
2Energiehaushalt von Tieren

2.1 Die umgesetzte Energie
wird als Wärme abgegeben

Tiere gewinnen die zum Leben notwendige Energie
aus der Verbrennung von Nahrungsstoffen. Diese Er-
kenntnis war eine der großen wissenschaftlichen Ent-
deckungen des 18. Jahrhunderts, und ihr Beweis ist
vor allem den Experimenten von Antoine Laurent La-
voisier (1743–1794) zu verdanken. Er wies nach, dass
Tiere ein Gas aus der Luft entnehmen, das im Kör-
per verbraucht wird, wie bei einer Verbrennung, und
die in Tieren entstehende Wärme wird an die Umge-
bung abgegeben. Das Gas nannte er Sauerstoff, und
widerlegte damit die bis dahin herrschende Vorstel-
lung, dass bei der Verbrennung ein im Brennmaterial
enthaltenes Wärmeprinzip, das sogenannte Phlogiston,
freigesetzt wird. Um die Wärmebildung von Tieren zu
messen setzte er Ratten und Meerschweinchen in eine
Kammer, die von einem doppelten Eismantel umgeben
war. Aus der Menge des gebildeten Schmelzwassers
berechnete er die von den Tieren abgegebene Wärme-
menge (Box 2.1). In einem weiteren Experiment setzte
er die Tiere unter eine Glasglocke und bestimmte die
Menge an Sauerstoff, die sie aus der Luft entnahmen.
Gleichzeitig wies er nach, dass sie dabei ein nicht
brennbares Gas abgeben, das Kohlendioxid (air fixé),
und schloss aus seinen Messungen: „La respiration est
donc une combustion“.

Bereits 100 Jahre früher hatte John Mayow beob-
achtet, dass eine brennende Kerze in einem luftdichten
Glasgefäß etwa zur selben Zeit erlischt, in der eine
Maus in diesem Glasgefäß erstickt. Sowohl die bren-
nende Kerze als auch die atmende Maus hatten die
Luft verändert, und zwar beide auf dieselbe Weise,
da sie gemeinsam im Glasgefäß saßen. Damit zeig-

te er die Übereinstimmung zwischen der Verbrennung
und tierischem Leben, denn beide sind offensichtlich
auf denselben Bestandteil der Luft angewiesen um zu
brennen oder zu leben. Er konnte jedoch keine weite-
ren Schlüsse aus dieser Parallelität ziehen, da zu dieser
Zeit weder der Sauerstoff noch Lavoisiers Verbren-
nungstheorie bekannt war.

2.1.1 Direkte Kalorimetrie

Die von Lavoisier angewandte Methode zur Messung
des tierischen Energiehaushalts mit dem doppelwan-
digen Eiskalorimeter ist technisch relativ einfach zu
handhaben, und im Prinzip auch heute noch anwend-
bar (Box 2.1). Alle Energie, die ein Tier umsetzt, gibt
es letzten Endes als Wärme nach außen ab, und diese
kann aus der Schmelzwärme des abfließenden Was-
sers berechnet werden. Die einzige Beschränkung der
Methode ist, dass nur bei 0 ıC Umgebungstemperatur
gemessen werden kann. Sie eignet sich deshalb nur
für die Untersuchung von Säugetieren und Vögeln, die
bei dieser Temperatur aktiv sein können. Die meisten
anderen Wirbeltiere und Wirbellosen fallen bei Tem-
peraturen von 0 ıC in Kältestarre und können ihre nor-
malen Körperfunktionen nicht mehr aufrechterhalten.

Die Kalorimetrie mit einer Wärmefalle („heat
sink calorimeter“, Wärmesenken-Kalorimeter) erlaubt
Messungen bei beliebiger Umgebungstemperatur. Da-
bei sitzt das Tier in einer wärmeisolierten Kammer;
alle Wärme die es produziert wird über die Belüftung
abtransportiert und gemessen. Nachteil der Methode
ist die zeitliche Trägheit der Messung. Diese Nachtei-
le entfallen beim Gradientenkalorimeter, mit dem
die von Tieren abgehenden Wärmeströme bei jeder
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Abb. 2.1 Schema des Energieumsatzes von Tieren. Die mit
der Nahrung aufgenommene Energie wird durch mitochondria-
le Respiration in ATP umgewandelt. ATP liefert die Energie
zum Betrieb aller Stoffwechselprozesse in den Zellen, für Bio-
synthesen, zum Stofftransport, für Bewegung usw. Die dabei
umgesetzte Energie wird letzten Endes als Wärme an die Um-
gebung abgegeben, mit Ausnahme des kleinen Anteils, der beim
Wachstum als Zuwachs an Körpermasse gespeichert oder in
äußere Arbeit investiert wird. Die von einem Tier abgegebene
Wärmemenge entspricht deshalb dem Energieumsatz. Sie kann
durch direkte Kalorimetrie bestimmt werden (Box 2.1). Durch
Messung der aufgenommenen Nahrungsmenge (indirekte Ka-
lorimetrie, Nahrungsaufnahme) kann die Effizienz der Nutzung

von Nahrungsenergie und das Energiebudget ermittelt werden.
Alternativ kann der Energieumsatz auch aus dem Sauerstoff-
verbrauch und der Kohlendioxidproduktion berechnet werden
(indirekte Kalorimetrie, Gasanalyse). Für längerfristige Be-
obachtungen eignet sich die Messung des Kohlendioxid- und
Wasserumsatzes mit der DLW-Methode (doubly labelled wa-
ter). Dazu erhalten Tiere eine definierte Menge Wasser, das aus
seltenen stabilen Isotopen besteht (D2

18O). Anschließend wird
die Verdünnung der Isotope im Körperwasser bestimmt und ih-
re Auswaschrate aus der Körperflüssigkeit über mehrere Tage
verfolgt. Die D-Auswaschrate entspricht dem H2O-Umsatz und
aus der 18O-Auswaschrate wird die Kohlendioxid-Produktion
berechnet

Temperatur direkt und ohne Verzögerung gemessen
werden können.

2.1.2 Indirekte Kalorimetrie

Alle Energie die zum Betrieb von Lebensfunktionen
notwendig ist, wird durch den Abbau von Nährstoffen
gewonnen. Für den aeroben Stoffwechsel gilt deshalb
folgende allgemeine Reaktion:

Nahrung C Sauerstoff !
Kohlendioxid C Wasser C Energie

Daraus folgt, dass sich der Energieumsatz eines Tieres
nicht nur als Wärmeabgabe bemerkbar macht, sondern
auch aus dem Verbrauch an Nährstoffen, dem Ver-
brauch an Sauerstoff oder der Produktion von Kohlen-
dioxid oder Wasser abgelesen werden kann (Abb. 2.1;
Tab. 2.1). Die Analyse des Energiehaushaltes über
den Stoffumsatz wird als indirekte Kalorimetrie be-
zeichnet (Box 2.2). Sie hat den Vorteil, dass nicht

nur der gesamte Energieumsatz, sondern auch die
einzelnen Komponenten des Energiehaushalts von Tie-
ren analysiert werden können. Der Energiegehalt der
Nahrung kann mit dem Bombenkalorimeter bestimmt
werden (Box 2.3) und hängt von deren chemischer
Zusammensetzung ab (Box 2.4). Die Energieausbeu-
te pro Einheit verbrauchtem Sauerstoff beträgt je-
doch, unabhängig vom oxidierten Substrat, immer
etwa 20 kJ/l O2 (Box 2.4), sodass die Messung des
Sauerstoffverbrauchs eine besonders genaue Bestim-
mung des Energieumsatzes erlaubt.

2.2 Nahrungsenergie und Energiebudget

2.2.1 Assimilierte Energie

Aus der Menge und dem Energiegehalt der Nah-
rung die ein Tier pro Tag aufnimmt (Ein), kann der
tägliche Energiebedarf berechnet werden. Rinder ver-
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Tab. 2.1 Wärmebildung von Tieren beim oxidativen Abbau von unterschiedlichen Kohlenhydrat-Lipid-Mischungen in der Nahrung

Anteil der
Kohlenhydrate

Anteil der
Lipide

RQ Energieäquivalent

(%) (%) mol CO2/
mol O2

pro Liter CO2-
Produktion (kJ lCO�1

2 )
pro mol O2-Verbrauch
(kJ mol O�1

2 )
pro Liter O2-
Verbrauch (kJ lO�1

2 )

D 5;3 C 16;0=RQ D 358 C 118RQ D 16;0 C 5;3RQ

100 0 1,00 21,3 477 21,3

80 20 0,88 23,4 461 20,6

60 40 0,80 25,6 452 20,2

40 60 0,76 26,3 448 20,0

20 80 0,73 27,1 443 19,8

0 100 0,71 28,1 441 19,7

Tab. 2.2 Assimilationseffizienz kleiner Säugetierarten (nach
Grodzinski und Wunder 1975)

Anzahl der
berück-
sichtigten
Arten

Mittlere
Assimilations-
Effizienzen
D 100Eass=Ein

weidende Pflanzenfresser
(z. B. Kaninchen)

14 65 %

omnivore Arten (z. B. Erd-
hörnchen)

10 75 %

Körnerfresser (z. B. Feld-
maus)

6 88 %

Insektenfresser (z. B. Spitz-
maus)

15 85–90 %

zehren täglich 15 kg Futter, was einem Brennwert
von 234 MJ entspricht (Abb. 2.2). Die Nahrung ent-
hält jedoch auch faserige Pflanzenteile und andere
unverdauliche Bestandteile, die im Darm nicht resor-
biert werden können, und stattdessen ungenutzt mit
dem Kot ausgeschieden werden. Subtrahiert man den
Brennwert des Kots von der aufgenommenen Nah-
rung, so erhält man die täglich resorbierte Nahrungs-
energie, die als assimilierte Energie (Eass) bezeichnet
wird. Bei der Ernährung mit einer Luzerne-Mais-Soja-
Mischung geben die Rinder 27 % der im Futter ent-
haltenen Energie mit dem Kot ab und erreichen somit
einen Wirkungsgrad von 73 % für die Energieassimila-
tion. Werden die Rinder nur mit Heu oder Gras ernährt
worden, so sinkt die Assimilationsquote deutlich un-
ter 60 %.

Der nutzbare Anteil der Nahrung hängt nicht nur
von der Verdauungsleistung des Darms ab, sondern

auch von der Qualität der Nahrung. Besonders geringe
assimilierbare Energieanteile mit weniger als 50 % ha-
ben Gras, Heu und die Blätter von Bäumen. Wie alle
Wiederkäuer betreiben Rinder Cellulose-Verdauung
mit Hilfe von Bakterien und Protozoen in ihrem Pan-
sen, und nur mit deren Hilfe sind sie überhaupt in der
Lage die weitgehend unverdaulichen Bestandteile von
Heu und Gras aufzuschließen (Tab. 2.2). Tiere, die
sich von gemischter Kost ernähren, können meistens
80–90 % der aufgenommen Nahrung assimilieren, 10–
20 % werden als Kot ausgeschieden. Bei Carnivoren
kann die Effizienz der Assimilation über 90 % betra-
gen.

2.2.2 Metabolisierbare Energie

Ein Teil der assimilierten Energie wird zwar durch
die Stoffwechselmaschinerie des Körpers geschleust,
aber nicht vollständig abgebaut. Sie wird als Ammo-
niak, Harnstoff oder Harnsäure über den Urin wieder
ausgeschieden. Die Energie dieser Ausscheidungspro-
dukte wird der weiteren Nutzung im Körper entzogen.
Um die metabolisierbare Energie (Emet) zu bestim-
men, muss deshalb der Energiegehalt des Urins von
der assimilierten Energie subtrahiert werden. Dies
ergibt den Betrag an Energie der für den Betrieb sämt-
licher Lebensvorgänge im Körpers erforderlich ist,
wie Atmung, Verdauung, Kreislauf, Exkretion, Ner-
venfunktionen und Aktivität, aber auch für Wachstum
und die Anlage von Körperfettdepots. Die für den Be-
trieb der Lebensvorgänge erforderliche Energie, ohne
Wachstum und Fettspeicherung, kann auch direkt über
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Abb. 2.2 Energiebudget von Tieren. Ein Teil der aufgenom-
menen Nahrung (Ein) wird als Kot oder Urin wieder ausge-
schieden, so dass nur 64 % der aufgenommen Energie vom
Stoffwechsel vollständig ausgenutzt werden können (Emet). Die

Zahlen sind Mittelwerte von 144 Rindern, die mitAlfalfa-Mais-
Soja-Mischungen gefüttert und zu verschiedenen Zeiten des
Lakatationszyklus gemessen wurden (nach Flatt et al. 1969)

den Sauerstoffverbrauch und die Kohlendioxidproduk-
tion eines Tieres bestimmt werden (Box 2.2), und wird
deshalb als Stoffwechselrate (metabolic rate, MR)
bezeichnet.

Der Energieverlust über den Urin beträgt norma-
lerweise etwa 0,5–2 % der aufgenommenen Energie.
Bei Nagetieren, die sehr wenig Urin produzieren,
wird er deshalb häufig ignoriert, und Eass mit Emet

gleich gesetzt. Bei Rindern und Schweinen ist dies
jedoch nicht möglich, da erheblich größere Ener-
giemengen über den Urin verloren gehen (4–7 %
von Ein/. Hinzu kommt, dass bei der symbiotischen
Cellulose-Verdauung der Wiederkäuer große Men-
gen an Methan entstehen und ausgeschieden werden.
Bei den in Abb. 2.2 geschilderten Rindern sind es
pro Tag 300 l Methan, was einem Brennwert von
10,8 MJ entspricht (4,6 % von Ein). Insgesamt gehen
dadurch 12,4 % der assimilierten Energie verloren,
und nur 87 % der assimilierten Energie können vom

Stoffwechsel des Rindes weiter verwertet werden.
Bezogen auf die gesamte mit der Nahrung aufge-
nommene Energie von 234 MJ/d werden nur 64 %
im Stoffwechsel des Rindes umgesetzt, d. h. der Teil-
wirkungsgrad für die Bereitstellung metabolisierbarer
Energie beträgt 64 %.

2.2.3 Nutzbare Energie
und spezifisch dynamische Wirkung

Theoretisch ist zu erwarten, dass ein Teil der metabo-
lisierbaren Energie für die Verdauung und Resorption
der Nahrung aufgewandt wird, denn die Darmperistal-
tik, die Durchblutung der Eingeweide, die Sekretion
von Enzymen und der aktive Transport von Nah-
rungsbestandteilen sind allesamt ATP-verbrauchende
Prozesse. Energie, die dabei verbraucht wird, steht
anderen Lebensfunktionen im Körper nicht mehr zur
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Abb. 2.3 Spezifisch dynamische Wirkung bei einem Hund nach
Fütterung mit 1,2 kg Fleisch. Verlauf des Energieumsatzes (- - -)
und der Stickstoffausscheidung mit dem Urin (� � �) (Brody 1945,
Bildrechte liegen bei Wiley)

Verfügung. Die tatsächlich nutzbare Energie ist des-
halb geringer als die metabolisierbare Energie. Dass
die Nahrungsaufnahme einen hohen Anteil der meta-
bolisierten Energie beansprucht, wurde bereits in den
Anfängen der kalorimetrischen Forschung erkannt,
denn bei Mensch und Tier steigt unmittelbar nach
der Nahrungsaufnahme der Energieumsatz an. Dies
wurde anfänglich als ein Hinweis auf die hohen Ener-
giekosten der Verdauungsarbeit verstanden. Obwohl
diese Schlussfolgerung einleuchtet, hat bereits Rubner
(1909) darauf hingewiesen, dass die Verdauungsar-
beit alleine nicht ausreicht, um die Steigerung des
Energieumsatzes zu erklären, sondern auch andere
Faktoren beteiligt sein müssen. Deshalb bezeichnete
er diese metabolische Reaktion auf eine Nahrungs-
aufnahme nicht als Verdauungsarbeit, sondern als die
spezifisch dynamische Wirkung (ESDW) des Futters.

Beim Menschen steigt nach einer Mahlzeit der
Energieumsatz um etwa 30 % an und diese Reaktion
hält etwa 2 h an. Die Intensität und Dauer dieser post-
prandialen Umsatzsteigerung hängt vom Umfang der
Mahlzeit ab und ist nach einer proteinreichen Mahl-
zeit besonders ausgeprägt. Hunde reagieren besonders

Abb. 2.4 Spezifisch dynamische Wirkung des Futters bei
Schollen. Die Fütterung verursacht einen Anstieg im Sauerstoff-
verbrauch, dessen Amplitude und Dauer mit der Futtermenge
korrelierte. Für jede Kurve ist der Energiegehalt des Futters in
kJ angegeben (Jobling und Davis 1980, Bildrechte liegen bei El-
sevier)

intensive. Nach Fütterung einer großen Ration Fleisch
verdoppeln sie ihren Energieumsatz, und diese Reak-
tion klingt erst nach 20 h wieder ab (Abb. 2.3). Aber
auch ektotherme Wirbeltiere und wirbellose Tiere rea-
gieren auf Nahrungsaufnahme mit einer Steigerung
des Energieumsatzes, wie das Beispiel an Fischen in
Abb. 2.4 zeigt. Die Intensität und Dauer der Reaktion
der Fische ist proportional zur aufgenommenen Nah-
rungsmenge. Bei großen Nahrungsmengen wird der
Energieumsatz verdoppelt, und es dauert etwa 3 Ta-
ge, bis wieder der Umsatz fastender Fische erreicht
wurde. Der mechanische Anteil der Verdauungsarbeit
ist bei Fischen, je nach aufgenommener Nahrungs-
menge, für etwa 10–30 % der spezifisch dynamischen
Wirkung verantwortlich (Tandler und Beamish 1979).
Weitere 0,5 % können dem Energieaufwand für die hy-
drolytische Spaltung von Glykosidbindungen in den
aufgenommenen Kohlenhydraten, den Peptidbindun-
gen der Proteine und den Esterbindungen der Lipide
zugerechnet werden.

An Hunden wurde mit unterschiedlichen Futterqua-
litäten und Mengen versucht, die Ursachen der spezi-
fisch dynamischen Wirkung aufzuklären (z. B. Rubner
1902; Brody 1945). Nach einer Fleischmahlzeit von
etwa 1,5 kg stieg der Energieumsatz von Hunden um
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31 % an, nach Aufnahme einer ähnlichen Menge von
Lipiden um 13 %, nach Aufnahme von Kohlenhydra-
ten um 6 % und nach einer Knochenmahlzeit blieb
die ESDW unter der Nachweisgrenze. Bei diesen Diä-
ten konnte von einer vergleichbaren mechanischen und
chemischen Verdauungsarbeit ausgegangen werden,
trotzdem hatten Proteine die höchste kalorigene Wir-
kung. Nach der mechanischen und enzymatischen Ver-
dauung werden die Nahrungsbestandteile resorbiert.
Bei Proteinen und Kohlenhydraten geschieht dies auf
ähnliche Weise, indem Aminosäuren oder Monosac-
charide durch aktiven Transport, unter Verbrauch von
ATP, über das Darmepithel in die Blutbahn geschafft
werden. Daher wäre für Proteine und Kohlenhydrate
ein ähnlicher Umfang an Resorptionsarbeit zu erwar-
ten. In Wirklichkeit verursachen Proteine eine 5-fach
höhere Steigerung des Energieumsatzes als die Fütte-
rung mit Kohlenhydraten.

Daraus folgt, dass die mechanische und chemische
Verdauungsarbeit sowie die Resorption der Nährstof-
fe im Darmepithel nur für einen kleinen Teil der
spezifisch dynamischen Wirkung des Futters verant-
wortlich sein können. Der größere Teil dieser Reaktion
beruht auf nachgeschalteten Reaktionen des Prote-
instoffwechsels. In Abb. 2.3 ist zu sehen dass die
Ausscheidung von Protein-Abbauprodukten mit dem
Urin dem Verlauf der ESDW entspricht. D. h. die mit
der Nahrung aufgenommenen Aminosäuren steigerten
unmittelbar den Umsatz an Proteinen. Damit verbun-
den sind umfangreiche Synthese- und Abbauvorgänge,
Transaminierungsreaktionen beim Abbau von Amino-
säuren und die Synthese von Harnstoff (4 mol ATP für
1�mol Harnstoff) und Harnsäure (8 mol ATP). Dies
lässt vermuten, dass ein großer Teil der ESDW dem
durch die Nahrungsaufnahme angeregten Proteinstoff-
wechsel entspricht.

Durch die spezifisch dynamische Wirkung der Nah-
rung geht ein Teil der Nahrungsenergie als Wärme
verloren und schmälert den Anteil der nutzbaren
Energie, insbesondere bei ektothermen Tieren. Bei
Reptilien kann dies bis zu 40 % des täglichen Ener-
giebudgets betragen (Secor 2009). Endotherme Tiere,
die ihre Körpertemperatur bei 37 ıC konstant halten,
können die bei der ESDW entstehende Wärme zur Ther-
moregulation nutzen. Insbesondere in Kälte kann sie
andere Mechanismen der Wärmebildung ersetzen, und
ist dann kein Verlustgeschäft wie bei ektothermen Tie-
ren.

2.3 Energiebilanz

Die einzelnen Komponenten des Energiebudgets von
Tieren können als Summengleichung dargestellt wer-
den:

Ein D Emet C EKot C EUrin

Die metabolisierbare Energie Emet deckt den Bedarf
aller energieabhängigen Funktionen des Körpers:

Emet D EMR C ESDW C Eprod C Eex

Bei dem in Abb. 2.2 erläuterten Beispiel von Milchrin-
dern betragen die Anteile für den Erhaltungsbedarf
(EMR (Grundumsatz und Aktivität)) und die spezi-
fisch dynamische Wirkung (ESDW) zusammen 25 %,
und die Produktion (Eprod) 22 % der mit der Nahrung
aufgenommenen Energie. Die Anteile der einzelnen
Komponenten des Energiehaushalts hängen von der
Lebensweise von Tieren ab. Bei einem Nutztier wie
dem Rind, das für hohe Produktionsleistungen gezüch-
tet wurde, ist der Anteil von Eprod sehr hoch. Bei
ausgewachsenen Tieren außerhalb der Fortpflanzungs-
zeit ist Eprod in der Regel vernachlässigbar gering. Die
als „sinnvolle äußere Arbeit“ exportierte Energie (Eex)
hat bei Tieren nur einen geringen Umfang, und bildet
höchstens zeitweise, z. B. bei grabenden Tieren, einen
messbaren Anteil des Energiebudgets. Somit verblei-
ben EMR und ESDW als die wesentlichen Teile des
Energiebudgets bei adulten Tieren. Anders ist die Si-
tuation bei juvenilen Tieren während des Wachstums,
da sie zusätzlich Eprod in den Zuwachs an Körpersub-
stanz investieren müssen.

Ein ausgeglichenes Energiebudget liegt vor, wenn
ein Tier so viel Energie umsetzt, wie es als metabo-
lisierbare Energie mit der Nahrung aufnimmt. Dieses
Gleichgewicht ist gestört, wenn zu wenig Nahrung
aufgenommen wird und stattdessen körpereigene Vor-
räte abgebaut werden. In diesem Fall spricht man von
einer negativen Energiebilanz. Sie tritt nicht nur bei
Nahrungsmangel auf, sondern kann auch während der
Fortpflanzung bei Säugetieren und Vögeln beobach-
tet werden, wenn die Anforderungen an Brutpflege
(z. B. Laktation) die Kapazität der Energieassimilati-
on übersteigen, und Körpersubstanz abgebaut wird,
um das Energiedefizit zu decken. Das gilt auch für
Verhaltensweisen wie Winterschlaf oder Vogelzug, bei
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denen über Wochen oder Monate eine negative Ener-
giebilanz in Kauf genommen wird. Die dabei abgebau-
te Körpersubstanz muss durch anschließende Zeiten
mit einer positiven Energiebilanz wieder aufgebaut
werden. Diese Beispiele zeigen, dass Tiere in ihrer
natürlichen Umgebung nicht gleichförmig mit einer
ausgeglichenen Energiebilanz leben, sondern je nach
Nahrungsangebot, Tages- oder Jahreszeit in der Lage
sind zwischen einer positiven und negativen Energie-
bilanz zu wechseln.

2.4 Aerobe Stoffwechselrate

Die aerobe Stoffwechselrate ist eine der am besten
untersuchten physiologischen Leistungen von Tieren,
dank der immer besser werdenden Methoden zur Mes-
sung des Sauerstoffverbrauchs. Er kann an einen ru-
henden Tier gemessen werden, wie es für die Bestim-
mung des Grundumsatzes erforderlich ist, aber auch
bei Aktivität und anderen Verhaltensweisen, bei Käl-
te, in Hitze usw., und gibt dadurch Auskunft über die
Regulation und Leistung des Energiehaushalts sowie
über die Anpassung eines Tieres an wechselnde Le-
benssituationen.

2.4.1 Grundumsatz
und Standardstoffwechsel

Der Grundumsatz (Basalstoffwechsel, basal meta-
bolic rate, BMR) ist der niedrigste Wert des Ener-
gieumsatzes, der bei einem endothermen Tier mit
normaler Körpertemperatur gemessen werden kann.
Voraussetzung dafür ist, dass Tiere ruhig sitzen oder
liegen, keinen physischen oder sozialen Belastungen
ausgesetzt und postabsorptiv sind. D. h. die letzte Nah-
rungsaufnahme muss lange genug zurück liegen, dass
die spezifisch dynamische Wirkung des Futters ab-
geklungen ist. Bei Kleinsäugern und Vögeln ist das
innerhalb weniger Stunden erreicht, bei größeren Säu-
gern muss 12 h oder noch länger gewartet werden. Eine
weitere Voraussetzung ist, dass die Tiere dabei we-
der durch Kälte noch Hitze belastet sind, sondern sich
in neutraler Umgebungstemperatur befinden (Thermo-
neutralität siehe Kap. 3, Thermoregulation). Werden
alle diese Voraussetzungen eingehalten, so erhält man
den minimalen Energieumsatz eines Tiers, der notwen-

dig ist, um im Ruhezustand alle Körperfunktionen auf-
rechtzuerhalten. Bei ektothermen Tieren ist die Situa-
tion etwas komplizierter, da ihre Körpertemperatur der
Umgebungstemperatur folgt, und sich der minimale
Energieumsatz temperaturbedingt verändert. Deshalb
bezeichnet man den Energieumsatz eines ruhenden,
postabsorptiven, unbelasteten Ektothermen bei einer
gegebenen Umgebungstemperatur als den Standard-
stoffwechsel (standard metabolic rate, SMR).

Am BMR sind die verschiedenen Organe des
Körpers mit unterschiedlicher Intensität beteiligt.
Stoffwechselaktive Organe wie die Leber (Anteil am
Körpergewicht 2 %), Verdauungstrakt (2 %), Nieren
(0,5 %), Lunge (0,9 %), Gehirn (2 %), Herz (0,4 %)
und Muskulatur (42 %) machen beim Menschen
insgesamt etwa 50 % des Körpergewichts aus, aber
bestreiten 90 % des BMR. Lediglich 10 % des BMR
verteilen sich auf die restlichen 50 % der Gewebe des
Körpers. Aus den respiratorischen Eigenschaften der
Mitochondrien folgt, dass der Beitrag der stoffwechse-
laktiven Organe zum BMR nicht ihrem Gewichtsanteil
entspricht sondern 17, 10, 6, 4, 20, 11 bzw. 25 %
beträgt, entsprechend der Reihenfolge in der die stoff-
wechselaktiven Gewebe des Menschen oben genannt
sind (Rolfe und Brown 1997). Bei den meisten Or-
ganen liegt er höher als deren Gewichtsanteil (5 bis
12-fach), nur in der Muskulatur liegt er niedriger, da
sie im Ruhezustand des BMR weitgehend inaktiv ist.
Diese Verteilung ändert sich mit der Zusammenset-
zung und Größe des Körpers, aber neben den genauen
Untersuchungen am Menschen ist bisher nur an Rat-
ten eine ähnliche Topographie des BMR möglich.
Bei Ratten bestreiten die stoffwechselaktiven Organe
etwa 75 % des BMR, und ihre Einzelanteile liegen bei
20, 5, 7, 1, 3, 3 und 25 % des BMR.

Eigentlich ist es nicht verwunderlich, dass die ver-
schiedenen Organe des Körpers in unterschiedlichem
Maße zum Energieumsatz beitragen, denn ihre speziel-
len Aufgaben sind mit unterschiedlichem Energieauf-
wand verbunden. Das Skelett hat zwar eine wichtige
Stützfunktion, aber erledigt dies durch die mechani-
sche Stabilität der Knochen ohne Energieverbrauch,
während der Herzmuskel dauernd eine hohe Leistung
erbringen muss, um das Blut in Umlauf zu halten.
Sehr viel schwieriger ist die Abschätzung der ein-
zelnen Stoffwechselwege die zum Grundumsatz bei-
tragen. Bei der oxidativen Phosphorylierung geht ein
Teil der Oxidationsenergie durch die variable Effizienz
der Protonenpumpen und/oder Protonenlecks über die
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Mitochondrienmembran verloren. Bei Ratten beträgt
dieser Anteil der entkoppelten Respiration etwa 20 %,
sodass nur 80 % der umgesetzten Energie in ATP über-
führt werden. Die Hydrolyse von ATP zu ADP und
Phosphat liefert die Energie für sämtliche energie-
verbrauchenden Stoffwechselprozesse. Ein großer Teil
des ATP wird im Körper für die dauernd ablaufende
RNA- und Proteinsynthese benötigt (etwa 25 % des
BMR). Ein ähnlich hoher Anteil muss in den Betrieb
der verschiedenen Ionenpumpen investiert werden,
um den Stoffaustausch über die Zellmembran und über
intrazelluläre Membranen aufrechtzuerhalten. Diese
Verteilung ändert sich mit der Aufgabe eines Gewebes.
So hat der Verdauungstrakt einen sehr hohen Prote-
inumsatz, in den bis zu 75 % seines ATP-Verbrauchs
investiert werden. Im Gegensatz dazu hat der Herz-
muskel einen relativ niedrigen Proteinumsatz, für den
er nur 3 % seines ATP einsetzt, während er den über-
wiegenden Teil des ATP für die Pumparbeit verbraucht
(Brand et al. 1991, 1994; Rolfe und Brown 1997; Rolfe
et al. 1999).

2.4.2 Körpergröße und Energieumsatz

Die Beziehung zwischen dem Energiehaushalt und der
Körpergröße der Tiere ist eine der spannendsten, un-
gelösten Fragen in der vergleichenden Physiologie.
Ein Elefant mit 3 t Gewicht benötigt natürlich mehr
Energie, um seine Körperfunktionen aufrechtzuerhal-
ten, als eine Maus, die nur 30 g wiegt. Aber benötigt
er wirklich 100.000-mal so viel Energie, wie es der
Gewichtsdifferenz entsprechen würde? Es gelten of-
fensichtlich andere Verhältnisse, denn der Energiebe-
darf des Elefanten ist nur 5600-mal so hoch wie der
einer Maus. Diese Frage hat nicht nur Bedeutung für
den Energiehaushalt, sondern berührt Grundfragen des
Vergleichs zwischen Tieren. Was macht Tiere ähnlich?
Durch welche besonderen Eigenschaften unterschei-
den sich große und kleine Tiere? Warum entstanden
im Lauf der Evolution überhaupt unterschiedlich große
Tiere, anstatt die Lebensfunktionen jeweils für eine
Standardgröße von Säugetieren, Vögeln, Fischen oder
Insekten zu optimieren? Innerhalb einer Tiergruppe
kann die Körpergröße über mehrere Zehnerpotenzen
variieren, wie z. B. bei den Säugetieren deren Ge-
wichtsspanne über 8 Zehnerpotenzen reicht, von der
winzigen Etrusker-Spitzmaus mit 1,8 g bis zum riesi-
gen Blauwal mit 100 t.

2.4.2.1 Allometrie des Energiehaushalts
Dass der Energiebedarf von Tieren nicht linear propor-
tional dem Körpergewicht entspricht, war bereits aus
frühen Messungen klar, und wurde von Max Kleiber
(1967) in einem sehr anschaulichen Gedankenexpe-
riment begründet. Wenn ein Ochse denselben Ener-
gieumsatz pro kg Körpergewicht wie eine Maus hätte,
so müsste seine Körpertemperatur auf über 100 ıC
ansteigen, um die dabei entstehende Wärme an die
Umgebung abzugeben, d. h. er wäre in kurzer Zeit
gar gekocht. Wenn umgekehrt, eine Maus mit dem
geringen Energiebedarf eines Ochsen leben möchte,
so müsste sie sich ein Fell von 20 cm Schichtdicke
zulegen, um ihre Körpertemperatur von 37 ıC auf-
rechtzuerhalten. Daraus folgt, dass aus physikalischen
Gründen die Beziehung zwischen Körpergewicht und
dem Energiehaushalt nicht isometrisch (D gleiches
Maß) sein kann, sondern allometrische (D anderes
Maß) Zusammenhänge bestehen müssen, die sich am
besten als eine Exponentialfunktion beschreiben las-
sen. Für die exponentielle Beziehung zwischen dem
Sauerstoffverbrauch und dem Körpergewicht gilt fol-
gende Gleichung:

PVO2
D a � M b

oder in logarithmischer Schreibweise

log PVO2
D log a C b � log M

wobei PVO2
den Sauerstoffverbrauch als Maß für

den Energieumsatz angibt, M das Körpergewicht
(g), b die Steigung der Abhängigkeit, und a der
y-Achsenschnittpunkt, d. h. der PVO2

der bei einem
Körpergewicht von 1 g herrscht.

Eine frühe Vermutung war, dass der Energieum-
satz von der Körperoberfläche bestimmt wird, da alle
im Körper umgesetzte Energie letzten Endes über
die Körperoberfläche als Wärme abgegeben werden
muss. Die Oberfläche eines dreidimensionalen Kör-
pers entspricht der 2=3-Potenz seines Volumens, und
wenn man das Volumen durch das Gewicht eines
Tieres (M ) ersetzt, so folgt, dass der Energieumsatz
sich entsprechend M 2=3 verändern muss. Max Rub-
ner (1883) hat diese Hypothese durch einen Vergleich
des Energieumsatzes von unterschiedlich großen Hun-
den von 3–30 kg erstmalig experimentell untermauert.
Rubners Oberflächentheorie hatte jahrelang Bestand,
bis schließlich Max Kleiber (1932, 1967) in einem
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Abb. 2.5 Grundumsatz und
Körpergröße bei Säugetieren.
Zwergmaus (Grodzinski et al.
1988), Maus und Ratte (ei-
gene Daten), Zwerghamster
(Heldmaier und Steinlech-
ner 1981), Erdhörnchen
(Neumann und Cade 1965),
Murmeltier (Ortmann und
Heldmaier 2000), Hund,
Schaf, Mensch, Pferd, Ele-
fant (Brody 1945), Schwein
(Mount 1968), Schimpanse,
Rind (Kleiber 1967). Zum
Vergleich sind Linien einge-
zeichnet für Erwartungswerte
des Grundumsatzes, wenn
dieser sich direkt proportional
zum Körpergewicht verhal-
ten würde (b D 1), wenn er
eine Funktion der Oberfläche
der Tiere wäre (b D 0,67)
oder wenn er der Wärme-
durchgangszahl der Tiere
entsprechen würde (b D 0,5)
(Wärmedurchgangszahl sie-
he Kap. 3.7.4). Die aus den
Messwerten berechnete Re-
gression stimmt mit keinem
der Erwartungswerte überein

Vergleich des Energieumsatzes von 12 verschiedenen
Tierarten von der Maus (21 g) bis zum Rind (600 kg)
zeigte, dass die Oberflächenregel keine allgemeine
Gültigkeit hat, sondern dass im interspezifischen Ver-
gleich der Energieumsatz eher der 3=4-Potenz des
Körpergewichts als der 2=3-Potenz folgt. Der von ihm
errechnete Exponent betrug 0,739, aber aus Gründen
der Anschaulichkeit rundete er den Wert auf 0,75 auf,
da sich 3=4 leichter merken lässt und der Unterschied
zum Exponenten der Oberflächenregel 2=3 einprägsa-
mer wird. Nach Kleiber gilt deshalb für die Beziehung
zwischen PVO2

(ml=h) und Körpergewicht (g):

PVO2
D 3;9�M 0;739; oder vereinfacht: PVO2

D 3;9�M 0;75

In den letzten Jahrzehnten sind Hunderte von wei-
teren Messwerten an verschiedenen Tierarten erhoben
worden, und auf dieser Grundlage ist heute die An-
nahme eines Exponenten von 0,75 nicht mehr gerecht-
fertigt (Hayssen und Lacy 1985). Für den interspezi-
fischen Vergleich von Säugetieren (Eutheria) muss ein
Exponent von 0,71 angenommen werden (Abb. 2.5):

PVO2
D 5;01 � M 0;713

Wir sind gewohnt, in linearen Zusammenhängen
zu denken, und deshalb fallen uns die bildliche Vor-
stellung und der direkte Vergleich von Exponential-
funktionen schwer. Auf den ersten Blick erscheint der
Unterschied zwischen den Exponenten von 0,66–0,75
sehr gering. Tatsächlich hat dieser geringe Unterschied
große Auswirkungen auf den Energiehaushalt. Wenn
sich das Körpergewicht nur um drei Größenordnungen
unterscheidet, so ergeben sich aus den beiden Expo-
nenten Werte die um 83 % voneinander abweichen.
Hochgerechnet auf die gesamte Gewichtsspanne der
Land-Säugetiere von sechs Größenordnungen, liegt
die Abweichung bei 346 %. Dies bedeutet, dass die
marginal erscheinenden Unterschiede im Exponenten
für die Beurteilung physiologischer Leistungen von
Tieren unterschiedlicher Körpergröße erhebliche Be-
deutung haben.

Besonders augenfällig ist die größenabhängige Ver-
änderung des Energieumsatzes pro Einheit des Kör-
pergewichts (Abb. 2.6). Im oberen Teil der Abbildung
sind die Absolutwerte des Grundumsatzes mit einer li-
nearen Skala angegeben, während im unteren Teil eine
logarithmische Darstellung gewählt wurde, die dann
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Abb. 2.6 Gewichtsspezifischer Grundumsatz von Säugetieren.
In der oberen Bildhälfte ist der Grundumsatz linear dargestellt,
um die exponentielle Verringerung mit steigendem Körperge-
wicht deutlich zu machen. Durch logarithmische Skalierung
erhält man eine Gerade (untere Bildhälfte)

wieder eine Gerade mit dem Körpergewicht ergibt. Die
Regression für den gewichtsspezifischen Energieum-
satz (mlO2 g�1 h�1) kann aus der zuvor erwähnten
Gerade für den Grundumsatz pro Tier (mlO2 h�1)
durch Division mit dem Körpergewicht (M ) abgelei-
tet werden:

PVO2
D 5;01 � M 0;713

M 1
D 5;01 � M 0;713�1

D 5;01 � M �0;287

Aus dieser Gleichung folgt, dass Säugtiere bei einer
Zunahme des Körpergewichts um den Faktor 10 ihren

gewichtsspezifischen Energieumsatz um 48 % verrin-
gern. Noch drastischer werden die Unterschiede, wenn
die gesamte Schwankungsbreite des Körpergewichts
terrestrischer Säugtiere berücksichtigt wird. Die
Zwergmaus (8,4 g Körpergewicht) hat einen Grund-
umsatz von 2,8 mlO2 g�1 h�1 und dieser Wert sinkt
beim Elefanten (3.833.000 g) auf 0,07 mlO2 g�1 h�1,
d. h. er beträgt nur 1/40tel des basalen Energiebedarfs
der Zwergmaus. Deshalb leben große Tiere energe-
tisch betrachtet wesentlich sparsamer als kleine Tiere.
Wenn beide nur von gespeicherten Fettvorräten zehren
würden, und zwar von einem Fettspeicher der 10 %
des Körpergewichts beträgt, so wäre dieser bei der
Zwergmaus innerhalb von 15 h aufgebraucht, während
der Elefant davon 119 Tage leben könnte. In Wirk-
lichkeit dürfte der Unterschied noch viel größer sein,
da die Zwergmaus aufgrund ihrer geringen Größe viel
kälteempfindlicher ist, und zusätzliche Energie für die
Thermoregulation aufbringen muss. Dieser Vergleich
zeigt dass kleine Säugetiere ihren endogenen Ener-
giespeicher nur kurzfristig nutzen können, und sie
dauernd auf der Nahrungssuche sein müssen, während
große Säugetiere auch längere Pausen zwischen den
Mahlzeiten ohne Schaden tolerieren können.

Bisher haben wir alle Säugtiere gemeinsam be-
trachtet, und dabei völlig außer Acht gelassen, dass
es gravierende Unterschiede im Körperbau, der Grö-
ße und der Lebensweise gibt. Dies wirft die Frage auf,
ob denn eine einheitliche allometrische Beziehung für
alle Säugetierordnungen gleichermaßen gilt (Abb. 2.7,
Tab. 2.3). In der Tat liegen die allometrischen Bezie-
hungen einiger Ordnungen recht nahe an der für alle
Säugtiere geltenden interspezifischen Regression. Das
gilt z. B. für Primaten, die sogar recht gut mit dem ur-
sprünglich von Kleiber postulierten Exponenten von
0,75 (bzw. �0;25) übereinstimmen. Nagetiere zeigen
eine steilere Beziehung des gewichtsspezifischen Um-
satzes mit dem Körpergewicht, und die Insektivoren
liegen weit oberhalb des von Kleiber postulierten Zu-
sammenhangs, mit einem Grundumsatz, der um das 3
bis 4-fache über dem Mittelwert für Säugetiere liegen
kann. Im Gegensatz dazu liegt der Grundumsatz der
Marsupialia etwa 50 % unter dem Grundumsatz der
Eutheria. Vögel haben einen etwas höheren Grundum-
satz als Säugetiere, wobei die Passeres etwa 50 % über
den Nonpasseres liegen. Neben diesen Unterschie-
den zwischen taxonomischen Gruppen, hat auch die
Lebensweise einen Einfluss auf die Höhe des Grund-
umsatzes. Bewohner arider Gebiete haben häufig einen
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Abb. 2.7 Gewichtsspezifischer Grundumsatz bei verschiedenen
Ordnungen der Säugetiere und bei Vögeln (s. Tab. 2.3). Die
allometrischen Beziehungen der taxonomischen Gruppen wei-
chen teilweise erheblich voneinander ab und stimmen auch nicht
mit der Standardkurve für Endotherme überein. Zum Vergleich
ist die am häufigsten verwendete Standardkurve nach Kleiber
(M �0;25) angegeben

etwa 40 % niedrigeren Grundumsatz als nah verwand-
te Arten aus anderen Klimazonen (Hart 1971). Ein
weiteres Beispiel dafür sind die großen Unterschie-
de, die innerhalb der Insectivoren bestehen. So liegt
der Grundumsatz der Soricini etwa 40 % über dem
Grundumsatz gleich großer Crocidurini (Vogel 1976).
Aufgrund dieser Unterschiede wurde immer wieder
angezweifelt ob es überhaupt sinnvoll und berechtigt
ist, ein einheitliches Grundprinzip für die Allometrie
des Energieumsatzes anzunehmen.

Ein starkes Argument für die Annahme eines ein-
heitlichen Grundprinzips lieferte Hemmingsen (1960)
mit dem Vergleich des Energieumsatzes von Einzel-
lern, ektothermen und endothermen Tieren, da er in
allen drei Gruppen eine ähnliche Beziehung zwischen
dem Energieumsatz und der Körpergröße fand, de-
ren Exponent in der Nähe von 0,75 liegt (Abb. 2.8).
Bisher war alleine der Wärmehaushalt als treibende
Kraft für die allometrische Beziehung angenommen

worden. Da auch ektotherme Tiere und Einzeller mit
ihrer geringen Wärmeproduktion ähnlichen allome-
trischen Zwängen unterliegen, ist diese Vorstellung
nicht mehr haltbar und es müssen andere Faktoren
als die Wärmeabgabe für die Organisation des Ener-
giehaushalts bei unterschiedlich großen Organismen
verantwortlich sein. Ein großer Unterschied besteht
in der vertikalen Lage der drei Geraden. Den nied-
rigsten Energieumsatz zeigen einzellige Organismen.
Ein mehrzelliger Organismus hat einen 5-mal höhe-
ren Ruheumsatz als ein gleich großer Einzeller, und
ein endothermes Tier liegt um den Faktor 10 über den
Ektothermen. Offensichtlich entstanden im Lauf der
Evolution drei unterschiedliche Kategorien des Ener-
giebedarfs, ausgehend von den sparsamen Einzellern
über die energetisch aufwendigeren multizellulären
Organisationsformen, bis zu den, mit Energie geradezu
verschwenderisch umgehenden, endothermen Tieren.

Die physiologischen Ursachen für die exponentielle
Beziehung zwischen Körpergewicht und Energieum-
satz sind nicht bekannt, und deshalb kann auch nicht
entschieden werden, ob ein Exponent von 0,66, 0,71
oder 0,75 „richtig“ ist. Einige Hypothesen zur Er-
klärung des allometrischen Grundprinzips werden im
Folgenden erläutert.

2.4.2.2 Oberflächentheorie
Die Oberflächentheorie kann nach wie vor nicht
völlig ausgeschlossen werden, da in mehreren Tier-
gruppen ein Exponent von 0,66 für allometrische Be-
ziehungen gilt, z. B. bei Hunden (Rubner 1883) oder
bei Falken (Tab. 2.3). Heusner (1982) analysierte die
allometrischen Beziehungen von morphologisch ähn-
lichen Tieren in einem engen Bereich des Körper-
gewichts, und fand dabei stets Exponenten die nicht
von 0,66 zu unterscheiden waren. Bildete er eine Re-
gression über alle diese Einzelkurven, so erhielt er
einen Exponenten von 0,75. Er bezeichnete diesen
als „statistisches Artefakt“, das durch die eigentlich
nicht zulässige Gleichbehandlung von unterschiedli-
chen Bauplänen entsteht.

Neben der äußeren Oberfläche sind auch die in-
neren Oberflächen am Stoff- und Energieumsatz be-
teiligt. Zahlreiche Stoffwechselprozesse sind an den
aktiven Transport von Ionen und Metaboliten über
Zell-, Plasma- und Mitochondrien-Membranen gebun-
den; z. B. die oxidative Phosphorylierung in den Mit-
ochondrien, oder die Energetisierung der Zellmembran
durch die NaC=KC-ATPase und andere Ionenpumpen.



60 2 Energiehaushalt von Tieren

Tab. 2.3 Grundumsatz und Körpergröße bei Säugetieren und
Vögeln, Standardstoffwechsel bei Reptilien. Die allometrische
Beziehung wird durch eine Exponentialfunktion beschrieben
VO2

D a � M b . Die Konstante a und der Regressionskoeffizi-
ent b sind in der Tabelle angegeben, für den Grundumsatz (VO2

)
in ml O2 g�1 h�1 und das Körpergewicht in g. Vögel haben
während der circadianen Aktivitätszeit (˛) einen wesentlich hö-
heren Grundumsatz als während der Ruhezeit (�), deshalb sind

getrennte Regressionen berechnet worden. Für Säugetiere sind
drei verschiedene Werte angegeben, erstens die ursprünglich von
Kleiber genannte Funktion (Kleiber 1967, erweiterte Fassung
mit 26 statt 10 Messpunkten), zweitens die in diesem Buch ver-
wendete Funktion, in der die Spannbreite des Körpergewichts
terrestrischer Säugetiere berücksichtigt wurde (Zwergmaus bis
Elefant), und eine dritte Funktion die aus möglichst vielen Mess-
punkten ermittelt wurde (Hayssen und Lacy 1985)

a b n Körpergewicht (g)
von – bis

Quelle

Mammalia 3,90 �0;244 26 21–600.000 Kleiber 1967

Mammalia 5,01 �0;287 19 7–3 833.000 Abb. 2.5

Mammalia 4,32 �0;307 293 7–407.000 Hayssen und Lacy 1985

Marsupialia 2,49 �0;253 42 7–30.000 Hayssen und Lacy 1985

Insectivora 17,3 �0;479 18 2–1191 Vogel 1976; Hayssen und Lacy 1985;
Sparti und Genoud 1989

Chiroptera 3,64 �0;286 35 6–598 Hayssen und Lacy 1985

Primates 2,65 �0;245 10 64–4670 Hayssen und Lacy 1985

Lagomorpha 6,97 �0;332 6 109–3250 Hayssen und Lacy 1985

Rodentia 4,98 �0;331 122 7–9156 Hayssen und Lacy 1985

Carnivora 4,27 �0;262 18 69–150.000 Hayssen und Lacy 1985

Artiodactyla 6,12 �0;294 18 20.000–407.000 Mount 1968; Weiner 1977;
Hayssen und Lacy 1985; Blix 1984

Aves 6,98 �0;333 263 7–11.000 Gavrilov und Dol’nik 1985;
Daan et al. 1989

Passeres (˛) 9,45 �0;296 15 9–500 Aschoff und Pohl 1970

Passeres (�) 6,61 �0;274 15 Aschoff und Pohl 1970

Nonpasseres
(˛)

5,14 �0;271 16 140–6000 Aschoff und Pohl 1970

Nonpasseres
(�)

4,01 �0;266 16 Aschoff und Pohl 1970

Falconiformes 5,04 �0;322 19 83–10.320 Daan et al. 1989

Reptilien (30 ıC)

Lacertidae 0,219 �0;17 24 1–7.000 Bennett und Dawson 1976

Colubridae 0,0437 �0;02 16 11–8.000 Galvao et al. (1965)

Boidae 0,0083 C0;09 34 1000–22.000 Galvao et al. (1965)

Colubridae +
Boidae

0,0708 �0;14 50 11–22.000 Galvao et al. (1965)

Durch Vergrößerung der inneren Oberflächen wird
der Stoff- und Energieumsatz im Körper beschleunigt.
Dies ist möglicherweise der Grund für den höheren
Energieumsatz von multizellulären Organismen ge-
genüber gleich großen Einzellern (Abb. 2.8).

Die Gewebe kleiner Tiere sind stärker kapillari-
siert, sodass ihnen auch für den Stoffaustausch durch
Diffusion in den Geweben größere Oberflächen zur
Verfügung stehen, und kürzere Strecken durch Dif-

fusion überbrückt werden müssen (Schmidt-Nielsen
und Pennycuik 1961). Deshalb ist zu erwarten, dass
Gewebe kleinerer Tiere besser versorgt werden und ei-
ne höhere Stoffwechselrate besitzen. In der Tat hängt
die Respirationsleistung von Geweben in vitro von der
Körpergröße ab (Abb. 2.9). Bei einer Zunahme des
Körpergewichts um fünf Größenordnungen nimmt die
Respiration pro Gramm Gewebe um 25–50 % ab. Da-
mit einher gehen eine Verringerung der Mitochondrien
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Abb. 2.8 Allometrie des
Energieumsatzes bei Ein-
zellern, Ektothermen und
Endothermen (Hemmingsen
1960; Bildrechte liegen bei
JAMA & Archive Journals)

im Gewebe (M �0:2, Mathieu et al. 1981), und eine
effizientere oxidative Phosphorylierung in den Mit-
ochondrien (Porter und Brand 1993).

2.4.2.3 Strukturtheorie
Aus statischen Gründen benötigen große Tiere ein
wesentlich stabileres Skelett als kleine Tiere. So ge-
nügt einer Maus ein kleines Skelett von nur 5 % des
Körpergewichts, während der Elefant einen wesentlich
stabileren Knochenbau benötigt, der bis 30 % des ge-
samten Körpergewichts einnehmen kann (Abb. 2.10).
Das Skelett hat im Vergleich zur Leber und dem
Gehirn nur einen relativ geringen Stoff- und Ener-
gieumsatz. Wenn sein Anteil am gesamten Körper
steigt, so muss der Anteil der anderen stoffwechse-
laktiven Gewebe abnehmen, und der Energieumsatz
bei großen Tieren entsprechend geringer werden. Mc-
Mahon (1973) hat ein mathematisches Modell für
diese größenabhängigen Veränderungen der Anteile
des tragenden Skeletts und der stoffwechselaktiven Or-
gane entwickelt. Nach diesem Modell ist zu erwarten,
dass sich die Stoffwechselrate als eine Funktion des
Körpergewichts hoch 0,75 verhält. Dies liefert eine
kausale Begründung für den ursprünglich von Kleiber
postulierten Exponenten der Stoffwechselrate.

2.4.2.4 Transport-Theorien
Ein Gewebe kann nur dann funktionieren, wenn es
über den Blutkreislauf und den Gasaustausch der Ate-

Abb. 2.9 Sauerstoffverbrauch verschiedener Gewebe von Säu-
getieren in vitro als Funktion des Körpergewichts (nach Krebs
1950)

morgane mit Sauerstoff und Nährstoffen versorgt wird.
Für diese Verteilung können mathematische Model-
le entwickelt, und Vorhersagen über den Einfluss der
Körpergröße gemacht werden. So postulieren West
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Abb. 2.10 Prozentualer Anteil verschiedener Gewebe am
Gesamt-Körpergewicht (nach Aschoff und Kramer 1971, Bild-
rechte liegen bei Urban & Fischer)

et al. (1997), dass eine Verzweigung von Blutgefäßen,
die den Gesetzmäßigkeiten der fraktalen Geometrie
unterliegt, einen Exponenten von 0,75 für die Bezie-
hung zwischen Energieumsatz und den Körpergröße
erwarten lässt. Einen anderen Ansatz wählten Dar-
veau et al. (2002). Sie gehen davon aus, dass der
Energieumsatz durch eine Folge von hintereinander
geschalteten Prozessen bestimmt wird: dem Gasaus-
tausch in der Lunge, Transport durch den Kreislauf,
Diffusion im Kapillarsystem, intrazellulären Transport
und dem Umsatz in den Mitochondrien. Ein Modell,
in dem zehn solcher Reaktionsschritte miteinander ge-
koppelt und unterschiedlich gewichtet werden, ergibt
Exponenten von 0,76–0,79 für die Beziehung zwi-
schen Grundumsatz und Körpergewicht.

2.4.2.5 Optimierungsstrategien
Die Oberflächen-, Struktur- und Transport-Theorien
bieten Erklärungen für Exponenten von 0,66 oder 0,75,
aber die gemessenen Exponenten für die Beziehung
zwischen physiologischen Leistungen und der Körper-
größe streuen zwischen 0,66 und 1,0. Sie variieren mit
der Lebensweise der Tiere und ihrer Ernährung (El-

gar und Harvey 1987). Zwischen den Ordnungen der
verschiedenen Wirbeltierklassen bestehen zum Teil
gravierende Unterschiede (Tab. 2.3). Noch größer sind
die Unterschiede bei Größenabhängigkeiten innerhalb
einer Art. Bei Hausmäusen (Mus musculus) wurde ein
Exponent von 0,92 gefunden, und bei Ratten (Rattus
norvegicus) liegt er bei etwa 0,5 (Zusammenfassung
Hart 1971). Dies widerspricht der Theorie von einer
einheitlichen physiologischen Grundlage der Größen-
abhängigkeit. Alternativ wurde vorgeschlagen, dass
die Allometrie des Grundumsatzes nur ein Neben-
produkt der Evolution ist. Im Lauf der Evolution
einer Tierart werden deren Körpergröße, Wachstum,
Lebensweise, Lebenserwartung und Reproduktion so
optimiert, dass die vorhandenen Nahrungsangebote
möglichst effizient genutzt werden können. Bei diesen
Optimierungsstrategien spielt der tatsächliche Ener-
gieumsatz eines Tieres unter Freilandbedingungen ei-
ne dominierende Rolle, ebenso der Energieanteil der
in Aktivität und Produktion investiert werden kann,
während der Grundumsatz eines ruhenden, postpran-
dialen Tieres für die Fitness nur von nachrangiger
Bedeutung ist (Kozlowski und Weiner 1997). Solche
ökologischen und evolutionsbiologischen Zwänge für
die Optimierung der Körpergröße könnten die intras-
pezifischen Beziehungen zwischen Grundumsatz und
Körpergröße erklären.

2.4.3 Endotherm versus ektotherm

Endotherme Wirbeltiere, wie Vögel und Säugetiere,
haben in der Regel einen Energiebedarf der um das
10-fache über dem Energieumsatz der ektothermen
Fische, Amphibien und Reptilien liegt. Da Säugetie-
re und Vögel eine hohe Körpertemperatur besitzen
und ektotherme Wirbeltiere eine kältere Körpertem-
peratur bevorzugen, könnte man versucht sein, diesen
Unterschied der Temperatur „in die Schuhe zu schie-
ben“. Dies reicht jedoch als Erklärung nicht aus. Else
und Hulbert (1981) verglichen den Energieumsatz von
Mäusen (Mus musculus) mit dem von gleich schwe-
ren australischen Drachen-Eidechsen (Amphibolurus
(Ctenophorus) nuchalis) (Tab. 2.5). Trotz identischer
Körpertemperatur haben die Mäuse einen 8-fach hö-
heren Energieumsatz als die Eidechsen.

Ein Teil dieses Unterschieds ist dadurch zu
erklären, dass Mäuse eine größere Masse an stoff-
wechselaktiven Organen wie Herz, Leber, Niere
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Tab. 2.5 Vergleich der
Stoffwechselraten und Or-
gangewichte von Hausmaus
(Mus musculus) und Eidechse
(Amphibolurus nuchalis), bei
gleicher Temperatur und glei-
chem Körpergewicht. COX D
Cytochrom-Oxidase-Aktivität
als Maß für die maximal
mögliche Respirationsleistung
der Mitochondrien-
Innenmembran (Else und
Hulbert 1981)

Mus musculus Amphibolurus nuchalis

% des Werts
der Maus

Organgewichte (g) Leber 5,91 3,68 62,3

Niere 1,68 0,65 38,7

Herz 0,79 0,39 49,4

Gehirn 1,58 0,57 36,1

COX (nmolO2 g�1 h�1) Leber 30,0 11,2 37,3

Niere 26,7 22,1 82,8

Herz 30,5 21,9 71,8

Gehirn 31,3 15,9 50,8

gesamt COX (nmolO2 h�1) Leber 177,3 41,2 23,2

Niere 44,8 14,4 32,0

Herz 24,1 8,54 35,4

Gehirn 31,3 9,03 18,3

Körpergewicht (g) 32,1 34,3

Körpertemperatur (ıC) 36,8 37,0

SMR (nmolO2 g�1 h�1) 1620 200 12,3

und Gehirn besitzen (2–3-fach). Außerdem ent-
halten diese Gewebe bei Mäusen einen größeren
Anteil an Mitochondrien, die ihrerseits mit größe-
rer Innenmembran-Oberfläche ausgestattet sind und
eine höhere Respirationsleistung besitzen (2–3-fach).
Wenn alle in vitro gefundenen Unterschiede berück-
sichtigt werden, so haben Mäuse eine 6–8-fach höhere
metabolische Kapazität als Eidechsen. Dies würde zu
den beobachteten Unterschieden im Basalstoffwech-
sel in vivo passen. Allerdings ist fraglich ob eine in
vitro bestimmte Respirationskapazität von Gewebsho-
mogenat oder isolierten Mitochondrien direkt auf die
Stoffwechselrate in vivo übertragbar ist.

2.4.4 Ruhe- und Aktivitätsumsatz

Die Messbedingungen für BMR und SMR können
bei frei beweglichen Tieren nicht immer eingehalten
werden, vor allem wenn über längere Zeit gemessen
wird und die Tiere während der Messung Nahrung zu
sich nehmen. In diesem Fall beschränkt man sich auf
Messwerte von ruhig sitzenden Tieren, und bezeichnet
dies als Ruhestoffwechsel (Ruheumsatz, resting me-

tabolic rate, RMR). Ein Beispiel für die Messung des
Ruhestoffwechsels bei einem Zwerghamster enthält
Abb. 2.11. Gleichzeitig mit dem Sauerstoffverbrauch
wurde die Bewegungsaktivität mit einem Infrarotsen-
sor erfasst. Es ist deutlich zu sehen, dass bei Aktivität
der Energieumsatz um das 2–4-fache ansteigt, meist
begleitet von einem Anstieg der Körpertemperatur, ob-
wohl sich die Aktivität der Zwerghamster dabei nur auf
putzen, scharren, fressen, trinken und Platzwechsel im
Messkäfig beschränkt. Außerdem ist zu erkennen, dass
der RMR während der nocturnalen Aktivitätszeit um
etwa 20 % höher liegt als in der diurnalen Ruhephase.
Bei thermoneutraler Umgebungstemperatur stimmt der
RMR recht gut mit dem BMR oder SMR überein, vor
allem wenn kein proteinreiches Futter verzehrt wird.

Für die Energiebilanz eines Tieres sind nicht nur
Ruhewerte von Belang, sondern der tatsächliche Ener-
giebedarf über einen längeren Zeitraum, einschließlich
des zusätzlichen Energiebedarfs für Aktivität, z. B. der
gesamte tägliche Energieumsatz über 24 h (avera-
ge daily metabolic rate, ADMR oder daily energy
expenditure, DEE) (Abb. 2.11). Er liegt bei Klein-
säugern meist 2–3-fache über dem BMR, auch unter
den eingeschränkten Verhaltensmöglichkeiten in ei-
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Abb. 2.11 Tagesperiodik des Sauerstoffverbrauchs, der Körper-
temperatur und der lokomotorischen Aktivität bei einem Zwerg-
hamster (Phodopus sungorus). RMR D Ruheumsatz (resting
metabolic rate), ADMR D mittlerer täglicher Energieumsatz
(average daily metabolic rate)

nem Käfig. Bei Tieren im Freiland ist ein noch höherer
täglicher Energiebedarf zu erwarten. Dieser kann aller-
dings nicht in einer geschlossenen Küvette gemessen
werden, sondern nur indirekt über den Umsatz stabiler
Isotopen wie bei der DLW-Methode (Abb. 2.1) oder
durch telemetrische Registrierung der Herzfrequenz
(Butler 1995; Speakman 1997). Der Energieumsatz
von Säugetieren und Vögeln unter Freilandbedingun-
gen (field metabolic rate, FMR) beträgt etwa das
3–4-fache des BMR (Nagy 2005; Daan et al. 1990;
Ricklefs et al. 1996). Erstaunlicherweise liegt damit
der Energieumsatz im Freiland nur wenig über dem
unter Laborbedingungen gemessenen täglichen Ener-
gieumsatz. Dies könnte ein Hinweis darauf sein, dass
Tiere spontan ein tägliches Pensum an Aktivität und
anderen energieaufwendigen Verhaltensweisen entwi-
ckeln, gleichgültig ob sie unter Laborbedingungen
gehalten werden oder sich im Freiland aufhalten.

Die FMR entspricht dem Energieumsatz der spon-
tan auf Dauer im Freiland aufrechterhalten wird. Dies
führt zwangsläufig zu der Frage, ob und in welchem
Umfang der Energieumsatz über diesen Wert hinaus
gesteigert werden kann. Jedes Jahr unterziehen sich
die Teilnehmer der „Tour de France“ einer maximalen
Dauerbelastung des Energiehaushalts. Im Jahr 1984
wurde der Energiehaushalt einiger Fahrer während der
Tour gemessen (Saris 1989). An 22 Tagen legten sie
3826 km zurück und überwanden dabei 34 Bergstre-
cken, auf denen mehrfach Passhöhen von über 2000 m
zu bewältigen waren. Auf einzelnen Bergetappen
wurden dabei pro Tag mehr als 4000 Höhenmeter über-
wunden. Im Mittel verbrauchten die Fahrer 34.000 kJ/d
(397 Watt). Sie verloren während der Tour kein Körper-
gewicht, sondern versorgten sich mit dem notwendigen
Brennstoff durch Energiedrinks und kleine Mahlzeiten
tagsüber während der Fahrt, und abends mit üppigen
Portionen Pasta und Gebäck. Die 34.000 kJ/d sind eine
außergewöhnliche Energieleistung, und liegen um das
4,2–5,6-fache über dem Grundumsatz von 6900 kJ/d
(80 Watt) eines Menschen von 70 kg Gewicht.

Bei körperlich weniger belastenden Tätigkeiten im
Büro oder Labor beträgt der tägliche Energiebedarf
des Menschen 11.700 kJ/d, d. h. er verbraucht das
1,7-fache des Grundumsatzes. Körperlich schwer ar-
beitende Menschen benötigen natürlich mehr Energie,
wie z. B. Kumpel unter Tage, die 15.900 kJ/d, das
2,3-fache des Grundumsatzes, umsetzen. Die noch hö-
heren Leistungen von Sportlern im Wettbewerb, wie
z. B. den Teilnehmern der Tour de France, werden
erst nach jahrelangem Training erreicht. Offensichtlich
kann die maximale Dauerleistung nicht überschritten
werden, und wird deshalb als „maximum sustained
metabolic rate“ (MRsus) bezeichnet. Ähnliche Dauer-
belastungen des Energiehaushalts sind auch bei Tieren
zu beobachten, z. B. bei Kleinsäugern während der
Laktation, oder Vögeln während der Brutpflege. Ihr
Energieumsatz liegt dann um das 4,3–6,7-fache über
dem Grundumsatz (Hammond und Diamond 1997).
Es ist nicht bekannt, wodurch die maximale Dauer-
leistung begrenzt wird, denn der Sauerstoffverbrauch
kann kurzfristig wesentlich höhere Werte erreichen
(siehe maximale Stoffwechselrate), sodass weder die
Atmung noch die mitochondriale Respiration dafür
verantwortlich gemacht werden können. Die Gründe
für die begrenzte Dauerleistung müssen deshalb eher
in den Kapazitätsgrenzen für den Transport und Um-
satz von Nährstoffen gesucht werden.
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2.5 Energetik der Fortbewegung

Aktivität hat einen dominierenden Einfluss auf den
Energieumsatz bei Tieren. Die energetischen Kosten
für Bewegung sind am Menschen besonders aus-
führlich untersucht worden. Tabelle 2.6 enthält eine
Zusammenstellung des menschlichen Energiebedarfs,
vom Grundumsatz bis zu maximalen körperlichen Be-
lastungen. Auch bei moderater Aktivität beträgt der
Energieumsatz bereits das 3–4-fache des Grundumsat-
zes. Die maximale Stoffwechselrate für kurze Zeit
(maximum metabolic rate, MRmax) liegt bei Säugetie-
ren im Mittel um das 10-fache über den Grundumsatz
(Abb. 2.12). Vögel sind durch den Flug besonders ho-
hen Belastungen ausgesetzt und entwickeln eine etwas
höhere aerobe Kapazität (12-fache Steigerung gegen-
über dem Grundumsatz) als Säugetiere gleicher Kör-
pergröße. Besonders hohe aerobe Kapazitäten wurden

Abb. 2.12 Maximaler Sauerstoffverbrauch (MRmax) von Säu-
getieren im Vergleich zum Grundumsatz. Der maximale Sau-
erstoffverbrauch beträgt etwa das 10-fache des Grundumsatzes.
Die gestrichelte Linie entspricht dem Ruheumsatz RMR D
0;188 � M 0;75 (RMR [ml O2=s], M [kg]; nach Kleiber 1961).
Die Regression für MRmax wurde aus den maximalen Laufleis-
tungen von verschiedenen Säugetierarten berechnet MRmax D
1;94 �M 0;79 (Taylor et al. 1980, Bildrechte liegen bei Elsevier)

beim Menschen, Hund, Pferd und Antilopen (30-fach
über dem Grundumsatz) gefunden. Wegen der hohen
Kapazitäten dieser spurtstarken großen Säugetiere ist
die Steigung der allometrischen Beziehung zwischen
Körpergewicht und MRmax etwas steiler als für den
Grundumsatz (Exponenten für MRmax 0,809–0,849,
für BMR 0,710,75; Taylor et al. 1980; Koteja 1987).

Ähnliche aerobe Steigerungsfähigkeiten des Stoff-
wechsels (aerobic scope) wurden auch bei anderen
Tiergruppen gefunden. Beuteltiere können ihren ae-
roben Stoffwechsel etwa um das 8,7-fache über den
Grundumsatz steigern (MRmax D 21;2 � M 0;95, Baudi-
nette et al. 1976), Amphibien etwa um das 10-fache
(Hillman und Withers 1979), Käfer um das 8–30-
fache (Bartholomew und Casey 1977). Wegen der
hohen Energiekosten des Fliegens haben vor allem
fliegende Insekten eine hohe Kapazität zur Steige-
rung des aeroben Stoffwechsels. Bei Bienen liegt er
etwa um das 40-fache über dem Ruhestoffwechsel,
und erreicht bei Schmetterlingen, die zum Schwirr-
flug fähig sind, Werte die um das 129–172-fache
über dem Ruheumsatz liegen. Dabei spielt sicher ei-
ne Rolle, dass sie die Muskulatur zum Flug aufheizen
(Bartholomew und Casey 1978). Wenn der Tempera-
tureinfluss berücksichtigt wird, so bleibt immer noch
ein Steigerungsfaktor von 30. Zusammenfassend kann
festgestellt werden, dass Tiere ihre aerobe Kapazität
nicht beliebig steigern können, sondern in den meis-
ten Fällen bei einer 10-fachen Steigerung über den
Ruheumsatz ihre Leistungsgrenze erreichen. Der Gas-
austausch an den respiratorischen Oberflächen, die
Transportleistung des Körpers für Sauerstoff und die
Respirationsleistung der Mitochondrien erlauben kei-
ne höhere Umsatzrate.

Bei der maximalen Stoffwechselrate wird die aero-
be Kapazität des Körpers vollständig ausgeschöpft. Im
Grenzbereich der aeroben Kapazität der Muskulatur
wird zusätzlich ATP auf anaerobem Wege gewonnen.
Dabei wird Glucose nur bis zum Lactat abgebaut und
von der Muskulatur ans Blut abgegeben, wie das am
Beispiel eines Warans in Abb. 2.13 zu sehen ist. Der
Waran lief auf einem Laufband, dessen Geschwindig-
keit immer weiter gesteigert wurde. Mit zunehmender
Laufgeschwindigkeit erhöhte er seinen Sauerstoffver-
brauch. Kurz vor dem Erreichen der maximalen ae-
roben Kapazität stieg der Lactatgehalt des Blutes um
etwa das 30-fache an, ein Zeichen dafür, dass nun zu-
sätzlich die anaerobe ATP-Produktion aktiviert wurde.
Die körperliche Belastung, bei der der Lactatgehalt des
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Abb. 2.13 Aerobe Kapazität und anaerobe Schwelle bei der
Echse Varanus exanthematicus. Wenn 95 % der aeroben Leis-
tung ausgeschöpft sind, wird die anaerobe ATP-Produktion
aktiviert, erkennbar als Anstieg in der Lactatkonzentration des
Bluts (Seeherman et al. 1983, Bildrechte liegen bei Human Ki-
netics)

Blutes ansteigt, wird als anaerobe Schwelle bezeich-
net. Sie liegt bei den meisten Wirbeltieren bei 95 %
der maximalen aeroben Kapazität, ähnlich wie am Bei-
spiel des Warans zu sehen ist. Da die anaerobe ATP-
Produktion durch Glykolyse sehr rasch geschieht, ra-
scher als die aerobe ATP-Produktion in den Mit-
ochondrien, kann die Leistung der Muskulatur durch
anaerobe ATP-Produktion besonders wirkungsvoll un-
terstützt werden. Allerdings ist dies nur für kurze Zeit
möglich, denn das Energiepotenzial der Glucose wird
dabei nur unvollständig genutzt, und der Muskel ermü-
det. Der hohe Lactatspiegel muss in anschließenden
Erholungsphasen wieder abgebaut werden (siehe an-
aerobe Energiegewinnung). Zusätzliche Ruhepausen
sind notwendig da der maximale Sauerstoffverbrauch
(MRmax) die maximal mögliche Dauerleistung des
Stoffwechsels (MRsus, siehe oben) übersteigt.

2.5.1 Gehen, Laufen und Springen

Je schneller sich ein Tier fortbewegt, desto größer ist
der Energiebedarf für die Lokomotion. Dies ist bereits

Abb. 2.14 Der Sauerstoffverbrauch von Säugetieren steigt line-
ar mit der Laufgeschwindigkeit an. Je größer ein Säugetier ist,
desto geringer ist dieser Anstieg im Sauerstoffverbrauch (Taylor
et al. 1970, Bildrechte liegen bei The American Physiological
Society)

aus den Beispielen für den Menschen zu erkennen,
der bei raschem Gehen mit 8 km/h etwa doppelt so
viel Energie verbraucht wie bei gemäßigtem Tempo
von 4,9 km/h (Tab. 2.6). Noch viel deutlicher wird
dieser Zusammenhang beim Waran dessen Sauerstoff-
verbrauch linear mit der Laufgeschwindigkeit steigt
(Abb. 2.13). Zahlreiche Messungen an verschiedenen
Säugetieren ergaben stets eine proportionale Bezie-
hung zwischen Laufgeschwindigkeit und Sauerstoff-
verbrauch (Abb. 2.14). Daraus folgt dass, über einen
weiten Geschwindigkeitsbereich die in der Muskulatur
umgesetzte chemische Energie stets mit gleichbleiben-
der Effizienz in Bewegungsenergie umgewandelt wird.

Der Anstieg des Sauerstoffverbrauchs proportional
mit der Laufgeschwindigkeit lässt vermuten, dass die
Steigung der Geraden auf den Ruheverbrauch extrapo-
liert. Eigentlich ist nichts anderes zu erwarten, da bei
Geschwindigkeit null keine zusätzliche Energie für die
Lokomotion notwendig ist, und der Ruhestoffwech-
sel ausreichen müsste. Alle Messungen extrapolieren
jedoch stets auf einen Energieumsatz der um etwa 50–
100 % über dem Ruheumsatz liegt (Abb. 2.14, 2.15).
Wie kann diese Abweichung erklärt werden? In Ruhe,
beim Liegen oder Sitzen, sind nur wenige Muskel-
gruppen aktiv, und die Muskulatur der Extremitäten
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Tab. 2.6 Energiebedarf des Menschen für unterschiedliche Tätigkeiten. Die Angaben gelten für ein Körpergewicht von 65 kg
(Passmore und Durnim 19551 , FAO/WHO 1973)

kJ min�1 Watt Faktor für Stei-
gerung über
den Grundum-
satz

Bewegungsweisen

Grundumsatz1 4,20 70 1

Liegen 4,52 75 1,1

Sitzen 5,82 97 1,4

Stehen 7,32 122 1,7

Gehen (4,9 km/h) 15,5 258 3,7

Gehen (4,9 km/h mit 10 kg Last) 16,7 278 4,0

Gehen (15 % Steigung, 3 km/h)1 26,4 440 6,3

Gehen (8 km/h)1 33,5 558 8,0

senkrechte Leiter besteigen1 48,1 801 11,5

Arbeit

Büroarbeit 7,5 125 1,8

Auto fahren1 11,7 195 2,8

Hausarbeit (Kochen, Putzen, Waschen) 8,8–18,0 147–300 4,0

Arbeit mit Maschinen (Bäcker, Drucker, Schneider, Elektro- und
chemische Industrie)

9,6–17,2 160–287 3,8

Bauarbeiter 13,4–25,5 223–425 5,7

Landwirtschaft (Arbeit mit Landmaschinen, Tiere füttern, Stall
reinigen usw.)

10,0–32,6 167–543 7,2

Bergbau 23,4–28,9 390–482 6,4

Waldarbeiter (Bäume fällen, Sägen) 17,2–36,0 287–600 8,0

z. B. 51 Axthiebe pro Minute1 100,9 1682 24,0

Sport und Freizeit

geringe Belastung (Golf, Segeln, Billard, Kegeln) 10,5–21,0 175–350 4,7

mittlere Belastung (Tennis, Reiten, Tanzen, Schwimmen, Skifahren) 21,0–31,5 350–525 7,0

hohe Belastung (Leichtathletik, Rudern, Fußball, Radrennen) > 31;5 > 525 > 7;0

z. B. Gehen1 40,6 677 9,7

z. B. Squash1 42,7 712 10,2

z. B. Treppensteigen mit einer Last von 60 kg1 128 2133 30,5

ist weitgehend entspannt. Beim Laufen wird nicht nur
die Muskulatur der Extremitäten aktiviert, sondern die
Skelettmuskulatur insgesamt in einen erhöhten Span-
nungszustand versetzt, um die einzelnen Schritte elas-
tisch abzufedern und die aktive Arbeit der Extremi-
täten zu unterstützen. Diese erhöhte Körperspannung
für die Laufhaltung des Körpers erfordert zusätzliche
Energie. Deshalb hat ein Tier in Laufhaltung auch oh-

ne messbare Fortbewegung einen höheren Umsatz als
in Ruhestellung.

Die meisten Tiere beherrschen verschiedene Gang-
arten, die je nach der Geschwindigkeit gewählt
werden. Bei Fortbewegung mit vier Beinen kann, wie
z. B. beim Pferd, vom Gehen zum Trab und schließlich
bei hoher Geschwindigkeit in den Galopp gewechselt
werden. Menschen gehen bei langsamer Geschwin-
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Abb. 2.15 Beziehung zwischen dem Ruheumsatz und dem
Energieumsatz beim Laufen. Der linear mit der Geschwindigkeit
ansteigende Sauerstoffverbrauch extrapoliert auf höhere Werte
als der Grund- und der Ruheumsatz, ein Hinweis auf den zu-
sätzlichen Energiebedarf, der für die Vorspannung des Körpers
in Laufhaltung erforderlich ist

digkeit, wobei jeweils ein Fuß Bodenkontakt hält, und
wechseln bei hoher Geschwindigkeit zum Laufen, bei
dem jeder Schritt ein Sprung wird. Das Gehen erfor-
dert bei langsamer Geschwindigkeit weniger Energie
als das Laufen (Abb. 2.16). Schnelles Gehen wird
jedoch zunehmend unökonomisch, und bei maxima-
ler Geh-Geschwindigkeit wird unter Umständen mehr
Energie aufgewandt als beim Laufen mit derselben
Geschwindigkeit. Die etwas unterschiedliche Effizienz
von Gehen und Laufen hängt vermutlich mit der stets
bipedalen Fortbewegung des Menschen zusammen.
Schimpansen (Pan troyglodytes) und Kapuzineraffen
(Cebus capucinus) wurden trainiert auf dem Laufband
aufrecht zu gehen oder mit allen Vieren zu laufen. Bei
beiden Primatenarten hatte die Gangart keinen Ein-
fluss auf die Energiekosten der Fortbewegung (Taylor
und Rowntree 1973).

Neben der Laufgeschwindigkeit hängt der Ener-
gieverbrauch auch davon ab, ob bergauf oder bergab
gelaufen wird. Bergauf muss zusätzlich Energie auf-
gewandt werden, um das Gewicht des Körpers anzu-
heben, und bergab wird diese Hebearbeit verringert.
Abb. 2.16 vergleicht die Energiekosten der ebenerdi-

Känguru

Abb. 2.16 Vergleich des Energieaufwandes für verschiedene
Gangarten. Der Sauerstoffverbrauch für Gehen und Laufen des
Menschen mit unterschiedlicher Geschwindigkeit wurde bei
ebenerdiger Fortbewegung sowie bei 5 %iger Steigung bergauf
und bergab ermittelt (Margaria 1976). Zum Vergleich ist der
Sauerstoffverbrauch eines 18 kg schweren Kängurus angegeben.
Bei einer Geschwindigkeit von 6 km/h wechselt es seine Gang-
art vom Laufen zum Springen (Dawson und Taylor 1973; nach
Wieser 1986; Bildrechte liegen bei Thieme)

gen Fortbewegung mit den Anforderungen bei einer
5 %igen Steigung. Dieser flache Anstieg verursacht
bereits einen 30 % höheren Energieaufwand für Gehen
und Laufen. Bergab verringert sich der Energieauf-
wand in ähnlichem Umfang gegenüber dem ebenerdi-
gen Gehen. Für einen steileren Anstieg von 15 % ist
bereits mehr als doppelt so viel Energie notwendig wie
bei ebenerdigem Gehen mit gleicher Geschwindigkeit
(Tab. 2.6).

Die hüpfende Fortbewegung der Beuteltiere und
Springmäuse erscheint, aufgrund unserer eigenen
unbeholfenen Hüpftechnik, weniger ökonomisch als
das elegante Laufen von Säugetieren. Bei langsamer
Geschwindigkeit laufen die Beuteltiere und benut-
zen dabei auch ihre Vorderextremitäten. Dabei steigt
der Energieaufwand steil mit der Geschwindigkeit
an (Abb. 2.16). Ab einer Geschwindigkeits-Schwelle
von 6–7 km/h wechseln sie in die hüpfende Gang-
art. Der Energieaufwand für das Hüpfen bleibt über
einen weiten Geschwindigkeitsbereich konstant und
wird bei hoher Geschwindigkeit sogar effizienter als
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das Laufen. Kängurus nutzen dabei die elastischen
Eigenschaften ihres Sprungapparates auf ideale Wei-
se aus. Bei der Landung fangen sie die kinetische
Energie des Sprungs durch Dehnung von Sehnen und
Muskulatur ihrer Sprungbeine auf und setzen diese
Energie in den folgenden Absprung um. Sie benö-
tigen nur noch zusätzlich metabolische Energie um
die elastische Kontraktion des Sprungapparates beim
Absprung zu verstärken. Der konstante Sauerstoffver-
brauch bei hohen Geschwindigkeiten zeigt, dass sie,
ohne Steigerung des Energieumsatzes, alleine durch
die biomechanischen Eigenschaften des Sprungs ihre
Geschwindigkeit variieren können.

2.5.2 Fliegen

Fliegen ist eine besonders energieaufwendige Art der
Fortbewegung, da die geringe Dichte der Luft hohe me-
chanische Leistungen erfordert, um den Körper gegen
die Schwerkraft anzuheben. Beim Gleitflug entsteht
durch den Anstellwinkel und das Profil der Flügel ein
Unterdruck an der Flügeloberfläche, der den Körper
trägt. Dies gilt genau so für technisches Fluggerät. Al-
lerdings nutzen Flugzeuge zwei getrennte Systeme
für den Hub und den Schub, nämlich die Tragflächen
und die Propeller oder Düsen, während Tiere beides
mit den Flügeln erzeugen. Beim geradlinigen Flug he-
ben die Flügel den Körper gegen die Schwerkraft und
treiben ihn gegen den Luftwiderstand nach vorn. Sie
erreichen dies indem sie beim Abschlag die Luft ins-
gesamt nach hinten unten beschleunigen und dadurch
eine nach vorne und oben gerichtete Kraft erzeugen.
Trotz dieser technischen Komplikation ist das Fliegen
mindestens viermal unabhängig voneinander im Lauf
der Evolution entstanden, bei den Insekten, den Rep-
tilien (den ausgestorbenen Flugsauriern), den Vögeln,
und den Fledermäusen. Da die Mehrheit aller Insekten
fliegen kann, und die Insekten mehr als drei Viertel al-
ler Tierarten stellen, kann deshalb unterstellt werden,
dass mehr als die Hälfte aller Tierarten fliegen kön-
nen, mit eine großen Spannbreite des Körpergewichts,
von sehr kleinen, nur wenige Mikrogramm wiegenden
Insekten, bis zu 12 kg schweren Vögeln, und den wahr-
scheinlichnochschwererenFlugsauriern.Fliegenbietet
gegenüber dem Laufen eine wesentlich höhere Fort-
bewegungsgeschwindigkeit, sodass große Strecken in
relativ kurzer Zeit zurückgelegt werden können. Dies

Abb. 2.17 Sauerstoffverbrauch von Wellensittich (Melopsitta-
cus undulatus) und Möwe (Larus atricilla) bei unterschiedlicher
Fluggeschwindigkeit (nach Tucker 1968; Berger 1984; Bild-
rechte liegen bei Urban & Fischer und The Journal of Experi-
mental Biology)

war möglicherweise ein entscheidender Vorteil für die
mehrfache und erfolgreiche Evolution des Fliegens.

Der Energieaufwand für das Fliegen hängt, wie
beim Laufen, ebenfalls von der Geschwindigkeit ab.
Allerdings ist nicht zu erwarten, dass diese Beziehung
ähnlich proportional ist wie beim Laufen, da ein großer
Teil der Energie alleine für die Hubarbeit benötigt
wird, insbesondere bei geringer Fluggeschwindigkeit.
Der Schwirrflug eines Kolibris oder der Rüttelflug ei-
nes Falken erfordert eine sehr hohe Arbeitsleistung,
um in der Luft stehend genügend Hub gegen die
Schwerkraft zu entwickeln. Beim Vorwärtsflug ändern
sich die Strömungsverhältnisse. Mit zunehmender Ge-
schwindigkeit entsteht ein Druckgradient zwischen der
Ober- und Unterseite des Vogels der Auftrieb erzeugt,
sodass die für den Schub geleistete Arbeit zunehmend
auch für den Hub sorgt, d. h. die Schubarbeit kann die
Hubarbeit kompensieren. Das Zusammenspiel dieser
Kräfte hängt von der Körpergröße, Körperform, dem
Aufbau der Flügel, der Flügelschlagfrequenz und an-
deren biomechanischen Eigenschaften einer Vogelart
ab (zur Biomechanik des Flugs siehe Kap. 20.4).
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An Wellensittichen sind die Flugleistungen be-
sonders gründlich untersucht worden (Abb. 2.17)
und ergaben eine U-förmige Beziehung zwischen
Fluggeschwindigkeit und Energieumsatz. Bei einer
Geschwindigkeit von 30–40 km/h fliegen Wellen-
sittiche mit dem geringsten Energieaufwand, d. h.
der größten aerodynamischen Effizienz, während sie
sowohl bei langsamerer als bei höherer Geschwindig-
keit mehr Energie aufwenden müssen. Ähnlich wie
beim Bergauf-Laufen, ist auch der Steigflug mit ei-
nem größeren Energieaufwand verbunden, und der
Sinkflug verringert den Energieumsatz. Viele Vögel
zeigen keine derart ausgeprägte U-förmige Kennli-
nie für Energiekosten des Flugs, sondern eher einen
konstanten Energieumsatz über weite Bereiche der
Fluggeschwindigkeit, wie dies beim Wellensittich im
Steigflug oder bei der Möwe, Larus atricilla, im Ge-
radeausflug zu beobachten ist.

2.5.3 Wirkungsgrad
der lokomotorischen Arbeit

Die Fortbewegung erfordert sehr viel Energie, da eine
große Masse, nämlich der gesamte Körper, beschleu-
nigt und transportiert werden muss. Deshalb wäre
zu erwarten, dass alle Tiere die dafür notwendige
chemische Energie mit möglichst hoher Effizienz in
Bewegungsenergie umwandeln. Der Wirkungsgrad für
die körperliche Arbeit eines Pferds liegt, je nach Be-
zugsgröße zwischen 23 und 35 % (Box 2.5). Dies ist
ein relativ hoher Wirkungsgrad, und erreicht etwa den
eines Pkw. Die Effizienz der Lokomotion des Men-
schen liegt normalerweise deutlich niedriger, lediglich
gut trainierte Sportler, z. B. Radrennfahrer, erreichen
Werte die über 20 % liegen. Diese geringe Effizienz
bedeutet, dass in der Regel mehr als 80 % der bei der
Lokomotion aufgewendeten chemischen Energie nicht
in Arbeit umgesetzt wird, sondern „nutzlos“ als Wär-
me verpufft.

Für diese geringe Effizienz der Lokomotion gibt
es mehrere Gründe. Erstens geht bei der Umwand-
lung der Nahrungsenergie in ATP ein erheblicher Teil
als Wärme verloren (50–60 %). Zweitens wird nur ein
Teil (etwa 50 %) der chemischen Energie des ATP
in die Actin-Myosin-Bewegung umgesetzt, u. a. weil
begleitende Stoffwechselvorgänge (z. B. Stoff- und
Ionen-Transport) zusätzlich ATP verbrauchen. Und
drittens müssen bei der Bewegung Reibungs- und Deh-

nungswiderstände im Bewegungsapparat überwunden
werden, die ebenfalls Energie erfordern. Dies macht
verständlich, dass bei der Lokomotion stets viel Wär-
me entsteht, und die Temperatur der Muskulatur wäh-
rend körperlicher Arbeit ansteigt. Bei lang anhaltender
Lokomotionsarbeit fällt so viel Wärme an, dass große
Tiere zusätzlich schwitzen oder hecheln müssen, um
die überschüssige Körperwärme abzugeben.

2.5.4 Transportkosten der Fortbewegung –
Vergleich von Schwimmen, Laufen
und Fliegen

Große Tiere können beim Gehen, Laufen und Sprin-
gen höhere Geschwindigkeiten erreichen als kleine
Tiere. Dies ergibt sich schon alleine aus der Tatsa-
che, dass große Tiere, bei gleicher Bauform, längere
Extremitäten besitzen, und pro Schritt eine größere
Distanz zurücklegen. Kleine Tiere können mit ihren
kurzen Extremitäten zwar eine höhere Schrittfrequenz
entwickeln, aber dies erfordert einen wesentlich höhe-
ren Energieaufwand, sodass sie bei maximalem Ener-
gieumsatz geringere Geschwindigkeiten erreichen als
große Tiere (Abb. 2.14). Diese generelle Beziehung
schließt natürlich nicht aus, dass im Lauf der Evo-
lution Bauformen entstanden, die, gemessen an ihrer
Körpergröße, besonders hohe Geschwindigkeiten ent-
wickeln. Ein Beispiel dafür ist der Gepard, der auf
kurzen Sprintstrecken bis zu 140 km/h schnell sein
kann.

Aus der Messung des Sauerstoffverbrauchs
(mlO2 g�1 h�1) bei verschiedenen Geschwindigkeiten
(km/h) können auch die Transportkosten der Lokomo-
tion berechnet werden, genauer gesagt die Energie die
erforderlich ist um 1 g Körpermasse über eine Strecke
von 1 km zu transportieren.

Transportkosten D mlO2g�1h�1

kmh�1

D mlO2g�1km�1

Abbildung 2.18 enthält eine Zusammenstellung der
Transportkosten für Schwimmen, Laufen und Fliegen
bei zahlreichen Tierarten und einigen Maschinen. Bei
allen drei Fortbewegungsarten sinken die Transport-
kosten mit der Körpergröße. Somit sind große Tiere
energetisch im Vorteil wenn lange Strecken zurückge-
legt werden müssen.
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Abb. 2.18 Transportkosten für die Fortbewegung bei Tieren und bei Maschinen (Tucker 1975, Bildrechte liegen bei Sigma Xi)

Schwimmen hat die geringsten Transportkosten.
Beim Schwimmen wird der Körper durch die Dichte
und den Auftrieb des Wassers in der Schwebe gehal-
ten, d. h. es muss keine Arbeit gegen die Schwerkraft
geleistet werden, und es ist weniger aktive Muskel-
anspannung erforderlich um den Körper in Form zu
halten, wie das beim Laufen, Springen und Fliegen
der Fall ist. Beim Schwimmen muss lediglich Vor-
trieb erzeugt werden, um den Strömungswiderstand
des Wassers zu überwinden. Die meisten aquatischen
Organismen bieten durch ihre Körperform und ih-
re strömungsgünstige Körperoberfläche dem Wasser
nur einen geringen Widerstand und erzeugen den Vor-
trieb durch Flossenbewegungen, Schwanzschläge oder
Auslenkungen der Körperlängsachse. Fische von 30–
100 cm Körperlänge erreichen damit Geschwindigkei-

ten von 0,7–2,5 km/h. Als Jäger oder Gejagte können
sie kurzfristig sogar höhere Geschwindigkeiten von
etwa 20 Körperlängen pro Sekunde entwickeln. Die
absolut schnellsten Schwimmer sind Thunfische, von
denen mehrfach an der Angel Geschwindigkeiten von
70 km/h und in einem Fall 100 km/h gemessen wurden.
Die Schwimmgeschwindigkeit liegt damit in einem
ähnlichen Bereich wie auch die Laufgeschwindigkeit
von schnellen Tetrapoden.

Eine Fortbewegung durch Laufen hat etwa 10-
mal höhere Transportkosten als das Schwimmen bei
vergleichbarer Körpergröße. Dies gilt sowohl für Säu-
getiere als auch für laufende Vögel. Beim Laufen
muss die Körperform und Körperspannung für die
Lokomotion alleine durch Muskelkraft erzeugt wer-
den, während dies beim Schwimmen „kostenlos“
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durch die Dichte und den Auftrieb des Wassers er-
ledigt wird. Auch die Transportkosten für Fahrzeuge
liegen in einer ähnlichen Größenordnung wie das
Laufen. Erstaunlicherweise hat das Fliegen geringere
Transportkosten als das Laufen, obwohl das Fliegen
selbst einen hohen Energieaufwand erfordert. Die ge-
ringen Transportkosten sind eine Folge der hohen
Geschwindigkeit beim Fliegen, wodurch Vögel ihre
Körpermasse in kurzer Zeit über lange Strecken trans-
portieren. Dieser Einfluss der Geschwindigkeit auf die
Transportkosten ist auch beim Radfahrer oder Eis-
läufer zu erkennen, deren Transportkosten nur einen
Bruchteil des Laufens betragen.

2.6 Produktion

2.6.1 Kosten der Biosynthese

Wenn Tiere wachsen, Milch oder Eier produzieren, so
müssen sie aus den mit der Nahrung aufgenomme-
nen Aminosäuren und Monosacchariden neue kom-
plexe Makromoleküle synthetisieren. Die Energiekos-
ten für die Biosynthese von Makromolekülen sind
relativ niedrig im Vergleich zum Energiegehalt der
Monomere. So beträgt der Energiegehalt einer Gly-
kosidbindung im Glykogen etwa 18 kJ/mol, während
der Brennwert der Glucose selbst einen Energiege-
halt von 2813 kJ/mol hat, d. h. nur etwa 0,6 % der
Energie sind für die glykosidischen Komplexbindun-
gen erforderlich. Ähnliche Verhältnisse gelten auch
für Proteine, deren Synthese aus Aminosäuren für die
Peptidbindung 0,24 kJ/g (12,5 kJ/mol) erfordern, wäh-
rend die Aminosäuren im Mittel einen Brennwert von
22,9 kJ/g besitzen. Daraus folgt, dass nur etwa 1 % des
Energiegehalts der Monomere für die Synthese von
komplexen Makromolekülen aufgewandt werden müs-
sen. Die biochemische Synthese von Makromolekülen
ist außerdem energetisch sehr effizient organisiert.
Sie hat einen Wirkungsgrad von etwa 95 %, obwohl
daran ineffiziente Schritte der ATP-Synthese und ATP-
Hydrolyse beteiligt sind (Calow 1977).

Die Produktionsleistungen von Tieren erfüllen
drei Hauptaufgaben, den Stoffumsatz im Körper, das
Wachstum und die Reproduktion. In jedem Orga-
nismus findet ein Stoffumsatz statt, bei dem neue
Proteine synthetisiert, defekte DNA repariert oder ab-
gestoßene Epithelzellen nachgeliefert werden. Diese
Synthesen sind Bestandteil des Fließgleichgewichts

in dem sich ein lebender Körper befindet. Sie er-
setzen abgebaute Makromoleküle und erhalten die
Lebensfähigkeit des Organismus. Der Energieauf-
wand für diese Syntheseleistungen gehört deshalb zum
Erhaltungsbedarf eines Organismus. Das für den Stoff-
umsatz notwendige Baumaterial wird entweder durch
Wiederverwertung aus abgebauten Makromolekülen
gewonnen oder muss mit der Nahrung aufgenommen
werden. Letzteres gilt vor allem für Proteine, da Ami-
nosäuren im Stoffwechsel teilweise abgebaut werden
und die Aminogruppe als Ammoniak, Harnstoff oder
Harnsäure mit dem Urin ausgeschieden wird. Der
Verlust muss durch Proteine in der Nahrung ausgegli-
chen werden, und deshalb ist neben dem kalorischen
Wert der Nahrung eine ausreichende Proteinzufuhr
notwendig.

2.6.2 Wachstum und Sekundärproduktion

Beim Wachstum übersteigt die Syntheseleistung des
Körpers die Abbauprozesse und es kommt zu einer
Zunahme der Körpermasse. Dies kann natürlich nur
geschehen, wenn mit der Nahrung mehr Energie auf-
genommen wird, als für die Erhaltung notwendig ist.
Die überschüssig aufgenommene Nahrung wird in zu-
sätzliche Körpermasse umgewandelt, die somatische
Produktion. Mit ihr wird das Wachstum eines Indi-
viduums charakterisiert. In der Embryonalphase und
während der Juvenilentwicklung verläuft das Wachs-
tum der meisten Tiere relativ rasch und betrifft als allo-
metrisches Wachstum sämtliche Organe. Im adulten
Zustand findet bei Säugetieren nur noch ein gerin-
ges Wachstum statt, und die somatische Produktion
beschränkt sich auf Muskel- und Fettansatz oder das
Wachstum von Haaren. Bei der Zucht von Nutztie-
ren wurde Wert auf möglichst hohe somatische Pro-
duktionsleistungen gelegt, die das normale Wachstum
übersteigen und deshalb auch als Sekundärprodukti-
on bezeichnet werden. Im Gegensatz zur somatischen
Produktion dient die reproduktive Produktion der
Vermehrung. Dazu gehört die Synthese von Fortpflan-
zungsorganen, Keimzellen, Eiern, Embryonen, aber
auch Investitionen in die Brutpflege durch Milch bei
Säugtieren und Kropfsekret bei Vögeln, kurzum alles,
was für die Erzeugung von Nachkommen und Brut-
pflege produziert wird.

Damit ein Tier wachsen, Milch und Eier liefern
kann, benötigt es nicht nur die chemische Maschine-
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rie zur Biosynthese, sondern auch erhöhte Leistungen
von Nahrungsaufnahme, Verdauung, Atmung, Kreis-
lauf und Exkretion. Wenn wir wissen wollen, wie
die Effizienz der tierischen Produktion funktioniert, so
müssen diese Aufwendungen mit berücksichtigt wer-
den. Trotz der geringen Kosten für die biochemischen
Schritte der Biosynthese werden deshalb die tatsäch-
lichen Kosten für Produktion von tierischem Gewebe
und Material höher liegen als die reinen Biosynthese-
Kosten.

2.6.3 Wachstum während der
Embryonalentwicklung

Betrachten wir als Erstes die gut überschaubare Situa-
tion bei der Entwicklung eines Hühnerembryos. Eier
bieten besonders vorteilhafte Rahmenbedingungen für
das somatische Wachstum, denn die Embryonalent-
wicklung findet in einer optimal zusammengesetz-
ten Nährlösung statt, weitgehend abgeschlossen von
Außeneinflüssen und genährt aus dem beinahe rück-
standsfrei verwertbaren Dotter. Der Brennwert eines
durchschnittlichen Hühnereies beträgt 364 kJ. Davon
finden sich 159 kJ im fertigen Küken wieder, wäh-
rend 109 kJ in Form von Eidotter, Membranen und
embryonalen Ausscheidungsprodukten übrig bleiben.
Der Rest von 96 kJ ist die durch den Stoffwechsel
verloren gegangene Energie (Wärmeabgabe). Verglei-
chen wir den Energiegehalt des geschlüpften Kükens
(159 kJ) mit dem Energiegehalt des verbrauchten Dot-
ters (255 kJ), so ergibt dies eine Effizienz von 62 %
mit welcher der Dotter in das fertige Küken umgewan-
delt wurde (Netto-Wirkungsgrad, s. unten). Ähnliche
Untersuchungen wurden an Eiern mehrerer Tierarten
durchgeführt, und ergaben Effizienzen von 65 % beim
Seidenspinner, 51 % beim Frosch, 62–67 % bei Süß-
wasserschnecken, 59 % beim Seeigel und 70 % beim
Hering. Offensichtlich wandeln alle Tiere die im Dot-
ter gespeicherte chemische Energie mit einer ähnlich
hohen Effizienz in die Körpersubstanz eines heran-
wachsenden Embryos um (Calow 1977; Kiorboe und
Mohlenberg 1987).

2.6.4 Effizienz von Wachstum
und Produktion

Das Juvenilwachstum und die Produktionsleistungen
von erwachsenen Nutztieren, spielen eine wichtige

Rolle für die Versorgung des Menschen mit Fleisch,
Eiern, Wolle und Leder. An ihnen wurden im vergan-
genen Jahrhundert viele grundsätzliche Zusammen-
hänge des Energiehaushalts, der Ernährung und des
Wachstums aufgeklärt, die auch für andere Tiere Gül-
tigkeit haben (Rubner 1909; Kellner 1919; Brody
1945; Kleiber 1967). Aus dem Energiebudget von
Milchkühen ist zu erkennen (Abb. 2.2), dass sie aus
den täglich aufgenommenen 234 MJ Nahrungsenergie
nur 52,3 MJ für die Produktion zusätzlicher Biomas-
se verwenden. Dies entspricht einer Effizienz von
22 %. Wie in der Technik üblich wird auch bei Tie-
ren der Begriff Wirkungsgrad (�) verwendet. Da es
sich hierbei um die Effizienz der Produktion bezogen
auf die gesamte Nahrungsaufnahme handelt, wird sie
als Gesamtwirkungsgrad oder Brutto-Wirkungsgrad
(�brutto) bezeichnet:

�brutto D 100 � Eprod=Ein

Dieser älteste Produktionsquotient wurde von Rub-
ner (1909) als „Wachstumsquotient“ eingeführt und
schildert den Prozentsatz der Nahrung, der in Produk-
tion überführt wird. Er wird häufig von Tierzüchtern
verwandt, um die Eigenschaften eines Futters für die
Tierproduktion zu beschreiben. In der Ökologie wird
er bei der Analyse von Nahrungsketten und Nah-
rungsnetzwerken verwendet, um den Wirkungsgrad
der Umwandlung von Nahrungsenergie einer trophi-
schen Stufe in die Körpersubstanz der nächst hö-
heren trophischen Stufe zu beschreiben. Tabelle 2.7
zeigt, dass dieser Brutto-Wirkungsgrad bei den meis-
ten Nutztieren in der Größenordnung von 20 % liegt.
Lediglich in dem für die Embryonalentwicklung opti-
mierten System des Hühnereis wird ein etwa doppelt
so hoher Brutto-Wirkungsgrad erreicht.

Ein Teil der aufgenommenen Nahrung wird nicht
resorbiert und metabolisiert, sondern als Kot oder Urin
wieder ausgeschieden. Sowohl für Biosynthesen als
auch für die Energiegewinnung steht nur der verblei-
bende metabolisierbare Anteil (Emet) der Nahrung zur
Verfügung. Bei den in Abb. 2.2 erwähnten Rindern
sind dies 149,8 MJ. Bezieht man die Milchproduktion
der Rinder auf Emet so erhält man einen Wirkungs-
grad von 34 %, den Netto-Wirkungsgrad (�netto). In
der Praxis wird häufig die assimilierte Energie als
Bezugsgröße verwandt (Eass), statt dem metabolisier-
baren Energieanteil (Emet), was aber bei Tieren mit
geringen Energieverlusten über den Urin zu vergleich-
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Tab. 2.7 Wirkungsgrade des Wachstums und der Sekundärproduktion von Tieren

Brutto-
Wirkungs-
grad

Netto-
Wirkungs-
grad

physiologischer
(Teil-)
Wirkungsgrad

Bildung eines Hühnereis 17 % 23 % 70–80 % Hoffmann und Schliemann 1973

Embryonalentwicklung eines Hühnchens 43 % 62 % 90 % Hoffmann und Schliemann 1973

Embryonalentwicklung eines Herings 20 % 25 % 91 % Kiorboe und Mohlenberg 1987

Milchproduktion einer Kuh 20 % 30–50 % 60–65 % Flatt et al. 1969

Wachstum eines Ochsen 18 % 49 % 58 % Kleiber 1967

Wachstum von Schweinen 22 % 33 % 66 % Mount 1968

baren Werten führt:

�netto D 100 � Eprod=Emet

Wenn Emet aus dem Sauerstoffverbrauch anstatt der
Nahrungsmenge bestimmt wird, so fehlt der in der Pro-
duktion gespeicherte Anteil der Nahrungsenergie. Die
Berechnung erfolgt dann nach folgender Gleichung:

�netto D 100 � Eprod=.Eprod C Emet/

Der Netto-Wirkungsgrad beschreibt den Anteil
der Produktion am gesamten Stoffwechsel eines Tie-
res, und ist somit ein Maß für die physiologische
Produktions-Leistung. Bei den meisten Nutztieren be-
trägt der Netto-Wirkungsgrad etwa 30 %, erreicht aber
bei Hochleistungskühen für die Milchproduktion mehr
als 50 %.

In der metabolisierbaren Energie sind sämtliche
Kosten für die Erhaltung des Körpers, Aktivität, Ther-
moregulation, Exkretion und andere Lebensfunktionen
enthalten. Wird die Effizienz des eigentlichen Pro-
duktionsvorgangs isoliert betrachtet, also die Effizi-
enz, mit der Nahrungsenergie in Sekundärprodukte
bei Nutztieren umgewandelt wird, so müssen die all-
gemeinen Unterhaltskosten von der metabolisierbaren
Energie subtrahiert werden. Es verbleibt der Energie-
betrag, der alleine für die Produktion aufgewendet
wurde. Bezieht man die produzierte Biomasse auf
diese reinen Produktionskosten, so erhält man den
physiologischen Wirkungsgrad der Produktion, der als
Teilwirkungsgrad (�teil) bezeichnet wird.

Dieser Teilwirkungsgrad liegt in den meisten Fällen
über 60 %, und erreicht bei der Entwicklung von Em-
bryonen im Hühnerei (90 %) annähernd den Idealwert
für die Biosynthese (95 %). Die getrennte Bestimmung

sämtlicher Elemente des Energiehaushalts ist sehr auf-
wendig. Deshalb wird der Teilwirkungsgrad häufig
experimentell ermittelt, z. B. mit Differenzversuchen
(Kellner 1919). Dabei erhalten zwei Gruppen von Tie-
ren über längere Zeit unterschiedliche Futtermengen.
Bei der höheren Futtermenge verläuft das Wachstum
rascher, es wird mehr Milch produziert, und/oder mehr
Fleisch angesetzt. Aus der Differenz der Produktion
(Eprod2 � Eprod1) und der Differenz der metabolisier-
ten Nahrungsenergie (Emet2 � Emet1), kann dann der
Teilwirkungsgrad für die Produktion direkt berechnet
werden.

�teil D 100 � .Eprod2 � Eprod1/=.Emet2 � Emet1/

Dieses Verfahren eignet sich auch, um die optimale
Zusammensetzung des Futters für Tiere zu ermitteln,
indem unterschiedliche Diäten und Futterzusätze in ih-
rer Wirkung auf die Produktion verglichen werden.

2.6.5 Vergleich des Wachstums
verschiedener Tierarten

Da kleinere Tiere einen höheren Energieumsatz pro
Gramm Körpergewicht haben als größere Tiere, liegt
die Vermutung nahe, dass sie mehr Energie in Form
von Wärme an die Umgebung „verschwenden“, als in
Produktion umgesetzt werden kann. Dies ist jedoch
ein Trugschluss, denn trotz unterschiedlichem Ener-
gieumsatz großer und kleiner Säugetiere bleibt der
Wirkungsgrad für Wachstum und Produktion konstant.
Den Grund für diese vergleichbare Effizienz der Pro-
duktion hat Kleiber (1967) anschaulich demonstriert
(Abb. 2.19). Ein Ochse mit einem Gewicht von 600 kg
und 300 Kaninchen, die insgesamt ebenfalls 600 kg
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Abb. 2.19 Einfluss der Körpergröße und des Futterverbrauchs
auf die Produktion. Das Körpergewicht eines Ochsen nimmt
durch Fütterung mit einer Tonne Heu innerhalb von 130 Tagen
von 600 kg auf 720 kg zu. 300 Kaninchen mit einem Gesamt-
gewicht von 600 kg nehmen durch Fütterung mit einer Tonne

Heu ebenfalls um 120 kg zu. Trotz des wesentlich höheren täg-
lichen Energiebedarfs der Kaninchen verwenden sie denselben
Anteil des umgesetzten Futters zur Produktion, erreichen diesen
Zuwachs an Körpergewicht allerdings innerhalb von 33 Tagen
(Kleiber 1967, Bildrechte liegen bei Wiley)

wiegen, ernähren sich von einer Tonne Heu. Obwohl
die Kaninchen einen 4,2-mal höheren Energiebedarf
als der Ochse haben, erzielen beide denselben Zu-
wachs von 120 kg aus dem Verbrauch der einen Tonne
Heu. Die Kaninchen wachsen jedoch schneller und er-
reichen den Zuwachs innerhalb von 33 Tagen während
der Ochse dazu 120 Tage benötigt.

In einer umfangreichen Analyse von mehr als 200
Messungen an verschiedenen Tierarten wurde deren
Energieumsatz pro Jahr mit ihrer Produktionsleistung
pro Jahr im Freiland verglichen (D Netto-Wirkungs-
grad, D Produktionsquote) (Abb. 2.20). Aus den un-
tersuchten Tierarten wurden Gruppen gebildet, wie
Säugetiere oder Vögel, je nach der Ähnlichkeit der
Beziehung zwischen Energieumsatz und Produktions-
leitung. Die Steigung der Regressionen lag bei allen
Gruppen nahe 1, d. h. die Produktion innerhalb der ein-
zelnen Gruppen ist stets proportional dem Energieum-
satz. Die Produktionsquote frei lebender Säugetiere
(ohne Insektivoren und ohne Kleinsäuger-Populatio-
nen) von der Zwergmaus bis zum Elefanten beträgt
3,14 %. Dies ist nur 1=10tel des Netto-Wirkungs-
grads, der während der Wachstumsphase im Labor
oder der landwirtschaftlichen Tierhaltung gemessen
werden kann. Der Unterschied ist nicht weiter ver-
wunderlich, denn im Freiland müssen Tiere wesentlich

mehr Zeit und Energie in die Nahrungssuche inves-
tieren, soziale und territoriale Aktivitäten entwickeln,
und sie beschränken Reproduktion und Wachstum auf
die Jahreszeit mit dem besten Nahrungsangebot. Bei
den Säugetieren gibt es zwei Gruppen deren Net-
to-Wirkungsgrad hinter dem der anderen Säugetiere
zurückbleibt. Das sind zum einen die Insektivoren.
die nur eine Produktionsquote von 0,86 % erreichen,
und Kleinsäuger-Populationen im Freiland mit einer
mittleren Produktionsquote von 1,51 %. Der niedrige
Netto-Wirkungsgrad der Produktion von Insektivoren
(6 Messungen an 4 Spitzmausarten) ist vermutlich eine
Folge des hohen Energieaufwands für die Thermore-
gulation, durch die der relative Energieanteil für die
Produktion im Jahresbudget geringer wird.

Ektotherme Tiere erreichen wesentlich höhere Pro-
duktionsquoten als endotherme Tiere, mit einem Spit-
zenwert von 40,7 % bei solitären Insekten, gefolgt
von anderen Evertebraten mit 25 %. Der Netto-Wir-
kungsgrad sozialer Insekten liegt deutlich niedriger,
bei 9,77 %, und entspricht damit dem Netto-Wirkungs-
grad von ektothermen Wirbeltieren. Dies könnte zu der
Schlussfolgerung verleiten, dass Ektotherme bessere
Produzenten sind. In der Tat ist Ihre Produktionsleis-
tung in Relation zu ihrem gesamten Energiebedarf
deutlich höher. Dabei darf nicht übersehen werden,
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Abb. 2.20 Beziehung zwischen der Stoffwechselrate und der
jährlichen Produktionsleistung von Tieren (nach Humphreys
1979, Bildrechte liegen bei British Ecological Society)

dass Ektotherme eine energetisch sehr sparsame Le-
bensweise haben. Ihr Energieumsatz in Ruhe beträgt
nur 10 % des Ruheumsatzes eines gleich großen endo-
thermen Tieres. Im Freiland leben sie häufig bei nied-
rigerer Temperatur, und fallen für längere Zeit in Win-
terschlaf, Kältestarre oder Diapause, sodass sie ihre
Existenz mit einem Bruchteil der Energiekosten eines
gleich großen endothermen Tieres bestreiten können.
Bei konstantem Energie- und Materialaufwand für
Biosynthesen, muss deshalb der relative Anteil der
Produktion am gesamten Energiebudget bei Ektother-
men höher liegen.

2.7 Lebenserwartung und Alter

Alle Organismen und haben eine begrenzte Lebens-
erwartung und altern im Verlauf ihres Lebens. Ober-
flächlich betrachtet, hat dies eine gewisse Ähnlichkeit
mit dem Verschleiß von technischem Gerät, wie z. B.
Motoren, die wegen Abrieb und Korrosion ebenfalls
nur eine begrenzte Lebensdauer haben. In Wirklich-
keit besteht jedoch ein grundsätzlicher Unterschied

zwischen dem Verschleiß von technischem Gerät und
dem Altern von Organismen, denn Tiere sind of-
fene Systeme, die ständig Material aufnehmen und
sich quasi erneuern. Während der Juvenilentwicklung
werden Zellen und die darin enthaltenen Moleküle be-
sonders rasch umgesetzt, danach mit etwas geringerer
Rate. Schätzungen ergeben, dass der Mensch etwa alle
7 Jahre 90 % seines gesamten Bestands auswechselt.
Dabei können auch defekte Strukturen abgebaut und
ersetzt werden, im Gegensatz zum irreversiblen Ver-
schleiß von technischem Gerät. Altern und Sterben ist
deshalb keine Folge von Abnutzung, sondern ein kon-
trollierter biologischer Prozess, der die Lebensdauer
von Organismen begrenzt (Prinzinger 2005; Hulbert
et al. 2007).

Diese Begrenzung ermöglicht, dass im Lauf der
Erdgeschichte durch Mutationen, genetische Rekom-
bination und Anpassung allmählich neue Lebensfor-
men entstanden, die die alten Lebensformen ersetzen
konnten. Somit ist die begrenzte Lebensdauer eine
wesentliche Voraussetzung dafür, dass überhaupt Evo-
lution stattfinden kann.

Aus alltäglichen Erfahrungen wissen wir, dass klei-
ne Tiere eine kürzere Lebenserwartung haben als
große Tiere. Gleichzeitig haben kleine Tiere auch
einen höheren Energieumsatz als große Tiere (sie-
he Kap. 2.4.2). Rubner (1908) hatte als erster einen
Zusammenhang zwischen der Körpergröße, der Stoff-
wechselrate und der Lebenserwartung erkannt. Wenn
man die gewichtsspezifische Stoffwechselrate mit der
Lebenserwartung multipliziert, dann ergibt dies für
alle Tiere einen konstanten Energieumsatz von etwa
1 MJ/kg der im Lauf des Lebens verbraucht wird,
gleichgültig ob es sich um ein großes oder kleines
Tier handelt. Aus dieser Begrenzung der metaboli-
schen Kapazität entstand die metabolische Theorie
der Lebensdauer.

Seither ist dieser Zusammenhang an hunderten von
Tierarten überprüft worden (Abb. 2.21). Kleine Säu-
getiere leben nur 1–2 Jahre, während große Säugetiere
über 100 Jahre alt werden können. Rekordhalter ist
der 100 t schwere Grönlandwal, bei dem Harpunen-
spuren eine Lebenserwartung von mehr als 200 Jahren
wahrscheinlich machten. Allerdings gibt es eine Reihe
von Ausnahmen, z. B. hat der Mensch aufgrund seiner
Körpermasse eine Lebenserwartung von 25–30 Jahren,
wird aber in Wirklichkeit 3–4-mal älter. Kleinsäu-
ger, die Winterschlaf halten, können 2–3-mal älter
werden als aufgrund ihrer Größe zu erwarten wäre. Re-
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Abb. 2.21 Beziehung zwi-
schen Körpergewicht und
der maximalen Lebensdau-
er von Säugetieren (obere
Gerade, Skala links). Aus
der Lebensdauer und dem
Grundumsatz wurde der le-
benslange Energiebedarf
berechnet (D Lebens-
Stoffwechselkapazität, untere
Gerade, Skala rechts) (nach
Hulbert et al. 2007)
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kordhalter ist der Nacktmull, ein subterran lebender,
staatenbildender Nager (Heterocephalus glaber) der 8-
mal älter wird als seiner Größe entspricht. Bei Vögeln
besteht ein ähnlicher Zusammenhang zwischen Kör-
pergröße und Lebenserwartung, mit dem Unterschied,
dass Vögel eine doppelt so hohe Lebenserwartung
haben wie gleich große Säugetiere. Die anfänglich
als Konstante betrachtete Lebens-Stoffwechselkapa-
zität von 1 MJ/kg ist in Wirklichkeit nicht konstant
sondern nimmt bei großen Tieren geringfügig ab (Ex-
ponent �0;09; Abb. 2.21 untere Linie), und ist bei
Vögeln 2,5-mal größer als bei Säugetieren.

Physiologische Mechanismen, die die Lebenser-
wartung begrenzen, sind nur teilweise bekannt. Bei
Zellteilungen wird die Länge der Telomere (nicht
codierende Chromosomenenden mit repetitiver DNS-
Sequenz, für Stabilität verantwortlich) verkürzt. Dies
begrenzt die Anzahl der Zellteilungen im Lauf des
Lebens. Bei verschiedenen Tierarten, u. a. Caenorhab-
ditis und transgenen Mäusen (Überexpression der telo-
merase reverse transciptase, TERT, Tomás-Loba et al.

2008) wurde gezeigt, dass ein geringerer Telomer-
Schwund die Lebensdauer verlängert. Eine wichtige
Rolle spielen möglicherweise auch die beim Sauer-
stoffverbrauch entstehenden reaktiven Sauerstoffspe-
zies (ROS, siehe Kap. 1.9.6). Sie schädigen das Ge-
webe (oxidativer Stress) und tragen zur Entstehung
von altersbedingten Stoffwechselstörungen bei. Die
zusätzliche Gabe von Antioxidantien wie Glutathion
oder Vitamin C kann dies verzögern. In Mitochon-
drien entstehende ROS werden durch die Superoxid-
Dismutase (SOD) abgefangen und unschädlich ge-
macht. SOD-knockout-Mäuse haben eine um 30 %
kürzere Lebenserwartung. Besonders eindrucksvoll ist
der Einfluss von kalorischer Restriktion (30–50 %).
Sowohl bei Caenorhabditis, als auch bei Drosophila,
bei Mäusen, Ratten und bei Rhesus-Affen verlänger-
te dies die Lebensdauer um etwa 30 % und verringerte
gleichzeitig das Auftreten altersbedingter Stoffwech-
selstörungen. Dies unterstreicht den ursächlichen Zu-
sammenhang zwischen Energieumsatz, Altern und Le-
bensdauer (Hulbert et al. 2007; Colman et al. 2009).
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Box 2.1

Methoden der direkten Kalorimetrie
Alle Energie die ein Tier umsetzt wird in Wärme umge-
wandelt und nach außen abgegeben. Die abgegebene
Wärmemenge kann mit drei unterschiedlichen Metho-
den gemessen werden.

A) Eiskalorimeter: Dieses Prinzip wurde erstmals
von Lavoisier eingesetzt, zum Nachweis, dass alle
zum Leben notwendige Energie im Grunde aus Ver-
brennungsvorgängen im Körper gewonnen wird. Die
äußere Hülle enthält ein Eis-Wassergemisch dessen
Temperatur bei 0 ıC konstant bleibt, und gleichzei-
tig eine Wärmezufuhr von außen in die innere Hülle
verhindert. Die von Tieren abgegebene Wärmemenge
bringt das Eis in der inneren Hülle zum Schmelzen. Sie
wird aus der Menge des Schmelzwassers und dessen
Schmelzwärme (334 J g�1) berechnet. Nachteil ist, dass
nur bei 0 ıC gemessen werden kann.

B) Wärmefalle (Wärmesenken-Kalorimeter, „heat sink
calorimeter“): Zur Messung wird ein Tier in eine sehr
gut wärmeisolierte Kammer gesetzt. Im Idealfall ist die-
se nach dem Prinzip einer Thermoskanne aufgebaut –
verspiegelt und mit vakuumisolierten Wänden – so-
dass kein Wärmeaustausch über die Wand möglich
ist. Die von einem Tier in dieser Kammer produzierte
Wärmemenge wird nur über die Belüftung abtrans-
portiert, und kann aus dem Temperaturanstieg und
der Luftmenge berechnet werden (Wärmekapazi-
tät der Luft: 1,234 kJ l�1 ıC�1). Diese Methode eignet
sich für Langzeitstudien an größeren Nutztieren und
beim Menschen, da große und komfortable Mess-
kammern aufgebaut werden können, in denen der
Energieumsatz über mehrere Tage gemessen werden
kann. Nachteil der Methode ist die zeitliche Trägheit der
Messung, vor allem bei großen Kammern. Außerdem
lässt sich, auch bei guter Isolierung, der Wärmeaus-
tausch über die Wand nicht ganz vermeiden, und muss
zusätzlich gemessen und berücksichtigt werden, z.B.
durch Eichung mit künstlichen Wärmequellen.

C) Gradienten-Kalorimeter: Die Wärmeabgabe führt
zu einem Temperaturgradienten in der Umgebung des
Tieres. Dieser geringe Temperaturgradient kann durch
eine Serienschaltung von Thermoelementen messbar
gemacht werden. Die Ausgangspannung des Kalorime-
ters hängt von der Größe der Messkammer und der
Anzahl der nachgeschalteten Thermoelemente ab, und
wird mit einer künstlichen Wärmequelle geeicht (z. B.

Stromfluss durch einen Widerstandsdraht). Wegen der
aufwendigen Herstellung müssen die Kammern für Tie-
re unterschiedlicher Größe maßgeschneidert werden.
Ihre Vorteile sind eine hohe Messgenauigkeit und die
direkte Messung der Wärmeabgabe mit nur geringer
zeitlicher Verzögerung, im Vergleich zu den trägen Ver-
fahren A und B.
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Box 2.2

Methoden der indirekten Kalorimetrie
Geschlossenes System

Zur Messung des O2-Verbrauchs in einem geschlosse-
nen System wird ein Tier in eine luftdicht verschlos-
sene Kammer gesetzt. Seine Stoffwechselendprodukte
CO2 und H2O werden chemisch absorbiert (z. B. mit
NaOH und P2O5), sodass der Verbrauch an Sauerstoff
die Gasmenge in der Kammer allmählich verringert. In
einer Messkammer mit starren Wänden und konstan-
tem Volumen senkt dies den Luftdruck, die Wassersäule
des Manometers steigt zur Messkammer hin an, und
die verbrauchte Menge O2 kann aus der Druckminde-
rung berechnet werden (2.1). Bei längerfristigen Mes-
sungen wird reiner O2 zum Druckausgleich über ein
Ventil nachgefüllt, und diese Nachfüllmenge entspricht
dem O2-Verbrauch.

Obwohl das Messprinzip sehr einfach erscheint, hat
es doch einige technische Tücken. Erstens muss die
Messkammer luftdicht verschlossen sein, eine Forde-
rung, die vor allem bei großen Messkammern nur mit
erheblichem Aufwand zu erfüllen ist. Bei der Mes-
sung von kleinen Insekten oder Gewebestücken kön-
nen kleine Messkammern durch Glasschliff o. ä. abge-
dichtet werden (z. B. Respirationsapparatur nach War-
burg). Bei größeren Organismen wurden anfänglich die
Deckel der Messkammern in Paraffin- oder Quecksilber-
Wannen gestellt, was zwar Dichtigkeit garantiert, aber
unhandlich und u. U. gesundheitsschädlich ist, da Tiere
eingesetzt und entnommen werden, und eventuell mit
Käfig, Futter sowie Einstreu versorgt werden müssen.
Ein zweites Problem ergibt sich aus der Temperaturver-
teilung in den Messkammern. Geringe Temperaturun-
terschiede verursachen Druck- und Volumenänderun-
gen in der Messkammer und führen zu Fehlmessungen.

Diese Gefahr wird verringert, indem man die gesamte
Anlage in einem Wasserbad versenkt, was aber bei Mes-
sungen an großen Tieren nicht praktikabel ist.

Da das Volumen einer Gasmenge vom Druck und
der Temperatur abhängt, gelten Gasmengen immer
nur für eine bestimmte Temperatur und einen be-
stimmten Druck. Um Vergleiche zu ermöglichen, hat
man sich darauf geeinigt, dass Gasvolumina immer für
eine Standard-Bedingung angegeben werden (STPT,
standard pressure and temperature), die dem Luftdruck
auf Meereshöhe (21,2 kPa oder 760 mm Hg) und einer
Temperatur von 0 ıC entsprechen. Für die Umrechnung
wird das Gesetz von Boyle-Mariotte angewandt, das
eine hyperbolische Beziehung zwischen Druck und Vo-
lumen eines Gases bei einer konstanten Temperatur
postuliert:

V D k
1
P

(2.1)

daraus folgt für den Vergleich von zwei Bedingungen:

Vs D V1
P1

Ps
(2.2)

Dabei ist Vs das Standard-Volumen, V1 das gemessene
Volumen, P1 der Druck, unter welchem das Gas gemes-
sen wurde, und Ps der Druck unter Standardbedingun-
gen (760 mm Hg).

Nach dem Gesetz von Gay-Lussac nimmt, bei kon-
stantem Druck, das Volumen eines Gases mit steigen-
der Temperatur zu, und zwar proportional der Tempe-
raturänderung in Kelvin (T1 Messtemperatur, Ts Stan-
dardtemperatur (273 K D 0 ıC)). Aus der Kombination
beider Gesetze erhält man eine Formel, mit der sich
gemessene Gasvolumina (V1) auf das Volumen unter
STPT-Bedingungen (Vs) umrechnen lassen.

Vs D V1
P1

Ps

�
Ts

T1

�
(2.3)

Offenes System

Bei der Messung des O2-Verbrauchs im offenen System,
wird Luft durch die Messkammer gepumpt und die Ab-
nahme des O2-Gehalts der Luft gemessen. Durch Mul-
tiplikation der Flussrate der Luft ( PVL (l h�1)) mit der Ver-
änderung im Gasgehalt (Δ�2 (Vol%)) erhält man die pro

I
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Box 2.2 (Fortsetzung)
Zeiteinheit verbrauchte Menge an O2 ( PV�2 (ml h�1)).

PV�2 D 10 � Δ�2 � PVL (2.4)

Auf dieselbe Weise wird auch die CO2-Produktion aus
der Zunahme des CO2-Gehalts der Messluft berech-
net. Der Faktor 10 ergibt sich aus der Umrechnung
von Liter in Milliliter (D 1000), und der Umrechnung
von Vol% in Absolutwerte (D 1/100). Aus dem O2-
Verbrauch kann der Energieumsatz abgeleitet werden
(� 20 J pro ml O2, siehe Tab. 2.1). Für die genaue Be-
stimmung des Energieumsatzes mit indirekter Kalori-
metrie ist zusätzlich der respiratorische Quotient not-
wendig (RQ D �������	�
 ��2/�
������� �2). Der
Energieumsatz (Wärmeproduktion, „heat production“,
HP (mW D J s�1)) kann dann nach folgender Annähe-
rung berechnet werden (Heldmaier 1975)

�� D (4,44 C 1,43 � ��) PV�2 (2.5)

Das offene Messsystem wurde erstmals 1862 von Pet-
tenkofer für Respirationsmessungen am Menschen ein-
gesetzt. Damals konnte nur die CO2-Produktion, nicht
jedoch der O2-Verbrauch gemessen werden. Erst die
Entwicklung empfindlicher Sensoren für O2 machte die
Technik auch für die Untersuchung von Tieren anwend-
bar. Ein Meilenstein war die Entwicklung magnetischer
O2-Analysatoren durch Pauling und seine Mitarbeiter
(1946), die die paramagnetischen Eigenschaften des
O2-Moleküls zum Nachweis nutzen. Heute werden zu-
nehmend elektrochemische Nachweisverfahren oder
Massenspektrometer eingesetzt, und die Messtechnik
wurde so weit verfeinert, dass damit auch an völlig
ungestörten Tieren im Freiland, in ihren natürlichen
Bauten und Schlafhöhlen, der Energieumsatz gemes-
sen werden kann.

Zur Messung im offenen System sind keine luftdich-
ten Messkammern erforderlich, sondern es muss ge-
währleistet sein, dass alle Atemluft über die durch das
System gepumpte Messluft abtransportiert wird, und
nichts durch Diffusion verloren geht. Die im Schema
vorgeschlagene Messanordnung (Saug- anstatt Druck-
pumpe, isobare Messung der Flussrate und Gaskonzen-
tration am Ende der pneumatischen Strecke) ist metho-
disch besonders einfach und robust. Bei einem RQ von
1 kann der PV�2 direkt nach (2.4) berechnet werden. Bei
einem �� < 1 ändert sich die vor und nach der Küvet-
te messbare Flussrate, da ein geringeres Volumen CO2

ausgeatmet als O2 verbraucht wird. Die Volumenab-
weichung kann rechnerisch korrigiert werden. Bei üb-
lichen Messungen (CO2-Konzentration in den Küvetten

deutlich unter 1 % um Hyperkapnie zu vermeiden) er-
gibt dies Korrekturfaktoren < 1,001, die noch innerhalb
der MesstoleranzhandelsüblicherGasanalysatoren und
Flussmesser liegen. Bei höheren Anforderungen an die
Genauigkeit und größeren Änderungen der Gaskon-
zentrationen ist eine Haldane-Transformation notwen-
dig (Haldane 1912; Wagner et al. 1973). Beispiel für die
Berechnung wenn Messluft aus der Küvette abgesaugt,
PV�
�, F�2
� und F��2
� (oder deren Differenz zur Fri-
schluft) gemessen wurde.

Berechnung des Luftflusses in die Küvette (trockene
Luft):

PVL	
 D PVL
�
1 � F�2
�� F��2
�

1 � F�2 	
 � F��2 	

(2.6)

Berechnung des Sauerstoffverbrauchs:

PV�2 D F�2 	
 � PVL	
 � F�2
� � PVL
� (2.7)

Berechnung der Kohlendioxid Produktion

PV��2 D F��2
� � PVL
� � F��2 	
 � PVL	
 (2.8)

PV�2 D Sauerstoffverbrauch (���
�1)

PV��2 D Produktion von Kohlendioxid (���
�1)

PVL	
 D Luftfluss in die Küvette (���
�1)

PVL
� D Luftfluss aus der Küvette (���
�1)

F�2 	
 D Sauerstoffgehalt der Luft vor der Küvette

(als Fraktion von 1, z. B. : 0,2095)

F�2
� D Sauerstoffgehalt der Luft nach der Küvette

F��2 	
 D Kohlendioxidgehalt der Luft vor der Küvette

F��2
� D Kohlendioxidgehalt der Luft nach der Küvette
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Box 2.3

Verbrennungskalorimeter (Bombenkalorimeter)
Sowohl bei der Verbrennung im Kalorimeter als auch
beim aeroben Stoffwechsel werden die energiereichen
Kohlenhydrate, Lipide und Proteine in die energiear-
men Endprodukte CO2 und H2O abgebaut. Die Ener-
giedifferenz zwischen Ausgangsmaterial und Endpro-
dukt ist unabhängig von der Anzahl der beteiligten
chemischen Reaktionen (Hess’ Gesetz der konstanten
Wärmesummen). Gleichgültig ob Kohlenhydrate in ei-
ner Flamme direkt verbrennen oder über zahlreiche
Zwischenschritte des Stoffwechsels umgesetzt wer-
den, liefern sie doch stets dieselbe Menge an Wärme-
energie.

Mit dem Verbrennungskalorimeter kann der Ener-
giegehalt von Nährstoffen und anderen oxidierbaren
Stoffen bestimmt werden. Eine getrocknete Probe des
Stoffes wird in einem Metallzylinder (Bombe) mit rei-
nem Sauerstoff unter hohem Druck verbrannt. Sauer-
stoff muss im Überschuss zugegeben werden, damit

die Probe vollständig zu H2O und CO2 abgebaut wird.
In der gasdicht verschlossenen Bombe wird die Ver-
brennung elektrisch gezündet. Durch die Verbrennung
steigt die Temperatur des Metallzylinders an (meist
10–30 ıC), proportional zum Brennwert der Probe. Die
Bombe wird geeicht indem Standards mit bekanntem
Energiegehalt verbrannt werden, z. B. Benzoesäure mit
einem Brennwert von 26,4 kJ g�1.

Kohlenhydrate haben einen Brennwert von 16–
17 kJ g�1, Proteine liegen bei 19 kJ g�1 und den höchs-
ten Brennwert haben Fette mit 38 kJ g�1 (siehe Tab. 1.5
und Box 2.4). Die Nahrung besteht meist aus Mischun-
gen aller drei Komponenten, sodass ihr Brennwert je
nach Zusammensetzung zwischen 17 und 38 kJ g�1

schwankt (siehe Tab. 1.6). Biologisches Material kann va-
riable Anteile von Wasser und anorganische Verbindun-
gen enthalten. Um diesen Fehler zu vermeiden wird der
Brennwert häufig auf das aschefreie Trockengewicht
bezogen. Dies entspricht dem Brennwert der organi-
schen Verbindungen die in einer Probe enthalten sind.

Die mit dem Bombenkalorimeter bestimmte Wär-
memenge stimmt nicht ganz genau mit dem Idealwert
der Enthalpie (ΔH) überein, da durch die Verbrennung
ein Überdruck entsteht. Die wahre Änderung der Ent-
halpie müsste unter isobaren Bedingungen gemessen
werden, wie sie auch bei der Oxidation in den Mit-
ochondrien herrschen (siehe auch Kapitel: Freie Ener-
gie). Üblicherweise liegen die Brennwerte von biologi-
schem Material aber nahe am isobaren Idealwert (Ab-
weichung � 1�), sodass eine ausreichende Genau-
igkeit für Messungen des Energiehaushalts von Tieren
gegeben ist.
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Box 2.4

Wärmeäquivalente des oxidativen Abbaus von Kohlenhydraten, Lipiden und Proteinen
Beim oxidativen Abbau von einem mol Glucose werden
6 mol Sauerstoff verbraucht, 6 mol Kohlendioxid und
Wasser produziert, und ein Energiebetrag von 2864 kJ
frei gesetzt:

�6�12�6 C 6�2 ! 6��2 C 6�2� C 2864 ��

Aus dieser stöchiometrischen Gleichung folgt, dass die
Glucose ein kalorisches Äquivalent von 2864 kJ mol�1

hat oder umgerechnet 15,9 kJ g�1. Auf dieselbe Weise
ergeben sich auch die kalorischen Äquivalente für ver-
brauchten Sauerstoff, produziertes Kohlendioxid und
Wasser.

Einheit Glucose Lipid Protein

1O2 g�1 0,746 2,01 0,99

1CO2 g�1 0,746 1,40 0,83

RQ 1,00 0,707 0,84

Kalorische Äquivalente

kJ mol�1

(Substrat)
2864 10.042 –

kJ g�1

(Substrat)
15,9 39,2 19,0

kJ 1CO�1
2 21,3 28,1 23,2

kJ mol O�1
2 477 447 436

kJ 1O�1
2 21,3 19,7 19,5

Der oxidative Abbau von Lipiden (z. B. Palmitinsäu-
re) bringt wesentlich höhere Energieausbeuten pro mol

Summenformel für 100 g
Protein (Trockengewicht)

C4,33H6,94O1,44N1,21S0,03

C Sauerstoff C5,37 O2 C4,50 O2 C4,50 O2 C4,04 O2

# # # #
N-Abbauweg Verbrennung Ammoniak Harnstoff Harnsäure

Reaktionsprodukte 0,607 N2 1,21 NH3 0,607 CO(NH2)2 0,303 C5H4O3N4

C4,33 CO2 C4,33 CO2 C3,72 CO2 C2,81 CO2

C3,47 H2O C1,65 H2O C2,26 H2O C2,86 H2O

C0,03 SO2 C0,03 SO2�

4 C0,03 SO2�

4 C0,03 SO2�

4

kJ pro 100 g Protein 2364 1942 1979 1779

kJ pro N 1948 1625 1631 1466

kJ pro mol O2 439,6 431,6 440 440

kJ pro Liter O2 19,6 19,3 19,6 19,6

Respiratorischer Quotient 0,805 0,962 0,827 0,695

und pro g Substrat:

�6�32�2 C 23�2 ! 16��2 C 16�2� C 10.042 ��

Werden diese jedoch auf die Menge an verbrauchtem
Sauerstoff, bezogen so ergibt sich mit 19,7 kJ lO�1

2 eine
ähnliche Energieausbeute wie beim oxidativen Abbau
von Glucose (21,3 kJ lO�1

2 ).
Die Stöchiometrie des Proteinabbaus ist wesentlich

komplexer, da Proteine neben den Atomen Kohlen-
stoff, Wasserstoff und Sauerstoff auch noch Stickstoff
und Schwefel enthalten. 100 g Trockengewicht eines ty-
pischen Muskelfleisches bestehen aus etwa 52 g C, 23 g
O, 7 g H, 17 g N, 1 g S und es hat einen Brennwert von
2364 kJ. In diesem Fall kann jedoch der Brennwert aus
dem Bombenkalorimeter nicht der Energieausbeute
von Proteinen in vivo entsprechen, da die Verbrennung
von N im Bombenkalorimeter zu anderen Endpro-
dukten führt als der oxidative Abbau von Proteinen
in den Zellen von Lebewesen. Beim biologischen
Abbau von N-haltigen Verbindungen entstehen die
Endprodukte Ammoniak (NH3), Harnstoff (CO(NH2)2)
oder Harnsäure (C5H4O3N4). Alle drei enthalten noch
Energie für den oxidativen Abbau, werden aber aus-
geschieden. Ammoniak hat einen Brennwert von
348 kJ mol�1, Harnstoff 634 kJ mol�1 und Harnsäure
1926 kJ mol�1. Ihr Brennwert muss deshalb vom Brenn-
wert des Proteins subtrahiert werden. Ausgehend von
der Zusammensetzung von 100 g Muskelprotein er-
geben sich deshalb jeweils unterschiedliche Bilanzen:

I
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Box 2.4 (Fortsetzung)
Während die Verbrennung etwa 23,6 kJ g�1 Prote-
in liefert, so beträgt die kalorische Ausbeute beim
Endprodukt Ammoniak nur 19,4 kJ g�1, bei Harnstoff
19,8 kJ g�1 und ist bei Harnsäure mit 17,8 kJ g�1 am ge-
ringsten. Beziehen wir jedoch die Energieausbeute des
Proteinabbaus auf den dazu verbrauchten Sauerstoff
so ergeben sich bei allen Abbauwegen ähnliche Werte
von etwa 19,5 kJ lO�1

2 (436 kJ mol�1). D. h. der Protein-

abbau hat einen konstanten oxikalorischen Wert, un-
abhängig vom Abbauweg und den dabei ausgeschie-
denen Endprodukten. Große Unterschiede bestehen
jedoch im respiratorischen Quotienten, der zwischen
0,96 beim Abbau zu Ammoniak und 0,70 beim Abbau
zu Harnsäure schwankt. Als Mittelwert für den Protein-
abbau wird deshalb häufig ein RQ von 0,84 angenom-
men, der dicht beim RQ für Harnstoff (0,83) liegt.

Box 2.5

Messung des Wirkungsgrads der lokomotorischen Arbeit von Tieren

Tatsächlich geleistete Arbeit 5313 m Kg D 53,13 kJ/min

Gemessener Energieumsatz:

Energieumsatz in Ruhe D 34,7 kJ/min

bei Arbeit D 223,4 kJ/min

Differenz D 188,7 kJ/min

Bei lastfreiem Gehen D 71,6 kJ/min

Differenz D 36,9 kJ/min

Wirkungsgrad der Arbeit beim Ziehen einer LastW
Gesamtwirkungsgrad (% von 223,4)

D 100 � 53,13/223,4 D 23,8 %

Nettowirkungsgrad (% von 118,7)

D 100 � 53,13/188,7 D 28,2 %

Absoluter Wirkungsgrad (% von 151,8)

D 100 � 53,13/(188,7–36,9) D 35,0 %
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