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VOORWOORD.

Sinds 1977 loopt bij de werkgroep dieroecologie bet torenvalken—veldinuizen

projekt o.l.v. Serge Daan. In dit projekt wordt onderzoek gedaan naar bet verband

tussen bet gedrag van de torenvalk, de verspreiding en aktiviteit van zijn

hoofdvoedsel, de veidmuis, en de fitness van cle torenvalk. In bet kader van dit

projekt hebben Marten Scheepstra en 1k veidwerk gedaan in de periode februari—juli

1981. Het veidwerk bestond uit:

— verzamelen van lichaarnsgewichten van de torenvalk;

— uitvoeren van nestkastcontrôles voor bet verzamelen van broedgegevens van de

Lauwersmeer—torenvalken populatie;

— inuizen bemonsteren i.v.rn. de muizencensus;

— uitvoeren van bonger— en bijvoerexperimenten tijdens de nestjongfase en het

vaststellen van de invloed biervan op bet jaaggedrag van de ouders.

Marten Scheepstra zal in zijn versiag ingaan op de verandering van het

lichaamsgewicbt van de torenvalk in de loop van bet jaar. In dit versiag zullen

de tijdsbudgetten van onbeinvloedde torenvalken en de gegevens van de honger—

en bijvoerexperimenten geanalyseerd worden.

Dankzij hulp van een groot aantal mensen te weten Nico Beemster, Cor Dijkstra

Matina Funck, Gaaike Eeuwema, Inge Hoogeboom, Henk van der Leest, Date Lutterop,

Dirkjan Masman, Barbara Müllers, Roel Riegman, Johan Scheepstra, Jan Sevinga,

Leo Stockman, Willy Schulte, Henker Visser, Johan Vochteloo, Jan de Vries, Hans

Waterbolk en Johan Zijpp hebben wij onze gegevens kunnen verzamelen. Verder wil

ik Geert Damsma bedanken voor zijn adviezen omtrent de statistische toetsen.

Ook de mensen van de Rijksdienst voor IJsselmeerpolders (RIJP) wil 1k danken

voor bet plaatsen van de schaftkeet en uitlenen van materiaal en gereedschap.

Tenslotte wil 1k Serge Daan danken voor de begeleiding van dit doctoraalonderzoek.

Dit versiag is getypt door Mevr.H.Lochorn--HulSebOS.

Groningen, september 1982.
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1r.LEIDING.
Lack (1947, 1954) heeft bet idee geopperd, dat bij 'nestblijvers', vogels

die zeif hun jongen moeten grootbrengen, de legselgrootte tijdens de evolutie

Gxltwikkeld moet zijn in relatie met bet maximale aantal jongen dat door die

ders groot gebracht kan worden. Dit houdt in, dat bet broedresultaat van

.,c,gels correspondeert met hun maximale fourageercapaciteit (tijd en energie,

dt aan fourageren besteed kan worden). De fourageercapaciteit zal dan in

1angrijke mate de fitness (het aantal nakomelingen) van die vogels bepalen.

S1r'ds bet poneren van de hierbovengenoemde theorie van Lack, hebben tal van

0derzoekers zich bezig gehouden met het fenomeen legselgrootte. Via experimenten

zaals het veranderen van legseigrootte heeft men getracht deze hypothese te

taetsen (zie voor reviews Klomp 1970, Hussell 1972, Cody 1971). Het aantal

tgevlogen jongen van beTnvloedde legsels, de gewichten van de uitgevlogen

jarigen en het gewichtsverloop van de ouders zeggen alleen indirekt iets over

de fourageercapaciteit van de ouders. Om de grenzen aan de fourageercapaciteit

te kunnenbegrijpen is bet belangrijk de energie—uitgaven van de vogel tijdens

d voortplantingsperiode vast te stellen. Variatie in deze kosten zullen niet

a11e het succes van bet lopende broedseizoen beinvloeden maar ook wellicht

de kansen op overleven van de ouders en zo indirect de productie van de jaren

daaroP (Williams 1966).

Tijdens dit onderzoek zal m.b.v. tijdsbudgetten en schatting van de kosten

var' verschillende handelingen m.b.v. laboratoriumgegevens, de energie—ujtgaven

var' de torenvalk in bet veld geschat worden. Verder is d.m.v. bijvoer— en honger—

experimetlten met de fleStjongen het jaaggedrag van de ouders beinvloed orn mogelijk
eer' maximum inspanningsniveau vast te stellen. Dit is gedaan om een antwoord

te kunnen geven op de volgende vragen:

— hoe is de verandering van tijdsbudget, energetische uitgaven en jaagrendement

van de torenvalk in de loop van het jaar.

— wat is de invloed van de hongersituatie van de nestjongen op de jaagstrategie,

gebruik van home—range en jaagrendeinent, van de ouders.

— hoe ligt het inspanningsniveau van de ouders tijdens de nestjongfase t.o.v.

bet inspanningsniveau tijdens bijvoer en hongerexperimenten. 1k heb getracht

dit inspanningsniveau uit te drukken in termen van energetische uitgaven

per dag. Hierbij zijn voorlopige schattingen van de kosten van verschillende

andelingen gebruikt.
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2. MATERIAfiL EN METHODEN.

2.1. Plaats van onderzoek.

Wij hebben ons onderzoek uitgevoerd in de LauwersmeerpOlder, waar sinds

1974 nestkasten staan waarin torenvalken broeden. In fig. 1 is de positie van

de nestkasten in 1981 aangegeven. In appendix 1 zijn de basisgegevenS over

broedgedrag en —resultaten van alle torenvalken in 1981 gegeven, overeenkomstig

tabel 5 tot 8 waarin De Haas (1981) de gegevens voor 1977—1980 sainenvatte.

De LauwersmeerpOlder is een viak gebied doorsneden met wegen, zodat de torenvalken

op vrij korte afstand waar te nemen zijn.

2.2. Nestkasten voor honger— en bijvueLepeLimefltefl.

Voor bet uitvoeren van hongerexperimeflten is het van belang dat van achter

de nestkast waarnemingen gedaan kunnen worden en met de prooiaanvoer en de

jongen gemanipuleerd kan worden. Hiervoor zijn de kasten 5 en 30 tegen Romney—

loodsen geplaatst en kast 17 tegen de landbouwschuur in het zuiden van de

Lauersmeerpolder. In 1981 werden voor het eerst twee schaftketen met daar tegenaar

nestkasten 14 en 40 in de polder geplaatst. Voor de hongerexperimenten zijn

kast 5, 14 en 40 gebruikt, voor het bijvoerexperiment kast 27. In al deze kasten

werden elektronische weegschalen geplaatst (zie voor beschrijving van weeg—

apparatuur Scheepstra 1983). De waarnemingen in de nestkast werden bij bet

bijvoerexperimeflt (kast 27) m.b.v. een telescoop variuit een schuiltent op een

afstand van ± 100 in. van de kast gedaan; bij de hongerexperimefltefl (kast 5, 14

en 40) vanuit de schaftkeet door een opening met daarvoor vitrage in de

ac1rwand van de nestkast. De waarnemer bij de nestkast stond met een walky—talky

in verbinding met de waarnemers, die het gedrag van de ouders protocolleerden.

2.3. Gedragswaarflelfliflgefl.

Bij de waarnemingen aan individuele torenvalken is er naar gestreefd bet

gedrag van het te volgen individu gedurende de hele dag van zonsopgang tot

zonsondergang zo nauwkeurig mogelijk vast te leggen. De waarnemingefl werden

m.b.v. kijkers en telescopen vanuit een schuiltent en de V.W.bus van bet

zo6logisch Laboratorium uitgevoerd. Indien het herkennen en het volgen van de

individuele torenvalk moeilijk was, werd de valk met pikrinekleuriflg gemerkt

en/of gebruik gemaakt van een zender type: AVMS.MI: gewicht 4 gr. De zender

werd met behuip van nylondraad en 2 componenteflhijrfl bevestigd aan de basis van

één van de twee middeiste staartpennen.

Bij het protocolleren van het gedrag zijn onderscheiden zitten, vliegen,

jagen en cirkelen (zie voor een uitvoerige beschrijving Rijnsdorp e.a. 1981

en Dijkstra 1982). De gedragsveranderiflgen werden op de sekonde nauwkeurig

weergegeven op uur protocollen. Uit deze gedragsprotocOllen werd een steekproef
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genomen door de handeling aan het begin van elke minuut te scoren. Deze gegevens

werden gebruikt voor het opstellen van tijdsbudgetten en het bepalen van het

jaagrendement. Ook de plaats van handeling werd zo nauwkeurig inogelijk genoteerd.

Hierbij werd gebruik gemaakt van in het veld aanwezige bakens zoals hekken,

verkeersborden, boomgroepen, vlaktes, sloten etc. en van kaartmateriaal verzorgd

door de Rijksdienst voor de Ijsselineerpolders (RIJP).
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3. SEIZOENSVERANDERING IN TIJDSBESTEDING, ENERGETISCHE UITGAVEN EN JAAGRENDEMTENT.

Volgens de theorien van Lack zou de legselgrootte zodanig ontwikkeld zijn,

dat hij overeenkomt met dat legsel dat gemiddeld de meeste jongen groot brengt.

Bij nestblijvers zou dit optimum primair bepaald kunnen worden door de hoeveel—

heid voedsel, die de ouders voor de jongen kunnen aanvoeren; bij nestvlieders

vooral door de gemiddelde hoeveelheid voedsel voor het leggende (Lack 1968).

Bij een aantal nestblijvers o.a. de Koolmees, Pa'w4 majok (Perrins 1965),

Huiszwaluw, VeLLchon wtbLca. (Bryant 1975) en Torenvalk , Fa,co tLnnw'icu&Ao

(Dijkstra e.a. 1982, Masman 1981) is aangetoond, dat de voedselsituatie voor

en tijdens de leg, de legselgrootte beinvloedt. De voedselopname zal dus in

bela[lgLijke mtLe lieL atiiLal uakouieliugen bepalen. De voedselopname is

afhankelijk van voedselaanbod, fourageerstrategie en de tijd die aan fourageren

besteed kan worden. Vooral in periodes, waarin het voedselaanbod gering is en

de vraag groot, periodes waarop volgens Wilson (1975) bet tijdsbudget van

carnivoren is afgestemd. zal de fourageercapaciteit in belangrijke mate de

opname bepalen.

Om te begrijpen hoe een dier tot maximale fitness komt is het van belang

de energetische uitgaven, met name de energie besteed aan fourageren in de loop

van het jaar vast te stellen. Energetische uitgaven kunnen op verschillende

manieren bepaald worden. Op direkte wijze is dit mogelijk met behuip van

hartslag—telemetrie en D2018 (zwaarwater) methode, Gessamnan (1973). Op minder

direkte wijze is bet mogelijk de energetische uitgaven via tijdsbudgetten of

via de hoeveelheid opgenomnen voedsel te bepalen. In dit onderzoek zullen de

energetische uitgaven via tijdsbudgetten geschat worden. Hiervoor zijn een

aantal aannames omtrent de kosten van verschillende gedragingen noodzakelijk.

Het onderstaande is een globale analyse van tijdsbudgetten en daaruit geschatte

D.E.E. (Daily Energy Expenditure), waarbij de gegevens in fasen van cyclus

gegroepeerd zijn. Later zal gedetailleerde bewerking volgen (Masman, Daan,

Dijkstra in prep.).

3.1. Methoden.

Vanaf 1978 zijn op verschillende tijden in het jaar tijdsbudgetten opgesteld

van individuele torenvalken. Deze tijdsbudgetten zijn gecombineerd om een compleet

beeld te krijgen van de verandering in de tijdsbesteding in de loop van het jaar.

Bij de zijn aIleen die dagen gebruikt waarop de hele dag was waargenomen en de

valk minstens 70% van de waarneemtijd gezien werd. Wegens het geringe aantal

dagprotocollen is de grens bij de bij 60% gelegd. In appendix 2 en 3 is een

overzicht gegeven van de waargenomen torenvalken.

ear1ijkseccius.

Het jaar van een torenvalk is ingedeeld in verschillende fasen:



—6—

— winter (ongepaard),

— winter (gepaard),

— baits: dit is de periode waarin prooioverdrachten van d' aan piaatsvinden tot

de legperiode,

— iegperiode: de dag vanaf het eerst ei tot de broedperiode,

— broedperiode: deze begint bij benadering bij een

A legsei op de dag van bet 4e ei,

5 legsei op de dag na bet 4e ei,

6 iegsei op de dag van bet 5e ei,

7 legsei op de dag na het 5e ei,

de duur is 28 dagen, de Haas (1981),

— nestjongfase 1: de periode waarin de leeftijd van de nestjongen < 10 dagen is,

— nestjongfase 2: de periode vanaf > 10 dagen tot uitvliegen,

— vliegviugge jongen: vanaf uitviiegen tot onafhankeiijkheid van de jongen (ca.

30 dagen).

Nog gdén gegevens van beschikbaar.

— ruiperiode. De periode na de nestjongfase, waarin de aduiten, armpennen en/of

handpennen en/of staartpennen missen.

De gedragshandeiingen, jagen, viiegen, cirkeien en zitten zijn uitgedrukt

in procenten van de tijd, dat de valk gezien of zijn gedrag bekend is, m.b.v.

de aktieve dagiengtes zijn de procenten omgerekend in absolute uren/24 uur.

Vooral tijdens de fasen, waarin de vegetatie hoog is en er blad aan de bomen

zit (nestjongfase en rui) zuiien de percentages jagen, vliegen en cirkelen

enigszins overschat zijn. Als de homerange goed bekend is, zal de tijd 'uit beeid'

waarschijnlijk voornameiijk zittend doorgebracht zijn.

Uit de tijdsbudgetten, de kosten van de verschiilende handelingen, de

aktieve daglengtes en de iichaamsgewichten kunnen de energetische uitgaven

geschat worden. Bij de schatting van de energetische uitgaven vormen 'de kosten

van de handeiingen' de zwakste schakei. In de iiteratuur worden de energetische

uitgaven vaak uitgedrukt ais veeivoud van de 'Basal Metabolic Rate', B.M.R.

Gessaman (1973). Ondanks bet feit dat B.M.R. geen éénduidige eenheid is, deze is

nanielijk afhankelijk van de conditie van het dier (Kirkwood 1981) zal deze

eenheid toch gebruikt worden om de energetische uitgaven van de torenvalk met

literatuurgegevens van andere vogelsoorten te kunnen vergeiijken.

De kosten van de verschiliende handelingen zijn geschat voigens de voigende

formules:
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Zitten: 19.5 Wkg068 k.J/uur. Dit is de waarde die Kirkwood (1981) gevonden

heeft voor de torenvalk in gevangenschap onder de volgende omstandigheden:

gemiddelde over 5—10 dagen, bij constant lichaamsgewicht, bij temperatuur

van 14°C en 9.5 uur licht — 14.5 uur donker.

Bij de berekeningen in dit versiag is geen onderscheid gemaakt tussen

zitkosten tijdens aktieve dag en nacht. Ook is de schatting van de zitkosten

niet gecorrigeerd voor de verschillende temperaturen en windsnelheden.

Cirkelen: Dit is een handeling zonder aktieve vleugelbewegingen, de kosten zijn

evenals voor zitten op 19.5 Wkg°68 k.J/uur geschat.

Vliegen: Masman (1982) leidde uit een combinatie van gegevens van windtunnel

metingen, D2018 en gewichtsverlies over afstand vliegen de volgende schatting

voor de vliegkosten van vogels af: 1.73 Wgr°67 k.J/uur. Voor een valk

is dat ± 15 B.M.R.

Tucker (1974) vond via aerodynamica ± 10 B.M.R. Voor de vliegkosten is in

dit versiag 12.5 x B.M.R., 160.2 Wkg°734 k.J/uur gebruikt, een waarde die

tussen de 2 bovengenoemde waarden in ligt en ook door Wakeley (1978) bij

roofvogels gebruikt is.

Jagen: Het jagen is opgebouwd ult bid— en vliegepisodes. De jaagkosten zijn

evenals de vliegkosten ook op 160.2 Wkg°'734 k.J/uur geschat met de aanname

dat bidden en vliegen evenveel kosten.

Broeden: Gessaman & Findell (1979) vonden bij de Amerikaanse torenvalk geen

verschil tussen zitmetabolisme en broeden. Ook de kosten van broeden zijn

geschat op 19.5 Wkg°68 k.J/uur.
Onder een reeks aannames kon het tijdsbudget als volgt in een energiebudget

omgerekend worden. De omrekening in B.M.R. is gebaseerd op 73.5 x Wkg°'734 kcal/
24 uur Aschoff & Pohi (1970), waarbij dit als definitie van B.M.R. gebruikt is.

Nachtzitten 19.5 Wkg°68 k.J/uur 1.7 B.M.R.

Dagzitten 19.5 Wkg°68 k.J/uur 1.7 B.M.R.

Vilegen 160.2 Wkg°734 k.J/uur 12.5 B.M.R.

Jagen 160.2 Wkg°734 k.J/uur 12.5 B.M.R.

Cirkelen 19.5 Wkg°68 k.J/uur 1.7 B.M.R.

Broeden 19.5 Wkg°68 k.J/uur 1.7 B.M.R.

Thermoregulatie verwaarloosd.

De dagelijkse energetische uitgaven zullen dus grofweg geschat worden via de

volgende gesimplificeerde vuistregel:

D.E.E. = {(24 — V — J) x 1.7 + Cv + J) x 12.5} x B.M.R.
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Dit kan als volgt grafisch weergegeven worden:

xB • M. R.

12.5

0 24uur

Aktieve daglengtes.

De aktieve daglengte is de tijd tussen moment van uitvliegen vanaf de

slaapplaats 's morgens tot bet moment van invilegen 's avonds. In elke fase van

de jaarcyclus zijn van een aantal individuen aktieve daglengtes bekend, deze

staan in appendix 4. De gemiddelde daglengte van deze individuen is gebruikt als

de gemiddelde aktieve daglengte voor die periode bij de schatting van de dagelijks

energetische uitgaven.

Lichaamsgewicht.

Als schatting voor hat lichaamsgewicht voor een bepaalde periode is het

gemiddelde van de gemiddelde maand gewichten van de maanden, die in de betreffende

periode voorkomen, genomen. Ret gemiddelde lichaamsgewicht per maand van

respectievelijk en staan in appendix 5.

Ret minimum jaagrendement is het aantal stoten met succes per uur jagen:
Sj+/uur J. Ret maximum jaagrendement is de som van het aantal stoten met succes

en bet aantal stoten waar het resultaat van onbekend is per uur jagen:

Sj+ + Sj±/uur J. Tussen bet maximum en minimum jaagrendement ligt de schatting

van het jaagrendement welke het beste met de werkelijke waarde overeenkomt.

Deze rendementsschatting is:

Sj
— x Sj waarbij

Si +Si I + — +Sj=Sj +Sj +Sf

stootsucces stootfreq.

Dit opent de mogelijkheid oin een geiniddeld stootsucces over meerdere dagen te

gab ruiken.
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3.2. Resultaten.

Uit het percentage van de 'in beeld tijd' en de bijbehorende aktieve dag—

lengte is het absolute aantal uren per 24 uur, dat aan de verschillende

handelingen besteed is, berekend. Indien van. een individu de aktieve daglengte

niet bekend was, werd de gemiddelde aktieve daglengte van de betreffende fase

gebruikt. De aktieve daglengtes staan in appendix 4. De percentages van de

tijd besteed aan de verschillende handelingen en de absolute tijd in uren/24 uur

staan in appendix 2. Het gemiddelde aantal uren/24 uur jagen, vliegen, cirkelen

en zitten en de gemiddelde aktieve daglengte in de verschillende fasen is in

figuur 2 weergegeven.

z
LU

Z64 303 353 326 349 349 213 219 K.JOULE/24U

2.6 3.1 3.6 3.4 3.7 3.7 2.3 2.2 B.M.R

FLgwt 2. He.t ge.tmLddeLde. tLjdbadge.t £n wten/24 WVL en ge.4chwtt
de o'Lenva2ia (o'd') tLjde.vu de. veiic.hUende. ,aoe.n Ln de.
he..t jaa.

V.E.E. van
Loop van

De oorspronkelijke gegevens van de verschillende individuen per fase

zijn niet gecorrigeerd voor de verschillende waarnemingstijden.

Jagen:

Het gemiddeld aantal uren jagen nam toe vanaf de ruifase ± 1 uur tot de

legfase ± 3 uur/24 uur. Gedurende de leg , broed , nestjongfase 1 en 2 werd

± 3 uur/24 uur aan jagen besteed. De verschillen in uren jagen tussen twee op

elkaar volgende fasen zijn niet significant. Volgens Mann Whitney U—test

(Siegel 1956), zie tabel 1.

winter baRs I€g broed nestj. nest1. rui winter
gepaard 1 2 on9ep.
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Vliegen:

Het gemiddeid aantal uren vliegen was tijdens de rui, winter (ongepaard) en

winter (gepaard) 0.5 uur/24 uur, tijdens de baits, leg en broedfase ongeveer

0.9 uur/24 uur en tijdens de beide nestjongfasen Ca. 1.6 uur/24 uur. Het

verschil in uren vliegen tussen twee op elkaar volgende fasen is alleen tussen

broed en nestjongfase 1 significant, Mann whitney U—test tweezijdig, P < 0.02,
tabel 2.

Cirkelen:

Het gemiddeid aantal uren cirkelen/24 uur was tijdens de leg en broedfase

Ca. 0.5 uur, tijdens nestjongfase 1 en 2 Ca. 1.0 uur. Tijdens de inaanden april,

mi, jiiivi n jilli trrc1t t1iic fl. L7 uur/24 uur aan cirkln bstd. Cedurend

de rest van het jaar 0 tot 0.2 uur/24 uur.

Zitten:

Ret aantal uren zitten per 24 uur nam in tegensteiling tot het aantai uren

besteed aan jagen juist af vanaf de rui ca. 23 uur tot de leg ca. 19 uur en

was tijdens de leg, broed, nestjongfase 1 en nestjongfase 2 ongeveer 19 uur.

D.E.E., do':

De gemiddelde dageiijkse energetische uitgave (D.E.E.) per fase uitgedrukt in

resp. k.J124 uur en B.M.R. staan in tabel 3 en zijn in figuur 2 weergegeven.

TabeJL 3. SchztttLng van de. ejn.Lddede dageLLj(a.oe. e.ne'tge. aLtgaven (VEE) pe)t
ae. doo'L de .ton.envaia, o'o'.

uren
per

J+V
24 uur

Gewichts
schatting

DEE
kJ/24u

DEE
B,M.R.

Winter(gepaard) 2.1 220.5 264 2.6

Baits 3.1 214.1 303 3.1

Leg 4.3 210.5 353 3.6

Broed 3.8 206.8 326 3.4

Nestj.fase 1 4.5 200.6 349 3.7

Nestj.fase 2 4.5 200.6 349 3.7

Rui 1.5 189.6 213 2.3

Winter
(ongepaard)

1.3 209.5 219 2.2

De grootte van de D.E.E. wordt bepaaid door de tijd, die aan de relatief

dure handelingen jagen en viiegen besteed wordt. De D.E.E. vertoont dan ook
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dezelfde trend als de som van de uren jagen en vliegen per 24 uur, namelijk

een toename vanaf de winter (ongepaard fase) 219 k.J/24 uur tot de legfase

353 k.J/24 uur. Tijdens de leg, nestjongfase 1 en nestjongfase 2 is het D.E.E.

ongeveer gelijk.

Id'..
DD

7

6

-'5

1

winter baits leg broed nest1. nest1. rui winter
gepaard I 2 ongep.

F.L9UWL 3. He.. gem.LddeLde. jaaendemeivt van • me,t de
bLjbthowtde 4pi.e.LdJJtg (± 1 o. d.) tLjde.n4 de. vechJ12ende
a4e.n £n de. Loop van ke...t jaw..

In figuur 3 is de schatting van bet gemiddelde jaagrendement met bijbehorende

spreiding (± 1 s.d.) in de loop van het jaar weergegeven. Het jaagrendement van

de verschillende individuen is niet gecorrigeerd voor de verschillende waarneem—

tijden. Vanaf de rui tot de nestjongfase 1 treden geen grote verschillen op in

bet gemiddelde jaagrendement, het gemiddelde jaagrendement was tijdens die

periode 3 a 4. Tijdens de nestjongfase 1 en 2 is bet gemiddelde jaagrendement

hoger. Het verschil in het gemiddelde jaagrendement tussen broed en nestjongfase

1 is echter niet significant (Mann Whitney U—test, U = 7, tweezijdig, P < 0.106,

N.S.) tabel 4. Ook zijn de verschillen tussen de gemiddelde jaagrendementen

van nestjongfase 2 en rui niet significant, als gevoig van de grote spreidingen

en het geringe aantal waargenomen individuen tij dens de rui (n = 2).

In figuur 3 staat het gemiddelde jaagrendement in de loop van het jaar

weergegeven. Het jaagrendement voor respektievelijk winter (gepaard) en rui

berusten op waarnemingen aan één individu. Voor nestjongfase 2 en winter

(ongepaard) zijn ook de spreidingen (± 1 s.d.) in de figuur weergegeven.
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De individuele waarnemingen tijdens nil, winter (ongepaard) en winter

(gepaard) zijn samengenomen n = 6 en getoetst tegen het jaagrendement tijdens

de nestjongfase 2 n = 3, zie tabel 5. Tijdens de nestjongfase 2 blijkt het

geschatte jaagrendement significant hoger te liggen. Mann Whitney U—test,

tweezijdig, P < 0.05.

Tabe 5. Pc. ge4ehz-te jaag'Lendemenen vctn de vvtehiJ1ende LAXzaMgc.nomen

£nctLv.Ldtien, , tjdc.n, de v elt-o ehLUeiide en.

Rul Nestjongen
Winter (ongepaard) fase 2
Winter (gepaard)

Reg.nr. Rendernent Rangorde Reg.nr. Rendement Rangorde

359 2.4 4.5 92 5.4 9

5 3.8 7 368 4.0 8

45 2.2 3 K.14 3.5 6

5 2.4 4.5

109 2.1 2

109 1.9 1

Mann Whitney U—test, U = 1 tweezijdig P<0.05

De resultaten zijn gebaseerd op een gering aantai waargenornen individuen

per fase. Het gemiddeide aantai uren jagen, viiegen, cirkelen en zitten per

24 uur is voor de verschlilende fasen in figuur 4 weergegeven. De gegevens

zijn niet gecorrigeerd voor de verschillende waarneemtijden aan de verschillende

individuen.

Jagen: Het gemiddeld aantal uren jagen per 24 uur nain af vanaf winter (ongepaard)

Ca. 1 uur/24 uur tot 0 tijdens de leg en broedperiode.

Gedurende de nestjongfase 2 was het aantal uren/24 uur jagen het grootst.

Het aantal uren jagen tijdens de rui berust siechts op waarnemingen aan

één individu.

Vilegen: Ook bet aantal uren vliegen vertoonde een afnemende trend vanaf

winter (ongepaard)fase 0.5 tot 0.1 uur/24 uur tijdens de legfase. Tijdens

de nestjongfase 2 en rui was het geniiddelde aantal uren vliegen o.4 uur/

24 uur.

Cirkelen: Alleen tijdens de nestjongfase 2 en de rui werd Ca. 0.2 uur/24 uur

aan cirkelen besteed. Tijdens de winter baits, leg en broed wordt door bet

kennelijk niet gecirkeld.



221 205 201 207

2.0 1.8 1.7 1.7

winter
gepaard

baits leg
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broeci

351 247 255 tc.J0LJLE,74U.

3.? 2.4 2.4 x B.M.R

nesti.
2

rul winter
orrgep.

IACHT-
ZITTEN

AG -
ZITTEN

He..t gejn.Ldded jdbudget £n we.n/24
tLjde.ru de ven.ochUende aie.n Ln de

UWL en de V.E.E. van
£oop van het JaLVL.

D.E.E., : De geschatte D.E.E. (tabel 6 en figuur 4) vertoont een dalende

trend van nestjongfase 2 351 k.J/24 uur tot de baits 205 k.J/24 uur.

Tijdens de baits, leg en broedfase is de geschatte gemiddeide D.E.E.

ongeveer gelijk.

labeL 6. Gem.LddeLd aa.na2 uxe.n jage.n + vUeen/24 uWL, de. geWLch..t4.cha-t-t-tng en

de. ge2chatte gemLdde.Lde dageLLjlue eneLe uLtgaven pe.'t ,a4e doo'i. de..
Uren J+V
per 24 uur

Gewichts
schatting

DEE
kJ/24 uur

DEE
B.M.R.

Winter 0.8 248.1 221 2.0

(gepaard)

Baits 0.3 264.4 205 1.8

Leg 0.1 277.8 201 1.7

Broed 0.2 277.8 207 1.7

Nestj.fase 2 3.4 247.9 351 3.2

Rui 1.7 222.2 247 2.4

Winter 1.6 239.3 255 2.4

(ongepaard)

D

z
uJ

D

FLguw 4.
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3.3. Discussie.

Ret gemiddelde jaagrendement is zowel bij fo als bij tijdens de nestjong—

fase bet hoogst. Dat is juist tijdens de periode waarin de grootste hoeveelheid

voedsel nodig is. De periode viak na de nestjongfase, de periode waarin de

jongen buiten de nestkast door de ouders gevoerd worden en zeif leren jagen,

is echter buiten beschouwing gelaten. Ret is juist deze periode waarin de

muizendichtheid het hoogst is (Hoogeboom en SchoenmakerSl98l). Zie voor een

uitgebreide analyse van het jaagrendement in de loop van het jaar in relatie

met muizendichtheid en muizenpopulatiesamenstelling het versiag van D.Masman

(1981).

Bij het vergelijken van het jaagrendement van dcf en ? valt op dat tijdens

de nestjongfase 1, rui, winter (ongepaard) en winter (gepaard), fasen waarin

zowel gegevens van r als beschikbaar zijn, steeds het gemiddelde jaag—

rendement van de cf hoger ligt. Ondanks dat de verschillen tussen dd en

tijdens resp. nestjongfase 2 en totale winterperiode (gepaard en ongepaard)

niet significant zijn.bestaat toch de indruk dat f efficiënter jagen dan ,

zie voor toets gegevens tabel 7. Er zijn nog meer gegevens nodig om deze veron—

derstelling te •ndersteunen.

i_..
Uit figuur 2 blijkt dat de tijdsbesteding en de D.E.E. variëren in de

ioop van het jaar. De som van de uren jagen en vliegen vertoont een toenemende

trend vanaf de rui tot de legperiode, evenals de D.E.E., die nauw met het

aantal uren jagen en vliegen samenhangt.

In de leg, broed, nestjongfase 1 en 2 is het aantal uren cirkelen duidelijk

hoger dan tijdens de rest van het jaar. Dit is tijdens de maanden april, mei,

juni en juli. In deze periode maakt de torenvalk kennelijk gebruik van de

thermiek. Ook tijdens het jagen zal de torenvalk gebruik maken van deze

opwaartse luchtstroom. Dit kan tot gevoig hebben dat de kosten van het jagen,

gedurende de voortplantingsperiode lager zijn dan tijdens de winterperiode.

Hiermee is bij de berekeningen van de D.E.E. geen rekening gehouden.

Van de D.E.E. van andere vogelsoorten is bet meest bekend van de nestjong—

fase. In tabel 8 zijn de D.E.E. van verschillende vogelsoorten tijdens de

nestjongfase weergegeven. Hieruit blijkt, dat de gemiddelde dagelijkse en.ergetischE

uitgave van de torenvalk (f) tijdens de nestjongfase jets hoger ligt dan dat

van de Ring Dove, Purple Martin en Black Shoulderd Kite, maar zéér goed

overeenkomt met de geiniddelde waarden gevonden voor House Martin, Ferruginious

Hawk d en Spreeuw, ondanks het verschil in fourageermethode van de verschillende

soorten en bet verschil in meetmethode.



— 18 —

Ta..be2 7. VegcLLjlzA.ng va de jactg ndemen.ten van cfd' en tjden /te4peceveLj1z
ne4.tjongen a4e 2 en otaJe wepen1ode.

Nestjongen fase 2

dcf

Reg.nr. Rendement rangnr. Reg.nr. Rendement rangnr.

9 7.2 8 92 5.4 6

101 4.1 3 368 4.0 3

86 8.3 9 K.14 3.5 2

111 2.5 1

351 4.6 5

397 6.6 7

9 8.6 10

Mann Whitney U—test U = 6, tweezijdig P < 0.4 N.S.

Winter (gepaard en ongepaard)

cfd

Reg.nr.

8

9

111

9

83

111

238

243

111

Rendement

4.9

2.8

4.1

4.3

2.1

1.5

3.5

1.3

3.3

rangnr.

14

8

12

13

4.5

2

10

1

9

Reg.nr.

5

45

5

109

109

Rendernent

3.8

2.2

2.4

2.1

1.9

rangnr.

11

6

7

4.5

3

Mann Whitney U—test U = 16.5, tweezijdig P>0.1 N.S.
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TabeL 8. V.E.E. van vec.kLUende vogeLsoonten tLjden4 de nejonga.4e.

Soort D.E.E. Methode Literatuur

Ring Doves 2.6—3.5 B.M.R. voedselopname Brisbin (1969)
(Streptopelia risoria)

Purple Martin 2.8—3.1 B.M.R. D2018 Utter & Lefebvre (1973)
(Progne rubris)

BJack shouldered Kite 3.21 B.M.R. tijdsbudget Tarboton (1978)
(Elanus caeruleus)

Ferruginious Hawk cf 3.34—3.78 S.M.R. tijdsbudget Wakeley (1978)

(Buteo regalis) 1.9—2.1 S.M.R.

House Martin 3.59 B.M.R. D2018 Bryant & Westerterp(1980)
(Delichon urbica)

Spreeuwen 3.5—4.3 B.M.R. tijdsbudget Meyer (1980)
(Sturnus vulgaris) gemiddeld 3.91

Torenvalk cf 2.9—4.5 B.M.R. tijdsbudget dit onderzoek
(Falco tinnunculus) gemiddeld 3.7 B.M.R.

De D.E.E. van de torenvalk d tijdens de niet produktieve, niet ruiperiode

is gemiddeld 2.4 x B.M.R., dit komt goed overeen met de waarde 2.44 x B.M.R., die

Bryant & Westerterp (1980) voor niet—broedende territoriale huiszwaluwen or

vinden en ligt ± 8% onder 2.6 x B.M.R., een waarde die door Drent en Daan (1980)

voor dezelfde periode aangegeven wordt.

Uit bovenstaande blijkt dat de D.E.E. van de torenvalk over het algemeen

goed overeenkoint met de D.E.E., gerneten aan andere vogelsoorten. Het zal

duidelijk zijn dat de bier weergegeven geschatte energetische uitgaven van de

torenvalk sterk afhankelijk is van bet tijdsbudget en de kosten die voor de

verschillende handelingen ingevuld worden. Het tijdsbudget is zeer waarschijnlijk

een goede weerspiegeling van de werkelijkheid. De schatting van de kosten

van de handelingen vormt de zwakke schakel bij bet bepalen van de energetische

uitgaven van de torenvalk. Wil men de energetische uitgaven exact bepalen, dan

inoeten deze kosten direkt aan de torenvalk in het veld gemeten worden.

In de nestjongfase 2 is bij de de som van de uren jagen en vliegen het

hoogst, doch minder hoog dan bij de cf. Tijdens de rui en de winter (ongepaard)

fase komt de D.E.E. van en do goed met elkaar overeen. Reeds vanaf de

winter (gepaard) fase tot de legfase neemt de D.E.E. van de af. Bij de cf

neemt tussen deze twee fasen de D.E.E. juist toe. Kennelijk beginnen de al

vroeg in het jaar de energetische uitgaven te reduceren. Dit wordt ondersteund

door het gegeven dat tijdens de winter (gepaard) fase de fraktie van de gevangen

prooien uit zitpositie bij significant groter is dan (X2 = 7.8, P < 0.01)

zie tabel 9. Terwiji tijdens de winter (ongepaard) fase de frakties van de



— 20 —

TabeL 9. Ve te van de. pkoo.Len gevangen uLt 'zLttevi' en 'jage.n', he-t
otae aan-ta en de ve.'uzch.tte aan.taIJen uLt 'zLtte.vi' en 'jctgen'
van 'epect_LeveLLjtz cf en tLjden15 de wn.te (ge.pawd)

zitten
fraktie aantal verwacht fraktie

jagen
aantai verwacht

Totaai
aantai

cfcf 0.24 30 33.5 0.76 92 88.5 122

0.66 6 2.4 0.34 3 6.5 9

Totaai

_________

36

__________ ________

95

___________

vU —

X2 = 7.8 P < 0.01 significant

gevangen prooien uit zitpositie bij d'cf en niet verschiiien, tabel 10, X2 0.02

n.s. Tijdens de baits is het al voor een groot gedeelte afhankeiijk van de

prooiaanvoer van het d. Ze besteedt een zeer gering deel van de tijd aan

'biddend jagen' en jaagt zeifs niet vanuit zitpositie; siechts één van de 5

waargenomen individuen tijdens de baits ving prooien uit zitpositie (zie appendix

3). Niet aileen uit het gedrag biijkt dat zich al vanaf de wintermaanden

prepareren op het nieuwe broedseizoen, ook de ovaria ontwikkeien zich vanaf die

periode (Cave 1968).

Tabe2 10. Ve /aktLe4 van de pfwo-Len gevctngen aLt 'zLt.ten' en 'jagen', he,t
otae aatvta en de v eiach.te aaji,ta,Uen aLt 'zLtten' en 'jag en'
van 'LeApee..tcieve-UjIz cf en t.ijden4 de w.nte.'t (ongepaa..'td) a4e..

zitten
fraktie aantai verwacht

jagen
fraktie aantal verwacht

Totaal
aantal

cfcf

Totaai

0.3

0.3

35

28

63

35.5

27.5

0.7

0.7

76

58

134

75.5

58.4

111

86

197

X2 = 0.021 N.S.

Tijdens een groot deel van het jaar is de D.E.E. van de cf hoger dan van .
Voor Zwaiuwen (Bryant & Westerterp 1978) en de Grauwe Viiegenvanger (Aslcenmo 1979)

heeft men aanwijzingen dat een verhoogde inspanning tijdens de broedperiode een

verhoogde mortaliteit tot het nieuwe broedseizoen tot gevoig heeft. Ais ook bij

de Torenvaik deze relatie tussen energetische uitgaven en mortaliteit bestaat, zal

misschien de ievensduur van de cfcf korter zijn dan van . Hierbij wordt ervan



— 21 —

uitgegaan, dat tijdens de winterperiode en even goed zijn aangepast aan het

jagen.Het relatief lagere jaagrendement van is een aanwijzing dat

In het algemeen nemen meer le jaars aan het broedseizoen deel dan le •jaars

ócf (pers.meded. Serge Daan). Mogelijk is het grote verschil in energetische

uitgaven tijdens het voortplantingsseizoen tussen ôc en de reden dat de

cfd hun eerste broedseizoen een jaar uitstellén. Als echter korter leven en

pas later gaan broeden zal er altijd een overschot aan broedende zijn. Toch

is bigamie een hoge uitzondering. Missehien kan een analyse van de ringgegevens

van dood teruggemelde torenvalken hierover opheldering verschaff en.

— De duelgeLisLile buLLleueek in de voortplancingsperiode.

Brown, in Newton (1979) noemt de legperiode en de vroege nestjongfase de

twee kritieke periodes wat betreft de voedselopname tijdens de voortplantings—

periode bij roofvogels. Dit zijn ook de twee fasen waarop onder punt 3 aandacht

gevestigd is, wat betreft het belang van voedselopname voor fitness (bet aantal

te produceren nakomelingen). Royama (1966) noemt voor mezen de periode viak na

uitvliegen de meest kritieke periode in totale voedselopname. Dit lijkt bij de

torenvalk niet zo te zijn. Want volgens Kirkwood (1981) is de opname per jong

na bet uitvliegen Ca. 50 gram per dag, dit komt namelijk overeen met de opname

aan het eind van de nestjongfase (dit onderzoek onder punt 4), terwiji de muizen—

dichtheid juist in de periode na uitvliegen het hoogst is, Hoogeboom en Schoen—

makers (1981).

Uit het gemiddelde tijdsbudget en energetische uitgaven van de torenvalk cfd,

die tijdens het grootste gedeelte van de voortplantingsperiode verantwoordelijk

zijn voor de prooiaanvoer, is gebleken dat de D.E.E. tijdens de legfase en de

nestjongfase ongeveer even hoog is. Uit appendix 2 en 3 blijkt dat er per periode

grote verschillen bestaan tussen tijdsbudgetten van verschillende individuen. Die

verschillen zouden o.a. veroorzaakt kunnen worden door bet verschil in voedsel—

aanbod. Daarom zal nog eens binnen één seizoen (1981) het tijdsbudget van 3

individuen (Kate, Rafel en Maestro) met elkaar vergeleken worden. De tijds—

budgetten van de 3 genoemde individuen staan in figuur 5.

Kateo#351, kast 40: Net aantal uren jagen neemt toe vanaf de winter (gepaard)

fase, is tijdens de broedfase iets lager en is tijdens de

nestjongfase ongeveer even hoog als tijdens de legfase. Net aantal uren

vliegen is tijdens nestjongfase 2 het hoogst. Net verloop van het tijdsbudget van

Kate komt goed overeen met het verloop van het gemiddelde tijdsbudget van alle

individuen, zie figuur 2.

Rafel d' # 397, kast 14: Net aantal uren jagen gedurende de legfase was gemiddeld

5.7 uur/dag en is tijdens de nestjongfase duidelijk lager.

Net aantal uren vliegen is tijdens de nestjongfase 1 duidelijk hoger dan tijdens
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FJuw 5. Ve tLjdbadgetteii van o#351 (Ka-te),i#397 (Ra.e.Z) eno#86 (Mact'w)jdei he..t voo'tpf ntng.ooeJ.zoen 1981.

de leg en nestjongfase 2. De som van jagen en vliegen, de duurste aktiviteiten,

is tijdens de leg en nestjongfase Ca. 6 uurI24 uur.

Maestro d # 86, kast 27: Bij dit individu is zowel het aantal uren jagen als

vliegen tijdens de nestjongfase hoger dan tijdens de leg.

De som van de uren jagen + vliegen tijdens de nestjongfase 2 komt ongeveer overeen

met dat van Rafel tijdens nestjongfase 1.
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KATE kast4o

z
LU

NACHT-
ZITTEN

winter lalts
gepaard

leg nestj.
2

broed

RAFE L
kast 14

MAESTRO
kast 27

LEN

leg nest1. nestj
1 2

leg nest1.
2
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Uit het vergelijken van de tijdsbudgetten van deze 3 individuen tijdens

de legfase en de nestjongfasen blijkt dat zich tijdens de legfase de grootste

verschillen voordoen. In tabel 11 zijn een aantal gegevens van kast 14 (Rafel),

kast 40 (Kate) en kast 27 (Maestro) tijdens de legfase samengevat.

TabLe. 11. He.t jaag'LendeJnent,u..wt/24 awt jagen, pxooLovei.d hten/dag en aantd
ge2egde e2e.xen doot heft van Ra1e2, Kate en Mcte4t'w.

jaagrendement d

Kast 14 (Rafel) 1.3

Kast 40 (Kate) 2.8

Kast 27 (Maestro) 9.0

Er is kennelijk een .verzadigingsniveau, dat globaal aan te geven is met

7 P.O.'s per dag. 7 P.0.'s is op één uitzondering na ook de maximum waarde,

die in appendix 2 tijdens de legfase wordt aangetroffen. Afhankelijk van het

rendement dat een weersiege1ing is van voedselaanbod en jaagkwaliteit, moet

de valk een bepaalde tijd aan jagen besteden om dat te bereiken. Maestro kan

met ± 0.9 uur jagen volstaan, Kate moet 3.1 uur jagen en Rafel komt ondanks de

5.7 uur die hij aan jagen besteed op gemiddeld 6 P.0.'s per dag. Opvallend is

dat bet van dit individu ook minder eieren legt dan dat van de andere .

Masman (1981) beef t reeds de positieve correlatie tussen het aantal P.0.'s en

legselgrootte aangetoond.

In figuur 6 is voor alle individuen uit appendix 2 voor de legfase

bet aantal uren jagen tegen bet jaagrendement uitgezet, tevens is bet bijbe—

horende aantal P.0.'s/dag in de figuur weergegeven. In figuur 7 is hetzelfde

gedaan voor de nestjongfasen 1 en 2.

6

.
FLg uw 6. t1e.t veithand tusen he-t

jag.'z.endement van het

8

P,OIdagDO
lx) en het genvLddeLde

aa.n..taL wien jagen (y)
tLjden4 de Lega4e me,t de
daatb.Lf behoiz.ende gein.LddeLd
aa.nta2 poooveAd/uteh.ten

.

.

6 pe,'dag(DO).
(y = — 0.46x ÷ 4.&7.

c.ov.eoe.-0.122 n = 11

4 P < 0.01). ,

jagen d
uren/24 uur

P.O. /dag aantal eieren

5.7

3.1

0.9

6.0

7.0

7.0

5

6

7

.
z
Ui
0

z
Ui

D

3

2

0

0• 0 0

0 •
0
•!1
o •

0

2

2345 iiê 9
RENDEMENT S/IJUR J.
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P.OIdag DO
6 24

o 22

0 20
0

z 18

0

2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12

RENDEMENT S+/UURJ.

FiuWt 7. He veithaid twen he..t jagie.ndement vc.n he o () e.vi het gem-LddeIde
aan-taZ w'tevi jctgen (y) tLjden4 de ntfongaoe, meet de daaithj bthoendc.
gein-Ldded aLzn-ta p'woiove'tdiuicivteri. pc da (a a).
ly = —0.17 + 3.99. coVt.coe. — 0.388 n = 12, P > 0.05, n..).

Uit tabel 12 blijkt dat tijdens de legfase de negatieve correlatie tussen het

aantal uren jagen en rendement significant is. Dit is tijdens de nestjongfase

niet het geval, ondanks het feit dat het jaagrendeinent een afhankelijke is van de

jaagtijd en je eigenlijk een significante correlatie zou verwachten. Uit tabel 12

en figuur 6 blijkt dat tijdens de legfase een laag jaagrendement duidelijk

gecompenseerd wordt door een toename in jaagtijd. Bij een jaagrendement hoger

dan 3 wordt in alle 4 gevallen gemiddeld 7 P.O.'s per dag bereikt, terwiji bij

een rendement lager dan 3 slechts in 2 van de 7 gevallen de grens van 7 P.O.'s

bereikt vordt, ondanks de toename in de tijd die aan jagen besteed wordt.

Tcthe2 12. Heft veitha.nd twoen unen/24 wm. jagen (y) en ja.cg'.endeinen.t (x) tijden
de Leg, n.itjonga2e 1 en ne.&tjongaoe 2.

periode regressielijn corr.coff. n P

leg

nestjongfase 1

nestjongfase 2

nestj.fase len2

y=—0.46x + 4.87

y=—0.26x + 4.53

y=—0.05x + 3.25

y=—0.17x + 3.99

— 0.722

— 0.547

— 0.124

— 0.388

11

5

7

12

P < 0.01

n.s.

n.s.

n.s.
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Uit figuur 7 en tabel 12 blijkt, dat tijdens de nestjongfase een relatief

laag jaagrendement kennelijk niet door een toename in het aantal uren jagen

gecompenseerd hoeft te worden. Dit tezamen is een aanwijzing, dat tijdens de

nestjongfase over het algemeen wel en tijdens de legfase in een groot aantal

gevallen niet aan de gewenste behoefte voldaari kan worden. In onderstaande

figuren zijn de resultaten nog eens op eenvoudige wijze weergegeven.

Legfase Nestjongfase

P.O. 's/dag
uren \

jagen __ —

— uren jagen

Rendement Rendement

Tijdens de legfase bestaat een konstante behoefte, jaagrendement S+/uur jagen

en het aantal uren jagen zijn negatief gecorreleerd. Tijdens de nestjongfase

bestaan er grote verschillen in behoefte, een grotere behoefte als gevoig van

meer jongen bij een hoog jaagrendement. De negatieve correlatie tussen S+/uren J

en het aantal uren jagen is genivelleerd doordat dieren met een hoog rendement
moeten

meer jongen hebben, meer prooien aanvoeren en dus meer moeten jagen.

Dit zou een aanwijzing zijn, dat bij de torenvalk de legfase de meest

kritieke periode is wat betreft de voedselopname tijdens het voortplantings—

seizoen. Het is mogelijk dat de torenvalk tijdens de legfase anticipeert op

de voedselsituatie tijdens de nestjongfase. Tijdens de legfase zou dan bet

maximale aantal te produceren nakomelingen voor dat seizoen vastgelegd worden.

Ook de Haas (1981) kwam tot de conclusie dat bij de torenvalk in de Lauwersmeer

de nestjongfase niet de 'bottleneck' in de reproduktie is.
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4. EXPERIMENTELE BETNVLOEDING VAN OUDERLIJKE ZORG.

Wij hebben gezien (punt 3.4.) dat de totale prooiaanvoer per dag door

een cf afhangt van zijn jaagrendement en de tijd die per dag aan jagen besteed

wordt. Als we ervan uitgaan dat de prooiaanvoer bepalend is voor de produktie

van nakomelingschap, doet zich de vraag voor of onder natuurlijke omstandigheden

ouders hun maximaal mogelijke jaagtijd en jaagrendement benaderen. Wij hebben

daartoe getracht via honger en bijvoerexperimenten de grenzen aan de fourageer—

capaciteit vast te stellen. Deze benadering is gebaseerd op het vermoeden dat

voederende ouders hun inspanning zullen aanpassen aan de voedingstoestand van

hun jongen. Ret bleek mogelijk deze toestand gedurende enkele dagen te manipuleren

zonder wezenhijke verstoring van het broedsel. Geanalyseerd worden de effecten

op jaagstrategie, prooiaanvoer en ouderlijke tijdsbesteding.

Jaagstrategie: een voedseizoekend dier ziet zich voor een aantal belangrijke

beslissingen geplaatst, Krebs (1978). Deelt de fourageerbeslissingen op de

volgende manier in:

— welke prooisoorten te eten?

— waar te fourageren?

— welk type zoekpad te gebruiken om bepaalde prooien te jagen?

De analyse van de fourageerstrategie zal op de beslissing 'waar te fourageren?'

betrekking hebben.

4.1. Materiaal.

Een overzicht van de basisgegevens staan in appendix 6.

Kast 5, 1980: Aantal jongen 6, leeftijd 10—25 dagen. In de periode 2—17 juni zijn

bij deze kast honger en bijvoerexperimenten uitgevoerd. Op de

bijvoerdagen 3, 10 en 17 juni werd verspreid over de dag resp. 329, 237 en 315

gram huismuis in de nestkast gelegd. Tijdens de hongerdagen 6 en 1 juni werden

in een doos achter de nestkast 4 extra jongen uit een andere nestkast van

ongeveer dezelfde leeftijd meegerouleerd. Steeds nadat een jong in de nestkast

door de ouders gevoerd werd, werd deze door de waarnemer achter de kast

vervangen door een hongerig jong uit de doos. Aangezien bet c! zeer moeilijk te

volgen was, is alleen de prooiaanvoer van de ouders en de gewichten van de

jongen vastgesteld. De prooigewichten werden via woordelijke schatting en

elektronische weging bepaald. De resultaten zijn overgenomen uit bet 3e jaars

cursusverslag 1980, ter Borg & Jansen.

Kast 27, 1981: Bijvoerexperiment. Aantal jongen 7. Periode 18 t/m 22 mei 1981.

Leeftijd jongen 9—13 dagen. Op de bijvoerdagen 20 en 21 mei werden

resp. 340 en 295 gram huismuis in de nestkast gelegd. De waarnemingen in de kast

werden op een afstand van ± 100 m. voor de kast vanuit een observatiehut uitgevoerd

De prooigewichten werden m.b.v. een elektronische weegschaal bepaald. Zowel de

prooiaanvoer als het tijdsbudget van het , dat met een zender was uitgerust,

werden vastgesteld.
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Kast 14, 1981: 2 Bongerexperimenten. Aantal jongen 5. Bij deze nestkast die

tegen een schaftkeet geplaatst was1werd tweemaal een honger—

experiment uitgevoerd, in de periode 2—7 juni op een nestjong leeftijd van

6—11 dagen en in de periode 23—25 juni, de leeftijd van de nestjongen was toen

27—29 dagen. Bij het hongerexperiment, 2—7 juni, werden de jongen gehongerd

door meerouleren van 4 extra jongen. Zowel de prooiaanvoer als het tijdsbudget

van het werden vastgesteld. De prooigewichten werden met een elektronische

weegschaal bepaald. Bij het hongerexperiment 23—25 juni werden de jongen

gehongerd door van achter de nestkast de prooien te verwijderen en zeif de

prooitoevoer naar de jongen te regelen. Op de hongerdag 25 juni werd tot 16.00 uur

verspreid over de dag 63.5 gram, om 16.00 uur 56 gram en om 22.00 uur 120.5 gram

van de verwijderde prooien gevoerd. De totale prooiaanvoer en bet tijdsbudget

van zowel d als werden bepaald, zonder gebruik te maken van zenders. De

prooigewichten werden m.b.v. een pesola vastgesteld.

Kast 40, 1981: Hongerexperiment. Aantal jongen 6, oorspronkelijk afkomstig uit

kast 29. Periode 15—20 juni 1981, leeftijd van de jongen 17—22

dagen. De jongen werden gehongerd door van achter de kast zeif de prooitoevoer

naar de jongen te regelen. Verspreid over de dag werd in totaal 222 gram van de

verwijderde prooien gevoerd. Zowel de prooiaanvoer als het tijdsbudget van bet o,

die met een zender was uitgerust, werden vastgesteld. De prooigewichten werden

met een pesola bepaald.

Kast 5, 1981: Hongerexperiment. Aantal jongen 5. Periode 2—7 juli 1981, leefti.jd

van de jongen 24—29 dagen. De jongen werden gehongerd door van

achter de kast de prooien te verwijderen en zeif de prooiaanvoer naar de jongen

te regelen. Op de le hongerdag werd om 13.00 uur 65.5 gram, 16.00 uur 34.5 gram,

19.00 uur 71 gram, 21.15 uur 55 gram en 22.00 uur 59 gram van de verwijderde

prooi gevoerd. Op de 2e hongerdag werd om 11.15 uur 56.5 gram, 15.45 83 gram,

21.15 uur 80.5 gram en verdeeld over de hele dag nog eens 35 gram van de

verwijderde prooien gevoerd. Op de 3e hongerdag werd om 10.30 uur 54.5 gram,

15.00 uur 34 gram, 18.50 uur 76 gram, 21.00 uur 97.5 gram en verspreid over de

hele dag nog eens 60 gram van de verwijderde prooien gevoerd. Evenals in 1980

was ook in 1981 bet niet te volgen, wel kon een tijdsbudget van bet opgesteld

worden. De prooiaanvoer is zowel van het als van het vastgesteld. De

prooigewichten verden met een pesola bepaald.

4.2. Resultaten: De invloed van de hongertoestand van de nestjongen.

In tabel 13 staan de resultaten van de hongerexperimenten, die betrekking

hebben op het jagen, weergegeven. Bij alle experimenten, behalve bij kast 5,

is de le contr6ledag na hongeren bij de berekeningen achterwege gelaten i.v.m.

eventueel na—effekt. Bij kast 5 is dit niet gedaan omdat bet resterende aantal
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TabeL 13. Mnwten jagen, oot4aece4, too-tfleqaen-tLe4cha..tA..4in9e.n, jaa.gndenievit

gn.am3S/aWL jagen, en awgemJddc2devi van de vooithornende uiJind-oneIJeden

op /t.eop. eon-t&oedagen en hongvdcigen bLj fat 14, laa.&.t 40 en (zaot 5,198

Contr6ledagen Hongerdagen

kast 14 cf#397(Rafel) 2/6,/6,7/6 4/6, 5/6

vroeg minuten jagen 582 460

stootsucces 0.41 0.55

stootfrequentie 13.7 12.1

rendement(S/uur J) 5.6 6.6

rendmnt(grm/inir 3) 93 122

uur gem.v.d.windsnelheden fm/sec 4 tIm 17 4 tIm 8,9,11,15 tIm 21,

kast 14 d'#397 (Rafel) 23/6, 24/6 25/6

laat minuten jagen 271 427

stootsucces 0.58 0.41

stootfrequentie 13.3 18.8

rendement (S/uur J) 7.7 7.7

rendement (gram/uur J) 165 123

uur gem.v.d.windsnelheden fm/sec 3 t/m 14 6,7,9 t/m 12,14,16 tIm

kast 40 d#351 (Kate) 15/6, 16/6, 20/6 17/6

minuten jagen 536 251

stootsucces 0.54 0.47

stootfrequentie 8.5 14.8

jaagrendement (S/uur J) 4.6 7.0

jaagrendement (gram/uur 3) 86 134

uur gem.v.d.windsnelheden fm/sec 8 t/m 16,18,20 tIm 22, 10 tIm 24

24 tIm 28

kast 5 #353 6/7, 7/7 3/7 4/7, 5"7

minuten jagen 384 851

stootsucces 0.42 0.47

stootfrequentie 9.8 10.2

+
jaagrendement (S Iuur J) 4.1 4.9

jaagrendement (gramluur J) 68 78

uur gem.v.d.windsnelheden fm/sec 7, 9 tIm 11, 5 tIm 9, 11 t/m 20

15 tIm 20
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minuten jagen op 7 juni te gering werd om een betrouwbare rendementsschatting

te maken. Het totale aantal minuten jagen, de schattingen van bet stootsucces,

stootfrequentie en jaagrendement (S+/uur J.) zijn bepaald met de gegevens uit

de dagprotocollen. Met behulp van de gegevens uit de uurprotocollen en de

prooilijsten, die gemaakt zijn door de waarneper achter de nestkast, is tevens

een schatting gemaakt van bet jaagrendement uitgedrukt in gram/uur J. De

schatting is als volgt gemaakt:

Allereerst is het gewicht van de gevangen prooien bepaald uit de som van:

a) intakte aangevoerde prooien; exact gewicht is bekend.

b) niet—intakte aangevoerde prooien; het gewicht van het gegeten deel werd geschat.

c) door de ouders gegeten prooien; bet gewicht werd geschat via eettij den,

indien de eettijd niet bekend was, werd bet gemiddelde gewicht van de

intakte aangevoerde prooien gebruikt.

d) de stoten ±; de prooigewichten via stoten ± werd als volgt bepaald: aantal

S± x stootsucces van betreffende dag x gemiddeld gewicht van de intakte

aangevoerde prooien.

Het gewicht van de gevangen prooien (som van a, b, c en d) werd gedeeld

door het aantal uren jagen. De schattingen van bet jaagrendement uitgedrukt

in grammen/uur J. staan ook in tabel 13 weergegeven. Tevens is de voorkomende

uurgemiddelden van de windsnelheden (Lauwersooggegevens) op resp. contr6ledagen

en hongerdagen weergegeven. In fig. 8a is voor elk experiment de schatting van

het jaagrendement, uitgedrukt in S/uur J. op hongerdagen uitgezet tegen bet

jaagrendement op contrledagen. In fig. 8b is hetzelfde gedaan voor de schattingen

van het jaagrendement uitgedrukt in grammen/uur J. Uit tabel 13 en fig. 8a en b

blijkt dat bij 3 van de 4 uitgevoerde experimenten hongeren van nestjongen

een verhoging van het jaagrendement tot gevoig heeft. Bij kast 14 (laat) heeft

hongeren van nestjongen kennelijk géén invloed op het jaagrendement (S+/uur J.).

Wanneer bet jaagrendement uitgedrukt wordt in gram/uur J., zie fig. 8b, valt

op dat bij cf#397 1. op hongerdagen het jaagrendeinent lager is dan op de

contr6ledagen, dit als gevolg van bet •gemiddeld lagere prooigewicht op de

hongerdagen. Onder punt 4.2.4.2. zullen de prooigewichten op resp. contr6ledagen

en hongerdagen met elkaar vergeleken worden.

Het jaagrendement van de torenvalk blijkt niet alleen van de voedsel—

situatie af te hangen, maar ook beinvloed te worden door abiotische faktoren,

zoals het weer. Met name de windsnelheid blijkt bet jaagrendement sterk

te beinvloeden (Both e .a. 1978, v.d.Leest 1982). Uit tabel 13 blijkt dat de

heersende windsnelheden op resp. contr6ledagen en hongerdagen van elkaar

verschillen. Oin bet verschil in jaagrendement tussen contr6ledagen en

hongerdagen als gevoig van de verschillende windsnelheden uit te sluiten is

opnieuw het jaagrendement berekend over die waarneemuren op resp.contr6ledagen



'I)

z
w

40
w
C,

z
0I
I-z
Ui

Ui
-9-
z 2
Ui

Figatvt Sb. He..t vc,'thand iscn het
jagir.endemen, gn.am/wm. J.
op cop oda.gei an honge,
dgen.

en hongerdagen waarop dezelfde windsnelheid heerste. Uit de gecorrigeerde

resultaten, tabel 14 en fig. 9a, blijkt dat bij alle 4 experimenten hongeren

van nestjongen een toename van het jaagrendement, S+/uur J., tot gevoig beef t.

Het aantal getallenparen van 4 is te gering om te toetsen of het verschil

tussen contr6ledagen en hongerdagen significant is (Wilcoxon matched—pairs

signed rank test). BIj cf#397 (vroeg) lijkt de verhoging van het jaagrendement

voornamelijk veroorzaakt te worden door een toename in stootsucces, bij #397

(laat), cf#351 en #353 door een toename in stootfrequentie. Het jaagrendement,

uitgedrukt in grammen/uur J. blijft ook na de windcorrectie bij o#397 (laat)

op de hongerdagen lager dan op de contr8ledagen. Bij de andere 3 experimenten
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TctheJ 14. MLnwt.evi ja.gen en de hattLngen vczn ootuceeo, 4toot/Leqaent-e,
jatgide.mevi (S/uWi. jctgcvi), fazgendenievtt ( am/awt jagen) en de
weimLddeden ua.n wind4nelheden op 't.e4p. eon-t5fedctgen en hongetdagen

bj (aa.o-t 14, faa-ot 40 en 1aot 5, 1981. Ve gegeveno zijn gecoiee'td
vook he.t vech Ln ndne.!1hed op en hongvtdctgen.

Contr6ledagen Hongerdagen

kast 14 d#397 (Rafel) 2/6, 3/6, 7/6 4/6, 5/6

vroeg minuten jagen 582 223

stootsucces 0.41 0.62

stootfrequentie 13.7 14.3

rendernent (S'/uur J) 5.6 8.9

rendernent (grarn/uur 3) 93 145

uur gern.v.d.windsnelheid rn/sec 4 t/rn 17 4 t/rn 17

kast 14 d#397 (Rafel) 23/6, 24/6 25/6

laat minuten jagen 215 314

stootsucces 0.56 0.41

stootfrequentie 12.8 21.6

rendernent (S/uur J) 7.2 8.0

rendernent (grarn/uur J) 153 131

uur gern.v.d.windsnelheid rn/sec 6 t/rn 14 6 t/rn 14

kast 40 cf#351 (Kate) 15/6, 16/6, 20/6 17/6

rninuten ,jagen 337 251

stootsucces 0.53 0.47

stootfrequentie 8.5 14.8

jaagrendement (S/uur J) 4.6 7.0

jaagrendement (grarn/uur J) 87 134

uur gern.v.d.windsnelheid rn/sec 10 t/rn 24 10 t/rn 24

kast 5 #353 6/7, 7/7 3/7, 4/7, 5/7

minuten jagen 354 544

stootsucces 0.43 0.43

stootfrequentie 9.7 10.6

jaagrendernent (S/uur J) 4.2 4.6

jaagrendernent (grarn/uur J) 71 74

uur gern.v.d.windsnelheid rn/sec 7,9,11,15 t/rn 20 7,9,11,15 t/rn 20
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.blijft na windcorrectie het jaagrendement (grarnmen/uur 3.) op de hongerdagen

hoger dan op de contrledagen, tabel 14, fig. 9b.

ggy2L
Voor de analyse van de verhoging van het jaagrendement o.i.v. het

hongeren van de nestjongen zijn de gegevens van het hongerexperinient bij kast 40

gebruikt. Aangezien windcorrectie bij dit experiment geen invloed op het

jaagrendement (S+/uur J.) had, zijn de ongecorrigeerde gegevens gebruikt.

Methode:

In eerste instantie zijn de plekken, waar de stoten en uitvallen op de

verschillende dagen plaatsvonden, op kaarten ingetekend, zie fig. 10. Daarna is
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GEBRUIK VAN HOME-RANGE O.I.V HONGEREN

KATE K.40 (15-2Ojunil98l)

hongerdag

F.uwi 10. He-t ge.b'wL1 va.n de home.-nai'ige doon. o'#351 (Ka..te) lw.4. 40, op de
hongen.da.gen en cont5.eedagen.
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de home—range op grond van de concentraties van plekken ingedeeld in

een gebied 'A' en 'B'. Het gedeelte van de home—range dat buiten deze twee

gebieden lag werd 'C' genoemd, zie fig. 11. Binnen 'C' waren geen opvallende

concentraties van plekken waar gestoten werd aanwezig.

FAwvt 11. ye. Ugging vctvi de. gebLe.den 'A', '' eu 'C' .Ln de. homa-nxtvige. va.n

cf#351 (Kate).

Voor de verschillende waarneemdagen zijn bepaald:

— het percentage van de jaagtijd dat in de verschillende gebieden van de

home—range besteed is.

— de gemiddelde vliegtijd met prooi van het betreffende gebied naar de nestkast.

— het totale jaagrendement per dag in S+/uur J. en gram/uur J.

— het gemiddelde jaagrendement in de verschillende gebieden, geschat over de

5 waarneemdagen; voor een betrouwbare schatting van het jaagrendement per

gebied per dag waren te weinig gegevens.

De vliegkosten resp. met prooi en zonder prooi zijn geschat via de

onderstaande formule:

= i.ii [(2(mg)2/(0.7 p b2V) + 434 (pp) A0V5"2)(1+471
(pm/3V E+P. BJ

vgls. Tucker (1974) pg. 304.

P. = watts
m = massa, gewichtcl#351 is op 17/6, hongerdag, 0.200 k.

g = 9.81 m/sec2.

'iT = 3.14.
p = luchtdichtheid, 1.225 kg/ms (Tucker 1974).

b = wingspan, 0.764 m (cf#351).

V = windsnelheid. De vliegkosten zijn geschat bij de gemiddelde windsnelheid op

de hongerdag 17/6, 9.35 mlsec, n = 18, waarneemuren s.d. 1.95.

p = luchtviscositeit,17.8 x io6 kg/msec (Tucker 1974).
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A = 0.00334
0.66

(Tucker 1974).

E = spierefficiritie, 0.20 (Tucker 1974).

P1.B = basaal metabolism, 3.73 m°723 in watts (Aschoff & Pohi 1970).

De gegevens die voor de analyse van de yerhoging van het jaagrendement van

cf#351 (Kate) gebruikt zijn staan in tabel 15 en 16. De verdeling van de jaag—

tijd over de verschillende gebieden in de home—range met daaronder de schatting

van bet jaagrendement (S+/uur J.) op de verschillende waarneemdagen staan in fig.1.

Tabe 15. Minwten jagen en eha-t-t&ige.n van ootieceo, tooeqnte,
jagnendement S/wm. J en Gi./uWL J op de veoeh-LUende wacvi-
neemdae.n t)1jdev14 het honge&expe'ainent bj K.40, 1981.

datum 15/6 16/6 17/6 18/7 20/6

Minuten jagen 180 179 267 166 180

Stootsucces 0.63 0.43 0.51) 0.55 0.48

Stootfrequentie 6.7 11.4 13.7 12.7 11

Jaagrendement S/uur J 4.2 4.9 7.0 6.9 5.3

Jaagrendement Gr/uur J 68 83 126 120 111

Op de eerste contr6ledag, 15/6/81 werd het relatief lage rendement kennelijk

veroorzaakt doordat het d relatief veel tijd in gebied 'A' jaagde. De tweede

contr6ledag werd relatief veel in gebied 'C' gejaagd. Net relatief hoge

rendement op de hongerdag werd veroorzaakt doordat de valk het grootste gedeelte

van de tijd in gebied 'B', het gebied met het hoogste jaagrendement, jaagde.

Op de le contrledag na hongeren kwam bet jaagrendement en de verdeling van de

jaagtijd over de verschillendegebiedenovereen met de hongerdag. Op de 3e dag

na de hongerdag werd het lagere rendement waarschijnlijk veroorzaakt doordat

TabeL 16. M-Lnu.ten jaen en 4ehottngen van he-c 4toot4acce4, 4oot'teqaenLe,
jaag/Lendemen..t S/wm. J en Gk/awt J .Ln de vec.1vLUende gebLe.den
&t de home-&ange tijden4 heL horgeiiexpexij,ien bLj K.40, 1981.

Gebied A B C

Minuten jagen 296 530 146

Stootsucces 0.26 0.58 0.54

Stootfrequentie
+

Jaagrendement S /uur J

7.9

2.0

14.8

8.5

6.6

3.5

Jaagrendenient Gr/uur J 35 152 69



FLgwvt 12. He.t pe ceniage van de. jaag.tLjd en het geimLddeIde. jagn.endeineri
.n de veir..oc.h,ij2ende ge.bLeden, de. geinf.ddeJde v!e.g.tijd niet p/woL
van het be.t&e.ende ge.b.Led naLvt de. n(aat en hei to.tc2e ge-
m.Ldde2de jaa.gne.ndemen..t van cf#351 (Kwte) op de. vexc.h-Uende dagen
t.jdei..ó he..t hongeiexpeiinen..t, 15-20 jan 1981.

het cf veel op diverse plekken, gebied 'C', in de home—range jaagde. Uit de

gemiddelde vliegtijd en het jaagrendement kan voor de verschillende gebieden

de investering per prooi geschat worden.

De schatting van de vliegkosten met prooi, voor een prooigewicht van

18.7 gram is 13.68 watt. De schatting van de vliegkosten zonder prooi is 12.56

watt. De schatting van de investering per prooi is voor

A: 79 x 13.68 + (30 x 60 + 79) x 12.56 = 24.7 k.J.

B:218 x 13.68 + (7.1 x 60 + 218) x 12.56 = 11.1 k.J.

C: 125 x 13.68 + (17.1 x 60 + 125) x 12.56 = 16.2 k.J.
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Rekening gehouden met de verschillen in vliegkosten met en zonder prooi

en de verschillende vliegtijden, blijft de schatting van de investering per

prooi voor 'gebied 'B' toch minder dan de heift van die van gebied 'A'.

De energetische inhoud van een muis is 5.7 k.J.Igram vers gewicht,

Gordijn (1982). De verteringsefficiëntie is .78.8%, Kirkwood (1981). Een muis

van 18.7 gram levert dus:

18.7 x 5.7 x 0.788 = 84.0 k.J. op.

Ook jagen in het slechte gebied 'A' levert nog 84.0 — 24.7 = 59.3 k.3./muis op.

Onder punt 3.1.3. hebben we gezien dat de geschatte vliegkosten vgls. Tucker

(1974) ± 10 B.M.R. aan de lage kant is. Nemen we de waarde die Mamn (19S2)

gevonden heeft ± 15 B.M.R. dan zal de geschatte investering per prool ca. 50%

hoger liggen. Dan nog levert jagen in gebied 'A' 84.0 — 1.5 x 24.7 = 47.0 k.J./muiE

op.

De basisgegevens van de experimenten staan in appendix 6. Ret gemiddeld

gewicht van de biomassa, dat door de jongen van kast 5—1980 gegeten is op resp.

de contr6ledagen, bijvoerdagen en hongerdagen staat in figuur 13 weergegeven.

z
tu 500
C,

k.5 1980

040C 7

Fgawt 13. He geinLddeLde g vJ.cJi.t van de.
iii = ge.ge_tei b-Lo,nctoct dook de. jongen

vcn iaa4-t 5-1980 op /Le..op.
con o1edagen, b.Ljvoe'tda.ge.vi e.n
honge..'tdo.gen.

F00

0) 100

controle •xtra extra
voedeel jonen

64 68 44 gramfong—dag

Op bijvoerdagen was het gewicht aan gegeten proolen, dat door de ouders aange—

voerd werd, duidelijk minder dan op de contr6ledagen. De totale hoeveelheid

biomassa, dat door de jongen gegeten werd, was tijdens de bijvoerdagen gemiddeld

lets hoger dan op de contr6ledagen.

Op dagen, waarop de vraag naar voedsel via extra jongen vergroot ward, was
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de prooiaanvoer gemiddeld jets hoger dan op de contraledagen en bijvoerdagen.

De opname per nestjong was duidelijk lager dan op de contr6le en bijvoerdagen.

Doordat de hoeveelheid biomassa van onbekende herkomst op de hongerdagen zo

hoog ligt, is niet bekend of de ouders op de verhoogde vraag gereageerd hebben

door via een toename in tijd besteed aan jagen de prooiaanvoer te verhogen.

Een groot deel van de prooien van onbekende herkonist zijn opgehaalde prooien,

ter Borg & Jansen (1980). Dit zouden prooien van voorafgaande bijvoer en

contr6ledagen kunnen zijn. De voorafgaande bijvoerdagen hebben dit experiment

waarschijnlijk bei:nvloed.

In 1981 zijn de bijvoerexperimenten nog eens bij kast 27 herhaald. De

hoeveelheid biomassa, die door de jongen werd gegeten op de verschillen contr6le—

dagen en hongerdagen, met daaronder het bijbehorende tijdsbudget van bet c staan

in fig. 14.

k.27 1981

FLguwL 14. Ve. gegeen bLoma44cx. doon. de
jongen vctvi laa4t 27 en he bij-
hon.evide Ljd4budge..t van #S6
(Mae,t'w) op de ve.ich.uJ1enide
eont.â?.edagevi en bLjvovidagen.

controle extra controle

voed se I

48 53 59 61 43 gram/jong-dig

cl K.27
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Ook bij kast 27 was evenals bij kast 5—1980, tijdens de bijvoerdagen de

hoeveelheid gegeten biomassa, die door de ouders werd aangevoerd, duidelijk

minder dan op de contr6ledagen. Uit het tijdsbudget blijkt dat o.i.v. bijvoeren

vooral de tijd besteed aan jagen afneemt en de tijd besteed aan zitten toeneernt.

Dit heeft tot gevoig dat de energetische uitgaven op de bijvoerdagen lager

zijn dan op de contrôledagen. Net percentage vliegen was op de contr6ledagen en

bijvoerdagen ongeveer gelijk. De invloed op het percentage cirkelen is moeilijk

vast te stellen; op de contr6ledagen varieerde het percentage cirkelen van

1 tot 12%.

De resultaten van de bijvoerexperimenten van kast 5—1980 en kast 27—1981

koinen goed met elkaar overeen. Uit deze bijvoerexperimenren blijkt dat de

torenvalk de prooiaanvoer en tijd, die hij aan fourageren besteedt, aanpast

aan de behoefte van de jongen. Bij Cooper's Hawks (Snyder & Snyder 1973)

heeft men via vermindering van het aantal nestjongen de totale behoefte van

het nest verkleind. Gebaseerd op de hoeveelheid aangevoerde prooien vond er

bij de Cooper's Hawks geen vermindering in prooiaanvoer plaats. Bijvoer—

experimenten bij de torenvalk hebben vergeleken met de experimenten bij

Cooper's Hawks een veel grotere invloed op de hoevelheid aangevoerde prooien

tot gevoig. Dit komt waarschijnlijk door het verschil in gebruikte methoden.

Ook tij dens de leg en broedperiode van de torenvalk hebben bijvoerexperimenten

een afname in percentage jagen en een toename in het percentage zitten tot

gevoig (Kazemier e.a. 1981).

De resultaten van de hongerexperimenten, die in 1981 bij kast 14 en kast 40

aan het begin van de nestjongfase uitgevoerd zijn, staan in fig. 15. De

basisgegevens staan in appendix 6, de prooilijsten in appendix 7.

Tijdsbudget c#397 (Rafel) kast 14:

Net percentage van de tijd, dat aan jagen

en vliegen besteed werd, was tijdens de hongerdagen en contrledagen ongeveer

even groot. In reze periode van de tiestjongfase was de som van jagen en

vlieger ongeveer 40%.

Prooiaanvoer kast 14:

Tijdens de 2e hongerdag was de totale biomassa, die door

de jongen gegeten werd groter dan op de contr6ledagen. Dit is een aanwijzing

dat de ouders wel reageren op de vergrote vraag naar voedsel. Op de 2e hongerdag

ging ook het meejagen. Ze bleef echter ook op de contr6ledagen na het

hongerexperiment verantwoordelijk voor ca. 5% van de prooiaanvoer. De gemiddelde

prooigewichten op de 2 hongerdagen waren hoger dan het gemiddelde van de 3
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contr6ledagen (2/6, 3/6 en 7/6), zie tabel 17. De verschillen zijn echter

niet significant. Op zowel de hongerdagen als de contr6ledagen bestonden de

aangevoerde prooien voor 100% uit muizen.

Tijdsbudget cf#351 (Kate) kast 40:

Ret percentage van de tijd, dat aan jagen

besteed werd, was op de hongerdag hoger dan op de contrôledagen. I-let percentage
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TctbcL 17. He-t geniddid p'woi ewLch-t op '.eop. con 5.eedagevi en honge.tdcigen bj
Iaa.4t 14 en faat 40 Ujdeno de. vkoege ne4jong aoe.

t—toets tweezijdig

gem.gew. n s.d. verschil met contr6ledagen

Kast 14 gram t P S of N.S.

contr6ledagen (2/6,3/6 en 7/6) 15.0 63 7.3

hongerdag 4/6 17.4 21 7.2 1.33 <0.2 N.S.

hongerdag 5/6 18.1 27 6.1 1.96 <0.1 N.S.

Kast 40

contr6ledagen(15/6,19/6,20/6) 18.3 85 8.6

hongerdag 17/6 22.3 34 14.7 1.85 <0.1 N.S.

vliegen op de hongerdag kwam ongeveer overeen met het percentage vliegen op de

contr6ledagen. De som van de percentages jagen en vliegen op de hongerdag was

ongeveer even hoog als de hoogste waarden op de contr6ledagen bij o#397 (Rafel).

Prooiaanvoer kast 40:

De geringe prooiaanvoer op de 2e contr6ledag voor de

hongerdag is waarschijnlijk een gevoig van bet slechte weer op die dag. Deze

dag zou gezien kunnen worden als een 'natuurlijke hongerdag'. De totale aange—

voerde biomassa op de hongerdag, waarop de prooien verwijderd zijn, is duidelijk

hoger dan op de contr6ledagen. Bij kast 40 was het op zowel de contr6ledagen

als de hongerdagen verantwoordelijk voor een groot deel van de prooiaanvoer.

De 85 prooien op de contr6ledagen bestonden voor 10.6% uit weidevogelpullen

(Kievit), 10.6% uit spreeuwen en 78.8% uit muizen. Op de hongerdag 17/6 bestonden

de 34 prooien voor 2.9% uit weidevogelpullen (Kievit), 20.6% uit spreeuwen

en 76.5% uit muizen. Het gemiddelde prooigewicht op de hongerdag was hoger dan

op de contr6ledagen. Het verschil is echter niet significant, zie tabel 17.

De basisgegevens van deze experimenten, die bij kast 14 en kast 5 uitgevoerd

zijn, staan in appendix 6. De prooilijsten staan apart in appendix 7. De resultaten

zijn in fig. 16 weergegeven.

Tijdsbudget van cf#397 (Rafel) en #366 (Kloek) kast 14:

Het hongeren van de

jongen beef t een zéér grote invloed op de tijdsbesteding van bet cr• Zowel bet

percentage jagen als vliegen was op de hongerdag duidelijk hoger dan op de

contr6ledagen. De som van de percentages jagen en vliegen op de contr6ledagen is
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in deze periode van de nestjongfase ongeveer de helft van die aan het begin

van de nestjongfase, zie fig. 15. De sam van de percentages jagen en vliegen

tijdens de 'late' hongerdag, 55%, is duidelijk hoger dan het maximum dat aan het

begin van de nestjongfase gevonden werd, ± 40%. Ook bij het is de invloed van

het hongeren van de nestjongen op de tijdsbesteding duidelijk zichtbaar in de
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toename van bet percentage jagen. De som van de percentages jagen en vliegen,

die door het op resp. de contr6ledagen en hongerdagen bereikt wordt, ligt

duidelijk lager dan bij het cf.

Prooiaanvoer kast 14:

Op de hongerdag wordt vérgeleken met de contr6ledagen een

imposante hoeveelheid biomassa aangevoerd. Het aandeel van het is zowel op de

contr6ledagen als de hongerdagen duidelijk lager dan dat van het o. Op de

contr6ledagen 23/6 en 24/6 werden 1 juveniele veldleeuwerik en 28 muizen aange—

voerd. Op de hongerdag 25/6 werden 1 juveniele veldleeuwerik en 66 muizen aange—

voerd. Het gemiddeld prc-igewirht ws rp de hnngerdg signfiiiiil- lpger drn rp

de contr6ledagen, tabel 18. De toename in biomassa op de hongerdag komt doordat

er meer prooien aangevoerd worden dan op de contr6ledagen.

TctbeI 18. He gemLddeLd pnoaLgew-Lchtop 't.sp. on oedage.vi en honge'dageni

bLj 1aat 14 e.n (aat 5 jden14 de £ate nie.otjong ase.

t—toets tweezijdig
gem.gew. n s.d. verschil met contr6ledagen

Kast 14 gram t P S of N.S.
contr6ledagen (23/6, 24/6) 19.4 29 7.3

hongerdag 25/6 14.9 67 7.3 2.73 <0.01 S

Kast 5

contr6ledagen (2/7, 7/7) 16.4 32 8.5

hongerdagen 3/7, 4/7, 5/7 16.2 202 8.5 0.123 >0.5 N.S.

Tijdsbudget van ?#353 kast 5—1981:

Op de contr6ledag voor het hongeren en op de

le hongerdag is géén gedragsprotocol gemaakt. Tijdens de 2e en 3€ hongerdag

en de le contr6ledag na het hongeren was het percentage jagen hoger dan op de 2e

contrledag na het hongeren. Gezien de prooiaanvoer zal het percentage jagen

op de contr6ledag voor het hongeren ongeveer overeenkomen met de 2e contrôledag

na het hongeren. De som van de percentages jagen en vliegen op de hongerdagen

komt ongeveer overeen met het niveau dat Kloek ( kast 14) op de hongerdag

bereikte.

Prooiaanvoer kast 5—1981:

De totale prooiaanvoer op de hongerdagen was hoger

dan op de contr6ledagen. De prooiaanvoer op respectievelijk de contr6ledagen

en hongerdagen komt goed overeen metdeprooiaanvoer bij kast 14. Ook bij kast 5
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is evenals bij kast 14 bet deel van de prooiaanvoer van het lager dan van bet cl•
• . en 1 veldleeuwerjkOp de 2 controledagen 2 en 7 juli samen werden in totaal 31 muizen,<aangevoerd.

Op de 3 hongerdagen 3/7, 4/7 en 5/7 werden 202 prooien, 3 scholeksterpullen.

2 veldleeuwerikken, 2 spreeuwen en 195 muizen aangevoerd. Het verschil in bet

gemiddelde prooigewicht tussen de hongerdagen en contrledagen is niet

significant, zie tabel 18. De toename in aangevoerde biomassa komt doordat op

de hongerdagen meer prooien worden aangevoerd dan op de contr6ledagen. De

totale opname per nestjong per dag was op de hongerdagen ongeveer even hoog

als op de contr6ledagen voor en de 2e contr6ledag na hethongeren. Op de le

contr6ledag na hongeren was de opname per nestjong per dag het dubbele van de

2 andere contr6ledagen.

4.3. Discussie.4.d aagstrateie.

De resultaten in tabel 13 en 14 en de figuren 8a, b en 9a, b zijn een

aanwijzing, dat de torenvalk onder extreme omstandigheden, zoals via het hongeren

van de nestjongen gecreëerd is, zijn jaagrendement verhoogt om aan de vraag te

kunnen blijven voldoen. De verhoging van bet jaagrendement gaat bij de ene

torenvalk via een verhoging van het stootsucces, bij anderen via verhoging van

stootfrequentie. Dit wijst erop, dat de verhoging van het jaagrendement niet

op dezelfde manier verlopen is. Die verhoging van bet jaagrendement bij c#351

(Kate) werd kennelijk veroorzaakt doordat hij tijdens de hongerdag zijn jaagtijd

concentreerde op een plek in zijn home—range, waar hij een hoog rendement had.

Het hoge rendement op de le contrôledag na hongeren is waarscbijnlijk een

na—effekt van de hongerdag. Bij de analyse van de verhoging van het jaagrendement

doet zich de vraag voor, waarom op de 2 contrôledagen voor de hongerdag zo

weinig in het relatief goede gebied 'B' gejaagd werd. Terwiji ook tijdens de

twee dagen 15 en 16 juni samen een groot verschil in jaagrendement bestond

tussen gebied 'A' en gebied 'B'.

Jaagrendement gebied 'A': 1.9 S/uur J. — 25 gr/uur J.

Jaagrendement gebied 'B': 7.1 S/uur J. — 128 gr/uur J.

Mogelijke verkiaring hiervoor is het volgende:

De funktie van bet jagen is waarschijnlijk niet alleen het vangen van prooien.

Door dicht in de buurt van de kast te jagen, gebied 'A' en 'C' kan het jagen

tevens een signaal zijn voor indringers om zodoende predatie van jongen te

voorkomen. Een resultaat van een experiment in de 3e jaarscursus 1982 ondersteunt

dit. Na wegvangen van het ijdens de nestjongfase concentreerde bet zijn

jaagaktiviteit dichtbij de nestkast. Een andere funktie van jagen is vermoedelijk

het exploreren, bet verzamelen van informatie over de verdeling van de prooien

over de home—range. Tijdens de hongerdag is een verschuiving in de verdeling van
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de jaagtijd over de verschillende gebieden nieetbaar in die richting die per

tijdseenheid de meeste prooien oplevert. Dit gaat dan waarschijnlijk ten koste

van de signaalfunktie en het exploreren. Op de 3e dag na hongeren is relatief

gezien de jaagtijd besteed in gebied 'C' weer toegenomen. De besteedde tijd in

gebied 'A' blijft echter laag. Dit is een aanwijzing dat zich gedurende bet

hele experiment een blijvende verandering in het gebruik van de home—range

voltrokken heeft, gebied 'A' wordt namelijk langzaam verlaten. Blijft de vraag

of deze verandering o.i.v. hongeren teweeg gebracht is; zo'n verandering zou

zich ook onder onbeTnvloedde omstandigheden kunnen voordoen. De blijvende

verandering in het gebruik van de home—range komt de duidelijkheid van de analyse

van de verhoging van het jaagrendement niet ten goede.

In het broedseizoen 1982 zijn opnieuw hongerexperimenten uitgevoerd. Daarbij

zijn naast gegevens over het aangevoerde voedsel en gedrag van ouders,

gedetailleerde gegevens verzameld over bet gebruik van de home—range door de

ouders o.i.v.hongeren van de nestjongen. Bij de analyse van deze gegevens zal

opnieuw aandacht besteed worden aan de invloed van de hongersituatie van de

nestjongen op de jachtstrategie van de ouders (Beemster, Speelman en Vochteloo,

doktoraalverslag in voorbereiding).

In de periode waarop de jongen 6—22 dagen oud zijn, zijn drie honger—

experimenten uitgevoerd. Deze hongerexperimenten zijn op 3 verschillende manieren

uitgevoerd. De resultaten zijn nog eens in tabel 19 samengevat.

Ta.be2 19. ye. methode vtzn horigee.n va.n de. netjongen en de Lnveoed eiwan op

he.t pvte.en-tage jaen en de. p'LooLaaJwoex vctn de oadeit bLj 1zcut 5-1980
en izaot 14 en 40-1981.

methode van
hongeren

aantal
hongerdagen

% jagen prooiaanvoer

kast 5—1980

kast 14—1981

kast 40—1981

extra jongen

extra jongen

prooi ver—
wijderen

2 x 1

1 x 2

1 x 2

—

gelijk

toename

gelijk

toename

toename

Bij kast 5—1980 vond o.i.v. 2 maal 1 dag hongeren geen duidelijke toenaine in

prooiaanvoer plaats, terwiji bij kast 14—1981 met dezelfde methode wel een

toename plaatsvond. Waarschijnlijk is 1 dag hongeren te gering om een meetbaar

effekt op het jaaggedrag van de ouders te bereiken. Bij kast 14 vond ook pas op

de 2e hongerdag de toename in prooiaanvoer plaats.
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Ook bij hongerexperimenten met Arizona Cooper's Hawks tijdens nestjongen—

leeftijd van 5—22 dagen, waarbij 2 dagen achtereen broedsel van 2 verschillende

nesten verg,root werden van resp. 3 naar 5 en 4 naar 5 nestjongen, vond

(Snyder & Snyder 1973) geen toenatne in de totale prooiaanvoer plaats. De

resultaten van het hongerexperiment bij kast 14 zijn een aanwijzing dat het cf

tijdens deze fase van nestjongenperiode, waarin alleen het de prooiaanvoer

verzorgt, zijn jaaginspanning niet verhoogt o.i.v. hongeren van de nestjongen.

Bij kast 40 werd o.i.v. hongeren wel een toename in percentage jagen waargenomen.

Mogelijke verkiaringen voor het verschil met kast 14 zijn:

— De gebruikte methode van hongeren. Het verwijderen van prooien zou sneller

pn een hongereffkt tweg kunnen brcngcn.

— Bij kast 40 jaagt het mee, bij kast 14 niet. Doordat het ?meejaagtkan bet Cf

zich een lager jaaginspanning permiteren. Op dagen waarop de vraag naar voedsel

verhoogd wordt zal er reserve zijn om zijn jaaginspanning te verhogen.

— Bij kast 14 en kast 5, waar bet niet meejaagt, verloopt de prooiaanvoer van

bet Cf via bet naar de jongen. Bij kast 40 is de prooiaanvoer van bet

rechtstreeks aan de jongen.

Bij een prooiaanvoer Cf - - jongen kan tijdens een hongersituatie het

bet deel dat ze zeif eet reduceren en eventueel interen op haar eigen reserves.

Deze 'tussenstap' zal bet hongereffekt van de jongen op bet Cf reduceren. Herhalen

van een hongerexperiment in de vroege nestjongfase waarbij de 'tussenstap', bet ,

weggevangen is, zou hierover opheldering kunnen geven.

De prooiaanvoer:

Bij kast 14 vond op de 2e hongerdag een toename in de totale

prooiaanvoer plaats terwiji bet percentage jagen gelijk bleef. De toename

wordt veroorzaakt doordat bet Cf zijn jaagrendement verhoogt, meer prooien

per uur jagen (zie ook punt 4.2.1.). Ook bet gemiddelde prooigewicht is op

de hongerdag hoger dan op de contr6ledagen, hoewel bet verschil niet signficant

is. Bij kast 40 worden op de hongerdag meer en gemiddeld zwaardere prooien

gebracht dan op de contr6ledagen. Het verschil in bet gemiddeld prooigewicht bij

kast 40 komt waarschijnlijk doordat op de hongerdag relatief meer spreeuwen

gebracht worden. Een verschuiving in prooisoortensamenstelling o.i.v. hongeren

is ook bij de spreeuw waargenomen (Tinbergen 1980). Bij kast 14 lijkt de prooi—

soortensamenstelling op de hongerdag en de contrBledagen gelijk te zijn, 100%

muizen. De verdeling van de muizen in veldmuizen, spitsmuizen, sexe, adulten,

juvenielen etc. en een vergelijking hiervan tussen de verschillende dagen zal

in Scheepstra (1983) aan de orde komen.

Hongerproeven aan het eind van de nestjongfase.

Het hongeren van nestjongen aan het eind van de nestjongfase beef t zowel
bij bet Cf als bij bet een toename in het percentage jagen tot gevolg. De
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resultaten van het hongerexperiment bij kast 5 zijn een aanwijzing, dat ze dit

hoge inspanningsniveau minstens 3 dagen kunnen handhaven. Op de le contrôledag

na hongeren werd door het van kast 5 nog evenveel tijd aan jagen besteed

als op de hongerdagen. Hier komt het 'na—effekt' als gevoig van de voorgaande

hongerdagen duidelijk naar voren.

Zowel de som van de percentages jagen en vliegen, als het jaagrendement ligt

bij het van kast 14 lager dan bij het van kast 14, appendix 6. Betekent dit

dat ininder goed zijn aangepast aan het jagen dan o'd'? Het verschil in jaag—

inspanning en jaagrendement zou door de verdeling van de aktiviteit tussen dcf en

veroorzaakt kunnen worden. Het jaagt in bet algemeen dichter bij de kast

dan bet , mogelijk houdt dit verband met de broedzorg en bescriermen van jongen

tegen predatie. De belangrijkste taak van bet zou de prooiaanvoer zijn. Het cf

kan daardoor willekeurig in de home—range jagen. De oorzaak van bet verschil in

jaaginspanning zou ook een morfologisch—fysiologische kwestie kunnen zijn. De

genoemde verdeling zou hiermee kunnen samenhangen. Mogelijk kan een hongerex—

periment aan bet eind van de nestjongfase, waarbij het c is weggevangen, hier

opheldering over geven.

De prooiaanvoer op de hongerdagen is aanzienlijk groter dan op contr6ledagen.

Bij kast 5 is op de le contrBledag na het hongeren de prooiaanvoer het dubbele van

de 2 andere contr6ledagen. Het gedrag is op deze dag kennelijk zowel bij bet o

als bij het ? beTnvloedt door de voorafgaande hongerdagen. Hiermee is nog niet

verklaard, waarom ook gemiddeld 2x zoveel biomassa gegeten werd als op de

andere contr6ledagen. Mogelijk is tengevolge van het intensieve bedelen bet

gewicht en de conditie van de jongen teruggelopen, ondanks dat de opname op

hongerdagen en contrôledagen ongeveer gelijk was. Door de extra opname op de

le contr6ledag na hongeren zou dit hersteld kunnen worden. Het gewichtsverloop

van de jongen zou hierbij betrokken moeten worden (zie Scheepstra 1983).

Het verschil in het gemiddeld muizengewicht op de contr6ledagen en honger—

dagen zou met bet verschil in bejaagde plekken op hongerdagen en contr6ledagen

kunnen samenhangen. Het gemiddeld muizengewicht zou op de verschillende plekken

in de home—range kunnen verschillen. Door zeif met klapvallen de verschillende

plekken te bemonsteren zou dit eventueel aangetoond kunnen worden.

In figuur 17 zijn de resultaten van de hongerexperimenten op de verschillende

momenten n de nestjongfase nog eens op een nj gezet, met de leeftijd van de

jongen als tijdsas. Daaronder staat de D.E.E. op resp. de contrôledagen en

hongerdagen. De basisgegevens voor de schatting van de gemiddelde energetische

uitgaven staan in tabel 20. De gebruikte formules staan onder punt 3.1.3.
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Tabe2 20. Heat gewLch,t, gein24de2d tLjd4sbadge.t, ctht-Leve dgengte e.n 9enl-Lddetde.

V.E.E. van cf#397 (Rae,e) Lii o'#351 (Ka..te) op ke4p. Con-tM.âe eu
hongeiz.&tgeuz.

Gewicht Jeigen Vilegen Cirkelen Daglengte k.J/24 uur B.M.R.
gr. % % % • uur

Rafel C 180 26.9 8.7 2.1 17.9 397 4.5

(vroeg)H 180 27.0 5.0 2.0 17.9 370 4.2

Kate C 200 20.6 10.8 0 17.2 387 4.1

H 200 28.8 14.0 0 17.2 472 5.0

Rafel C 180 15.0 4.5 2.2 17.25 278 3.2

(laat)H 180 47.3 7.5 1.1 17.25 518 5.9

Uit fig. 17 blijkt dat er geen sprake is van één star maximum inspanningsniveau,

ervan uitgaande dat o.i.v. hongeren van de nestjongen een maximum inspannings—

niveau bereikt wordt. Kennelijk is het bereid aan bet eind van de nestjongfase

meer energie uit te geven dan aan het begin van de nestjongfase.

Mogelijke verkiaringen hiervoor zijn:

— Het verschil in gebruikte methodes. Daarbij komt nog dat het cr in het begin van

de nestjongfase waarschijnhijk reageert op één . Aan het eind van de nestjong—

fase staat bet in kontakt met de jongen die intussen allen de morfologie van

een bebben. m.a.w. de 'bedelprikkel' zal aan bet eind veel groter zijn dan

aan bet begin van de nestjongfase.

— De gemiddelde dagelijkse energetische uitgaven vóór bet hongerexperiment zou

de maximale energetische uitgaven tijdens de hongerdagen kunnen beTnvloeden.

In bet begin van de nestjongfase werkt Rafel op contr6ledagen op een niveau

van Ca. k.J/24 uur. Aan het eind investeert hij op contr6ledagen 278 k.J/24

uur. Aan bet einde van de nestjongfase beef t hij mogelijk tijd gehad om in

zodanige conditie te raken om zo'n hoge inspanning te kunnen leveren.

— De 3e verkiaring is van ultimate aard en boeft de voorgaande verkiaringen

niet uit te sluiten. Aan het eind van de nestjongfase is de survival value

van de jongen hoger dan aan bet begin van de nestjongfase. Nestjongensterfte

vindt voornamelijk in bet begin van de nestjongfase plaats (Cav 1968); aan

bet eind van de nestjongfase kunnen beide ouders voor de jongen fourageren.

Dus de kans dat ouderlijk genetiscb materiaal via de jongen aan bet nieuwe

broedseizoen meedoet is aan bet eind groter dan aan bet begin van de nestjong—

fase. Daarom kunnen ouders aan het eind van de nestjongfase meer energie

investeren met de consequentie dat hun eigen overlevingswaarde afneemt. Een

verhoogde inspanning aan het eind van het broedseizoen is ook bij zwaluwen
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waargenomen (Hails & Bryant 1979). Dat het spenderen van extra energie ten koste

gaat van de overlevingswaarde van de ouders is voor het eerst door Williams

(1966) geopperd. Intussen zijn hier concrete aanwijzingen voor. Bryant &

Westerterp (1978) toonden bij zwaluwen aan dat de sterfte van de tussen

twee broedseizoenen toeneemt in afhankelijkheid van het aantal ondernomen

broedsels. Askenmo (1979) toonde bij de Grauwe vliegenvanger aan dat van de fcf

met normale broedsels het volgende seizoen 2 maal zoveel cfc terugkwamen dan van

de cfcf met experimenteel vergrote broedsels.

Ret A.D.M.R. van een vogel zal dus tijdens de voortplantingsperiode onder

het maximale te bereiken inspanningsniveau liggen om het totale aantal nakomelingei

dat hij tijdens zijn hele leven kan voortbrengen te maximaliseren.
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5. SA}IENVATTING.

De vragen die onder punt 1 gesteid zijn, zullen in deze samenvatting nog eens

aan de orde komen.

— Hoe is de verandering in jaagrendement,tidsbudget en energetische uitgave

van de torenvalk in de loop van het jaar? Hoe is het broedseizoen in de jaar—

cyclus van aanbod en behoefte ingepast?

Het gemiddeid jaagrendement, tijdens de verschillende fasen in bet jaar,

is zowel bij c als bij ? tij dens de nestjongfase bet hoogst. Tijdens fasen

waarin zowel gegevens van df als van ? beschikbaar zijn, iigt het gemiddelde

jaagrendernent van cfd steeds hoger dan van . De tijdsbesteding en D.E.E.

veranderen in de loc'p van bet jaar. D som van de percentageB jagen en viicgcn

en de D.E.E. vertonen bij oo een toenemende trend vanaf de rui tot de legfase.

Tijdens de legfase en nestjongfase is de D.E.E. het hoogst, 3.5 a 3.7 B.M.R.

Bij de ?? vertoont de D.E.E. een dalende trend van 3.2 B.M.R. tijdens nestjong—

fase 2 tot 1.8 tijdens de legfase. De energetische uitgaven zijn tijdens baits,

leg en broed Ca. 200 k.3124 uur. Tijdens een groot deel van bet jaar ligt de

D.E.E. van een faktor 2 boger dan van ??. Tijdens de leg is de negatieve

correlatie tussen rendement en tijd besteed aan jagen significant; het gemiddeld

aantal P.0./dag tijdens de leg vertoont een verzadigingsniveau, dat globaal

met 7 P.0.'s/dag aan te geven is. Gedurende de nestjongfase bestaat er geen

significante correlatie tussen rendernent en tijd besteed aan jagen; in merendeel

van de gevallen is bet aantai P.O.'s hoog, wanneer bet rendernent hoog is.

Er zijn aanwijzingen dat bij de torenvaik de legfase de meest kritieke fase is,

wat betreft de voedselopnarne tijdens de voortplantingsperiode.

— Wat is de invloed van de hongersituatie van de nestjongen op bet jaag—

rendement en jaagstrategie van de ouders. Bij 3 van de 4 uitgevoerde honger—

experirnenten is bet jaagrendement op de hongerdagen hoger dan op de contr6le—

dagen. De verhoging van bet jaagrendement bij cf#351 (Kate) wordt waarschijnlijk

bereikt, doordat hij tijdens de hongerdagen zijn jaagtijd concentreert op

een piek in de borne—range waar bij een hoog rendernent heeft.

— Hoe iigt bet inspanningsniveau en prooiaanvoer van de ouders tijdens de

nestjongfase t.o.v. bet inspanningsniveau tijdens de bijvoer en hongerexperimenten?

Het inspanningsniveau is uitgedrukt in termen van energetische uitgaven. Op

dagen, waarop bijgevoerd wordt, wordt door bet minder tijd aan jongen besteed

en worden door de ouders rninder prooien aangevoerd dan op de contr8iedagen.

Hongerexperirnenten aan het begin van de nestjongfase hebben zeer weinig invloed

op het tijdsbudget van het &. Wel vond bij kast 14 een geringe verhoging van de

prooiaanvoer plaats op de 2e hongerdag. Bit kornt waarscbijnlijk door een

verhoging van bet jaagrendernent. Hongerexperimenten aan bet eind van de nestjong—

fase hebben zowel bij het 1 ais bij bet een duidelijke toenarne in bet percentage

jagen en de energetische uitgaven tot gevoig. Be energetische uitgaven iiggen



— 52 —

bij het d hoger dan bij het . 00k de hoeveelheid aangevoerde prooien is op

de hongerdagen veel hoger dan op de contr6ledagen. De hoeveelheid aangevoerde

prooien door het is hoger dan door het . Bij de hongerexperixuenten bij kast 14

(vroeg) en kast 40 is het gemiddeld prooigewicht op hongerdagen hoger dan op

de contr6ledagen, het verschil is echter niet significant. Bij het honger—

experiment bij kast 14 (laat) is het gemiddeld prooigewicht op de hongerdag

significant lager dan op de contrBledagen. Bij kast 5 verschillen de gemiddelde

prooigewichten op resp. hongerdagen en contrôledagen niet van elkaar. De

resultaten van de hongerexperimenten zijn een aanwijzing dat er geen sprake is

van één star maximum inspanningsniveau tijdens de nestjongfase. Kennelijk is het

bereid aan het eind van de nestjongfase meer energie in de jongen te investeren,

dan aan bet begin van de nestjongfase.
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Appendix 5. Lichaamsgewichten van adulte torenvalken (jan.—juni > 2 Kj,

juli—dec. > 1 Kj) van de Flevoland en Lauwersmeerpopulatie

t/m juli 1981 (gegevens afkomstig van Serge Daan).
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APPENDIX 7 : PROOILIJSTEN, PANGEVOERDE PRODIEN 813:

NESTKST 14, 2 t/m 7 juni 1981

NESTKAST 40, 15 t/m 20 juni 1981

NE5TKST 14, 23 t/m 25 juni 1981

NESTKAST 5, 2 t/m 7 juli 1981

Deze gegevens liggen ter inzage op Zoologisch

Laboratorium k44 R.U.G.


