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Stellingen 

1. Noch de aanwezigheid van een ei in het oviduct, noch het tijdstip van leggen is van 
invloed op de regulatie van een volgende ovulatie. 

dit proefschrift 

2. Vermindering van de dooierproduktie kan zowel leiden tot een verhoging als tot een 
verlaging van de broedeiproduktie. 

dit proefschrift 

3. De regulatie van de ontwikkeling van de follikels op het ovarium is bij vogels nog onvol-
doende onderzocht. 

dit proefschrift 

4. Een langer verblijf van het ei in het oviduct bij een regiem van 14 uur licht en 13 uur 
donker kan slechts indirekt worden toegeschreven aan de invloed van het afwijkend 
schema. 

,0. Melek et al., 1973. Br. Poult. Sci. 14: 493-498 

5. De aanbeveling van Carter om het optreden van kneuseieren langs genetische weg te 
verminderen, geldt evenzeer voor huisvesting op de grond als voor die in kooien. 

T. C. Carter, 1971. Br. Poult. Sci. 12: 259-278 

6. Bij het zoeken naar de oorzaak van beengebreken bij landbouwhuisdieren moet behalve 
aan de voeding ook aandacht worden besteed aan de erfelijke aanleg en de huisvesting. 

7. De inspanning ten behoeve van het genetisch onderzoek dient afhankelijk te zijn van 
het belang van de problemen en niet van het aantal fokbedrijven. 

8. Het is niet juist om octrooi te verlenen op de methode om normale kuikens te fokken 
van dwergmoederdieren en normale hanen. 

Brevet d'Invention 1.576.407; 23 juni 1969, Frankrijk 

9. De bestrijding van hart- en vaatziekten is geen argument om ongenuanceerd aan te 
dringen op een laag eiergebruik. 

10. Naast de aandacht die al aan de voeding van het paard wordt besteed in de bekende 
paardengezondheidskalender, zou meer voorlichting van rijkswege gewenst zijn. 



11. Een goede registratie van alle sportrassen kan voorkomen dat sommige rassen of typen 
ongemerkt verdwijnen. 

12. De verkoop van een praktijk, zoals dit in de veterinaire en in de medische wereld ge-
gebruikelijk is, is niet in overeenstemming met het principe van de vrije artsenkeuze. 

13. In dezelfde tijd, waarin men de natuur steeds meer wil beschermen, dreigt het kraaien 
van een haan het effect te krijgen van een semi-lethale faktor. 

Proefschrift van J. H. van Middelkoop 
Wageningen, 18januari 1974 



Abstract 

Middelkoop, J. H. van (1973) Physiological arid genetical aspects of egg production in White Plymouth 
Rock pullets. Doctoral thesis, Wageningen (available also as Commun. Spelderholt Inst. Poultry Res. 
205), ISBN 90 220 0499 6. (xvi) + 76 p., 27 tables, 12 figs, Dutch and Eng. summaries. 
Also: Agric. Res. Rep. (Versl. landbouwk. Onderz.) 813. 

White Plymouth Rock pullets selected for a high 8-week bodyweight have an unsatisfactory 
production of hatching eggs, but this is not the only problem. In addition a great proportion of 
ovulated yolks are lost for the formation of normal eggs, because they are laid in abnormal eggs. In a 
study on the relationship between yolk production and egg formation, abnormal eggs were found to 
be laid when ovulation rate exceeded the limit of one ovulation per egg formation period. 

Research on the genetic background showed that laying of double-yolked eggs, of two eggs a day, 
and of normal eggs only is genetically controlled to a large extent. Correlations were calculated between 
these laying traits and 8-week bodyweight, but those estimates did not provide a conclusive answer. 

Economically, first eggs of a pair have also to be seen as abnormal, because they proved almost 
unhatchable. 

With the help of the sex-linked dwarfing gene dw, it was shown that a reduction of yolk production 
in the ovary can result in an increase in normal egg laying in hens whose ovulation rate is too high. There 
seems therefore to be the relationship between total yolk production and the laying of abnormal or 
normal eggs. 



Voorwoord 

Dit proefschrift is het resultaat van een onderzoek op het Instituut voor Pluimveeonder-
zoek 'Het Spelderholt' te Beekbergen, waarvan ik de direktie en het bestuur wil danken 
voor de gelegenheid die zij mij hebben geboden om dit proefschrift voor te bereiden en 
uit te werken. De manier waarop dit proefschrift tot stand kwam, wordt het beste 
weergegeven met een uitspraak van koningin Juliana: 'Doen kunnen we alles, maar dan 
ook alleen alien samen.' De vele mensen, die mij met raad en daad hebben geholpen, zal ik 
niet alle met name noemen, omdat dat veel weg zou hebben van het overschrijven van de 
personeelslijst van ons instituut. Ik hoop overigens, dat mijn waardering voor alle 
verkregen hulp reeds in de dagelijkse omgang tot uiting is gekomen. 

Pit, u heeft zich altijd volledig ingezet voor de betrouwbaarheid en volledigheid van de 
verzamelde gegevens. Dank zij de oplettendheid en de belangstelling voor het werk van u 
en van al degenen die u weer hebben geholpen, is het mogelijk geworden om dit resultaat 
te bereiken. 

Waanders, ik wil u bedanken voor uw inbreng bij het verwerken van de gegevens. 
Behalve het geven van adviezen heeft u tesamen met vele anderen vrijwel alle bereke-
ningen uitgevoerd. 

Kuit, u heeft een belangrijke rol gespeeld bij het tot stand komen van dit proefschrift 
door er op aan te dringen hier aan te beginnen en door uw begeleiding tijdens het verloop 
van het onderzoek. Veel steun heb ik ook ondervonden van Simons, waar ik hem dan ook 
zeer dankbaar voor ben. Ook Van Tijen wil ik graag bedanken voor alle vrije tijd die hij 
voor mij heeft willen opofferen. 

Professor Van Albada, het heeft mij verheugd dat u mij de gelegenheid heeft geboden 
om mijn studie op deze wijze te kunnen afronden, omdat u meer voor mij heeft betekend, 
dan alleen mijn promotor. Ook na de voltooiing van het proefschrift hoop ik nog vele 
discussies met u te mogen hebben. 
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Samenvatting 

Fysiologische aspekten 

Hoofdstuk 3 

Bij zware moederdieren kan gedurende de gehele legperiode regelmatig worden waar-
genomen dat een hen twee eieren per dag legt. Bij een experimentele stam White 
Plymouth Rocks van ons instituut werd onderzocht wat de oorzaak hiervan is. In die 
gevallen dat een hen twee eieren per dag legt, zijn meestal beide eieren abnormaal; over 
een deel van het eerste ei is een extra laagje kalk afgezet, terwijl het tweede, dat een 
afgeplatte vorm heeft, gewoonlijk een onvolledig gevormde schaal bezit. 

De hypothese was, dat het leggen van twee abnormale eieren per dag het gevolg is van 
een tijdelijk verblijf van die twee eieren tegelijk in de schaalklier. Om deze hypothese te 
bewijzen, werd bij deze eieren de tijd van leggen geregistreerd en de schaaldikte op 
verschillende plaatsen bepaald. Verder werden rontgenfoto's gemaakt van hennen die 
twee eieren tegelijk in de schaalklier hadden. Daarnaast werd op dergelijke hennen nog 
sektie verricht. De resultaten van dit onderzoek bevestigden de hypothese. Bovendien kon 
een verklaring gegeven worden voor het ontstaan van de afwijkingen. Als het tweede ei in 
de schaalklier komt, wordt het tegen het eerste ei, waarvan de schaal gewoonlijk al volledig 
is gevormd, aangedrukt en wordt misvormd doordat het onder dergelijke omstandigheden 
nog groter wordt door het opnemen van 'plumping'-vloeistof. Als gevolg van de ligging 
van die twee eieren kan dan op een deel van het tweede ei geen schaalmateriaal worden 
afgezet, maar komt dit terecht op het eerste ei. 

Het voorkomen van twee eieren tegelijk in de schaalklier is mogelijk, doordat het 
leggen van het eerste ei om de een of andere reden een aantal uren wordt uitgesteld. Het 
tweede ei daarentegen wordt voortijdig uitgedreven of gewoon op de normale tijd gelegd. 
Het gevolg van een en ander is, dat beide eieren binnen 24 uur na elkaar gelegd worden; 
meestal zelfs binnen 20 uur. Hierdoor staat dit verschijnsel bekend als het 'leggen van 
twee eieren per dag' of als een 'eierpaar'. 

Op basis van dit onderzoek kon worden gesteld, dat een tweede dooier van het 
ovarium vrijkomt, voordat het voorgaande als een normaal ei gelegd zou worden. Aan-
genomen mag worden dat het interval tussen beide betrokken ovulaties korter is dan de 
tijd die voor het oviduct nodig is om een normaal ei te vormen. 

Hoofdstuk 4 

Eieren, die op grond van de karakteristieke extra kalkafzetting gemakkelijk herkend 
kunnen worden als het eerste van een eierpaar, zijn niet geschikt als broedei. Het bleek 
namelijk dat van de bevruchte eieren niet meer dan 13—26 % uitkwamen. De invloed van 
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het langere verblijf in de eileider werd nagegaan door normale eieren gedurende 
10-11 uur na het leggen op lichaamstemperatuur te houden en/of door in dezelfde tijd te 
voorkomen dat koolzuurgas uit het ei zou ontwijken. De broedresultaten van eieren die 
op een dergelijke manier waren behandeld, weken echter niet af van die van de onbehan-
delde eieren. 

Vervolgens werd nagegaan of de slechte broedresultaten soms het gevolg konden zijn 
van een gestoorde gasuitwisseling via de eischaal. Hiertoe werden de porien in de schaal 
van 'eerste' eieren geteld en werd de poreusheid gemeten. Het bleek dat de poreusheid van 
deze eieren minder was dan de helft van die van normale eieren afkomstig van dezelfde 
hennen. Deze lagere poreusheid moet toegeschreven worden aan het afsluiten van een 
groot aantal porien door de extra kalkafzetting. Het effekt van het afsluiten van porien in 
de schaal werd onderzocht door normale eieren geheel of voor de helft te bedekken met 
een laagje paraffine. Bij een deel gebeurde dit direkt na het leggen en bij een ander deel 
net voordat de eieren in de broedmachine werden geplaatst. De broedresultaten van de 
eieren waarvan het halve oppervlak bedekt was, kwamen overeen met die van echte 
'eerste' eieren. Hierdoor werd bevestigd, dat het afsluiten van porien in de schaal door de 
extra kalkafzetting bij 'eerste' eieren als de voornaamste oorzaak gezien kan worden voor 
de hoge embryonale sterfte tijdens het broeden. 

Hoofdstuk 5 

Het onderzoek naar het leggen van twee eieren per dag werd uitgebreid tot de oorzaak 
van het ontstaan van de meest belangrijke vormen van afwijkende eieren. Tijdens deze 
proef werd de eiproduktie ieder uur gecontroleerd, waarbij tevens werd genoteerd welke 
typen eieren er gelegd werden. Deze controle werd uitgevoerd gedurende een aaneengeslo-
ten periode van viereneenhalf etmaal, Aan de hand van de verkregen gegevens werd 
nagegaan of de normale eieren inderdaad alleen op dat deel van de dag werden gelegd als 
werd verwacht op grond van de theoretisch vastgestelde ovulatieperiode en de tijd die 
nodig is om een normaal ei te vormen. Op deze manier werd nagegaan of de theoretisch 
vastgestelde ovulatieperiode overeen kwam met de feiten. 

Uitgaande van de aldus vastgestelde ovulatieperiode, werd hierna bepaald wanneer het 
leggen van een windei of van een zwakschalig ei verwacht kan worden op basis van de tijd 
die nodig is voor het bereiken van de verschillende stadia tijdens de eivorming. Door dit te 
vergelijken met de tijd dat dergelijke eieren in werkelijkheid gelegd werden, bleek dat het 
leggen van eieren met een onvolledige schaal het gevolg was van een voortijdig uitdrijven, 
alhoewel niet gezegd kan worden dat dit de enige oorzaak is. Nadat was vastgesteld hoe 
lang windeieren, zwakschalige en normale eieren in de eileider verbleven, werd aan de 
hand hiervan de tijd van ovuleren van de dooiers in de gelegde eieren verkregen uit de 
legtijden. 

Op deze manier werd bepaald welke eieren afkomstig waren van verschillende ovula­
tes, die in dezelfde ovulatieperiode plaatsvonden en welke eieren verband hielden met 
ovulaties die in verschillende perioden plaatsvonden. Hierbij bleek dat een groot deel van 
de dooiers, die betrokken waren bij het leggen van abnormale eieren, afkomstig waren van 
verschillende ovulaties die in dezelfde periode plaatsvonden. Van een ander deel van deze 
dooiers kon worden gezegd dat de betrokken ovulaties inderdaad in verschillende 
perioden plaatsvonden, maar dat het interval toch nog korter was dan de tijd die nodig is 
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voor de vorming van een normaal ei. Normale eieren worden gelegd als de ovulaties 
minstens 21 uur uit elkaar liggen. 

Hoewel het leggen van de meeste vormen van afwijkende eieren in verband gebracht 
kan worden met een relatief kort ovulatie-interval, lijkt het er steeds meer op dat bij het 
leggen van twee eieren per dag het oviduct eveneens een belangrijke rol speelt. Vermoed 
wordt namelijk, dat bij hennen die regelmatig twee eieren per dag leggen, het oviduct 
meer tijd nodig heeft voor de vorming van een normaal ei dan bij de hennen die alleen 
normale eieren produceren. Tot op heden kan de juiste duur van de eivorming niet 
worden vastgesteld, omdat het nog niet gelukt is om het tijdstip van de ovulaties bij een 
normaal leggende hen te meten. Hierdoor was het ook niet mogelijk om te bepalen of er 
verschillen bestaan tussen de diverse hennen voor wat betreft de duur van de eivorming. 

Genetische aspekten 

Hoofdstuk 6 

In 1969 werd begonnen met het ontwikkelen van twee lijnen uit de experimentele 
stam White Plymouth Rocks door in het ene geval te selecteren op het leggen van 
dubbeldooiers en in het andere geval op het leggen van normale eieren. Naast de 
selectielijnen werd tevens een controlestam aangehouden. In 1970 werd een derde lijn 
gei'ntroduceerd, waarbij werd geselecteerd op het leggen van twee eieren per dag. 

De eiproduktie werd voor iedere hen bepaald over een vaste periode van respectievelijk 
80 en 200 dagen na het leggen van het eerste ei. Van de kenmerken waarop geselecteerd 
werd, werd de effectieve erfelijkheidsgraad geschat uit de resultaten van de selectielijnen. 
Om een nauwkeurige schatting te krijgen, werden de selectieresultaten eerst gecorrigeerd 
voor verschillen in jaarinvloed op basis van de gegevens van de controlestam. De erfelijk­
heidsgraad van de totale dooierproduktie en die van het leggen van normale eieren werd 
zowel geschat uit de dochter-moeder regressie, als uit de variantie-analyse. Daar enerzijds 
voor het leggen van dubbeldooiers en van twee eieren per dag in beide gevallen een hoge 
erfelijkheidsgraad werd gevonden en terwijl anderzijds de schattingen voor de erfelijk­
heidsgraad van de totale dooierproduktie niet duidelijk afweek van die van het leggen van 
normale eieren, mag worden aangenomen dat speciale genen een belangrijke rol spelen bij 
het leggen van genoemde vormen van afwijkende eieren. 

Deze aanname wordt bevestigd door het feit, dat het mogelijk bleek om afzonderlijk te 
selecteren op het leggen van dubbeldooiers en op het leggen van twee eieren per dag. 

Als er inderdaad belangrijke verschillen bestaan in de duur van de eivorming bij de 
verschillende hennen, dan zou dat kunnen inhouden dat selectie op het leggen van twee 
eieren per dag in feite neer komt op een wat trager werkend oviduct, terwijl selectie op 
normale eieren een gecorreleerd effekt zou hebben op een snelle eivorming. Op die manier 
zou dan verklaard kunnen worden waarom het mogelijk is om apart te selecteren op het 
leggen van twee eieren per dag en op het leggen van dubbeldooiers, terwijl zij beide in 
verband staan met een hoge dooierproduktie. Nader onderzoek zal moeten uitwijzen in 
hoeverre bovengenoemde veronderstelling juist is. 

Tussen de kenmerken normale eiproduktie, dubbeldooiers, leggen van twee eieren per 
dag, totale dooierproduktie en het lichaamsgewicht op een leeftijd van acht weken 
werden de phenotypische (r_) en de genotypische (r ) correlatie-coefficienten berekend. 
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Het bleek dat zowel rg als rp tussen de totale dooierproduktie en de andere eiproduktie-
kenmerken positief waren, waarbij de correlates met het leggen van twee eieren per dag de 
laagste waarden hadden. Het berekende verband tussen het lichaamsgewicht op een leeftijd 
van acht weken met de onderscheiden eiproduktie-kenmerken laat geen duidelijk beeld zien, 
omdat zowel diverse negatieve als positieve waarden zijn gevonden. De verkregen selectie-
resultaten tonen aan dat het mogelijk is om de normale eiproduktie te verhogen, zonder dat 
de groeisnelheid t.o.v. de controlestam direktachteruit gaat. Het selecteren op het leggen van 
dubbeldooiers en op twee eieren per dag leidde in beide gevallen echter tot een hoger 
gewicht op acht weken. Het semi-lethale karakter van het leggen van twee eieren per dag is 
een reden te meer om te onderzoeken of er misschien een positieve correlatie bestaat 
tussen de duur van de eivorming en de groeisnelheid van het dier. 

Hoofdstuk 7 

De invloed van het geslachtsgebonden gen dw op de eiproduktie werd bestudeerd door 
de gegevens over aantal en type eieren van dwerghennen te vergelijken met die van hun 
normale zusters. Deze hennen werden verkregen door heterozygote Dwdw hanen te paren 
met hennen van de drie selectielijnen van broed 1971'. Uit dit onderzoek kwam naar 
voren, dat de normale hennen eerder aan de leg kwamen en meer dooiers produceerden 
dan hun dwergzusters. 

Behalve bij de hennen van de lijn, die geselecteerd was op het leggen van normale 
eieren, leidde de verminderde dooierproduktie bij de dwerghennen tot het leggen van 
meer normale eieren. Deze resultaten bevestigen de veronderstelling, dat het mogelijk is 
om bij hennen met een overmatige dooierproduktie door het infokken van de dwerg-
faktor een groter aantal normale eieren te krijgen. 
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Glossary 

A number of expressions are used in another meaning or in a more restricted meaning 
than normally. This glossary includes only a few terms necessary to avoid misunder­
standing or ambiguity. It also includes some technical terms and abbreviations. 

Compressed-sided egg Egg with flattened area thinner than the rest of the shell and 
usually surrounded by a ring of wrinkled shell. In other papers, this phenomenon is 
also termed 'truncated egg' (Romanoff & Romanoff, 1949) or 'slab-sided egg' (Nestor 
& Bacon, 1972). 

Dwarfing gene Recessive sex-linked dwarfing gene. ' 
Egg-pair See 'two eggs a day'. 
'First' egg Hard-shelled egg with characteristic additional shell deposition as observed on 

the first of an egg-pair. In Chapter 5 (p. 32) the expression is used in another meaning. 
Laying pattern (1) Number of different types of eggs laid by one hen in a fixed period. 

(2) Sequence in which the different types of eggs are laid. . ,., : 
Membraneous egg Egg being in a membraneous or membraneous-like stage, being still 

soft and in a flexible state. 
Oviposition period Part of the day during which eggs of a specified type are generally 

laid. 'Laying period' is sometimes used in this sense. 
Ovulation period Part of the day in which ovulations can occur. 
Ovulation rate Speed of successions of ovulations. 
Plumping Growing of the egg in the shell gland by uptake of secretion fluid through the 

shell membranes (Sturkie, 1965). 
'Second' egg Egg laid as the second in an egg-pair. 'Second' egg is also used to indicate 

eggs recognized as such through a compressed side. In Chapter 5 (p. 32) the term is 
used in a broader sense. 

Shell gland The term uterus is often used by other authors, but has been avoided to 
distinguish it from the mammalian uterus. 

Soft-shelled egg Egg with a rigid but still incompletely formed shell. 
True cuticle Outer organic layer of the eggshell (Simons, 1971). 
Two eggs a day Two eggs laid by the same hen, of which the first laid is hard-shelled 

with a layer of additional shell deposition and is followed by another abnormal egg 
within about 20 hours. This concept does not include other cases when two eggs are 
laid on the same day, unless indicated otherwise. 

Yolk formation See 'yolk production'. 
Yolk production Number of follicles in the ovary in the rapid growing stage that reach 

maturity. Normally follicles in the ovary with a diameter greater than 0.3 cm are in the 
rapid growing stage. 
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dw See 'dwarfing gene'. 
HDB Hen day basis. 
ME Metabolizable energy. 
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'Two roads diverged in a wood, and I— 
I took the one less traveled by, 
And that has made all the difference.' 

(Robert Frost: The road not taken) 
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1 Introduction 

When selecting for fast-growing broiler mothers one is continually faced with the 
problem of an unsatisfactory production of hatching eggs. Besides, since the research of 
Jaap and his coworkers (Jaap & Muir, 1968; Jaap & Clancy, 1968) it became clear that 
broiler mothers lay many more abnormal eggs than has so far been supposed. In other 
words these research workers have shown that it is not only the fact that those heavy 
birds lay at a moderate rate, but in addition that something is going wrong in the process 
of egg formation. It is quite possible that more insight into the cause of abnormal egg 
laying may provide a key to the improvement of the production of hatching eggs. For this 
reason, research was started in 1969 to study physiological and genetical aspects of the 
egg production of broiler mothers. The experiments were so arranged that the link 
between the different types of abnormal eggs was stressed, and the relation to the 
production of normal eggs was studied. 

The importance of an improvement in the hatching egg production can easily be 
demonstrated. Compared with typical laying hens and with the number of yolks lost in 
abnormal egg production, it should be possible to increase the egg production by at least 
10 %. This increase would reduce the cost price of a hatching egg by almost 10 %. For a 
total of 350 million eggs that are incubated yearly for broiler production in the Nether­
lands, this amounts to a saving of about seven million guilders. A higher hatching egg 
production is not only advantageous for a lower cost price but also for higher returns 
from feedstuffs for the broiler production, meaning for the Netherlands a saving of about 
15 million kg of feed without reducing the production of broilers. 

This thesis is based both on the author's unpublished work and on his research that has 
already been reported elsewhere. These publications are incorporated word for word in 
Chapter 3, 4, 5 and 7. To give a clear survey of my research so far, a general discussion 
together with the main conclusions is included. 
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2 Foundation stock 

In 1962 and again in 1963 pedigree hatching eggs of a commercial White Plymouth 
Rock strain were bought from a Dutch breeder. After hatching, rearing and breeding, the 
flock consisted of 680 pullets and 162 cocks in 1964, originated from 13 sires. Every year 
from 1964 to 1969, a new generation was bred with mild selection for a higher 8—week 
bodyweight. The cocks used for every replacement descended from at least 10 different 
sires, which were neither full nor half sibs. The degree of inbreeding was restricted to 
1.0— 1.5 % or less per generation. 

The best way to characterize the strain used for this research is by giving a summary of 
their mean performance before the trial. 

Character 

8-week bodyweight 
c5<5 
99 

Total number of eggs (HDB) to 64 weeks 

Hatch 

1964 

1000 
900 
139 

1965 

1120 
990 
122 

1966 

1220 
1070 
128 

1967 

1170 
1040 
145 

1968 

1220 
1060 
162 

From this table it can be seen that we are dealing with a normal and current strain of 
White Plymouth Rocks. 



3 Shell abnormalities due to the presence of two eggs in the shell gland 

Already published in Archiv fur Geflugelkunde 35:122-127 (1971) 

Introduction 

The mothers of broiler chicks not only lay fewer eggs than layers but also a higher 
percentage of abnormal eggs. Jaap & Muir (1968) found that during the first six months 
of the laying period broiler-type pullets lay more abnormal eggs than egg-type pullets. 
They found that membranous or soft-shelled eggs varied from 1.5% to 5.9% in the 
broiler-type as compared with 0.7% to 1.9% in the egg-type pullets in different 
populations reared and housed under similar conditions. Double-yolked eggs were laid 
twice as frequently during this period by the hens producing broiler chicks. We recently 
observed in our own experiments that these heavy birds also laid more eggs with yolk 
material on a part of the outer surface than did layers during the same period. 

Mothers of broiler chicks may lay two eggs a day. Two eggs laid on the same day 
accounted for 0.8 % to 6.2 % of yolks from broiler-type as compared with 0.1 % to 2.0 % 
from egg-type pullets in the different strains (Jaap & Muir, 1968). Some of these eggs 
were membranous. The shell eggs of these pullets recorded as two ovipositions on one day 
have peculiar abnormal shells (van Middelkoop & Simons, 1970; Foster, 1970b). The fact 
that two eggs are laid by the same bird in close succession does not necessarily imply that 
they are recorded as two eggs a day. This depends on (1) the time of laying, and (2) the 
times of collection. Thus it is also possible to find these typical abnormal shell eggs on 
two succeeding days. For clearness of understanding it should therefore be noted that in 
this paper 'two eggs a day' and 'two eggs laid within 24 hours' means two eggs with the 
peculiar abnormalities observed in shell eggs laid by the same bird in close succession. 

Literature 

The laying of two shell eggs a day by the same bird has already been described by 
Drew (1907) and Curtis (1914). It should be noted that the authors did not mention shell 
abnormalities and that the eggs were laid on the trap-nest. Other workers who later 
described the phenomenon of the laying of two eggs per day were especially struck by the 
fact that the second egg was misshapen (Scott, 1940; Grau & Kamei, 1949; Weiss & 
Sturkie, 1952; Foster, 1970a). The abnormality of the first egg laid is not as evident as 
that of the second, as shown by the fact that an egg with the characteristic symptoms of 
the second egg was described by Klein as early as 1750. Grau & Kamei (1949) noted that 
the first egg had thick 'sandy' shells, and a thicker shell was also found by Foster (1970a, 
b). Eggs with a rough sandpaper-like shell to the touch were also reported by Jaap & Muir 
(1968), but they failed to state whether this concerned the first or second egg. Scott 
(1940) noted that a membranous egg with a flattened area is caused by the contact with 
another egg in the oviduct. 



So far as we know, the relationship between the shell abnormality of the first and 
second egg has not yet been clearly defined. Several workers believe the abnormalities to 
be caused by the contact of two eggs in the oviduct. In explanation of the malformation 
of the second shell egg they emphasize the distortion of the shell membranes of the 
second due to unusual pressure before a hard shell is obtained (Scott, 1940; Weiss & 
Sturkie, 1952; Foster, 1970a). Grau & Kamei (1949) only note that the malformed egg 
'evidently had entered the uterus while the first egg was still present'. Foster's hypothesis 
(1970b) about the correlation between the laying of two shell eggs a day and the peculiar 
abnormalities met with in these eggs tallies with our own hypothesis on the subject. In 
that hypothesis is stated that the first egg is held in the shell gland past its normal time of 
oviposition. The next egg to pass down the oviduct arrives at the shell gland and presses 
against the retained egg. As the second egg is in the unplumped state this pressure causes 
the characteristic malformation. 

Materials and methods 

White Plymouth Rock pullets of a pure strain hatched in 1969 were investigated. This 
generation consisted of three batches hatched on 21st January and 4th and 18th Februa­
ry. The chickens were sexed when one day old; males and females were reared separately. 
Up to the age of 18 weeks the birds were kept on the floor in natural daylight %t this age 
the hens were housed in separate 30 X 46 cm laying cages, the flock consisting of 
624 birds. By means of artificial light the birds were given a minimum 14-hour day from 
5 a.m. to 7 p.m. The adult hens were always fed ad libitum a ration of 2540 kcal ME/kg, 
14.1 % crude protein, 2.55 % Ca and 0.5 % P. Their mean bodyweight was 1020 g at 
eight weeks and 2662 g at 18 weeks. The age at the first egg was 151 days. During the 
first 80 days of a hen's lay the average production was 48 eggs, 41 of which had hard 
shells and a normal shape. 

Shell thickness was measured at different points of all shell eggs noted as having been 
laid at the rate of two eggs a day during the last fortnight of August. Neither of these 
paired eggs showed the normal pattern of shell thickness. The shell thickness of 33 pairs 
of shell eggs was measured with a micrometer in the parts equidistant from the waist. 

On 25th September ten birds which had regularly laid two eggs in a 24-hour period 
were transferred to batteries enabling the time of laying to be automatically recorded. 
The eggs were recorded as they rolled down and passed a threshold after having been laid. 
Although not entirely accurate, this time was taken as the time of oviposition. In 41 cases 
it was possible to measure the thickness of the thin and thick points of the shell of both 
eggs. 

Results and discussion 

The first of a pair shell eggs had a hard shell with additional rough shell calcification 
(Fig. 1), sometimes over the entire surface of the egg but usually in the form of a band 
over a part of it. This band is more or less longitudinal. The true cuticle (outer organic 
layer of the egg) is present under the rough calcified layer, as shown in the photograph 
(Fig. 2). The normal situation has been described by Simons (1971). The presence of the 
true cuticle under the extra shell deposition means that the first egg was fully formed. It 



Fig. 1. Diagrammatic representation of the additional calcification shown as a light band over the 
surface of the egg. 

Fig. 2. Radical section of the shell of the first egg of a pair at a point with additional shell deposition. 
1 = extra shell deposition, 2 = true cuticle, 3 = 'normal' shell, 4 = shell membranes. 



Fig. 3. Diagrammatic representa­
tion of an egg with a compressed-
sided shell. 

also means that the calcification had been interrupted for at least sufficient time for the 
true cuticle to be deposited. Since the local extra shell deposition on brown eggs is white, 
this would also imply that shell formation stopped and then restarted. 

The second egg is often more or less soft-shelled. It usually has a flattened area (Fig. 3) 
which is thinner than the rest of the shell and surrounded by a ring of wrinkled shell. The 
flattened area is closer to the pointed than to the blunt end. This phenomenon will 
hereafter be termed 'compressed-sided shell', not 'truncated egg' - the term employed by 
Romanoff & Romanoff (1949) - because our own expression designates both the shape 
oi the egg and the cause of the malformation. 

In August 1969 the shell thickness of 33 pairs of eggs and in October 1969 the shell 
thickness of 41 pairs of eggs were measured at the thicker and thinner parts of the shell at 
n L S T L nCe {?m t h e Wa iS t AS S h 0 w n i n t h e t a b l e ' t h e f i ' s t egg differed by about 
0.04-0.05 mm in thickness between the places where the shell appeared to be normal 
and the places with extra shell deposition. The same result had been obtained from 
ZrZZT Vht S h d l ^ k " e S S ° f * e S e C ° n d e « a t P l a ce s ^ e r e the shell had a 
(seelble) compressed, the shell being thinner at those places 

thiJktsfof^55 ° f t h e *?m°nal C d c i f i e d l a y e r c o ^ponds to the difference in 
igrtestrf^mn^5^"^6 '1 ?e" and the reSt 0f the shel1 of * e second egg. The 
xtra^ft™, ? T t™ *"" ** * d i f f e r e n c e b e t w e e n the thickness of the ^st:zr^^rand the extra thinness ° f the com^essed p - ° f the 

P laL\Tt e afir est t h
a

aVhe dif!frence.in
1

shell thickness between the thicker and thinner 
Nathusius nJT f

a n d ; e C ° n d 6gg i s l i m i t e d t 0 a certain value. A century ago von 
Nathusius (1869) found in his measurements of shell thickness of an egg with a 

Laid in 

August 
October 

Number 
of pairs 

33 
41 

Mean difference in thickness and standard deviation (mm) 

first egg 

0.043 ± 0.018 
0.044 + 0.019 

second egg 

0.042 ±0.018 
0.048 ± 0.023 



Fig. 4. Radiograph taken at 
11.30 p.m. showing two eggs to­
gether in the oviduct. 

compressed-sided shell a difference of 0.05 mm between the thicker and thinner parts of 
the shell, which was of the same order of magnitude. 

It was observed that hens which often lay two eggs a day show this habit fairly 
regularly. It usually appears at the beginning of a clutch. With the help of the automatic 
recorder it was shown that the times of oviposition of the first egg were usually the 
beginning of the night until past midnight. On an average the second shell egg is laid 
15 hours later but with a wide range, as shown by the standard deviation of about five 
and a half hours (n = 41). 

The regularity with which this phenomenon occurred enabled us to predict with some 
certainty when certain hens would lay two eggs a day. Hens expected to lay two eggs in 
brief succession were selected at certain times. Ten to fifteen hours before the bird was 
expected to lay the first egg, radiographs of the hen were taken and this was repeated at 
regular intervals. Of one bird these radiographs were taken from some time before the 
first egg was expected to be laid until after the oviposition of the second. They confirmed 
our assumption that the additional calcification of the first egg and the compressed egg 
shell of the second are caused by the two eggs lying close to each other in the shell gland. 
Fig. 4 shows these eggs lying with their longitudinal axis more or less at right-angles to the 
direction of movement through the oviduct. The eggs would not be in this position if the 
first egg was in the shell gland and the second still in the isthmus. After the first egg had 
been laid radiographs showed that the second occupied the normal position of an egg in 
the oviduct. 

According to Jaap & Muir (1968) it is highly improbable for two eggs to be in the shell 
gland at the same time. Our post-mortem examination of these pullets of which X-rays 
had shown two eggs situated near each other in the shell gland revealed that a part of the 
first egg was in the vagina in a more or less longitudinal direction (Fig. 5). Previously we 
had already assumed this to be due to the distribution of the extra calcification of the 
first egg. The part of the egg in the shell gland obtained additional calcification with the 


