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ABSTRACT: Energy balance of a poikilothermic animal (Lacerta vivipara).The main differ- 
ences between homoiothermic and poikilothermic animals are considered on the basis of 
information from literature and results obtained by the author. It is not the occurrence of 
thermoregulation per se which constitutes the main differences between representatives of these 
two groups, but rather the manner in which this thermoregulation is performed. Whereas 
homoiothermic animals regulate by means of metabolic processes and changes in behaviour, 
poikilothermic animals employ the latter mechanism almost exclusively. In Lacerta vivipara 
the dose relationship between thermaI balance and environmental factors is demonstrated on 
the basis of" experimental results and calculations. 

EINLEITUNG 

Die Energiebilanz eines Tieres ist rein quantitativ gesehen weitgehend dutch die 
Bilanz seines W~rmehaushaltes bestimmt. Auf alle Fiille l~Bt sie sich nach dem Ersten 
Hauptsatz der Thermodynamik exakt durch W~irme~iquivalente ausdrti&en. Im Hin- 
blick auf die Regulation des W~irmehaushaltes lassen sich zwei grof~e Gruppen yon 
Vorg~tngen unterscheiden: Nichtregulative Vorg~inge einerseits und Vorg~inge, die eine 
Regulation des W~irmehaushaltes zum ZMe haben, andererseits. In bezug auf den Ort 
der Energiewechselvorg~nge lassen sich zweckm~igigerweise folgende zwei Hauptgrup- 
pen unterscheiden: Stoffwedlselprozesse (die im allgerneinen als k~Srperinterne Energie- 
lieferanten auftreten) und W~irmeaustauschvorg~inge zwischen Tierk6rper und Umwelt. 
W~ihrend diese zweite Gruppe yon Vorg~ingen relativ gut physikalisch fagbar ist, be- 
stehen bei der quantitativen Erfassung der Vorg~inge der ersten Gruppe ftir den g e- 
s a m t en  K/Srper eines Tieres betr~ichtli&e Schwierigkeiten. 

Die gesamte Energiebilanz liii~t sich in folgende Faktoren zerlegen: 1. Energie- 
wechsel durch Stoffwechselvorg~inge; 2. W~irmeaustausch dutch Strahlung (ftir a bis d: 
absorbierte Anteile), n~imlich: a) Sonnenstrahlung, b) Himmelsstrahlung, c) Gegen- 
strahlung (dunkle Eigenstrahlung der Atmosph~ire), d) Ausstrahlung (dunkle Eigen- 
strahIung des Bodens), e) Dunkle Eigenstrahlung des Tierk~Srpers; 3. W~irmeaustausch 
dutch W~irmeleitung zwischen Tierk6rper und Boden; 4. W~irmeaustausch durch W~irme- 
iibergang (W~irmeleitung + Konvektion) zwischen Tierk/Srper und Lug; 5. W~irme- 
abgabe durch Transpiration. Hierbei biiden die Faktoren 2 bis 5 die oben als zweite 
genannte Gruppe ,,Wiirmeaustauschvorg~inge zwischen Tierk~Srper und Umwelt". 
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HerkSmmlicherweise teilt man die Tiere in poikilotherme und homoiotherme, in 
,,we&selwarme" und ,,glei&warme" ein. Dies drii&t jenen Unters&ied aus, den man 
his vor wenigen Jahren als den entscheidenden ansah: W~ihrend man den Homoio- 
thermen die F~ihigkeit zur Regulation ihres WSirmehaushaltes und damit ihrer KSrper- 
temperatur zuerkanrite, sprach man den PoikiIothermen eine derartige Regulations- 
f~ihigkeit ab. Bei n~iherer Betrachtung des Problems der Temperaturregulation stellt 
si& abet heraus, dat~ dies ni&t stimmt. 

ALLGEMEINES 

Zun~ichst ergibt eine Analyse des Temperatur-Regulationsph~inomens bei den 
Homoiothermen folgendes: Prinzipiell kSnnen beide der oben genannten Gruppen yon 
Energiewechselvorg~ingen herangezogen werden: Stoffwechselvorg~inge (im KSrper- 
inneren) ebensowohl wie W~irmeaustauschvorgStnge mit der Umwelt (durch Verhal- 
tensweisen, die das Tier in eine solche Lage zur Umwelt bringen, datg die Beeinflussung 
des W~irmehaushaltes in der ,,gewiinschten" Ri&tung vor sich geht). Das Standard- 
beispiel fiir die erste Gruppe ist der Glykogenabbau im Muskel bei willkiirlicher oder 
unwillktirli&er Muskelbewegung: W~irmeproduktion durch KSrperbewegung oder 
dur& Muskelzittern. Atlt~igli&e Beispiele fiir die zweite Gruppe sind das Aufsuchen 
des S&attens dur& Mensch und Tier an heif~en Tagen und der Sonnenstrahlen an kal- 
ten Tagen. Dazu kommt die FSrderung oder Hemmung der Transpiration: Absi&t- 
li&es Befeuchten der K6rperoberfl~i&e und si& dem Wind aussetzen einerseits, Ver- 
meidung einer Befeuchtung der KSrperoberfl~i&e und Verbergen vor dem Wind 
andererseits. Beim Mensch und teilweise au& beim Haustier kommt no& die Herab- 
setzung des W~irmeaustausches dur& Herstellung yon Isoliers&ichten (Bekleidung) 
dazu, aut~erdem das Aufsu&en geeigneter Aufenthaltsr~ume (dies in ni&t unbetr~icht- 
lichem Ausmag au& bei wildlebenden Tieren). 

Weiters ergibt die Analyse, dag die Regulation der KSrpertemperatur auch bei 
den Homoiothermen nur in bes&riinktem Umfang mSgli& ist. Die Regulation funk- 
tioniert ni&t oder nur teilweise: bei Primitivformen wie etwa dem S&nabeltier Orni- 
rhorhynchus anatinus, bei den meisten Jungtieren, sowie zu gewissen Zeiten (Winter- 
s&laf bei S~.ugern, Na&tzeit bei vielen VSgeln). Aul~erdem hat die Regulation eine 
beschdinkte Regulationskapazit~it: Extrembedingungen lassen sie zusammenbrechen. 
Bei Homoiothermen hat dies meist katastrophale Folgen - Hitzs&lag auf der einen 
Seite, Erfrieren auf der anderen. 

In den letzten Jahren konnte nun si&ergestellt werden, dal~ au& bei den Poikito- 
thermen eine F~ihigkeit zur Regulation der KSrpertemperatur durchaus vorhanden ist. 
Worin besteht der Unterschied zu den Homoiothermen? Zun~ichst ist eine geringere 
Regulationskapazit~it festzustellen: Schon bei viel geringerer Belastung der Tempe- 
raturregulatiou, als sie den Homoiothermen ertr~iglich ist, verwandelt si& der ,,zeit- 
weise homoiotherme" Poikilotherme in einen ,e&ten" Poikilothermen. Aber prin- 
zipietl ist - wie s&on oben gesagt - natiirli& auch die Regulationskapazit~it der 
Homoiothermen begrenzt. Soweit bis jetzt zu sehen ist, ist auch die Regulationskon- 
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stanz bei den Poikilothermen geringer als bei den ,echten" Homoiothermen (also unter 
Auss&lufl priraitiver, junger, winterschlafender Tiere). 

Der wesentliche Unterschied zwischen der Temperaturregulation der Poikilother- 
men und jener der I-Iomoiothermen aber liegt darin, dag den ersteren fast nur Verhal- 
tensweisen zur Verfiigung stehen 1, den letzteren aber in mindestens ebensolchem Aus- 
marl auch Stoffwe&selvorg~inge. Dies beruht auf dem heute als auss&laggebend er- 
kannten Unters&ied der beiden - nach wie vor gut gekennzeichneten - Typen 
,Poikilotherme" und ,,Homoiotherme": Bei den Homoiothermen bilden die Stoff- 
wechselprozesse den wesentlichen Teil des Energiewechsels, bei den Poikilothermen 
hingegen der W~irmeaustaus& mit der Umwelt. Auch der &arakteristis&e Unterschied 
zwis&en der Stoffwechselkapazit~it yon Homoiothermen- und Poikilothermengewehe 
(LOCKER 1962a) weist darauf hin, daf~ es si& hier um zwei wirklich vers&iedene 
physiologische Konstruktionstypen - und daher auch gut gekennzeichnete Gruppierun- 
gen des Tierrei&es - handelt. 

Die Tatsa&e, daft die Poikilothermen eine Temperaturregulation dur& entspre- 
chende Verhaltensweisen erzielen, wurde yon MAZEK-FIALLA schon vor iiber 20 Jahren 
angedeutet: ,,Die Hauptaufgabe der poikilothermen Tiere besteht darin, die zur Akti- 
vit~it notwendige Temperatur beizubehalten, also auch bei we&selnder Witterung nicht 
aus dem Aktivit~itsbereich zu kommen." (MAZEK-FIAtLA 1941, p. 244) .2. Energisch 
betont wurde diese Tatsa&e erstmals yon BOG~r.T: . . . . .  the s i g n i f i c a n t  fact that 
reptiles m a n a g e  to m a i n t a i n  the body temperature within a relatively narrow 
,normal activity range', with fluctuations of only three or four degrees above or below 
the mean" (BoG~RT 1949, p. 207; Sperrungen vom Verf.). Sowohl die Tatsache der 
Temperaturregulation dutch Verhaltensweisen wie die weitergehende Behauptung, datt 
si& die KSrpertemperatur yon Eidechsen im ,,Aktivit~itsberei&" auf Grund dieser 
Regulation innerhalb einer S&wankungsbreite yon 6 his 8 Grad halte, kann nach eige- 
nen Versuchen mit Lacerta v iv ipara (KN6Tm 1959) best~itigt werden. Diese I]berein- 
stimmung ist vielleicht insofern yon besonderer Bedeutung, als BOG~r.T die Temperatur 
im Freien mag, die eigenen Werte jedoch yon Temperaturorgelversuchen - bei denen 
gleichzeitig auch die KSrpertemperatur gemessen wurde - stammen. Hinsichtlich der 
n~iheren Bedingungen mug auf die beiden zitierten Arbeiten verwiesen werden. 

1 In gewissem, sehr geringem Umfang sind freilich auch Stoffwechselvorg~inge eingebaut. 
So etwa beim Fliigelschwirren "der Nachtschmetterlinge. 

Dat~ hierbei alIerdings nicht an eine nach M~igli&keit st~ndige Aufre&terhaltung der 
Aktivit~itstemperatur gedacht ist, zeigt der iibern~i&ste Satz: ,,Eine dauernde Ver~inderung 
der HShe der KSrpertemperatur innerhalb des Aktivit~itsberei&es bzw. zwis&en dem Aktivi- 
t~its- und Passivi6itsbereich kann vMIeicht auf gewisse Funktionen des KSrpers f6rdernd wir- 
ken." Eine Seite weiter heigt es: ,,Diese Zeit des passiven Ausharrens, besonders wenn sie 
durch h~iufige Aktivit~itsperioden unterbro&en wird, s&eint abet fiir vide Aufgaben des 
Organismus yon Bedeutung zu sein und ist daher nicht als eine Unt~tigkeit in vollem Umfange 
aufzufassen." In der gleichen Ri&tung, aber no& einen Schritt welter in Ri&tung auf die oben 
zitierten Befunde LocKrRs, liegt die Ansicht yon KROGER und DusvIvA. ,,Einige Angaben in 
der Literatur legen sogar den Gedanken nahe, dag Schwankungen in der Temperatur fiir den 
gesamten Lebenshaushalt der Poikilothermen vorteilhaRer sind als st~indig glei&bleibende 
Temperaturen, au& wenn sie die HShe der Homoiothermentemperatur erreicht." (KR/JOER & 
DuSVIVA 1933, p. t86.) 
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ERGEBNISSE 

Auf Grund der genannten Laboratoriumsversuche und der dazugeh~Srigen Frei- 
landuntersu&ungen wurden yon KN6TIG (1959) umfangreiche Betrachtungen zur 
Energiebilanz yon Lacerta vivipara angestellt. Die wichtigsten Werte fiir eine derartige 
Energiebilanz sollen im folgenden wiedergegeben werden, wobei gegeniiber der zitier- 
ten Arbeit des Verfassers jetzt zum Tell verbesserte Werte zur Verfiigung stehen: 
Sonnen-, Himmels-, Gegen- und Ausstrahlung nach SAUBEREa~ & DZRMHII~N 1958, Re- 
flexion yon Sonnen- und Himmelsstrahlung an der Hau t  lebender Exemplare yon 
Lacerta agilis nach DI~MrIIRN 1964. Mit dleser Illustration zu den oben vorgelegten 
altgemeinen Ausftihrungen ergibt sich ein Eindru& yon der Gr~Sf~enordnung der in 
Frage kommenden Energiebetr~ige, und diese k~Snnen mit den entsprechenden Werten 
der - weitgehend yon Smffwechselprozessen beherrschten - Energiebilanz der Homoio-  
thermen verglichen werden, 

Um typische Werte errechnen zu kSnnen, wird im folgenden ein Modell einer 
Lacerta vivipara (Berg-, Wald- oder Mooreide&se) beniitzt, dessen Maf~e nach den 
Erfahrungen des Verfassers als reprgsentativ anzusehen sin& FOr das ,,Modelltier" 
werden folgende Annahmen getroffen: Rti&enflii&e: 7 cm2; BauchfI~iche ( =  Grenz- 
fl~iche Tier - Boden beim Liegen): 7 cm2; Grenzfl~che Tier - Luft (beim Liegen des 
Tieres am Boden): 10 cm2; mittlere dorsoventra]e Dicke: 0,7 cm; Volumen: 5 cma; 
Gewi&t: 5 g; spezifisches Gewicht: 1 g .  cm-a; spezifische W~irme: 1 cal. g-*. Grad-*. Zu 
den Tabellen 1 bis 7, wel&e die Werte f~ir die Energiebilanz enthalten, sei noch gesagt, 
dai~ die Refiexion yon Sonnen- und Himmelsstrahlung an lebenden Exemplaren yon 

Tabeile 1 

Energieaufnahme des Modelltieres. Spalten s: Riickenfl~che senkrecht zur Sonnenstrahlung; 
Spalten p: Rii&enfl~iche parallel zur ErdoberfLiche. Einstrahlungswerte (Sonnenstrahlung) nach 

SAUBEREP, & DIRM~-IIRI'¢ (1958) 

KSrper- 
temperatur- 

gee- erh~Jhung 
l~5he des Modell- 

tieres 
5e 

Zeiteinheit 

m Tag Monat Uhrzeit cal.cm--Lmirt '1 cal.cm%min -1 cal.min -t Grad.mln -~ 
s p s p s p s p 

15. M~rz 8.00 0,82 0,68 4,76 0,95 
0,28 0,23 1,61 0,32 

200 
15. Juni 12.00 1,27 1,05 7,35 1,47 

1,16 0,96 6,72 1,34 

15. M~rz 8.00 1,28 1,06 7,42 1,48 
0,42 0,35 2,45 0,49 

2000 
15. Juni 12.00 1,50 1,25 8,75 1,75 

1,38 1,15 8,05 1,61 

Zeitpunkt 

Energie 
je Zelt- und Fl~icheneinheit 

eingestrahlte 

je Zeiteinheit 
absorbierte vom 
(bei 17 % Gesamttier 
Reflexlon) absorbierte 
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L a c e r t a  agil is  au£ Anregung des Verfassers in dankenswerter Weise yon Frau Dr. 
DII~MttlI~N gemessen und mit 17°/0 bestimmt worden ist (Dn~MHIRN 1964). Dieser 
Wert wurde auch fiir die Reflexion der kurzwelligen Strahlung am ,,Modelltier" zu- 
grunde gelegt~ 

Tabelle 1 zeigt, welchen Gewinn an Energieaufnahme eine Eidechse erzielen kann, 
wenn sie ihren K6rper so dreht, dai~ die Rtickenfl~iche senkrecht zur einfallenden 
Sonnenstrahlung liegt. Besonders deutlich ist das gerade zu den Zeiten, zu welchen die 
Einstrahlung an sich schon dutch den niedrigen Sonnenstand geringe Werte aufweist 
(friihe Vorm~ttags- und sprite Nachmittagsstunden, Friihjahr, Herbst), das Tier also 
mit W~/rme ,,geizen" mut~, will es im Niveau der Aktivit~itstemperatur bleiben. 

Tabelle 2 zeigt den Anteil der einzelnen Einstrahlungskomponenten an der Ener- 
gieau£nahme des ,,Modelltieres". Als obere  G r e n z e  wurde der nach SA~JBEr, ER & DIRM- 
turn (1958) jeweils h~Schstm6gliche Weft angenommen, als u n t e r e  G r e n z e  Werte, die 
einer ftir die Aufrechterhaltung der Aktivit~itstemperatur eben noch m~glichen meteo- 
rologischen Konstellation entsprechen. Die verschiedenen Arten der Strahlung wurden 
nach dem allgemeinen Gebrauch in kurzwellige (2 < 3 #) und langwellige (3 /~ < 2 
< 100/~) Strahlungen unterteilt. (2 bedeutet in Tab. 2 die Wellenliinge der Strahlung; 
vgl. aber Tab. 3.) 

Tabelle 2 

W~irmezufuhr dur& Strahlung. Einstrahlungswerte nach SAI~B~t~t~ & DIRMHIRN (1958); Re- 
flexionswerte fiir kurzwellige Strahlung nach DIRMHIRN (1964), f~ir langwellige Strahlung 
nicht beriicksichtigt, da nicht genau bekannt (nach den vergleichbaren Werten yon SAUBERER 

& DIRMHI~N 1958 sind sie [p. 72] si&er kleiner als 10%) 

Strahlungsart 

Energie Kgrper- 
je Zeit- und Fl~icheneinheit . 

absorbierte je Zeiteinheit temperatur- erhShung 
(bei i7°/0 Re- vom 

eingestrahlte flexion ftir Gesamttier des Modell- tieres 
kurzwellige absorblert je 
Strahlung) Zeiteinheit 

cal.cm "2.min-lcal.cm-2.min-~ cal.min-1 Grad.min-i 

0,80 0,66 
1,50 

Sonnen: unt. Grenze  
strahlung ob. Grenze  

~ Hi [wol- Grenze  
; ~me~s- / kenl°s unt. _ oh. Grenze  
; v  

strah-]be_ unt. Grenze  
lung ~deckt ob. Grenze  

0,06 0,05 
0,15 

0,07 0,06 
0,60 

4,62 0,95 
1,25 8,75 1,75 

0,35 O,O7 
0,12 0,84 0,17 

0,42 0,08 
0,50 3,50 0,70 

Gegenstrahlung 
(dunkle Eigenstrah- 
lung d. Atmosph~ire) 

H unt.  Grenze  
4 0  o oh. Grenze  

v 
~'~ Ausstrahlung 

"~ (dunkle Eigenstrah- 
~m% lung des Bodens) 

0,3 
0,5 

2,1 0,4 
3,5 0,7 

unt. Grenze  
"~ oh. Grenze 

0,4 
0,8 

2,8 0,6 
5,6 1,1 
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Tabelle 3 behandelt die Frage des W~irmeaustausches durch W~irmeleitung. In 
Tabelle 3a sind die Werte der W~irmeleitf~ihigkeitszahl (~) einerseits ftir verschiedene 
Arten natiirlichen Untergrundes, andererseits ftir Aluminium (wegen der Laboratori- 
umsversuche) und schliei~lich fiir Luf~ und Horn (Rinderhuf) angegebe.n. Die beiden 
letzteren sind insofern besonders wichtig, als sie unter allen angeftihrten die weitaus 
kleinsten Werte ftir die Wiirmeleitf~ihigkeit haben. Da der W~irmestrom vom Boden 
zum K~Srperinneren des Tieres (oder umgekehrt) eine Schicht durchdringen muir, die 

Tabelle 3 

W~irmeaustausch durch Wiirmeleitung gem~ii~ der Beziehung. Q = 2.F.LI (T).d-i; (EBERT 1951, 
p. 284). Q :W~irmestrom [cal.s-1] ; 2 :Wiirmeieitfiihigkeitszahl [cat.cm%s%Grad-1] ; F : Flgche 
der durchflossenen Schicht [cm2]; d (T) : Temperaturdifferenz zwischen den Grenzfi~ichen der 

dur&flossenen Schi&t [Grad]; d : Di&e der durchflossenen Schicht [cm] 

a) Werte fiir 2 (streng gtiltig nut bei 20 ° C) 

Aluminium 0,56 Kalkstein 
Erde 0,002-0,003 Kiefe>, Tannenholz 
FluBsand (tro&en) 0,0008 Baumwolle (lose) 
Flu~sand (11% Feuchtigkeit) 0,003 Wasser 
Sandstein 0,0045-0,005 LuR 

Hufhorn des Rindes 0,00072 Luflc 

0,0055 
0,0003 nach 
0,0002 Eu~RT 
0,0014 1951 
0,00006 

nach 
0,000046 KR/2GEI~ 

1929 

b) Werte fiir Q (Voraussetzung: F = 7 cm ~, d = 0,1 cm) 

K~Srpertempera- 
2 ~ (T) W~irmestrom Q (W~irmestrom) tur~inderung 

des Modelltieres 
je Zeiteinheit 

cal.cm-i.s-i.Grad -i Grad cal.s -1 cal.min -1 Grad.min -1 

0,0007 5 0,245 1.4,70 2,94 
(Horn) 1 0,021 1,26 0,25 

0,00006 5 0,049 2,94 0,59 
(Lui°c) 1 0,004 0,24 0,05 

Tabelle 4 

W~irmeaustausch (Austauschoberfl~iche 10 cm u) dur& WF~rmeilbergang Luf~-Modelltier 
(Werte zum Tell nach E~R~r 1951) 

Tempe- K6rpertempera- 
ratur- W~rmelibergang W~rmestrom- W~rmestrom tur~inderung 
diffe- dichte des Modelltieres 
renz cal.cm%s -1. je Zeiteinheit 
Grad Grad -1 cal.cm -2.s'l cal.min-i Grad.rain-1 

unt. Grenze  0,0011 0,033 I9,8 3,96 
30 ob. Grenze  0,0014 0,042 25,2 5,04 

5 unt. Grenze  0,0011 0,0055 3,3 0,66 
oh. Grenze  0,0014 0,007 4,2 0,84 
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Horn  wie auch Luft (das Schuppenkleid l~if~t ja zu einer festen Unterlage hin Lui~- 
polster frei) umfaf~t, so ist anzunehmen, daf~ die Intensit~it dieses W~.rmestromes durch 
die Wiirmeleitf~ihigkeit dieser Schi&t limitlert ist. Wieweit  die Annahme einer homo- 
genen Schicht yon 1 mm Di&e aus Lu~ als untere Grenze beziehungsweise aus Horn  
als obere Grenze gerechtfertigt ist, kann noch nicht endgiiltig gesagt werden. Tabelle 3b 
bringt die Werte des W~irmestromes fiir eine Temperaturdifferenz zwischen Tierk6rper 
(innerhalb der Haut)  und Unterlage yon 5 Grad  einerseits und yon 1 Grad  anderer- 

seits. 
Die W~irmeleitung ist - ebenso wie der Wiirmeiibergang - (Tab. 4) ein Faktor,  der 

seine Wirksamkeit  selbst vermindert,  sofern keine anderen Faktoren einwirken: Durch 

Tabetle 5 

W~irmeentzug dur& Transpiration. Voraussetzung: Verdunstung von 1 g Wasser ben&igt 
560 cal; (Fici~rt 1928). Spezifische Transpirationswerte: ffir 0,0025 m.s -1 gemessen yon R~mH- 

LING (1957); fi.ir 1,5 m.s-* berechnet nach der TI~ABEIiTSChen Formel (FmliER 1928, p. 87) 

Relative Lull- Windge- Transpiration W~irme- K6rpertempera- 
Luf~- tempe- schwin- spezifische durch das abstrom turerniedrigung 

feuchtig- ratur digkeit Modelltier vom des Modelltieres 
keit 7 (Wasser)-g -1 Modelltier je Zeiteinheit 

(K~Srperge- 
0/0 0 C m.s "'1 wicht).min -1 7.rain -1 cai.min -i Grad.min -~ 

0,0025 18 90 0,0504 0,01 
20 1,5 441 2205 1,2348 0,25 

35 30 0,0025 92 460 0,2576 0,05 
1,5 2253 11265 6,3084 1,26 

35 0,0025 83 415 0,2324 0,05 
1,5 2033 10165 5,6924 1,14 

20 0,0025 15 75 0,0420 0,01 
1,5 367 1835 1,0276 0,21 

50 30 0,0025 75 375 0,2100 0,04 
1,5 1837 9185 5,1436 1,03 

35 0,0025 74 370 0,2072 0,04 
1,5 t812 9060 5,0736 1,01 

20 0,0025 15 75 0,0420 0,01 
1,5 367 1835 1,0276 0,51 

70 30 0,0025 47 235 0,1316 0,03 
1,5 1151 5755 3,2228 0,64 

35 0,0025 57 285 0,1596 0,03 
1,5 1396 6980 3,9088 0,78 

20 0,0025 7 35 0,0196 - 
1,5 171 855 0,4788 0,10 

90 30 0,0025 23 115 0,0644 0,01 
1,5 563 2815 t,5764 0,32 

35 0,0025 29 145 0,0812 0,02 
1,5 710 3550 1,9880 0,40 
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W,irmezu- oder -abstrom n~ibert sich die K~rpertemperatur des Tieres der Temperatur 
des Bodens beziehungsweise der Lui~, das heigt die Temperaturdifferenz wird kleiner 
und proportional mit ihr der W{irmeaustausch. So wird bei einer Hornschicht yon 1 mm 
Dicke eine Temperamrdifferenz yon 5 Grad binnen 4 Minuten auf 1 Grad und bin- 
hen 9 Minuten auf 0,1 Grad herabgesetzt. Wenn freilich eine yon der Bodentempe- 
ratur abweichende K/Srpertemperatur geha]ten oder gar erreicht werden soll, so mug 
der W~irmestrom entweder durch den Einflutl anderer Faktoren ausgeglichen oder 
durch entsprechendes Verhalten, etwa hochbeiniges Laufen iiber zu kaltem oder zu 
warmem Boden, unterbrochen werden. Ein derartiges Verhalten wurde wiederholt im 
Freiland beoba&tet (vgl. Kr, AM~R 1937), besonders gut abet bei Temperaturorgel- 
versuchen, bei del~en man den Bereich der Vorzugstemperatur schon dutch die Fort- 
bewegungsart (auf dem Bauche kriechend, statt ,,stelzbeinig" laufend) erkennen kann 
(KN6T~O I959). Zugteich zeigt sich hier die Bedeutung der Feinstruktur des Gel~ndes, 
durch die auf engem Raum mikroklimatisch ganz verschiedene ,,R~iume" geschaffen 
werden k/Snnen. 

Werte des W~rmeiiberganges (wie die nicht auf Strahlung beruhenden Vorg~inge 
des W~irmeaustausches zwischen einem gasf6rmigen und einem festen K6rper genannt 
werden) zwischen Luf~ und Tierk/Srper zeigt Tabelle 4. Jener Tell der K6rperob.er- 
fl~&e des ,,Modelltieres", der st~indig mit der Lu~ in Berahrung steht (auch wenn das 
Tier am Boden liegt), wurde mit 10 cm 2 angenommen. Die WiirmelJbergangswerte fi~r 
30 Grad Temperaturdifferenz wurden EI3Er, T (1951) enmommen. Wieweit diese, wie 
auch die fiir 5 Grad Temperaturdifferenz verwendeten Werte Relevanz fi~r das hier 
behandelte Problem besitzen, mSge bei KNbTIG (1959) nachgelesen werden. Sie wer- 
den dort als wahrscheinlich etwas zu hoch angesehen. 

In Tabelle 5 ist die mit der Transpiration zusammenh~tngende W;,irmeabgabe 
dargestellt. Die Werte fiir die Transpiration je Gramm K6rpergewicht (,,spezifisehe 

TabeIIe 6 

Kalkulation der W:,irmezufuhr nach dem Gesamtsauerstoffverbrauch (Vergleichswerte). Sauer- 
stoffverbrau&" Uta stansburiana nach DAXVSON & BARTHOLOMEW (1956), Mus musculus (jure- 
nil, adult) na& LOCKER (I962b); Voraussetzung fiir die Werte der Energiefreisetzung: Respira- 

toris&er Quotient (RQ) = 0,8 (hierbei entspricht 1 cm 30~* elner Energie yon 4,8 caI) 

Sauerstoffverbrauch Energie- 
Versuchstier Temperatur je Gramm K6rpergewi&t bei 5 g K/Sr- freisetzung 

pergewicht 
0 C cm~.g-l.h-t cmS.gl.min -1 cm3.min -1 cal.min -1 

0,30 
20 (0,25-0,40) 0,005 0,025 0,12 

Uta 

0,60 (4-6 g) 35 (0,50-0,75) 0,0I 0,05 0,24 

Mus (juv.) 22,5 6,0 0,1 0,5 2,4 

(5 g) 32,5 4,5 0,075 0,375 1,8 

Mus (ad.) 22,5 4,0 0,067 

(20 g) 32,5 2,5 0,042 
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Transpiration") bei der Windgeschwindigkeit 0,0025 m • s -1 sind der sehr grtindlichen 
Arbeit von REICttLINO (1957) entnommen. RE,tilLiNG erhob die Werte ftir 70°/0 
relative Luf~feuchtigkeit in zwei verschiedenen Untersuchungsreihen. In Tabeile 5 wur- 
den die Mittel aus den jeweiligen Wertepaaren yon REICHLII-,IG verwendet. Fiir eine 
Windgeschwindigkeit yon 1,5 m • s -1 (Windst~irke 1 der BEAUFORT-Skala) wurden die 
Werte naeh der TRAB~r.Tschen Formel (F~cK~r. 1928, p. 87) errechnet. Fiir Wind- 
st~irke 3 (5 m - s -1) w~ren nicht ganz doppelt so hohe Werte anzusetzen (die Werte fiir 
Windst~irke 1 w~iren mit 1,805 zu multiplizieren). 

Natiirlich ist die Transpiration nicht nut vom Standpunkt des Energiewechsels, 
sondern auch vom Standpunkt des Stoffwechsels aus zu sehen. Es zeigt sich n~imlich, 
dab eine Lacerta vivipara zwar bei h~herer Lufttemperatur (tiber 30 o C) und etwas 
Wind der Gefahr einer f3berhitzung durch Transpiration allein sicher Herr werden 
kann, dall andererseits aber die st~indige Kompensation eines W~irmezustromes yon 
7 cal • rain -1 innerhalb yon 80 Minuten bereits die Verdunstung yon 1 g Wasser, ent- 
sprechend 1/5 des K/Srpergewichtes des Modelltieres, verlangt. Dai~ dies nicht ohne 
weiteres m6glich ist, leuchtet ein. Auf die sich hieraus ergebende /Skologische und 
physiologische Problematik kann hier allerdings nicht eingegangen werden. 

Tabelle 6 zeigt Vergleichswerte yon einem Poikilotherrmen (der amerikanischen 
Eidechse Uta stansburiana) und yon einem Homoiothermen (Mus musculus, juvenil und 
adult) fiir die W~irmeproduktion durch den Stoffwechsel. Ein allgemein als sehr gut 
angesehenes Maf~ hierfiir ist der Gesamtsauerstoffverbrauch. Eigene Versuche, die noch 
nicht abgeschlossen sind, ergeben ~ihnliche Werte, wie sie Uta aufweist, fiir Lacerta 
agilis, Lacerta sicula und Algyroides nigripunctatus, aber etwas kleinere Werte fiir 
Lacerta vivipara. Allerdings kSnnen hieriiber noch keine endgiiltigen Aussagen ge- 
macht werden. Tabelle 6 beleuchtet deutlich die beiden oben aufgestetlten Thesen: 
1. Die W~irmeproduktion des Stoffwechsels ist ftir den W~irmehaushatt der Poikilo- 
thermen yon geringer, fiir den der Homoiothermen yon grof~er Bedeutung, und zwar 
in jedem Temperaturbereich. 2. Bei den Homoiothermen spielt der Stoffwechsel fiir die 
Regulation der K~Srpertemperatur eine wi&tige Rolle, bei den Poikilotherraen nicht. 
Die auch dort sichergestellte Regulation kann sich also nur auf Verhaltensweisen 
stiitzen. 

Tabelle 7 steltt die for die Energiebilanz einer Lacerta vivipara wichtigsten Werte 
sowie die Vergleichswerte der Tabelle 6 zusammen. Auf~er den in den Tabellen 1 bis 6 
bereits enthaltenen Werte bringt sie no& einen Wert fiir die mSgliche W~irmeproduk- 
tion durch Muskelarbeit einer Lacerta vivipara. Als obere Grenze wurde angenom- 
men, dall das Modelltier innerhalb einer Sekunde 20 Zentimeter senkrecht nach oben 
l~iuft, etwa an einer Gitterwand des Terrariums. Da das Gewicht des Modelltieres 5 g 
betr~igt, resultiert eine Leistung yon 1 g - m • s -*, was 0,0023 cal - s -* oder 0,138 cal - 
rain -1 entspricht. FeNN (1947) gibt als Wirkungsgrad ,,des Muskels" 20 bis 25 0/0 an. 
Der Fall der gr~Si~eren W~irmeproduktion (20 0/0 Wirkungsgrad) ergibt 0,625 cal • rain -1 
und damit eine K/Srpertemperaturerh/Shung des Modelltieres yon 0,11 Grad je Minute. 

Auf die vielf~iltigen, sida aus den in Tabelle 7 aufgeftihrten Werten ergebenden 
physiologischen und 5kologischen Probleme 3, aber auch morphologischen Probleme 4, 
kann bier nicht n~iher eingegangen werden. Ein Tell der physiologischen und ~Skologi- 
schen Fragen wurde - fragmentarisch - yon KNOTIG (I959) behandelt, weitere sollen 
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in Arbeiten folgen, welche die Konsolidierung der Energiebilanz zum Ziele haben. 
Allzu vM an ihr beruht no& auf Anniiherungen und Sch~itzungen. Das ZM dieser 
Arbeit ist allerdings nicht die Erstellung einer gesicherten Energiebilanz yon Lacerta 
vivipara als biophysikalischer Selbstzweck, sondern als fundierte Grundlage fiir die 
Herausarbeitung der beiden physiologischen Konstruktionstypen ,,Poikilotherme" und 
,Homoiotherme" und fiir die Kl~irung der oben angedeuteten und einiger anderer 
Fragen (vgl. K~6TIG 1957). 

ZUSAMMENFASSUNG 

1. Die Energiebilanz eines Tieres ist quantitativ im wesentli&en durch seinen W~irme- 
haushalt bestimmt oder mindestens in W~irme~iquivalenten ausdrii&bar. 

2. Der Energiewechsel beruht auf zwei Hauptgruppen yon Prozessen: Stoffwechsel- 
prozessen im K6rperinneren und W~irmeaustausch zwischen Tierk6rper und Umwelt. 

3. In beiden Gruppen treten regulative und ni&t regulative Vorg~inge auf. Die Regu- 
lation beim WS.rmeaustausch zwischen TierkSrper und Umwelt beruht auf entspre- 
chenden Verhaltensweisen. 

4. Der Unters&ied zwischen Homoiothermen und Poikilothermen liegt ni&t darin, 
datg die RegulationsmSglichkeit der KSrpertemperatur nur den ersteren vorbehalten 
w~ire (beide zeigen eine gewisse - und nur eine gewisse - Regulationsm6glichkeit), 
sondern darin, daf~ die Energiebitanz der Poikilothermen zum wesentli&en Teil 
durch den W~irmeaustausch mit der Umwelt beherrs&t wird und daher auch die 
Regulation der KSrpertemperatur wirksam nur dutch Verhaltensweisen - die den 
WS.rmeaustaus& in die ,,gewiin'schte" Ri&tung lenken - erreicht werden kann. 

5. Aus der Beherrschung der Energiebilanz dur& den WS.rmeaustausch mit der Umwelt 
folgt au&, dat~ die Regulationskapazit~it der Poikilothermen welt geringer ist als 
die der Homoiothermen - obwohl natiirlich au& deren Regulationskapazit~it be- 
grenzt ist. 

6. Ein weiterer &arakteristis&er Unters&ied zwis&en Homoiothermen und Poikilo- 
thermen liegt darin, dat~ bei den ersteren die l[lberforderung der Temperaturregula- 
tion meist katastrophal endet, bei den letzteren hingegen eine normale Reaktion 
auslgst, n~imli& den Obergang zu einer mehr oder weniger inaktiven, mindestens 
nicht vollaktiven Lebensweise. Aus vers&iedenen Anzeichen l~igt si& sogar schlie- 

3 Zum Beispiel ,,regionale Sten6zie" (Ki~HNELT 1943a) bzw. ,,regionale Stenotopie" 
(THII~NEMANI'~% ,saisonale StenSzie bzw. Stenotopie" (KN6Tm 1959), ,Konstanz der 5kologi- 
schen Valenz" (KOHNELT 1943b) bzw. ,,Konstanz der 6kologischen Potenz" (P~us 1954, 
FRI~DERICHS 1957). 

4 Zum Beispiel Oberfl~/chen-Volumen-Relation bei Homoiothermen und Poikilothermen: 
Die ersteren produzieren W~irme vornehmlich im KSrperinneren und geben sie nach aut~en 
dureh die Oberfl~iche ab - in Gebieten mit meist oder st~indig kalter Umwelt ist die Verschie- 
bung der Relation zugunsten des Volumens wichtig, in Gebieten, wo die Gefahr einer rdber- 
hitzung besteht, ist eine Verschiebung zugunsten der Oberfl~iche giinstig (ALLENsche Regel). 
Poikilotherme nehrnen die W~irme yon auf~en durch die Oberfl~iche auf (und geben sie da aueh 
wieder ab) - nur eine zugunsten der Oberfl~iche lautende Relation verMirgt ein geniigend 
schnelles Aufw~irmen, um erfolgreich zu sein (vgt. BOG~RT 1953); die Abkiihlung mutg ent- 
weder durch Aufsuchen geeigneter Gei~indesttickchen (in einem gewissen Sinne ,,Nischen") 
hintangehalten oder ab einem gewissen Punkt eben hingenommen werden. 
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t~en, daf~ Poikilotherme ein st~indiges Leben im Aktivit~itstemperaturbereich nicht 
ertragen k/Snnten. 

7. Ftir Lacerta vivipara wird eine miSgtichst komplette Energiebilanz gegeben. 
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Diskussion im Anschlufl an den Vortrag KN6TIG 

HZtJSN~: Haben Sie die Verdunstung yon Wasserdampf, die durch die Strahleneinwirkung 
bedingt ist, in Betracht gezogen? 

KN~STIG: Die Strahleneinwirkung beeinfluf~t die Verdunstung nur indirekt, n~mlich dadurch, 
dat~ der absorbierte Teil der einfallenden Strahlung eine Erwiirmung des TierkSrpers zur Folge 
hat. Die jeweils aktuelle K/Srpertemperatur wurde der Berechnung der Verdunstungsmenge 
zugrunde gelegt. 

KR/3GER: Bei den Messungen yon REICHLING (I957) hatten die Tiere die umgebende Lu&- 
temperatur angenommen. Die Verdampfung kann auch in diesen Versuchen als abh~ngig nut 
yon der K~rpertemperatur angenommen werden. 

K~6TIG: Ja, es ist nur die K~Jrpertemperatur mat~gebend fiir die Verdunstung. 

PgECHT: Ich m~chte in diesem Zusammenhang auf die Arbeiten des russischen Forschers 
B. P. USCttAKOW hinweisen (z. B.: 1960, ZooI. Jb., [System.], 87, 507). AnI:if~lich des Lenin- 
grader Symposions zeigte er einen Film fiber das Leben einiger Wiisteneidechsen. Kurz vor 
Erreichung ihrer Letaltemperatur graben sie sich in den Sand ein. Werden sie daran gehindert, 
so sterben sie rasch. 

URICH: Welche KtJrpertemperaturen haben Sie bei Ihren Tieren gemessen? 

KN6VlG: Die K~Srpertemperatur lag meistens zwischen 300 und 360 C. 


