lagopus) ex-
hibited a nitrogen balance of 0, but following consumption of nountain-
cranberries, Vaceinium vitis-idaea, a negative nitrogen balance. According
to Pendergast and Boag (1971), cranberries exhibit a protein content of 5.1
per cent, which corresponds approximately to that of ivy berries (Table 2).
In the case of pure fruit consumption, omnivorous songbirds, like those in-

vestigated by us, having ingested quantities per day exceeding by far their

186



I

- 72 -

body weight (Section 3.3.), no doubt, have reached the limits of their abi-
lity to digest, so that their protein requirements could not be covered by
simply increasing consumption still further. The fact that omnivorous seed-
eaters, in contrast tgzgrugivorous species investigated by us, are, in part,
able to live solely on seeds (cf. further above) may well be attributed to
the significantly higher protein content of seeds, amounting to 30 per cent
or more (e.g. Groebbels, 1932; Willson and Harmeson, 1973). It is further-
more possible that the protein content of the fruits—Ilow to begin with—
cannot be utilized fully at least by certain birds (above all, by the Passeres,
which are unable to digest cellulose; e.g. Havlin and Folk, 1965), since
the digestibility of crude nutritive material is relatively poor in non-
ruminants in the case of substances rich in crude fiber, like fruits (e.g.
Bergner, 1970). That poor digestibility may also be the cause that seed-
eaters are able to maintain their body weight with certain seeds, but not
with other ones (e.g. Maxwell and Dicaprio, 1972). Differences in the
digestibility of skeletal substances and in the utilization of crude nutri-
tive substances of different kinds of food are known in birds; such differ-
ences exist, for example, between gallinaceans and numidids, and between
rye and a cross of rey and wheat as food for fowl (Vogt and Stute, 1974;
McNab and Shannon, 1975). With respect to their biological value (e.g. Ba-
essler et al., 1975), vegetable proteins are of high nutritive value, and
are equivalent or superior to fish meal, for example (e.g. Phillipson, 1966;
Woodham, 1971; Debry et al., 1975), and, thus, should represent no bottle-
neck for fruit-eating omnivorous songbirds. For that reason, ruminants—
for which the protein contents of plants are sufficient due to the high uti-

lization of their food by these animals (e.g. Eisfeld, 1975) — among the
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mammals, and avian families highly adapted to vegetable nutrition, like
tetraonids, are able to live on vegetable matter at least over relatively

long periods of time (e.g. Pendergast and Boag, 1973).

4.3. Strategy of food uptake of omnivorous songbirds

In the preceding sections, it has been demonstrated that the species
investigated by us and, beyond them, no doubt, also other amnivorous song-
birds are unable to feed themselves adequately with pulpy vegetable food
like berries and other fruits, and, in part, also with seeds, probably
due to the low protein contents of these substances, and require, in addi-
tion, essential animal food. The fact that vegetable matter is consumed
nevertheless and, at times, even consumed in considerable quantities, is
interpreted by me as an instance of economic adaptation to certain nutri-
tional realities (Section 4.2.). This particular economic strategy will
be treated in some detail in the present subsection.

As the experimental work performed by us has demonstrated, omnivorous
songbirds are well able to live on an exclusive diet of animal food (Sec-
tion 3.3.). They prefer—with the exception of the European tree sparrows
——animal food on a regular basis (Sections 3.1. and 3.2.), and/or consume
that kind of food in their natural habitat frequently during practically
the whole year (Section 4.2.). According to Morton (1973) [evolutionary .
temperate-zone birds . . . choose . . . animal food"—at least during the
breeding season. These findings suggest that, at least, many omnivorous
songbirds are able to live exclusively on animal food probably all the year
round, and actually, in part, should be able to just that according to our
experimental results. However, frequently two temporary difficulties must
be faced: (1) Transient lack of animal food, and (2) intensification of

nutritional requirements at certain times in the life cycle.
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In the moderate zones, temporary lack of animal food occurs, above all,
during the winter, but possibly also during the summer, when the insects
decline greatly in numbers and, due to the great numbers of newly fledged
juvenile birds, there exists maximal bird density (e.g. Lack, 1954). In
addition to winter rest, migration or adaptation of the techniques used
for obtaining animal food, omnivorous songbirds during the winter have
available, above all, the possibility of changing the type of food they
select (e.g. Morse, 1971): (intensified additional) consumption of vegetable
food. As has been demonstrated by our experimental results, blackbirds,
for example, are able to survive during the winter with a few grams of ani-
mal food per day, if they have available large quantities of fruits (ap-
proximately 75 per cent of their body weight/day) in readily accessible
form (Section 3.3.). That small amount of animal food, as a rule, can be
obtained by these birds, even if occasionally with some effort only. Pro-
tective adaptations, like highly reduced locomotor actvities (e.g. Biebach,
1974) would frequently not be possible during the winter (due to the high
expenditure of energy), if these birds had to live on an exclusive diet of
animal food. In cases where the share of animal food required as minimum
cannot be obtained over short periods of time—for example, due to the pre-
sence of a thick cover of snow—there exists, in theory, the possibility
that birds will utilize their fat stores for certain periods of time (e.g.
Biebach, 1974)— as is done, for example, by pheasants to a striking extent
(Lehtonen, 1975)—or will fall back on their protein reserves in the muscles
(e.g. Kendall et al., 1973). The abundant presence of vegetable food is
a precondition for the strategy of consuming large quantities of vegetable

matter in combination with low consumption of animal food during the winter.
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In this connection, it is characteristic, for ekample, that lingering

of the brambling (Fringilla montifringilla) during the winter in Norway,

and that of the fieldfare (Turdus pilaris) during the winter in Finland
depend on the supply of berries of the sorb tree (Sorbus) (Eriksson, 1970;
TyrvHinen, 1975). The omnivorous songbird able during hard times to consume
large quantities of vegetable food in combination with small quantities of
the animal food present will, under certain conditions, be able to pass the
winter in temperate zones, and there occupy breeding sites early during the
spring, entailing possible advantages with regard to reproduction (e.g. Von
Haartman, 1968).

The second difficulty—intensification of nutritional requirements at
certain times—occurs, in particular, during the periods of migration. Above
all, the typical migrants must, during the time of hyperphagia associated
with fat deposition, consume more food—in part, more than 30 per cent more
food—than outside of the periods of migration. Frequently, the supplies
of animal food are already relatively low during fall migration or are still
relatively low during spring migration. Furthermore, the locomotor activity
performed during daylight by nocturnal migrants is—at least, partially—
reduced during the periods of migration (for reviews, cf. Berthold, 1971;
1975a). In the case of exclusive animal nutrition, the task to be resolved
by omnivorous birds during the period of hyperphagia associated with the
event of migration would frequently be: To obtain more food with less effort
during times of poor food supply than during other times. That impossible
task becomes possible if very much vegetable food is consumed in addition
to a more or less reduced quantity of animal food, which vegetable food—

like the berries of certain shrubs rich in fruits, for example—frequently
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almost ''grows right into the bird's bill,'" as it were. In the case of
starlings, it has been demonstrated that they consume pulpy fruits in large
quantities, in essence, in addition to animal food (Havlin and Folk, 1965).

Many omnivorous birds feed their young—above all, those of late broods
—with, in part, considerable quantities of berries and other pulpy fruits,
as do the starlings, for example, with cherries (Section 4.2.). Experiments,
using blackcaps given raspberries, have demonstrated that feeding with
berries considerably inhibited nestling development, but that the young were
subsequently able to recover the ground lost (Berthold, 1976b). It then
appears, on first approach, that it is not really judicious when omnivorous
songbirds feed their young with berries. However, in cases where the supply
of animal food is low (for example, during poor weather conditions, when
adults, in part, feed up to 50 per cent less insects; e.g. Pfeifer and Keil,
1959; or in late broods relatively late in the year), or where the parents
with late broods must already prepare themselves physiologically for moult-
ing or migration, additional feeding .. of vegetable matter to the nestlings
can be interpreted as an emergebcy measure in the sense that vegetable food
is "better than nothing." Late broods in any case—i.e. not only with res-
pect to feeding, but also with regard to the demands made on the nestlings
and juveniles in connection with the highly accelerated juvenile development
(e.g. Berthold et al., 1970) — frequently represent attempts 'on the off-
chance."

In all three situations described—situations that can be compared in
ecological terms: scarcity of food in the case of late brood and during the
winter, and intensified need for food during migration and during the breed-

ing season—utilization by omnivorous songbirds of supplementary vegetable
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food, in fact, not particularly high-grade, but, as a rule, available in
large quantities, may contribute to a decisive degree to the positive re-
solution of negative situations of that nature. Wolf et al. (1975) have
recently written: '"The general concept of foraging efficiency, or profi-
tability, seems to be an important component of theories dealing with prey
selection. . ." The above-described economic strategy employed by omni-
vorous songbirds represents a good example for that concept, but demonstrates
in addition: In cases of marked consumption of relatively low-grade vegetable
food, it is essential in the case of omnivorous songbirds that, apart from
high profitability in foraging, a certain food component, vZz. an animal
component, will be obtained with the food.

With regard to the change from more animal food to more vegetable food
and vice versa, we may mention, in conclusion, several additional adaptations
of interest to that type of nutrition: The bearded tit—similar to the hi-
bernators among the mammals (Vinogradova, 1972) adapts its gizzard with the
season to the main food available (Spitzer, 1972). In the case of tetrao-
nids, which, in the first instance, are already highly adapted to digestion
of vegetable food (Section 4.2.), it has been demonstrated that these birds
may have longer guts during the winter than during the summer (Pendergast

and Boag, 1973).

4.4. Assessment of the experimental results

In the present subsection, we will discuss possible deficiencies in our
experimental design, and possible soyrces of error in the assessment of the
results as well as the measures undertaken to avoid errors.

In order to exclude the possibility of obtaining different responses

in hand-raised birds and birds grown up in the natural habitat to certain
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foods and, thus, the possibility of giving an erroneous interpretation of
the results, we have performed food-preference trials in several species
(garden warbler, robin; cf. Section 3) using hand-raised birds as well as
birds trapped in their natural habitat. These experiments always yielded,
in principle, corresponding results, so that we are permitted to assume that
trials using these two groups of birds will, in general, yield corresponding
results. We have also found no differences between experiments performed
under conditions of natural light and under constant light conditions as
well as between experiments using food stored in the deep-frozen state and
fresh food. In sheep,similarly, no differences were found in nutrition
when fresh grass and deep-frozen grass, respectively, was given to the ani-
mals (Beever et al., 1974).

In investigations like the ones presently under discussion, there arises,
in principle, the question whether and to what extent we are permitted, on
the basis of laboratory studies, to draw conclusions regarding situations
existing in the natural habitat. In my view, the conclusions drawn in the
present work are justified, since (1) not only hand-raised birds, but also
freshly trapped birds have been used in the experimental work; since (2)
extensive field studies have paralleled our laboratory studies; and since
(3) field data available in literature have been used in drawing conclusions.

Garden warblers, in part, consumed particularly large quantities of
rather low-grade vegetable food at the time of the marked decline of body
weight toward the end of migration, when the large fat stores are reduced.
It is well possible that, during that time, rather low-grade food is pre-
ferred to a certain extent, in order to facilitate the breakdown of the fat

stores. Since caged birds, in part, are able to deposit greater stores
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of "migration'" fat than free-living birds, and, under certain conditions,
utilize their fat stores less during the period of migration (e.g. Bert-
hold, 1971; 1975a), it might be possible that consumption of relatively low-
grade vegetable food toward the end of the period of migration is relatively
higher in caged birds than in free-living ones. However, free-living

birds, in part, arrive at their wintering sites toward the end of migration
with relatively large fat stores (e.g. Berthold, 1975a), and these birds

may then face problems in the breakdown of their fat stores similar to.the
problems faced in that connection by caged birds.

As method for determing the quantities of food consumed, we have employed
weighing and comparison of weights (Section 2.3.). As further adequate method
we may mention the volumetric determination of the food consumed; however,
we have been unable to perform that procedure, since it is very complex.

(For detéils on the methods for determining quantities of food, cf. Groebbels,
1932; Hartley, 1948; and Creutz, 1968, for instance.)

With regard to their food selection, the experimental birds frequently
varied to a considerable extent. Variability of that nature—in part,
changing with time—has been observed also in other investigations in both
the field and the laboratory, and this in birds as well as in other groups
of animals, and apparently is characteristic for food selection (e.g. Lack,
1954; Von Neuenstein, 1957, Allen and Clarke, 1968; Brown, 1969; Kear, 1972;
Pinowski et al., 1973; Emmrich, 1974; Powell, 1974; Westoby, 1974; Brock-
husen and Curio, 1975:"etho types'). With regard to this considerable indi-
vidual and inter-individual variability, we have, in general, employed
series of experimental birds or relatively large numbers of birds in the

individual experiments, and, in part, have omitted calculations of mean values.
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Table 2a - Calorific values, in Joule, and constituents of various animal matter used as food.
TG, of dry matter; otherwise, of fresh weight. -—, not determined. Key: 1, Food; 2, In-
vestigators; 3, Joule (Kcal) content/g dry matter; 4, Water‘content, in %; 5, Protein content,
in %; 6, Fat .content, in %; 7, Carbohydrate content, in %; 8, Mineral content, in %; 9, Tene-
brio larvae; 10, Ant pupae; 11, Noctuids; 12, Other lepidopterans; 13, Dry insect food; 14,
Our own determinations, cf. Section 2. I

4 Stoff 2. Untersucher 3. Joule-(Kcal-)gehalt/g ¢ Wasser- $Protein- §_ Fett- 9, Kohle- g Mineral-
* Trockensubstanz gehalt gehalt ‘gehalt hydrat-  stoffgehalt
in 9, in % in %, gehalt in 9%
in %

Tenebrio-Latven N.Eigene Bestimmungen 28,29 (6,76) 59,6; 63,9 - - 2,4 ~-
q (s. Abschn. 2)

’ Groebbels 1932 - - 59,7 19,9 14,5 - -

Sabel 1969 22,39 (5,35) 61,9 20,8 12,0 1,86 -

Eiff 1972 - - - 21 15,5 6,3 4

Blem 1973 27,62 (6,60) - 49 (TG) - - -

Taite 1973 25,95 (6,20) — - - - -

Ameisenpuppen #Y. Eigene Bestimmungen 26,70 (6,38) 76,0 12,4 - 6,16 —

TH (s. Abschn. 2) .

Groebbels 1932 (TG) - - 14,0 459 8,6 - -

Eiff 1972 - - - 13 3,5 2,5 2

M. Noctuiden M. Eigene Bestimmungen 27,46 (6,56) 63,2 — - - -
(s. Abschn. 2)

13 andere Lepidoptera Singh & Yadava 1973 30,39; (7,26, - - - - —

‘ 25,24 6,03)

{8]nsekten-Trockenfutter #Y,Eigene Bestimmungen 25,24 (6,03) 11,0 48,0 - 4,89 —
(s. Abschn. 2)

Eiff 1972 - - — 47 13 — 6

Table 2b - As Table 2a, but for vegetable matter used as food. The energy values are related to
the pulp without the seeds (exception: raspberry). Key: 1 to 8, cf. Table 2a; 9, Apples: Bon
apple; 10, Ivy berries; 11, Alder-buckthorn berries; 12, Fly-honeysuckle berries; 13, Raspberries;
14, Elder berries; 15, Berries of the red-berried elder; 16, Hawthorn berries; 17, Our own de-
terminations, cf. Section 2; 18, . . . (pericarp only!); 19, (upper line: berries collected during
August; lower line: berries collected during October).

4, Stoft 2. Untersucher 3, Joule-(Keal-)gehalt/g Y Wasser-  §.Protein- € Fer- 7.Kohle- & Mineral-
* Trockensubstanz gehalt gehalt gehale hydrat- stoffgehalt
' in 9 1n % in% - gehale in% -
' o in %, :
Q. Apfel: Bonapfel 1. Eigene Untersuchungen 17,74 (4,24) 83,7 - - " — - -
, oo *(s. Abschn. 2) .
Ontario 17,7 (4,23) -84,2 - - - —
. Eiff 1972 - — - 0,3 o= 12,6 0,4
'. Wirths 1974 20,9 G = 0,3 - 12 -

" f9. Efcubecren sze'ra belix gy Eigene Untersuchungen 29,51 (7,05) 58,3 — - — —
: - T (s. Absehn. 2). : ‘

Snow 1971 (nur - - 73 53 3,4 - -
Perikarp!)}
{l. Faulbaumbeeren . Eigene Unterspchungen 18,37 = (4,39) -76,8;74,9 2,3 — 70 -
Fringula alnus : "' (s. Absehn. 2) (oben: - - 644 - - - -
* August, unten: Oktober L . :
' ) gesammelt) _ .
" 42.Heckenkirsche n Eigene Untersuchungen 17,49 (4,18) 86,6; 86,2 1,1 - 49 -
Lonicera scylostema 7 (s. Abschn. 2) ‘ ' ‘
V8 Himbeere Rubus idaeus n Eigene Untersuchungen 23,44 (5,60) -84,0; 83,0 1,2 — 58 —
* (s. Abschn. 2) S .
Snow 1971 — — 85 2,5 1,4 — -
Wirths 1974 16,7 () - 1,3 — 8 —
Souci et al. 1975 10,79 (2,58) 84,5 1,3 0,3 8,07 —
4. Holunder: schwarzer n.Eigene Untersuchungen’  — - 79,8 2,3 — 6,1 —
Sambucus nigra- *(s. Abschn. 2) ' ’
: “ - - Snow 1971 — - 90 - - = —
- Souei et al. 1975 10,04 (2,40) 80,9 . 2,53 0 9,1 -
S, roter ) n Eigene Untersuchungen 19,13 . (4,57) 86,2; 83,0 - 1,2 - 1,6 -
S.. racemosa ' *(s. Abschn. 2)
- I WeiBdorn - g3 Eigene Untersuchungen 18,12 4,33) 65,8 = - - —
Crataegus monogyma *(s. Abschn. 2)

Snow 1971 - - 73 1,2 1,0 — -
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The fruits used as foods were always obtained from plants used also by
free-living birds as sources of fruits. In that way, we excluded the
possibility of using fruits of plants perhaps avoided by birds (e.g. Watson,
1973). Regarding other measures instituted in the collecting of food, cf.
Section 2.2.

It is well known that early food selection can influence subsequent food
selection (e.g. Capretta, 1969; Rabinowitch, 1969; Pinowski et al., 1973).
In order to exclude influences of that nature, we, in doubtful cases, have

in principle employed either new experimental groups or several eXperimental

~groups or have performed experiments several times (at certain times) in

food preference trials aimed at resolving new problems.

The extent of food consumption may, as has been demonstrated by the
results obtained in various investigations (e.g. Katz, 1948; Goforth and
Baskett, 1971), depend on the coloration and the properties of the background
as well as on the illumination of the surroundings. In order to eliminate
various influences of that nature on the experimental birds, all food pre-
ference trials have been performed with pieces of white paper covering the
cage floor, which pieces were not removed between experiments, and with
white porcelain dishes or plastic cups, in which the mealworms, vegetable
food, and noctuids were offered, as well as with transparent plastic bathing
basins, in which the dry insect food was offered. Furthermore, the cages
were kept during all experiments inside of transparent collecting containers 192
(cf. Section 2.3.). Within a given experiment or a given experimental series,
the food was always offered in the same manner.

As animal food, we gave, above all, mealworms (ZTenebrio larvae) and noc-

tuids, in addition to ant pupae and dry insect food. Cummings (1967), for
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example, believed that the nutritive content of mealworms was not sufficient
for raising insectivorous birds. According to Hoppe (1968a; 1968b; 1969),
foot and led deformities and behavioral disorders seen following exclusive
feeding with mealworms are attributable to vitamin deficiency. As is in-
dicated by the data compiled in Table 2a and, above all, by the, in part,
extensive investigations of the constituents of insects by Groebbels (1932),
Sabel (1969), Dolnik (1972), Eiff (1972), Morton (1973), Singh and Yadava
(1973), and McCauley and Tsymura (1974), inter alia, the caloric and con-
stituent contents of mealworms largely coincide with those of other insects,
and, in fact, are exceeded, in part, by other insect species (coleopterans,
lepidopterans, orthopterans; e.g. Morton, 1973; Singh and Yadava, 1973).
With regard to their calaric and constituent contents, the noctuids, the

ant pupae and the dry insect food employed by us as food also were within
the same order of magnitude as the other insect species (Table 2a; and further
below). The animal foods employed, thus, must be regarded as adequate and
representative nutritive substances with respect to their caloric and nutri-
tive contents. Possible avitaminoses in the cases of exclusive feeding with
mealworms were excluded by supplementing vitamins (Section 2.2.). Although
omnivorous songbirds wat lepidopterans to a very large extent—and, above
all, their larvae (e.g. Pfeifer and Keil, 1959; Hoppe-Rapp, 1969— our
experimental birds consumed the winged and scale dust-covered noctuids stored
in the deep-frozen state only with reluctance (it seemed to us) and only
after prolonged shaking and working of this food. For that reason, we rate
high in particular the finding showing that these birds nevertheless pre-
ferred these noctuids in the selection trials to vegetable food, i.e. even
to vegetable food with which they were familiar, like berries of the alder

buckthorn (Section 3.2.).
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In those cases where animal food was divided into rations (Section 3.3.),
we gave the portions in the morning and around noon, in order to avoid as
far as possible disturbances of diurnal behavior (e.g. Reinberg, 1974;

Nelson et al., 1975).

In long experimental series, consumption of the respective animal and
vegetable food components, in part, was determined quantitatively only at
more or less long intervals. During the periods between determinations,
however, we observed, above all, the color of the droppings in order to
detect possible changes in food selection, so that changes in food pre-
ference have not been overlooked by us.

In certain experimental groups, the body weight of the birds was more
or less strongly reduced for certain lengths of due following exclusive
feeding of vegetable food. 1In these cases, there arises the question whether
the experimental birds treated in that fashion might have been injured,
so that subsequent experiments were affected. Fazzini and Lyons (1974) found
in pigeons that birds having lost about 30 per cent of body weight due to
withdrawal of food survived longer than birds exhibiting normal weight. That
finding speaks against injury of our experimental birds due to the general-
ly limited reductions of weight. No evidence has been found for such injury.

In our experiments with exclusive feeding of vegetable matter, a few
birds died following very marked declines of body weight (Section 3.3.). It
wou?gthave been reasonable to discontinue the experiments prior to the
possible, but not certain death of our birds, since it would then not have
certain that the omnivorous songbirds investigated actually are unable to
live on the fruits offered as food. I feel that the sacrifice of these few

experimental birds in the course of our work is acceptable, since the
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documented results obtained in that way have already benefited a large
number of free-living birds and, no doubt, will in future benefit many

other birds (Section 4.5.).

4.5. Significance of the experimental results

The experimental work performed by us has demonstrated that the omni-
vorous songbirds investigated, and, thus, no doubt many other birds are
unable to live on relatively low-grade vegetable matter like berries and
other pulpy fruits; these birds rather require essential animal food. In
contrast to past views, omnivorous migrants, thus, are not able, in general,
to synthetize their fat stores exclusively from some possibly preferred
vegetable matter like berries and other pulpy fruits, but also require—
already for maintenance of body weight—absolutely animal food. For these
reasons, omnivorous songbirds require absolutely a supply as multifarious
as possible of animal food, and, above all, of the insects preferred by
these birds. For that reason, insectcidal actions of all kinds—and this
not only because of the residual problems caused by chemical agents (e.g.
Berthold, 1973), but, above all, with regard to the elimination of food
essential for songbirds—become questionable, and must be reconsidered. In
parricular, insecticidal control measures affecting large areas in nature
reserves and important resting sites for many migrating birds—on which sites
these birds are expected to store body fat—are hazardous and may, under
certain circumstances, do extensive harm to mifrating birds, and therefore
should—1ike the planned '"Eradication of mosquitoes along the coasts of the
Mediterranean'"—be discontinued without question (for a review, cf. Berthold,
1974b). The present experimental results may be used as a tool in the

fight aimed at discontinuing insecticidal actions of that nature. A success-
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ful fight of that type has recently been won in Radolfzell, where the
city administrators, on the basis of scientific evidence presented by us,
have discontinued completely all mosquito control actions within the nature
reserve of the Mettnau Bird Protection Park, and this even during the
years 1974 and 1975 extremely rich in mosquitoes (Berthold et al., 1974).
The experimental work performed by us demonstrates furthermore that
omnivorous songbirds do live well during times when animal food is scarce
(for example, during the winter months) or during times of intensified food
requirements (for example, during migration), when animal food in suffi- 194
cient quantities can be obtained only with difficulty, and are also able
to exhibit highy physical performance, if suitable vegetable food is
available in large quantities in addition to the required minimum amount
of essential animal food. For that reason, suitable bushes and shrubs bear-
ing fruits preferred by, and useful for, birds should be planted to a much
larger extent than in the past both on resting sites for omnivorous mi-
grants and at their preferred winter quarters, as has already been demanded
in the past (e.g. Pfeifer, 1973; Szlivka and Topola, 1975); however, the
plants best suited for that purpose have as yet not been identified. As
has already been stressed by Snow (1971), ivy berries possess a particu-
larly high nutritive value, which is similar to that of certain animal foods
(Table 2), even if the experimental birds investigated by us were unable
to live exclusively on ivy berries (Section 3.3.). Furthermore, ivy berries
represent the only fruit available early in the spring, when returning
omnivorous migrants frequently face severe dangers during late spells of
winter weather. Un the latter conditions, ivy berries are swallowed whole

even by small songbirds, like the blackcap, as we are able to observe
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regularly in the Park of Schloss Moeggingen (these birds, by the way, are
also able to swallow olives; e.g. Tutman, 1969); ivy berries also serve as
food for thrushes until well into the breeding season, and, in fact, may
even serve as food for the nestlings (Section 4.2.). As excellent food
donor for omnivorous songbirds, above all, during hard times associated with
late spells of winter weather, ivy should, in principle, be protected in

our forests and woods, and, by means of special measures, be promoted once
again to full maturation of its fruits.

According to the investigations carried out, a bottleneck in supply may
arise for omnivorous songbirds passing the winter in the temperate zomes,
for example, if the snow cover is too thick to permit foraging for the mi-
nimal share of essential animal food required by the birds. In emergency
situations like that, reed—as uncommonly many-sided wintering site for in-
sects—may become for many birds a productive and much used source of food
(e.g. Tischler, 1943). In addition, the insects wintering in reed represent
the basis for the essential food developing after the winter for insecti-
vorous and omnivorous species of birds—at least, in wet areas. For these
reasons, burning of reed and cutting of reed should not be done at all or
be done only to a limited extent after careful consideration of all the
aspects affecting the insect fauna and the bird fauna associated with the

removal of reed.

4,6. Unanswered questions

Birds—1like other animals (e.g. McHugh et al., 1975)—apparently are
able, in general, to adapt their uptake of food to physiological require-
ments (''the prevailing chemical state of the organism') (e.g. Katz, 1948;

Brown, 1969). For instance, if the food is relatively poor (low-grade),
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the bird in question will eat correspondingly more (e.g. Thompson and Grant,
1968; Barrett and Bailey, 1972; Fisher, 1972; Owen, 1972; Taitt, 1973; Ken-
deigh, 1974). According to Kendeigh et al. (1969), uptake of food is pro-
portional to the nocturnal loss of weight. In the case of the coal tit,

it has been demonstrated that different foods are consumed in quantities

of identical caloric content (Gibb, 1957). Furthermore, birds are able to

select particularly high-grade food from among an assortment of similar foods

(Section 1). It is, however, not clear whether they develop special appe-
tites for the approximately 40 essential nutritive factors in existence
(e.g. Urich, 1970; Scott, 1973) and then—1like rats, for example—are able
to search in goal-directed fashion for certain foods required particularly
in a given situétion (e.g. Katz, 1948; theory of avidity). In this con-
nection, it is also of particular interest to know whether omnivorous birds
select, for example, animal and vegetable foods to a certain extent for
their vitamin contents (e.g. Groebbels, 1942; Kear, 1972); for example, noc-
turnal migrants select, in particular, berries rich in vitamin A in order
to improve their vision (Suomalainen, 1945), and other birds may select in-
dividual plants or fruits because they contain certain substances.

It is furthermore unclear to which extent food uptake controlled by
physiological factors can be overridden by particular taste and color pre-
ferences (cf., for example, Schuster, 1930; Stresemann, 1934; Katz, 1948;
Havlin and Folk, 1965; Harriman, 1968; Mueller, 1968; Mueller and Berger,
1970; 1975; Radford, 1970; Wiehe, 1971; Diesselhorst, 1972; Kear, 1972), .or
to which extent taste and color preferences, above all, reflect certain
physiological requirements. For instance, it is, for the time being, en-
tirely unclear why, in selection trials, garden warblers perfer more alder

buckthorn berries and raspberries, but blackcaps prefer more berries of the
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red-berried elder, and that even in cases where the blackcaps were raised
on raspberries (Section 3.2.).

It is also unclear why certain birds prefer ceryain types of fat
(Creutz, 1968); to which extent (as a rule) physiological requirements lead
to ingestion of urine and feces, and to cannibalism (eating of young) (e.g.
Katz, 1948; Strawinski, 1967; Creutz, 1968); and whether, for example, high-
energy berries, like sweet grapes (e.g. Wirths, 1974), possess special
attraction for birds.

Next, we must determine whether the main results reported in the pre-
sent paper—uvig. (1) that relatively low-grade vegetable food represents
only supplementary food for omnivorous birds, and (2) that, above all, lack
of protein in that food makes necessary consumption of additional animal
food-—are applicable also in other species of songbirds and, furthermore,
are valid also for other avian families. It would be particularly inter-
esting, for example, to determine whether low-grade fruit food can be im-
proved to the level of fully adequate food for omnivorous songbirds by
adding protein; whether omnivorous species eat more vegetable matter and
feed more of that matter to their young on days when the weather is poor
and the supply of insects, in correspondence, is low than on days when the
weather is good; whether Bombycilla, possessing a relatively long gut (e.g.
Cvitanic, 1970) as frequent fruit-eater is able, like the tetraonids, to
live at least over certain periods of time on vegetable food alone; whe-
ther nestlings are always fed only as much as is good for them; why para-
keet species, which are considered to be vegetarians, like meat in capti-
vity (Risdon, 1973); and whether the opening of new sources of food—1like,

for example, the well known opening of milk bottles by tits—has a function
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in the bridging of bottlenecks, like, for instance, in protein supply.
According to Groebbels (1932), large birds have a smaller protein require-
ment than small birds—a finding apparently confirmed in the species in-
vestigated by us (Section 3.3.). In that connection, it must be determined
how much animal food omnivorous songbirds of different sizes actually
require (on an essential basis). Furthermore, it must be established
whether fruit consumption by omnivorous birds—Ilike the blackcap, for
example—has a function, under certain circumstances, in supplying water,
above all, during dry periods (Section 4.2.).

Interesting relationships exist very probably in the temperate zones
of the northern hemisphere between early fruit maturation in northern reg-
ions and late fruit maturation in southern regions, and the gradual pro-
gression of the migrating birds from the north to the south (e.g. Snow,
1971); between relatively low caloric content of fruits and seeds in the
northern departure ranges and high caloric content in more southern rest-
ing sites and winter quarters of migrant birds (Smow, 1971; Pulliainen,
1971); between the decreasing water content and increasing caloric value
of fruits with the advancing season and the increasing food requirements

of birds (e.g. Salo, 1973; Table 2b: berries of the alder buckthorn); as

\
well as between the content of constituents of plants and of birds changing
with the seasons (e.g. Short et al., 1966; Szwykowska, 1969),
Investigations are required also regarding the differences in the uti-
lizability and the type of utilization of certain food (as, for instance,
between starlings, which take more carbohydrates from their food, and
chicken, which take more fat from their food), and the corresponding con-

sequences in food selection of various avian species (e.g. Thompson and

Grant, 1968; Kendeigh, 1973).
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It is unclear whether economic damage by omnivorous birds—as, for
instance, by starlings in agricultural regions (for example, in vineyards)
—can be kept low (or can be reduced) perhaps by high supplies of animal
food (or, for example, by keeping the supply of animal food high by dis-
continuing insecticidal measures). It is still unclear which fruit-bearing
shrubs and trees give the greatest advantage to omnivorous birds on the
breeding range, on resting sites during migration, and in the winter
quarters (Section 4.5). Above all, for the protection of migrating birds,
it is necessary to identify suitable plants in extensive experimental
series. In addition, it should be determined which birds eventually only
pick on fruits, without eating them entirely (e.g. Radford, 1967).

Using species that change very markedly with the season from animal
main food to vegetable main food and vice versa—1like the bearded tit,
for example (Spitzer, 1972) —an attempt should be made to determine whether
changes in food preferences may be based on independent endogenous periodi-
city, i.e. on circannual periodicity. And finally, additional methods suited
for determining food requirements controlled by physiological factors should
be developed, perhaps, for example, with the aid of recordings of increased
locomotor activity associated with deficiency symptoms (e.g. Hughes and

Wood-Gush, 1973).
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Fundamental aspects of dietetics.
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House sparrows feeding on flowers.

Food getting and food of the moorhen during the winter.

Animal nutrition.
Natural history of birds, volume 1.

Physiology of bird migration.

Progressing sings of decline of birds: Harbingers of the "Silent Spring."
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Endogenous annual periodicity: The internal calendar as the basis of
seasonal orientation in animals and plants.
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The present population densities of the whitethroat and other songbird
’ species in western Europe.
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Methods for determining population densities in ornithology:
Overview and critical review,

Effects exerted by nestling nutrition on juvenile development—in
particular, on wing growth—in the blackcap, . . . (in the press).

Seasonal changes in food preferences and their significance in a mi-
grant bird.

Comparative investigation of the juvenile development of a typical
migrant, the garden warbler, and a less typical migrant, the blackcap.

Relationships between migratory restlessness and the course of mi-
gration in the garden warbler and the blackcap.

The Mettnau-Reit-Illmitz Programme: A longterm bird-trapping programme
of the Radolfzell Ornithological Station with a view toward studying
various problems.

Mettnau, Lake Constance, Bird Protection Park.

Physiological adaptation of the blackbird to the winter.

Winter food of the chaffinch, the starling, the blackbird, and the robin.
Does the demand for wheat by the house sparrow vary with the season?

Food-ecological investigations in migrating birds in a South-West=German
resting site for transmigrants.

The intraspecific variability of prey selection of Anolis having had no
previous experience in prey catching.

Contributions to the nutrition of the starling.
Coal tits prepare stores of chironomids during the winter.
Value and goal of nutritional investigations in birds.

The length of the intestine in relation to body length and the diet of some
species of birds.

A contribution to the knowledge of the diet of birds in central Dalmatia.
The tree sparrow.
Berry and color selection by birds.

Nutritional investigations of the song thrush, the blackbird, and the
starling. '

New approaches in the feeding of birds eating soft food.

How much protein do the roedeer and the red deer require during the
winter?

The food spectrum of the whitethroat in a brushwood habitat on the
Island of Hiddensee.

The food spectrum of the whitethroat in a brushwood habitat on the
Island of Hiddensee. Part 2.
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Food spectrum and nutritional biology of the redstart.
Diving for food and intake of bird feces in the moorhen.
Blackbirds as mushroom eaters.

Dogwood berries as food for rearing spotted flycatcher.
The bird, volume 1.

Nutrition of the house sparrow and the tree sparrow under different
environmental conditions.

Plucking of spring flowers by house sparrows.

The birds of central Europe, volume 1.

Birds as distributors of plants (ornithochory).
Problems associated with mealworm feeding.

Once more: Maggots and mealworms.

Nestling food of the bullfinch.

Nutrition of native birds: Buds, needles, leaves, and shoots as bird food.
What do lesser whitethroats and whitethroats eat?
Pharmaceutical chemistry and drug synthesis, colume 2.
Man and animal,.

The behavioral system of the bearded tit.

Food ecology of the garden warbler during the fall migration of 1969
on Heligoland.

Food intake and winter energy metabolism of the pheasant.
Cherries as food for starling nestlings.

Nutrition of black redstart nestlings.

Black redstart feeds its young with berries.

Berry food of the blackcap.

Blackcap drinking the juice of "bleeding" cornelian cherries.
Natural history of the birds of central Europe, volume 2.
Re: Cherries as food for starling nestlings.

Handbook of German ornithology, volume 1.

Fedding of birds during migration.

Winter ecology of black grouse in the Swiss Alps.
Vademecum for bird protection.

Contributions to the nutrition of several frequent bird species dur-
ing the nestling age.

Goldfinches feed on green stuff.
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Perception and memory in the food selection of birds.

Notes on the protein supply of several nectar-eating bird species.
The adaptation of the family Tetraonidae to the winter season.
Nectar as food of the blackcap.

Studies on the economic significance of insectivorous birds. Investi-
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i. Einleitung

Vogel sind iiberwiegend omnivor: Ausschlieflich vegetabilische (herbivore, grani-
vore, frugivore) Ernihrung kommt selten vor, und rein animalische Ernzhrung ist
nur begrenzt verbreiter. Ferner iiberwiegt Euryphagie gegeniiber Stenophagie: Gene-
ralisten sind weiter verbreitet als Spezialisten (z.B. GroEBBELS 1932, STRESE-
MaNN 1934, Creutz 1968, KEAR 1972, MorToN 1973, SKEAD 1974, MoRrsE 1975).
Die Ursache dafiir ist darin zu sehen, dal Omnivorie und Euryphagie, vor allem
bei wechselndem Nahrungsangebot, die groften Uberlebenschancen mit sich brachten
(z.B. Kear 1972). Reine Frugivorie zum Beispiel bedingt unter anderem relativ
langsame Nestlingsentwicklung (z. B. Morton 1973), die fiir viele Vogelarten im
‘Hinblidk auf Verluste an Nestlingen (z.B. Morse 1971, 1975, BErTHOLD 1976 a)
nachteilig ist.

Omnivore Vogelarten nehmen vielfach nicht das ganze Jahr iiber gleichzeitig und
gleichférmig animalische und vegetabilische Nahrung auf; die Zusammensetzung
ithrer Nahrung aus beiden Komponenten unterliegt vielmehr hiufig einem jahres-

13 Mit Unterstiitzung der DFG im Schwerpunktprogramm ,Biologie der Zeitmessung®.
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zeitlichen 'Wechsel: Viele SingvSgel der gemiBigten Breiten leben im Frithjahr und
Sommer(-halbjahr) vorwiegend oder ausschlieflich von animalischer Nahrung, haupt-
sichlich von Insekten, in der librigen Zeit mehr, iiberwiegend oder moglicherweise
ausschliefllick von Beeren, anderen Friichten, Simereien und anderen Vegetabilien.
Das gilt in hohem MafBe auch fiir viele ‘der eigentlichen Insecktenfresser - der
Muscicapidae (z. B. PETERs 1948—1970). Jahreszeitliche Anderungen der Nahrungs-
zusammensetzung sind auch von anderen Vogelgruppen, wie zum Beispiel von
Spechten und Rauhfuflhithnern, bekannt (Niheres s. z. B. Naumann 18971905,
ScHusTER 1930, GROEBBELS 1932, STRESEMANN 1934, N1eTHAMMER 1937, NORDBERG
1942, Koenic 1951, Lack 1954, MOHRING 1957 a, BErRNDT & MEIse 1959, Bruns &
HaBERKORN 1960, NEwTON 1967, DECKERT 1968, SEEL 1969, TuTMAN 1969, KEAR
1972, PEARSON 1972, Tarrr 1973, West 1973, ZETTEL 1974, GRUN 1975, SZLIVKA &
Torora 1975).

Fiir den jahreszeitlichen Wechsel der Nahrungszusammensetzung omnivorer Vogel-
arten werden folgende Ursachen angenommen: Er kdnnte 1) rein durch jahreszeit-
liche Anderungen im Nahrungsangebot zustande kommen, also exogen bedingt sein,
2) ernihrungsphysiologische Griinde haben, also endogen bedingt sein, oder 3) durch
beides zusammen bewirkt werden (z.B. STRESEMANN 1934, SuoMALAINEN 1945,
KoEenie 1951, BrRuns & HaBeErxoRN 1960, Hintz & Dyer 1970, Horre 1973, GRrin
1975). " Hintz & Dvyer (1970) nennen fiivr Agelaius pheenicus im einzelnen
folgende Griinde: Die iiberwiegende Aufnahme animalischer Nahrung zur Brutzeit
kénnte bedingt sein durch 1) bessere Verfiigbarkeit dieser Nahrung in dieser Zeit,
2) hoheren Proteinbedarf der V&gel zur Brutzeit und 3) hoheren Kaloriengehalt

. dieser Nahrung; der Ubergang zu mehr vegetabilischer Nahrung nach der Brutzeit -

durch 1) bessere Verfiigbarkeit und geringen Aufwand in der Beschaffung dieser
Nahrung in dieser Zeit, 2) die Abnahme animalischer Nahrung zu dieser Zeit und
3) die Bevorzugung von bestimmten Inhalis- und Geschmacksstoffen.

Fiir Zugvogel wird zum Teil angenommen, jahreszeitliche Umstellungen in der
Ernihrung stiinden mit dem Zug in Verbindung: Die Aufnahme kohlehydrat- und
fettreicher Friichte und Simereien zur Zugzeit kdnnte die Depotfertbildung fiir den
Zug begiinstigen oder ermdglichen (z.B. VaLrLyaTHAN & GEORGE 1964, DoLnik
& BLYUMENTAL 1964, OrRR 1970, BERTHOLD 1971, 1975 a, Snow 1971). Nach Unter-
suchungen von YARBROUGH & JoHNSTON (1965) an Dendroica coronata ist die
Depotfettbildung nicht von einer Umstellung auf animalische Nahrung abhingig,
sondern kann auch bei weitgehend vegetabilischer Nahrung erfolgen.

Aus den bisher genannten Beobachtungen ist nicht klar zu ersehen, 1) warum
omnivore Vogelarten jahreszeitliche Anderungen in den Anteilen animalischer und
vegetabilischer Nahrungskomponenten aufweisen und 2), welche physiologische und
Skologische Bedeutung diesen Anderungen zukommt.

Fiir die Annahme, daf omnivore Vogelarten jahreszeitlich verschiedene Bevorzu-~
gungen fiir animalische und vegetabilische Nahrung entwickeln und dafl die jahres-
zeitlich wechselnde Nahrungsaufnahme nicht nur vom Angebot abhingt, sprechen
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folgende Beobachtungen: Nach Scuiz (1943) sollen Stare Sturnus 'vulgarts, dle im .

Spitsommer Vogelbeeren (Sorbus) fressen, im Winter dargebotene Beeren ~— selbst in

- Notlage — verschmihen; nach NAUMANN (1897—1905) sollen Amseln Turdus

merula im Frihjahr keine Beeren fressen. Im Sommer kdnnen Stare Insektennahrung

- auf Wiesen offenbar leicht erreichbaren Kirschen vorziehen (Ubersicht: Bruns &
. HaBERKORN 1960), Nach Doinik- & BLYUMENTAL (3 964) fressen zu Beginn des

Wegzuges noch mausernde Buchfinken Fringilla coelebs Insekten, aber zur gleichen
Zeit nicht mehr mausernde bereits Samen und setzen bereits Fett an. Feldsperlinge
Passer montanus bevorzugen nach DECKerT (1968) wihrend der Mauser-Sinereien.

"Nach PEARSON (1972) stellen sich Gartengrasmiicken Sylvia borin vor dem Heimzug

in Afrika von iiberwiegend vegetabilischer auf vorwiegend animalische Nahrung um,

nach DowserT (miindl.) ist das Umgekehrte det Fall.

Auch die vielen Beobachtungen iiber Priiferenzen innechalb der animalis’chen older”‘ :

vegetabilischen Nahrungskomponenten lassen sich unter Umstinden zugunsten der
oben genannten Annahme deuten. So kdnnen Vigel zum Beispiel Beeren verschie-
dener Firbung oder Reifegrade innerhalb nah verwandter Pflanzenformen oder

~ derselben Art bevorzugen (z. B. Haviin & FoLk 1965, CreuTZ 1968, RADFORD 1970,

DiesseLHORST 1972), Insektenfresser Insekten bestimmter systematischer Gruppen
(Ubersicht: z. B. Lack 1954), Kdrnerfresser Samen bestimmrer Grofle, Bearbeitbar-

_keit und mit bestimmtem Energiegehalt (z.B. PraTz 1939, Krar 1962, NewTtOoN
1967, WILLSON 1972, PINOWSKI et al. 1973, West 1973, WiLLsoN &’.HARMESON 1973),

stoffen (z. B. GURCHINOFF & ROBINSON 1972, Moss et al. 1972, 1974, PULLIAINEN &

- SaLo 1973, Watson 1973) und Siger bestimmte Fischarten (SJOBERG 1975).

Versuchsergebnisse iiber jahreszeitliche Anderungen der Nahrungszusammensetzung A

und deren Ursachen liegen allgemein und auch speziell fiir Vgel nur sehr wenige
_vor. Nach Katz (1948) konnen zumindest einige Siuger die jeweils angemiessene

Nahrung richtig auswihlen: Wie schon erwihnt, sollen nach Scuiiz (1943) Siare im

~ Winter dargebotene Vogelbeeren verschmihen. Nach Txysuscu (1957/1958) kom- .

men Haussperlinge Passer domesticus in der Brutzeit mit K&rnerfutter, ohnie Weich~

- futter (mit animalischen Bestandteilen), aus, Griinlinge C. chloris mit Weichfutter

nur im Winter und Friithjahr. BOsENBERG (1964) beobachtete beim Haussperling

jahreszeitliche Schwankungen zwischen der Aufnahme von Weizen und einem Weich- -
futter. Da das Weichfutter jedoch aufler Fleisch auch viel an vegetabilischen Kom- -

ponenten (Kartoffeln, Hundekuchen) enthielt, 1ift der Auswahlversuch nur be-
schrinkt Schlufifolgerungen auf die Bevorzugung animalischer und vegetabilischer
Nahrung zu. Khnliches gilt fiir entsprechende Versuche von Réric (1903). Nach

annehmen, dann aber ablehnen (ohne weuere Daten).

- SprTzER (1972) sollen Bartmeisen Panurus biarmicus Welzengmeﬁ bxs L'nde Marz gern .

Aus den geschllderten Versuchen geht in keinem Fall emdeutxv hervox, ob belw" o

omnivoren Vogeln jahreszeitliche XAnderungen der Nahxungspraferenz zwischen

anxmahscher und vegetablhsc‘her Nahrung mehr oder Wemger unabhangw vom
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Nabrungsangebot vorkommen. ANDRIANTSIFERANA & RaHANDRAHA (19732, b)
konnten fiir Sduger bei Microcebus murinus jahreszeitlich wechselnde Priiferenz fiir
animalische und vegetabilische Kost bei konstantem: Nahrungsangebot nachweisen.
DEBRY et al. (1973) stellten beim Menschen jahreszeitliche Variationen der Fett- und
Kohlehydrataufnahme fest. Entsprechendes liflt sich demnach auch fiir Vdgel ver-
muten. Die Kenntnis derartiger jahreszeitlicher Nahrungspriferenz-Anderungen bei
Végeln wire in vielfacher Hinsicht, z. B. im Finblick auf wirtschaftliche Schiden

durch V&gel und deren Verhiitung, in Bezug auf Schutzmafinahmen, im Hinblick
auf die Fiitterung wertvoller Vogel in Gefangenschaft und vieles andere bedeutsam.

Die geringe Kenntnis der physiologischen und 8kologischen Bedeutung der animali-

schen und vegetabilischen Ernihrung omnivorer Vigel, threr Jahresperiodik unab-
hingig vom Nahrungsangebot und damit der Frage nach echten Nahrungspriferen-
zen war Anlafl zu der vorliegenden Untersuchung. Es sollten an omnivoren Sing-
vogelarten vor allem folgende Fragen geklirt werden:

1) Gibt es vom Nahrungsangebot unabhingige, also endogen gesteuerte jahres-
zeitlich wechselnde Bevorzugungen fiir animalische und vegetabilische Nahrung?

2) Wenn ja, stehen derartige Priferenzen in Beziehung zu bestimmrten jahres-
periodischen Vorgingen wie Mauser, Fortpflanzung und Zug, bei letzterem ins-
besondere zu Hyperphagie und Depotfettbildung?

3) Bestehen in den Bevorzugungen Unterschiede zwischen ausgeprigten und
weniger ausgeprigten Zugvdgeln sowie Standvigeln?

4) Welche Nahrungskomponenten werden im einzelnen gewi#hlt?

5) Welche physiologische und 8kologische Bedeutung haben solche Prélferenzen?

6) Was geschieht, wenn fiir omnivore Arten zeitweilig nur animalische oder nur
vegetabilische Nahrung erreichbar ist?

Als Versuchsvdgel wurden Gartengrasmiicken als omnivore ausgeprigte, weit
ziehende Zugvdgel, Mdnchsgrasmiicken Sylvia atricapilla als omnivore weniger
ausgeprigte und weniger weit ziehende Zugvogel (z.B. BErTHOLD et al. 1972),

Amseln und Rotkehlchen Erithacus rubecula als omnivore Teil- und Kurzstrecken--

zieher (z. B. BiesacH 1974, Erarp 1966) und Feldsperlinge als omnivore Standvogel
(z. B. DEckerT 1968) in verschiedenen Versuchsgruppen (s. Abschn. 2) untersucht.
Die Grasmiicken, Amseln und Rotkehlchen verzehren als animalische Nahrung In-
sekten, Schnecken, Wiirmer und anderes und daneben als vegetabilische Nahrung
vor allem Beeren und andere fleischige Friichte, der Feldsperling vor allem In-
sekten und Simereien (z. B. NauManN 1897-—1905, ScHusTER 1930, NIETHAMMER
1937, MOHRING 1957 a, DeckerT 1968, GRUN 1975).

2. Material und Methodik

Die im folgenden beschriebenen Versuche wurden von 1971 bis 1975 in der Vogelwarte
Radolfzell in Schlof M&ggingen ‘durchgefiihrt.

"21. Versuch
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untersucht (BRENSING 1976)

2.1, Versuchsvogel ('I'ab 1)

" beschreibungen der Versuchsbedmgungcn zu entnehmen; dort sind auch die spezifischen

- . Trockenfutter der Fa. Eckrich trocken gefiittert, und zwar Aleckwa ,Delikat* mit folgender

. wurden stets in kurzer Zeit in einem eng begrenzten Gebiet gesammelt, um Unterschiede

HcffZ]

1976 Ernahrung vorn Smgvogcln

Tab 1. Dxc Vcrsuchsvﬁgcl‘

Art .‘ . . An7ahl »
SR - von Hand aufgezogen " Pianglinge

o 34. .
Sylvia borin o S Y,

Passer montanas Sl 10

Als Erginzung zu den Laboruntersuchungen wurde im Rahmen einer Staatsexamensarbeit
die Erndhrung von 35 Vogelarten zur Zeit des Wegzuges in einem Rastgebiet am Bodensee
im Hinblick auf die Zusammensetzung aus animalischen und vegetablllschen Komponemen

Fiir die Untersuchungen wurden insgesamt 233 Versuchsvogel verwandet, im emzelnen .
s, Tab.1 und Abschn.3. Die handaufgezogenen Vogel stammten aus siidwestdeutschen
Brutgebieten zwischen Mannheim, Memmingen und dem Bodensee; die Finglinge wurden
in der Fanganlage der Vogelwarte Radolfzcll auf der Mettnau-Halbinsel bei Radolfzell am
Bodensee gefangen. Aufzucht und Haltung der Végel bis zu Versuchsbeginn erfolgten wie
in fritheren Versuchen (Nédheres s, BErTHOLD & SCHLENKER 1975, BerTHOLD et al. 1970).
Die Verteilung der Versuchsvigel auf die cinzelnen Versuche ist in Abschn.3 den ,Kurz- - .

Haltungsbedingunges - wihrend einzelner Versuche beschrieben: Die Versuche wurden zum
Teil in konstanten, zum Teil in natiirlichen Lichtbedingungen durchgefithrt, um den Einfluf§
beider Bedingungen auf die Nahrungswahl zu testen. Bei Haltung im Naturtag schwankte
die Raumtemperatur mit den- Auficnbedingungen, bei Haltung in konstanten Bedingungen ) i
betrug sic 20 * 1,5°C, Niheres iiber die Haltung der Végel, die verwendeten Kifige, o
Lichtintensititen bei der Haltung und anderes ist BERTHOLD et al. (1970) zu entnehmen. K ot

22. Futtermittel -

Als animalische Nahrung wurden in' den Versuchen Tenebrio-Larven (,Mehlwiirmer®,
im folgenden kurz so genannt) der Fa. Eckrich, Waldsee/Pfalz, gefiittert, auflerdem von
Insticutsmitarbeitern gesammelte, tiefgefroren gelagerte vorjihrige Ameisenpuppen und in
Lichtfallen gefangene Insekten, vor allem Noctuiden (im folgenden Noctuiden; ebenfalls, -
aber nur kurze Zeir tiefgefroren gelagert). Ferner wurde ein fast rein animalisches Insekten~

Zusammensetzung: 35 %/ Fliegen, 25%s Ameisenpuppen, 15 % Moskitos, 5% ,Weiflwurm®
und Seidenraupenschrot, 5 "/o Garnelen, 5% Fleisch und 10 %o Futterhefe, Homgmtlch und
Kalk. ‘ v . . G . . .

Als vegerabilische Nahrung wurden in den Versuchen relfe Kpfel (Goldparmanc, Ontano
und Bonapfel) und reife frische oder tiefgefroren gelagerte dies- und vorjihrige Friichte
folgendcr Pflanzen verwendet: roter und schwarzer Holunder Sambucus racemosa und
nigra, Heckenkirsche Lonicera xylostema, Himbeere Rubus idaeus, Weildorn Crataegus
monogyna, Efeu Hedera helix, Faulbaum Frangula alnus und Pfaffenhiitchen Evonymus
europaeus. - Die TFriichte fiir einzelne Versuche oder zusammenhingende Versuchsserien
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zwischen Friichteproben in Inhalts- und Geschmacksstoffen (z.B. Scruster 1930) weit-
gehend auszuschalten. Insgesamt wurden fiir die Versuche iiber vier Zentner Beeren gesam-
melt.

- - -sDie Sperlinge erhielten ein Kornerfuiter, das aus 10 verschiedenen Simereien, wie folgt,

zusammengesetzt war: 26 %o Glanz, 20 % Sommerriibsen, 13 %o Hanf, je 10 %o Blaumohn und
Negersaat, 8 %o Leinsaat, 5 %o Goldaelbhxrse, je 3 %o Distel- und Radiessamen uncl 2 %o Salat-
samen, .

Die Art und Zusammensetzung der in den einzelnen Versuchen gebotenen MNahrung
sowie die Art ihrer Darreichung smd im einZelnen den ,Kurzheschreibungen der Vexsuchs—
bedingungen® in Abschn. 3 zu entnehmen. -

Alle tiefgefroren gelagerten Futtermittel wurden erst verabreicht, nachdem sie aufgetaut
waren.

Als Dauerfutter vor, nach und zwischen Versuchen wurden in der Reoel (Ausnahmen
s. Abschn. 3) als animalische Nahrung Mehlwiirmer und trockenes Trod{enfutter (Aleckwa
#Delikat® und Aledcwa II der Fa. Eckrich 1:1) ad lib. gereicht. Dem Trodkenfutter
wurden ,Vitakalk® und ,Federvit-Mauserpulver® (handelsiiblich, aus der Zoohandlung) in
Mengen von 1 bzw. 1/s Teel6ffel/10 | zugeserzt. Als vegerabilische Nahrung wurden Friichte
(s. oben) und Simereien (an die Sperlinge) gefiitrert. Trinkwasser wurde, wenn nicht anders
angegeben, stets verabreicht und mit 5 Tropfen des Vitaminpriparates Protovita/l ange-
reichert.

2.3. Durchfﬁhrunc; der Fii tteruncsversuche

Die in den Versuchen von den Vdgeln verbrauchten Nahrungsmengen wurden auf zweierlel
Weise bestimmt:

1) Die Nahrung wurde vor dem Filttern gewogen. Zu Versuchsende wurden die verblie-
benen Reste gewogen, und die Differenz wurde ermittelt. Mic Hilfe von Blindproben wurde
in jedem Versuch oder in jeder uprer identischen Bedingungen durchgefithrten Versuchsserie

“der Gewichtsverlust der Nahrungskomponenten durch Verdunstung “ermittelt und bei der”

Berechnung der Differenz berficksichrigt.

2) Die einzelnen Teile der verabreichten Nahrung (z.B. die einzelnen Beeren, Noctuiden
oder Mehlwiirmer) wurden vor Versuchsbeginn und nach Versuchsende gezihlt, und die
Differenzen wurden ermittelt. Fiir die einzelnen Anteile wurden durchschnittliche Gewichts-
werte festgestellt und mit den Differenzwerten mulriplizierr, wodurch sich die verbrauchten
Nahrungsmengen ergaben.

Das zweite Verfahren wurde hauptsachhch dann angewendet, wenn eine senr genaue
Unterscheidung in der Aufnahme verschiedener Komponenten erforderlich war. Gelegentlich
wurden beide Verfahren gleichzeitig fiir verschiedene Nahrungskomponenten angewandt.

Bei allen Fiitterungsversuchen wurden die Kifige in mit durchsichtigem Plastik bespannte
Auffangbehilter gestellt, so daf keine aus den Kifigen geschleuderte Nahrung verloren-
gehen konnte.

24, Gewinnung weiterer Daten

Die Versuchsvigel wurden regelmiflig ein- bis zweimal wochenclich auf ihren Mauser-
zustand hin untersucht und gewogen. Bei manchen Untersuchungen wurden die Vogel tiglich
gewogen (Niheres s. Abschn. 3.). .

25. Priifung der Ergebnisse o RN

Die Versuchsergebnisse wurden, sofern Mittelwerte berechnet wurden und je nachdem,
ob Normalverteilung vorlag oder nichr, mit dem t-Test bzw. U-Test auf statistische Signi-

2,,
7,
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fikanz gepriift. Unterschiede aT
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fikanz gepriift. Unterschiede abhiingiger Stichproben innerhalb von Versuchsgruppen wurden

Erndhrung von Singvégeln

mit dem Vorzeichentest von DixoN & Mooo und McNEeMAR gepriift. Es bedeuten: wahr-

scheinlich signifikant p < 0 Oa, signifikant p <

2.6. Danksagung

Die Untersuchungen waren im Hinblick auf Umfang und 7e1traum nur moghch durch

O 02 und hochsxgmf:kant p < 0,001.

die grofle Hilfe, insbesondere bei der Beschaffung und Aufzucht der Vogel und beim

. Sammeln von Furttermitteln, vor allem durch folgende Mitarbeiter unseres Instituts: Hume

'BerTHOLD, UTE HiCKLER, ROSEMARIE KLAUCK, DANIELLE Ryser, INGe VONCKEN, ]J. Beckekr, -
A. BERTHOLD, R.SCHLENKER, Pater A.ScCHNEIDER, R.SeNk und K. WUSTENBERG. Meine
Frau ermittelte hauptsichlich die quantitativen Daten der meisten langfristigen Versuche.
Herr Dr. H. BiesacH bestimmte den Energiegehalt von Futtermitteln, Herr Prof. Dr. F.:
DrawERT den Gehalt an Inhaltsstoffen; der Wassergehalt wurde zum Teil von den Genann-
ten, zum Teil im Institut ermittelt. Herr Prof. Dr. H. M. PeTErs half mir bei der Beschaf-
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K’drpcrgéwicﬁ:, Mauser (M,

"schwarze Balken), Zugunruhe (ZU,

weifle - Balken) und Verzehr von In-

- sekten-Trodkenfutter (TF), Tenebrio-
‘Larven und Frangula alnus-Bepren
~ einer Sylvia borin (Nr. 7287) im -
. LD 10:14. Diec angegebenen Nah- -
" rungsmengen bedeuten hier ‘und in.

den folgenden Abbildungen jeweils

..~ -Aufnahme innerhalb von 24 Stunden.
‘. — Body weight; molt (M, blad bars),
“migratory restlessness (ZU, white
"~ ‘bars) and consumption of ‘insect-
"fodder - (TF), Tenebrip-larvac and .- *

berries of Frangula alnus of a Sylvia

" borin (No. 7287) in LD 10 : 14, Here

and in the following figures the
nutritional intake of representanvc 24
hour periods is shown.
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3. Ergebnisse ‘ . y .
: ; Ly A
Bei der Untersuchung der Nahrungswahl im Jahresablauf wurden einmal lang- ’
~fristige Priifungen auf. jahreszeitliche Nahrungspriferenz-Anderungen, im wesent-
lichen an.handaufgezogenen Vogeln, durchgefiihrt. Zum anderen wurden, in Er- 5

-
8
ginzung dazu, kurzfristige Versuche — vor allem an Finglingen —. durchgefiihry, { 2
&
o=
=

(s}

vor allem auch zur Uberpriifung der im ersten Verfahren gewonnenen Ergebnisse. g
Die beiden Gruppen von Untersuchungen sind im folgenden nacheinander behandelt.

31. Langfristige Prifungen auf jahreszeitliche o 15 ey
Nahrungspriferenz-Anderungen T e — W | R e -
3.1.1. Untersuchungen in konstanten Bedingungen = i:
Gartengrasmiicke (Abb. 1—4): ' ; "0
Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 8 1972 handaufgezogene Vogel, 1972 und ]
1973 im kiinstlichen Liche-Dunkel-Wechsel mit 1% Stunden Licht und 40 Stunden Dunkel- = 104
‘0 -0 > S—
304 : L v % =
: : =
~ - E 5..
= &
&
= 25 -
= -
2 10-
& 20 =
S -
=
B 15 =
Wiz g N\ NN
=1 H TYTATS 0w
T ZEm
10

heit/Tag (LD 10 : 14) untersu
und tiefgefrorene Faulbaumbe
8,6 mal/Monat; quantirative |
4,3 mal/Monar (Niheres s, A
Mehlwiirmer, Insekten-Trocke:

TENEBRID (g

Auflerdem wurden in einem
LD 10:14 Mehlwiirmer, Ins
selnd geboten (Niheres s. Be

= Schlufifolgerungen und in der ]
-y
= Bei den Versuchsvogeln |
= 1 scheiden:
_ - B Typ 1 (Abb. 1) nahm w3
Abb.2: Wie Abb.1, Sylvia auf. Di g g
borin Nr. 7281. — As fig. 1, " E’e Menge aufgenom:
ZEIT (MONATE) Sylvia borin No. 7281. | verzehrten Mehlwiirmer od

Qg) 23. 06. 1978: I have just telephoned Dr. Peter Berthold at

his Institute: This is a typographical error! The conditions

were 10 hours light and 14 hours darkness. V.N.N.
Translator
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Erndhrung von Singvégeln

Abb. 3: Wie Abb 1, Sylvia borin

©OZEIT (MONATE) L bomx No 7298 .

hei-t/Tag (LD 10 :14). uﬁtersuchr; VersuchsnahArung: Mehlwiirmer, Insektcn-Trbckcnfutrer
und tiefgefrorene Faulbaumbeeren ad. lib.; Darbietung des Versuchsfutteis: durchschnittlich.

" 8,6 mal/Monat; quantitative Bestimmung der aufgenommenen Nahrung: durchschnitelich

4,3mal/Monat (Naheres s. Abschn, 1—3); Dauerfutter auflerhalb der Versuchsfiicterung:
Mehlwiirmer, Insekten-Trodenfutter, Faulbaumbeeren und Apfel ad lib. : .

- Auferdem wurden in einem Vorversuch 1971 und 1972 9 handaufgezogcnen Vogeln im

‘LD 10 : 14 Mehlwiirmer, Insekten-Trockenfutter und 5 verschiedene Beerenarten abwech-

selnd geboten (Naheres s. BertHoLD & BERTHOLD 1973). Dieser Versuch ist hier in den
Sdlluﬁfolgerungen und in der Diskussion (Abschn.'4) mit behandelt. - . . =~ - -~ -

Bei den Versuchsvogeln lxeﬂen sxch hmsxchthch der Nahmngswahl 3 Typen unter-
scheiden: : : . . : S

Typ 1 (Abb. 1) nahm w'a'.hrend der ganzen Versuchsdauer nur sehr wenig Beeren
auf. Die Menge aufgenommener Beeren iibertraf an keinem Versuchstag die der
verzehrten Mehlwiirmer oder die der Mehlwiirmer und des Insekten-Trockenfutters .

Nr. 7298 — As fxg 1, Sylvxa
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zusammen. Animalische Nahrung wurde also hochsignifikant bevorzugt. Diesem
Typ gehdree 1 Vogel an.

Typ 2 verzehrte zu verschiedenen Zeiten des Velsuches wesenthch mehr Beeren
als Typ 1. Der hierher gehdrige Vogel 7281 z, B. (Abb. 2) verzehrte in 12 von 44
Fillen mehr Beeren als Mehlwiirmer und in 2 von 44 Fillen mehr Beeren als Mehl-
wiirmer und Insekten-Trockenfutter zusammen. Sehr wenig Beeren und auffallend
viele (hochsignifikant mehr) Mehlwiirmer wurden wihrend der K&rpergewichts-
erh6hung wihrend der Zeit des Weg- und Heimzuges gefressen. Zum Typ 2 zahlten
2 Vigel.

Typ 3 (Abb.3) nahm wihrend der Wintermauser viele Beeren auf an verein-
zelten Tagen sogar mehr als Mehlwiirmer und Insekten-Trockenfutter, in der iibrigen
Zeit jedoch sehr wenige. Diesem Typ gehorren 5 Vogel an.

Da die weit iiberwiegende Mehrzahl der Végel einem Typ (3) anoehoxte, wurden
fiir die an den 8 Versuchsvgeln gewonnenen Daten Mittelwerte errechnet (Abb. 4),
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_gipfel bis zum Beginn des kontinuierlichen raschen Korpergewichtsabfalles gegen . .
" Ende der Zeit des Wegzuges, 4) vom Beginn des raschen Korpergewichtsabfalles bis. .-~
--zum Beginn der Wmtermauser, 5) fur dm Da,uer der Wunermauser und 6) fiir che "
. Ze1t des Heimzuges. : - : ‘

"den Zugzeiten, sondern vor allem wahrend der ‘Wintermauser . vermehrt aufge-

- \xonmsorasmud:e (Abb 5-—-7)

"7 mzlMonat; quantitative Bestimmung der aufgenommenen Nahrung: durchschnittdich 3,5 .-

Ernahrung von Smgvogcln

und zwar tur 6 verschledene )ahrespenodlsche Phasen. 1) fur dxe Dauer der Juvend-
mauser, 2) vom Ende der Jugendmauser bis zum Erreichen des mittleren Korper- -
gewichtsgipfels wihrend der Zeit des Wegzuges, 3) vom mittleren Kiorpergewichts-

Aus den Mittelwerten. lassen 51ch vor allem folvende Ergebmsse ableiten:

1) Beeren wurden zu keiner Jahreszeit und wihrend keines jahrésperiodischen
Vorganges vor Mehlwiirmern und Insekten-Trockenfutter bevorzugt. . o
2) Mit Ausnahme der Phasen 4 und 5 wurden stets hochsignifikant mehr Mehl- :
wiirmer als Beeren verzehrt, und fiir die Phasen 4 und 5 bestand eine Tendenz
“hierzu. Rechnet man wihrend der Phasen 4 und 5 zu den Mehlwiirmern das In- -
- sekten-Trodkenfutter hinzu, so wurde auch in dieser Zeit 51gn1f1kant mehr anima-
lische als vegetabilische Nahrung aufgenommen. - : o .

' 3) Die Hyperphagie zur Zeit des Weg- und He1mzuves beruhte im wesenthchen
auf erhthter Aufnahme von Mehlwiirmern. - : R

- 4) Der Beerenverbrauch stieg bis zur Wmtermauser allmahhch an und nahm dann a
wieder ab. ; S

3) Insekten-Trockenfutter wurde zu allen Zelten hochsxomflkant am Wemosten' ‘
von allen Komponenten verzehrr.

6) Der Insekten Trockenfutterverbmuch nahm parallel zum Beerenverbrauch zun
und ab. : L

Diese Ergebnisse stimmen mit den Befunden des Vorversuchs (BER'I‘HOLD &
BerTHOLD 1973) iiberein, in dem als vegetabilische Kost verschiedene Beerenarten .
abwechselnd geboten wurden. Insgesamt geht aus den Versuchen hervor: Die Garten-
grasmiicke dndert auch unter konstanten Bedingungen und bei konstantem Nahrungs-
angebot ihre Nahrungszusammensetzung jahreszeitlich, Zu keiner Jahreszeit werden
jedoch Vegetabilien vor animalischer Kost bevorzugt. Vegetabilien werden nicht zu

nomrmn

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 10 1973 handaufaezovene Versuchsvoae] 1973
und 1974 im LD 10 : 14 untersucht; Versuchsnahrung: Mehl\Vurmer, Insekten-TrocLenfutrer
und tiefgefrorene Faulbaumbeeren ad lib.; Darbietung des Versuchsfutters: durchschnitelich

mal Monat (Niheres s. Abb, 5—7); Dauerfutter auflerhalb der V«:rsuchsfutterunt7 Mehl-.
wiirmer, Insekten-Trockenfurter, Faulbaumbeeren und Apfel ad lib. . .- e )

" Bei den Ménchsgrasmiicken liefen sich hinsichilich der Nahrungswahl — wie be1

en Garrengrasmiicken — ebenfalls 3 Typen unterscheiden: . = . . oo

it

Tvp 1 verzehrte wihrend eines Teiles des ersten Versuchs;ahres sehr v1ele Beeren,' o
der hxerher gehonoe Vogel 7340 (Abb 5) z. B. an einer Relhe von Tagen von Juh
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Abb. 5% Wie Abb. 1, Sylvia atricapilla Nr. 7340. KG = Kérpergewicht. — As fig. 1, Sylvia atricapilla
No. 7340. KG = body weight.

bis September um 20 g/Tag oder mehr und damit etwa 10 mal mehr als Mehl-
wiirmer und Insekten-Trockenfutter zusammen. Von Juni bis Dezember des ersten

Versuchsjehres iibertraf die Menge aufgenommener Beeren die von Mehlwiirmern

und Insekten-Trockenfutter zusammen in 19 von 23 Fillen. Gegen Ende des ersten
Versuchsjahres nahm der Beerenverzehr ganz stark ab, dafin stieg der Verbrauch
an Mehlwiirmern an. Ab Mitte des zweiten Versuchsjahres wurde keine Beere mehr
gefressen. :

Die befristete starke Beerenaufnahme fiel sowohl mit der Jugendmauser, der
Zugunruhe des ersten Wegzuges als auch mit der Wintermauser zusammen. Durch
Depotfettbildung bedingte starke Korpergewichiserhthung zeigte der hier be-
sprochene Typ zu keiner Zeit. Wihrend der frithen Jugendentwicklung zu Beginn
des Versuches lag der Verbrauch an Mehlwiirmern hoch iiber dem Verzehr von
Beeren und fiel dann rasch ab. Diesem Typ gehorten 3 Vigel an.

Typ 2 verzehrte ebenfalls wihrend eines Teiles des ersten Versuchsjahres viel
Beeren, aber wesentlich weniger als Typ 1. Vogel 7337 z. B. (Abb. 6) fraf nur im
August/September an 5 von 9 Versuchstagen mehr Beeren als Mehlwiirmer und
Insekten-Trockenfutter zusammen und hier jeweils nur etwa 5 g/Tag. Der starke
Verzehr von Beeren nahm hier schon Ende September stark ab und erlosch ebenfalls
in der Mitte des zweiten Versuchsjahres véllig. Die starke Aufnahme von Beeren
fiel hier erst in die Zeit nach der Jugendmauser, deckte sich mit einem Teil der
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Abb. 7: Wie Abb. 5, Sy
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Abb. 7: Wie Abb. 35, Sylvia atricapilla Nr. 7342, — -As fig. 5, Sylvia ‘atricapilla No.
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Zugunruhe des ersten Wegzuges und endete bereits nach dem Beginn der Wintermau-~
ser. Auch bei diesem Typ trat keine durch Depotfetthildung bedingte starke Korper-
gewichtserhhung auf, und der Verbrauch an Mehlwiirmern in der frithen Jugend-
entwicklung lag ebenfalls hoch iiber dem Verzehr an Beeren und fiel dann rasch ab.
Diesem Typ gehorten 4 Vogel an. ;

Typ 3 (Abb, 7) verzehrte nur im ersten Versuchsjahr Beeren, und mit Ansteigen
des Korpergewichts infolge von Depotfettbildung fiel der kurzzeitig starke Ver-
brauch an Beeren rasch ab, und der Verzehr von Mehlwiirniern stieg dafiir an. Der

kurzzeitig starke Verzehr von Beeren, der z. B. bei Vogel 7342 (Abb. 7) im August—--

und September die Aufnahme von Mehlwiirmern und Insekten-Trockenfutter in 5
von 9 Fillen iibertraf, fiel hier nur noch mit dem Ende der Jugendmauser und mit
der Zugunruhe des ersten Wegzugs zusammen. Auch hier lag der Verbrauch an
Mehlwiirmern zu Beginn der Jugendentwicklung hoch {iber dem Verzehr von Beeren.
Zu diesem Typ gehdrten 3 Vogel.

Da die Monchsgrasmiicken in threr Nahrungswahl individuell sehr stark variierten,
wurde auf eine Mittelwertedarstellung der Daten verzichtet.

Aus den Daten lassen sich folgende Ergebnisse ableiten:

1) Wihrend einer mehr oder weniger langen Zeit im ersten Versuchsjahr wurden
Beeren vor Mehlwiirmern und Insekten-Trockenfutter bevorzugt.

2) Die Bevorzugung von Beeren fiel mit verschieden groffen Teilen der Jugend-
mauser, der Zugunruhe des ersten Wegzugs und zum Teil auch mit der Winter-
mauser zusammen. -

3) Bei Kiirl;gfgewichtsanstieg wihrend der Depottettbildung endete die Bevor-
zugung von Beeren; die Hyperphagie kam im wesentlichen durch die Aufnahme
von Mehlwiirmern zustande.

4) Insekten-Trockenfutter wurde zu allen Zeiten hochsignifikant am wenigsten
von allen Komponenten verzelrt.

5) Der Insekten-Trockenfutter-Verbrauch war im ersten Versuchsjahr um den
Beginn des starken Beerenverzehrs hochsignifikant am grofiten.

Somit indert auch die Mdnchsgrasmiicke unter konstanten Bedingungen und bei
konstantem Nahrungsangebot ihre Nahrungszusammensetzung jahreszeitlich. Im
Gegensatz zur Gartengrasmiicke kommt es zu einer mehr oder weniger lange andau-~
ernden Bevorzugung von vegetabilischer Nahrung, die jedoch nicht mit Kdrper-
gewichtserhthungen und der Depotfettbildung zusammenfillt.

Feldsperling (Abb. 8)

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 10 1973 handaufgezogene Vigel, ab 1973
im LD 10 : 14 untersucht; Versuchsnahrung: Mehlwiirmer und Kornerfuster ad lib.; Dar-
bietung des Versuchsfutters: stindig; Darreichung neuen Futters 3 mal wochentlich; quanti-
tative Bestimmung aufgenommener Nahrung: durchschnittlich 3,3 mal/Monat (Niheres s.
Abb. 8). S
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Ernihrung von Singvogeln

-."/Abb 8 Korpcrgewndxt (KG), Mauser .
. (schwarze Balken) und - Verzehr von
“Tenebrio-Larven (TL) und XKorner- -

" tanus im LD 10 114, — Body weight

" ) . (KG),.moIt (bladk bars) and consump-

LA A O ) tion of Tenebrio-larvae (TL) and

0 0y M ’ .seeds (KF) of two Passer montanus :
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Die im LD 10 : 14 aufgezogenen und éehaltenen' Féldspe}‘l-inge zeigfe;{ Zum einen -

gegeniiber dem Freileben stark verlangsamten Ablauf ihrer jahresperiodischen Pro- -

zesse (Gonadenentwicklung, Einsetzen von Mauser; BERTHOLD in Vorbereitung), zum

anderen erkrankte zu Beginn des 3. Versuchsjahres ein Teil der Tiere an Salmo- . . - .~

nellose, was eine Behandlung erforderlich machte und méoglicherweise verstirkte.
Nahrungsaufnahme mit sich brachte. In Abb. 8 sind daher — fiir zwei- reprisen-
tative Einzelbeispiele — nur Daten bis zum Ende des 2. Versuchsjahres dargestellt,

aus denen wegen der genannten Verzigerung im Ablauf jahresperiodischer Vor-

ginge vorerst nur bedingt Schliisse auf dxe Nahrungswahl des Feldspcrlmgs gezogen
werden konnen. R

Die Versuchsvdgel fraﬁen reoelmaﬁxg mehr Kornerfutter als Mehlwurmer Nur'

an einzelnen Versuchstagen iibertraf die Menge aufgenommener Mehlwiirmer die - -

des Kornerfutters (z. B. Abb. 8 oben: zu Anfang und am Ende des 2. Versuchsjahres,
Abb. 8 unten: Mitte des 2. Versuchsjahres). Erhohter Verzehr von Mehlwiirmern fiel
vereinzelt mit der Mauser zusammen (Abb. 8 oben, 2. Mauser); in der Regel verlief
die Mauser jedoch ohne verstirkte Aufnahme von Mehlwiirmern (Abb. 8, oben und-

unten: 1. Mauser). Hiufig wurden spontan mehr Mehlwiirmer verzehrt, ohne daff -~ " * '

erkennbar ein neuer jahresperiodischer Vorgang einsetzte (Abb. 8 oben: Beginn des

2. Versuchsjahres, Abb. 8 unten: Mitte des 2. Versuchsjahres) und auch ohne daf sich S

. futter (KF) von zwei Passer mon- = -
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TF(g)

TENEBRIG {g)

Abb. 9; Korpergewicht, Mauser (M, schwarzer
Balken) und Verzehr von  Insekten-
.l Trockenfutter (TF), Tenebrio-Larven und
+ Beeren (B) einer Sylvia borin im Naturtag, —
n Body weight, molt (M, blak bar) and con-

A S g N ] sumption of insect-fodder (TF), Tenebrio-
e larvae and berries (B) of a Sylvia borin

ZEIT (MONATE) under natural light conditions.

< B g}
o-—

dabei das Korpergewicht erhdhte (Abb. 8 unten). Aus den bisher vorliegenden
Daten lassen sich folgende Ergebnisse ableiten:

1) Die Feldsperlinge bevorzugten regelmiflig Kérnerfutter vor Mehlwiirmern.

2) Die Aufnahme beider Nahrungskomponenten zeigte relativ wenig und keine
systematischen Schwankungen im Jahresablauf.

3) Kurzfristige Bevorzugung von Mehlwiirmern trat zu verschiedenen Jahres-
zeiten auf und lief} sich nicht bestimmten jahresperiodischen Vorgingen regelmifig
zuordnen.

3.1.2. Untersuchungen unter natiirlicher Tageslichtdauer

Gartengrasmiicke (Abb. 9)

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 8 im August 1974 gefangene Vogel, 1974 und
1975 im Naturtag untersucht. Die V&gel hatten, wie ihr Kot zeigte, (noch) kurz vor dem
Fang Faulbaumbeeren im Rastgebiet auf der Metenau-Halbinsel verzehrt. Versuchs- und
Dauerfutter wie in 3.1.1 a; Darbietung des Versuchsfutters: durchschnittlich 6 mal/Monat;
quantitative Bestimmung der aufgenommenen Nahrung: 1—2 mal/Monat.
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" Bei den Versuchsvogeln liefen smh 2 Typen unterschelden. T o
Typ 1 frafl wihrend der gesamten Versuchsdauer iiberhaupt keme Beeren, diesem N

Typ gehdrten 3 Vogel an,

Typ 2 (Abb.9) nahm wihrend der gesamten Versuchszen, oder wahrend emesﬂ

. Teiles oder mehrerer Abschnitte der Versuchsdauer im Vergleich zu Mehlwiirmern
nur sehr wenig Beeren (maximal 1,2 g/Tag) auf. Zu diesem Typ gehdrten 5 Vogel

Aus den Daten lassen sich vor allem’ folgende Ergebnisse ableiten; -

1) Beeren wurden zu keiner der untersuchten Jahreszeiten und wihrend kemes o

untersuchten jahrespenodlschen Vorganges vor Mehlwurmem und Insekten 'Trocken-
futter bevorzugt. SR

2) Die Hyperphagie zur Zeit des Wegzugs kam im wesenthchen _durch erhohte
Aufnahme von Mehlwiirmern zustande. : L

3) Insekten-Trockenfutter wurde zu allen Zexten hochsxgmflkant am wemgsten
von zllen Komponenten verzehrt. S
. 4) Die aus dem Freiland stammenden Vogel, die an Faulbaumbeeren gewohnt
waren, nahmen signifikant weniger Beeren auf als handaufgezovene Vogel dle g
Faulbaumbeeren erst im Versuch kennenlernen (3 1.1). ‘

Abb. 10:" 'K&irpergewicht (KG), -

.. und Beeren (B) ecines Erithacus

. rubecula (Nr. 74 114) im Natur- .
..; tag. — Body weight (KG), molt

(M, blak bar), migratoty rest-
" lessness (ZU, white bar) and con- -
* sumption of insect-fodder (TF),
g ! ) . . Tenebrio-larvae and berries (B) of ~

ZEIT (MONATE)

’ under natural light conditions.

"Mauser (M, schwarzer Balken), - -
 Zugunruhe (ZU, weifler Balken) .- -
" . und Verzehr von Insekten-Trok--

* kenfutter” (TF), Tenebrio-Larven -

- an Erithacus rubecula (No. 74 114) * -
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Grundsitzlich stimmen die an Finglingen im Naturtag ermittelten Daten mit
den an handaufgezogenen Vdgeln unter konstanten Bedingungen gewonnenen iiber-
ein: Vegetabilien wurden zu keiner Zeit vor animalischer Kost bevorzugt.

Rotkehlchen (Abb. 10—12)

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 10 1974 handaufgezogene Vagel, 1974 und
1975 im Naturtag untersucht; Versuchsnahrung: Mehlwiirmer, Insekten-Trockenfutter und
frische und riefgefrorene Friichte von Faulbaum, rotem Holunder und Pfaffenhiitchen ad lib.;
Darbietung des Versuchsfutters: durchschnittlich 6 mal/Monat; quantitative Bestimmung der
aufgenommenen Nahrung: durchschnictlich 2 mal/Monat; Dauerfutter auflerhalb der Versuchs-
fiirrerung: Mehlwiirmer, Insekten-Trockenfutter und verschiedene Friichte ad lib.

Bei den Versuchsvigeln heﬁen sich hinsichtlich der Nahrungsaufnahme 2 Typen
unterscheiden:

Typ1 (8 Vogel) nahm wihrend des Versuches nur einmal oder wenige Male

Friichte auf (Abb. 10, 11).
Typ 2 (2 Vogel) verzehrte iiber lingere Zeit wenig Friichte (Abb 12).

Alle Vagel bevorzugten wihrend des gesamten Versuches Mehlwiirmer und
Insekten-Trockenfutter vor Friichten. Nach QOktober nahm kein Versuchsvogel

20-
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=
t
=
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=
=
U 1 1 1 ] ] | 1 1 )
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7 1 Abb.11: Wie Abb. 10, Eri-
thacus rubecula Nr. 74 111,
—~— As fig. 10, Erithacus

rabecula No. 74111,
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mehr Beeren auf. Der geringe Verzehr an Fruchten ﬁel sowohl in dxe Zen der S
Jugendmauser als auch der Zugunruhe und des Kérpergewichtsanstiegs des Wegzugs.
Die Hyperphagie bei Kérpergewichtsanstieg beruhte im wesentlichen auf verstirkter
Aufnahme von Mehlwiirmern. Eine Bevorzugung einer. bestimmten Frucht lief sich -
in diesem Versuch nicht erkennen (s. audn 3 2 2 Amsel) - i

Amse] (Abb. 13—15)

Kurzbeschrelbung der Versuchsbedmgungen 8 1974 handaufgezogene VoveI 1974 und
1975 im Naturtag untersucht; Versuchsnahrung: Mehlwiirmer, Insekten—Trockenfutter und
frische und tiefgefrorene Faulbaumbeeren ad lib.; Darbietung "des Versuchsfutters: durch-
schnittlich 3 mal/Monat; quantitative Bestimmung der aufgenommenen Nahrung: durchschnitt-
lich 1,6 mal/Monat; Dauerfutter auflerhalb der Versuchsfiitterung: Mehlwurmer, Insekten-

- Trockenfutter, verschiedene Beerenarten oder Apfel ad lib.

Bei den Versuchsvigeln lxeﬂen sich hmsxchthch der Nahrungsaufnahme 2Typen o
unterscheiden: - , B 5

Typ 1 (6 Vogel) nahm wahrend des Versuchs nur wemge Male wenig Beeren auf )
(Abb. 13, 14), L e e
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10 T i T T T T T 1 Abb. 13: Ké&rpergewicht (KG), Mauser (M,
5 ) schwarzer Balken) und Verzehr von Insekten-
= Trockenfutter (TF), Tenebrio-Larven und Beeren
= . . /\ (B) einer Turdus merula {,Griin-Rot®) im Natur-
0 . ? T T Y T T ] tag. — Body weight (KG), molt (M, black bar)

and consumption of insect-fodder (TF), Tenebrio-
larvae and berries (B) "of a- Twurdus merula
{-Griin-Rot“) under natural light cenditions.
. {

Typ 2 (2 Vigel) verzehrte zwar wihrend der gesamten Versuchsdauer Beeren,
aber ebenfalls wenig (Abb. 15).

Alle Vogel bevorzugten wihrend des gesamten Versuches Meklwiirmer und
Insekten-Trockenfutter vor Beeren. Der geringe Verzelir von Beeren fiel in
die Zeit vor, wihrend und nach der Jugendmauser und in Zeiten mit und ohne
K&rpergewichtserhShung durch Depotfettanlagerung. Die Hyperphagie bei Korper-
gewichtsanstieg beruhte im wesentlichen auf starkem Verzehr von Mehlwiirmern.

* ZEIT (MONATE)

3.2, Kurzfr;RStige Priifungen auf Nahrungspriferenzen

3.2.1. Priifung auf Priferenzen zwischen animalischer und vegetabilischer Kost

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 2 mal 8 (Gruppe 1 und 2) und 1 mal 10
Vogel (Gruppe 3), die 1974 und 1975 in der Zeit des Wegzugs (Ende August und Anfang
September) auf der Mettnau-Halbinsel gefangen wurden und die, wie an der Kotfirbung
ersichtlich war, Faulbaumbeeren gefressen hatten, erhielten in 3 Versuchen jeweils vom Tag
nach demn Fang ab fiir 1—3 Tage im Naturtag folgendes Futter ad lib. zur Auswahl:
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ar) 5 = p ; . ——r—T : . . Abb. 14: Wie Abb. 13, Turdus merula " Rot-
0- .2 J A s 0 N8y Weil“, — As fig.. 13, Turdu: merula ,,R,ot-‘ :
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n, - , Versuch 1, Gruppe 1 Mehlwurmer, Insekcen-Trodcenfutter und frxsche sowie txefgefrorene ;
“ F1ulbaumbeeren Dauer des Versuches: 1 Tag; , SR = '
d - ' Versuch 2, Gruppe 2: Insekten-Trockenfutter, tlefgefrorene Noctuxden, txefgefrorcn(-'
. ' Ameisenpuppen und frische und tiefgefrorene Faulbaumbeeren; Dauer des Versuches: 1 Tag;
n
e - Versuch 3, Gruppe 3: tiefgefrorene Noctuiden und frische Faulbaumbeeren, Dauer dcs
Versuches: 3 Tage.” o . TS : L,
- _
Im Versuch 1 fraBen 5 von 8 Végeln Mehlwurmer, 2 weitere Insekten~TrocLen=
: futter und nur 1 Vogel auch Beeren (4,27g; zusitzlich jedoch 6,0 g Mehlwiirmer). -
Somit nahmen alle Végel mehr animalische als vegetabilische Nahrung auf. Im
b N Mittel wurden 5,3 + 4,65 g Mehlwiirmer und 0,05 * 0,092 g Insekten-Trockenfutter, ~
‘ aber nur 0,5 & 1,48 g Faulbaumbeeren verzehrt. Animalische Nahmng, vor allem L
, Mehlwiirmer, wurden somit signifikant bevorzugt. e w7l 7
0 Im Versuch 2 fraflen alle 8 Vooel Ameisenpuppen und Noctuxden, 2 Vogel zusitz-
:; lich auch Insekten-Trockenfutter, nur 3 V&gel jedoch auch Beeren. Alle 8 Vigel -
g nahmen mehr animalische als vegetabilische Nahrung auf. Im Mittel wurden = °

2,7 * 3,08 ¢ Ameisenpuppen, 2,1 * 1,63 g Noctuiden und 0,1 % 0,31 ¢ Insekten- :
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Trockenfutter, aber nur 0,08 0,142 g Beeren verzehrt. Animalische Nahrung, vor
allem Ameisenpuppen, wurde somit auch in diesem Versuch signifikant bevorzugt.

Im Versuch 3 fraflen am 1. Versuchstag 9 von 10 Végeln Noctuiden, 2 davon auch
Beeren; 1 Vogel frafl nichts. Von den 9 Vigeln, die Noctuiden und Beeren ver-
zehrten, fraflen 8 mehr Noctuiden als Beeren, und nur 1 Vogel nahm mehr Beeren
als Noctuiden auf. Die Vogel bevorzugten somit signifikant animalische vor vege-
tabilischer Nahrung. Im Mittel wurden 3,5 + 2,34 g Noctuiden, aber nur 1,2 + 1,73 g
Beeren verzehrt, also wahrscheinlich signifikant mehr Noctuiden als Beeren.

Am 2. Versuchstag fraflen alle 10 Végel Noctuiden, aber nur 4 davon auch
Beeren. Von den Beeren verzehrenden fraflen 2 mehr und 2 weniger Beeren als
Noctuiden, von allen 10 Vdgeln somit 8 mehr Noctuiden als Beeren. Im Mittel
wurden 4,0 * 3,12 g Noctuiden, aber nur 3,4 + 5,74 g Beeren aufgenommen.

Am 3. Versuchstag fraflen wiederum alle 10 Vbgel Noctuiden, aber ebenfalls nur
4 (dieselben V&gel wie am 2. Versuchstag) auch Beeren. Von den Beeren verzehren-

- keinem Fall jedoc

_auch in anderen
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- verzéhrt. Die Werte fiir die Anfnahme animalischer und vegetabilischer Nahrung am

~ stimmen damit mit den iibrigen signifikanten Velsuchseraebmssen pun21p1ell uberem S

- ungewohnte animalische Kost (Mehlwiirmer und Ameisenpuppen) und zum Teil offen~
“.. bar unbeliebte animalische Nahrung (tiefgefroren aufbewahrte Noctuiden mit Flii-

" schiede sind nicht signifikant, zeigen aber eme Tendenz der Bevorzugung ammah«

I-i;f;g, ] “ Etnihrung von Singvégeln yf
den fraflen ebenfalls wieder 2 (dieselben Végel wie am 2. Veréuchstag) 1ﬁehr_ und
2 weniger Beeren als Noctuiden, von allen 10 Vdgeln somit 8 mehr Noctuiden als
Beeren. Im Mittel wurden 55 & 6,33 g Noctuiden, laber nur 4-,4~ .L 6,98 g Beeren

. An allen 3 Versuchstagen wurden im Mlttel 13 g Noctuxden, abel nur 9 g Beeren

2. und 3. Versuchstag sind zwar nicht signifikant verschieden, lassen aber eine klare
Tendenz der Bevorzugung animalischer vor vegetabilischer Nahrung erkennen und

Die Gartengrasmiicke bevorzugt somit im Versuch in der Zeit des Wegzugs sponta.n '

geln und Schuppenstaub; s. Abschn. 4) vor vegetabilischer Nahrung, die sie aus dem
Freileben kannte und dort zur Zeit des Versuches verzehrte. Vegetabilische Nahrung ,
wird nur von einzelnen Individuen aufgenommen und vereinzelt bevorzugt, in -
keiners Fall jedoch im Mittel signifikant an erster Stelle gewihlt. a

Zw1s<‘hen frischen und tlefgefroren aufbewahrten Faulbaumbeeren heIS sich — VW1e
duch in anderen Versuchen (s. Abschn.4) — im Hinblick auf die Aufnahme durch
die Végel keinerlei Unterschied feststellen , . ,

Mondnsgrasmud(e

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 1 mal 10 und 1 mal 8 Vogcl dle 1975 in der
Zeit des Wegzugs (Anfang September bzw. Anfang Oktober) auf der Mettnau-Halbinsel
gefafigen wurden und die, wie an der Kotfirbung ersichtlich war, Faulbaumbeeren gefressen .
hatten, erhielten in 2 Versuchen am Tag nach dem Fang im Natuttag folgendes Futtcr ad ltb S
zur Auswahl: - . Cl e fo e

Versudh 1, Gruppe 1: Mehlwiirmer und frische sowie tiefgefrorene Faulbaumbeeren;
Dauer des Versuches: 1 Tag; .- ; - .

Versuch 2, Gruppe 2: tiefgefrorene Noctuiden und fnsche sowie tlefgcflolene I‘aulbaum-
beeren; Daver des Versuches: 1 Tag. . C S

Im Vefsuch 1 frafen 9 von 10 Vogeln Mehlwurmer, aber nur 3 Beeren, davon .
verzehrte 1 Vogel nur Beeren. Die beiden Vigel, die Mehlwiirmer und Beeren ver~
zehrten, fraflen mehr Mehlwiirmer als Beeren; die Vigel bevorzugten somit signifi-
kant animalische vor vegetabilischer Nahrung, Im Mittel wurden 8,5 & 324 g
Mehlwiirmer, aber nur 2,7 * 7,27 g Faulbaumbeeren verzehrt, d. ., wahrschemhch
signifikant mehr Mehlwiirmer als Faulbaumbeeren.

Jm Versuch 2 fraflen 5 von 8 Vigeln Noctuiden, aber nur 2 auch Faulbaumbécren;
3 Vogel fraflen nichts. Von den Vgeln, die Noctuiden und Beeren verzehrten, frafl
einer mehr Noctuiden, der andere mehr Faulbaumbeeren. Im Mictel wurden
5,2 7,16 g Noctuiden, aber nur 3,4 16,47 g Faulbaumbeeren gefressen. Die Unter-

scher Nahrung
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Die Ergebnisse stimmen mit den an der Gartengrasmiicke gewonnenen iiberein:
Die Monchsgrasmiicke bevorzugt in der Zeit des Wegzugs im Versuch spontan
ungewohnte animalische Kost (Mehlwiirmer und Noctuiden) vor vegerabilischer
Nahrung, die sie aus dem Freileben kennt und dort verzehrt oder zeigt zumindest
eine Tendenz dazu.

Rotkehlchen .

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 1 mal 12 und 1 mal § Vagel, die 1975 in der
Zeir des Wegzugs (Anfang Oktober) auf der Mettnau-Falbinsel gefangen wurden und die,
wie an der Kotfirbung ersichtlich war, Faulbaumbeeren gefressen hatten, erhielten in 2 Ver-
suchen am Tag nach dem Fang im Naturtag das gleiche Futter wie fiir die Mdnchsgrasmiicke
oben in b) beschrieben. .

Im Versuch 1 fraflen alle 12 V&gel Mehlwiirmer, aber nur 1 Vogel verzehrte
auch Beeren (0,3 g; zusitzlich aber 9,5 g Mehlwiirmer). Im Mittel wurden 7,8 &
1,96 g Mehlwiirmer, aber nur 0,02 + 0,08 g Faulbaumbeeren verzehrt. Animalische
Nahrung wurde somit hochsignifikant vor vegetabilischer bevorzugt.

Im Versuch 2 fralen 6 von 8 Vodgeln Noctuiden, aber nur 1 Vogel davon ver-
zehrte auch Beeren (4,6 g, zusitzlich aber 12,2 g Falter); 2 Vogel fraflen nichts. Im
Mittel wurden 2,1 + 4,13 g Noctuiden, aber nur 0,5 * 1,62 g Faulbaumbeeren
verzehrt. Die Unterschiede sind niche signifikant, zeigen aber eine Tendenz der
Bevorzugung animalischer Nahrung.

Die Ergebnisse stimmen mit den an Garten- und Ménchsgrasmiicken gewonnenen
(3.2.1) iiberein.

Daw S

3.2.2. Priifung auf Priferenzen zwischen verschiedener vegetabilischer Kost
Gartengrasmiicke

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 8 1973 handaufgezogenen Vageln, die noch
nie Beeren bekommen hatren, und 8 1975 auf der Metinau-Halbinsel zur Zeit des Wegzugs
(Ende August) gefangenen Vogeln, die, wie an der Kotfirbung ersichtlich war, schon Faul-
baumbeeren gefressen hatten, wurden 1973 bzw. 1975 im LD 10 :14 bzw. im Naturrag
durchschnittlich 3 Tage lang bzw. am Tage nach dem Fang frische und riefgefrorene Faul-
baumbeeren, Himbeeren, Heckenkirschen und rote Holunderbeeren ad lib. zur Auswahl
zeboren. ' '

Im Versuch 1 (Ende September, mit handaufgezogenen Végeln, Gruppe 1) wurden
im Mittel iiber alle Vogel und Versuchstage 36,3 & 5,95 g Faulbaumbeeren, 26,8 &
9,75 ¢ Himbeeren, 22,5 £ 6,59 g rote Holunderbeeren und 14,4 * 2,27 g Hecken-
kirschen verzehrt, Faulbaumbeeren wurden somit hochsignifikant vor Heckenkir-
schen und rotem Holunder bevorzugt und wahrscheinlich signifikant vor Himbeeren;
Himbeeren und roter Holunder signifikant vor Heckenkirschen.

Im Versuch 2 (Gruppe 2) ergab sich, geordnet nach der Menge des Verzehrs, mit
3,6 + 8,53 g Faulbaumbeeren, 4,6 4,98 g Himbeeren, 0,7 1 0,77 g roten Holunder-
beeren und 0,24 * 0,68 g Heckenkirschen dieselbe Reihenfolge der Beerenarten wie
in Versuch 1. Faulbaumbeeren wurden signifikant vor Heckenkirschen und wahr-

" Rotkehlchen

"Samen und Arill
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scheinlich sxgmﬂkant vor rotem Holunder gefressen und mebeeren Wahrschemhch :
. -ssignifikant vor rotem Holunder und Heckenkirschen. : ~

Die mit Beeren unerfahrenen handaufgezogenen und. dxe mit Beeren erfahrenen
freilebenden Vigel stimmten somit in ihrer Beerenauswahl weitgehend iiberein und .
_ zeigten Bevorzugung besummter Beeren, und zwar vor allem von Faulbaum- und
Himbeeren. : : o B

Mbnchsgrasmiicke

: - Kurzbeschreibung der Versuchsbedmounaen 8 1974 handaufgezooenen Vogeln, dle wahrend
ihrer Nestlingsentwicklung als vegetabxhsche Nahrung Himbeeren erhielten (s. BerTHOLD - -
1976 b), wurden 1974 und 1975 in 2 Versuchen an je 1 Tag im Nawrtag die gleichen .. '
Beeren wie den in a) beschriebenen Gartengrasmiicken ad lib. zur Auswahl geboten. - A T
- : Im Versuch 1 (am 25.9.1974) wurden 8,0 + 3,66 g Beeren vom roten Holundcr, R
: : 5,31 + 8,13 g Faulbaumbeeren, 3,8 * 5,27 g Himbeeren und 3,7 +* 4 65 g Hecken- .
s kirschen gefressen. Die Unterschiede sind nicht signifikant. G e

Im Versuch 2 (am 20. 3. 1975) wurden 8,1 * 3,60 g roter. Holunder, 8 + 3 07g
Heckenkirschen, 2,7 % 3,05 g Faulbaumbeeren und 2,1 # 2,27 g Himbeeren gefres-
| .sen. Roter Holunder wurde signifikant vor allen anderen Beeren bevorzugt. L

Die mit Himbeeren aufgezogenen Ménchsgrasmiicken zeigten im 2. Versuch eine R
klare Bevorzugung einer Beerenart, nimlich von rotem Holunder, der auch in- - . . - . .
Versuch 1 am hiufigsten gefressen wurde und den sie nicht von der Aufzucht her .-
: ' a kannten A

Rotkehlchen -

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 8 1974 handaufgezogenen Vogeln wurden )
1974 und 1975 im Naturtag in verschiedenen Versuchen an verschiedenen Tagen verschiedene . ..
frische und tlefgekuhlt aufbewahrte Friichte ad lib. zur Auswahl geboten, und zwar im

) einzelnen in: e

Versuch 1 (29. 10 1974) Faulbaumbeeren und Beeren vom roten Holundﬂr,

Versuch 2 (30. 10. 1974): Faulbaumbeeren, Beeren vom schwarzeu Holunder und ‘
Samen und Arillus vom Pfaffenhiitchen, . : Lo

Versuch 3 (21. ———-24 1. 1975): Faulbaumbeeren und Becren vom roten Holunder.

Im Versuch 1 frafien 4 Vogel nichts und nur 4 Végel Beeren, und zwar 3 Vogel
nur roten Holunder, und ein Vogel verzehrte-Faulbaumbeeren und roten Holunder.
Im Mitte] wurden 0,15 £ 0,17 g roter Holunder und 004 t0 106g Faulbaum—
beeren verzehrt. - . o ;

Im Versuch 2 fraﬂen ebenfalls 4 Vogel (m 2 Fallen d1eselben Vogel wie in Ve
such 1) nichts und nur 4 Végel Beeren, und zwar alle nur schwarzen Holunder, in
Miteel 0,5 + 0,67 g. R

Im Versuch 3 wurden an den 3 Versu&lstagen in 8 von msgesamt 24 Fallen keme ’
Beeren gefressen, wobei 3 Vogel an allen 3 Tagen keine Beeren aufnahmen. In *
4 Fillen wurde allein roter Holunder aufgenommen, in einem Fall wurden nur - ~
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schwarze Balken), Zugunruhe (ZU,
5 . " weifle Balken) wund Verzehr von
Insekten-Trockenfutter (TF)  und
Tenebrio-Larven einer Sylvia borin im

TENEBRID {g)

: . LD 10:14. — Body weight, molt
0 T T T T T T T ' (M, blade bars), migratory restlessness
! LR A T T T Ty (ZU, white bars) and consumption of
A S N ) fascct-fodder (TF) and.. Tenebrio-
ZEIT  (MONATE) larvae of a Sylvia borin in LD 10:14,

e N

Faulbaumbeeren verzehrt, in den iibrigen 11 Fillen roter Holunder und Faulbaum-
beeren; davon in 6 Fillen mehr Faulbaumbeeren als roter Holunder und in 4 Fillen
mehr roter Holunder als Faulbaumbeeren (in 1 Fall wurde von beiden Beeren gleich
viel gefressen). Im Mittel wurden 1,2 £ 2,81 g Faulbaumbeeren und 0,5 + 0,86 8
roter Holunder verzehrt.

Die Rotkehlchen bevorzugten somit keine bestimmte der dargebotenen Friichte
signifikant und nahmen insgesamt sehr wenig vegetabilische Nahrung auf. In einer
Rethe von Fillen verzichteten sie bet ausschlieflichem Angebot an Friichten —
maximal bis zu 3 Tagen — ganz auf Nahrungsaufnahme.

3.3. Léng- und kurzfristige Untersuchungen iiber die
Bedeutung animalischer und vegetabilischer
Nahrung : »

3.3.1. Ausschliefliche Fiitterung animalischer Kost (Abb. 16)

In dem unten beschriebenen Versuch sollte gepriift werden, ob die Gartengras-
miicke, die in den in Abschn. 3.1 beschriebenen Auswahlversuchen vegetabilische

Nahrung nur wenig aufnahm und animalische Nahrung bevorzugte, mit animalischer

Abb. 16: Kérpergewicht, Mauser (M,
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Nahrung allem uber lingere Ze1t auskommen kann und wxe dabel verschsedene S
_ jahresperiodische Prozesse ablaufen. i e

Kurzbeschrcxbung der Versuchsbedmgungen 6 ]9/2 handaufoezogcne CVOgel 1972 und~
1973 im LD 10 14 untersuchr, ‘Vexsuchsnahrunv' Mchlwurmer und Insekten-Trockenfutter

ad lib. - ) ’ L ;

Die Daten eines Vogels sind - als reprasem«nves Bezspxel - in Abb 16 d1r°c~ 3
stellt. Die 'Végel zeigten bei ausschlieRlich animalischer Nahrung in den untersuchten
jahresperiodischen Prozessen Mauser, Zugunruhe; Kdrpergewichtsiinderungen und
Hyperphagie zur Zugzeit Normalverhalten, wie es aus fritheren Untersuchungen’

. bekannt ist (z. B. BERTHOLD 1974 a, BERTHOLD et al. 1970, 1972). Die Hyperphagie - o

beruhte im wesentlichen auf Mehrverzehr von Mehlwiirmern; die Aufnahme von
Insekten-Trockenfutter dnderte sich im Jahresablauf nur wenig.

Die Gartengrasmiicken fraflen im Mitte] wihrend der gmmten Versucl:tszelr~ ,
5,7 2,12 g Mehlwiirmer und 0,6 * 0,47 g Insekten-Trockenfutter/Tag, im Maxi-
mum (wihrend der Zeit der Hyperphagie des Wegzugs) 12,5 bzw. 2,2 g, im Minimum
(beim Abfall des Korpergewichts vor der Wmtermauser) 10g Mehlwu1'1'1‘1&31/'1’1cr und
kein Insekren-Trockenfurter. ‘

3.3.2. Ausschliefliche Futt:eruncr vegetablhscher Kost (Abb 17—19)

In den unten. beschriebenen Versuchen sollte gepriift werden, ob. dle umersuchten -
omnivoren Vogelarten, die in den in Abschn. 3.1 beschriebenen Auswahlversuchen

bilischer Nahrung allein iiberhaupt auskommen kénnen, und wenn ja, wie dabei-
jahresperiodische Prozesse ablaufen. Fiir die Versuche wurden handaufgezogene
Vogel und Finglinge verwendet. Die Finglinge wurden jeweils vor Versuchsbeginn

Vegetabilien ad Lib. gefiittert, bis sicher war, dafl ihr Korpergewicht, durdi den
Fang und das Kifigen bedingt, nicht etwa einen (stark) abnehmenden Trend zeigte.
Die Ergebnisse werden nach den kurzen Beschrexbunaen der Versuchsbedmgungen
fiir alle Arten gemeinsam besprochen. ‘-

I\urzbeschrelbungen der Versuchsbedmgungen- o

Monchsgrasmiicke: 8 1973 in der Zeit des Wegzugs (Ende September) auf der
Mettnau-Halbinsel gefangene Vigel (Gruppe 1), die, wie an der Kotfirbung ersichtlich war,
Faulbaumbeeren gefressen hatten, sowie 8 1974 (Gruppe 2), 6 1973 (Gruppe 3) und 12 1974 .
handaufgezogene Vigel (Gruppe 4) erhielten in folgendcn 4 Versuchcn ansschheﬁlxch die im ~ °
“folgenden genannten Beeren ad lib.: -

Versuch 1, Gruppe 1: Oktober 1973 Naturtag, fnsche Faulbaumbeeren, Versu(‘hsdauer
5 Tage; Abb. 17 A,

Versuch 2, Gruppe 2: September/Oktober 1974 Nacurtng, 1.'Versuchstag, tlefgefrorencr
roter Holunder, 2. Versuchstag: frischer schwarzer Holunder, 3. Vcrsudxstag.‘uefgefrorener
roter Holunder; Abb. 17 B, :

Versuch 3, Gruppe 3: Apnl 1974, LD 10 : 14, frlschc Efeubceten, Versuchsdauer 2 Tage,-

Abb. 17 C,
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Versuch 4, Gruppe 4: August 1974, Naturtag, frische Heckenkirschen; 6 Végel erhielten
zusitzlich Trinkwasser, ohne Vitaminzusatz, 6 Vogel keines; Umgebungstemperatur wihrend

des Versuches: 25 & 2 °C, Versuchsdauer: 1 Tag.

Gartengrasmiicke: 8 1973 in der Zeit des Wegzugs (Anfang September) auf der
Mettnau-Halbinsel gefangene Vogel (Gruppe 1), die, wic an der Kotfirbung ersichtlich war,

.
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" 6. Versuchstag: frische Faulbaumbeeren (Abb. 18).

"3 Tage; Abb. 17K,

" Abb. 17: Durchschnittliches Kérpergewicht (KG, mit mittlerem Fehler des Mittelwertes) von je 8 Sylvia

- vor, += Tage nach Vcr;udzsbeginn." R +, + = Gewichtsdifferenz zwisdncn Versudz_sbegi‘nn und -ende

Heft2 ]
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Faulbaumbeeren gefressen hatten, sowie 6 (Gruppe 2) und 8 (Gruppe 3) 1973 handaufge- -
zogene Viogel erhielten in folgenden 3 Versuchen ausschlieflich Beeren ad lib.:
Versuch 1, Gruppe 1: September 1973, Naturtag, fnsche Fau]baumbcercn, Versuchsdauer
7 Tage; Abb. 17D, .
Versuch 2, Gruppe 2: ]um 1974, sxmuherter NaLurtag, 1 Versuchstag. txefvefrorene 5
chkenklrschen, 2. Versuchstag: tiefgefrorene rote Holunderbeeren, 3. Vcrsuchstag tief- . .

gefrorene Fiimbeeren, 4. Versuchstag nefvefrorene Bceren allcr 3 gemnnten Artcn, Abb
17 E, i

Versuch 3, Gruppe 3: April 1974 frhche Ffeubeeren, Versuchsdauer. 2 Tage Abb 17 F..

Ferner wurden in einem weiteren Versuch (BErTHOLD 1975b) 10 1974 handaufgezogenen .
Vogeln im LD 10 :14 vom 1.—6. August 1974 ausschlieflich folgende Beeren gefiittert: . . .
1. Versuchstag: frischer roter Holunder und tiefgefrorene Himbeeren und Heckenkirschen, .. .
2.—4." Versuchstag: frischer roter -Holunder, frische Heckenkirschen und tiefgefrorene .o .
Himbeeren, 5. Versuchstag: frische Himbeeren, Heckenersd-nen und roter Holunder

Rotkehlchen: 8 1974 handaufgezogene Vigel er}nelten in 3 Versuchen im Naturtag
die im folgenden genannten Friichte ad lib.:

Versuch 1: Oktober/November 1974; 1. Versuchstag. txcfgcfrorene Faulbaumbcercn und‘ _
roter Holunder, 2. Versuchstag: txefoefrorene Faulbaumbeerert und Pfaffenhiitchen sowie -
frischen schwarzen Holunder, 3. Versuchstav wie 1. Versuchstag; Abb, 17 G, . . L

Versuch 2: Januar 1975, tiefgefrorene Pfaffenhiitchen, Versuchsdauer: 3 Tage; Abb. 17 H' o

" Versuch 3: Januar 1975; 1.—4. Versuchstag txefgefrorene Faulbaum— und rote Holunder--
beeren; Abb. 171, ) . col AR o

Amsel: 8 1974 handaufgezooene Vooel erh:elten in5 Versuchen im Naturtag dzc xmw
folgenden genannten Friichte ad lib.:

-Versuch 1: Oktober 1974 fnsche und ncfgefrorene Faulbaumbecrcn, Versut'hsdauer

Versuch 2: Januar 1975, nefgefrorene Wc:ﬁdornbeeren, Versuchsdaucr 4 Taoc Abb 17L
Versuch 3: Januar 1975, tiefgefrorene Faulbaumbeeren, Versuchsdauer: 4 Tage; Abb. 17 M'
Versuch 4: Februar 1975, frische Apfel, Versuchsdaver: 4 Tage; Abb. 17 N,

. Versuch 5: Mirz 1975, frische Efeubeeren, Versuchsdauer: 4-Tage; Abb, 17 O.

atricapilla, S. borin, Erithacus rubecula und Turdus merula bei zusitzlicher (bis Tag 0) und ausschlieB-
licher (ab Tag 0) Fiitterung verschiedener Friichte (Frangula alnus, diverse Beeren, Hedera helix usw., .~ .
Niheres s. Abschn, 3.3.2 und 2.2), 0= Versuchsbeginn: ausschliefliche Fiitzerung von Friichten, —="Tage
+ 74

wahrscheinlich signifikant, signifikant bzw. hodhsignifikant. ® = Regressionskoeffizient des Gewichts-
abfalls wihrend des Versuches (wahrscheinlich) signifikant. ~— Mean body weight (KG, with standard -
error of the mean) of each 8 Sylvia atricapilla, S. borin, Erithacus rubecxla and Turdus merula while
additionally (until day 0) or exclusively (from day 0) feeding on various fruits (Frangsla alnus, -
diverse berries, Hedera belix, etc., for derails s. sect. 3.3.2 and 2.2). 0 = onset of the experiment:
exclusive feeding of fruits, — == days before, + = days after the onset of the experiment. .

y s T :

= difference in body weight between onset and end of cxpenmcnt probably slgmfxcant sxgmflcant :

and highly sxgnlflcant, resp. © = coefficient of regression of vsclght loss durmg the expcnmenc (pro- -
: bably) significant. . . .
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Abb. 18: Durchschnittliches Korpergewicht (mit mittlerem Fehler des Mittelwertes) und Mauser

(schwarze und weife Balken) von zwei Gruppen von je 10 Sylvia borin im LD 10 : 14, < = aus-

schliefiliche Fiitterung von Friichten bei der Versuchsgruppe (schwarze Punkte, schwarze Balken; Kon-

trollgruppessschwarze Dreiecke, weifle Balken). — Mean body weight (with standard error of the

mean) and molt (bladk and white bars) of two groups of each 10 Sylvia borin in LD 10:14.

+=» = exclusive feeding of fruits in the experimental group (black dots, black bars; control group:
. black triangles, white bars).

Ergebnisse:

Alle Versuchsgruppen aller untersuchten Arten, denen nur Friichte gefiittert
wurden, nahmen schon innerhalb weniger Tage betrichtlich an Korpergewiche ab
(Abb. 17, 18). Eine Korpergewichtsabnahme oder eine Tendenz dazu zeigte sich
stets schon am 1. Versuchstag. Zum Teil schon vom 2. Versuchstag ab waren in den
einzelnen Gruppen Vdgel stark aufgeplustert, saflen viel still im Kifig und machten
einen krinklichen Eindruck. Bei den erstén Versuchen mit Monchs- und Gartengras-
miidken waren die Vogel am letzten Versuchstag zum Teil so geschwicht, daR 1 starb
bzw. 2 eingingen. Die spiteren Versuche wurden daher, nachdem Vogel stidrker aufge-
plustert waren, zu einem fritheren Zeitpunkt beendet.

Die Geschwindigkeit der Kérpergewichtsabnahme war zwischen verschiedenen
Versuchsgruppen und innerhalb derselben Versuchsgruppe bei Fiitterung verschiede-
ner Friichte oder gleicher Friichte, zu verschiedener Jahreszeit verabreichi, nicht
verschieden.. '

Die beiden Gruppen von Monchsgrasmiicken, die Heckenkirschen mit und ohne
Trinkwasser erhielten, verzehrten im Mittel 13,9 & 10,07 g bzw. 8,4 *+ 8,10¢

§
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merula bei ausschlieBlicher Fiitterung von Beeren. Hxstogramme' Beerenverzehr an den” Versuchstngen
mit, mittlerem Pehler des Mittelwertes und Regressionsgerade. Prozentsummen-Darstellungen: linke
Kurve: Abnahme des Korpergewichtes wihrend des Versuches, rechte Kurve: Beerenverzehr wihrend
des Versuches wie im Histogramm. — Mean consumption of berries (Frangsla alnus, Crataegus mono~
gyna) and mean decline of body weight (KG) of cach B Sylvia atricapilla, S. borin and Turdus mernla
while exclusively feeding on berries. Histograms: consumption of berries -at the experimental days with -
standard error of the mean and regression line. Summed-up percentages: left curve: decline of the body

hxs:ogram -

Beeren zwischen 1hnen bestand kem sxgmflkamer Unterschled in der Menge aufge-
nommener Beeren : :

Bei ausschhethheL Fuue; ung von Vegetablhen verzehrten die Vogel mchc an allen.
Tagen gleich viel Nahrung, und-das Korpergewicht nahm nicht gleichférmig iber

- die Versuchszeit ab, sondern es lief sich folgende Beziehung erkennen (Abb. 19):

Der Verzehr von Vegetabilien stieg, zumindest wihrend der ersten Versuchstage,
signifikant stark an, z.B. bei der Mdnchsgrasmiicke (Abb. 19 oben links) von reich-
lich 10 g Faulbaumbeeren am 1. Versuchstag auf iiber 30 g am letzten Versuchstag.
Aufgrund der erst geringeren und spiter stirkeren Aufnahme von Vegetabilien zeigte

Im Maximum verzehrte Sylvia atrzcapzlla 36 0 S. borin 36 2 und Iurdus merula :
80,1 ¢ Fruchte/Tag . ‘




1]

176 P. Bk J.Orn.
ERTHOLD [ 117

KORPLAGEWICHT fy)

Abb.20: Kbrpergewicht wvon zwel
Sylvia borin. Oben: Werte cines Ver-
suchsvogels, der abwediselnd aus-

0 schlieflidh mit Beeren (Beginne der
N ) i T i T — Zeitabschnitte mit schwarzen Punkten
30 . gekennzeichnet) oder mit Tenebrio-

Larven (Beginne der Zeitabschnitte
mit schwarzen Dreiedken gekennzeich-
net) gefiictert wurde. Unten: Werte
eines Kontrollvogels, — Body weight
of two Sylvia borin. Above: data of
a7 an experimental bird, alternating ex-
clusively feeding on berries (onsets of
15 _ . periods marked with black dots) or
, ; . _ i 'r on Tenebrio-larvae (onsets of periods
J A § 0 N b marked with bladk triangles). Below:

ZEIT (MDNATE) data of a control bird.
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KORPERGEWICHT Jg)

3.3.3. Abwechselnde Fiitterung animalischer und vegetabilischer Nahrung:

Nachdem einerseits Gartengrasmiicken bei rein animalischer Ernihrung Normal-

»verhalten und normalen Ablauf jahresperiodischer Prozesse zeigten (Abschn. 3.3.1)

und andererseirs alle Versuchsgruppen aller untersuchten Arten bei rein vegetabili-
scher Nahrung nicht einmal kurzfristig ihr Korpergewicht halten konnten, wurde
in weiteren Versuchen gepriift, wie sich abwechselnde Fiitterung animalischer und
vegetabilischer Nahrung auf Verhalten und Korpergewmht auswirkt.

Gartengrasmiicke (Abb. 20)

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 6 1973 handaufgezogene Vogel, 1973 im
LD 10 : 14 untersucht; Versuchsnahrung: Mehlwitrmer und frische sowie tiefgefrorene Faul-
baumbeeren, jeweils abwechselnd fiir eine Reihe von Tagen verabreicht (Niheres s. Abb. 20).

Wie das in Abb. 20 oben dargestellte repriisentative Beispiel zeigt, fiel bet aus-
schlieflicher Fiitterung von Faulbaumbeeren das Korpergewicht jeweils rasch ab.
Es erreichte, wenn der Versuch entsprechend lange durchgefithrr wurde, extrem
niedrige ‘Werte (in Abb.20 z.B. im September und November mit 13 und 14 ¢
starke Untergewichte, bei denen die rein vegetabilische Nahrung abgesetzt wurde).
Bei anschliefender Fiitterung von Mehlwiirmern erholte sich das K&rpergewicht
rasch wieder und erreichre alsbald Werte, wie sie den einzelnen Phasen der Zugzeit
entsprechend zu erwarten waren.

Ménchsgrasmiicke

34 nestjungen Monchsgrasmiicken wurden wihrend der Nestlingsentwicklung auffer anima-
lischer Nahrung {vor allem Ameisenpuppen) zum Teil Himbeeren gefiictert. Hicriiber wird
in ciner gesonderten Arbeit berichtet werden (BeErTHOLD 1976 b). Die Ergebnisse dieses
Versuches werden, soweit sie hierher gehdren, in Abschn. 4 mir behandelt.
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3.3.4. Bestimmung der lebensnotwendigen Menge an animalischer Nahrung:

Aus den bisher geschilderten Versuchen geht hervor, daff die untersuchten omni-
voren Vogelarten ausschlieflich mit animalischer Nahrung (Gartengrasmiicke, 3.3.1)
leben und sich dabei normal verhalten konnen, nicht aber mit Vegetabilien allein
(3.3.2). In-d=n im folgenden beschriebenen Versuchen wurde gepriift, wieviel anima-
lische Nahrung bei gleichzeitiger ad lib. Fiitterung von Vegetabilien zur Konstant-
haltung des KB;pergewichts erforderlich ist.

Gartengrasmiicke (Abb. 21)

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 8 1973 handaufgezogene Vagel, 1973 zu
Beginn der Zugzeit Ende Juli/Anfang August im LD 10 : 14 untersucht; Versuchsnahrung:
zunichst fiir 5 Tage nur frische und tiefgefrorene Faulbaumbeeren, Heckenkirschen und
Beeren vom roten Holunder ad lib. zur Reduzierung des Korpergewichts auf im wesentlichen
fettfreien Kérper, danach neben ad lib. Fiitterung von tiefgefrorenen Faulbaumbeeren an
15 Tagen tigliche Zugaben von 2—4 g Mehlwiirmern, dle zur Halfte morgens, zur Hilfte
mittags gefiittert wurden (Niheres s, Abb. 21).

Die Versuchsviigel zeigten bei einer Zufiitterung von 4 g Mehlwﬁrmem/T ag zur
ad lib. Fiitterung von Faulbaumbeeren stets zunehmende Tendenz im Krpergewicht,
bei 2g Mehlwiirmern/Tag stets abnehmende und bei 3 g/Tag 4 mal zu-, 1 mal
abnehmende und 2 mal gleichbleibende Tendenz. Die zum Konstanthalten des Kér-
pergewichts erforderliche Menge an Mehlwiirmern bei ad lib, Fiitterung von Faul-
baumbeeren lag somit fiir die untersuchte Gruppe zwischen 2 und 4 bei etwa 3 g/Tag.
Aufler den Mehlwiirmern nahmen die Vdgel im Mittel 24,9 £ 9,90 g Faulbaumbee-
ren/Tag auf, also mehr, als ihr Korpergewicht in der Versuchszeit betrug.
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Rotkehlchen

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 8 1974 handaufgezogene Végel, 1975 im
Februar 3 Tage lang im Naturtag untersucht; Versuchsnahrung: tiefgefrorene Faulbaum-
und rote Holunderbeeren ad lib.,, dazu tigliche Zugaben von 1-—3 g Mehlwiirmern, die zur
Hilfte morgens, zur Hilfte mittags gefiittert wurden.

Bei Zufiitterung von 1 und 2 g Mehlwiirmern/Tag nalimen jeweils 7 von 8 Vdgeln
(im Mittel 0,4 g bzw. 0,1 g) ab. Bei Zugabe von 3 g Mehlwiirmern/Tag nahmen nur
3 Végel ab, 1 Vogel nahm zu, und bei 4 Végeln blieb das Kérpergewicht unverindert.

Demnach lag beim Rotkehlchen die zum Konstanthalten des Kérpergewichts erfos-

derliche Menge an Mehlwiirmern bei ad lib. Beerenfiitterung ebenfalls bei etwa 3 g
wie bei der Gartengrasmiicke (oben a).

Amsel

Kurzbeschreibung der Versuchsbedingungen: 8 1974 handaufgezogene Végel, 1975 im
Februar 6 Tage lang im Naturtag untersucht; Versuchsnahrung: gefrorene und frische
Apfel (Ontario) ad lib., dazu tigliche Zugaben von 1—3 g Mehlwiirmern, die zur Hilfte
morgens, zur Hilfte mittags gefiittert wurden.

Bei Zufiitterung von 1 g Mehlwiirmern/Tag nahmen 7 von 8 Végeln (im Mittel
1,4 g) ab. Bei Zugabe von 3 g Mehlwiirmern/Tag nahmen in einem Fall 5 Vigel
zu und 3 ab; im anderen Fall 7 zu und 1 Vogel nahm ab. Bei Zufiitterung von
2 g Mehlwiirmern/Tag nahmen einmal 5 Végel zu und 3 ab und einmal 2 zu und
6 ab. Demnach lag bei den Amseln die zum Konstanthalten des K&rpergewichts

erforderliche Menge an Mehlwiirmern bei ad Iib. Fiitterung von Apfeln zwischen

2und3g.

Bei der Amsel betrug damit der zum Konstanthalten des Kérpergewichts erfor-
derliche Anteil an Mehlwiirmern bei einem durchschnittlichen K&rpergewicht von
reichlich 74 g nur etwa 3—49, bei Gartengrasmiicke und Rotkehlchen hingegen
etwa 16 bzw, 19 %o des Kiirpergewichtes Bei einer tiglichen Menge an Mehlwiirmern
von 2—3 g verzehrten die Amseln im Mittel 56,9 + 19,24 g Apfel/Tag, also etwa

77 %/9 thres Kdrpergewichts.

34, Energie- und Inhaltsstoffgehalte verwendeter
Futtermittel (Tab.2)

Zur Beurteilung der verschiedenen als Futtermittel verwendeten animalischen und
vegetabilischen Stoffe hinsichtlich ihres Nihrwertes und der aufgenommenen Menge
wurden von einer Reihe von Stoffen Energie- (Joule-, Kalorien-) und Inhaltsstoff-
gehalte bestimmt, die in Tab. 2 (S. 191 u. 196) angegeben sind. Zusitzlich sind dort
Werte anderer Autoren zusammengestellt. Die Bestimmungen an eigenem Material
(s. Abschn. 2) wurden jeweils an 1—5 Stichproben vorgenommen.

4. Schlufifolgerungen und Diskussion der Ergebnisse

41. Jahreszeitliche Anderungen der Nahrungspriferenz

Aus den in Abschn. 3. behandelten Versuchen geht hervor, daff die unrtersuchten
Arten auch unter konstanten Bedingungen ihre Nahrungspriferenz jahreszeitlich
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dndern konnen: Bei den lange genug untersuchten Garten- und Monchsgrasmiicken
wechselten animalische und vegetabilische Anteile in der aufgenommenen Nahrung
jahreszeitlich regelhaft. Damit sind spontane, vom Nahrungsangebot unabhingige,
jahreszeitliche Nahrungspriferenz-Anderungen zwischen animalischer und vegetabi-
lischer Kost bei omnivoren Arten nicht nur fiir Siuger (ANDRIANTSIFERANA &
RAHANDRAHA 1973 a, b), sondern nunmehr auch fiir Végel sicher nachgewiesen. Wenn
auch bisher in keinem Falle eine circannuale Periodik der Nahrungspriferenz-Ande-
rungen und damit der absolut sichere Nachweis fiir ihre endogene Natur unter kon-
stanten Bedingungen erbracht wurde, sprechen doch zwei Befunde dafiir, daf die
unter konstanten Bedingungen beobachteten Nahrungpriferenz-Anderungen. auf
einer endogenen Periodik beruhen: 1) Bei der Gartengrasmiicke sind die beobachteten
Nahrungspriferenz-Anderungen streng mit dem -Ablauf der. untersuchten jahres-
periodisd'nen Prozesse korreliert, fiir die endogene Jahresperiodik sicher nachge-
wiesen ist (z. B. BERTHOLD 1974 a), und 2) treten sie auch bei unter konstanten Be-
dingungen aufgezogenen unerfahrenen Jungvdgeln auf.

Gartengrasmiicke, Amsel und Rotkehlchen bevorzugten im Versuch zu keiner Zeit
Vegetabilien, sondern stets unter allen Versuchsbedingungen animalische Nahrung;
die vegetabilische Nahrungskomponente wurde nur zeitweilig relativ-erhght, Die
Monchsgrasmiicke bevorzugte vegetabilische Kost voriibergehend, mit wechselnden
jahresperiodischen Vorgingen zusammenfallend. Die Feldsperlinge wihlten in erster
Linie regelmiflig vegetabilische Nahrung. Fiir alle untersuchten Arten gilt, dafl bei
Korpergewichtserhdhungen, bedingt durch Depotfettbildung, die zugrundeliegende
Hyperphagie stets im wesentlichen auf der Aufnahme animalischer Nahrung beruht;
vegetabilische Kost tritt -dabei deutlich zuriick. Die. ziehenden Arten bevorzugen
ganz allgemein wihrend der Zugzeit animalische Nahrung oder zeigen zummdest',
die Tendenz dazu. Nur bei der Mbnchsgrasmiicke kann die Bevorzugung von Vege-
tabilien in die Zeit der Zugunruhe fallen — dann allerdings nur, wenn oder solange
das Korpergewicht nicht erhtht wird, Diese Beobachtungen sprechen eindeutig
gegen die in Abschn., 1 besprochenen Hypothesen, nach denen omnivore Zugvigel
zur Zugzeit (kohlehydratreiche) Vegetabilien bevorzugen sollen, um auf diese Weise -
ausreichend Ausgangsstoffe (vor allem Kohlehydrate) fiir die Depotfettbildung zur
Verfligung zu haben. Es wird deshalb in den folgenden Abschnitten ausfithrlich zu
priifen und zu diskutieren sein, weshalb von einzelren Arten iiberhaupt - und zu
bestimmten Zeiten besonders — selbst relativ energlearme Vegetablhen verzehrt -
werden. : S

42, Die Bedeutung animalischer und vegetablllscher
Kost fiir omnivore Végel e

Die in Abschn. 3 behandelten Versuche ergaben, daﬁ omnivore Smovogelarten’
mit animalischer Nahrung allein leben konnen, Gartengrasmiicken mindestens wih- -
rend einer Versuchsdauer, die auf 9 Monate angesetzt war. Roric (1903) kam zu
dhnlichen Befunden; und Hopre (1968 a) hielt 8 verschiedene Arten ,ohne sichtbare .
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Schiidigung® 20 Monate lang bei ausschliefflicher Fiitterung mit Mehlwiirmern (mit
Vitaminzugabe, s. Abschn. 4.4). Die Gartengrasmiicken zeigten bei 9monatiger aus-

schlieflicher animalischer Fiitterung normales Verhalten und normalen Ablauf ihrer.

jahresperiodischen Vorginge, woraus zu schlieffen ist, daf fiir sie rein animalische
Ernihrung offenbar allgemein ausreichende Ernghrung sein kann.

Was rein vegetabilische Erndhrung anbelangt, so ist bekannt, daf zum Beispiel
aufler den unter anderem auf Zelluloseverdauung spezialisierten Hiihnervigeln
(z. B. STRESEMANN 1934, PENDERGAST & BoaG 1971, INMANN 1973, Potarov 1974,

Leznicka et al. 1975) auch omnivore Kérnerfresser mit Sémereien allein auskommen ™~

konnen (Passer domesticus und Spizella arborea im Versuch mit Sdmereien, THYBUSCH
1957/1958, MAXWELL & Dicarrio 1972; Passer montanus offenbar im Freiland mit
Sémereien, DeEckErRT 1968, KEIL 1973; P. pyrrbula etwa ab Ende Februar mit
Knospen, NEwTON 1966). Wurden Grasmiicken, Amsel und Rotkehlchen zu verschie-
denen Zeiten verschiedene Friichte (verschiedene Beeren, Apfel und Pfaffenhiitchen-
friichte), die sie im Freileben in mehr oder weniger grofler Menge und mehr oder
weniger regelmdfig verzehren (Abschn, 1), ausschlieflich geboten, so- ging trotz
starkem Verzehr von Friichten ihr Korpergewicht stets sofort und kontinuierlich
zuriick und erreichte, wenn nicht animalische Nahrung zugefiittert wurde, rasch letal
niedrige Werte. Fiir diese Arten ist die verabreichte vegetabilische Nahrung, die sie
vom Freileben gewdhnt sind, keine Existenzgrundlage. Zu ihr miifite entweder zusitz-
lich lebensnotwendig andere — ,bessere“ — vegetabilische Nahrung, was jedoch in
der Regel nicht der Fall ist (z. B. Naumann 1897—1905, ScuusTer 1930, NIET-

_HAMMER 1937, MOHRING 1957 a), oder animalische Nahrung aufgenommen werden,
was hiufig der Fall ist (s. unten). Nach diesen Feststellungen wird verstindlich, war-

um omnivore Singvogelarten Beeren und andere fleischige Friichte zur Zugzeit
nicht ausschlieflich oder in sehr hohem Mafle bevorzugen: Sie wiirden, anstati zur

Kérpergewichtserhdhung und Depotfettbildung beizutragen, das Gegenteil — nimlich
Gewichtsreduktion — bewirken.

Es stellt sich'nun hier die Frage: Warum fressen dann omnivore Singvodgel iiber-
haupt Beeren und andere fleischige Friichte? Meine Antwort — zunichst als Arbeits-
hypothese gedacht — lautet: In erster Linie als sekundire oder als Zusatznabrung
aus Gkonomischen Griinden, und zwar besonders — exogen bedingt — 1) in (Not-)
Zeiten, in denen animalische Nahrung relativ knapp ist und 2) in Zeiten besonders
hohen Nahrungsbedarfs, wenn animalische Nahrung in ausreichendem Mafle nur
mit iibermidfig grofem Aufwand zu beschaffen wire. Ahnliches vermuteten bereits
andere Autoren, ohne sich jedoch auf experimentelle Befunde stiitzen zu k&nnen:
BrrnDT & MEISE (1959) bezeichnen Beeren und weiche Friichte fiir omnivore
Arten ,wenigstens als Zusatznahrung®. Haviin & Fork (1965) nehmen fiir den
Star aufgrund umfangreicher Mageninhaltsanalysen, bei denen sie in 90 9/ aller
Fille auch animalische Nahrung und von April bis August eine etwa gleichbleibende
Menge an animalischer Nahrung fanden, an, dafl die Viogel fleischige Friichte nur
zusitzlich zu animalischer Nahrung fressen. Nach Newron (1966) sind Knospen
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fiir den Gimpel P. pyrrbala wohl vor allem Ausweicbnithr'_uno- WopnEer (1967)
vermutete in Apfeln fiir die ,meisten Arten® nur ,Not- oder Gelegenheitsnahrung®
und nur fiir Drosseln ,gern genommene Winternahrung®. Nach Kear (1972) ist

»plant-eating habit ... probable secondary nature® und MorTON. (1972) ,hypo- . .
thesized that temperate-zone species would ,chose’, evolutionary, animal food over - -

fruit during the breeding season ...“. ERRINGTON (1937) und HoiDER et al. (1975)
stellten — zwar nicht bei omnivoren Singvdgeln, sondern bei Fasanen Phasianus
colchicus und Truthithnern — Gewichtsverluste bzw. reduzterte Gewichiszunahme

'bel Fiitterung von fleischigen Friichten, schwer verdaulichen Samen bzw. Luzerne

fest; ERRINGTON sprach daher von inadiquater Wmter-Notmhrung. '

Fiir die ven mir formulierte Hypothese sprechen ferner 5 Kategorien von Beobach-
tungen, Daten und Uberlegungen, die im folgenden besprochen werden sollen.-

1. Regelmiflige Aufnahme animalischer Nahrung: Wenn

es stimmt, dal omnivore Singvdgel der in Rede stehenden Hypothese nach Vegeta- - -

bilien in Form von Beeren und anderen fleischigen Friichten in erster Linie als
Zusatznahrung aufnehmen, dann miifite sich in ihrer Nahrung ganz regelmiflig
animalische Kost nachweisen lassen. Das scheint auch tatsichlich der Fall zu. sein:
EnLE (1963) zum Beispiel stellte fest, daRl Amsel, Singdrossel Turdus philomelos und
Star ganzjihrig animalische Nahrung aufnehmen (s. hierzu auch Havimw & Fork
1965, Cvitanic & Novak 1966, s. oben). Gromapzkr (1969) bezeichnet beim Star
animalische Nahrung sogar als ,basic food“. Monchsgrasmiicken fangen im Friih- -
jahr, wenn sie regelmidfig.Efeubeeren verzehren (s. unten 2)) trotz reichlichem Ange-

bot an diesen Beeren zwischendurch eifrig Insekten (eigene Beobachtungen). Auch -~

wihrend ‘der Zugzeit nehmen omnivore Singvogel ganz regelmifig animalische
Nahrung auf: Amseln auf dem Frithjahrszug (auf Helgoland wihrend einer Unter-
suchung etwa 60 9% gegeniiber nur 40 9/o pflanzlicher Nahrung; Vaux & Wirric
1971), Gartengrasmiicken auf dem Herbstzug (animalische Nahrung in 82,5 %/p aller
Migen auf Helgoland gefunden; Krorr 1972), Dorngrasmiicken Sylvia communis
auf dem Herbstzug (Ubersicht: EMmricH 1975) und 35 auf der Mettnau-Halbinsel

am Bodensee daraufhin systematisch untersuchte Arten (BREnsING 1976 u. unten 4), .. .

Auch bei Feldsperling und Bartmeise, die viel von Simereien leben, lief sich Auf-
nahme animalischer Nahrung verschiedentlich auch im Winter bei hauptsichlichem
Samenverzehr nachweisen (Serrzer 1972, Griin 1975). Selbst die auf Pflanzennah- .
rung extrem spezialisierten Tetraoniden nehmen wenigsténs zeitweilig animalische
Nahrung auf (z. B. PauLr 1974, ZwickeL et al. 1974), ebenso nektarfressende Viigel,
die woh! zum Teil sogar auf animalische Nahrung angewiesen sind (z. B. Youne
1971, StiLes 1973, PoLey 1974, WoLrr 1975, s. aber auch GroEeseeLs 1932); und -
viele sogenannte frugivore Arten erweisen sich bei genauerer Untersuchung als nicht
ausschliellich frugivor (z. B. MorToN 1973). :

Ferner spricht die in Notzeiten zu beobachtende auﬂergewohnhche Aufnahme von
animalischer Nahrung fiir meine Hypothese. Buchfinken zum Beispiel picken im
Winter Fleischreste von Knochen und fressen tierische Fette (BODENSTEIN 1953),
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Tannen- und Kohlmeisen Parus ater und major verzehren im Winter Zuckmiicken
und legen davon sogar Vorrdte an (BUrkir 1973), Rotkehlchen suchen im Winter

" im von Schweinen aufgewithlten Boden und Laub nach Nahrung (Cucnasse 1973),

Stare ,schmarotzen® im Winter Ameisen beim Furter suchenden Griinspecht Picus
viridis, Bachstelzen Motacilla alba fangen im Winter im Lampenschein Fliegen
(Kine & King 1973, 1974), und Teichrallen Gallinula chloropus sammeln tierische
Nahrung von Maulwurfshaufen (Becker 1975). Die Amsel kann im Winter mensch-
lichen Kot aufnehmen (STRAWINskI 1967), und Singdrossel und Teichralle wurden
im Winter beim Fressen von Vogelkot beobachtet (BoyiLr 1970, ENGLER 1973). Auch
dabei kann es sich — ebenso wie beim hiufigen Fressen des Kotes von Jungvigeln
durch die Eltern — um ein auflergewdhnliches, aber gezieltes Aufnehmen animali-
scher Nahrung handeln. Niche nur der Kot vor allem von Jungvdgeln (z. B. HorrE
1970, BLEm 1973), sondern auch der von Altvdgeln enthilt noch in so betrichtlichem
Umfang in verwertbarer Form Energie — so sind zum Beispiel 30—45 /o Protein
in trockenem Hithnerkot enthalten — ferner Kalzium und Phosphor, daf zum
Beispiel aufbereiteter Gefliigelkot in der Tierproduktion in gewissem Umfang mit
Erfolg zu Futterzwecken fiir Gefliigel und Vieh verwendet wird (z. B. BLamr 1974,
Ssith 1974, CunNINGHAM & LiiiicH 1975, TRAKULCHANG & BaLLoun 1975 a, b).
Schlieflich sprechen unter Umstinden auch die Beobachtungen, dafl die Versuchs-
vogel bei ausschliefllicher Fiitterung von Friichten zum Teil bis zu drei Tagen keine
Nahrung aufnahmen und Rotkehlchen sogar die Aufnahme von Pfaffenhiitchen,
sogenanntem ,Rotkehlchenbrot® (Sunker 1950), verweigerten (Abschn. 3.2), fiir
die in-Rede stehende Hypothese.

2. RegelmifBige Aufnahme vegetabilischer Nahrung:
Wenn es stimmt, dafl Vegetabilien in Form von Beeren und anderen fleischigen
Friichten fiir omnivore Singvdgel nach der obengenannten Hypothese in erster Linie
Zusatznahrung sind, dann sollten sie nicht nur zu bestimmten Zeiten, sondern allge-
mein bei Mangel an animalischer Nahrung, also stets in Notzeiten, regelmifig
gefressen werden. Das scheint auch rtatsichlich der Fall zu sein: Grasmiicken,
Drosseln und Stare zum Beispiel fressen praktisch das ganze Jahr iiber auch Vege-
tabilien (z.B. MOHRING 1957 a, EBLE 1963), Grasmiicken und Drosseln das ganze
Jahr iiber sogar Beeren: Nach der Ankunft im Brutgebiet Efeubeeren bis in die
Brutzeit hinein (z.B. MOHRING 1957 a und eigene Beobachtungen), mit denen
Drosseln auch ithre Jungen fiittern (z. B. HEmwroTH & HemroTH 1929, Swow 1971),
ab der Brutzeit die verschiedensten Beeren (Abschn. 1), mit denen hiufig auch
teilweise die Jungen gefiittert werden (z.B. Ubersicht: ScrHusTER 1930, ferner
Wann 1950, MoHRING 1957 a, EMMRICH 1973 u. unten), wihrend des Zuges eben-
falls verschiedenste Beeren und ebenso im Winter(-quartier) (Abschn. 1 und z.B.
WinsTANLEY et al. 1974). Drosseln zum Beispiel verzehren, wie man regelmiflig
beobachten kann, im Winter Apfel und Beeren von Zierstriuchern verstirkt dann,
wenn (stirkerer) Frost einsetzt oder Schnee fille. Nach ScHnemEer (1957) fressen
Amseln Efeubeeren besonders in schneereichen Wintern. Bikp & Smita (1964)
stellten fest, dafl Agelaius phoenicens im Juni und Juli in Feuchtgebieten mit im
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allgemeinen groflem Angebot an Insekten ausschlieflich von Insekten lebten, in
Ackerbaugebieten zur gleichen Zeit nur zu 709 Scumipt (1964) fand, daff in
Ungarn das Angebot an Holunderbeeren und die Anzahl anwesender Vigel zur
Zugzeit miteinander korreliert sind. Ferner ist bekannt, daf zum Beispiel Gras-
miicken, andere ,Insektenfresser” und andere omnivore Singvigel zu verschiedenen

Zeiten und besonders in Notzeiten zum Teil Blitter verzehren (Phyllovorie, z.B. -

Scuiz 1943, DELEun. 1952, BAIRLEIN 1975, PrirTer 1975), Samen aufnelmen

(SummErs 1975), Bliiten fressen (HAENSCHE 1970), Nektar und andere Pflanzensifte -
aufnehmen (z. B. GroEBBELs 1932, MOHRING 1957 b, PRINZINGER 1972, PETTET 1975),
Pilze und Flechten verzehren (z. B. NorDBERG 1942, RaDrorp 1968, Fucis 1973 -

und eigene Beobachtungen) und Knospen auspicken kionnen (z. B. STRAWINSKI 1967;

allgemeine Ubersichten: z. B. GRoEsBELS 1932, BERNDT & MEISE 1959, KEAR 1972).

Auch fiir andere Vogelgruppen wird zum Teil fiir verschiedene Zeiten iiber

auflergewdhnliches Fressen von Vegetabilien berichtet: Nach Fry (1967) verzehren )'

Bienenfresser vor dem Zug Teile von Ulpalmenfriichten, ebenso fressen verschiedene
Greifvigel davon (PerTer 1968), die auch Beeren aufnehmen "konnen (z.B.
STRESEMANN 1934). Im kalten Jahrhundertwinter 1962/1963 verzehrte em Turm-
falke Falco tinnunculus sogar Apfel (ScHNEBEL 1968).

Viele omnivore Singvogelarten wie zum Be1sp1e1 Grasmiicken und Drosseln, aber
auch andere Arten, fiittern auch ihren Jungen hiufig Vegetabilien, und zwar meist

Beeren und andere fleischige Friichte, vielfach besonders bei spiten Bruten (z.B.
Ubersicht: ScuusTER 1930, ferner NIETHAMMER 1937, Wann 1950, LOHRL 1957,
. MOHRING 1957 a, VoLkManN 1957, HaviiN & Forx 1965, Snow 1971, MEerrz-1972,

MAcxxon_'rm_l'973, Raprorp 1974, WARREN 1974, BurLin 1975, ScHONN 1975).

In einer Reihe von Fillen wird betont, dal der Verzehr und das Fiittern von

mehr fleischigen Vegetabilien wie Beeren bei mehr oder weniger groflem Mangel -

an animalischer Nahrung zu beobachten ist (z. B. MduriNG 1957 a2, SCHNEBEL 1968,

TuTMAN 1969, PrINZINGER 1972, GLUTZ vON Brotzaem 1973). Nach GriiN (1975) .

fittern Feldsperlinge mehr Sémereien, wenn das Insektenangebot unzureichend ist.
Gimpel fressen Knospen nach NEwron (1966) vor allem, wenn Simereien knapp
sind. Mindestens in einem Falle — beim Hausrotschwanz Phoenicurus ochruros —

wurden auch Beeren verfiittert, als Insekten reichlich vorhandcn gewesen sein sollen

(Merrz 1972),

Amseln frafen wihrend einer Hitze- und Trockenperiode im August 1975 in'.~

Moggingen, als sie den harten Boden nicht mehr bearbeiten konnten, sogar unreife
Ebereschen, Holunderbeeren und Tomaten (THIELCKE und LEHRL miindl. und eigene

Beobachtungen). Nach dem Einsetzen von Regenfillen lieflen sie dann selbst reife -
Ebereschen unbeachtet hingen. Hier erhebt sich die Frage, ob die Friichte mdglicher- .- -
weise auch oder in erster Linie zur Wasserversorgung aufgenommen wurden. Zur -
Wasseraufnahme kdnnten auch Mondhsgrasmiicken schon bald nach dem Ausfliegen,.
lange vor der Zugzeit, Beeren fressen und bevorzugen (Abschn. 3.1). Dafiir spricht,
daff Monchsgrasmiicken unserem Augenschein nach im nassen Sommer 1973 in -
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Mboggingen im Institutsgelinde Heckenkirschen weit weniger schnell verzehrten als
in mehr trockenen Jahren. Die mit der Jugendmauser zusammenfallende Bevorzugung
von Beeren bei der Monchsgrasmiicke konnte mit dem hohen Wasserbedarf des
Korpers wihrend der Mauser (z.B. NrwTon 1968, MyRcHA & Pmowskr 1970)
zusammenhingen.

3, Aufnahme animalischer Nahrung bei reichlichem Vor-
handensein von vegetabilischer Nahrung: Von Staren, deren
Verzehr yon Vegetabilien in Form von Xirschen, Weinbeeren, Oliven und anderem
infolge der entstehenden wirtschaftlichen Schiden zu umfangreichen Untersuchungen
fithrte, ist bekannt (wie schon in Abschn. 1 erwihnt), daf sie ,Insektennahrung den
Kirschen vorzichen kénnen“ (Ubersicht: Bruns ‘& FHaserkorN 1960). RegelmifBig
1iR¢ sich auch beobachten, dafl Stare trotz im Uberfluf vorhandener und leiche
erreichbarer Weinbeeren neben diesen regelmiflig Insekten aufnehmen, zum Beispiel
auf Weinbaugebieten benachbarten Wiesen oder bel ausgiebiger Insektenjagd in der
Luft (z. B. Bracksirr 1952), zum Teil direkt {iber den Weinpflanzungen. Ent-
sprechendes 148t sich bei anderen Arten, zum Beispiel Drosseln, in Bezug auf Obst
und animalische Nahrung regelmiflig beobachten: Im Winter verwenden zum Beispiel
Amseln selbst angesichts noch stark mit Friichten behangener Obstbiiume viel Zeit
darauf, sogar verschneites Laub zu wenden und darin nach Schnecken, Spinnen und
anderer animalischer Nahrung zu suchen, die sich auch im Winter in ihren Migen
nachweisen 1ifit (z. B. EsLe 1963). Diese Beobachtungen charakterisieren vegetabili-
sche Nahrung deutlich als eine sekundire Nahrung, die selbst bei iiberreichlichem
Angebot nicht ausschliefilich gefressen wird. '

4, Ausschlieflich animalischeErndhrung von omnivoren
Zugvdgeln in Rastgebieten wihrend des Zuges: Bel systemati-
schen Untersuchungen der Zusammensetzung der Nahrung von Zugvbgeln in einem
Rastgebiet auf der Mettnau-Halbinsel am Bodensee, wo an vegetabilischer Nahrung
vor allem Faulbaumbeeren unbegrenzt zur Verfiigung stehen (BerTHOLD & SCHLEN-
KER 1975), konnte bei 19 von 35 Arten keine Aufnahme von Vegetabilien nachge-
wiesen werden (BRENsmNG 1976). Unter den 19 Arten befanden sich eine Reihe, bei
denen wenigstens gelegentlich Verzehr vegetabilischer Kost festgestellt wird (z. B.
Laubsinger, Rohrsinger, Gelbspdtter Hippolais icterina, z. B. Naumann 1897—1905,
Hormann 1970, Orr 1970). Diese Beobachtungen an Arten, die auf der Mettnau-
Halbinsel Depotfett bilden und ihr Kérpergewicht erhthen (unverdffentlicht), zeigen
in hervorragender Weise, dafl omnivore Singvogelarten in der Zugzeit in einem
Rastgebiet mit reichlichem Angebot an animalischer Nahrung auf vegetabilische
Kost verzichten konnen, die damit deutlich als mogliche aber nicht notwendige
Nahrung — also als Zusatznahrung —— charakterisiert wird. Andere ziehende Arten,
die iiberhaupt oder fast keine Vegetabilien aufnehmen, mufiten sich unter Umstinden
deshalb auf relativ frilhen Wegzug einstellen, solange animalische Nahrung noch
reichlich vorhanden ist (wie z. B. der Fitis Phylloscopus trochilus) oder konnten
unter Umstinden deshalb nur Anlagen fiir relativ geringe Fettdepots entwickeln
(wie z. B. der Zilpzalp Phylloscopus collybita; unverdffentlicht).
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5. Unzureichender Niahrstoffgehalt vegetabilischer

. Niahrung: Alle Versuchsgruppen der untersuchten Arten verloren bei ausschliefl-

licher Fiitterung von Friichten, selbst wenn aufergewshnlich grofle Mengen an Friich-
ten verzehrt wurden, rasch und kontinuierlich an K&rpergewicht, das bald letal
niedrige Werte erreichte (Abschn. 3.3). Die Ursache dafiir konnte zum einen darin
bestehen, dafl die Friichte Stoffe enthalten, die den Organismus schidigen, oder zum
anderen, dafl den Friichten lebensnotwendige Stoffe fehlen oder in ihnen in zu
geringer Menge enthalten sind. (Dabei kann es sich sowohl um Nzhrseoffe als auch
um ,conutrients® handeln. Conutrients sind in der Ernihrung zu Nihrstoffen zu-
sitzlich hinzutretende giinstig oder ungiinstig wirkende Stoffe; Ubersiche: FisHEr
1972).

Viégel sind, mit wenigen Ausnahmen — wie zum Beispiel Truthuhnkiiken, auf die
Beeren von Phytolacca americana toxisch wirken (BARNETT 1975) — gegeniiber
pflanzlichen Giftstoffen wie Alkaloiden, Glykosiden und selbst Strychnin aufler-
gewthnlich unempfindlich (z.B. GroEBBELs 1932, STRESEMANN 1934, KEAR 1972).
Die Amsel zum Beispiel hat gegeniiber Atropin im Vergleich zum Menschen eine
Toleranz von 10%:1 (SEUTER 1970). Die Versuchsvdgel reagierten nicht nur auf
bestimmte Friichte wie zum Beispiel die Beeren des Faulbaumes mit seiner bekannten
abfiithrenden Wirkung (z. B. HijckeL 1954), sondern auch auf alle anderen Friichte
mit Korpergewichtsabnahme, zum Beispiel auch auf Apfel, die selbst fiir den Men-

schen kaum Giftstoffe enthalten. Es liegt daher nahe anzunehmen, daff fiir die-

beobachtete K&rpergewichtsabnahme eher fehlende als toxische Stoffe verantwortlich
sind. Auflerdem war die Abnahmié des K6rpergewichtes bei allen gefiitterten Friichten
etwa gleich grof. Betrachtet man die Inhaltsstoffe der von uns als Futtermitrel
verwendeten animalischen und vegetabilischen Stoffe (Tab. 2), so fillt vor allem der
geringe Proteingehalt (bezogen auf das Frischgewicht) vegetabilischer Stoffe mit
0,3-—5,3 %o gegeniiber 12,421 %/p in animalischen Stoffen auf. Von einer Reihe von
Untersuchungen -ist bekannt, dafl fiir Stabilhaltung des Korpergewichtes, optimales
Wachstum und gute Legeleistung, vor allem bei Gefliigel, Proteingehalte der Nahrung
ven etwa 13—30% erforderlich sind. Liegen die Proteingehalte darunter, kommt es
unter anderem zu verringertem Wachstum und zu Abnahme des K&rpergewichts
(z. B. Zucker et al. 1967, Jounson 1971, Kear 1972, CiLLEY et al. 1973, ScotT
1973, VorrTLE et al. 1974). GROEBBELS (1932) stellte bei Buchfink, Stieglitz C. cardue-
lis und Rotkehichen einen Eiweiflbedarf von 4,1—4,5, 5,7 bzw. 9,29/ in der Nah-
rung fest. Nach ELDEN (1965) waren 4 /o Protein in der Nahrung bei Spizella arbo-
rea das Existenzminimum bei bereits reduziertem Korpergewicht. Nach diesen Daten
liegen die in den verschiedenen von uns als Futtermittel verwendeten und untersuch-
ten Friichten enthalitenen Proteingehalte mit Ausnahme des Efeus (Tab. 2) zum Teil
weit unter dem allgemein erforderlichen Minimum.

Ich schlage deshalb als Arbeitshypothese vor: Die beobachtete Korpergewichts-
reduktion bei den untersuchten omnivoren Singvégeln bei ausschlieflichem
Friichteverzebr wird in erster Linie durch zu niedrigen Proteingebalt der Friichte
bewirkt (s. auch Abschn. 4.5). Fiir diese Hypothese sprechen sehr folgende Be-
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~obachtungen von PuLLIAINEN et al. (1968): Beim Verzehr von Vaccinium myr-
tillus-Stengeln wiesen Schneehithner L. lagopus eine Stickstoffbilanz von =+ 0, bei
Aufnahme von. Preiselbeeren V. witis-idaea jedoch eine negative Stickstoffbilanz
auf. Nach PEnDERGAST & Boac (1971) haben Preiselbeeren einen Proteingehalt von
5,1 %/o, der etwa dem von Efeubeeren entspricht (Tab. 2). Bei reinem Eriichteverzehr
sind omnivore Singvogelarten wie die untersuchten mit den ‘weit iiber ihrem Kécper-
gewicht liegenden aufgenommenen Mengen pro Tag (Abschn. 3.3) sicherlich an der
Grenze ihrer Verdauungsfihigkeit angelangt, so dafl sich nicht einfach durch Mehs-
verzehr der Proteingehalt doch noch decken liefle. Dafl omnivore Kornerfresser im

Gegensatz zu den untersuchten Friichte fressenden Arten zum Teil mit Simereien -

allein leben kdnnen (s. oben), k6nnte gut auf deren im allgemeinen wesentlich
hoheren Eiweifigehalt — bis iber 30 9/o (z. B. GRoEBBELS 1932, WirLsoN & Har-
MESON 1973) — zuriickzufithren sein. Es ist auflerdem méglich, dafi der ohnehin
geringe Proteingehalt von Friichten zumindest von bestimmten Vogeln (so vor allem
von Passeres, die keine Zellulose verdauen konnen, z.B. Haviin & Fork 1965)
nicht einmal voll ausgenutzt werden kann, da bei rohfaserreichen Futterstoffen wie
Friichten beim Nichtwiederkiuer die Verdaulichkeit der Rohnihrstoffe relativ
schlecht ist (z. B. BERGNER 1970). Das mag unter anderem auch Ursache dafiir sein,
dafl Kérnerfresser mit bestimmten Simereien allein ihr Korpergewicht zu halten
vermdgen, mit anderen jedoch nicht (z. B. MaxwerL & Dicaprio 1972). Unterschiede
in der Verdauungsfihigkeit von Geriistsubstanzen und in der Ausniitzung der Roh-
nihrstoffe verschiedener Futtermittel sind bei Vidgeln bekannt; sie bestehen zum
Beispiel zwischen Hithnern und Perlhithnern und zwischen Roggen und einer Kreu-
zung aus Roggen und Weizen als Futtermittel bei Gefliigel (Voer & StUuTE 1974,
McNae & SHANNON 1975). Von der biologischen Wertigkeit her (z. B. BAssLEr et al.
1975) sind Pflanzenproteine durchaus hochwertig und zum Beispiel Fischmehl gleich-
" wertig oder iiberlegen (z. B. PHiLLpson 1966, WoobHam 1971, Desry et al. 1975)
und diirften von daher fiir Friichte fressende omnivore Singvigel keinen Engpafl
darstellen. Deshalb konnen auch zum Beispiel Wiederkiuer unter den Siugern,
denen aufgrund ihres hohen Ausnutzungsgrades der Nahrung der Proteingehalt von
Pflanzen ausreicht (z. B. ErsrELp 1975), und ganz speziell an pflanzliche Nahrung
angepafite Vogelformen wie Tetraoniden zumindest lingere Zeit ausschlieflich von
Vegetabilien leben (z. B. PENDERGAST & Boac 1973).

43, Strategie der Nahrungsaufnahme omnivorer Sing-
végel

In den vorangehenden Abschnitten wurde gezeigt, daf die untersuchten Arten
und dariiber hinaus sicherlich auch andere omnivore Singvdgel sich mit fleischigen
Vegetabilien wie Beeren und anderen Friichten, zum Teil auch mit Simereien,
wahrscheinlich infolge zu niedrigen Proteingehaltes dieser Stoffe, nicht ausreichend
ernihren konnen und zusitzlich animalische Nahrung lebensnotwendig brauchen.
Die Tatsache, dafl Vegetabilien trotzdem und zeitweilig sogar in betrichtlichem
Umfang verzehrt werden, interpretiere ich als 8konomisch bedingte Anpassung an
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bestimmte Erndhrungssituationen (Abschn. 4.2). Im folgenden soll diese konomische
Strategie niher untersucht werden.

Omnivore Singvdgel konnen, wie die durchgefithrien Versuche zeigen, gut mit
animalischer Nahrung allein leben (Abschn. 3.3). Sie bevorzugten — mit Ausnahme
der Feldsperlinge — animalische Nahrung regelmifig (Abschn. 3.1, 3.2) und/oder
fressen sie im Freileben wohl hiufig praktisch das ganze Jahr tiber (Abschn. 4.2).
Nach MorTon (1973) ,choose, evolutionary ... temperate-zone species ... animal
food“ — wenigstens zur Brutzeit, Diese Feststellungen sprechen dafiir, dafl zumindest
viele omnivore Singvdgel wohl das ganze Jahr {iber ausschlieflich mit animalischer
Nahrung leben konnten und den Versuchsergebnissen nach zum Teil eigentlich —
wenn sie verfiigbar wire — sogar sollten. Dem stehen jedoch hiufig zeitweilig zwei
Schwierigkeiten entgegen: 1) Temporidrer Mangel an animalischer Nahrung und
2) zeitweilig stark erhShter Nahrungsbedarf.

Ersteres tritt in gemifigten Breiten vor allem im Winter ein, aber moglicherweise
auch im Sommer, wenn die Insekten stark abnehmen und infolge der vielen ausge-.
flogenen Jungvdgel die grofite Vogeldichte besteht (z. B. Lack 1954). Neben Winter-
rube, Wegziehen oder Umstellung in der Erwerbstechnik animalischer Kost bleibt
omnivoren Singvogeln im Winter vor allem die Mogliclikeit einer Umstellung in der
Art der zu wihlenden Nahrung (z. B. MoRrsE 1971): (verstirkte zusitzliche) Auf-
nahme vegetabilischer Nahrung. Wie unsere Versuche zeigten, kdnnen zum Beispiel
Amseln im Winter, wenn sie grofle Mengen an Friichten (ca. 75 %o ihres Korper-

gewichts/Tag) leicht ecreichbar zur Verfligung haben, mit wenigen Gramm arimali-

scher Kostrpro Tag auskommen (Abschn. 3.3). Diese geringe Menge an animalischer
Nahrung werden sie in der Regel — wenn auch bisweilen nur mit Mithe — beschaf-
fen kdnnen. Ganz von animalischer Nahrung zu leben, wiirde im Winter Schutz-
anpassungen wie stark verminderte lokomotorische Aktivitit (z. B. BiesacH 1974)
infolge hohen Aufwands vielfach nicht mdglich machen. Ist der minimale erforder-
liche Anteil animalischer Nahrung kurzfristig, zum Beispiel infolge hohen Schnees,
nicht aufzutreiben, so besteht theoretisch die Mdglichkeit, dafl die Vbgel dann eine
Zeitlang von ihrem Reservefett zehren (z.B. BiesacH 1974), wie es zum Beispiel
Fasane in erstaunlichem Umfang vermdgen (LEMTONEN 1975), oder aber auf
mogliche korpereigene Eiweifireserven in den Muskeln zuriickzu-reifen (z.B.
KenparL et al. 1973). Voraussetzung fiir die Strategie der Aufnabme grofler
Mengen von Vegetabilien bei geringem Verzehr von animalischer Kost im Winter
ist das reichliche Vorhandensein vegetabilischer Nahrung. So ist bezeichnend, dafl
zum Beispiel der Verbleib des Bergfinken Fringilla montifringilla im Winter in
Norwegen und der der Wacholderdrossel Turdus pilaris im Winter in Finnland vom
Angebot an Beeren der Eberesche (Sorbus) abhingt (Eriksson 1970, TYRVAINEN
1975). Wer als omnivorer Singvogel fihig ist, in Notzeiten zu geringen Mengen
vorhandener animalischer Nahrung grofle Mengen vegetabilischer Kost aufzu-
nehmen, hat unter anderem die Moglichkeit, in gemifligten Breiten zu {iberwintern
und im Frithjahr dort zeitig Brutplitze zu besetzen, was Vorteile im Hinblick auf
die Fortpflanzung bringen kann (z. B. von HaarT™MAN 1968).
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Das zweite — zeitweilig stark erhthter Nahrungsbedarf — tritt besonders zu den
Zugzeiten ein. Vor allem ausgeprigte Zugvdgel miissen in der Zeit der Hyper-
phagie fiir die Depotfettbildung erheblich — zum Teil um iiber 30 %o — mehr Nah-
rung aufnehmen als aufferhalb der Zugzeit. Hiufig ist das Angebot an animalischer
Nahrung zur Zugzeit schon wieder relativ gering — beim Wegzug — oder noch
relativ gering — beim Heimzug. Ferner ist die von nachts ziehenden Zugvogeln bei
Tageslicht geleistete lokomotorische Aktivitit in der Zugzeit zumindest zum Teil
reduziert (Ubersicht: z. B, BErTHOLD 1971, 1975 a). Bel ausschlieflich animalisher
Ernibrung wiirde die von omnivoren Vogeln in der Zugzeit wihrend der Hyper-
phagie zu I8sende Aufgabe vielfach heiflen: Bei schlechterem Nahrungsangebot mit
weniger Aufwand mehr Nahrung zu beschaffen als zu anderen Zeiten. Diese unlés-
bare Aufgabe wird losbar, wenn zu der normalerweise beschafften oder zu einer
sogar mehr oder weniger reduzierten Menge an animalischer Nahrung sehr viel
vegetabilische Nahrung zusdtzlich gefressen wird, die — wie zum Beispiel Beeren
Jin reichlich fruchtenden Striuchern — oft nahezu ,in den Schnabel wichst®. Fiir
Stare ist nachgewiesen, dafl sie fleischige Friichte in groflen Mengen im wesentlichen
zusitzlich zu animalischer Nahrung fressen (Haviin & Forx 1965). -

Viele omnivore Singvdgel fiittern ihren Jungen, vor allem in spiten Bruten,
zum_Teil in betrichtlicher Menge Beeren und andere fleischige Friichte, wie zum
Beispiel Stare Kirschen (Abschn. 4.2). Versuche mit Monchsgrasmiicken, die Him-
beeren erhielten, ergaben, dafl die Beerenfiitterung die Nestlingsentwicklung be-
trichtlich hemmt, daff die Jungen aber spiter. ihren Riickstand aufholen kénnen
(BerTHOLD 1976 b). So erscheint es zuniichst wenig sinnvoll, wenn omnivore Sing-
vogel ihre Jungen mit Beeren fiittern. Wenn jedoch das Angebot an animalischer
Nahrung gering ist (zum Beispiel bei schlechter Witterung, wenn AltvSgel zum
Teil bis zu 509/p weniger Insekten fiittern, z. B. Prerrer & KEm 1959, oder bel
spiten Bruten relativ spit im Jahr), oder wenn sich Altvégel bei spiten Bruten-
physiologisch bereits auf Mauser oder Wegzug vorbereiten miissen, lift sich
zusitzliches Verfiittern leicht erreichbarer Vegetabilien an Jungvigel plausibel als
ein Notbehelf im Sinne von ,besser als nichts“ interpretieren. Und spite Bruten
sind wohl ohnehin, nicht nur von der Fiitterung her, sondern auch im: Hinblick auf
die Anforderungen an die Jungvogel durch stark beschleunigte Jugendentwicklung
(z. B. BERTHOLD et al. 1970) vielfach ein Versuch ,auf gut Gliick®.

In allen drei geschilderten, 8kologisch vergleichbaren Situationen — wihrend der
spitbrutzeitlichen und winterlichen Futterknappheit und dem wihrend des Zuges
und zur Brutzeit erhdhten Nahrungsbedarf — kann bei omnivoren Singvdgeln das
Zuriickgreifen auf zusitzliche zwar wenig gehaltvolle, aber in der Regel in grofier
Menge erreichbare vegetabilische Nahrung entscheidend dazu beitragen, die Situa-
tion zu meistern. WoLr et al. (1975) schrieben kiirzlich: , The general concept of
foraging efficiency, or profitability, seems to be an important component of
theories dealing with prey selection ...“. Die hier geschilderte Gkonomische Stra-
tegie omnivorer Singvogel ist ein gutes Beispiel dafiir, zeigt aber dazuhin: Bei
starkem Verzehr an relativ wenig gehaltvollen Vegetabilien ist bei omnivoren
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Singvogeln aufler einer hohen Eintriiglichkeit bei der Futtersuche das Sicherstellen
einer bestimmten Nahrungskomponente, nimlich eines minimalen Anteils an ani-
malischer Nahrung, lebenswichtig.

Im Hinblick auf Nahrungsumstellungen von mehr animalischer auf mehr
vegetabilische Nahrung umd umgekehrt seien hier abschlieRend noch einige weitere
interessante Anpassungen an die Art der Ernihrung erwihnt: Die Bartmeise pafic
— shnlich wie Winterschlidfer unter den S#ugern (Vinocrapova 1972) — ihwen
Muskelmagen jahreszeitlich an die jeweilige Haupinahrung an (Serrzer 1972). Fiir
Tetraoniden, die ohnehin schon stark an die Verdauung vegetabilischer Nalirung
angepafit sind (Abschn. 4.2), ist nachgewiesen, dafl sie im Winter lingere Dérme
haben kénnen als im Sommer (PENDERGAST & Boac 1973).

44, Beurteilung der Versuchsergebnisse

In diesem Abschnitt sollen mogliche Mingel in der Versuchsanordnung und
Fehlerquellen fiir die Beurteilung der Ergebnisse sowie getroffene Vorkehrungen
zur Vermeidung von Fehlern besprochen weérden.

Um die moglicherweise unterschiedliche Reaktion von handaufgezogenen und
in freier Natur aufgewachsenen Vogeln auf bestimmte Futtermittel und damit
womdglich verbundene Fehlinterpretationen von Ergebnissen auszuschliefen, wur-
den bei einigen Arten (Grasmiicken, Rotkehlchen, s. Abschn. 3) Nahrungspriferenz-
Versuche sowohl an handaufgezogenen Vogeln als auch an Wildfingen durchgefithrt.
Dlese Versuche erbrachten stets prinzipiell iibereinstimmende Ergebnisse, so daf8
angenommen werden kann, dafl Versuche mit beiden Gruppen von Végeln allgemein
zu entsprechenden Ergebnissen fithrten. Auch bei im Naturtag oder in konstanten
Lichtbedingungen sowie mit frischen oder mit tiefgefroren aufbewahrten Futter-
mitteln durchgefithrten Versuchen ergaben sich keine Unterschiede. Bei Schafen
wurden mit frischem und tiefgefrorenem Gras ebenfalls keine Unterschiede in der
Ernihrung festgestellt (BEEVER et al. 1974).

Bei Untersuchungen wie den hier behandelten erhebt sich grundsitzlich die Frage,
ob und wieweit von Laboruntersuchungen auf Verhiltnisse im Freiland geschlossen
werden darf. Meiner Meinung nach sind die in der vorliegenden Arbeit gezogenen
entsprechenden Schliisse gerechtfertigt, da 1) fiir Versuche nicht nur handaufge-
zogene Vogel, sondern auch frisch gefangene Tiere verwendet wurden, da 2) den
Laboruntersuchungen umfangreiche Freilanduntersuchungen parallel liefen, und da
3) fiir die Schlufifolgerungen Freilanddaten aus der Literatur herangezogen wurden.

Gartengrasmiicken fraflen zum Teil besonders viel relativ wenig gehaltvolle Vege-
tabilien zur Zeit des starken Korpergewichisabfalls zu Ende des Zuges, wenn grofle -
Fettdepots abgebaut wurden. Es konnte sein, daf in dieser Zeit eine wenig gehalt-
volle Nahrung in gewissem Umfang bevorzugt wird, um den Abbau von Fettreser-
ven zu erleichtern. Da Kifigvogel zum Teil grofere Zugfett-Depots anlegen kdnnen
als freilebende und ihre Fettdepots wihrend der Zugzeit unter Umstinden weniger
aufbrauchen (z. B. BerTHOLD 1971, 1975 a), konnte bei ihnen auch die Aufnahme
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weniger gehaltvoller Vegetabilien gegen Ende der Zugzeit relativ hoher sein als
bei freilebenden. Freilebende Vigel kommen zum Teil jedoch auch gegen Ende des
Zuges mit noch groflen Fettdepots im Winterquartier an (z. B. BErTHOLD 1975 a),
und bei ihnen diirften sich dann #hnliche Probleme des Abbaues der Fettreserven
stellen wie bei gekifigten Vogeln.

Als Methode zur Bestimmung der Nahrungsmengen wurden Wigung und Ge-~
wichtsvergleich angewandt (Abschn. 2.3). Als weitere adiquate Methode wire
volumetrische Bestimmung der aufgenommenen Nahrung in Frage gekommen, die
jedoch fiir uns nicht durchfithrbar war, da sie sehr unpraktisch ist. (Niheres iiber
Methodik der Nahrungsmengenbestimmung s. z.B. Groessers 1932, HARTLEY
1948, CrEuTZ 1968.)

Die VersuchsvSgel variierten hinsichtlich ihrer Nahrungswahl hiufig betrdchtlich
von Tier zu Tier. Derartige, sich zum Teil mit der Zeit verindernde Variabilitdt
wurde auch von anderen Untersuchern im Freiland und im Labor, und zwar sowohl
bei Vogeln als auch bei anderen Tiergruppen, festgestellt und ist anscheinend fiir die
Nahrungswahl kennzeichnend (z.B. Lack 1954, v. NEUENSTEIN 1957, ALLEN &
CLARKE 1968, BrowN 1969, KEar 1972, PiNvowskl et al. 1973, Emmrica 1974,
PowerL 1974, WestoBy 1974, Brockuusen & Curio 1975: ,Etho-Typen®). Im
Hinblick auf diese betrichtliche individuelle und interindividuelle Variabilitdt wur-
den allgemein fiir die einzelnen Fragestellungen eine Reihe oder viele Versuchsvogel
verwender, und zum Teil wurde auf Mittelwerte-Bildung verzichtet.

Die als Futtermittel verwendeten Friichte stammten stets von Pflanzen, von denen
freilebende Végel auch Friichte verzehrten. Auf diese Weise wurde der Méglichkeit
vorgebeugt, Friichte von unter Umstinden von Vogeln gemiedenen Pflanzen zu
verwenden (z. B. WaTtsoN 1973). Weitere Vorkehrungen bei der Wahl der Futter-
mittel s. Abschn. 2.2

Frithere Nahrungswahl kann bekanntlich spitere Nahrungswahl beeinflussen
(z.B. CapreTTA 1969, RaBNOowITCH 1969, Prvowskr et al. 1973). Um solche
Beeinflussungen auszuschlieBen, wurden, wenn Bedenken bestanden, fiir Nahrungs-
priferenz-Versuche mit neuer Fragestellung grundsdtzlich entweder neue oder
mehrere Versuchsgruppen verwendet oder Versuche (in gewissem Abstand) mehrfach
durchgefiihrr, )

Der Umfang der Nahrungsaufnahme kann, wie aus verschiedenen Untersuchungen
hervorgeht (z. B. Katz 1948, GororTa & Baskerr 1971), von der Firbung und
Beschaffenheit des Untergrundes sowie von der Beleuchtung der Umgebung abhingen.
Um unterschiedliche Einfliisse dieser Art auf die Versuchsvdgel auszuschalten, wurden
alle Nahrungspriferenz-Versuche mit weiflem Einlegepapier auf den Kifigbtden,
das sich auch auferhalb der Versuche in den Kifigen befand, und mit weiflen
Porzellanschilchen oder Plastiknipfchen, in denen Mehlwiirmer, Vegetabilien und
Noctuiden gereicht wurden, sowie mit durchsichtigen Plastik-Badewinnchen, in
denen Insekten-Trockenfutter geboten wurde, durchgefihrt. Ferner standen die
Kifige bei allen Versuchen in durchsichtigen Plastik-Auffangbehiltern (s.
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Tab. 2a. Energiegehalt in Joule (Kalorien) und Inhaltsstoffgehalt verschiedener als Futtermittel verwendeter animalischer Stoffe.
G = vom Trockengewicht, sonst vom Frischgewicht. — = nicht untersucht.
i
Stoff Untersucher . Joule-(Kcal-)gehalt/g Wasser- Protein- Fett- Kohle- Mineral-
Trockensubstanz gehalt gehalt gehalt hydrat- stoffgehalt
in% in % in % gehalt in'%,
) in %
Tenebrio-Larven Eigene Bestimmungen 28,29 (6,76) 59,63 63,9 — — 24 —~—
(s. Abschn. 2) L
Groebbels 1932 - — 59,7 19,9 14,5 — — g2
Sabel 1969 22,39 (5,35) 61,9 20,8 12,0 1,86 — :E_
Eiff 1972 — — — 21 15,5 6,3 4 a
Blem 1973 27,62 (6,60) — 49 (TG) —~ - v — — ®
Taitt 1973 25,95 (6,20) — — - - - s
- =)
Ameisenpuppen Eigene Bestimmungen 26,70 (6,38 76,0 12,4 — 6,16 - ®
(s. Abschn. 2) ’ @
Groebbels 1932 (TG) - — — 14,0 45,9 8,6 - - é
Eiff 1972 - —_ _ 13 3,5 25 2 '_;_
Noctuiden Eigene Bestimmungen 27,46 6,56) 63,2 — —_ - —
(s. Abschn. 2) .
andere Lepidoptera Singh & Yadava 1973 30,39; (7,26; -— — — —_ —
25,24 6,03)
Insekten-Trockenfutter  Eigene Bestimmungen 25,24 6,03) 11,0 48,0 - 4,89 —
(s. Abschn. 2) .
Eiff 1972 -— -— —_ 47 - 13 —_ 6

161
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Abschn. 2.3). Innerhalb eines Versuches oder einer Versuchsserie wurde das Futter
immer in gleicher Weise dargeboten.

Als animalische Nahrung wurden neben Ameisenpuppen und Insekten-Trocken-
futter vor allem Mehlwiirmer und Noctuiden verfiittert, CumminGgs (1967) zum
Beispiel hielt den Nihrstoffgehalt von Mehlwiirmern nicht fiir ausrecichend, um
damit regelmdfig insektenfressende Végel aufziehen zu kénnen. Nach Horre (1968
a, b, 1969) gehen FuB- und Beindeformationen und Verhaltensstdrungen bei reiner
Mehlwurm-Fiitterung auf Vitaminmangel zuriick. Wie Tab, 2 2 und vor allem zum
Teil umfangreiche Untersuchungen tber Inhaltsstoffe von Insekten wvon z.B.
GroeseLs (1932), Saser (1969), Doinik (1972), Errr (1972), Morton (1973},
SingH & Yapava (1973) und McCaurky & Tsumura (1974) 1zeigen, stimmen
der Energie- und Inhaltsstoffgehalt von Mehlwiirmern mit dem anderer Insekten
weitgehend iiberein und werden zum Teil sogar von anderen Insektenarten (Coleop-
teren, Lepidopteren, Orthopteren; z.B. MorToN 1973, SiN6H & Yapava 1973)
tibertroffen. Die als Futtermittel verwendeten Noctuiden, Ameisenpuppen und das
Insekten-Trockenfutter lagen in ihrem Energie- und Inhaltsstoffgehalt ebenfalls in
der gleichen Gréflenordnung wie bei anderen Insektenarten (Tab.2a u. oben). Die
verwendeten animalischen Futtermittel sind somit ihrem Energie- und Nihrstoff-
gehalt nach als adiquate und reprisentative Nahrungsstoffe zu betrachten. Mégliche
Avitaminosen bei reiner Fiitterung von Mehlwiirmern wurden durch Vitamingaben
ausgeschlossen (Abschn. 2.2). Obwohl omnivore Singvogelarten in sehr hohem
Mafle Lepidopteren, vor allem deren Larven, fressen (z.B. Prerrer & Kz 1959,
Horre-Rare 1969), fraflen die Versuchsvégel die befliigelt und mit Schuppenstaub
behafteten und tiefgefroren aufbewahrten Noctuiden unserem Eindruck nach nur
widerwillig und erst nach langem Klopfen und Bearbeiten. Dafl sie ihnen in Aus-
wahlversuchen dennoch — selbst gewohnte — Vegetabilien wie Faulbaumbeeren
nicht vorzogen, ist deshalb besonders hoch zu bewerten (Abschn. 3.2).

Bei Verabreichung rationierter Mengen an animalischer Nahrung (Absch. 3.3)
wurde diese Nahrung morgens und mittags gereicht, um StSrungen des tagesperiodi-
schen Verhaltens weitgehend zu vermeiden (z.B. REINBERG 1974, NELsON et al.
1975). :

In lingeren Versuchsserien wurde die Aufnahme animalischer und vegetabilischer
. Nahrungskomponenten zum Teil nur- in mehr oder weniger groflen Abstinden
quantitativ bestimmt. In den dazwischen liegenden Zeiten wurde jedoch vor allem
an der Kotfirbung verfolgt, ob Anderungen in der Nahrungswah! auftraten, so
daR iibersechene Nahrungspriferenz-Anderungen ausgeschlossen werden kénnen.

Bei manchen Versuchsgruppen wurde zwischenzeitlich das Korpergewicht durch
ausschliefliche Fiitterung von Vegetabilien mehr oder weniger stark reduziert. Hier
stellt sich die Frage, ob derartig behandelte Versuchsvigel geschidigt worden und
fiir weitere Versuche vorbelastet gewesen sein kdnnten. Fazzint & Lyons (1974)
stellten an Tauben fest, dafl um 30 %o im K&rpergewicht reduzierte Tiere bei Nah-
rungsentzug sogar linger iberlebten als normalgewichtige Tiere. Dieser Befund
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spricht gegen eine Schidigung unserer Versuchsvégel durch die im allgemeinen
begrenzte Gewichtsreduzierung. Fiir eine solche Schidigung gab es auch keine
Anhaltspunkte.

Bei den Versuchen mit ausschlieflicher Fiitterung von Vegetabilien starben einige
wenige Végel nach sehr starkem Kérpergewichtsabfall (Abschn. 3.3). Es wire nicht
sinnvoll gewesen, die Versuche vor dem mdglichen, aber ungewissen Tod der Tiere
abzubrechen, da dann nicht sicher gewesen wire, daf die untersuchten omnivoren
Singvogel mit den als Futtermittel verwendeten Friichten allein tatsichlich niche
leben konnen. Den somit bei den durchgefiihrten Versuchen einkalkulierten Tod
der wenigen gestorbenen Versuchsvdgel halte ich fiir vertretbar, da die auf diese
Weise erzielten gesicherten Ergebnisse bereits einer groflen Zahl von freileben-
den Vogeln zugute kamen und kiinftig sicher vielen weiteren Vogeln niitzen werden

(Abschn. 4.5).

45, Bedeutung der Vérsuchsergebnisse

Die durchgefithrten Versuche ergaben, dafl die untersuchten omnivoren Sing-
vdgel und damit sicherlich viele weitere Arten mit relativ wenig gehaltvollen
Vegetabilien wie Beeren und anderen fleischigen Friichten allein nicht leben kénmnen;
sie bendtigen vielmehr stindig lebensnotwendig animalische Nahrung. Omnivore
Zugvdgel konnen demnach, entgegen bisherigen Annahmen, ihr Depotfert nicht
allgemein ausschlieflich mit wom&glich gar bevorzugten Vegetabilien wie Beeren und
anderen fleischigen Friichten aufbauen, sondern bendtigen ebenfalls, schon zum
Konstanthalten des K&rpergewichtes, unbedingt animalische Kost, Aus diesen Griin-
den ist ein moglichst reichhaltiges Angebot an animalischer Nahrung, vor allem an
den von Vogeln bevorzugt aufgenommenen Insekten, fiir omnivore Singvdgel unbe-
dingt erforderlich, Damit werden Insektenvernichtungsaktioren aller Art, und zwar
nicht nur wegen entstehender Riickstandsprobleme durch unter Umstinden ver-
wendete Chemikalien (z.B. BErRTHOLD 1973), sondern vor allem auch im Hinblick
auf den Entzug lebensnotwendiger Nahrung fiir Singvogel fragwiirdig und miissen
neu iiberdacht werden. Insbesondere grofiflichige Insektenvermichtungsaktionen in
Naturschutzgebieten und wichtigen Rastgebieten fiir viele Zugvogel, in denen
Depotfettbildung stattfinden soll, sind gefdhrlich, konnen unter Umstinden Zug-
vogel in groflem Umfang schidigen und sollten, wie etwa die geplante ,Entmiickung
der Mittelmeerkiiste“, unbedingt eingestellc werden (Ubersicht: BErTHOLD 1974 b).
Die vorliegenden Versuchsergebnisse kénnen als Handhabe zur Einstellung derartiger
Aktionen verwendet werden. Das geschah zum Beispiel mit Erfolg in Radolfzell,
wo die Stadtverwaltung aufgrund der von uns vorgetragenen Erkenntnisse Miicken-~
bekimpfungsaktionen im Naturschutzgebiet ,Vogelfreistitte Mettnau® ginzlich
cinstellte, sogar in den an Miicken extrem reichen Jahren 1974 und 1975 (BeRrt-
HOLD et al. 1974).

Die durchgefiithrten Versuche zeigen weiter, dafl omnivore Singvdgel in Zeiten,
in denen animalische Nahrung knapp ist — zum Beispiel im Winterhalbjahr — oder
zu Zeiten stark erhohten Nahrungsbedarfs — zum Beispiel withrend des Zuges —,
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" wenn animalische Kost in ausreichender Menge schwer zu beschaffen ist, gut
existieren und auch hohe physiologische Leistungen vollbringen konnen, wenn
neben einem erforderlichen minimalen Anteil an animalischer Nahrung geeignete
vegetabilische Kost in grofem Umfang zur Verfiigung steht. Deshalb sollten in
Rastgebieten fiir omnivore Zugvdgel und in bevorzugten Uberwinterungsgebieten
geeignete Pflanzungen mit bei Vogeln beliebten und fiir Végel niitzlichen Friichten,
die im einzelnen noch zu ermitteln sind, in viel stirkerem MaRe als bisher angelegt
werden, wie das auch- schon frither gefordert wurde (2. B. Preeer 1973, Sziivka &
TororLa 1975). Ganz besondere Bedeutung kommt hier dem Efeu zu. Wie schon
Swow (1971) betonte, haben Efeubeeren ecinen besonders hohen Nihrwert, der dem
animalischer Nahrung #hnelt (Tab. 2), wenngleich auch die untersuchten Versuchs-
vogel mit Efeubeeren ausschlieflich nicht leben konnten (Abschn. 3.3). Ferner
stehen die Efeubeeren als fast einzige Frucht im zeitigen Frithjahr zur Verfiigung,
wenn heimkehrende omnivore Zugvdgel oft durch Nachwintereinbriiche schwer
gefihrdet sind. Efeubeeren werden dann selbst von kleinen Singvégeln wie Monchs-~
grasmiicken, wie wir im Park von Schloff M&ggingen regelmifig beobachten konnen,
ganz verschluckt (die auch Oliven verschlucken konnen, z B. Turman 1969) und
dienen Drosseln bis in die Brutzeit hinein als Nahrung, sogar als Nestlingsnahrung
(Abschn, 4.2), Efeu sollte daher als hervorragender Nahrungsspender fiir ompivore
Singvdgel, vor allem in. nachwinterlichen Notzeiten, grundsitzlich in unseren
Wildern und Gehblzen geschiitzt und durch besondere Vorkehrungen wieder regel-
miflig bis zur Fruchtreife geférdert werden.

Fiir in gemifigten Breiten {iberwinternde omnivore SingvBgel kann nach den
durchgefithrten Untersuchungen zum Beispiel bei hoher Schneedecke ein Engpafl
in der Versorgung entstehen, wenn ein minimaler Anteil animalischer Nahrung nicht
mehr zu beschaffen ist. In solchen Notzeiten kann Schilf als ungemein vielseitiger
Uberwinterungsplatz von Insekten fiir viele Vogel zu einer ergiebigen und vielge-
nutzten Nahrungsquelle werden (z. B. TiscHiEr 1943). Zudem sind die im Schilf
iiberwinternden Insekten Grundlage der sich nach dem Winrer entwickelnden
lebensnotwendigen Nahrung fiir Insektenfresser und omnivore Arten — zumindest
in Feuchtgebieten. Daher sollten Schilfbrinde und Schilfmahd entweder gar nicht
oder nur nach sorgfiltiger Priifung, wie grof der beim Entfernen von Schilf ent-
stehende Schaden vor allem fiir die Insekten- und Vogelfauna ist, in entsprechend
beschriinktem Umfang durchgefﬁhrt werden.

46, Offene Fragen

Vigel sind — wie andere Tiere auch {z. B. MCHUGH et al. 1975) — im allgemeinen
offenbar in der Lage, bei geeignetem Angebot ihre Nahrungsaufnahme den physiolo-
gischen Erfordernissen (,der herrschenden chemischen Stimmung des Organismus®)
anzupassen (z. B. Katz 1948, Brown 1969). So wird bei relativ schlechter Nahrung
entsprechend mehr gefressen (z. B. THoMmPsON 8 GRANT 1968, BARRETT & BaILEY
1972, FisHER 1972, OweN 1972, Tarrt 1973, KenpeicH 1974). Nach KeENDEIGH et al.
(1969) ist die Nahrungsaufnahme dem nichtlichen Kdrpergewichtsverlust propor-
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tional. Fiir die Tannenmeise ist nachgewiesen, dafl von verschiedener Nahrung stets
soviel aufgenommen wird, dafl sich die Energieaufnahme jeweils entspricht (Giss
1957). Ferner kinnen Vogel aus dhnlicher Nahrung besonders gehaltvolle auswihlen
(Abschn. 1). Offen ist, ob sie im einzelnen Spezialhunger nach den etwa 40 essen-
tiellen Nahrungsfaktoren (z. B. Uricu 1970, Scorr 1973) entwickeln und dann,
wie zum Beispiel Ratten, danach gezielt bestimmte Nahrungsmittel auswihlen
kdnnen, die ihnen in bestimmten Situationen besonders dienlich sind (z. B. Katz
1948, Aviditdistheorie). Hier ist auch von besonderem Interesse, ob omnivore Vogel-
arten zum Beispiel animalische und vegetabilische Kost in gewissem Umfang bestimm-
ter Vitamine wegen auswiihlen (z.B. GroesELs 1932, Krar 1972), zum Beispiel
Nachtzieher besonders an Vitamin A reiche Beeren zur Verbesserung der Sehleistung
(SuomALAINEN 1945) und einzelne Pflanzen oder Friichte ganz bestimmrter Stoffe
wegen aussuchen.

Offen ist ferner, inwieweit physiologisch gesteuerte Nahrungsaufnahme durch
besondere Geschmacks- und Farbpriferenzen iiberlagert werden kann (s. =z B.
ScHUSTER 1930, STRESEMANN 1934, Katz 1948, HaviiNn & Forx 1965, HARRIMAN
1968, MueLLER 1968, MUELLER & BERGER 1970, 1975, RaprorDp 1970, WitHE 1971,
DissseLHORsT 1972, KEAR 1972) oder inwieweit Geschmacks- und Farbpriferenzen
vor allem Ausdruck bestimmter physiologischer Erfordernisse sind, So ist zum
Beispiel vorliufig auch vdllig offen, warum in Auswahlversuchen Gartengras-
miicken mehr Faulbaumbeeren und Himbeeren, Monchsgrasmiicken aber mehr roten
Holunder bevorzugten, letztere selbst dann, wenn sie mit Himbeeren aufgezogen

Ebenso ist unklar, aus welchen Griinden Viégel bestimmte Fettarten bevorzugen
(CREUTZ 1968), inwieweit (in der Regel) physiologische Erfordernisse zur Aufnahme
von Harn und Kot und zum Fressen von Jungtieren filhren (z.B. Xarz 1948,
Strawinskr 1967, Creutz 1968) und ob zum Beispiel sehr energiereiche Beeren wie
stifle Weinbeeren (z. B. WirtHs 1974) besondere Anziehungskraft auf Végel haben.

Dann ist zu priifen, ob die in der vorliegenden Arbeit vorgetragenen Hauptergeb-
nisse, nimlich 1), daf relativ wenig gehaltvolle vegetabilische Nahrung fiir omnivore
Singvdgel nur Zusatznahrung ist und 2), dafl vor allem Proteinmangel dieser
Nahrung zusitzliche animalische Nahrung erforderlich mache, auch fiir andere
Singvogelarten aufler den untersuchten und auflerdem auch fiir andere Vogelgruppen
Giiltigkeit haben. Besonders naheliegend zu untersuchen ist zum Beispiel, ob sich
Friichtenahrung fiir omnivore Singvdgel durch Proteinzugaben zu vollwertiger
Nahrung aufbessern Liflt, ob omnivore Arten an Tagen mit schlechter Witterung und
dementsprechend geringem Insektenangebot mehr Vegetabilien fressen oder an ihre
Jungen verfittern als bei gutem Wetter, ob Bombycilla mit relativ langem Darm
(z. B. Cvrranic 1970) als hiufiger Friichtefresser wie Tetraoniden zumindest -zeit-
weilig mit Vegetabilien allein leben kann, ob an Jungvigel immer nur soviel Friichte
verflictert werden, wie diesen zutrdglich ist, warum Papageiarten, die fiir vege-
tarisch gehalten werden, in Gefangenschaft Fleisch lieben (Rispon 1973), und ob
das ErschlieRen neuer Nahrungsquellen, wie zum Beispiel das bekannte Offnen von




Tab. 2b. Wie Tab. 2a, jedoch fiir vegetabilische Stoffe. Die Energiewerte der cigenen Untersuchungen beziehen sich auf das Frucht-

fleisch ohne die Samen (Ausnahme: Himbeere).

Stoff

Untersucher Joule-(Kcal-)gehalt/lg  Wasser- Protein- Fett- Kohle- Mineral-
: Trockensubstanz gehalt gehalt gehalt hydrat- stoffgehalt
3 in %, in %, in % gehalt in9,
in%

Apfel: Bonapfel

Ontario

Eigene Untersuchungen 17,74 (4,24 83,7

(s. Abschn. 2)

17,7 (4,23) 84,2
Eiff 1972 — — —
Wirths 1974 20,9 (5 —

Efeubeeren Hedera helix

Eigene Untersuchungen 29,51 (7,05) 58,3
(s. Abschn. 2)

Snow 1971 (nur . 73
Perikarp!)

Faulbaumbeeren
Frangnla alnus

Eigene Untersuchungen 18,37 4,39) 76,8;74.9
(s. Abschn. 2) (oben: — — 64,4
August, unten: Oktober '
gesammelt)

Heckenkirsche
Lonicera scylostema

Eigene Untersuchungen 17,49 4,18) 86,6; 86,2
(s. Abschn. 2)

Himbeere Rubus idaeus

Eigene Untersuchungen 23,44 (5,60) 84,0; 83,0
(s. Abschn, 2) . : 5
— 8

Snow 1971 -
Wirths 1974 16,7 4 —
Souci et al. 1975 10,79 (2,58 84,5

Holunder: schwarzer
Sambucus nigra

roter
S. racemosa

Eigene Untersuchungen - - 79,8

(s. Abschn. 2) )

Snow 1971 — — 90
Souci et al, 1975 10,04 (2,40) 80,9
Eigene Untersuchungen 19,13 (4,57) 86,2; 83,0
(s. Abschn. 2)

Weiidorn
Cratacgus monogyna

Eigene Untersuchungen 18,12 (4,33) 65,8
(s. Abschn. 2) S
Snow 1971 — 73
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Milchflaschen durch Meisen, der Uberbriickung von Engpissen, etwa in der Protein-
versorgung, dient. Nach Groessirs (1932) haben gréflere Vogelarten einen geringe-
ren Proteinbedarf als kleinere, was sich bei den hier untersuchten Arten zu bestitigen
scheint (Abschn, 3.3). In diesem Zusammenhang ist zu priifen, wieviel animalische
Nahrung verschieden grofie omnivore Singvogelarten lebensnotwendig brauchen.
Ferner ist zu untersuchen, ob der Friichteverzehr von omnivoren Vogelarten, wie
zum Beispiel der M8nchsgrasmiicke, vor allem in Trockenperioden unter Umstinden
der Wasserversorgung dient (Abschn. 4.2).

Interessante Zusammenhiinge bestehen sehr wahrscheinlich in gemiBigten Breiten
der Nordhemisphire zwischen frither Fruchtreife in nordischen und spiterer in mehr
siidlichen Gebieten und dem allmihlichen Vorriicken von Zugvégeln von Norden
nach Siiden (z. B. Snow 1971), zwischen relativ geringem Energiegehalt von Friich-
ten und Samen in nordischen Aufbruchgebieten und hoherem Energiegehalt in mehr
siidlichen Rast- und Uberwinterungsgebieten von Zugvdgeln (Snow 1971, PuLLIAINEN
1971), zwischen dem mit fortschreitender Jahreszeit abnehmenden Wasser- und stei-
genden Energiegehalt von Friichten und dem hdher werdenden Nahrungsbedarf von
Végeln (z.B. Saro 1973, Tab.2b: Faulbaumbeeren) sowie zwischen dem sich
jahreszeitlich dndernden Gehalt an Inhaltsstoffen von Pflanzen und Végeln (z. B.
SHORT et al. 1966, Szwykowska 1969).

Wenig untersucht sind bisher auch Unterschiede in der Ausniitzungsfahigkeit und
in der Art der Ausniitzung bestimmter Nahrung (wie etwa zwischen Starefi, die der
Nahriihg mehr Kohlehydrate entnehmen, und Hithnern, die aus der NMahrung mehr
Fett aufnehmen) und sich daraus ergebenden Konsequenzen in der Nahrungswahl
verschiedener Vogelarten (z. B. THomMpsON & GRANT 1968, KENDEIGH 1973).

Offen ist, ob wirtschaftliche Schiden durch omnivore Vogelarten wie zum
Beispiel durch Stare in Anbaugebieten von Nutzpflanzen (z. B. in Weinbaugebieten)
eventuell durch ein hohes (oder zum Beispiel durch Verzicht auf Insektenvernich-
tungsaktionen hoch gehaltenes) Angebot an animalischer Kost niedrig(er) gehalten
werden k&nnen. Unbekannt ist noch, welche fruchtenden Striucher und Biume
omnivoren Vogelarten im Brutgebiet, in Rastgebieten auf dem Zuge und im Winter-
quartier den grofiten Nutzen bringen (Abschn. 4.5). Sie sollten, vor allem auch zu
Schurzzwecken fiir Zugvogel, in griindlichen und umfassenden Versuchsserien be-
stimmt werden. Ebenso ist zu priifen, welche Vogelarten unter Umstiinden Friichte
nur anpicken, ohne sie ganz zu fressen (z. B. Raprorp 1967).

An sich jahreszeitlich sehr stark von animalischer auf vegetabilische Hauptnahrung
und umgekehrt umstellenden Arten wie.zum Beispiel der Bartmeise (SerTzerR 1972)
sollte versucht werden zu priifen, ob Nahrungspriferenz-Anderungen auf einer
selbstindigen endogenen Periodik, auf circannualer Periodik, beruhen kénnen. Und
schlieRlich sollten weitere geeignete Methoden zur Feststellung physiologisch beding-
ten Nahrungsbedarfs, moglicherweise zum Beispiel mit Hilfe von Registrierungen
von erhdhter lokomotorischer Aktivitit bei Mangelerscheinungen (z. B. HucHes &
Woob-GusH 1973) entwickelt werden. e
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. Zusammenfassung

Fiir die vorliegende Arbeir iiber die animalische und vegetabilische Ernihrung omnivo-
rer Singvogelarten wurden folgende Fragen untersuchr:

1) Gibt es vom Nahrungsangebor unabhiingige, also endogen bedingte jahreszeitlich
wechselnde Priferenzen fiir animalische und vegetabilische Nahrung?

2) Wenn ja, stehen derartige Priferenzen in Beziehung zu bestimmren jahresperiodischen
Vorgingen, insbesondere zu Hyperphagie und Depotfertbildung?

3) Bestehen in den Priiferenzen Unterschiede zwischen ausgeprigten und weniger aus-
gepriagten Zugvogeln sowie Standvégeln?

4) Welche Nahrungskomponenten werden im einzelnen bevorzuge?
5) Welche physiologische und 6kologische Bedeutung haben solche Priferenzen?

6) Was geschiecht, wenn nur animalische oder vegerabilische Nahrung zur Verfiigung
steht? '

Die Versuche wurden von 1971—1975 an insgesamt 233 zum Teil handaufgezogenen,
zum Teil gefangenen Vogeln durchgefiihrt, und zwar an ausgeprigten Zugvigeln
(Sylvia borin, n = 87), weniger ausgeprigten Zugvdgeln (S. atricapillz, n = 98), an
Teilziehern (Erithacus rubecula, n =30, Turdus merula, n=8) und Standvigeln
(Passer montanus, n = 10) (Abschn. 2.1).

Als Futrermittel wurden an animalischer Nahrung Tenebrio-Larven, Ameisenpuppen,
Noctuiden und ein Insekten-Trockenfutter verwendet, an vegetabilischer Nahrung eine
Reihe von verschiedenen Friichten und Simereien (Abschn. 2.2). Das Futter wurde zum
Teil frisch, zum Teil nach Tiefkiihlung verwendet. Die Nahrungskomponenten wurden
fiir die Versuche ausgewogen oder/und ausgezihlt (Abschn. 2.3). Von den verschiedenen
Futtermitteln wurden Energie- und Inhaltsstoffe bestimme und aus der Literatur zusam-
mengestellt (Abschn. 3.4), und ihre Eignung fiir-die Versuche wurde ausfiihelidy gepriife
(Abschn. 4.4). :

Die"gestellten Fragen wurden in langfristigen Priifungen, im wesentlichen an handauf-
gezogenen Vogeln, und in kurzfristigen Versuchen, vor allem an Finglingen, bearbeitet.
Die Versuche wurden zum Teil unter natirlichen, zum Teil unter konstanten Licht-
bedingungen durchgefiihrt.

Ergebnisse
Nachweis von Jahresperiodik der Nahrungswahl (Abschn. 3.1)

1) Bei Sylvia borin und S. atricapilla konnte — erstmals bei Vigeln — unter konstanten
Bedingungen bei gleichbleibendem Nahrungsangebot ein spontaner regelmifiger
Wechsel in den Anteilen aufgenommener animalischer und vegetabilischer Nahrung
nachgewiesen werden. Diesem Wechsel diirfte eine endogene Periodik zugrundeliegen.
Offen ist, ob dafiir eine eigene circannuale Periodik verantwortlich ist.

Auswahl zwischen animalischer und vegetabilischer Nahrung (Abschn. 3.1, 3.2)

1) Syleia borin, Erithacus rubecula und Turdus mernla bevorzugten in keinem Versuch
und zu keiner Jahreszeit vegetabilische vor animalischer Nahrung.

2) Sylvia atricapilla bevorzugte regelmiflig in einem Zeitabschnitr, der mit Teilen der
Jugendmauser, der Zugunruhe des ersten Wegzugs und zum Teil mit der Winter-
mauser zusammenfiel, Vegetabilien. Die Bedeutung dieser Priferenz ist offen. Bei
der am eingehendsten untersuchten S. borin fiel der relativ stirkste Verzehr von
Vegetabilien in die Zeit der Wintermauser.

ok o TR L o3V s < 2

Heft2
1976

3) Passer me
in den a
und keine

4) Hyperph:
im wesen
nahme a:

5) Frisch g
bevorzug
Larven, .

sche Nal

zeigten T|

5.3. Auswahl zw
1) Sylvia b
Faulbaur
hingegen

wenn did

2) Erithacu
kehlchen)

5.4. Fiitterung v
1) Syivia b
selbst bd
Ablauf j

5.5. Fiitterung
1) Bei Fiis

S. atric.
Versuch
niedrige

wenn ni

2) Die Gey
schieden

3) Bei.aus

gefresse
und diq|

4) Angebo
Einfluf}

5.6. Ergebnisse
tabilisd




J.Orn.
FE 117

Ernihrung omnivo-

fingte jahreszeitlich
a?
g?

1 jahresperiodischen

- und weniger aus-

Hferenzen?

ang zur Verfiiguag

handaufgezogenen,
origten Zugvigein
apille, n= 98), an
und Standvégeln

-, Ameisenpuppen,
scher«Nabrung eine
. Futrergggirde zum
ampond wurden
2 den vérschiedenen
ier Literatur zusam-
ausfithrlich gepriift

‘lichen an handaui-
nglingen, bearbeitet.
- konstanten Licht-

-— unter konstanten
zaner regelmifiger
zabilischer Nahrung
dik zugrundeliegen.
1 1St

. 3.1, 3.2)

in keinem Versuch

der mit Teilen der
2l miv der Winter-
2renz 1St offen. Bel
irkste Verzehr von

L ba) ate s

v st

e A e e e s

o~

Heft 2]

1976 Ernihrung von Singvdgeln 199

3) Passer montanus bevorzugte regelmiflig Sdmereien vor Tenebrio-Larven und zeigte
in den aufgenommenen Anteilen animalischer und vegetabilischer Nahrung wenig
und keine systematischen Anderungen im Jahresablauf.

4) Hyperphagie bei Depotfettbildung — auch wihrend der Zugzeit — beruhte stets
im wesentlichen auf verstirkter Aufnahme von animalischer Kost, und die Auf-
nahme an vegetabilischer Nahrung ging zu dieser Zeit regelmiiflig zuriick.

5) Frisch gefangene Vogel von Sylvia borin, S. atvicapills und Erithacus rubecula
bevorzugten spontan ungewohnte animalische Kost (je nach Versuch Tenebrio-
Larven, Ameisenpuppen, Insekten-Trockenfutter) und zum Teil unbeliebte animali-
sche Nahrung (Noctuiden) vor bekannter vegetabilischer Friichtenahrung oder
zeigten Tendenzen hierzu.

5.3. Auswahl zwischen verschiedener vegetabilischer Nahrung (Abschn. 3.2.2)

1) Sylvia borin bevorzugte von verschiedenen angebotenen Friichten die Beeren vom
Faulbaum Frangula alnns und von der Himbeere Rubus idaeus, Sylvia atricapilla
hingegen mehr die Beeren vom roten Holunder Sambucus racemosa; letztere auch,
wenn die Vogel teilweise mit Friichten von Rubus idaeus aufgezogen wurden.

2) Erithacus rubecula priferierte keinc bestimmte Frucht, auch nicht sogenanntes ,Rot-
kehlchenbrot“ — die Frucht von Evonymus enropaceus.

5.4. Fiitterung von rein animalischer Nahrung (Abschn. 3.3.1)

1) Sylvia borin zeigte bei rein animalischer Erniilhrung (unter Zugabe von Vitaminen)
“selbst bei einer Versuchsdauer von neun Monaten Normalverhalten und normalen
Ablauf jahresperiodischer Vorginge.

5.5. Fitterung von reiﬁ vegetabilischer Nahrung (Abschn. 3.3.2)

1) Bei Fiitterung von Beeren und anderen fleischigen Friichten ging bei Sylvia borin,
S. atricapilla, Erithacus rubecula und Turdus mernla das Korpergewicht vom ersten
Versuchstag an kontinuierlich und stark zuriick und erreichte schr bald so abnorm
niedrige Werte, daf die Vogel einen kranken Eindruck machten und gestorben wiren,
wenn nicht animalische Nahrung zugefiittert worden wire.

2) Die Geschwindigkeit der Abnahme des Kérpergewichts war bei Fiitrerung von ver-
schiedenen Friichten nicht verschieden.

3) Bei ausschlieflicher Fiitterung von Vegetabilien wurde zunichst allgemein wenig
gefressen, und das Gewicht fiel relativ rasch ab, dann stieg die Nahrungsaufnabme, -
und die Gewichtsabnahme verlangsamte sich.

4) Angebot oder Entzug von Trinkwasser hatte (bei Sylvia atricapilla getestet) keinen
EinfluR auf die Menge aufgenommener Friichte. :

5.6. Ergebnisse iiber die physiologische und &kologische B‘edeutung animalischer und vege-
tabilischer Nahrung (Abschn. 3.3, 4)

1) Bei Zuftitterung von animalischer Nabrung nahm das bei ausschlieflicher Fiitterung
von Vegetabilien reduzierte Kérpergewicht stets sogleich wieder zu.

2) Die Ursache fiir die beobachtete Gewichtsabnahme bei ausschliefilicher Fiitterung
von Friichten ist wahrscheinlich der zu geringe Proteingehalc der Friichee.

3) Bei Sylvia borin und Erithacus rubecula reichte bei ad Iib. Friichtefiitterung eine
Zufiitterung von ca. 3 g Tenebrio-Larven/Tag zur Konstanthaltung des Korperge-
wichts, bei Turdus merula von etwa 2—3g, die bei S. borin etwa 169, bei
E. rubecula etwa 19 % und bei T. mernla 3—4 %o des Kdrpergewiclts ausmachten.
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4) Die untersuchten zichenden Arten bevorzugten zur Zugzeit im Versuch ganz allge-

6)

1

2)

3)

4)

5)

6)

mein animalische Nahrung, und vegetabilische Nahrung trat bei ihnen zumindest zu
dieser Zeit stark zuriick. Diese Befunde und die Beobachtung, dafl die untersuchten
omnivoren Singvogelarten mit Beeren und anderen fleischigen Friichten nicht einmal
ihr Korpergewicht halten konnen (s. oben 3.5), geschweige denn Depotfett bilden
konnen, entkriften die Hypothese, nach der sich Singvogel zur Zugzeit auf Friichte-
nahrung umstellen sollen, um auf_diese Weise dic Depotfettbildung zu ermoglichen
oder zu beschleunigen.

Es wird gefolgert 1), dafl die untersuchten Beeren und fleischige Friichte fressenden
omnivoren Singvogelarten lebensnotwendig auf animalische Nahrung angewiesen
sind und 2), dafl die vegetabilische Nahrung fiir sie vor allem sckundire oder
Zusatznahrung aus 6konomischen Griinden ist. Die Zusatznahrung wird — exogen
bedingt — emmal erforderlich, wenn animalische Nahrung (in Notzeiten) knapp ist,
und zum anderen in Zeiten besonders hohen Nahrungsbedarfs, wenn animalische
Nahrung in ausreichendem Mafle nur mit ibermifligem Aufwand zu beschaffen wire.
Diese Folgerungen werden durch eine Vielzahl von Beobachtungen und Daten aus

dem Freiland und aus dem Labor iiberzeugend gestiitzt, die in 1)—5) auf S. 181—186
aufgefiihre sind.

Zusttzliche Aufnahme von Vegetabilien ermdglicht es omnivoren Singvdgeln —
wenigstens bei reichlichem Angebot an Vegetabilien — unter anderem in gemifig-
ten Breiten zu iiberwintern und somit frithzeitig am Brutplatz zu sein, sich auch bei
nicht iibermifigem Angebot an animalischer Nahrung auf weitfiihrenden Zug vorzu-
bereiten und Junge in spiiten Bruten aufzuziehen.

. Allgemeine Bedeutung der Ergebnisse und Hinweise (Abschn. 4)

Die gewonnenen Ergebnisse machen es erforderlich, Insektenvernichtungsaktionen
grundsatzllch neu zu iliberdenken, da sie bei der nunmehr bekannten primiren
Bedeutung der animalischen Nahrung zu gefihrlichen Nahrungsverknappungen fiir
omnivore Singvogel fithren konnen.

Fiir omnivore Singv&ﬂel kann das Nichterreichen von animalischer Nahrung vor
allem im Winter zu einem gefihrlichen Engpafl in der Erndhrung werden. Deshalb
sollte vor allem Schilf als hervorragende Quelle fiir Insektennahrung fiir viele
omnivore (und insektivore) Arten grundsitzlich geschont werden,

In Rasi- und Uberwinterungsgebieten omnivorer Zugvogel sollien in stiirkerem
Umfang als bisher geeignete fruchtende Strilucher angepflanzt werden, deren
Friichte wichtige Zusatznahrung bieten. Zunichst sind geeignete Pflanzen zu
bestimmen.

Vor allem Efeu Hedera belix sollte wegen seiner Beeren, die eine besonders wertvolle
Zusatznahrung fiir omnivore Arten in Notzeiten darstellen, geschiitzt, wieder mehr
verbreitet und seine Fruchtreife sollte wieder mehr ermdglicht werden.

In Abschn. 4.4 werden mogliche Fehlerquellen bei der Durchfiihrung der Versuche
und die Moglichkeir der Verallaememeruno der erzielten Ergebmsse ausfithrlich
erdrtert.

In Abschn. 4.6 werden sich aus den vorliegenden Ergebnissen ergebende offene Fra-
gen zusammengestellt. Flier ist unter anderem vor allem zu priifen, inwieweit wirt-
schaftliche Schiden durch omnivore Singvdgel in Pflanzungen durch ein niche
reduziertes oder erhthtes Anoebot an animalischer Nahrung vermindert werden
kénnten.
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X Summary
Animal and vegetable nutrition in omnivorous songbirds:

annual periodicity, food preferences, physiological and
ecological significance®

In the paper presented the following questions about omnivorous songbirds were
investigated:

1) Are there seasonally changin preferences in animal and vegetable foodstuffs,
independent of food supply, i.e., endogenously controlled?

2) If so, are such preferences related to special seasonal changes in the birds® physiology,
especially to hyperphagia or fat deposition?

3) Are there differences in the preferences between typical and less typical migrants
and non-migrating birds?

4) Which components of nutrition were preferred?
5) What is the physiological and ecological significance of such preferences?
6) What happens, if only animal or vegetable food is available?

The experiments were carried out from 1971—1975 with a wotal of 233 handraised
and trapped experimental birds: 87 typical migrants (Sylvia borin), 98 less typical
migrants (S. atricapilla), 38 partial migrants (30 Erithacus rubecula, 8 Turdus mernla)
and 10 non-migrating birds (Passer montanus) (sect. 2.1).

The types of food used were: Tenebrio-larvae, ant pupae, Noctiuidae and a commercial
insect~fodder as animal foodstuffs; and a series of different fruits and seeds as vegetable
foodstuffs (sect. 2.2). Some of the feed was used fresh and some after deep freezing.
The individual components of the diets in the experiments were weighed out”or/and
counted (sect. 2.3). The caloric values and ingredients of the different materials were
deteririned and compiled from literature (sect 3.4) and their suitability for the experi-
ments was tested (sect. 4.4).

The questions raised were investigated in the long-term experiments with hand-raised
birds, and in the short-term experiments with trapped birds, They were carried out
under natural and constant light conditions.

Results

. Proof of annual periodicities of food preferences (sect. 3.1)

1) Sylvia borin and S. atricapilla, under constant conditions and with a constant foed
supply showed regular spontaneous changes in the ingested amounts of animal and
vegetable foodstuffs — for the first time in birds. These changes might be based on
an endogenous periodicity. Perhaps, a circannual periodicity may be responsible.

. Preferences for animal and vegetable food (sect. 3.1, 3.2)

1) Sylvia borin, Erithacus rubecula and Turdus merula did not prefer vegetable food
to animal food in any experiment or at any season.

2) Sylvia atricapilla regularly favoured vegetables in a period which coincided with
parts of the juvenile molt, the migratory restlessness of the first autumn migration
and partly with the winter molt. The significance of this preference is not certain.
In the most carefully investigated species, Sylvia borin, the highest intake of vege-
tables coincided with the winter molt.

3) Passer montanus regularly preferred seeds to Tenebrio-larvae and showed few and

no systematic changes in the ingested amounts of animal and vegetable foodstuffs
during the seasons.

%) With support by the DFG (SPP ,Biologie der Zeitmessung®)
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4) Hyperphagia during fat deposition and migratory periods was accompanied by an
intensified intake of animal food whereas the intake of vegetables regularly
decreased at that time.

5) Freshly trapped specimen of Sylvia borin, S. atricapilla and Erithacus rubecula
immediately developed preferences for unfamiliar animal foods (depending on the
experiment Tenebrio-larvae, ant pupae, commercial insect-fodder) and even unpo-
pular animal food (Noctuidae) was to a certain extent preferred to well known
fruits.

Preference of different vegetable food (sect. 3

2.2)

1) Sylvia borin preferred berries of Frangula alnus and Rubus idaens. S. atricapilla
favoured berries of Sambucus racemosa more, even when the birds had been hand-
raised with fruits of Rubus idaeus.

2) Erithacus rubecula did not prefer any special fruit, not even the so-called bread of
the robin“ — the fruits of Evonymus enropaeus.

Exclusive feeding of animal food (sect. 3.3.1)

1) When fed excluswely with animal foodstuffs (and vitamins), Sylwa borin sho\vud
no alterations in behavior or the course of annual processes in a nine month
experiment.

Exclusive feeding of vegetable food (sect. 3.3.2)

1) Feeding berries and other pulpy fruits to Sylvia borin, S. atricapilla, Erithacus
rubecula and Turdus merula resulted in a continuous and strong decline of the
body weight from the first experimental day on. The body weight reached abnor-
mally low values quickly, so that the birds became ill and died if no additional

““animal food was fed.

2) The rapidity of body weight decline was not altered when different fruits were fed.

3) Exclusive feeding of fruits was characterized at first by a low intake and relatively
rapid weight loss and then later an increased intake and a slower weight loss.

4) The supply of drinking water (tested in Sylvia atricapilla) dld not effect the
amount of fruits ingested.

Results on the physiological and ecological significance of animal and vegetable food
(sect. 3.3.3, 4)

1) Subsequent feeding of animal foodstuffs resulted in an increase of the body weight
which had been reduced by the exclusive feeding of fruits.

2) The observed weight loss in the case of exclusive feeding of fruits is probably
caused by a lack of protein intake.

3) For Sylvia borin and Erithacus rubecula fed ad lib. on fru1ts, a supplement of only
3 g Tenebrio-larvae/day was sufficient for maintenance of body weight, For Turdus
merula about 2—3 g was necessary (that is about 16, 19 and 3—49%0 respectively
of the body weights).

4) The migratory spccxes investigated, preferred principally animal foodstuffs during
the periods of migration, when the mta!\e of vegetable foodstuffs was simultaneously
decreased. That held true for typical as well as for less typical migrants. These
findings (and the observation that the investigated omnivorous songbxrds were not
able to maintain body weight, s. 5.5 above, much less to deposit fat when fed
exclusively on berries and other pulpy fruits) refutes the hypothesis thar songbirds
shift to feeding on fruits in the migratory periods in order to render or to accelerate
fat deposition.
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5) It is concluded 1) that for the investigated omnivorous songbirds, feeding on berries
and other pulpy fruits animal foodstuffs is a vital necessity and 2) that wegetable
foodstuffs is a secondary or supplementary food for economic reasons: This supple-
mentary food is necessary if animal food is scarce or in periods.of high nutritive
demands if animal food in sufficient quantities can only be obtained with excessive
efforts. These conclusions are convincingly supported by observations and data from
the wild and the laboratory which are dealt with in 1)-—5) on pp. 181—186.

6) If the fruits are in ample supply, additional feeding on fruits enables ommnivorous
songbirds to winter in higher laritudes and thus to be at the breeding places in
good time, and to get ready for migration in autumn and to rear successfully young
of late broods even though the supply of animal food is only moderate.

5.7. General significance of the results and points (sect. 4)

1) With respect to the results obtained and to the now well known primary nature of
animal food as foodstuffs for omnivorous songbirds, exterminations of insects should
be further considered because they can lead to dangerous foad shortage.

2) The lack of animal food, especially in winter, can lead to a dietary deficiency in
omnivorous songbirds. Hence, reed should be preserved on principle because it is a
major source of insect food for many omnivorous (and insectivorous) species.

3) In stopover places and winter quarters of omnivorous species, bushes with fruits
which are suitable as supplementary food should be planted in a greater extent
Suitable plants need first to be determined.

4) Ivy Hedera helix whose berries are a valuable supplementa.ry food for omnivorous
species should be protected and planted in certain areas.

5) In sect. 4.4 the cartying-through of the experiments, possible sources of errors and
possibilities of the generalization of the results obtained are discussed in detail.

6) In sect: 4.6 open questions arising from the results obtained are compiled. ‘Among
other questions, it is important to determine whether the agricultural damages to
plantations by omnivorous songbirds can be diminished by an unreduced or
increased supply of animal food.
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Brehm, Turdus merula L. und Sturnus vulgaris L. Wiss. Z. Univ. Halle 12: 211—234. o
Ewrrr, O. (1972): Neuartige Wege in der Weichfresser-Fiitterung. Gefiederre Wele 96:
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(Phoenicurus phoenicurns L.). Beitr. Vogelkde. 21: 102—110. ¢ EncGLER, H. (1973): Nah-
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70: 183—184. * GorortH, W. R., & T. S. BaskerT (1971): Effects of colored backgrounds
on food selection by penned mourning doves (Zenaidura macroura). Auk 88: 256—263.
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Acad. Sci. Lomianki. ® GurcmiNorr, S., & W. L. Rosmnson (1972): Chemical cha-
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35: 798—802. ¢ Karz, D. (1948): Mensch und Tier. Morgarten Verlag Conzert & Huber,
Ziirich. ® KeaR, J. (1962): Food selection in finches with special reference to interspecific
differences. Proc. Zool. Soc. London 138: 163—204. s Ders. (1972): Feeding habits
of birds. Biology Nutrition. Internat. Encycl. Food Nutrition 18: 471—503.
Kem, W. (1973): Investigations on food of house- and tree sparrows in a
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~ of granivorous birds. Proc.” Gen. Meet. Working Group Granivorous Bivds,

Den Haag, 1970, 253—262. (Herausgeg. v. S. C. KenoeieH & J. Pivowskr), Polish Sci.
Publ,, Warschau. » KenpaLr, M. D., P. Wars & S. Baccrus (1973): A protein reserve in the
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(1973): Energy flow at the species level. (Manuskript) ¢ Ders. (1974): Ecology. Prentice-
Hall, Englewood Cliffs. * KenpriGH, S. C,, J. E. KonTociannis, A. Mazac & R. R. Roru
(1969): Environmetal regulation of food intake by birds. Comp. Biochem. Physiol. 31:
941—957. » King, B., & M. Kinc (1973): Winter food of green woodpecker and association
with starlings. Brit. Birds 66: 33—34. ¢ Dies. (1974): Nocturnal feeding by pied wagtails in
winter. Brit. Birds 67: 303. ¢ Koenig, O, (1951): Das Aktionssystem der Bartmeise, Usterr. Z.
Zool. 3: 1—82, 247—325. » KroLr, H. (1972): Zur Nahrungstkologie der Gartengrasmiicke
(Sylcia borin) beim Herbstzug 1969 auf Helgoland. Vogelwarte 26: 280—285. » Lack, D.
(1954): The natural regulation of animal numbers. Clarendon Press, Oxford. ® LEnTONEN,
L. (1975): Nahrungsaufnahme und winterlicher Energichaushalt des Fasans Phasianus
colchicus. Ornis Fennica 52: 13—18. ¢ Leznicka, B., A. Gasrys & A. Rysinska (1975):
Adaptation ability of japanese quail (Coturnix coturnix japonica) to different diets. II
Effect of different kinds of food on the level of total proteins and lysozyme in the serum
quails. Zool. Poloniae 25: 15—23. » LourL, H. (1957): Kirschen als Futter fiir nestjunge
Stare. Orn. Mitt. 9: 23—24. » MackropT, P. (1973): Zur Erndhrung von Hausrotschwanz-
Nestlingen, Gefiederte Welt 97: 150—152, ¢ Maxwerr, G. R, & R. Dicarrio (1972):
Laboratory maintenance of tree sparrows. Kingbird 22: 8—17. ¢ McCautey, V. J.,, &
K. Tsumura (1974): Calorific values of Chironomidae (Dipterz). Canad. J. Zool. 52:
381—586. * Mc Huen, P. R, T. H. Moran & G. N. BartoN (1975): Satiety: A graded
behavioral phenomenon regularing caloric intake. Science 190: 167—169. * Mc Nas, J. M., &
D. W. SuannoN (1975): The nutritive value of triticale and rye for the laying hen. Brir.
Poultry Sci. 16: 9—15, ® MErtz, P. (1972): Hausrotschwanz fiittert seine Jungen mit Beeren.
Gefiederte Welt 96: 220, » MonriNg, G. (1957 a): Zur Beerennahrung der Mdnchsgras-
miicke. Falke 4: 205—208. * Ders. (1957 b): Ménchsgrasmiicke trinkt den Saft ,blutender®

St 4 mpryned s

sy St SN e WA o s S
——

bis it e O embmm

Vet a1 bgrd i e b Cne ki e 137 b bt

8o it ot i At e o Ao ]

e MY P b e i -

Hefe2 ]
1976 |

Kornelkirsche. Falke 4: 1
strategy. Annu. Rev. Ecu’
radiation in birds. Biol. !
advantages and disadvan:
° Moss, R., A. GARDARM
ptarmigan Lagopus mus:
5—11. » Moss, R., G. R.
grouse in relation to the
(1968): Prey selection: Q
selecr odd prey. Science
preferences in the sharp-
452—457. ® MyrcHA, A.
value of postjuvenal me
173—181. » Naumaxny, ]|
(Herausgeg. v. C. R. Hex
(1975): Circadian rhythn;
regimen. J. Nutrition 1
Furteer fiir nestjunge Stare
Oxford Res. ® Ders. (194
finches. Ibis 109: 33—9s.
of molting bullfinches. (|
deurschen Vogelkunde B\
(1942): Uber die Ernih:
85—88. ® Org, R. T. (197
Some factors affecting fi
41: 79--92. ¢ PauLry, H.-1
Schweizer Alpen. Orn. B
migeation of palaearctic
PenperGasT, B. A, & D.
in central Alberta. Cond.
anatomy of spruce grous
Check-List of birds of
(1968): On birds feedin.
white-throated bee-eater.
feeding on acacia gum.
Vogelschutz. DBV-Verl
rungsbiologie einiger hiu
PrirRTER, A. (1975): Distel
J. (1966): Ecological Ene:
(1973): Food sclection in
Productivity, population .
Working Group Granivo
KenpEIGH & J. PiNnowskl
und Erinnerung bei der
(1974): Bemerkungen zur
Zoo 17: 29—31. ¢ Pora
sezonu. 'Tr. Zool. In-ta A
of feeding behavior in cay
Nekrar als Nahrung der \
e PuLLiamNeN, E. (1971): Y
in norcheastern Lapland
L. PaLonEmo & L. Syrji
and cowberries (Vacciniun




: J.Orn.
W [ 117
1 (1926): Die Vogel
972): Daily rhythm
- Wildlife Managem.
yrnithochorie). Abh.
7. SuLLivan, G. O.
source for turkeys,
sme der Mehlwurm-
aney resulting from
- 36. ® Ders. (1969):
= 93: 175176,
. ® Ders. (1973):
¢ als Vogelnahrung.
aun- und Dorngras-
utische Chemie und
Woop-Gusu (1973):
deficiency. Animal
:ffed grouse, chukar
* Jounson, N. F.

Wildlife Managem.
Conzett & Huber, .

snce to interspecific
2): Feeding habits
18: 471903, =
= sparrows in a

cs andgsystematics
Franiv Birds,
zowsk)®olish Sci.

rotein reserve in the
* KenpeigH, S. C.
: Ecology. Prentice-
.zac & R. R. Rotn
schem. Physiol. 31:
cker and association
by pied wagtails in
SBartmeise. Usterr. Z.
‘er’ Gartengrasmiicke
0285, @ Lack, D.
=xford. * LEHTONEN,
i Fasans Phasianus
A, Rysinska (1975):
different diets. II,

vzyme in the serum .

Tutter fiir nestjunge
2n Hausrotschwanz-
.. Dicarrio (1972):
= Cavtey, V. J, &
fanad. J. Zool. 52:
: Satiety: A graded
* Mc Nas, J. M &
‘he laying hen. Brit.
* Junggn mit Beeren.
g der Monchsgras-
‘en Saft ,blutender”

1 g 8 e

Heft 2]

1976 Etndhrung von Singvégeln - 207
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strategy. Annu. Rev. Ecol. Syst. 2: 177--200. ¢ Ders, (1975): Ecological aspects of adaprive

* radiation in birds. Biol. Rev. 50t 167—214, © MorTon, E. S. {1973): On the evolutionary
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175—181. ® Naumann, J. F. (1897—1905): Naturgeschichte der Végel Mitteleuropas Bd. 2,
(Herausgeg. v. C. R. Hennicke), Kohler, Gera. ® Nerson, W., L. Scueving & F. HAuBERG
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regimen. J. Nutrition 105: 171—184. ¢ NeuenstEIN, W. VvON (1957): Zu: Kirschen als
Futter fiir nestjunge Stare. Orn. Mitt. 9: 114. ¢ Newrtown, 1. (1966): The bullfinch problem.
Oxford Res. ® Ders. (1967): The adaptive radiation and feeding ecology of some british
finches. Ibis 109: 33—98. * Ders. (1968): The temperatures, weights, and body composition
of molting bullfinches. Condor 70: 323—332, ¢ NieTaammer, G. (1937): Handbuch der
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PenNDERGAST, B, A, & D. A. Boag (1971): Nutritional aspects of the diet of spruce grouse
in central Alberta. Condor 73: 437—443. © Ders. (1973): Seasonal changes in the internal
anatomy of spruce grouse in Alberta, Auk 90: 307—317. e PgrErs, J. L. (1948—1970):
Check-List of birds of the world. Mus. Comp. Zotl, Cambridge, Mass. ® PerTET, A.
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white-throated bee-eater. Bull. Niger. Orn. Soc. 5: 44—45. ¢ Ders, (1975): Chiffchaff
feeding on acacia gum. Brit. Birds 68: 45—47. ® Preirer, S. (1973): Taschenbuch fiir
Vogelschutz. DBV-Verlag, Stuttgart, © PrErFer, S., & W. KeiL (1959): Beitrige zur Ernih-
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J. (1966): Ecological Energetics. Arnold, London. ® Pinowski, J., T. TomeEx & W. ToMex
(1973): Food selection in the tree sparrow, Passer m. montanus (L.). Preliminary report.
Productivity, population dynamics and systematics of granivorous birds. Proc. Gen. Meet.
Working Group Granivorous Birds, Den Haag, 1970, 263—273. (Herausgeg. v. S. C.
KenDEIGH & J. Pinowski), Polish Sci. Publ,, Warschau, ¢ Pratz, E. (1939): Wahrnehmung
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Nektar als Nahrung der Mdnchsgrasmiicke Sylvia atricapilla. Anz. orn. Ges. Bayern 111 322,
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in northeastern Lapland 1969. Ann. Zool. Fennici 8: 326—329. ¢ PurLiamNen, E.,
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Sci. Fennicae Ser. A 126: 1—15, ® Purriamen, E., & L. Saro (1973): Food selection by
the willow grouse (Lagopus lagopus) in laboratory conditions.- Ann. Zool. Fennici 10:
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Chronobiologia 1: 22, ® Rispon, D. H. (1973): The eating of meat by parrots. Avicult,
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behavior reproductive physiol. birds, Denver 1972, 46—77. (Herausgeg. v. D. S. FARNER).
Nat. Acad. Sci., Washington. e Seer, D. C. (1969): Food, feeding rates and body temperature
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