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Vorwort

Der Campbell ist seit seinem ersten Erscheinen in Deutsch-
land im Jahr 1997 in relativ kurzer Zeit zu einem Stan-
dardwerk und dem Biologiebuch für Studierende und Bio-
logieinteressierte geworden, das in keinem Bücherregal 
fehlen darf. Was ihn bis heute im Vergleich zu seiner 
Konkurrenz in besonderem Maße auszeichnet, sind seine 
gut zugängliche und deutliche Sprache und die hervor-
ragenden Abbildungen, die selbst anspruchsvolle Sach-
verhalte in eindrucksvoller Weise greifbar und damit ver-
ständlich machen. Die Schule hat in den letzten Jahren 
den Campbell ebenfalls für ihre Zwecke entdeckt: Viele 
Lehrer nutzen ihn für ihre Unterrichtsvorbereitung und 
manche Leistungskurse statten sich mit ihm aus, um sich 
effektiv auf das Abitur vorzubereiten, obwohl das Buch 
eigentlich auf den ersten Blick aufgrund seines Formates, 
seines Gewichtes und seiner Inhaltsfülle für die Schule 
ungeeignet erscheint.

Umso mehr waren wir von der Idee des Pearson Ver-
lages begeistert, den Campbell und in diesem Fall spe-
ziell den Ökologieteil des Campbells für die Schule zu 
bearbeiten. Die Hauptaufgabe war es dabei, die umfang-
reiche und eher auf die Bedürfnisse von Studierenden 
zugeschnittene Darstellung des Gesamtbandes didaktisch 
auf die für Schülerinnen und Schüler wesentlichen The-
men der Ökologie zu reduzieren, ohne dabei einerseits 
den Anspruch auf Vollständigkeit und angemessene Ver-
tiefung zu verlieren und andererseits zu starke Pauscha-
lisierungen vorzunehmen. Bei der Bearbeitung konnten 
wir neben dem Campbell auf ein zweites hervorragen-
des Ökologiewerk, den ebenfalls bei Pearson erschiene-
nen Smith&Smith, zurückgreifen, sodass einige nicht im 
Campbell enthaltene Aspekte aus diesem Werk ergänzt 
werden konnten und das vorliegende Buch daher auch für 
„Kenner“ des Campbells einiges Neues zu bieten hat.

Zentrales Anliegen dieses Lehrwerkes ist es, in Anleh-
nung an das große Vorbild Campbell, in einer leicht ver-
ständlichen Sprache abstrakte Sachverhalte klar nachvoll-
ziehbar darzustellen, sodass Schülerinnen und Schüler 
die Möglichkeit besitzen, sich gegebenenfalls auch im 
Selbststudium die Inhalte der Ökologie anzueignen. Die-
ses Ziel vor Augen, sind sämtliche aus dem Campbell 
und dem Smith&Smith entnommenen Texte sprachlich 
überarbeitet worden. Didaktische Elemente wie Beispiel-
kästen geben den Texten zusätzliche Struktur, „Merke“-
und„Schon-gewusst“-Kästen liefern weitergehende 

Informationen oder sollen zum Nachdenken anregen. 
Am Ende jedes Unterkapitels gibt es Wiederholungsfra-
gen, die von den Schülern mithilfe der vorangehenden 
Texte des Unterkapitels eigenständig gelöst werden kön-
nen. Die Antworten zu den Wiederholungsfragen sind 
auf der Companion Website des Pearson-Verlages zu fin-
den. Die Zugangsdaten zu dieser Website mit den Aufga-
benlösungen und umfangreichen Zusatzmaterialien sind 
auf der letzten Umschlagseite zu finden. Bei der Struktu-
rierung der Inhalte weicht das vorliegende Werk von der 
Vorgehensweise des Campbells ab und folgt eher dem 
„klassischen Schulweg“. 

Obwohl die Ökologie in den letzten Jahren an Bedeu-
tung gewonnen hat und sich zu einer immer wichtiger 
werdenden Teildisziplin der Biologie entwickelt, ist sie 
eine Wissenschaft, die hinsichtlich ihres Komplexitäts-
grades und Anspruches häufig unterschätzt wird. Die im 
Vergleich zur Genetik recht „einfach“ wirkenden Inhalte 
verleiten viele Schülerinnen und Schüler dazu, nicht rich-
tig hinzuschauen und wichtige Details zu überlesen, und 
auch Lehrer neigen manchmal dazu, die Ökologie in der 
Oberstufe zu Gunsten anderer Teildisziplinen im Unter-
richt recht zügig zu behandeln, da den Schülerinnen und 
Schülern noch am ehesten zugetraut wird, die Ökolo-
gieinhalte im Hinblick auf das Abitur selbstständig nach-
zubereiten und zu verstehen. 

Ob im Grundkurs, im Leistungskurs oder für das Selbst-
studium zuhause, die vorliegenden Texte liefern einen 
umfassenden Überblick über die Ökologie – umfassender 
als man es in vergleichbaren Lehrwerken für die gymnasi-
ale Oberstufe findet. Daher ist dieses Werk streng genom-
men auch ohne Weiteres als Einstiegslektüre für Biologie-
studierende oder Studierende der Umweltwissenschaften 
im Grundstudium geeignet.

Unser besonderer Dank gilt dem Verlag Pearson Stu-
dium, insbesondere Herrn Christian Schneider und Frau 
Andra Riemhofer sowie allen Mitarbeiterinnen und Mit-
arbeitern bei Pearson, die uns unterstützt haben und uns 
die Freiheit gelassen und uns das Vertrauen entgegenge-
bracht haben, ein Unterrichtswerk nach unseren Vorstel-
lungen zu gestalten.

� Petra Samusch
� David Schmidt



Kapitel 1	  
Ökologie:  
Eine Einführung

�� Die Ökologie untersucht Lebewesen 
und ihre Lebensumwelt

�� Die Bestandteile eines Ökosystems 
sind hierarchisch geordnet

�� Die Ökologie hat eine bewegte 
Vergangenheit

�� Die Ökologie hat eine enge 
Verbindung zu anderen Disziplinen

�� Die Ökologie verwendet verschiedene 
wissenschaftliche Methoden



1  Ökologie: Eine Einführung 

2

Mehrere Satelliten umkreisen die Erde und übermitteln die Daten 
über die jährliche Wanderung der Grauwale (⇒ Abbildung 1.1). Wenn 
erwachsene und neugeborene Grauwale ihre Geburtsorte nahe der 
Halbinsel Baja California (Mexiko) verlassen, machen sie sich in Grup-
pen auf eine bemerkenswerte, 8000 Kilometer lange Wanderung. Ihr 
Ziel ist das Nordmeer, wo sie sich von Flohkrebsen, Ruderfußkrebsen 
und kleinen Fischen ernähren. Mithilfe der Satelliten können Biologen 
die Wanderung und die Entwicklung der Grauwalbestände verfolgen, 
die bereits kurz vor dem Aussterben standen und deren Bestände sich 
jetzt wieder erholt haben. Vor 100 Jahren waren die Grauwalbestände 
durch den Walfang auf wenige hundert Individuen geschrumpft. Heute, 
nachdem die Tiere seit 70 Jahren vor der Bejagung geschützt sind, wan-
dern jährlich wieder mehr als 20.000 Individuen in die Arktis.

Welche Umweltfaktoren sind für die geografische Verbreitung der 
Grauwale verantwortlich? Wie wirken sich Unterschiede im Nahrungs-
angebot auf ihre Bestandsgröße aus? Solche und andere Fragen sind 
das Thema der Ökologie.

Mit der aufkommenden Umweltbewegung der späten 1960er und 
frühen 1970er Jahre rückte die Ökologie – ein Begriff, der bis dahin nur 
recht wenigen Biologen etwas sagte – plötzlich in den Mittelpunkt des 
öffentlichen Interesses. Die verheißungsvolle neue Wissenschaft sollte 
zum Wegweiser für die Beziehungen der Menschen zu ihrer Umwelt 
werden und der Begriff „Ökologie“ wurde zu einem Allerweltswort, 
das im Folgenden überall in Zeitungen, Zeitschriften und Büchern auf-
tauchte – wenn auch oft in nicht korrekter Form. Selbst heute wird 
Ökologie oft noch mit Begriffen wie „Umwelt“, „Umweltschutz“ oder 
„Umweltschutzbewegung“ gleichgesetzt, doch Ökologie ist weder das 
eine noch das andere. 

Abbildung 1.1:  Warum wandern Grauwale?

https://de.wikipedia.org/wiki/Flohkrebse
https://de.wikipedia.org/wiki/Ruderfu�krebse
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1.1	 Die Ökologie untersucht Lebewesen 
und ihre Lebensumwelt

Lebewesen wie die Grauwale stehen mit ihrer Umwelt in vielerlei Wech-
selbeziehungen. Die Umwelt eines jeden Organismus ist ein Bereich mit 
konkreter räumlicher und zeitlicher Ausdehnung. Sie kann so riesig und 
weitgehend stabil sein wie ein Ozean oder so klein und vergänglich wie 
eine Pfütze nach einem Frühlingsregen. Einflüsse der unbelebten Natur 
(abiotische Faktoren) wie etwa die Lichtintensität, die Temperatur und 
die Feuchtigkeit eines Lebensraumes beeinflussen grundlegende phy-
siologische Prozesse, die für das Überleben und Wachstum der Organis-
men unentbehrlich sind. Ein Tierindividuum muss nach Nahrung suchen, 
um lebenswichtige Nährstoffe für den Bau- und Betriebsstoffwechsel zu 
gewinnen. Gleichzeitig muss es sich dabei gegebenenfalls vor anderen 
Einflüssen der belebten Natur (biotische Faktoren) schützen, damit es 
nicht selbst zur Nahrung anderer Organismen wird. Es muss „Freund“ 
von „Feind“ unterscheiden können und dabei zwischen potenziellen 
Paarungspartnern und Räubern differenzieren. Diese Einheit aus Lebens-
raum (Biotop) und Lebensgemeinschaft (Biozönose) bildet das, was 
man in der Ökologie als Ökosystem bezeichnet. Die Ökologie ist dem-
nach die Wissenschaft von den Wechselwirkungen der Organismen 
untereinander und ihrer abiotischen Umwelt.

1.2	 Die Bestandteile eines Ökosystems 
sind hierarchisch geordnet

Ein Ökosystem, bestehend aus der Lebensgemeinschaft der Organis-
men und der abiotischen Umwelt, weist zahlreiche Organisations- 
und Komplexitätsebenen auf. Auf einer ersten und untersten Ebene 
reagieren einzelne Individuen (⇒ Abbildung 1.2a) auf die abiotische 
Umwelt und können diese beeinflussen. Auf der nächsthöheren Ebene 
bilden Individuen einzelner Arten Populationen (⇒ Abbildung 1.2b) 
(= Gruppen von Individuen der gleichen Art), in einem Wald etwa eine 

Betrachten wir ein natürliches Ökosystem wie beispielsweise einen Wald. Klima 
sowie Nährstoff- und Wasserhaushalt des Bodens bilden die abiotische Kompo-
nente eines Waldes. Diese umfasst strahlungsenergetische, physikalische, chemi-
sche und strukturelle Elemente. Die biotische Komponente eines Waldes umfasst 
alle Organismen (Pflanzen, Tiere, Pilze und Mikroorganismen), die dort leben. 
Die Beziehungen dieser Lebewesen untereinander sind insofern komplex, da 
jeder Organismus nicht nur auf die abiotischen Umweltfaktoren reagiert, son-
dern diese auch aktiv verändert und dadurch selbst zu einem Umweltfaktor wird. 
Der Kronenraum der Bäume fängt das meiste Sonnenlicht auf und nutzt es zur 
Photosynthese. Weil deswegen vergleichsweise wenig Sonneneinstrahlung den 
Boden unter der Baumkrone erreicht, ist dort die Temperatur geringer. Dadurch 
werden die Lebensbedingungen derjenigen Pflanzenarten beeinflusst, die am 
Boden wachsen. Vogelarten, die am Boden in der Kraut- und Streuschicht nach 
Insekten suchen, senken deren Anzahl und verändern damit auch die Lebens-
bedingungen für andere Tiere, die sich ebenfalls von Insekten ernähren. Durch 
die Verringerung der Insektenmenge beeinflussen die Vögel zudem indirekt die 
Wechselwirkungen zwischen den verschiedenen dort lebenden Insektenarten.
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Abbildung 1.2:  Ebenen der biologischen Organisa-
tion

Population von Stieleichen. Diese Populationen können nach Kriterien 
wie Individuenzahl, Vermehrungsrate oder Altersaufbau genau beschrie-
ben werden. Die Individuen einer Population können miteinander, aber 
auch mit Individuen anderer Arten interagieren; sie bilden gemeinsam 
eine Lebensgemeinschaft (⇒ Abbildung.1.2c). Pflanzenfresser konsu-
mieren Teile von Pflanzen, Räuber töten ihre Beute und fressen sie und 
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jeder Einzelne von ihnen konkurriert in der Regel um begrenzte Res-
sourcen. Die Lebensgemeinschaften leben in einem bestimmten Lebens-
raum und bilden gemeinsam ein Ökosystem (⇒ Abbildung 1.2d). Die 
Ökosphäre beziehungsweise Biosphäre stellt die höchste Organisati-
onsebene dar und umfasst die Gesamtheit aller Ökosysteme der Erde 
(⇒ Abbildung 1.2e). 

Die Ökologie trägt den unterschiedlichen Ebenen der biologischen 
Organisation, vom einzelnen Individuum bis hin zur gesamten Biosphäre 
Rechnung. So gibt es für jede der ökologischen Hierarchieebenen cha-
rakteristische Forschungsrichtungen, die die Wechselwirkungen und das 
Beziehungsgeflecht auf den jeweiligen Ebenen untersuchen.

Die Bandbreite der ökologischen 
Forschung

1. Ökologie des Einzelorganismus 
(Autökologie)

Die Ökologie des Einzelorganismus beschäftigt sich mit der Frage, 
wie sich das einzelne Individuum seiner abiotischen (unbelebten) und 
biotischen (belebten) Umwelt anpasst, um eine größtmögliche Über-
lebenschance zu gewährleisten. 

2. Populationsökologie

Eine Population ist die Gesamtheit der Individuen einer Art, die in 
einem bestimmten, zusammenhängenden Siedlungsraum durch Re-
produktion und Konkurrenz interagieren. In der Populationsökologie 
geht man der Frage nach, welche Faktoren sich auf Populationen 
auswirken und wie und warum Populationsgrößen sich im Laufe der 
Zeit verändern (Populationsdynamik).

Welche Umweltfaktoren wirken sich auf die Fortpflanzungsrate von 
Hirschmäusen aus?

3. Ökologie der Lebensgemeinschaften

Eine Lebensgemeinschaft oder Biozönose ist eine Gruppe von Popula-
tionen verschiedener Mikroorganismen, Pflanzen- und Tierarten, die 
sich an einem Ort infolge ähnlicher Ansprüche an ihre abiotische und 
biotische Umwelt einstellt. Die Ökologie der Lebensgemeinschaften 
oder Biozönologie beschäftigt sich unter anderem mit der Frage, wel-
che Wechselbeziehungen zwischen den Arten bestehen.

Welche Faktoren beeinflussen die Diversität (= Mannigfaltigkeit) der 
Pflanzen- und Tierarten eines Waldes?

4. Ökologie der Ökosysteme

Ein Ökosystem umfasst das Beziehungsgefüge zwischen den ver-
schiedenen Organismenarten (Biozönose) in einem bestimmten Le-
bensraum (Biotop), einschließlich der abiotischen Faktoren, denen 
die einzelnen Individuen ausgesetzt sind. In der Ökosystemanalyse 

liegt das Schwergewicht auf der Erforschung der sogenannten Ener-
gie- und Stoffströme zwischen den Organismen und ihrer abiotischen 
Umwelt (siehe Kapitel 5.1) sowie der biogeochemischen Kreisläufe 
(Kapitel 5.2).

Welche Faktoren bestimmen die pflanzliche Biomasseproduktion ei-
nes Graslandökosystems in den gemäßigten Breiten?

5. Globale Ökologie

Als Ökosphäre bezeichnet man die Gesamtheit aller Ökosysteme der 
Erde, die Biosphäre entspricht der Gesamtheit aller Biozönosen. In der 
globalen Ökologie werden die Energie- und Stoffkreisläufe der Öko-
sphäre, ihr Einfluss auf die Struktur und die Funktion der Großökosys-
teme (z. B. tropische Regenwälder oder Meere) sowie die Verbreitung 
der Organismen einschließlich ihrer Gemeinschaften untersucht.

Welche Auswirkungen haben die verschiedenen Meeresströmungen 
auf die globale Verbreitung des Krills (= Kleinkrebse), der Teil des 
Zooplanktons ist, von dem sich die Bartenwale ernähren?

Oleander (Nerium oleander, kleines Bild) ist im trockenen 
Mittelmeerklima verbreitet. Die Blätter besitzen eine 
dicke Cuticula und mehrschichtiges Epidermisgewebe, die 
beide zur Verminderung des Wasserverlusts beitragen. 
Die Spaltöffnungen sind in Vertiefungen, so genannten 
Stomakrypten, eingesenkt. Durch diese Anpassung wird 
die Transpirationsrate herabgesetzt, da die Stomata vor 
heißen, austrocknenden Winden geschützt sind. Die Trans-
piration wird weiterhin durch Trichome vermindert, die 
den Luftstrom verwirbeln, so dass die Luftfeuchtigkeit in 
den Stomakrypten höher ist als in der Außenluft. (LM)

Der Ocotillostrauch 
(Fouquieria splendens), 
eine  im Südwesten der 
USA und in Nordmexiko 
häufige Pflanze, ist die 
meiste Zeit im Jahr 
unbelaubt und vermei-
det damit übermäßige 
Wasserverluste (rechts). 
Nach starken Regenfäl-
len treibt er sofort aus 
(unten und kleines 
Bild); die kleinen 
Blätter verdorren aber 
rasch und fallen ab, 
wenn der Boden wieder 
austrocknet.

Hier eine Nahaufnahme 
des Greisenhaupt-Kaktus 
(Cephalocereus senilis), 
einer mexikanischen 
Wüstenpflanze. Die lan-
gen, weißlichen Haare 
tragen zur Reflektion 
des Sonnenlichts bei.

Cuticula obere Epidermis (mehrschichtig)

untere Epidermis
(mehrschichtig)

Trichome
(„Haare“)

Spaltöffnungen

Stomakrypte (Blatthohlraum)

10
0 

µ
m

Abbildung 1.3:  Welche charakte-
ristischen Anpassungen an seinen 
Lebensraum zeigt der Ocotillost-
rauch?

https://de.wikipedia.org/wiki/Zooplankton
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1.3	 Die Ökologie hat eine bewegte 
Vergangenheit

Die Ursprünge der meisten Wissenschaften, etwa Mathematik, Che-
mie oder Physik, lassen sich leicht nachzeichnen. Bei der Wissenschaft 
der Ökologie ist das anders, denn ihre Wurzeln sind weit verzweigt. 
Obwohl der Begriff Ökologie erst Mitte des 19. Jahrhunderts entstand 
und ein weiteres Jahrhundert benötigte, um in den allgemeinen Sprach-
gebrauch Eingang zu finden, ist das dahinter stehende Konzept schon 
viel älter.

Bereits Aristoteles (384–322 v. Chr.) machte an den unterschiedlichs-
ten Organismenarten eine Vielzahl ökologischer Beobachtungen und 
zeichnete diese systematisch genau auf. 

Ein Buch von Hippokrates von Kos (um 460–370 v. Chr.), dem 
berühmtesten Arzt der Antike, wird später auch als Die Schrift von der 
Umwelt bezeichnet. Hierin erläutert Hippokrates den Einfluss verschie-
dener Umweltfaktoren auf die Gesundheit des Menschen, so zum Bei-
spiel der des Klimas, der Witterung, der Jahreszeiten, des Wassers und 
Bodens, aber auch den der jeweiligen Lokalität und der Lebensgewohn-
heiten. Der große Kreislauf der Natur als ein notwendiges Geschehen 
für die Entstehung neuen Lebens ist der Inhalt der Schrift De rerum 
natura des römischen Philosophen Lukrez (96–55 v. Chr.). Er erkannte 
ein Fundamentalgesetz der Ökologie, nämlich dass wesentliche Prozesse 
in der Natur zyklisch (= in Form von Kreisläufen) verlaufen.

Einen weiteren wichtigen Ursprung hat die Ökologie, wie wir sie 
heute kennen, in der Pflanzengeografie. Bedingt durch die Entwick-
lung der Seefahrt und die Fülle von Expeditionen, die auf bis dahin noch 
weitgehend unbekannten Kontinenten durchgeführt wurden, began-
nen Botaniker im 19. Jahrhundert mit der Erforschung und Kartierung 
der Pflanzenwelt der Erde. 

Die Grundlage für diese Bestrebungen stellte eine einheitliche Pflan-
zensystematik zur Benennung und Eingruppierung unbekannter Arten 
dar. Als deren Begründer ist der Schwede Carl von Linné (1707–1778) 
zu nennen, dessen „binäre Nomenklatur“ bis heute Gültigkeit bei Pflan-
zen und Tieren besitzt. Linné befasste sich zudem mit vielen ökolo-
gischen Fragestellungen und auf ihn geht der Begriff des Habitats 
(Lebensraums) zurück. 

Frühen Pflanzengeografen wie dem deutschen Naturforscher Ale
xander von Humboldt (1769–1859) fiel auf, dass Regionen mit ähnlichem 
Klima auch eine vom Lebensformtyp her ähnliche Pflanzenwelt beher-
bergen. Die Erkenntnis, dass strukturelle und funktionelle Eigenschaften 
von Pflanzen einer bestimmten Region die vorherrschenden Umweltbe-
dingungen (insbesondere das Klima) widerspiegeln, machte den Weg 
frei für eine neue Generation von Wissenschaftlern, die die Zusammen-
hänge zwischen Botanik und Pflanzengeografie untersuchten.

Charles Darwin (1809–1882) lieferte mit seinen Vorstellungen von der 
„natürlichen Selektion“ als Mechanismus für die Entstehung neuer Arten 
einen Schlüssel zum Verständnis der Zusammenhänge zwischen Orga-
nismen und ihrer Umwelt – dem Schwerpunktthema der Ökologie.

Mit den Fortschritten von Biologie, Physik und Chemie im Laufe 
der zweiten Hälfte des 20. Jahrhunderts entstanden auch im Bereich 

Abbildung 1.4:  Charles Darwin (1809–1882) im Alter 
von 31 Jahren (Gemälde von George Richmond aus 
dem Jahr 1840).
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der Ökologie weitere Forschungsgebiete. Luftaufnahmen, zunächst aus 
Flugzeugen, später dann sogar von Satelliten, erlauben Wissenschaft-
lern Datenmessungen aus der Ferne und einen ganz neuen Blick auf 
die Erde.

1.4	 Die Ökologie hat eine enge 
Verbindung zu anderen Disziplinen

An den komplexen Interaktionen innerhalb eines Ökosystems ist eine 
Vielzahl von physikalischen, chemischen und biologischen Prozessen 
beteiligt. Bei der Untersuchung dieser Prozesse und Wechselwirkun-
gen ist die Ökologie somit auf die Hilfe anderer Wissenschaften ange-
wiesen. Dadurch wird die Ökologie zu einer interdisziplinären Wissen-
schaft, die jedoch grundlegend auf den biologischen Basisdisziplinen 
Pflanzenwissenschaften, Mykologie (= Pilzkunde), Zoologie, Mikrobio-
logie und biologischer Systematik fußt. 

Um das Zusammenspiel von Organismen mit ihrer Umwelt besser 
verstehen zu lernen, benötigen Ökologen darüber hinaus Erkenntnisse 
aus vielen Bereichen der Geowissenschaften wie Mineralogie, Geologie, 
Geografie, Hydrologie (= „Wissenschaft des Wassers“) und Klimatolo-
gie. Pflanzen beeinflussen beispielsweise durch ihre Wasseraufnahme 
die Bodenfeuchtigkeit und die Eigenschaften des Oberflächenabflusses 
des Wassers. Die Abgabe von Wasser an die Atmosphäre durch pflanz-
liche Transpiration (= Verdunstung) erhöht den Wasserdampfgehalt 
der Atmosphäre und beeinflusst dadurch regionale Niederschlagsver-
teilungen. Die Verfügbarkeit von Nährstoffen und Wasser sind grund-
legend für das Pflanzenwachstum und werden durch die geologische 
Beschaffenheit eines Gebietes bestimmt. Bei allen genannten Zusam-
menhängen sind offensichtlich „nichtbiologische“ Wissenschaftsdiszip-
linen entscheidend beteiligt, um zu erklären und zu verstehen, wie ein-
zelne Organismen auf ihre Umwelt reagieren und diese zugleich selbst 
beeinflussen. 

Abbildung 1.5:  Im Rahmen seiner Untersuchungen 
an Vogelarten des Rost-Archipels (Lofoten, Norwegen) 
führt Anker Nilson Messungen an Küken des Papagei-
tauchers durch.
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1.5	 Die Ökologie verwendet verschiedene 
wissenschaftliche Methoden

Auf welche Weise kommen Ökologen zu Aussagen über die Umwelt 
und welche Methoden liegen ihren Untersuchungen zugrunde? In ers-
ter Linie stellen Beobachtungen und Erhebung und Auswertung von 
Daten zentrale Arbeitsweisen der ökologischen Forschung dar. Dieses 
Vorgehen erfordert oftmals praktische Untersuchungen in der Natur 
statt reiner Schreibtisch- und Laborarbeit. Dennoch haben Laborexpe-
rimente und statistische Auswertungen im Laufe der letzten Jahrzehnte 
zunehmende Bedeutung bei der Überprüfung aufgestellter Arbeitshy-
pothesen erlangt. 
Alle genannten wissenschaftlichen Bestrebungen haben jedoch eines 
gemeinsam: Sie dienen zum Sammeln von Daten, um damit Hypothe-
sen zu überprüfen.

Eine Hypothese ist eine vorweggenommene Annahme, die ein Wis-
senschaftler macht, um ein beobachtetes Phänomen zu erklären. Es 
muss sich dabei um eine überprüfbare Aussage über Ursache und Wir-
kung eines Phänomens handeln. Eine Hypothese kann auf einer Beob-
achtung im Freiland oder im Labor basieren sowie auf Ergebnissen aus 
früheren Untersuchungen. Wenn eine Hypothese mehrfach auch von 
verschiedenen Wissenschaftlerinnen und Wissenschaftlern überprüft 
und nie widerlegt werden konnte, erhält sie den Rang einer Theorie.

Wenn man zum Beispiel die Auswirkungen des globalen Klimawandels auf den Zustand einzelner Baumarten überprüfen möchte, ist 
es nicht nötig, jahrzehntelang den Einfluss trockenerer oder feuchterer Jahre auf die Vitalität der Bäume zu verfolgen, um möglichst 
repräsentative Ergebnisse zu erzielen, die auch für die Zukunft Prognosen erlauben. Man kann stattdessen auch unter kontrollierten 
Bedingungen auf besonders eingerichteten Versuchsflächen trockene und feuchte Verhältnisse simulieren und die Reaktion der einzelnen 
Baumindividuen und -arten analysieren. Mit einem solchen experimentellen Versuchsansatz nahmen Paul Hanson vom Oak Ridge National 
Laboratory in Tennessee (USA) und seine Kollegen ein gigantisches Experiment in Angriff, das mehr als zehn Jahre Zeit in Anspruch nahm. 
Auf einer großen, unberührten Waldfläche fingen sie ein Drittel der auftreffenden Niederschläge auf und leiteten diese auf eine zweite 
Fläche; eine dritte Fläche ließen sie als Kontrolle unangetastet (⇒ Abbildung 1.6). Durch Vergleiche der Wachstumsgeschwindigkeit und 
Überlebensrate der einzelnen Baumindividuen der verschiedenen Untersuchungsflächen konnten die Wissenschaftler unter anderem 
feststellen, dass die Individuen des Amerikanischen Blumenhartriegels bei Trockenheit häufiger abstarben als die Individuen aller anderen 
untersuchten Gehölzarten.
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Rinnen
Röhren

trockenere Bedingungen feuchtere Bedingungen Normalbedingungen

Die Rinnen fangen ein 
Drittel des Nieder-
schlages auf, der auf die 
Versuchsfläche fällt.

Röhren leiten das Wasser 
von der trockeneren zur 
feuchteren Versuchs-
fläche.

Die dritte Versuchsfläche 
erhält die Niederschlags-
menge unter Normal-
bedingungen.

Abbildung 1.6:  Wie reagiert ein Wald auf Veränderungen 
der Niederschlagsmenge? Im Wassereinzugsgebiet Walker 
Branch in Tennessee (USA) erzeugten Wissenschaftler mit 
einem komplizierten Rinnen- und Röhrensystem in ver-
schiedenen Teilen eines Waldes künstlich „trockene“ und 
„feuchte“ Bedingungen.
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Wissenschaftler nutzen die aus Beobachtungen und Experimenten 
gewonnenen Erkenntnisse zur Erstellung von Modellen. Die ermittelten 
Daten sind zunächst auf den speziellen Fall der durchgeführten Mes-
sung oder Beobachtung beschränkt. Wie Fotografien stellen Daten die 
Situation an einem gegebenen Ort zu einem bestimmten Zeitpunkt dar. 
Anhand der aus diesen und aus anderen Daten gewonnenen Erkennt-
nisse können Modelle erstellt werden, die Vorhersagen darüber erlau-
ben, was unter den gegebenen Bedingungen an anderen Orten und zu 
anderen Zeitpunkten geschehen könnte.

Modelle sind abstrakte, vereinfachte Darstellungen natürlicher Phä-
nomene oder real existierender Systeme, in denen die wesentlichen Vor-
gänge und Elemente deutlich gemacht werden. Sie erlauben uns auf 
der Grundlage einer Reihe von Annahmen die Vorhersage gewisser Ver-
haltensweisen oder Reaktionen. Das Sammeln von Daten, das Formu-
lieren und Überprüfen von Hypothesen, das Aufstellen von Theorien 
sowie die Entwicklung von Modellen, die Vorhersagen ermöglichen, 
bilden das Rückgrat der naturwissenschaftlichen Methode. Forschung 
ist ein stetiger Prozess des Prüfens und Verbesserns von Konzepten mit 
dem Ziel, Erklärungen für die Vielfalt an Naturphänomenen zu finden, 
die wir auf unserem Planeten beobachten, und um auch solche Erschei-
nungen, die auf den ersten Blick scheinbar nichts miteinander zu tun 
haben, in einen Zusammenhang zu stellen. 

Eine detailliertere Darstellung des naturwissenschaftlichen For-
schungs- und Erkenntnisgewinnungsprozesses würde den Rahmen 
dieses Buches sprengen, es sei jedoch darauf verwiesen, dass wissen-
schaftliche Konzepte keine dauerhaften und absoluten Wahrheiten dar-
stellen, da sie lediglich unsere Interpretationsversuche für Naturerschei-
nungen sind. Wir sind gezwungen, uns auf die Untersuchung nur eines 
Teiles der Natur zu beschränken, weil wir immer vereinfachen müssen, 
um einzelne Phänomene verstehen zu können. Damit ist Wissenschaft 
im Wesentlichen ein Vorgang des ständigen Sich-selbst-Verbesserns im 
Rahmen eines kontinuierlichen Überprüfungs- und Diskussionsprozes-
ses.

So könnte eine Hypothese in der Ökologie etwa lauten, dass die Ver-
fügbarkeit von Stickstoff der wichtigste limitierende (= begrenzende) 
Faktor für das Wachstum und die Produktivität von Pflanzen (Gewinn an 
Pflanzenbiomasse in einem bestimmten Zeitraum) in den Prärien Nord-
amerikas ist. Zur Überprüfung dieser Hypothese können Wissenschaft-
ler Daten auf verschiedene Weise sammeln. Ein erster Ansatz wäre eine 
Freilandstudie. Dabei würden die verfügbare Stickstoffmenge und die 
Produktivität des Pflanzenwachstums an verschiedenen Orten gemessen 
werden (⇒ Abbildung 1.7). Beide Faktoren variieren an verschiedenen 
Standorten des Landschaftsmosaiks. Wenn tatsächlich der Stickstoffge-
halt im Boden die Produktivität der Pflanzen begrenzt, dann sollte der 
Anteil produzierter pflanzlicher Biomasse bei steigendem Stickstoffge-
halt zunehmen. Hierzu würde ein Ökologe zunächst die Stickstoffver-
fügbarkeit und die Phytomasse an verschiedenen Stellen in der Region 
messen. Dann könnte er die Beziehung zwischen den beiden Variablen 
Stickstoff und Produktivität grafisch darstellen. 
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Abbildung 1.7:  Zusammenhang zwischen Pflan-
zenproduktivität und Stickstoffverfügbarkeit in einem 
Grasland-Ökosystem.

W iederholun          g s f ra  g en   1

1.	 Definieren Sie die Begriffe Population, Le-
bensgemeinschaft und Ökosystem.

2.	 Stellen Sie dar, inwiefern die Analyse der 
abiotischen Faktoren für das Grundanlie-
gen der Ökologie, die Wechselbeziehun-
gen der Organismen untereinander und zu 
ihrer Umwelt zu verstehen, nützlich sein 
könnte.

3.	 Ein Ökologe beobachtete, dass sich eine be-
stimmte Vogelart hauptsächlich von großen 
Grassamen ernährt und nicht von kleine-
ren Samen, die ebenfalls in dem Lebens-
raum der Art vorhanden sind. Er stellte die 
Hypothese auf, dass die Vögel die größe-
ren Samen deshalb auswählen, weil sie ei-
nen höheren Stickstoffgehalt aufweisen als 
die kleineren Samen. Zur Überprüfung der 
Hypothese wurde der Stickstoffgehalt ver-
schieden großer Samen gemessen. Tatsäch-
lich enthielten die größeren Samen eine hö-
here Stickstoffkonzentration. 

	 Aufgabe: Stellen Sie begründet dar, ob 
durch dieses Ergebnis die Richtigkeit der 
Hypothese des Ökologen bewiesen ist.



1  Ökologie: Eine Einführung 

10

Die Ökologie untersucht Lebewesen in ihrer 
Lebensumwelt (1.1)
Lebewesen sind untrennbar über Wechselbeziehungen mit ihrer 
Umwelt verbunden. Umwelteinflüsse werden je nach Ursprung 
in solche der unbelebten Natur (abiotische Faktoren) und Ein-
flüsse der belebten Natur (biotische Faktoren) unterschieden. 
Die Einheit aus Lebensraum (Biotop) und Lebensgemeinschaft 
(Biozönose) bilden ein Ökosystem. Die Ökologie ist demnach 
die Wissenschaft von den Wechselwirkungen der Organismen 
untereinander und ihrer abiotischen Umwelt.

Die Bestandteile eines Ökosystems sind hierarchisch 
geordnet (1.2)
Der kleinste Baustein eines Ökosystems ist das Individuum. Die 
Individuen einer Art bilden innerhalb eines bestimmten Gebie-
tes eine Population. Die Populationen der unterschiedlichen 
Arten stehen miteinander in zahlreichen biotischen Wechsel-
beziehungen und bilden zusammen die Lebensgemeinschaft 
eines Ökosystems. Die Ökologie trägt den unterschiedlichen 
Ebenen der biologischen Organisation Rechnung und es gibt 
für jede der ökologischen Hierarchieebenen charakteristische 
Forschungsrichtungen.

Die Ökologie hat eine bewegte Vergangenheit (1.3)
Die Wurzeln der Ökologie sind weit verzweigt und reichen bis 
in die Antike zurück. Aus Umweltbeobachtungen entwickelte 

sich im Laufe der Zeit eine systematische Umweltforschung, 
die insbesondere im 19. und 20. Jahrhundert zu einer eigenen 
biologischen Fachdisziplin wurde.

Die Ökologie hat eine enge Verbindung zu anderen 
Disziplinen (1.4)
Ökologie ist eine interdisziplinäre Wissenschaft, die sich bei der 
Erforschung von Wechselwirkungen der Lebewesen unterein-
ander und mit ihrer Umwelt der Mithilfe zahlreicher anderer 
Wissenschaftsdisziplinen wie Chemie, Physik und Mathematik 
bedient. Grundsätzlich fußt die Ökologie jedoch auf den Fach-
disziplinen der Biologie.

Die Ökologie verwendet verschiedene 
wissenschaftliche Methoden (1.5)
Beobachtung und Erhebung und Auswertung von Daten sind 
zentrale Arbeitsweisen der ökologischen Forschung. Dieses 
Vorgehen erfordert oftmals praktische Untersuchungen in der 
Natur, doch auch Laborexperimente und statistische Auswer-
tungen haben im Laufe der letzten Jahrzehnte zunehmende 
Bedeutung bei der Überprüfung aufgestellter Arbeitshypothe-
sen erlangt. Die Bildung von Hypothesen und das Aufstellen 
und Überprüfen von Modellen sind wichtige Methoden der 
ökologischen Forschung.
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Antworten zu den Wiederholungsfragen finden Sie unter: 
www.pearson-schule.de
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Abiotische 
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ihr Einfluss auf  
das Leben

�� Abiotischer Faktor Temperatur

�� Abiotischer Faktor Wasser

�� Abiotischer Faktor Solarstrahlung

�� Abiotischer Faktor Wind

�� Das Klima – ein Zusammenspiel 
der abiotischen Faktoren

�� Abiotischer Faktor Boden

�� Unvorhersagbare 
Umweltveränderungen
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Rote Riesenkängurus gibt es nur in Australien und sonst nirgendwo auf 
der Erde. Sie kommen dort vor allem in den trockeneren Regionen im 
Landesinneren vor, wo der Niederschlag relativ gering ist und von Jahr 
zu Jahr starken Schwankungen unterliegt. An den Rändern des Konti-
nents hingegen, wo ein relativ feuchtes Klima herrscht, findet man sie 
zumeist nicht (⇒ Abbildung 2.1).

Warum ist das so? Auf diese Frage versucht die Ökologie eine Ant-
wort zu finden, indem sie genau untersucht, welche Faktoren auf Indivi-
duen einwirken und somit ihr Vorkommen und ihre Verbreitung bestim-
men. Hierzu unterteilt man alle auf Lebewesen einwirkenden Einflüsse 
in zwei große Gruppen: in die biotischen (belebten) und die abioti-
schen (unbelebten) Umweltfaktoren. Zu den biotischen Faktoren gehö-
ren all diejenigen Einflüsse, die von anderen lebenden Organismen 
ausgehen. Dies kann eine Bedrohung durch Feinde, Konkurrenz um 
Nahrung, aber auch eine Lebensgemeinschaft sein, die zum gegenseiti-
gen Vorteil besteht. Zu den abiotischen Faktoren zählen die klimatischen 
Faktoren Temperatur, Wasserverfügbarkeit, Wind und Solarstrahlung, 
sowie nichtklimatische Umweltfaktoren wie zum Beispiel die Beschaf-
fenheit des oberflächennahen Untergrunds mit seinem Nährstoffange-
bot und seiner Wasserspeicherfähigkeit. Beide Arten von Umweltfakto-
ren, sowohl die biotischen als auch die abiotischen, wirken sich auf das 
Verbreitungsmuster von Arten und die Häufigkeit der Individuen inner-
halb ihres Verbreitungsgebietes aus.

Dieses Kapitel beschäftigt sich zunächst mit den abiotischen Umwelt-
faktoren. Dabei wird die allgemeine Darstellung der Faktoren zur bes-
seren Veranschaulichung eng mit konkreten Beispielen aus der Pflan-
zen- und Tierwelt verknüpft.

Ökologie und die Biosphäre: Eine Einführung52
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kann man zum Beispiel Hypothesen darüber aufstellen,

warum es in Nordamerika keine Kängurus gibt: Kängu-

rus konnten nicht auf den Kontinent gelangen, da Aus-

breitungsbarrieren es verhindert haben. Während die

Kängurus Nordamerika nicht aus eigener Kraft errei-

chen konnten, gelang es anderen Organismengruppen

leichter, da sie sich über weitere Distanzen besser aus-

breiten können wie zum Beispiel manche Vogelarten.

Die Ausbreitungsfähigkeit der verschiedenen Organis-

menarten bestimmt in vielen Fällen ihre heutige Verbrei-

tung, und auch die Evolutionsgeschichte (siehe Kapi-

tel 24) spielt hierbei eine große Rolle.

Ausdehnung des natürlichen Verbreitungsgebietes
Am deutlichsten werden Ausbreitungsphänomene of-

fensichtlich, wenn Arten plötzlich eine von ihnen vor-

her noch nicht besiedelte Region erreichen und sich

dort in größeren Populationen etablieren. Der Kuhrei-

her (Bubulcus ibis) zum Beispiel kam vor etwa 200 Jah-

ren nur in Afrika und Südwesteuropa vor. Ende des

19. Jahrhunderts gelang es jedoch einigen dieser guten

Flieger, den Atlantik zu überqueren und den Nordosten

Südamerikas zu besiedeln. Von dort breiteten sich die

Kuhreiher allmählich nach Süden und auch nach Nor-

den über Mittel- bis nach Nordamerika aus. Im Jahr

Nordaustralien:
heißes, feuchtes
Klima mit 
jahreszeitlicher
Trockenheit

Rote Riesenkängurus
 kommen vor allem in 
den trockeneren
Regionen im Landesinneren
vor, wo der Niederschlag
relativ gering ist und von 
Jahr zu Jahr starken 
Schwankungen unterliegt.

Südaustralien: kühle, feuchte Winter 
und heiße, trockene Sommer

Südwestaustralien:
feuchtes, kühles Klima

0 – 0,1
0,1–1
1–5
5–10
10 –20
> 20
Grenze des
Verbreitungs-
gebiets
(Artareal)

Kängurus/km2

Abbildung 52.5: Verbreitung und Häu�gkeit der Riesenkängurus in Australien, ermittelt durch Luftbildanalyse.

Abbildung 52.6: Faktoren, die die geogra�sche Verbreitung einer Art einschränken, dargestellt in einem Flussdiagramm. Wenn man
wissen will, auf welchen Faktoren das Vorkommen oder Fehlen einer Art beruht, helfen die in der vorgegebenen Reihung gestellten und beant-
worteten Fragen.
In welcher Hinsicht unterscheiden sich aquatische und terrestrische Ökosysteme in ihren abiotischen Faktoren?

Warum fehlt 
die Art X 
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nährstoffe 
und
anderes

Habitat-
selektion

biotische
Faktoren?

ja

nein

7287_BIO_52_Kap  21.10.2009  12:32 Uhr  Seite 1544

Abbildung 2.1:  Verbreitung und Häufigkeit der Riesenkängurus in Australien, ermittelt durch Luftbildanalyse.

Merke!  
Abiotische Faktoren

Die abiotischen Faktoren sind die Umwelt-
faktoren der unbelebten Natur. Hierzu zäh-
len unter anderem die Einflüsse von Tem-
peratur, Wasser in seinen verschiedenen 
Erscheinungsformen, Wind, Solarstrahlung 
und Bodenbeschaffenheit.
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Abiotische Umweltfaktoren

Toleranzkurven

Besäße die Erde eine einzige große, konstante und homogene Um-
welt, dann könnte möglicherweise eine einzelne Art allen anderen 
Arten in ihrer Fähigkeit sich zu entwickeln, zu wachsen und sich zu 
reproduzieren, überlegen sein. Dies ist jedoch nicht der Fall, da die 
Umweltbedingungen inhomogen sind. So verwundert es niemanden, 
dass beispielsweise ein Eisbär an völlig andere klimatische Umwelt-
bedingungen angepasst sein muss als eine Wüsteneidechse. Darüber 
hinaus ändern sich jedoch meist auch die Umweltbedingungen inner-
halb eines bestimmten Lebensraums ständig, beispielsweise mit dem 
Wechsel der Jahreszeiten.

Um auf Umweltveränderungen reagieren zu können, stehen ei-
nem Organismus nicht unendlich viele Möglichkeiten zur Verfügung. 
So sind sowohl der Eisbär als auch die Wüsteneidechse sehr gut an 
extreme Temperaturen und Temperaturschwankungen in ihren jewei-
ligen Lebensräumen angepasst. Im Lebensraum des jeweils Anderen 
könnten sie jedoch nicht für längere Zeit überleben. Die Eigenschaf-
ten, die es einem Individuum ermöglichen, unter bestimmten Umwelt-
bedingungen erfolgreich zu sein, begrenzen also zumeist gleichzeitig 
den möglichen Erfolg unter anderen Umweltbedingungen. Ein offen-
sichtliches Beispiel für dieses Konzept aus unserer Gesellschaft sind die 
Sportler Wilt Chamberlain, ein berühmter Basketballspieler, und Wil-
lie Shoemaker, eine „Jockey-Legende“. Mit seiner Körpergröße von 
1,49 m hätte Shoemaker niemals ein professioneller Basketballspieler 
werden können und der 2,15 m große Wilt Chamberlain hätte niemals 
als Erster ein Derby gewonnen. Die Gesamtheit der Merkmalseigen-
schaften, die eine Person in einer dieser beiden Sportarten brillieren 
lässt, verhindert zugleich, dass sie auch in der anderen Sportart er-
folgreich sein kann. Ebenso bilden die Fähigkeiten von Organismen 
zugleich auch deren Grenzen.

Wenn man unter Laborbedingungen die Reaktion eines Organis-
mus auf die Variation eines einzelnen, bestimmten Umweltfaktors 
beobachtet, erfasst und grafisch auswertet, so erhält man ein bezüg-
lich seiner Form charakteristisches Diagramm. Diese Auftragung der 
Intensität der Lebensprozesse (körperliche oder Stoffwechselaktivität, 
Reproduktionsrate, Wachstum, etc.) gegen einen Umweltfaktorgra-
dienten wird als Toleranzkurve bezeichnet. ⇒ Abbildung 2.3 zeigt 
schematisch eine solche Toleranzkurve für das Beispiel der Reaktion 
eines Organismus auf die Variation des Umweltfaktors Temperatur.

An den Eckpunkten erreicht jeder Organismus seine Toleranzgren-
zen, in diesem Fall die minimale beziehungsweise maximale vom je-
weiligen Organismus tolerierte Temperatur (Tmin und Tmax). Diese Eck-
punkte können hinsichtlich ihrer absoluten Lage bei unterschiedlichen 
betrachteten Arten relativ verschieden sein (Vgl.: Eisbär und Wüsten
eidechse). Im gesamten Temperaturbereich zwischen Tmin und Tmax, 
Toleranzbereich oder Toleranzbreite genannt, ist für den Organismus 
ein Überleben möglich. Die Breite des Toleranzbereichs schwankt bei 
verschiedenen Arten teilweise erheblich. Arten mit einem breiten To-
leranzbereich werden als euryök (im Falle des Umweltfaktors Tempe-
ratur konkreter als eurytherm), solche mit schmalem Toleranzbereich 
als stenök (beziehungsweise stenotherm) bezeichnet. 

Jenseits des Toleranzbereichs ist ein Überleben für Organismen der 
jeweils betrachteten Art nicht mehr möglich. Innerhalb des Toleranz-
bereichs schließt sich sowohl bei Tmin als auch bei Tmax ein Bereich an, 
in dem der Organismus zwar überleben kann, in dem jedoch weder 
Wachstum noch größere körperliche Aktivität möglich ist und inner-
halb dessen viele Arten Phänomene wie Kälte- oder Wärmestarre 
(= Torpor) zeigen. Dieser Bereich wird als Pessimum bezeichnet. Weiter 
zur Mitte des Diagramms und für den Organismus zu günstigeren 
Umweltbedingungen hin, erreicht man eine Grenze, innerhalb de-
rer der Organismus nicht nur in der Lage ist zu überleben, sondern 
darüber hinaus genügend Ressourcen zur Verfügung hat, um sich zu 
reproduzieren. 

Im Zentrum eines Umweltfaktorengradienten befindet sich der Vor-
zugsbereich (Präferendum) des betrachteten Organismus. Für jede 
Art kennzeichnet dieser Bereich ein Temperaturintervall, innerhalb 
dessen die Individuen der Art eine besonders gute Anpassung besit-
zen. Das Optimum (O) bezeichnet diejenige Temperatur, bei der der 
Organismus am besten angepasst ist und die höchste Intensität seiner 
Lebensprozesse erreicht.

Die Abbildung ist selbstverständlich stark schematisiert und kann in 
ihrem Verlauf, je nach betrachteter Art und betrachtetem Umweltfak-
tor, sehr unterschiedlich sein. So können die Kurvenverläufe mehr oder 
weniger stark „verzerrt“, abgeflacht oder verbreitert sein, der generelle 
Verlauf entspricht jedoch dem allgemein beschriebenen Typ.
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fornien findet man zwei Unterarten dieser Art,  Ensa-

tina eschscholtzii eschscholtzii und  Ensatina esch-

scholtzii klauberi. Beide unterscheiden sich auffällig 

in der Farbe und kreuzen sich nicht miteinander. Eine 

Kette von Populationen, die sich nach Norden und 

weiter entlang der Ostseite des Central Valley in  Kali-

fornien entlangzieht, verbindet jedoch diese beiden 

Unterarten. Entlang dieses Ringes von Populationen 

verändert sich das Farbmuster der Salamander nur 

langsam. Der Ökologe  Robert Stebbins, der dieses Mus-

ter der geographischen Variation dieser Populationen 

erstmals 1949 beschrieb, vermutete einen Zusammen-

hang mit der ursprünglichen Ausbreitung der Aus-

gangspopulation von Nordkalifornien aus nach Süden. 

Ein Teil davon wanderte im Westen entlang der Sierra 

Nevada und ein anderer östlich entlang des Küsten-

gebirges. Bei ihrer weiteren Ausbreitung nach Süden 

wurden die beiden Populationen durch die Anpassung 

an die jeweiligen neuen Umweltfaktoren zunehmend 

verschieden. Als sie dann in Südkalifornien erneut 

aufeinandertrafen, hatten sich genügend Unterschiede 

sowie  Isolationsmechanismen zwischen ihnen ent-

wickelt, so dass sie sich nicht mehr erfolgreich paaren 

konnten. Neuere genetische Untersuchungen bestäti-

gen die Hypothese von Stebbins und liefern uns damit 

eine „Momentaufnahme“ des Prozesses der Artbildung. 

 Adaptationen spiegeln 
Kompromisse und 
Einschränkungen wider 2.9 
Seine ererbten Eigenschaften verdankt jeder Organis-

mus den „Generationen der Vergangenheit“. Tatsäch-

lich waren es die Vorfahren, die den Prozess der  na-

türlichen Selektion durchlaufen haben und dabei die 

Eigenschaften, die ihre heutigen Nachkommen aus-

zeichnen, erwarben. Es sind die Eigenschaften, die 

es dem Organismus erlauben, mit seinen gegenwärti-

gen Umweltbedingungen zurechtzukommen. Solange 

diese ähnlich sind wie bei den Generationen seiner 

Vorfahren, bleibt das Individuum an seine Umwelt an-

gepasst. Ändern sich jedoch die Umweltbedingungen 

in bedeutendem Ausmaß, dann sind die Reproduktion 

und sogar das Überleben eines einzelnen Individuums 

in Gefahr (siehe Abbildung 2.3). Jede ererbte morpho-

logische, physiologische oder verhaltensbiologische 

Eigenschaft (Adaptation) entscheidet darüber, ob ein 

Individuum unter den gegeben Umweltbedingungen 

einen Anpassungswert im Sinne der  Fitness (siehe 

 Abschnitt 2.1) besitzt oder eine Überlebenschance hat 

oder nicht.

Hätte die Erde eine einzige große und konstante 

homo gene Umwelt, dann könnte womöglich ein ein-

zelner Genotyp mit einer spezifischen Kombination 

von Merkmalen allen anderen Organismen in der 

 Fähig keit, sich zu entwickeln, zu reproduzieren und 

zu überleben, überlegen sein. Doch dies ist nicht der 

Fall – die Umweltbedingungen verändern sich ständig. 

Deshalb wird die natürliche Selektion bei sich ändern-

den Umweltbedingungen auch immer wieder unter-

schiedliche Merkmalseigenschaften hervorbringen. 

Um auf seine Umwelt reagieren zu können, stehen 

 einem Organismus nicht unendlich viele Möglich-

keiten zur Verfügung. Er ist je nach Art in eine mehr 

oder weniger breite Umweltfaktorenkonstellation ein-

gebunden. Im Zentrum eines Umweltfaktorengradien-

ten befindet sich sein  Vorzugsbereich ( Präferendum), 

an den Eckpunkten erreicht er seine  Toleranzgrenzen. 

Jenseits davon ist ein Leben für ihn nicht möglich 

(� Abbildung 2.19). Solche Grenzen sind Kompro-

misse aufgrund von  adaptiven Zwängen. Die Eigen-

schaften, die es einem Individuum ermöglichen, unter 

bestimmten Umweltbedingungen erfolgreich zu sein, 

begrenzen zumeist auch den möglichen Erfolg unter 

anderen Umweltbedingungen. Dieses generelle, aber 

wichtige Konzept ist auch innerhalb unserer Ge-

sellschaft ganz offensichtlich. � Abbildung 2.20 zeigt 

2.9 Adaptationen spiegeln Kompromisse und Einschränkungen wider

Abbildung 2.19: Reaktion eines Organismus auf einen  Umwelt-
gradienten, zum Beispiel ein solcher der  Temperatur. Die End-
punkte der Kurve geben die Ober- und Untergrenzen zum Überleben 
an (G). Innerhalb dieser Spanne kann der  Organismus wachsen (W) 
und sich reproduzieren (R). 

ch02_register.indd   51 17.03.2009   07:53:34

Abbildung 2.3:  Beispiel einer Toleranzkurve für die Reaktion eines Organismus auf 
die Variation des Faktors Temperatur. Die Endpunkte der Kurve geben die Ober- und 
Untergrenze für das Überleben des Organismus an (G). Innerhalb dieser Spanne kann 
der Organismus wachsen (W) und sich reproduzieren (R).

Abbildung 2.2:  Willie Shoemaker und Wilt Chamberlain.
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2.1	 Abiotischer Faktor Temperatur
Welchen Einfluss hat die Temperatur auf das Vorkommen und die Ver-
breitung einzelner Organismenarten? Inwiefern werden physiologische 
und verhaltensbiologische Prozesse durch die jeweilige Umwelttem-
peratur bestimmt? Diese und andere bedeutenden Zusammenhänge 
zwischen Temperatur und Individuum werden im folgenden Abschnitt 
näher beleuchtet und erklärt.

Leben ist nur in bestimmten Temperaturbereichen möglich. Zellen 
können absterben, wenn das in ihnen enthaltene Wasser bei Tempe-
raturen unter 0 °C gefriert, und die Proteine der meisten Organismen 
denaturieren bei Temperaturen über 45 °C. Nur wenige Organismenar-
ten mit hochspezialisierten Anpassungen können bei sehr hohen oder 
sehr niedrigen Temperaturen einen aktiven Stoffwechsel aufrechter-
halten, so zum Beispiel thermophile Bakterien, die in Geysiren leben 
(⇒ Abbildung 2.4). Ihr Leben findet in einem Temperaturbereich statt, 
den andere Organismenarten nicht mehr tolerieren können. Die meis-
ten Organismenarten zeigen ihre höchste Stoffwechselrate in einem 
ganz bestimmten, eingeschränkten Temperaturbereich. Liegt die Umge-
bungstemperatur außerhalb davon, sind manche Tierarten – insbeson-
dere Säugetiere und Vögel – gezwungen, ihre Körpertemperatur mit 
zusätzlichem hohem Energieaufwand konstant zu halten.

Der Prozess, durch den Tiere ihre Körpertemperatur innerhalb eines 
für sie tolerierbaren Bereichs halten, wird als Thermoregulation 
bezeichnet. Thermoregulation ist für das Überleben eines Organismus 
von größter Bedeutung, weil die meisten biochemischen und physio-
logischen Prozesse sehr empfindlich auf Veränderungen der Körper-
temperatur reagieren. Schon 10 °C Temperatursenkung verringern die 
Geschwindigkeiten der meisten chemischen Reaktionen – und nichts 
anderes sind die oben genannten ständig in jedem Lebewesen ablau-
fenden Prozesse – um den Faktor 2–3. Man spricht in diesem Zusam-
menhang von der RGT-Regel (Reaktionsgeschwindigkeits-Temperatur-
Regel). ⇒ Abbildung 2.5 verdeutlicht diesen Zusammenhang am Beispiel 
des Temperaturoptimums für die Enzymaktivität beim Menschen und 
bei einem thermophilen Bakterium. 

Enzyme sind Proteine, die chemische Reaktionen katalysieren und 
auf diese Weise die Stoffwechselprozesse in lebenden Organismen in 
außerordentlichem Maße beschleunigen. Bei niedrigen Temperaturen 
ist die Enzymaktivität (und damit auch die Reaktionsgeschwindigkeit) 
jedoch sehr gering. Aus diesem Grunde halten sich potenziell verderb-
liche Lebensmittel, wie beispielsweise Milch, weitaus länger, wenn man 
sie im Kühlschrank aufbewahrt: Die Enzyme von in der Milch enthalte-
nen Milchsäurebakterien arbeiten aufgrund der niedrigen Temperatur 
so langsam, dass der Prozess des „sauer Werdens“ erheblich langsa-
mer abläuft als bei Raumtemperatur. Umgekehrt sind jedoch der Reak-
tionsgeschwindigkeitserhöhung durch Temperatursteigerung Gren-
zen gesetzt. Wenn die Temperatur zu stark ansteigt, werden Proteine 
durch die Hitze funktionsuntüchtig gemacht (denaturiert). Dieser Pro-
zess ist jedem bekannt, der schon einmal Eier gekocht oder in der 
Pfanne gebraten hat und darüber hinaus nicht umkehrbar: So wird ein 
einmal gekochtes Ei bekanntlich weder durch Abkühlen noch durch 

Abbildung 2.4:  Im heißen Wasser eines Geysirs in 
Nevada (USA) wachsen orangefarbene und gelbe Bak-
terienkolonien.8.4 Enzyme beschleunigen chemische Reaktionen durch das Absenken von Energiebarrieren
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8.4.5 Die Abhängigkeit der Enzymaktivität
von Umgebungsbedingungen 

Die E�zienz eines Enzyms wird durch Rahmenbedin-

gungen wie pH-Wert und Temperatur beein�usst. Es gibt

zudem bestimmte Sto�e, die auf das Enzym spezi�sch

einwirken. Man hat viel über die Funktion von Enzy-

men durch die Verwendung solcher Sto�e gelernt. 

Die Wirkung von Temperatur und pH-Wert 
Aus Kapitel 5 wissen wir, dass die Raumstruktur eines

Proteins emp�ndlich auf die Umgebungsbedingungen

reagiert. Als Folge davon funktioniert jedes Enzym unter

bestimmten Bedingungen besser als unter anderen, weil

nur optimale Rahmenbedingungen seine optimale Funk-

tion erlauben. 

Temperatur und pH-Wert der Umgebung sind Fakto-

ren, die für die Aktivität eines Enzyms wichtig sind. Bis

zu einem gewissen Punkt erhöht sich die Umsatzrate

eines Enzyms mit ansteigender Temperatur – teilweise

deshalb, weil die Substratmoleküle öfter mit den aktiven

Zentren zusammenstoßen, wenn sich alles schneller be-

wegt. Oberhalb dieser Temperatur nimmt die Geschwin-

digkeit der enzymatischen Katalyse jedoch rasch ab. Die

thermische Anregung der Enzymmoleküle stört die nicht

kovalenten Wechselwirkungen, die die aktive Konforma-

tion des Enzyms stabilisieren und schließlich wird das

Protein denaturiert. Jedes Enzym besitzt ein charakteris-

tisches Temperaturoptimum, bei dem die Umsatzrate am

höchsten ist. Ohne das Enzym zu denaturieren, erlaubt

diese Temperatur die größtmögliche Zahl molekularer

Kollisionen und die schnellstmögliche Umwandlung

der Substrate. Die meisten Enzyme des Menschen haben

im Einklang mit der Körpertemperatur ein Optimum zwi-

schen 35 und 40 °C. Thermophile Bakterien, die in hei-

ßen Quellen leben, enthalten dagegen Enzyme mit Tem-

peraturoptima von 70°C oder höher ( Abbildung 8.18a). 

Außer einer bestimmten Temperatur, bei der es op-

timal arbeitet, hat jedes Enzym auch ein pH-Optimum.

Der optimale pH-Bereich liegt für die meisten Enzyme

bei 6–8, aber es gibt Ausnahmen. Pepsin zum Beispiel

ist ein Verdauungsenzym im menschlichen Magen, das

am besten bei pH 2 arbeitet. In einer derart sauren Um-

gebung würden die meisten Enzyme sofort denaturieren,

doch Pepsin ist daran angepasst, seine funktionale Ter-

tiärstruktur auch unter den sauren Umgebungsbedin-

gungen des Magens aufrechtzuerhalten. Im Gegensatz

dazu hat das Verdauungsenzym Trypsin ein pH-Opti-

mum von 8, passend zum alkalischen Milieu des mensch-

lichen Darms, wo es aktiv ist. Im Magen würde Trypsin

sehr rasch denaturieren (Abbildung 8.18 b). 

Cofaktoren 
Viele Enzyme benötigen für ihre katalytische Aktivität

zusätzliche chemische Funktionalitäten, die durch Ami-

nosäureseitenketten nicht realisiert werden können und

daher völlig andersartige chemische Strukturen erfor-

dern. Derartige Moleküle werden Cofaktoren genannt.

Sie können dauernd und kovalent an den Proteinanteil

des Enzyms gebunden sein oder nicht kovalent und re-

versibel zusammen mit dem Substrat binden. Manche

Enzyme enthalten anorganische Cofaktoren, beispiels-

weise Zink-, Eisen-, oder Kupferionen. Organische

Cofaktoren sind als Coenzyme bekannt. Die meisten

Vitamine sind als Inhaltssto�e unserer Nahrung unver-

zichtbar, weil sie entweder direkt als Coenzym oder als

direkte Synthesevorstufe von Coenzymen dienen und

der Mensch die Fähigkeit zu ihrer Synthese aus einfa-

chen V orläufermolekülen verloren hat. Cofaktoren

sind in unterschiedlicher, aber stets entscheidender

Weise am katalytischen Prozess beteiligt. Wir werden

im weiteren Verlauf noch zahlreichen Cofaktoren be-

gegnen.
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(b) pH-Optima zweier Enzyme.

Temperatur (°C)

pH-Optimum von 
Pepsin (Magenenzym)

pH-Optimum von 
Trypsin (Darmenzym)

Temperaturoptimum 
für ein typisches Enzym 
des Menschen

Temperaturoptimum 
für ein Enzym eines 
thermophilen
Bakteriums

0

* Thermophile Bakterien sind (nur) bei erhöhten Temperaturen 
lebensfähig und daher auch hitzetolerant.

Abbildung 8.18: Umgebungsfaktoren, die die Enzymaktivität
beein�ussen. Jedes Enzym hat (a) ein Temperatur- und (b) ein pH-Op-
timum, bei denen es seine funktionale Konformation einnimmt.
Zeichenübung Das Innere von reifen Lysosomen hat einen pH-Wert
von etwa 4,5. Zeichnen Sie eine Kurve wie in (b), die Ihre Voraussage
bezüglich der pH-Abhängigkeit eines lysosomalen Enzyms illustriert.
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Abbildung 2.5:  Temperaturoptimum für die Enzym-
aktivität beim Menschen und bei einem thermophilen 
Lebewesen.
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andere Behandlung wieder roh. Aus dem selben Grund kann zu hohes 
Fieber tödlich sein, denn auch beim Menschen führt eine zu starke Kör-
pertemperaturerhöhung zu einer Denaturierung der Eiweißstoffe. Letzt-
lich sind die zu geringe Reaktionsgeschwindigkeit bei zu tiefen und die 
Proteindenaturierung bei zu hohen Temperaturen die Ursache für den 
charakteristischen Verlauf von Temperaturtoleranzkurven. Sowohl die 
Breite als auch die Lage des Toleranzbereichs ist jedoch von Art zu Art 
verschieden und ein Ergebnis der Anpassung an die jeweils vorherr-
schenden Umweltbedingungen.

2.1.1	 Strategien der Temperaturregulation – 
Endothermie und Ektothermie

Tiere lassen sich nach der Art ihrer Temperaturregulation einteilen. 
Einige Tiergruppen halten ihre Körpertemperatur unabhängig von der 
Außentemperatur weitgehend konstant. Dazu benötigen sie endogene, 
also von innen kommende Wärme, die durch Stoffwechselreaktionen 
bereitgestellt wird. Diese Tiere bezeichnet man als Homoiotherme, 
„gleichwarme“ oder „endotherme“ Tiere (Thermoregulatoren). Hierzu 
zählen Vögel und Säugetiere. Fische, Amphibien, Reptilien und alle Wir-
bellosen sind Poikilotherme „wechselwarme“, „ektotherme“ Tiere 
(Thermokonformer). Sie beziehen Wärme vor allem aus der Umgebung 
und ihre Körpertemperatur ändert sich daher mit der Umgebungstem-
peratur. Eine dritte Gruppe reguliert die Körpertemperatur je nach 
Umgebungsbedingungen und Stoffwechselsituation entweder endo-
therm oder ektotherm. Diese Tiere bezeichnet man als heterotherm. 
Hierzu gehören beispielsweise viele Fledermäuse, Bienen und Hum-
meln sowie Kolibris.

Endothermie und Ektothermie sind keineswegs thermoregulatorische 
Modelle, die sich gegenseitig ausschließen. Ein Vogel beispielsweise ist 
vorwiegend endotherm, doch er wärmt sich unter Umständen an einem 
kalten Morgen in der Sonne, ganz ähnlich, wie es eine ektotherme 
Eidechse tut. Auch beim Menschen ist das „Sonnenbaden“ als Verhal-
tensweise zur Erlangung eines angenehmen Körpergefühls beliebt und 
wird in den entsprechenden Jahreszeiten gerne angetroffen. 

Endotherme Tiere können selbst angesichts starker Temperatur-
schwankungen ihrer Umwelt eine stabile Körpertemperatur aufrechter-
halten. Beispielsweise sind nur wenige ektotherme Tiere aktiv, wenn die 
Außentemperaturen unter den Gefrierpunkt fallen, wie es im Winter auf 
einem Großteil der Erdoberfläche der Fall ist, während viele endotherme 
Tiere unter diesen Bedingungen weiterhin aktiv bleiben (⇒ Abbildung 
2.6). In einer kalten Umgebung produzieren Endotherme genug Wärme, 
um die Temperatur ihres Körpers deutlich über der Umgebungstempera-
tur zu halten. Endotherme Wirbeltiere verfügen zudem über Mechanis-
men, um ihren Körper in einer heißen Umgebung zu kühlen; dadurch kön-
nen sie Hitzebelastungen ertragen, die für die meisten Wirbellosen nicht 
tolerierbar sind. Reichen diese Regulationsmechanismen jedoch nicht 
mehr aus, da die Umgebungstemperaturen über einen längeren Zeit-
raum zu hoch oder zu niedrig sind, treten Kälte- oder Hitzetod ein. 

Da Ektotherme Wärmeenergie aus der Umgebung direkt nutzen, 
statt zu diesem Zweck Nahrung metabolisch abzubauen, kann ein ekto-
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Da Ektotherme vorwiegend externe Wärmequellen

nutzen, benötigen sie sehr viel weniger Nahrung (Ener-

gie) als Endotherme vergleichbarer Größe – ein Vor-

teil, wenn Nahrungsquellen knapp sind. Ektotherme

können zudem im Allgemeinen starke Schwankungen

ihrer Körpertemperatur tolerieren. Auch wenn Ekto-

therme nicht genug Wärme zur Thermoregulation pro-

duzieren, beeinflussen viele ihre Körpertemperatur

durch ihr Verhalten, sei es, dass sie Schatten suchen

oder sich in der Sonne aufhalten (Abbildung 40.9b).

Insgesamt gesehen ist Ektothermie in den meisten Le-

bensräumen eine effiziente und erfolgreiche Strategie;

das zeigt sich auch in der Fülle und Artenvielfalt ekto-

thermer Tiere.

40.3.2 Veränderung der Körpertemperatur

Tiere können entweder eine veränderliche oder eine

konstante Körpertemperatur haben. Ektotherme Tiere,

deren Körpertemperatur sich mit der Außentempe-

ratur ändert, werden häufig auch als poikilotherm

(wechselwarm, gr. poikilos, veränderlich) bezeich-

net. Da hingegen endotherme Tiere ihre Körpertem-

peratur konstant halten können, nennt man sie auch

homoiotherm (gleichwarm). So ist beispielsweise der

ektotherme Forellenbarsch poikilotherm, der endo-

therme Fischotter hingegen homoiotherm (Abbil-

dung 40.7).

Aus der Beschreibung von Ektothermen und Endo-

thermen könnte man schließen, dass sämtliche Ekto-

therme poikilotherm und sämtliche Endotherme ho-

moiotherm sind. Tatsächlich gibt es jedoch keine feste

Beziehung zwischen der Wärmequelle und der Stabi-

lität der Körpertemperatur. Beispielsweise leben viele

ektotherme marine Fische in Gewässern mit so kon-

stanter Temperatur, dass ihre Körpertemperatur we-

niger schwankt als diejenige von Endothermen wie

Menschen und anderen Säugern. Umgekehrt schwankt

die Körpertemperatur mancher Endothermer beträcht-

lich. Beispielsweise können Fledermäuse und Koli-

bris periodisch in einen inaktiven Zustand fallen, in

dem sie eine niedrigere Körpertemperatur aufrecht-

erhalten.

Ein weit verbreitetes Missverständnis ist, dass Ekto-

therme „kaltblütig“ und Endotherme „warmblütig“ sind.

Ektotherme haben nicht unbedingt eine niedrige Kör-

pertemperatur. Tatsächlich weisen viele Eidechsen,

wenn sie in der Sonne baden, eine höhere Körpertem-

peratur als Säuger auf. Daher sind die Bezeichnungen

kaltblütig und warmblütig irreführend und werden in

der Wissenschaft nicht mehr verwendet. 

40.3.3 Gleichgewicht zwischen Wärme-
abgabe und Wärmeaufnahme

Thermoregulation ist von der Fähigkeit des Tieres ab-

hängig, den Wärmeaustausch mit der Umgebung zu

kontrollieren. Wie jedes Objekt tauscht ein Organismus

durch vier physikalische Prozesse Wärme mit seiner

Umgebung aus: Wärmeleitung (Konduktion), Konvek-

tion, Strahlung (Radiation) und Verdunstung (Evapo-

ration). �Abbildung 40.10 stellt diese Prozesse, die so-

wohl für den Wärmefluss innerhalb eines Organismus

als auch für den Wärmefluss zwischen einem Organis-

mus und der Außenwelt verantwortlich sind, schema-

tisch dar. Denken Sie daran, dass Wärme stets von einem

wärmeren auf ein kälteres Objekt übertragen wird.

Das Wesen der Thermoregulation besteht darin, Wär-

meabgabe und Wärmeaufnahme im Gleichgewicht zu

halten. Tiere tun dies mittels Mechanismen, die ent-

weder den Wärmeaustausch insgesamt verringern oder

den Wärmeaustausch in einer bestimmten Richtung be-

günstigen. Bei Säugern spielt dabei das Integumentsys-

tem eine wichtige Rolle, die Außenhülle des Körpers,

(a) Ein Walross ist endotherm, das bedeutet, die Körper-
temperatur wird unabhängig von der Umgebungs-
temperatur konstant gehalten.

(b) Eine Eidechse ist ektotherm, das bedeutet, die Körper-
temperatur wird durch die Umgebung erhöht oder 
gesenkt.

Abbildung 40.9: Endothermie und Ektothermie.
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Da Ektotherme vorwiegend externe Wärmequellen
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teil, wenn Nahrungsquellen knapp sind. Ektotherme

können zudem im Allgemeinen starke Schwankungen

ihrer Körpertemperatur tolerieren. Auch wenn Ekto-

therme nicht genug Wärme zur Thermoregulation pro-

duzieren, beeinflussen viele ihre Körpertemperatur

durch ihr Verhalten, sei es, dass sie Schatten suchen

oder sich in der Sonne aufhalten (Abbildung 40.9b).

Insgesamt gesehen ist Ektothermie in den meisten Le-

bensräumen eine effiziente und erfolgreiche Strategie;

das zeigt sich auch in der Fülle und Artenvielfalt ekto-

thermer Tiere.
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homoiotherm (gleichwarm). So ist beispielsweise der

ektotherme Forellenbarsch poikilotherm, der endo-

therme Fischotter hingegen homoiotherm (Abbil-
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Aus der Beschreibung von Ektothermen und Endo-
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ektotherme marine Fische in Gewässern mit so kon-

stanter Temperatur, dass ihre Körpertemperatur we-

niger schwankt als diejenige von Endothermen wie

Menschen und anderen Säugern. Umgekehrt schwankt

die Körpertemperatur mancher Endothermer beträcht-

lich. Beispielsweise können Fledermäuse und Koli-

bris periodisch in einen inaktiven Zustand fallen, in

dem sie eine niedrigere Körpertemperatur aufrecht-

erhalten.

Ein weit verbreitetes Missverständnis ist, dass Ekto-

therme „kaltblütig“ und Endotherme „warmblütig“ sind.

Ektotherme haben nicht unbedingt eine niedrige Kör-

pertemperatur. Tatsächlich weisen viele Eidechsen,

wenn sie in der Sonne baden, eine höhere Körpertem-

peratur als Säuger auf. Daher sind die Bezeichnungen

kaltblütig und warmblütig irreführend und werden in

der Wissenschaft nicht mehr verwendet. 

40.3.3 Gleichgewicht zwischen Wärme-
abgabe und Wärmeaufnahme

Thermoregulation ist von der Fähigkeit des Tieres ab-

hängig, den Wärmeaustausch mit der Umgebung zu

kontrollieren. Wie jedes Objekt tauscht ein Organismus

durch vier physikalische Prozesse Wärme mit seiner
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wärmeren auf ein kälteres Objekt übertragen wird.
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halten. Tiere tun dies mittels Mechanismen, die ent-

weder den Wärmeaustausch insgesamt verringern oder

den Wärmeaustausch in einer bestimmten Richtung be-

günstigen. Bei Säugern spielt dabei das Integumentsys-

tem eine wichtige Rolle, die Außenhülle des Körpers,

(a) Ein Walross ist endotherm, das bedeutet, die Körper-
temperatur wird unabhängig von der Umgebungs-
temperatur konstant gehalten.

(b) Eine Eidechse ist ektotherm, das bedeutet, die Körper-
temperatur wird durch die Umgebung erhöht oder 
gesenkt.

Abbildung 40.9: Endothermie und Ektothermie.
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Abbildung 2.6  Endothermie und Ektothermie.

Merke!  
Reaktionsgeschwindigkeits- 
Temperatur-Regel

Die Reaktionsgeschwindigkeits-Temperatur- 
Regel, kurz RGT-Regel genannt, besagt, dass 
bei einer Temperaturabsenkung oder -erhö-
hung von 10 °C die Geschwindigkeit der 
meisten chemischen Reaktionen um den 
Faktor 2–3 sinkt bzw. ansteigt.
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thermes Tier mit weniger als zehn Prozent der Nahrungsenergie aus-
kommen, die ein endothermes Tier vergleichbarer Größe benötigt – 
ein Vorteil, wenn Nahrungsquellen knapp sind. Ektotherme können 
zudem im Allgemeinen starke Schwankungen ihrer Körpertemperatur 
tolerieren. Insgesamt gesehen ist Ektothermie in den meisten Lebens-
räumen eine effiziente und erfolgreiche Strategie; das zeigt sich auch 
in der Fülle, Artenvielfalt und dem großen Verbreitungsgebiet ektother-
mer Tiere. Ein populäres Missverständnis in diesem Zusammenhang 
ist, dass Ektotherme „kaltblütig“ und Endotherme „warmblütig“ sind. 
Ektotherme haben nicht unbedingt eine niedrige Körpertemperatur. 
Tatsächlich weisen viele Eidechsen, wenn sie in der Sonne baden, eine 
höhere Körpertemperatur als Säuger auf. Auch bei Pferden bezeichnen 
diese Begriffe lediglich den „Charakter“ bestimmter Pferderassen (syn-
onym mit temperamentvoll und genügsam) und ausdrücklich nicht die 
Körpertemperatur dieser endothermen Tiere. Daher sind die Bezeich-
nungen kaltblütig und warmblütig irreführend und werden in der Bio-
logie nicht mehr verwendet. 

2.1.2	 Wärmeabgabe und Wärmeaufnahme – 
zwei Faktoren im Gleichgewicht

Nach den Gesetzen der Thermodynamik gilt auch in der Biologie, dass 
Wärme stets von einem wärmeren auf ein kälteres Objekt übertragen 
wird. Voraussetzung für Thermoregulation ist daher die Fähigkeit des 
Tieres, den Wärmeaustausch mit der Umgebung zu kontrollieren. Der 
Schlüssel zur Thermoregulation liegt somit darin, Wärmeabgabe und 
Wärmeaufnahme im Gleichgewicht zu halten. Tiere tun dies mittels 
Mechanismen, die entweder den Wärmeaustausch insgesamt verrin-
gern oder den Wärmeaustausch in eine bestimmte Richtung begüns-
tigen.

Vor allem endotherme Lebewesen sind auf Mechanismen angewie-
sen, die den Wärmeaustausch mit der Umgebung regulieren, da sie eine 
bestimmte Körpertemperatur aufrechterhalten müssen. Im Folgenden 
werden einige Strategien vorgestellt, die alle dem Zweck dienen, Wär-
meaufnahme und Wärmeabgabe im Gleichgewicht zu halten.
Wärmeisolierung  Eine wichtige thermoregulatorische Anpassung 
bei Säugern und Vögeln ist die Wärmeisolierung. Diese verringert den 
Wärmeaustausch zwischen einem Tier und seiner Umwelt. Das Funk-
tionsprinzip entspricht dem einer Thermoskanne oder eines Wärme-
dämmsystems an einem Gebäude – eine schlecht wärmeleitende Sub-
stanz, wie zum Beispiel Styropor, verhindert die Wärmeabgabe an die 
Umwelt und isoliert auf diese Weise das warme Innenleben gegenüber 
der kalten Umgebung. Gute „biologische“ Wärmeisolatoren sind Haare, 
Federn und Fettschichten.

Landlebende Säuger und Vögel reagieren auf Kälte, indem sie ihr 
Fell beziehungsweise ihr Gefieder sträuben. Dadurch können sie ein 
dickeres Luftpolster festhalten und, da Luft ein schlechter Wärmeleiter 
ist, somit die isolierende Wirkung ihres Fells oder ihres Gefieders ver-
stärken. Wasser hingegen verringert die Fähigkeit von Fell und Federn 
zur Wärmeisolierung. Daher produzieren einige Tierarten fetthaltige, 
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Ein Tier wird im Hinblick auf einen bestimmten

Umweltparameter als Konformer bezeichnet, wenn es

erlaubt, dass sich sein inneres Milieu an die Verände-

rung des externen Parameters anpasst. Der Forellen-

barsch in Abbildung 40.7 passt sich beispielsweise an

die Temperatur des Wassers in dem See an, in dem er

lebt. Wenn sich das Wasser erwärmt oder abkühlt, er-

wärmen sich auch die Zellen des Barsches oder sie

kühlen ab. Einige Tiere passen sich an konstantere Um-

weltbedingungen an. Beispielsweise adaptieren viele

marine Wirbellose, wie die Seespinne Libinia , die Zu-

sammensetzung ihrer extrazellulären Körper�üssig-

keiten an die relativ stabile Salinität ihres ozeanischen

Lebensraums.

Reine Regulierer oder Konformer sind in der Natur

eher selten anzutre�en. Es kann sein, dass ein Tier

einige innere Zustände reguliert, während es anderen

erlaubt, mit den Umweltbedingungen zu schwanken.

Auch wenn sich der Barsch zum Beispiel an die Tem-

peratur des ihn umgebenden Wassers anpasst, unter-

scheidet sich die Salzkonzentration in seinem Blut

und in seiner interstitiellen Flüssigkeit deutlich von

der Salzkonzentration des Süßwassers, in dem er lebt.

Zu diesem Unterschied kommt es, weil seine Anato-

mie und Physiologie dem Fisch ermöglichen, innere

Veränderungen der Salzkonzentration zu regulieren

(mehr über die Mechanismen dieser Regulation siehe

Kapitel 45). 

40.2.2 Homöostase

Die konstante Körpertemperatur des Fisch otters und

die stabile Zusammensetzung der extrazellulären Kör-

per�üssigkeiten in einem Süßwasserbarsch sind Bei-

spiele für Homöostase , ein Begri�, der so viel wie

dynamisches Gleichgewicht („st eady state“) bedeutet.

Durch die Homöostase halten Tiere selbst dann ein

relativ konstantes inneres Milieu aufrecht, wenn sich

die Bedingungen in der Außenwelt stark verändern.

Wie viele Tiere besitzen auch wir Menschen Mecha-

nismen der Homöostase, die eine ganze Reihe physika-

lischer und chemischer Parameter regulieren. So hält

der menschliche Körper beispielsweise eine recht kon-

stante Kerntemperatur von rund 37 °C aufrecht, und

die Schwankungsbreite des pH-Wertes von 7,4 im Blut

und in der interstitiellen Flüssigkeit beträgt nur 0,1

pH-Einheiten. Der Körper reguliert auch die Glucose-

konzentration im Blut, so dass sie nicht für eine län-

gere Zeit von rund 5 mmol/l abweicht. 

Mechanismen der Homöostase
Bevor wir uns näher mit der Homöostase bei Tieren -

beschäftigen, wollen wir uns ein Beispiel aus der Tech-

nik ansehen: die Regulierung der Raumtemperatur

( Abbildung 40.8). Angenommen, wir wollten ein

Zimmer bei einer Temperatur von 20 °C halten, einer

angenehmen Temperatur für normale Aktivitäten. Wir

stellen ein Messgerät – den Thermostat – auf 20 °C ein

und überwachen die Raumtemperatur mit einem Ther-

mometer im Thermostat. Wenn die Raumtemperatur

unter 20 °C sinkt, reagiert der Thermostat, indem er die

Heizung anstellt. Die Heizung produziert so lange Wär-

me, bis die Raumtemperatur 20 °C erreicht, woraufhin

der Thermostat die Heizung abschaltet. Sobald die

Temperatur im Raum erneut unter 20 °C fällt, setzt der

Thermostat einen weiteren Heizzyklus in Gang. 

Wie ein Heizungssystem für ein Haus, erreicht ein

Tier Homöostase, indem es eine Variable wie Körper-

temperatur oder die Zusammensetzung der extrazellu-

lären Körper�üssigkeiten auf oder nahe bei einem be-

stimmten Wert hält, dem Sollwert . Abweichungen der

Variablen vom Sollwert, sei es nach oben oder nach un-

ten, dienen als Reiz . Ein Rezeptor oder Sensor nimmt

den Reiz wahr und löst eine Reaktion aus, eine physi-

ologische Aktivität, die dazu beiträgt, die Variable zum

Sollwert zurückzuführen. Im Beispiel mit dem Hei-

zungssystem wirkt ein Absinken der Raumtemperatur

unter den Sollwert als Reiz, das Thermometer fungiert

als Messfühler (Sensor), und die Heizung als ausführen-

des Organ liefert die gewünschte Reaktion.
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Abbildung 40.7: Beziehung zwischen Körpertemperatur und
Umgebungstemperatur bei einem wasserlebenden Temperatur-
regulierer und einem wasserlebenden Temperaturkonformer.
Der Fischotter reguliert seine Körpertemperatur und hält sie über einen
weiten Bereich von Umgebungstemperaturen konstant. Der Forellen-
barsch passt hingegen sein inneres Milieu der Wassertemperatur an.
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Abbildung 2.7:  Beziehung zwischen Körpertempe-
ratur und Umgebungstemperatur bei einem wasser
lebenden endothermen Tier und einem wasserleben-
den ektothermen Tier.

Merke! 
Gesetzmäßigkeiten  
der Thermodynamik

Energie kann zwar übertragen und umge-
wandelt, nicht aber erzeugt oder vernich-
tet werden. Im Verlauf jeder Energieüber-
tragung geht ein Teil der Energie als Wärme 
verloren und ist für Arbeitsprozesse nicht 
mehr verfügbar. Darüber hinaus wird Wärme 
immer von einem wärmeren Objekt auf ein 
kälteres übertragen und niemals umgekehrt: 
Das heiße Wasser im Wasserkocher kühlt 
sich langsam ab und erwärmt dabei die um-
gebende Raumluft, niemals kühlt sich der 
Raum ab und erwärmt dabei das Wasser im 
Wasserkocher …
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wasserabstoßende Substanzen, mit denen sie ihr Fell oder Gefieder 
„imprägnieren“. Da Menschen Federn oder Fell fehlen, müssen sie zur 
Wärmeisolierung hauptsächlich auf Kleidung zurückgreifen. Die „Gän-
sehaut“ ist ein Überbleibsel des Haareaufrichtens, das wir von unseren 

Oberfläche und Volumen  
von Lebewesen spielen wichtige Rollen  
für Wärmehaushalt und Stoffwechsel
Die Oberfläche und das Volumen eines jeden Körpers wachsen in 
unterschiedlichen Potenzen. Dieser etwas spröde und mathematisch 
anmutende Satz hat eine Reihe wichtiger, praktischer biologischer 
Konsequenzen. Stellen Sie sich einen Würfel mit einer Kantenlänge 
von 1 cm vor. Die Oberfläche des Würfels beträgt 6 ∙ 1 cm ∙ 1 cm = 
6 cm2 und sein Volumen 1 cm3. Wenn Sie sich jetzt vorstellen, dass 
Sie die Kantenlänge des Würfels auf 2 cm verdoppeln, beträgt seine 
Oberfläche 6 ∙ 2 cm ∙ 2 cm = 24 cm2 und hat sich somit vervierfacht. 
Gleichzeitig ist das Volumen jedoch auf 8 cm3 angewachsen und hat 
sich dadurch verachtfacht! Mit der Vergrößerung des Würfels ändert 
sich darüber hinaus das Verhältnis von Oberfläche zu Volumen (in 
unserem Beispiel von 6 : 1 = 6 auf 24 : 8 = 3)1. Stellen Sie sich nun vor, 
Sie würden beide Würfel (aus dem gleichen Material) so lange in einen 
Backofen legen, bis diese durchgehend auf 100 °C erwärmt sind und 
würden sie anschließend heraus nehmen – beide Würfel begännen ab-
zukühlen. Der größere Würfel verfügt über eine größere Oberfläche, 
über die der Wärmeaustausch mit der Umgebung stattfinden kann. 
Wäre in unserem Beispiel die Oberfläche die einzige Einflussgröße, 
dann müsste der große Würfel schneller auf Raumtemperatur abküh-

1	 Zum besseren Verständnis sind die Einheiten weggelassen worden.

len als der kleine. In Wahrheit verhält es sich jedoch genau anders 
herum und der kleine Würfel kühlt weitaus schneller ab als der Große. 
Die Ursache ist, dass der große Würfel in seinem größeren Volumen 
weitaus mehr Wärme speichern kann als der kleine Würfel und dass 
seine Oberfläche im Verhältnis zum Volumen kleiner ist. 

Bis hier hin haben wir uns einem physikalischen Gedankenexpe-
riment gewidmet – was hat das mit Biologie zu tun, werden Sie mit 
Recht fragen! Die dargestellten Gesetzmäßigkeiten sind nicht nur 
auf Würfel begrenzt, sondern gelten für alle Körper – auch für Lebe-
wesen. Da auch bei jedem Lebewesen der Wärmeaustausch mit der 
Umgebung über die Körperoberfläche stattfindet, verliert beispiels-
weise ein größeres Tier mehr Wärme über die Körperoberfläche als 
ein kleines Tier. Gleichzeitig besitzt jedoch ein großes Tier ein größeres 
Körpervolumen (in dem es Wärme produzieren bzw. speichern kann) 
und dieser Effekt überwiegt, genau wie bei den Würfeln, den Einfluss 
der Oberfläche. Aus diesem Grund können es sich sehr große Tiere 
wie Elefanten, Nilpferde, Nashörner, Giraffen, Elche, Kühe, Gorillas, 
etc. „leisten“, sehr niedrige Stoffwechselraten zu besitzen und für 
ihre Ernährung auf kalorienarme Pflanzennahrung wie Blätter und 
Gräser zurückzugreifen, während sehr kleine Tiere wie Mäuse oder 
Spitzmäuse auf enorme Stoffwechselraten und kalorienreiche Nah-
rung wie Getreide oder Fleisch angewiesen sind.

Bergmann und Allen – zwei Klimaregeln 

Das beschriebene Verhältnis von Oberfläche zu Volumen spielt jedoch 
nicht nur dann eine Rolle, wenn man verschiedene Lebewesen aus 
unterschiedlichen „Artkreisen“ hinsichtlich ihrer Ernährungsweisen 
und Stoffwechselraten vergleicht, sondern hat auch in Form einiger 
„entmathematisierter Faustregeln“, den so genannten „Ökogeogra-
phischen Regeln“, beim Vergleich von Lebewesen innerhalb eines 
Artkreises Einzug in die Ökologie gehalten. Die wohl bekanntesten 
dieser Regeln sind die, nach ihren jeweiligen „Entdeckern“ benannte, 
Bergmann´sche und Allen´sche Regel.

Carl Bergmann und Joel Asaph Allen entdeckten Zusammenhänge 
zwischen der Größe von homoithermen Lebewesen (Bergmann) bezie-
hungsweise den Proportionen ihres Körpers (Allen) und den vorherr-
schenden Temperaturen in den Lebensräumen von Tieren. So stellte 
Bergmann fest, dass bei Tieren nahe verwandter homoiothermer 
Arten die Körpergröße vom Äquator bis zu den Polen hin zunimmt. 
Demnach finden sich die größten homoithermen Arten innerhalb des 
Artkreises z.B. Eisbären oder Kaiserpinguine in den kältesten Regio-
nen. 

Allen erkannte, dass Körperanhänge wie Ohren und Schwänze 
mit der geografischen Breite kleiner werden, da sie umso schneller 
auskühlen können, je größer sie sind. Umgekehrt kann über solche 
Anhänge mit zunehmender Größe mehr Wärme an die Umgebung 
abgegeben werden. Daher verfügen beispielsweise Wüstenhase und 
Wüstenfuchs über sehr große Ohren, während diese bei Schneehase 
und Polarfuchs wesentlich kleiner ausgebildet sind. 
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felltragenden Vorfahren geerbt haben. Die Dicke der Wärmeisolierung 
kann darüber hinaus jahreszeitlichen Schwankungen unterliegen. Das 
dicke Winterfell vieler Säuger wird beispielsweise im Sommer durch ein 
dünneres Sommerfell ersetzt. Diese Anpassungen helfen endothermen 
Tieren, das ganze Jahr hindurch eine konstante Körpertemperatur bei-
zubehalten. ⇒ Abbildung 2.8 zeigt schematisch die wärmeisolierende 
Wirkung einer Muskel- und Fettschicht.

Eine besonders wichtige Rolle spielt die Wärmeisolierung für die 
Thermoregulation von meeresbewohnenden Säugern wie Walrossen 
und Walen. Diese Tiere schwimmen in Wasser, dessen Temperatur deut-
lich unter der Kerntemperatur ihres Körpers liegt. Direkt unter der Haut 
weisen Meeressäuger daher eine sehr dicke isolierende Fettschicht auf, 
die als Blubber bezeichnet wird. Die Isolierwirkung des Blubber ist so 
effektiv, dass Meeressäuger eine Kerntemperatur von 36–38 °C auf-
rechterhalten können, ohne mehr Nahrungsenergie als Landsäuger ähn-
licher Größe zu benötigen. 

�� Anpassungen des Kreislaufsystems

Kreislaufsysteme stellen eine Hauptroute für den Wärmefluss zwischen 
dem Körperinneren und dem Körperäußeren dar. Anpassungen, die 
das Maß der Durchblutung nahe der Körperoberfläche regulieren oder 
die Wärme im Körperkern zurückhalten, spielen daher bei der Thermo
regulation eine entscheidend wichtige Rolle. 

Bei Temperaturveränderungen in ihrer Umgebung verändern viele 
Landwirbeltiere die Menge an Blut (und damit an Wärme), die zwi-
schen ihrem Körperkern und ihrer Haut zirkuliert. Nervensignale füh-
ren zu einer Erweiterung der Blutgefäße nahe der Körperoberfläche. 
Infolge des größeren Gefäßdurchmessers steigt die Durchblutung der 
Haut. Bei Endothermen erwärmt der erhöhte Blutdurchfluss die Haut 
und erhöht somit die Menge an Körperwärme, die an die Umgebung 
abgegeben wird. Der umgekehrte Prozess, der als Gefäßverengung 
bezeichnet wird, verringert die Durchblutung und den Wärmetrans-
fer, indem er den Durchmesser der oberflächennahen Gefäße verrin-
gert. Dieses Phänomen ist auch uns Menschen nicht unbekannt, man 
denke nur an Wintertage, in denen die Hände und die Ohren aus die-
sem Grund sehr schnell auskühlen, wohingegen man seltener über 
kalte Oberschenkel klagt oder an die Größenänderungen des männli-
chen Hodensacks in Abhängigkeit von der Umgebungstemperatur als 
Anpassung an die Notwendigkeit der Aufrechterhaltung einer konstan-
ten Temperatur (unterhalb der Körperkerntemperatur) für die Produk-
tion fertiler Spermien.

Viele Vögel und Säuger verringern ihre Wärmeverluste mithilfe eines 
Gegenstromaustauschers, bei dem benachbarte Flüssigkeiten in ent-
gegengesetzte Richtungen strömen, was die Transferraten von Wärme 
oder gelösten Stoffen maximiert. Der Wärmetransfer erfordert eine anti-
parallele Anordnung von Blutgefäßen, die man als Gegenstrom-Wär-
meaustauscher bezeichnet. Wenn Gewebe auf diese Weise angeord-
net sind, verlaufen Arterien und Venen in enger Nachbarschaft. Strömt 
warmes Blut durch die Arterien, überträgt es Wärme auf das kalte Blut 
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Tiere tauschen 
Wärmeenergie mit ihrer 
Umgebung aus 7.6 
Tiere unterscheiden sich im Hinblick auf den Wärme-

austausch mit ihrer Umgebung deutlich von Pflanzen. 

Tiere sind in der Lage, durch ihren Stoffwechsel selbst 

Wärme zu produzieren. Aber sie können aufgrund 

 ihrer Mobilität auch wärmere und kältere Orte direkt 

aufsuchen oder sie meiden. 

Der Wärmeaustausch zwischen Tieren und ihrer 

Umgebung wird durch den Körperbau wesentlich mit 

beeinflusst. Betrachtet man ein einfaches Modell eines 

Tierkörpers (� Abbildung 7.10), so muss die  Körper-

temperatur auch bei variierenden Außentemperaturen 

zur Aufrechterhaltung von verschiedenen Stoffwech-

selprozessen innerhalb eines bestimmten Temperatur-

bereiches relativ konstant gehalten werden. Die Ober-

flächentemperatur eines Tieres ist jedoch nicht die 

gleiche wie die Luft- oder Wassertemperatur, die es 

umgibt, sondern sie entspricht der dünnen Grenz-

schicht an der Körperoberfläche, an der  Haare,  Federn 

oder  Schuppen ausgebildet sein können. Daher unter-

scheidet sich die Temperatur der Körperoberfläche 

einer seits von der Luft- oder Wassertemperatur des 

Mediums, in dem der jeweilige Organismus lebt, ande-

rerseits aber auch von der des Körperinneren. Zwi-

schen dem Körperinneren und der Körperoberfläche 

liegen Schichten von Muskelgewebe und Fett, so 

dass sich die Körpertemperaturen vom Zentrum zur 

Körperoberfläche unterscheiden. Diese  Isolations-

schicht beeinflusst auch die  thermische Leitfähigkeit 

des Organis mus, seine Fähigkeit, mit der Umgebung 

Wärme auszutauschen. 

Um die Körpertemperatur aufrechtzuerhalten, muss 

das Tier seine Wärmegewinne und -verluste in einem 

Gleichgewicht halten. Dies kann durch eine ver änderte 

Stoffwechselrate und durch bestimmte Wärmeaus-

tauschprozesse geschehen. Durch Stoffwechselreak-

tionen entstandene und gespeicherte Wärme wird 

durch  Konduktion und  Konvektion im Körper weiter-

gegeben, die Übertragung von Wärme zwischen festen 

und flüssigen Substanzen, die in direktem Kontakt 

miteinander stehen. Dieser Austausch wird von der 

Dicke und der Leitfähigkeit der  Fettschicht und dem 

Blutstrom zwischen dem Körperinneren und der 

Körper oberfläche beeinflusst. Die Oberfläche tauscht 

durch Konduktion, Konvektion,  Evaporation und 

 Radia tion Wärme mit der Umgebung aus (siehe den 

 Kas ten Quantitative Ökologie auf Seite 198). Alle diese 

Prozesse werden durch Eigenschaften der Körperober-

fläche mitbestimmt. 

Die jeweiligen Umweltbedingungen beeinflussen 

die Reaktion der Tiere auf die  thermische Stresssitua-

tion. Da Luft eine geringere spezifische Wärme besitzt 

und weniger Wärmeenergie aufnehmen kann als 

 Wasser, haben Landlebewesen mit weitaus extremeren 

Schwankungen ihrer Umgebungstemperatur zu tun als 

Wasserorganismen. Intensive Sonnenstrahlung kann 

für Landorganismen genauso tödliche Folgen haben 

wie ein allzu großer Wärmeverlust in kalten Jahres-

zeiten oder in der Nacht. Aquatische Organismen  leben 

hingegen in einer energetisch weitaus stabileren Um-

welt (siehe Kapitel 4), aber sie ertragen auch weniger 

gut größere Temperaturschwankungen. 

Tiere lassen sich nach Art 
ihrer Temperaturregulation 
einteilen 7.7 
Zur  Temperaturregulation produzieren einige Tier-

gruppen Wärme durch Stoffwechselreaktionen. Diese 

endogene Wärmeproduktion innerhalb bestimmter 

 Temperaturgrenzen bezeichnet man als  Endothermie 

(griechisch endon, innen). Dadurch wird  Homoiother-

mie (griechisch homoios, gleichartig, ähnlich) bewirkt, 

Abbildung 7.10:  Temperaturverteilung in einem Tierkörper. TI: 
Innentemperatur des Körpers, TO: Temperatur der Körperoberfläche, TU: 
Umgebungstemperatur. I: Dicke der äußeren isolierenden Körper-
schicht.
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7.7 Tiere lassen sich nach Art ihrer Temperaturregulation einteilen
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Abbildung 2.8:  Temperaturverteilung in einem Tier-
körper. Die Oberflächentemperatur des Körpers (TO) 
gleicht sich automatisch der Umgebungstemperatur 
(TU) an. Durch die isolierende Wirkung der Muskel- und 
Fettschicht (I) wird die Temperatur des Körperkerns (TI) 
trotz niedriger Außentemperaturen hoch gehalten. (Die 
zusätzliche isolierende Wirkung der Körperbehaarung 
wird in dieser Abbildung nicht berücksichtigt.)
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den Gefrierpunkt über die Erhöhung der Konzentra-

tion bestimmter Substanzen herab, insbesondere Gly-

cerin. Der Waldfrosch ( Rana sylvatica ), der Graue

Laubfrosch ( Hyla versicolor ) und der Wasserpfeifer 

(Hyla crucifer ), die alle in Nordamerika beheimatet 

sind, können erfolgreich unter einer dichteren Laub-

schicht überwintern, da sie in der Lage sind, genügend 

Glycerin in ihrer Körper�üssigkeit anzureichern. 

Einige wirbellose Wattbewohner der höheren Brei-

ten und manche Wasserinsekten überleben die Kälte, 

indem sie sich unbeschadet einfrieren lassen und bei 

Erwärmung wieder au�eben. Bei manchen Arten kön-

nen sogar über 90 Prozent der Körper�üssigkeit ge-

frieren; die übrigen 10 Prozent enthalten sehr hohe 

Konzentrationen an Frostschutzsubstanzen (Kryopro-

tektoren). An den Außenseiten der geschrumpften Zel-

len bilden sich Eiskristalle  und Muskeln und Organe 

werden verformt. Nach dem Auftauen erlangen diese 

rasch wieder ihre ursprüngliche Form. 

Um in einer kalten Umgebung Wärme zu konser-

vieren und lebenswichtige Organe bei Hitzestress zu 

kühlen, haben eine Reihe von Tierarten zum Wärme-

austausch Mechanismen des Gegenstromprinzips  ent-

wickelt (  Abbildung 7.19), das wir bereits bei der 

Sauersto�aufnahme der Fischkiemen kennengelernt 

haben. So sind beispielsweise Schweinswale ( Pho-

coena ), die in kalten arktischen Gewässern leben, 

durch eine Speckschicht gut isoliert. Durch die nicht 

geschützten Vorder- und Schwanz�ossen könnte es 

aber zu einem übermäßigen Wärmeverlust kommen. 

Der Schweinswal hält jedoch seine Körpertemperatur 

durch einen Wärmeaustausch zwischen arteriellem 

und venösem Blut in seinen Flossen aufrecht (  Abbil-

dung 7.20). Die Arterien, in denen warmes Blut vom 

Herzen in die Extremitäten �ießt, sind vollständig von 

Venen umgeben, die das Blut zum Herzen leiten. Das 

warme arterielle Blut gibt seine Wärme an das kältere 

venöse Blut ab. Dadurch gelangt nur wenig Wärme 

nach außen. Blut, das in die Flossen �ießt, wird abge-

kühlt, während das Blut, das in das Körperinnere zu-

rück�ießt, erwärmt wird. In warmen Gewässern, wo 

die Tiere eher überschüssige Körperwärme loswerden 

müssen, wird das Blut dann an den Venen vorbeige-

leitet. Das venöse Blut der Körperober�äche gelangt 

ungewärmt in die tieferliegenden Körperbereiche, die 

dadurch eine Kühlung erfahren. Eine solche charakte-

ristische Gefäßanatomie ist auch in den Extremitäten 

von Säugetieren  und Vögeln  sowie in den Schwänzen 

von Nagetieren wie dem Biber ( Castor canadensis ) zu 

�nden.

Bei vielen Tierarten verzweigen sich die Arterien 

und Venen in feine Arteriolen und Venolen, die eng 

miteinander vernetzt ein ganzes Kapillarbündel bil-

den, das man als Rete mirabile  („Wundernetz“) be-

zeichnet. Hier �ndet im Prinzip das Gleiche statt wie 
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Abbildung 7.19: Das Gegenstromprinzip, gezeigt am  Arkti-
schen Wolf ( Canis lupus tundrorum).  Rechts wird der Blutdurch-
�uss durch eine Arterie und Vene einer Vorderextremität demonstriert. 
Durch Wärmeübertragung wird das kalte venöse Blut erwärmt und es 
�ießt mit einer höheren Temperatur zum Körperinneren zurück.

Abbildung 7.20: Schweinswale ( Phocoenidae) und andere Ver-
treter der  Wale ( Cetacea) nutzen ihre Vorder- und Schwanz�os-
sen zur  Temperaturregulation. Die dortigen Arterien sind von Venen 
umgeben. So wird venöses Blut, das zum Körperzentrum zurück�ießt, 
durch arterielles Blut erwärmt, wodurch die Körpertemperatur stabili-
siert wird (nach Schmidt-Nielson, 1977).

Arterie

Venen
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Abbildung 2.9:  Das Gegenstromprinzip, gezeigt am 
Arktischen Wolf. Rechts wird der Blutdurchfluss durch 
eine Arterie und Vene einer Vorderextremität demons-
triert. Durch Wärmeübertragung wird das kalte venöse 
Blut erwärmt und es fließt mit einer höheren Tempera-
tur zum Körperinneren zurück.


