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Benadering energieverbruik bij

Waterrallen Rallus aquaticus bij

matige tot strenge vorst

Gerard de Kroon

Inleiding

Schaars voedsel

Het niet wegtrekken bij vorst houdt bepaalde
risico’s in, maar heeft ook voordelen. Een

risicofactor van een verplaatsing is bijvoor-
beeld, dat hij ofzij ergens tegenaan kan vlie-

gen ofgegrepen wordt door een predator.

In de winter
-

vooral tijdens vorst — kan ook

het voedselaanbodschaars zijn. Dat hoeft

niet meteen levensbedreigend te zijn. Vooral

niet als de conditie van de vogel goed is en

er enige vetreserve voorhanden is. Toch zal

het nodig zijn vrij geregeld te eten in verband

met het dagelijks energieverbruik. Daarom

wordt overdag naarstig gezocht naar iets

eetbaars, ook al omdat de dagen korter zijn
dan in de zomer. Immers bij het dalen van de

omgevingstemperatuur wordt de behoefteaan

voedsel groter, omdat de stofwisseling toe-

neemt (McDonald 2006). Het verbrandenvan

lichaamsvet kan daaraan een bijdrage leveren.

Het voedselaanbodofde beschikbare hoe-

veelheid per vierkante meter is ‘s winters

aanzienlijk minder dan in de overige seizoe-

nen. Vissen leven in dieper water, insecten,

slakken en slakjes hebben zich verstopt. De

kans op het vinden van zadenen bessen, van

aas (dode vis, zoekgeraakt aangeschoten wild

door de jacht) ofanderszins, zoals een vogel-

voederplaats, is echter wat groter. De rallen

zullen meer moeten lopen en grotereafstan-

den af moeten leggen op zoek naar prooien.

Wetenschap gaat over het vinden van benade-

ringen van de werkelijkheid die goed genoeg

zijn, waardoor we er enig inzicht in kunnen

krijgen en niet over het vatten van een abso-

lute waarheid.

PhilipBalt, 2011

Enige jaren geleden is in het Vogeljaar een artikel gepubliceerd over energieverbruik bij vogels
in de winter (Stoutjesdijk 2009). Daarin kwam aan de orde hoe dik hun jas is, iets wat van

grootbelang is voor hun energieverbruik. Voor mij was dit stuk de aanleiding een poging te

wagen om na te gaanhoe groot het verbruik bij benadering zou kunnen zijn bij de Waterral.

‘s Winters zijn we wel eens in de gelegenheid een Waterral waar te nemen. In het bijzonder als

het vriest. We zien de vogels dan veelal bij open water, maar ook wel eens op een voederplaats.

Je kunt je dan afvragen hoe zo’n ral het klaarspeelt een vorstperiode te trotseren. Daarbij gaan

we ervanuit dat deze vogel zich niet vliegend verplaatst naar een gebied waar geenvorst heerst.

in slaaphouding,

november 1983. De kop met snavel zijn niet meer te zien.

Die zijn geheel verborgen onder een vleugel.
Foto: P. Becker.

Een jonge Waterral Rallus aquaticus
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Honger
Wanneer vogels honger lijden door gebrek
aan voedsel en vetreserve zal het spierweefsel
als brandstofgebruikt worden. Daarna zal

de vogel uiteindelijk bevriezen en sterven.

Immers, bij brandstofgebrek gaat de kachel

uit. Als vogels vermagerendoor gebrek aan

voedsel komt de huid ‘voddig’ om hun lijfte

zitten. Dat is een nadeel, want dat geeft pro-

blemen bij het isoleren van het lichaam. De

dekveren kunnen daardoor minder goed op-

gericht worden, zodat er minder lucht tussen

de dekveren zit. Hieruit valt op te maken, dat

lage temperaturen niet direct een bedreiging
hoeven te zijn. Het gevolg, het vermageren

door voedselgebrek, is dat wel.

Warmtehuishouding

Vogels zijn warmbloedige dieren met een

constante, hoge lichaamstemperatuur. Bij

Voorbeeldberekeningen

Als voorbeeld wordt het energieverbruikvan een Waterral met lichaamsgewicht van 90 g bij lichte (-5° Coverdag) tot

matige (-10° C in de nacht) vorst berekend. Dit verbruik wordt afgeleid uit het bekende verbruik van een Kwartelkoning
van 96 g.Uitgangspunt is datbeide vogelsoortenvergelijkbaar zijn, maarer is wel een correctie nodig voor het verschil

in gewicht. Om een lichaamsgewicht van 96 g om terekenen naar een lichaamsgewicht van 90 g, in verband met de

grootheidBMR (met eenheid watt), zijn logarithmische functies gebruikt, omdat men daarmee een verdubbelingkan

uitrekenen. De berekeningen voor een Waterral van 130g worden overeenkomstig uitgevoerd. Zieook ‘Kwantificeerbare

gegevens’.

Voorbeeld 1

De verhoudingvan het lichaamsgewichtvan de Waterralen Kwartelkoning: 90/96 = 0,938

log 0,938/log 2 = -0,028/0,301 = -0,093.

Dus het gezochteaantal factoren 2 = -0,093

Factor 1,6 -0-093
= 0,957

De BMR van een Waterral (90 g) wordt dan deze factor maalhet verbruik van de Kwartelkoning:
0,957 • 0,786 = 0,752 W (0,75 W)

Voorbeeld 2

BMR van een Waterral (90 g) van 0,752W, verhoogd met 15% in verband met de winterperiodekomt uit op:

0,865 W(0,87 W)

Voorbeeld 3

Bij dag (-5° C), gedurendetien uur, 35° C temperatuurverschil,BMR • 3): BMR • 3= 0,865 • 3 = 2,595 W

Kosten tien uur: 2,595 • 36000 = 93.420,000J of93,420 kj

Warmteverlies 0,03 W/° C • 35° C = 1,050 J/s

Warmteverlies in 10 uur: 1,050.36000= 37800 J of 37,800 kj

Totaal benodigdeenergie tijdens de dag(duur 10 uur) = 93,420 kj.

Verwaarloosbaar warmteverlies = 37,800 kj (38 kj)

Voorbeeld 4

Bij nacht (-10° C, gedurende veertien uur, 40° C temperatuurverschil,BMR): BMR = 0,865 •50400 = 43596,000 J

of 43,586 kj

Warmteverlies 0,03 W/° C
•

40° C = 1,2 J/s

Warmteverlies in veertien uur: 1,2 • 50400 = 60480 J of 60,480 kj

Totaal benodigdeenergie gedurende denacht: (veertien uur) = BMR 43,596 kj + Warmteverlies 60,480 kj =

104,076 kj (104 kj)

Voorbeeld 5

Totaal benodigdeenergie over een etmaal (duur 24 uur): (dag 10 uur) 93,420 kj + (nacht 14 u) 104,076 kj =

197,496 kj (197 kj)

Voorbeeld 6

HoeveelheidPaling ter compensatie van de totaal benodigde energie

Eén gram Palinglevert 11,74 kj;

Totaalbenodigd: 197.496/11,74 = 16,822 g Paling (17 g)
Voorbeeld 7

Vetreserve voor de totaal benodigdeenergie 197,496/37= 5,338 g

20% van 90 g = 18 g. 18/5,338 = 3.372

Dat komt neerop circa: 3 overlevingsdagen

Voorbeeld 8

Besparingwarmteverlies bij 0° C luchttemperatuur,14 uur:

0,03 W/° C • 30° C • 50400 s = 45 (45,360) kj of 20%
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meting aan Waterrallen stelde ik met een

kwikthermometer in de cloaca een lichaam-

stemperatuur vast van rond de 40° C. Door

een snellere spijsvertering en stofwisseling
verteert het voedsel (brandstof) snel. Om de

voorraad op peil te houden moet de vogel dus

relatiefveel eten.

De opgenomen eiwitten, vetten en koolhydra-

ten worden door chemische processen (stof-

wisseling of metabolisme) omgezet in nuttige

energie, waaronder lichaamswarmte en afval-

stoffen. In de tussenhersenen (hypothalamus)

ligt het warmtecentrum. Dit centrum regelt de

aanpassing aan de omstandigheden buiten, in

de vorm van warmtevorming en warmteaf-

gifte. Een deel van de lichaamswarmtekomt

via warmtegeleiding als warmte vrij in de

omgeving en gaat zo verloren voor de vogel.
Dit is een natuurlijk gegeven, waaraan door

isolatie, extra voedselopname en vetreserve

enigermate het hoofd geboden kan worden.

Roesten

De grond- ofbasisstofwisseling, ofwel de

minimumwaardevan het basaal metabolisme

is het energieverbruik van dierenbij vol-

komen rust (in slaap). Dit wordt aangeduid
met ‘Basal Metabolic Rate’ (BMR) en wordt

bereikt wanneer in die toestand de inwen-

dige lichamelijke chemische processen op

een laag pitje staan. Hierbij gaat het om het

functioneren van vitaleorganen ofweefsels.

Dit zijn schildklier, hart, longen, zenuwstel-

sel, nieren, lever, darmen, geslachtsorganen,

immuunsysteem, spieren en de huid. Er wordt

in die situatie door de spijsverteringsorganen

(vrijwel) geen voedsel meer verteerd.De

luchttemperatuur is dan neutraal, zodat ze niet

hoeven te rillen om warm te blijven (Kersten

et al. 1998, Klaassen et al. 1989). De hoogte
van de BMR hangt samen met leeftijd en

lichaamsgewicht en is geassocieerd met lucht-

temperatuur (Kersten et al. 1998, Klaassen et

al. 1989, White et al 2007). Ondanks de plu-
ricausaliteit is toch geprobeerd bij benadering

een antwoord te krijgen op de vraag: ‘Hoe

groot is het energieverbruik, uitgaande van

de waarde diestaat voor het energieverbruik
onder de gestelde dag- en nachtcondities?’

Met andere woorden: ‘Hoeveel vet ofvoedsel

(brandstof) is er nodig om een vorstperiode
het hoofd te bieden?’

Arbeid

Vogels dieeen nest met jongen verzorgen
moeten hard werken. Aangenomenwordt dat

het maximumarbeidsvermogen dat nodig is,

gelijk is aan viermaal de BMR (Drent & Daan

1980, Wiersma, 2003). Volgens Bakker et al.

(1985) ligt de netto-energiebehoefte van vrij
levende vogels op het niveau van 2,6 maal de

BMR. Dat is dus minder dan bij vogels die

ook nog de zorg voor de jongen hebben.

Overdag zijn Waterrallen veelal beweeglijk
en zij voeren allerlei arbeidsverrichtingen uit,

zoals lopen, fladderen, voedsel zoeken, toilet

maken, territorialeactiviteiten (waaronder

geluiden maken), enzovoort. Hierdoorstijgt
het energieverbruik. We nemen aan dat het

tijdens perioden met vorst voor dit soort ar-

beid voldoende is wanneer het energieniveau
tot ongeveer drie keer hoger is dan de BMR.

Opgemerkt kan worden dat voor arbeid fei-

telijk maar betrekkelijk weinig energie nodig
is. Dat is circa 25% van het totaal energie-

verbruik, ondanks het toenemend benodigd

vermogen. De rest - ongeveer 75% - zal als

warmte afgevoerd worden naar buiten.

Compenseren warmteverlies

De lichaamswarmte die vrijkomt door ge-

leiding, vloeitaf door de huid, door de bek,

de neus en de cloaca, naar de omgeving die

veelal koelerofkouder is. De hoomachtige
substantie van een vogelveer is een slech-

Wanneer rallen veel energie en gewicht verliezen sluit

ook de huid minder strak aan en wordt het moeilijker de

veren op te richten. Het gevolg is dat dan ook het isoler-

end vermogen van het verenpak afneemt.

Foto: Harald Jens.
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te warmtegeleider en daarom gunstig als

bescherming tegen afkoeling. De lucht die

tussen de veren is ingesloten, versterkt dat.

Veren zijn, evenals extra lagen kleding bij

mensen, een probaat middel om overmatig
warmteverlies zo veel als mogelijk tegen te

gaan. Bij afkoeling van het lichaam wordt de

bloedcirculatie door de huid verminderden

de warmteafgifte naar buiten beperkt door

isolatie (Bezzel 1977). Wanneerdeomge-

vingstemperatuur toeneemt en dicht bij de

lichaamstemperatuur komt, wordt het lastiger
om lichaamswarmtekwijt te raken. Dat kun-

nen we bijvoorbeeld zien aan de vlug op en

neer bewegende keelstreek van een Blauwe

Reiger in de zomer.

Vogels leven zo efficiënt mogelijk. Daarom

doen zij ook aan energiebesparing. Volgens
Wiersma (2003) lijkt het dat alles uit de kast

wordt gehaald om maar zo weinig moge-

lijk energie uit te geven. Bijvoorbeeld door

tijdens het voeden van hun nestjongen hun

lichaamsgewicht te verlagen. Bij lage buiten-

temperaturenkunnen sommige vogelsoorten
hun energiebehoefte reduceren door hun

lichaamstemperatuur gedurende de nacht wat

te verlagen. OfWaterrallen dat ook kunnen is

niet bekend.

Daarnaast wordt de isolatie verhoogd door

het opzetten van de veren waardoorer meer

lucht in de verenlaag komt. De dichtheid van

de donsveren is daarbij van essentieel belang.
Tevens is het belangrijk dat de verhouding

van het warmte afgevende oppervlak ten op-

zichte van het volumezo gunstig mogelijk is.

Dit betekent, dat het lichaam zo kogelvormig

mogelijk gemaakt dientte worden, waarbij
de slecht geïsoleerde lichaamsdelen, zoals

snavel, kop en poten, onder een beschermen-

de verenlaag gestopt worden.

De warme, vochtige lucht bij de uitademing
zal echter een bijdrage leveren aan het warm-

teverlies, in het bijzonder doordat er condens

op de dekveren komt, waardoor de isolatie

ter plekke wat vermindert. Op één poot staan

vormt ook een gunstige bijdrage tegen warm-

teverlies. Overigens hoeftwarmteverlies niet

levensbedreigend te zijn, zolang het energie-

vermogen maar voldoende is.

Bij een lage winterse temperatuur zal een

Waterral, vooral voor de nacht, trachten een

minder koude en winderige plaats te vinden,

hetzij nabij water, ofonder oftussen een

laag beschutting gevende vegetatie ofiets

dergelijks. Soms zoeken ze ook wel eens naar

een beschutte plek, bijvoorbeeld in een duiker

ofin een riooluitmonding. Daarbinnen is de

temperatuur veelal hoger dan buiten.

Temperatuurverschil
De maat voor warmtegeleiding is de energie
die door inwendige lichamelijke chemische

processen vrijkomt bij één graad verschil tus-

sen lichaams- en luchttemperatuur (Klaassen
et al. 1989). Daarom is het warmteverlies van

het lichaam evenredig met het verschil tussen

lichaamstemperatuur en luchttemperatuur.
Dat houdt in, dat het verwarmde rallelijf met

een inwendige temperatuur van 40° C, bij een

lagere luchttemperatuur dan zijn lichaam-

stemperatuur, warmteverlies ondervindt door

warmtegeleiding, ondanks het isolerende

verenkleed. Bij hevige kou is meer energie

nodig dan bij warm weer. Aangenomen wordt

dat een luchttemperatuur van 30° C voldoen-

de is om het lichaam van de vogel warm te

houden. Wordt de luchttemperatuur lager dan

zal het bedrag voor warmteverlies toene-

men, wat extra energie ofbrandstof inhoudt.

Directe zonnewarmte kan het warmteverlies

reduceren.

Kwantificeerbare gegevens

Uitgangspunt is een denkbeeldige situatie

waarin derallen zich bevinden. Dat is over-

dag (tien uren) bij een luchttemperatuur van

-5° C en ‘s nachts (veertien uren) van -10° C

met windstiltezonder zonnewarmte. Opge-
merkt dientte worden, dat het bepalen van de

minimumstand van het basaal metabolisme

(BMR) een pluricausaal en ingewikkeld pro-

bleem is, dat moeilijk te vatten is. Vandaar dat

de meningen hierover verschillen. In de eerste

plaats zal de BMR per individu verschillen.

Dus zal er sprake zijn van variabiliteitbinnen

de populatie.

Kendeigh et al. (1977) laten zien dat de BMR

in vogels 15 tot 20% hoger is in de winter dan

in de zomer. McNab (2009) voert de BMR

Tabel 1 - Hoeveelheid energie (in kJ) per gram vers

spierweefsel (Elmadfa et ai. 1988) dat eventueel

als aas kan worden aangetroffen in de genoemde

diersoorten.

Aas Energie

Paling 11.74 kj

Snoek 3.42kJ

Karper 4.82 kJ

Eend 14.42 kJ

Konijn 7.37 kJ

Haas 4.74 kJ

Ree (bout) 4.07 kJ

Ree (rug) 5.10 kJ
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op van diverse vogelsoorten, onderandere

die van Kwartelkoning Crex crex en Meer-

koet Fulica atra, maar niet van een Watertal.

Doordat ik nietkon beschikken over levende

Waterrallenwas ik niet in de gelegenheid
daarvan het zuurstofverbruik te meten met

hulp van een ademhalingsmeter (Kersten et al

1998). Evenmin was het mogelijk het energie-
verbruik met behulp van zogenaamd zwaar

water te meten.

Om te komen tot een vergelijking met

betrekking tot de hoeveelheid voedsel en de

voedingswaarde daarvan - ten dienste van

onder andere de BMR en het daaruit voort-

vloeiendewarmteverlies- kan opgemerkt
worden dat energieverbruik uitgedrukt wordt

met deeenheid watt (W) respectievelijk joule

(J) per graad Celsius (W/° C of J/(s° C). Watt

is gelijk aan de afgeleide energie-eenheid

joule per seconde (J/s).

Volgens Stoutjesdijk (2009) neemt het basaal

metabolisme minder snel toe dan het gewicht;
het is ongeveer evenredig aan het oppervlak.

Bij gewichtsverdubbeling, neemt het basaal

metabolisme toe met ongeveer een factor 1,6.

Om bij benadering een indruk te krijgen

van het energiebudget van een ral onder de

gestelde omstandigheden, hebben een Kwar-

telkoning en een Meerkoet (Kendeigh et al.

1977) als uitgangspunten gediend. De vogels
waarvan de beschikbare gegevens afkomstig

zijn, hadden een lichaamsgewicht van 96 g

respectievelijk 412 g en met een BMR van

2,83 respectievelijk 7,36 kJ/h ofte wel 0,786

respectievelijk 2,04 W. De BMR van beide

soorten is gemeten in een gematigd klimaat

(Appendix Ain McNab 2009). Een klimaat-

zone waarin de Waterral ook leeft.

Het lichaamsgewicht van een Waterral in de

winter in Nederland kan per individu variëren

van 90 tot 130 g. Doordat een Waterral

proportioneel het meest overeenkomt met

de Kwartelkoning komt de BMR van een

Waterral met de omgerekende uitgangspun-
ten enerzijds uit op ongeveer 0,75 W (voor
een ral van 90 g) en 1,04 W (bij 130 g) en

anderzijds op 0,73 tot 0,94 W. Deze waarden

komen overeen met die van McKechnie et

al. (2006). Doordat de BMR in de winter

15% hoger zal zijn (gezien de opmerking van

Kendeigh et al. (1977)) komen we dan uit op

een BMR van 0,87 W, respectievelijk 1,19 W.

Zie het kader Voorbeeldberekingen voor de

gevolgde methode.

Constant warmteverlies

Het warmtegeleidend vermogen ofwarmte-

verlies neemt bij gewichtsverdubbeling met

ongeveer een factor 1,3 toe (Stoutjesdijk

2009). Daarmee wordt het verbandweergege-

ven tussen geleidbaarheid (warmteverlies) in

watt per graad Celsius (W/° C) temperatuur-

verschil met de omgeving en het lichaamsge-
wicht. Voor een gewicht van 90 g en van

130 g is berekend dat de geleidbaarheid uit-

komt op respectievelijk ongeveer 0,03 W/° C

en ongeveer 0,035 W/° C.

Koude overdag

Voor het soort arbeid, zoals het zoeken naar

voedsel en het consumeren ervan, nemen

we aan dat gemiddeld een vermogenvan

‘s Winters is het aanbod

van voedsel gering en

moeten Waterrallen meer

bewegen en grotere
afstanden afleggen om

voldoende voedsel te

kunnen vinden, december

2012.

Foto: Harald Jens.
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driemaal de BMR nodig is, wat neerkomt op

2,6 en 3,6 W bij dag, vanaf zonsopgang tot

zonsondergang (tien uren) met lichte vorst

(-5° C), neemt de benodigde energie toe tot

een bedrag van 94 tot 129 kilojoule (kJ).

Het warmteverlies dat door de geleverde
arbeid vrijkomt (38 tot 44 kJ), is te verwaar-

lozen (Voorbeeldberekening 3).

Koude nachten

De BMR bij een veertien uur durendenacht

genereert een energievermogen van 44 tot 60

kJ. Het warmteverlies bij strenge vorst (-10°

C) is 1,2 a 1,4 W. Over de gehele nacht vormt

dat een warmteverlies van 61 tot 71 kJ. Het

totaleenergiebudget voor de nacht is 104

tot 121 kJ. Het warmteverlies bij genoemde
winterse omgevingstemperatuur in de nacht is

61,5 tot 59,2% van het benodigde energiebud-

get voor de nacht (Voorbeeldberekening 4).

Energieverbruik over een etmaal

Voor een etmaal (24 uur) zou dit neerkomen

op een totaalenergieverbruik (zonder het ver-

waarloosbare warmteverliesbedrag overdag)

van 198-227 W.

Paling als bron

Als voorbeeldnemen we Paling als energie-
bron om het warmteverlies te compenseren

(Elmadfa et al. 1988). Hoeveel is daarvan

nodig? Eén gram Paling levert 11,74 kJ.

Rekening houdend met de verteringsefficiën-
tie diekleiner is dan één, dan zou 17 g Paling
voldoende zijn voor een etmaal onder de leef-

omstandigheden die hierboven zijn geschetst.
Dit is voor een ral met 90 g lichaamsgewicht.
Deze heeft dan dus ongeveer 19% van zijn

eigen gewicht nodig. Voor een ral van 130

g is 19 g nodig, dat is circa 15% van zijn

lichaamsgewicht.

Aas

Met betrekking tot het eten van aas als

voedsel in de winter, zal dekans op aas, zoals

snoek, karper, eend, konijn, haas en ree als

aas aanwezig zijn. Tabel2 geeft de hoeveel-

heden aas in gram per genoemde diersoort

dat toereikend zou kunnen zijn per etmaal

(weliswaar afhankelijk van de staat van het

ontbindingsproces).

Zaden

Zadenkunnen per honderd gram wel een

beduidend hoger kJ-gehalte hebben, maar dan

moeten er wel veel zaadjes opgepikt worden,

zaadje voor zaadje. Doordat de Waterral geen

specifieke zaadeter is, zullen zaden niet zo

veel soelaas bieden. Honger maakt echter

rauwe bonen zoet. Er zijn dan wel eens

enkele kleine zaden in de maag van Water-

rallen aangetroffen, maar wellicht zaten die

vastgekleefd aan ander voedsel.

Tabel 2 - Hoeveelheid vers spierweef-

sel in gram per diersoort, dat moge-

lijkerwijs als voedsel (aas) in de win-

ter ter compensatie kan dienen voor

de benodigde energie per etmaal.

Dit bij -5° C overdag, gedurende tien

uur en -10° C in de nacht, gedurende

veertien uur.

Omdat van Waterraden geen gegevens over de ener-

giebehoefte beschikbaar waren is gebruik gemaakt van

de gegevens van Kwartelkoningen. Deze soort komt

proportoineel redelijk overeen met een Waterral.

Foto; Jos Korenromp.

Aas Waterral Waterral

(90 g) (130 g)

Paling 17 g
19 g

Snoek 58 g 66 g

Karper 41 g 47 g

Eend 14 g 16 g

Konijn 27 g 31 g

Haas 42 g 48 g

Ree (bout) 49 g 56 g

Ree (rug) 39 g 45 g
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Beschut roesten

Brengt de Waterral de nacht door in een riool-

uitmonding dan zou ter plekke een mildere

temperatuurkunnen heersen. Stel dat het

binnenin0° C zou zijn, dan is er een tempera-
tuurverschil van 40° in C (gecorrigeerd
30° C). Het warmteverlies bij 0° C luchttem-

peratuur gedurende een veertien uur durende

nacht zou dan een besparing zijn van 20 tot

23% oftewel 45 tot 53 kJ op het energiebud-

get over een etmaal.

Overleven mogelijk
Al met al is het dus wel degelijk mogelijk

voor een Waterral om bij een omgevingstem-

peratuur van -10° C (‘s nachts) en

-5° C (overdag) te overleven, mits hij maar

voldoende voedsel tijdens zo’n koude periode
kan vinden en opeten, zoals in ons voorbeeld

met betrekking tot aas en dat hij eventueel

nog over een vetreserve kan beschikken ter

aanvulling. Het gaat hier om een nog matige

belasting van de stofwisseling, als er tenmin-

ste voedsel (brandstof) beschikbaar is.

Dankwoord

Voor de hulp en discussie bij de mathema-

tische benadering van het energieverbruik
dank ik J.M. Karelse. Voor de op- en aanmer-

kingen, F.J. Stoutjesdijk, P. Wiersma, W. van

Muiswinkel, H. Jens en W. van Vliet.

G.H.J. de Kroon,Havendijk 56, 4201 XB Gorinchem.
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