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Vergleichende Morphologie und Physiologie des Vogel-Herzens. 
Vom aristotelischen „Springenden Punkt“ zur Xenotransplantation 
von Vogelherzen

Roland Prinzinger

Prinzinger R 2021: The crux of the matter: comparative morphology and physiology of the bird-heart. From Aristotle to 
the xenotransplantation of bird hearts. Vogelwarte 59: 11–38.

The metaphor “jumping point” comes from bird embryogenesis: the “jumping” red spot is the heart of the embryo. About 
2,360 years ago, Aristotle regarded this “punctum saliens” as the dividing line between the soul and the dead. In metaphorical 
use, it is the core of a project, an idea, etc. 

In the adult bird, the heart is located centrally on the sternum between the liver lobes. Birds have the relatively largest heart 
of all animal groups (up to 3.6 % of the body mass; mean 1.0 to 1.5 %). The mammalian heart is only half as large, that of 
reptiles a quarter as large. As in mammals, the blood volume is 8 to 9 ml/100 g body mass. With age, birds and mammals store 
the age pigment “lipofuscin” in the heart, which thereby becomes darker. In contrast to mammals, birds with double carotids 
have an intercarotid. An embryonic “foramen ovale”, which bypasses the pulmonary circulation, is missing in birds. In birds, 
the thymus is distributed in several individual glands along the base of the neck. Just as in larger cloven hoofed animals, birds 
don´t have heart bones. In contrast to the mammal, the heart is coarsely woven inside. This results in good “inner” blood 
circulation, so that large coronary vessels are not necessary. 

The cardiomyocytes are smaller than in mammals, less interlocked with each other and there are fewer mitochondria and 
myofibrils. These are postmitotic, as in mammals, so they cannot divide further. Heart enlargement is not caused by cell 
proliferation but by additional storage of myofibrils, with the same capillary number. A higher capillary density (up to 40 %) 
is already present in the basic configuration. 

For xeno-transplantations, hearts from Ostrich, Emu and Nandu were considered, which would be suitable for human 
being in terms of construction and size. As with humans and Old World monkeys, they lack of the epitope αGal, which is why 
it was mistakenly assumed that they are tolerated by the human immune system. Heart size and flight muscles correlate with 
each other: the larger the large pectoral muscle compared to the small one, the larger the heart mass. There are two muscle 
types: The more enduring the flight, the more the red muscle type outweighs the white. The heart does not work like a ball 
pump, but like a piston engine by shifting the valve plane. The heart rate is half as high as in mammals of comparable size. Its 
sum in embryogenesis, ontogenesis and adult stage is constant, regardless of their physical duration. Between resting and 
maximum values, the factor is between 2.0 and 4.5. In torpor, the frequency can be reduced by up to 90 %. Submerged birds 
show a reflex-controlled, sudden reduction of the heart rate by up to 70 % (bradycardia). The O2 pulse (twice as high as in 
mammals) increases as the metabolic rate increases mass-dependently with the exponent 0.75. The proportion of the stroke 
volume in the change in metabolic rate can be 0 to 100 %. The circulation time of the blood is relatively short (chicken 5, goose 
11, duck 6 s). In mammals it is significantly longer. The turkey has the highest blood pressure of all vertebrates with systolic 
pressure up to 500 mm Hg. The pressure difference systolic-diastolic is much higher than in mammals; in males it is slightly 
higher than in females and the pressure increases with age. 

	✉ RP, Tannenweg 2, 61184 Karben. E-Mail: prinzinger@bio.uni-frankfurt.de

1	 Einleitung

Was macht das Herz der Vögel so interessant? Vögel 
haben in Kultur, Kunst und Kommerz immer eine 
hervorragende Bedeutung gehabt (Zusammenfassung 
z. B. in Prinzinger 2014a, b): Von keinem anderen 
Tierorgan finden wir in der Literatur deshalb unter 
anderem so viele detaillierte Untersuchungen wie über 
das Herz- und das Kreislaufsystem der Vögel inklusive 
deren Embryologie. Das hat seine Ursache u. a. darin, 
dass Hühner, Gänse und Enten seit Jahrtausenden zu 

den wichtigsten Haustieren des Menschen gehören. 
Die möglichst genaue Kenntnis ihrer Organe ist bis 
heute von elementarer Bedeutung für deren Zucht, 
Haltung und Ernährung bis hin zur Pharmakologie. 
Ein vergleichender Überblick über Bau und Funktion 
des Vogelherzens lohnt sich also, vor allem auch des-
halb, weil diese Thematik inzwischen zugunsten von 
Genetik und Biochemie weniger bearbeitet wird. 



12	 R. Prinzinger: Vergleichende Morphologie und Physiologie des Vogel-Herzens

Folgende Punkte werden nachfolgend im Vergleich 
zum Säugetier besprochen:

I.	 Allgemeines 
•	 Lage und begleitendes Gefäßsystem
•	 Massenabhängigkeit der Größe
•	 zellulärer Aufbau der Muskelzellen im Vergleich zu 

anderen Muskelzellen
•	 Embryonalentwicklung
•	 das alternde Herz

II.	 Spezielles 
•	 Flug- und Brustmuskel vs. Herzmasse in Abhängig-

keit zum Flugtyp
•	 Xeno-Transplantation Strauß-Mensch; Bedeutung 

der Epitope
•	 Das Herz als Motor: Funktionsweise, Vergleich zum 

Verbrennungsmotor
spezifische Kreislaufparameter

Im Folgenden wird ein Überblick über die Thematik 
gegeben. Das bedeutet, dass ich kein Spezialist in allen 
angesprochenen Punkten sein kann und will. Die prä-
sentierten Daten sind eine Mischung aus eigenen, z. T. 
bisher nicht publizierten Untersuchungen und Litera-
turangaben. Um den Text leichter lesbar zu machen, 
wird nicht jede Aussage unmittelbar durch ein Zitat 
belegt. Am Ende jedes Abschnittes sind die wichtigsten 
Literaturstellen angegeben. Die (meisten) Abbildungen 
sind Kopien von PowerPoint-Folien aus dem Plenar-
vortrag auf der Jahresversammlung der DO-G 2019 in 
Marburg und daher nur von eingeschränkter Qualität. 
Da sie aber oft aus mehreren Einzelabbildungen zusam-
mengesetzt sind, war eine Erhöhung der Pixelzahl nicht 
möglich. Sie sind deshalb nicht immer optimal scharf, 
was aber keinen Einfluss auf deren Aussagewert haben 
sollte. Die großzügig eingesetzte Farbe wird diesen 
Mangel etwas ausgleichen. Sofern nicht anders ange
geben, wurden alle Abbildungen in der Arbeitsgruppe 
des Autors angefertigt.

Die im Vortrag gezeigten Videos zur Autorhythmie 
und Funktionsweise des Herzens als Kolbenpumpe 
werden nach Publikation dieser Zusammenstellung auf 
der Homepage der DO-G zur persönlichen Verfügung 
gestellt (www.do-g.de/publikationen/vogelwarte). 

Unter dem Titel „Der springende Punkt: Vergleichende 
Physiologie und Morphologie des Vogel-Herzens. Von 
Aristoteles bis zur Xenotransplantation von Nandu-
Herzen“ wurde der Beitrag leicht verändert von der 
„Wissenschaftlichen Gesellschaft der Johann-Wolfgang 
Goethe Universität Frankfurt/Main“ in gebundener 
Form publiziert.

Um das Thema allgemeinverständlich und bildreich 
darzustellen, berücksichtige ich das Motto von Cicero 
(46 v. Chr.), der in seiner Anleitung für Redner, die auch 
für Autoren schriftlicher Abfassungen gilt, sagt: „Ete-
nim necesse est, qui ita dicat, ut a multitudine probetur, 
eundem doctis probari“ (Der Redner, der so spricht, 

dass es die Menge versteht, muss auch bei den Gelehrten 
ankommen).

Aristoteles (384–322 v. Chr.); Cicero (46 v. Chr.); Guglielmo 
(1737); Haeckel (1903); Harvey (1628, 1651); Premuda (1957); 
Patten (1948); Prinzinger (2014a, 2014b, 2020)

2	 Der springende Punkt
Den „Springenden Punkt“ kennt wohl jeder! Es ist eine 
Metapher aus der frühen Embryogenese der Vögel. Das 
„punctum saliens“ ist ein seit Jahrtausenden bekannter 
pulsierender roter Fleck, der im befruchteten Ei des 
Haushuhns Gallus domesticus etwa nach dem dritten Tag 
der Bebrütung mit bloßem Auge zu erkennen ist. Es ist 
das erste auffällige Zeichen des Lebens (Abb. 1). Die Herz-
anlage des Embryos wird sichtbar und ihre physiolo-
gische Funktion macht sich bemerkbar. Der Ausdruck 
geht zurück auf Aristoteles (384–322 v. Chr.), der vor 
rund 2.360 Jahren in seinen tiergeschichtlichen Ausfüh-
rungen die Entwicklung im Vogelei beschreibt und in 
diesem Zusammenhang von einem blutigen Punkt 
(„στιγμὴ αἱματίνη – stigmē haimatinē“) auf der weißen 
Keimscheibe spricht, welcher hüpft „πηδᾷ – pēda“: Er 
erkannte darin schon das Herz und in ihm den Zeit-
Punkt (!), der das „Beseelte vom Toten unterscheide“.

Der Entdecker des Blutkreislaufs, William Harvey, 
beschreibt 1628 in seinem Werk „Exercitatio Anatomi-
ca de Motu Cordis et Sanguinis in Animalibus“ (Ana-
tomische Studien über die Bewegung des Herzens und 
des Blutes in Tieren) und später das in Rede stehende 
biologische Phänomen so:

„Wenn du es so am vierten Tage untersuchst, wird 
die Metamorphose schon größer erscheinen, und die 
Umwandlung bewundernswürdiger; und sie wird bei-
nahe mit jeder einzelnen Stunde dieses Tages augen-
scheinlicher; um diese Zeit findet im Ei der Übergang 
vom pflanzlichen Leben zum tierischen Leben statt. Jetzt 
nämlich errötet der Saum von Eiweiß, eine dünne Linie 
blutig purpurfärbend: und nahezu in dessen Mitte 
schnellt ein blutiger Punkt springend hervor: so winzig, 
dass er im Moment seiner Diastole, wie das kleinste 
Feuerfünkchen, hervorleuchtet; und dann, in der Sys
tole, dem Blick wieder völlig entflieht und verschwindet. 
So wenig ist der Beginn tierischen Lebens, so sehr un-
erblickt die Anfänge, die von der schöpfenden Kraft 
der Natur zustande gebracht werden!“ („Quarto itaque 
die si inspexeris, occurret jam major metamorphosis, 
& permutatio admirabilor; quae singulis fere illius diei 
horis manifestior fit; quo tempore in ovo, de vita plan-
tae, ad animalis vitam fit transitus. Iam enim colliqua-
menti limbus linea exili sanguinea purpurascens rutilat: 
ejusque in centro fere, punctum sanguineum saliens 
emicat: exiguum adeo, ut in sua diastole, ceu minima 
ignis scintillula, effulgeat; & mox, in systole, visum 
prorsus effugiat, & dispareat. Tantillum nempe est vitae 
animalis exordium, quod tam inconspicuis initiis 
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molitur plastica vis Naturae!“; nach: Guglielmo 1737, 
Opera II, Exercitationes de Generatione Animalium, 
Leyden: 66).

Erstaunlich ist, mit welcher Erkenntnis und Perfek-
tion Harvey die Entwicklung beschreibt. Der sprin-
gende Punkt ist in diesem Bild also das Kriterium, nach 
dem Lebendiges zu unterscheiden ist. Im späteren me-
taphorischen Gebrauch hat sich daraus die Redewen-
dung gebildet, nach der ein springender Punkt das Herz 
eines Projektes darstellt, bzw. den wesentlichen Kern 
einer Darstellung zeigt.

Eine falsche Sicht teilt Ernst Haeckel in seinem Essay 
über den Ursprung und die Entwicklung der Sinnesor-
gane von 1878 mit: „Der erste Anfang des Sehorgans 
bei den niederen Tieren ist nichts anderes als ein ein-
facher dunkler Punkt in der hellen Haut, gemeinhin ein 
schwarzer oder roter Pigmentpunkt. Sogar bei den ein-
zelligen Protisten scheinen solche dunklen Flecken von 
Farbstoff der Wahrnehmung von Licht zu dienen.“ 
Tatsächlich ist diese Verwechslung leicht nachvollzieh-
bar. Das schwarze Augenpigment ist schon früh in der 
Vogelembryogenese der bestimmende Fleck.

Interessant ist weiterhin: Befruchtete Eier sind län-
ger haltbar als unbefruchtete (bis mehrere Wochen). 
Der sich entwickelnde Embryo bildet Antikörper ge-
gen eindringende Mikroorganismen, wie es für leben-
de Systeme typisch ist. Diese fehlen unbefruchteten 
Eiern.

Aristoteles (384–322 v. Chr.); Brohmer (2006); Bezzel & 
Prinzinger (1990); Diesselhorst (1965); Eckert (2002); Farner 
& King (1972); Haeckel (1878, 1903); Harvey (1628, 1651); 
Guglielmo (1737); Premuda (1957); Podulka et al. (2004); 
Remane et al. (1985); Silbernagl & Despopoulos (2012); Wol-
ters (1982); http://physiologie.cc/VI.5.htm#RLS; https://www.
biologie-seite.de/Biologie/Herz 

3	 Wo liegt das Herz?
Von der Metapher zur Biologie mit einer einfachen 
Frage: Liegt das Vogelherz am rechten Platz? Das Säu-
gerherz liegt links. Beim Vogel liegt das Herz hingegen 
mittig auf dem Brustbein zwischen den Leberlappen, 
die in der Abb. 2 weggelassen wurden. Im Vergleich zur 
starren Vogellunge, die unbeweglich zwischen den 
Rippen liegt, ist es sehr groß. Man findet kein Zwerch-
fell zwischen Brust- und Bauchraum, was wegen der 
Ventilation der Lunge durch Luftsäcke nicht notwendig 
ist. Beim Säuger ventiliert sich die elastische Lunge selbst, 
weshalb sie ihr Volumen verändern kann: Lungen
kompliance.

Man weiß heute, dass sich das Herz in der Embryo-
genese aus einem Gefäßschlauch entwickelt, der sich 
später in eine Schlaufe legt. Dieser kann nach rechts 
oder links ausgelegt sein. Für diese Krümmung ist die 
Konzentration von Vitamin A wichtig. Bei der „rich-
tigen“ Menge entsteht eine Rechtswindung, bei zu viel 

In China ist der aristotelische Gebrauch der Meta-
pher auch bekannt. Im täglichen Leben wird er al-
lerdings anders eingesetzt. Will man bezogen auf 
den Titel der Arbeit das Wortspiel mit „Herzen“ im 
Ausdruck „springender Punkt“ beibehalten, lautet 
die Übersetzung  问题的核心：鸟心之生理与构
造. Der Titel 问题的核心 bedeutet dabei wörtlich 
„Der Kern des Problems“. Es geht jedoch nicht um 
die aristotelische Referenz für den Anfangspunkt 
der Bildung eines Vogelherzens, sodass eine weitere 
Übersetzung möglich ist, nämlich „初心“ = 鸟心之
生理与构造. Das Titelwort 初心, wörtlich „das erste 
Herz“, bedeutet dabei „die ursprüngliche Absicht“. 
Dieser Ausdruck wird vom augenblicklichen Präsi-
denten Xi Jinping verwendet, um die Kader der 
Kommunistischen Partei Chinas an ihre ursprüng-
liche Absicht zu erinnern, die Macht zu ergreifen, 
um dem Volk zu dienen. Er wird in diesem Sinne so 
jetzt überall in China entsprechend verwendet. 

Zitat Prof. Dr. Zhiyi Yang, FB Sinologie, Universität 
Frankfurt

Auch in der Esskultur hat der springende Punkt eine 
Bedeutung: Manche essen nur Eier, die einen solchen 
Punkt des Lebens aufweisen. Dann sind sie sich sicher, 
dass die Eier befruchtet sind und darauf legen sie Wert. 
Bei einem Spiegelei kann man das Herz oft als schwar-
zen Punkt auf dem Dotter gut erkennen (Blut wird bei 
Hitze schwarz). Ergänzend muss erwähnt werden, dass 
es vorkommen kann, dass zwei Herzanlagen vorhanden 
sind. Solch ein Embryo ist im späteren Alter aber nicht 
überlebensfähig.

Abb. 1: Links oben: Herzanlage (Pfeil) auf der Keimscheibe 
eines Hühnereies am 2./3. Bebrütungstag. Links unten: Dot-
ter mit doppelter Herzanlage; rechts: Arbeit von Aristoteles. 
– Top left: Heart plant (arrow) on the germinal disc of a chick-
en egg on the 2nd/3rd day of incubation. Bottom left: Yolk 
with double heart; right: work of Aristotle.
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eine Linkswindung (Abb. 3). Beim Menschen kann das 
Herz übrigens ausnahmsweise auch auf der falschen 
Seite, also rechts liegen. 

Goodrich (1930); Kaupp (1918); König & Liebich (2001); 
Meijler & Meijler (2011); Romer & Parsons (1983, 1991); Ru-
berte et al. (2001); Salomon et al. (2015); Storch & Welsch 
(2005); Westheide & Rieger (2015) 

4	 Herzgröße und Körpermasse
Eigene Daten von 77 Vogelarten aus 15 Vogelordnungen 
an 360 Individuen decken das gesamte Massenspektrum 
vom größten Vogel Strauß Struthio camelus (100 bis 
150 kg) bis hin zum kleinsten Vogel, der Bienenelfe 
Mellisuga helenae (bis 1,8 g) ab. Dabei sind auch seltene 
Arten wie Kiwi Apteryx spec. oder Pinguine Spheniscus 

Abb. 2:  Korrosionspräparat (Längsskelettotopie) eines 
Huhnes: Außer Herz und Lunge sind andere innere Organe 
wegretuschiert (verändert nach Ruberte et al. 2001). – 
Corrosion preparation (longitudinal skeletal atopy) of a 
chicken: Apart from the heart and lungs, other internal organs 
have been retouched (after Ruberte et al. 2001). 

Abb. 3:  Die Herzkrümmung (links oder rechts) des Herz
schlauches in der frühen Embryogenese ist Vitamin A-abhän-
gig (s. Text). – The cardiac curvature (left or right) of the heart 
tube in early embryogenesis is vitamin A dependent.

spec. Von den zum Vergleich herangezogenen Säugern 
haben wir eigene Daten vom Elefanten Loxodonta afri-
cana (ca. 2 t) bis hinunter zur Etrusker-Spitzmaus Sun-
cus etruscus und Mückenfledermaus Pipistrellus pyg-
maeus: Die beiden letzteren Arten gehören mit 3 bis 5 g 
zu den kleinsten Säugetieren der Erde.

Die absolute Herzmasse korreliert klar mit der Kör-
permasse (Abb. 4). Im doppelt logarithmischen Maß-
stab ergibt sich eine hoch sicherbare lineare Abhängig-
keit. Danach ist die Herzmasse mit der vierten Wurzel 
der Körpermasse M korreliert (a × M0,25). Das bedeutet, 
dass eine Versechsfachung der Körpermasse zu einer 
Verdopplung der Herzmasse führt. Dies gilt für Säuger 
in gleichem Maße. Das Herz ist bei ihnen aber nur rund 
halb so groß! Die Steigung der Gleichung (a) beträgt 
also die Hälfte des Vogelwertes.

Abb. 4: Allometrie (doppeltlogarithmische Darstellung) der 
Körpermasse von Vögeln und Säugern (blaue Linie): 
Verschiedene Vogel-Ordnungen sind verschiedenfarbig 
dargestellt. Beide Tiergruppen haben den gleichen 
Regressionsexponenten (parallele Linien). – Allometry 
(double-logarithmic representation) of the body mass of birds 
and mammals (blue line): Different bird orders are shown in 
different colours. Both animal groups have the same regression 
exponent (parallel lines).

Tab. 1: Relative Herzmasse in den verschiedenen Größen
klassen der Vögel. – Relative heart mass in the different mass 
classes of birds

Bereich der  
Körpermasse [g]

durchschnittliche  
Herzmasse [%]

1–0 2,5
10–250 1,3

250–500 1,1
über 500 1–0,9

Die relative Herzmasse der Reptilien beträgt ein Vier-
tel der von Vögeln. Vögel werden hinsichtlich ihrer 
relativen „Großherzigkeit“ also von keiner anderen 
Tiergruppe überboten! 

Je schwerer die Vögel, umso geringer wird die relative 
Herzmasse (Tab. 1). Das wird besonders bei den Kolibris 



Vogelwarte 60 (2022)� 15

(Körpermasse 1,8 bis 10 g) deutlich, deren Wert liegt 
zwischen 2,5 bis 3,5 % (Abb. 5). Die lineare Beziehung 
von Herzmasse HM und Körpermasse KM lautet für sie:
HM = 2,73 – 0,143 × KM

Für Vögel und Säuger gilt zudem die Hesse´sche 
Herz-Masse-Regel: Die relative Herz-Masse ist danach 
in kälteren Regionen größer. Am Bsp. des Haussperlings 
Passer domesticus sieht das so aus:
• 	Stuttgart 	 (48° 47′ N)	 1,3 %
• 	Hamburg 	 (53° 30′ N)	 1,4 %
• 	St. Petersburg 	 (59° 56′ N)	 1,6 %

Abb. 5:  Relative Herzmasse [%] in Abhängigkeit von der 
Körpermasse bei 27 Kolibriarten, von der größten (10 g) bis 
zur kleinsten (1,8 g) vorkommenden Art. – Relative heart 
mass HM [%] as a function of body mass KM in 27 species of 
hummingbirds, from the largest (10 g) to the smallest (1.8 g) 
occurring species. 

Abb. 6: Vergleich der relativen Herzmassen bei zwei Maus
vogelgattungen (aus Prinzinger et al. 1992). – Comparison 
of the relative heart masses in two mouse bird species: The 
more flying U. macrourus from the genus of the narrow-tailed 
mousebirds has a 20 % larger heart than the more climbing 
C. striatus from the genus of the broad-tailed mousebirds 
(from Prinzinger et al. 1992).

Neben der Körpermasse können andere Faktoren 
einen wesentlichen Anteil an der relativen Herzgröße 
haben. Dies lässt sich gut an Mausvögeln (Coliiformes) 
zeigen, wo es sowohl mehr fliegende als auch mehr 
kletternde Vertreter bei sonst quasi identischer Körper-
form und Körpermasse gibt. Der mehr fliegende Blau-
nackenmausvogel Urocolius macrourus aus der Gattung 
der Schmalschwanzmausvögel Urocolius hat ein 20 % 
größeres Herz als der mehr kletternde Gestreifte Maus-
vogel (Colius striatus) aus der Gattung der Breit-
schwanzmausvögel Colius (Abb. 6), wobei Colius mehr 
dem Standardtyp der Vögel entspricht. 

5	 Geschlechtsspezifische Differenzierung
Der Vergleich beider Geschlechter zeigt, dass es bei 
Vögeln keine Unterschiede in der relativen Herzgröße 
gibt (Abb. 7). Für Männchen lautet die exponentielle 
Regression (x = Körpermasse; y = relative Herzmasse):  
log  y = 0,35 – 0,12 × log x; n = 141); für Weibchen 
log y = 0,35 – 0,13 × log x; n = 91); für beide zusammen 
log y = 0,355 – 0,126 × log x). Für den Menschen (Säuger) 
gilt massenbereinigt dasselbe und ist schon lange be-
kannt.

Alshuler & Dudley (2002); Baldwin & Kendeigh (1938); 
Brush (1966); Buddenbrock (1967); Burton & Smith (1967); 
Clark (1927); Drabek (1988, 1997); Goldschmid (1924); Good-
rich (1930); Grober (1908); Hartmann (1954, 1955); Healy & 
Calder (2006); Johnston & Williamson (1960); Kaufmann 
(1922); Kaupp (1918); Kern (1926); Löer (1911); Mönckeberg 
(1924); Moyes & Schulte (2008); Norris & Williamson (1955); 
Prinzinger (2013); Prinzinger et al. (1992a, 1992b, 2003; Prin-

Abb. 7: Der Vergleich beider Geschlechter zeigt, dass es bei 
Vögeln keine geschlechtsspezifischen Unterschiede in der 
relativen Herzgröße gibt (aus Prinzinger 2020). – The 
comparison of both sexes shows that there are no genderspecific 
differences in relative heart size in birds. (from Prinzinger 
2020.)
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zinger (2020); Romer & Parsons (1983, 1991); Sapir & Dudley 
(2012); Skutch & Singer (1973); Stahl (1965); Straub et al. 
(2002); Suarez (1992); Tadjalli et al. (2009); Thorel (1915); 
Tobalske et al. (2007, 2010); Videler (2005); Viscor (1986); 
Viscor et al. (1985); Warrick et al. (2005); Welch & Suarez 
(2007); Welch et al. (2014); West & Brown (2005); Williamson 
& Norris (1958)

6	 Altersaspekte
6.1	 Embryonalentwicklung: 
Herzmasse und Blutvolumen hängen eng zusammen. 
Das zeigt sich schon während der Embryogenese deut-
lich (Abb. 8). In doppelt logarhythmischer Darstellung 
ergibt sich in etwa eine Gerade. Bei erwachsenen Tieren 
unterscheiden sich Vögel und Säugern nicht. Der Wert 
für das Blutvolumen liegt bei 7,8 bis 9,2 ml pro 100 g 
Körpermasse und damit im gleichen Bereich wie bei 
Säugern. Extremwerte gehen bis 13 %. Einige Beispiele: 
Ente Anas platyrhynchos 10,2; Haus-Hahn 9,0 Gallus 
domesticus; Haus-Huhn 7,0; Taube Columba livia f. do-
mestica 7,8.

kontinuierlich und leistungsabhängig verläuft. Sport-
lerherzen haben deshalb wesentlich höhere Mengen 
inkorporiert als Menschen, die keinen oder wenig Sport 
treiben. Bei Geburt ist der Wert gleich Null. 

Lipofuscin ist quasi die Stoffwechselablagerung von 
Lysosomen (Zellorganellen, die Polymere in Monomere 
abbauen): Bei Ratten fand man, dass bis zu 25 % des 
Herzzellen-Volumens durch dieses Pigment eingenom-
men wurde (normal 10–15 %). Anhand seiner Dunkel-
färbung kann man relativ gut das physiologische Alter 
des Herzens abschätzen (Abb. 9). 

Aubert (2004); Bezzel & Prinzinger (1990); Goodrich 
(1930); Ringer & Rood (1959); Romanoff (1960); Jung (2007); 
Prinzinger & Haupt (2009); Prinzinger (1996)

7	 Wenn das Blut das Herz verlässt: 
Aortensysteme 

In der Ausprägung der vom Herz abgehenden Arterien 
gibt es bei Vögeln eine große Vielfalt. Die wichtigsten 
zeigt Abb. 10. 

Viele Vögel mit Doppelcarotiden haben ein soge-
nanntes Intercarotid (Anastomosis intercarotica). Sol-
che Intercarotiden fehlen beim Menschen und anderen 
Säugern! Diese Anastomose verbindet – soweit vorhan-
den – die beiden Karotiden (Arteria carotis communis) 
miteinander und verhindert, dass der Blutfluss stockt, 
wenn eine Karotide durch starkes Drehen des Kopfes 
kurzfristig behindert oder blockiert wird. Sie wurde nur 
in der Unterordnung der suboscinen Tyrannen (Schrei-
vögel; Tyranni), nicht gefunden. Drei Typen werden 
unterschieden (Abb. 11): Typ H ist ein transversales 

Abb. 8:  Die Embryonal-Entwicklung von Blutmenge und 
Herzmasse beim Huhn Gallus domesticus (aus Romanoff 
1960). – The embryonic development of blood volume and 
heart mass in the chicken Gallus domesticus (from Romanoff 
1960).

6.2	 Postnatales Alter(n): 
Mit dem Alter nimmt nicht nur die Herzmasse ab, son-
dern es verändert sich, wie beim Menschen (Säuger), 
auch die Farbe des Herzens. Dies kommt durch die 
Einlagerung des braunvioletten Alterspigmentes „Li-
pofuscin“ in die Herzmuskelzellen zustande (0,6 % pro 
Lebensjahrzehnt), was einen Indikator für das physio-
logische Alter des Herzens abgibt, da diese Ablagerung 

Abb. 9: Alterserscheinungen beim Vogelherzen. Links unten: 
Zunahme des Alterspigmentes Lipofuscin im Herzmuskel 
beim Mensch: Rechts: Straußenherzen 1- (unten) bzw. 
8-jährig (oben): Das ältere ist durch mehr Lipofuscin dunkler 
gefärbt. – Aging effect in the heart of birds. Bottom left: 
Increase of the age pigment lipofuscin in the human heart 
muscle: Right: Ostrich hearts 1- (below) and 8- years old 
(above): The older one is darker due to a higher lipofuscin-
concentration.
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Abb. 10: Die verschiedenen Aortensysteme bei Vögeln (nach 
Glenny 1940): Von links nach rechts: Seeadler Haliaeetus 
albicilla (bei Vögeln vorherrschend), Botaurus/Butorides 
(Dommeln), Phoenicopterus (Flamingos), Cacatua sulphurea 
(Kakadus), Passeres (Sperlingsvögel), Eupodotis (Trappen). 
1: Aortenwurzel, 2: Aortenbögen 3: rechter 4. Arterienast, 4: 
Arteria subclavia und 5: Carotiden: Der Pfeil zeigt auf das 
bei Säugern fehlende Intercarotid (s. Abb. 11). – The different 
aortic systems in birds (nach Glenny 1940): From left to right: 
White-tailed Sea Eagle Haliaeetus albicilla (predominant in 
birds), Botaurus/Butorides (Bittern), Phoenicopterus 
(Flamingos), Cacatua sulphurea (Cockatoos), Passeres 
(Songbirds), Eupodotis (Bustards). 1: Aortic root, 2: Aortic 
arches 3: right 4th arterial branch, 4: Arteria subclavia and 
5: Carotids: The arrow points to the intercarotid missing in 
mammals (see fig. 11).

Abb. 11:  Die drei verschiedenen Typen intercarotider 
Anastomosen (Anastomosis intercarotica) bei Vögeln. – The 
three different types of intercarotid anastomoses (Anastomosis 
intercarotica) in birds. 

Gefäß unterschiedlicher Länge und typisch für Sper-
lingsvögel (Passeres); beim Typ X (Anseres) kommu-
nizieren die Karotiden Seite an Seite; bei I-Typ (Strix) 
verschmelzen beide Karotiden zu einem gemeinsamen 
Gefäß mit z. T. beträchtlicher Länge. I und X sind cha-
rakteristisch für Vögel, die ihren Kopf sehr weit drehen 
können (Strix steht für Eule, Anseres für Gans). 

Eine andere direkte Verbindung (Kurzschluss) zweier 
Blutsysteme ist das „Foramen ovale“, eine Öffnung 

Abb. 12: Lage und Verschluss des „Foramen ovale“ in der 
Embryonalentwicklung (nach verywellhealth.com verändert. 
– Position and closure of the “Foramen ovale” during 
embryonic development (after verywellhealth.com).

zwischen den beiden Vorhöfen (Abb. 12). Das ist bereits 
seit dem 16. Jahrhundert bekannt. Über das Foramen 
wird der Lungenkreislauf umgangen (kurzgeschlossen), 
der in der (frühen) Embryonalentwicklung nicht not-
wendig ist, da hier die Atmung nicht über die Lungen 
erfolgt. Bei Säugern wird das Foramen erst mit bzw. 
nach der Geburt (normalerweise in den ersten Lebens-
tagen oder -wochen) geschlossen, wenn die Lungenat-
mung einsetzt. Trotzdem ist bei bis zu 25 % der erwach-
senen Menschen dieses Loch nicht komplett verschlos-
sen. Das verursacht keine größeren Probleme, solange 
die Restöffnung klein bleibt. Beim Herzen der Vögel 
sieht das anders aus: Sie atmen schon in der Endphase 
(ca. letztes Drittel) der Embryonalentwicklung in der 
Plateauphase des Stoffwechsels über die Luftblase im 
Ei durch die Lunge. Bei ihnen ist das Foramen deshalb 
schon beim Schlüpfen und auch später völlig ver-
schlossen.

Baumel & Gerchmann (1968); Baumel (1967); Bezzel & 
Prinzinger (1990); König & Liebich (2001); Bauriedel et al. 
(2003); Farner & King (1972), Gerabek et al. (2005); Glenny 
(1940, 1943, 1955); Jones & Johansen (1972); König & Liebich 
(2001); Penzlin (2009); Prinzinger (2013, 2020); Ruberte et 
al. (2001); Straub et al. (2002); Westheide & Rieger (2015) 

8	 Thymusdrüse
Deutliche Unterschiede zwischen Vögeln und Säugern 
gibt es auch in Lage, Größe und Organisation der herz-
assoziierten Thymusdrüse. Beim Säuger ist sie ein kom-
paktes, direkt dem Herzen aufsitzendes Organ. Beim 
Vogel ist sie hingegen in mehreren Einzeldrüsen entlang 
der Halsbasis verteilt (Abb. 13). Diese Drüse, in der die 
weißen Blutkörperchen u. a. ihre Immunkompetenz 
bekommen, degeneriert übrigens mit dem Alter zum 
so genannten retrosternalen Fettkörper, aus dessen Grö-
ße Pathologen auf das Alter auch schon stark verwester 
Leichen schließen können, da Fett nur langsam zerfällt. 
Ob dies bei Vögeln genauso abläuft, ist unbekannt.

Chowdhary (1953); Gille (2008); Jung (1934); Prinzinger 
(2020); Salomon et al. (2008) 
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9	 Warum kann man Vogelherzen nicht 
brechen? Herzknochen

Brechen kann man nur Knochen. Heißt das, dass Herz-
knochen bei (manchen) Tieren vorkommen? „Ja“ lautet 
die Antwort. Schon Aristoteles beschreibt solche Herz-
knochen bei Wiederkäuern. Der Herzknochen der 
Hirsche, das „Hirschkreuzlein“, wurde in früheren 
Jahrhunderten gegen Herzkrankheiten benutzt, sowohl 
in der Volksmedizin als auch in der Arzneilehre. Der 
Hirsch hatte nämlich eine besondere Stellung in der 
mittelalterlichen Vorstellungswelt und galt als ein Sym-
bol für Jesus Christus.

Herzknochen (Ossa cordis) sind meist zwei kreuz-
förmige Knochen, die sich bei größeren Paarhufern 
(Giraffen, Rinder, Schafe, Ziegen, Kamele, Hirsche) und 
auch Schweinen finden (Abb. 14). Sie sind eine im hö-
heren Alter auftretende Verknöcherung von Bindege-
webe (Knorpel) und liegen eingebettet in die Scheide-
wand zwischen Vor- und Hauptkammern. Bindegewe-

bige Verstärkungen an gleicher Stelle sind zwar auch 
bei großen Vögeln und dem Menschen bekannt, Ver-
knöcherungen wurden bisher aber nicht gefunden. In 
diesem Zusammenhang ist noch zu erwähnen, dass bei 
Vögeln keine so starke „Herzverfettung“ zu beobachten 
ist wie wir sie bei Säugern finden (Abb. 15).

Gerabek et al. (2005); Goehl (2015); König & Lieblich 
(2001); Nickel et al. (2004); Prinzinger (2013, 2020); Salomon 
et al. (2005); Tshisuaka (2005)

10	Details zur Zytologie
Der Herzmuskel der Vögel ist im Gegensatz zum Herz-
muskel der Säuger innen grobgewebig (schwammför-
mig) aufgebaut. Dadurch ergibt sich eine sehr gute 
„innere“ Durchblutung, sodass viele große, äußere 
Kranzgefäße nicht notwendig sind und dadurch die 
Gefahr eines Herzinfarkts durch Coronarverstopfung 
gering ist (Abb. 16).

Wie bei allen anderen Wirbeltieren besteht die Mus-
kulatur der Vögel aus einzelnen Muskelzellen. Man 
unterscheidet allgemein drei Typen (Abb. 17): 

Die glatte Muskulatur (entstammt dem Ektoderm, 
siehe Kasten) besteht aus länglichen, spindelförmigen 
Zellen. Gesteuert werden diese Muskelzellen unwillkür-
lich hauptsächlich durch Hormone. Uterus, Blut- und 
Lymphgefäße, Harnblase, Harnleiter sowie einige Hohl-
organe haben diese Muskelzellen (Eingeweidemusku-
latur). Merkmale sind große Ausdauer und die relative 
Langsamkeit bei der Kontraktion. Sie sind zudem ex-
trem flexibel und dehnbar (vgl. Wursthaut).

Die quergestreifte Muskelzelle entstammt dem 
Mesoderm. Viele Zellen verschmelzen (Synzytium) zu 

Abb. 13:  Vergleichende(r) Bau/Lage der herzassoziierten 
Thymusdrüse bei Vogel und Säugern. – Comparative 
structure and position of the heart-associated thymus gland 
in birds and mammals.

Abb. 14: Röntgenaufnahme des Querschnittes von Abb. 15. 
Weiß: die Herzknochen; rechts Herzknochen skelettiert 
(vergrößert). – X-ray of the cross section of Fig. 15. white: the 
heart bones; on the right heart bone skeletonized.

Abb. 15:  Querschnitt durch ein Rinderherz auf Höhe der 
Ventilebene wie in Abb. 14. Deutlich ist die starke 
Fettanlagerung erkennbar, die so bei Vögeln nicht vorkommt. 
– Cross-section through a bovine heart at the level of the 
valvular plane as in fig. 14: The strong fat accumulation does 
not occur in birds.

https://de.wikipedia.org/wiki/Werner_E._Gerabek
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parallel liegenden quergestreiften Muskelfasern. Diese 
sind in Längsrichtung eng verzahnt und damit beson-
ders zugstabil, aber nicht querstabil (vgl. Namen „Faser“). 
Ihre Kontraktionen werden willkürlich, neuronal ge-
steuert. Quergestreifte Muskelfasern sind (nur) im Be-
wegungsapparat als Skelettmuskulatur zu finden. Die 
Querstreifung ist die Folge überlappender Myofibrillen 
innerhalb der Zelle (Abb. 17).

Bei den Skelettmuskelfasern kann man noch zwi-
schen roten und weißen Muskelfasern unterscheiden: 
Die roten Muskelfasern, die auch tonische Fasern 
genannt werden, enthalten einen hohen Anteil an 
rotem Myoglobin, das vor allem als Sauerstoffspeicher 
dient. Auch die Anzahl der Mitochondrien ist im Ver-
gleich zu den weißen Muskelfasern deutlich höher. 
Die Mitochondrien stellen vor allem die Zellatmung 
sicher. Die roten Muskelzellen sind vor allem in Muskeln 
enthalten, die eine Dauerleistung erbringen müssen. 
Bei den weißen Muskelfasern ist die Anzahl der Mito
chondrien deutlich geringer als bei den roten Zellen. 
Sie haben in der Zellfüssigkeit (Zytoplasma oder 
Sarkoplasma) eine hohe Anzahl von Enzymen der 
Glykolyse und der Glykogenolyse. In diesen Zellen 
wird Glukose abgebaut und in Energie umgesetzt. Die 
weißen Muskelfasern zeichnen sich durch eine hohe 
Kontraktionsgeschwindigkeit und eine kräftige Kon-
traktion aus. Für Dauerleistungen sind diese Fasern 
jedoch nicht geeignet.

Die ebenfalls mesodermalen Herzmuskelzellen 
(Kardiomyozyten). Sie sind mit den quergestreiften 
Muskelfasern verwandt, bestehen aber aus Einzelzellen 
die sich verzweigt aufbauen. Über sogenannte Glanz-
streifen (Disci intercalares) bzw. „Gap junctions“ ist eine 
Herzmuskelzelle mit einer Vielzahl von Nachbarzellen 
verbunden. Sie sind dadurch sowohl längs- als auch 
querstabil. 

Kardiomyozyten weisen z. T. ähnliche Eigenschaften 
wie die glatte Muskulatur auf: Markantes Merkmal ist 

die sehr geringe Ermüdbarkeit dieser Zellen. Ihre Steu-
erung erfolgt primär myogen, d. h., aus der Muskelzel-
le selbst, wobei zusätzlich eine ebenfalls unwillkürliche 
externe, neuronale und hormonale Beeinflussung statt-
findet. Spezielle, übergeordnete Erregungszentren (Si-
nusknoten, AV-Knoten) bestehen aus spezialisierten 
Muskelzellen und unterscheiden sich in Bau und Funk-
tion z. T. erheblich von der Arbeitsmuskulatur, was hier 
aber nicht im Detail dargestellt werden soll.

Im Detail unterscheiden sich die Kardiomyozyten von 
Vogel und Säuger deutlich voneinander (Abb. 18): Die 
aviären Myozyten sind im Vergleich zum Säuger deut-
lich kleiner und untereinander geringer verzahnt. Zu-
dem finden wir weniger Mitochondrien und weniger 
Myofibrillen pro Zelle. Dass die aviären Myokardzellen 
kleiner sind, bringt den Vorteil, dass sie besser mit Sau-
erstoff versorgt werden und eine höhere Kapillardichte 
aufweisen können. Alle Kardiomyozyten sind wie die 
Skelettmuskelzellen postmitotisch, können sich also 
nicht mehr teilen (s. u.). 

Kurz muss noch erwähnt werden, dass die roten Blut-
körperchen (Erythrozyten) der Vögel im Gegensatz zu 
denen der Säuger kernhaltig sind.

Abb. 16:  Innenansicht der Vorkammermuskulatur beim 
Vogel. – Interior view of the atrium musculature of the bird.

Als Keimblätter bezeichnet man in der Entwicklungs-
biologie der Gewebetiere die verschiedenen Zell-
schichten, die bei der ersten Differenzierung eines 
Embryos entstehen und aus denen sich anschließend 
unterschiedliche Strukturen, Gewebe und Organe 
entwickeln. Die sogenannten bilateralsymmetrischen 
Tiere sind triploblastisch, d. h., sie bilden drei Keim-
blätter aus: Entoderm (Innenschicht), Mesoderm 
(Mittelschicht) und Ektoderm (Außenschicht).

Abb. 17: Morphologie der drei verschiedenen Muskeltypen 
(Darm-, Skelett-, Herz-), die bei Vögeln und Säugern 
vorkommen. – In birds and mammals one finds three types 
of muscle: skeletal or striated, cardiac, and smooth. Cardiac 
and smooth muscles contract without conscious thought and 
are termed involuntary, whereas the skeletal muscles contract 
upon command.
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11	(Muskel)zellen unterscheiden sich im 
Teilungsvermögen

 Glatte Muskelzellen entstammen dem Ektoderm und 
können sich zeitlebens teilen und so z. B. Verluste aus-
gleichen. Die Anzahl der möglichen Teilungen im Ver-
lauf des Lebens/der Entwicklung ist allerdings nicht 
unendlich, sondern über die sogenannte Hayflick-Zahl 
definiert! 

Die quergestreiften Muskelzellen (Herz, Skelett) ent-
stammen dem mittleren Keimblatt (mesodermal) und 
können sich postnatal nicht mehr teilen: Es gibt keinen 
Herzkrebs und keinen Oberschenkel-Tumor. Wenn es 
dort zu Wucherungen kommt, sind dies Begleitzellen. 
Kardiomyozyten sind ausdifferenziert und neben ih-
rem verzweigten Bau auch bzgl. ihrer Aktionspoten-
ziale so spezialisiert, dass exakter Ersatz nicht möglich 
ist (s. u.).

Ein Wachstum der quergestreiften Myozyten ist nur 
über Vergrößerung der Einzelzellen durch Einlagerung 
von zusätzlichen Myofibrillen möglich. Verluste, z. B. 
durch Verletzungen, können zwar heilen, die verloren 
gegangenen Myozyten aber nicht mehr ersetzt werden. 
An ihrer Stelle findet man stattdessen höchstens Bin-
degewebszellen. Abgestorbene Herzinfarktbereiche 
bleiben so zeitlebens ohne funktionellen Ersatz. Das gilt 
auch für die Skelettmuskulatur (Abb. 19).

Hier bietet sich ein Vergleich mit Nervenzellen an: Sie 
sind so kompliziert gebaut und untereinander verschal-
tet, dass aus diesen Gründen eine Teilung schon in früher 
Embryogenese nicht mehr möglich ist. Auch hier sind 
Verluste deshalb nicht mehr zu kompensieren, was je-
der bei einem Schlaganfall beobachten kann. Auftre-
tende Hirntumore sind Wucherungen von Begleitzellen. 
Details dazu finden sich z. B. in https://www.krebsinfor-
mationsdienst.de/tumorarten/weitere-tumorarten/hirn-
tumoren.php und Zimmermann 2018.

Anderson & Finlayson (1976); Bergmann et al. (2009); 
Hirakow (1970); Hoyl (1983); Kent (1987); Maxintosh et al. 
(2006); Patten (1948); Prinzinger (2020); Slautterback (1965); 
Sommer & Johnson (1969); Sommer & Steere (1969) 

Abb. 18: Schematische Darstellung der Ultrastruktur der drei 
grundlegenden Typen von Wirbeltiermyokardzellen. P = 
primitiver oder embryonaler Typ, S = Sauropsidentyp, M = 
Säugertyp (ventrikulär). Vorhof-Myofasern von Säugetieren 
können auch zum S-Typ gehören. Auf der linken Seite jeder 
Faser sind Querschnitte von zwei gegenüberliegenden Zellen 
dargestellt. Im rechten Fasersegment, das als Längsschnitt 
gezeichnet ist, sind Mitochondrien nicht enthalten, um die 
tubuläre Struktur besser darzustellen. Granula wie Glykogen 
und freie Ribosomen sowie gelöstes Myoglobin sind ebenfalls 
weggelassen. Grundlegende Strukturbauteile sind wie folgt 
gekennzeichnet: Bl= Kellerlamelle, Er = sarkoplasmatisches 
oder endoplasmatisches Retikulum, G = Golgi-Komplex, Id 
= eingelagerte Bandscheibe, Mf = Myofibrillen, Mt = 
Mitochondrien, N = Kern, Pm = Plasmamembran, Sc = 
spezielles Segment des sarkoplasmatischen Retikulums in 
enger Verbindung mit der Plasmamembran, Ts = transversales 
Rohrsystem. Abbildung ergänzt und verändert aus Hirakow 
(1970). – Schematic representation of the ultrastructure of the 
three basic types of vertebrate myocardial cells. P = primitive 
or embryonic type, S = sauropsid type, M = mammalian type 
(ventricular). Mammalian atrial myofibres may also belong to 
the S-type. On the left side of each fiber, cross sections of two 
opposite cells are shown. The right fibre segment, which is drawn 
as a longitudinal section, does not contain mitochondria to 
better represent the tubular structure. Granules such as glycogen 
and free ribosomes and dissolved myoglobin are also omitted. 
Basic structural components are marked as follows: Bl = cellular 
lamella, Er = sarcoplasmic or endoplasmic reticulum, G = Golgi 
complex, Id = intervertebral disc, Mf = myofibrils, Mt = 
mitochondria, N = nucleus, Pm = plasma membrane, Sc = 
special segment of the sarcoplasmic reticulum in close connection 
with the plasma membrane, Ts = transverse tubular system. 
Figure supplemented and modified from Hirakow (1970).

Abb. 19:  Die unterschiedliche Teilungsfähigkeit von 
verschiedenen Muskel- und Nervenzellen (Erläuterung s. Text) 
und ihre Keimblattzugehörigkeit (Prinzinger 2020). – The 
different ability of different muscle and nerve cells to divide and 
their affiliation to the different cotyledons (Prinzinger 2020).
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12	Wachstumsfragen
Bezogen auf die im vorangegangenen Abschnitt darge-
stellte Teilungsunfähigkeit adulter Skelett- und Herzmus-
kelzellen wird jetzt jeder zu Recht sagen, dass man sich 
Muskelmasse und Herzgröße doch adaptiv antrainieren 
kann. Das stimmt! Das normale Herz eines Erwachsenen 
wiegt mit 300 g rund das 15-fache der Geburtsmasse 
(rund 20 g): Ausdauertraining kann zusätzlich zu einer 
gravierenden Vergrößerung führen. Das Herz kann dann 
das 25-fache der Geburtsmasse ausmachen (Abb. 20). Da 
das oben Gesagte dennoch gilt, muss es einen anderen 
Wachstumsweg für die Myozyten geben. Dieser erfolgt 
– wie bereits erwähnt – durch Einlagerung von mehr 
Myofibrillen, also den kontraktilen Elementen der Zelle 
und nicht durch Vermehrung der Zellen selbst. Dabei 
bleibt allerdings die Anzahl der den Muskel versorgenden 
Kapillaren pro Zellzahl bzw. Muskelvolumen gleich und 
dadurch besteht immer die Gefahr der Blut-Mangelver-
sorgung der Kardiomyozyten, da diese immer größer 
werden und die Strecke des rein über Diffusion und nicht 
(mehr) über Blutgefäße versorgten Gewebebereiches 
immer größer wird. Unter Belastung kann es deshalb 
schnell zu einer Unterversorgung kommen und der Herz-
infarkt ist deshalb eine häufige (die häufigste?) Todesur-
sache bei „großherzigen“ Leistungssportlern.

über den Himalaya fliegende Streifengans Anser indicus 
mit im Mittel 2.800 Kapillaren pro mm² Querschnitt 
eine im Vergleich zu den Tieflandformen Kurzschna-
belgans Anser brachyrhynchus (2.000) und Weißwan-
gengans Branta lecucopsis (2.250) eine bis zu 40 % hö-
here Kapillardichte aufweist (Abb. 21). Eine adaptive 
Änderung ist wie bei den Säugern nicht bekannt.

Dunson (1965); Laughlin et al. (1976); Prinzinger (1996, 
2020)

14	Ein Vogelherz im Menschen! Gibt es eine 
Xenotransplantation?

2018 warteten 12.000 Menschen in Deutschland auf ein 
Spenderherz. Nur 318 fanden einen Spender. Man ver-
sucht seit langem, für Xeno-Herztransplantationen 
(siehe Kasten) Schweineherzen zu benutzen, die bzgl. 
Bau und Größe zum Menschen „passen“ würden. Sie 
werden allerdings vom Immunsystem des Körpers hef-
tig abgestoßen, was an der Ausprägung eines vaskulären 
sogenannten Epitops (siehe Kasten) mit dem Kurz-
Namen „αGal“ liegt, das außer bei Mensch und Altwelt-

Abb. 20: Altersabhängige Veränderung der Herzgröße und 
Kapillarisierung der Myozyten beim Menschen. Letztere 
ändern sich nicht. – Age-dependent change in heart size and 
capillarisation of myocytes in humans. The latter do not 
change.

13	Unterschiedliche Kapillardichte bei Vögeln: 
Die Evolution passt an spezielle 
Anforderungen an

Dort wo bei Vögeln per se höhere Herzleistungen ge-
fordert sind und damit eine höhere Kapillardichte er-
forderlich ist, wird diese bereits in der Grundausstat-
tung angelegt. Dies zeigen drei Vogel-Beispiele, wo die 

Abb. 21:  Evolutive Anpassung der Kapillar-Dichte an die 
Leistungsanforderungen des Vogelherzens (Näheres s. Text). 
– Evolutive adaptation of capillary density to the performance 
requirements of the bird heart.

Bei einer Xenotransplantation (griechisch ξένος, 
xénos: „Fremder, Fremdes, fremd“) handelt es sich 
um die Übertragung von lebens- und funktionstüch-
tigen Zellen oder Zellverbänden (einschließlich 
ganzer Organe oder Körperteile) zwischen verschie-
denen Spezies (z. B. vom Schwein oder Affen auf den 
Menschen). Bis heute sind ganze Organ-Xenotrans-
plantationen beim Menschen nicht möglich, aber 
Thema vieler Untersuchungen. Organteile (z. B. 
Herzklappen) können dagegen nach immunolo-
gischer Vorbehandlung genutzt werden
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affen (Schimpanse, Gorilla, Orang-Utan) bei allen Säu-
getieren vorkommt (Abb. 22). 

Vögel exprimieren das αGal-Epitop ebenfalls nicht, 
sondern („nur“) ein βGal-Epitop. Deshalb wurde ver-
mutet, dass Vogelherzen vom menschlichen Immun-
system nicht angegriffen werden und daher keine Ab-
stoßungsreaktion stattfinden würde. Zwar wurde nach-
gewiesen, dass menschliche Anti-Emu-Herz-Endothel-
Epitope keine Anti-αGal-Antikörper sind, dass das 

menschliche Plasma in Kultur dennoch zytotoxisch 
sowohl auf Straußen- als auch auf Emu-Aorten-Endo-
thelzellen wirkt. In vivo oder ex vivo Hämoperfusion 
von größenmäßig zum Menschen passenden Emu- Dro-
maius novaehollandiae und Straußenherzen durch Pa-
vianblut führte zu histopathologischen Merkmalen der 
hyperakuten Abstoßung, die interessanterweise beim 
Strauß-, aber nicht beim Emu-Herzen zu sehen waren. 
Es ist also so, dass im Säugerplasma offensichtlich auch 
bestimmte anti-βGal-Körper vorhanden sind und die 
genannten Vogelherzen deshalb keinen Vorteil gegen-
über dem Schwein als Organspender für den Menschen 
bieten. Anatomische, histologische, physiologische und 
immunologisch artspezifische Unterschiede machen die 
Laufvogelherzen zusätzlich ungeeignet für die Trans-
plantation in den Menschen. Zusätzlich zu erwähnen 
ist in diesem Zusammenhang, dass es nicht nur die 
genannten αGal- und βGal-Epitope gibt, sondern hun-
derte verschiedene andere, die man noch nicht genau 
kennt, womit man die schwierigen Antikörper-Reakti-
onen erklären könnte.

Die genaue Kenntnis der Synthese, Struktur und Wech-
selwirkung der verschiedenen Epitope verdankt man u. 
a. auch der Krebsforschung. Hier geht es um die Ent-
wicklung spezifischer Antikörper für die auf Krebszellen 
vorkommenden spezfischen Epitope. Auch die „Kronen-
zacken“ der Coronaviren kann man im weitesten Sinne 
in diese spezielle Oberflächenstrukturen eingliedern.

15	Die Elektrophysiologie des Herzens
Untersuchungen zur Elektrophysiologie beginnen 
schon früh mit Luigi Aloisio Galvani (1737 bis 1798) 
in Italien. Galvani studierte u. a. Medizin in Bologna, 
wo er 1759 sein Studium abschloss. Zunächst wollte er 
die gesamte Physiologie der Vögel bearbeiten, doch 
beschränkte er sich später auf die Untersuchung ihrer 
Gehörorgane.

Galvani entdeckte 1780 durch Experimente mit 
Froschschenkeln die Kontraktion von Muskeln, wenn 
diese mit einer Spange aus Kupfer und Eisen in Berüh-
rung gebracht wurden. Ihm fiel zudem auf, dass ein 
Froschschenkel, der mit einer Messerklinge in Berüh-
rung stand, immer dann zusammenzuckte, wenn Fun-
ken entstanden. Das fand auch statt, wenn bei einem 
Gewitter in der Nähe ein Blitz aufzuckte. Daraus ent-
wickelte er die Idee, dass die Muskeltätigkeit – auch die 
des Herzens – mit Elektrizität in Zusammenhang steht.

Das geht bis zu den Aktionspotentialen einzelner 
Myozyten (Abb. 23). Diese unterscheiden sich von der 
Basis des Herzens bis zur seiner Spitze sehr deutlich. 
Jede Herzmuskelzelle besitzt ihr eigenes, typisches 
Aktionspotential. Dabei wird dessen Dauer immer 
länger und die Kontraktionsfrequenz dadurch immer 
niedriger. Jeweils übergeordnete Autorhythmie-Zen-
tren speziell differenzierter Herzmuskelzellen synchro-
nisieren das Gesamtherz aber auf eine gemeinsame 

Abb. 22:  Das Schwein hat das Epitop αGal gegen das der 
Mensch ein Antigen hat. Vögel haben kein αGal, aber ein 
βGal Epitop und schienen deshalb für eine 
Xenotransplantation geeignet. Es zeigte sich aber, dass 
Menschen auch ein anti-βGal aufweisen. Man muss beachten, 
dass in der Grafik aus Gründen der Anschaulichkeit die 
Epitope auf der Herzoberfläche gezeigt werden. In 
Wirklichkeit liegen sie auf dem innen auskleidenden 
Endothel des kardiovaskulären Systems. Nach Huai et al. 
2016; Tadjalli et al. 2009; Taniguchi et al. 1996. – The pig has 
the epitope αGal against which humans have an antigen. Birds 
do not have an αGal, but a βGal epitope and therefore seemed 
suitable for xenotransplantation. However, it turned out that 
humans also have an anti-βGal epitope. It should be noted 
that for the sake of clarity the epitopes are shown on the heart 
surface in the graph. In reality, they are located on the 
endothelium of the cardiovascular system that lines the inside 
of the heart. After Huai et al. 2016; Tadjalli et al. 2009; 
Taniguchi et al. 1996.

Ein Epitop (griech. ἐπί – epi „bei, auf“ und τόπος 
– topos „Ort“) ist ein Oberflächen-Molekül, gegen 
welches das körpereigene Abwehrsystem adaptiv 
einen spezifischen Antikörper bildet oder das T-
Zell-Rezeptoren spezifisch bindet. Normalerweise 
sind Epitope Proteine bzw. Proteide. Die Träger der 
Epitope nennt man Antigene. Ein einzelnes Antigen, 
wie das Membranprotein einer Zelle (im Beispiel 
eine Herzzelle) oder eines Bakteriums, trägt zahl-
reiche verschiedene, art- bzw. individualspezifische 
Epitope. Gegen jedes einzelne dieser Epitope kann 
unabhängig voneinander ein spezifischer Antikör-
per oder eine spezifische T-Zelle gebildet werden.
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Kontraktion, wobei das jeweils Schnellste den Rhyth-
mus aller bestimmt. Diese Zentren sind von der Herz-
basis zur Herzspitze: der Sinus-Knoten mit 60–100 pro 
Minute, der AV-Knoten (40–45), das His’sche Bündel 
(40–45) und die Purkinje-Fasern (35–40). Dies kann 
man u. a. durch einfache Versuche, die sogenannten 
Stanniusschen Ligaturen zwischen den einzelnen Zen-

tren sehr schön zeigen, die den Erregungsverlauf von 
der Basis zur Herzspitze unterbrechen, was schon seit 
rund 170 Jahren bekannt ist (Abb. 24). 

In diesem Zusammenhang ist eine weitere Besonder-
heit im Herzen der Vögel interessant: Im Gegensatz zu 
Säugetieren besitzen sie einen sogenannten atrio-ventri
kulären Ring aus Purkinje Fasern auf der rechten Seite 
des Herzens, der sich um die rechte AV-Klappe herum 
erstreckt. Dadurch zieht sich die rechte Klappe in der 
ventrikulären Systole schon frühzeitig aktiv zusam-
men, sodass schon vor der kompletten Kontraktion 
des Ventrikels kein Blutrückfluss mehr stattfinden kann 
(Abb. 25).

Neben der durch das Herz selbst erzeugten Erregung 
(endogene Autorhythmie) und der Weiterleitung des 
Aktionspotentials wird die Schlagfrequenz zusätzlich 
durch das vegetative Nervensystem über Neuro
hormone geregelt (Abb. 25). Dazu gehört u. a. Adrena-
lin, das auch von der Nebenniere ausgeschüttet wird.

Bei einer Herztransplantation werden die Stränge des 
vegetativen Nervensystems übrigens durchtrennt und 
können im Empfänger nicht mehr verbunden werden. 
Das Herz schlägt also nur in seinem endogenen 
Grundrhythmus des Spenders!

Cohen & Pitts (1968); Dale & Feldberg (1934); Davies 
(1930); Didio (1967); Gilbert (1961); Johansen & Reite (1964); 
Jolly (1910); Jones (1969); Jones & Purves (1970); Jones & 
Johansen (1972); Jürgens (1909); King et al. (1968); Kisch 
(1951); Loewi (1921); Lumeeij et al. (1998); Moore (1965); 
Murphy & Weaver 2018); Prinzinger (2014a, 2014b, 2020); 
Stannius (1852); http://physiologie.cc/VI.5.htm#RLS

Abb. 23:  Das Reizleitungs-(Purkinje-)System des Vogel
herzens am Beispiel Huhn/Pute) mit den dazugehörigen 
transmembranen Aktionspotenzialen der einzelnen 
Herzbereiche; RV = rechter Ventrikel; LV = linker Ventrikel; 
A = Atrium, V = Ventrikel. – The conduction- (Purkinje-) 
system of the avian heart (e.g. chicken/turkey) with the 
corresponding transmembrane action potentials of the 
different heart areas; RV = right ventricle; LV = left ventricle; 
A = atrium, V = ventricle.

Abb. 24: Verschiedene Ausprägung von atrio-ventrikulären 
Ringen bei Reptilien, Vögeln und Säugern (Näheres s. Text). 
– Different expression of atrio-ventricular connections (rings) 
in reptiles, birds and mammals. Unlike mammals, birds have 
a so-called atrio-ventricular ring of Purkinje-fibers on the 
right side of the heart, which extends around the right AV-
valve. As a result, the right valve actively contracts in the 
ventricular systole at an early stage, so that blood can no more 
flow back before the ventricle has completely contracted.

Abb. 25:  Die endogene Schlagfrequenz (Autorhythmie) 
entlang der Herzachse und ihre Beeinflussung durch das 
vegetative Nervensystem und deren Hormone. Abb. 
verändert und ergänzt nach http://physiologie.cc/
VI.5.htm#RLS). – The different endogenous beat frequencies 
(autorhythmia) along the heart axis and its influence by the 
autonomic nervous system and its hormones. Fig. according 
to http://physiologie.cc/VI.5.htm#RLS); modified and 
supplemented.
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16	Die Brustmuskeln: je nach Funktion sind 
sie unterschiedlich groß und gefärbt

Wir wissen erstaunlich viel über die Physiologie des 
Vogelherzens. Wie gezeigt, geht das bis zu den Aktions-
potentialen der einzelnen Herzbereiche (Herzzellen). 
Wenn wir allerdings eine einfache Übersicht über die 
Herzgröße und ihren Bezug der zum Fliegen notwen-
digen Brustmuskelzusammensetzung suchen, wird es mit 
der Datenlage eng, obwohl diese Muskeln für einen flie-
genden Organismus von erheblicher Bedeutung sind. 

Von 358 Individuen aus 75 verschiedenen Arten und 
13 Ordnungen kennen wir dazu die entsprechenden 
Zusammenhänge, von den kleinsten bis zu den größten 
Kolibris (27 Arten) bis zu den (heute) flugunfähigen 
„Flachbrustvögeln“ („nicht systematische“ Zusammen-
fassung der Strauße, Nandus, Kiwis und Kasuare).

Zunächst zur grundlegenden Information die Lage 
und Funktion der einzelnen Brustmuskeln: Abb. 26 zeigt 
jeweils einen Querschnitt durch eine Ringeltaube 
Columba palumbus und ein Rotkehlchen Erythacus 
rubecula in der Höhe der Herzklappen. Neben Herz 
und Lunge sind die verschiedenen Brustmuskeln, die am Brustkiel (Carina) des Sternums ansetzen, deutlich 

zu erkennen. Die Brustmuskulatur ist aus bis zu sechs 
verschiedenen Muskeln aufgebaut, die durch Faszien 
deutlich voneinander getrennt sind.

Abb. 27 zeigt die Freipräparation von großen und klei-
nen Brustmuskeln bei einer Ringeltaube. Sie haben un-
terschiedliche Aufgaben: Der Kleine Brustmuskel (Mus-
culus supracoracoideus) hebt den Flügel und der Große 
Brustmuskel (Musculus pectoralis) ist für den Abschlag 
verantwortlich (Abb. 28): Wie zu erwarten, ist der pecto-
ralis der größere. Sowohl der Ab- als auch der Aufschlag 
führen zu einem Vortrieb. Das Größenverhältnis beider 
zueinander ändert sich mit sehr stark mit der Bedeutung 
beider Bewegungen im Rahmen des Fluggeschehens bzgl. 
Vortrieb und Auftrieb: Je nach Flugart gibt es in beider 
Verhältnis deshalb große Unterschiede.

Abb. 26:  Querschnitte durch eine Ringeltaube Columba 
palumbus (oben) und durch ein Rotkehlchen Erythacus 
rubecula auf Höhe der Ventilebene. Die Größenverhältnisse 
zueinander entsprechen nicht den natürlichen! – Cross 
section of a Wood Pigeon Columba palumbus (above) and of 
a European Robin Erythacus rubecula at the level of the valve 
plane. Note that the proportions to each other do not 
correspond to the natural ones!

Abb. 27:  Die beiden Brustmuskeln am Beispiel einer 
Ringeltaube Columba palumbus: Deutlich ist der Unterschied 
beider Muskeln erkennbar – sowohl hinsichtlich ihrer 
Färbung als auch hinsichtlich ihrer Größe. – The two pectoral 
muscles of a Wood Pigeon Columba palumbus: The difference 
between the two muscles is clearly visible – both in terms of 
their colour and their size. 

Abb. 28: Insertionsstellen und Aufgaben von großem und 
kleinem Brustmuskel. – Insertion sites and tasks of large and 
small pectoral muscles.
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Chen & (2014); Clark & Dudley (2009); Drowowitz (2012); 
Fernández et al. (2011); Fowler (1991); Gill (2014); Hargrove 
(2005); Harshman et al. (2008); Prinzinger (2014a, 2014b, 
2020)

17	Physiologische Differenzierung der 
Brustmuskel-Typen

Die Brustmuskeln unterscheiden sich bei verschiedenen 
Vogelarten je nach Leistungsanforderung nicht nur in 
ihrer Größe z. T. beträchtlich. Das zeigt ein direkter 
Vergleich zwischen einer Gans, die Langstrecken fliegen 
kann, mit einer Pute (Truthuhn) Meleagris gallopavo, 
die nur einen sogenannten Explosionsflug über kurze 
Strecken ausführt (Abb. 29): Die dunklere Farbe der 
Gänsemuskeln kommt von einer höheren Konzentra-
tion von rotem Myoglobin im Muskel, das wie Hämo-
globin im Blut als Sauerstoffspeicher dient. Dieser Mus-
keltyp ist für längere Flugstrecken besser gerüstet und 
kann verfügbare energiereiche Verbindungen sauer-
stoffverbrauchend gründlicher ausschöpfen. Er baut auf 
sogenannten Slow-twitch-Fasern (Fasertyp 1), die lang-
samer zucken, aber ausdauernd sind.

Die schneller zuckenden weißen Muskelfasern haben 
einen geringeren Gehalt an Myoglobin, dafür mehr 
Myofibrillen und heißen Fast-twitch-Fasern (Fasertyp 
2). Sie benutzen vorwiegend die kürzeren/schnelleren 
Wege anaerober Energiebereitstellung (vorzugsweise 
aus Glykogen). Fast jeder kennt ja das hellrote bis wei-
ße Brustfleisch von Huhn und Pute im Gegensatz zum 
dunkelroten Brustfleisch der Weihnachtsgans. 

18	Größenrelation der Muskeltypen zueinander 
und ihre Beziehung zur Herzgröße

Wie ist eigentlich das Herz an das „Übergewicht“ des 
großen Brustmuskels angepasst? Eine kurze Zusam-
menfassung der Ergebnisse zeigt Abb. 30:
•	 Jäger wie Greifvögel und Eulen haben das „höchste“ 

Verhältnis von Großem zu Kleinem Brustmuskel. Sie 
müssen schnell beschleunigen und rütteln (Falken) 
können. Diese Arbeit leistet vor allem der Große 
Brustmuskel. Da die jeweiligen Flugphasen in der 
Regel nur kurz andauern, ist das Herz mit rund 1,1 % 
der Körpermasse dennoch/deshalb nicht besonders 
groß! 

•	 Eulen mit ihrem ruhigen, nächtlichen Gleitflug haben 
im Mittel einen um das 15-fache größeren Großen 
Flugmuskel, der aber wenig Vortrieb leisten muss, 
weil die Nachtjäger vorwiegend ruhig gleiten. Das 
Herz kann deshalb mit 0,5 bis 1 % der Körpermasse 
relativ klein sein.

•	 Hühnerartige sind blitzschnelle Senkrechtstarter und 
fliegen nur relativ kurze Strecken. Deshalb sind bei 
ihnen beide Brustmuskeln etwa gleich groß und das 
Herz relativ klein.

•	 Herausragend sind die Kolibris. Als einzige Vogelart 
stehen sie im Schwirrflug ruhig in der Luft vor einer 
Blüte, was durch beinahe gleichwertige Leistung von 
Auf- und Abschlag möglich wird. Deswegen sind 
beide Brustmuskeln beinahe gleichgroß und/aber das 
Herz muss für diese Flugform enorm leistungsfähig 
sein. Es erreicht z. T. 3,5 % der Körpermasse. Zudem 
wäre ohne sofort verfügbaren Zucker aus der Nektar-
Nahrung diese Leistung nicht möglich.

•	 Ein kleiner sprachlicher Seitenblick: Das Englische 
kennt erstaunlicherweise keine Differenzierung zwi-
schen Rüttelflug und Schwirrflug, obwohl es sich um 
völlig andere Flugformen handelt.

•	 Nicht in Abb. 31 aufgeführt sind die sogenannten 
Flachbrustvögel, für die das Fehlen einer Carina cha-
rakteristisch ist (Acarinata). Dementsprechend findet 
man bei ihnen überhaupt keine Brustmuskeln. An 
deren Stelle sind nur Haut und etwas Fett. Straußen-
fleisch kommt also im Gegensatz zu Hühnern und 
Puten nie aus der Brust, sondern ausschließlich aus 
den muskelreichen Oberschenkeln, die zum Rennen 
und auch zur Verteidigung gegen Feinde dienen. 

Die durchschnittliche Herzgröße beträgt beim 
„Rennvogel“ Strauß altersabhängig rund 0,6 bis höch-
stens 0,8 % der Körpermasse. Das sind bei voll erwach-
senen Vögeln im Mittel etwa 0,8 bis 1 kg. Es sind die 
niedrigsten relativen Werte bei Vögeln überhaupt. Die 
höchsten findet man – wie bereits erwähnt – bei Kolibris 
(bis 3,5 %).

Biebach & Bauchinger (2002); Prinzinger (2013, 2014, 
2020); Scott et al. (2001); Welch & Suarez (2007)

Abb. 29: Die großen Brustmuskeln unterscheiden sich je nach 
Leistungsanforderung nicht nur in ihrer Größe sondern auch 
in ihrer Färbung z. T. beträchtlich. Hier der Vergleich zwischen 
einer Gans (oben), die Langstrecken fliegen kann, und einer 
Pute (Truthuhn), die nur einen Explosionsflug über kurze 
Strecken ausfährt. – Depending on the performance requirements, 
the large pectoral muscles differ not only in size but also in colour, 
sometimes considerably. Here the comparison between a goose 
(above), which can fly long distances, and a turkey (below), which 
only makes an explosive flight over short distances.
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19	Wie arbeitet das Herz? – Das Herz als Motor?
Diese einfachen Fragen werden erschreckend häufig 
falsch beantwortet. Viele Darstellungen im Internet sind 
nicht korrekt. Selbst in aktuellen (2019) Lehrfilmen für 
Krankenschwestern wird die Funktion des Herzens 
falsch beschrieben, und sogar ein Herzchirurg zeigte 
kürzlich in einem Vortrag ein nicht korrektes Video. 
Aber auch in den „Bibeln“ der Ornithologie ist die Be-
schreibung in der Regel falsch. Sie zeigen eine transver-
sale Kontraktion des Ventrikels. Das kommt wohl daher, 
dass die Tätigkeit des Herzens bei geöffnetem Brustkorb 
oder außerhalb des Körpers keine korrekte in situ-
Funktion zeigt. Wie es richtig funktioniert, zeigten wir 
(inzwischen verboten!) in unseren physiologischen 
Praktika über 30 Jahren lang. Das Herz zieht sich bei 
der Kontraktion nämlich nicht wie eine Ballpumpe zu-
sammen: Länge und Breite des Herzens ändern sich 
praktisch nicht, nur die Lage der Ventilebene entlang 
der Herzachse (Abb. 31, 32, 33).

(Nur) das Prinzip der Verschiebung der Ventilebene 
erlaubt es zudem dem Herzen, zur Leistungsanpassung 
neben der Herzfrequenz (HF) auch unterschiedliche 
Schlagvolumina leicht zu realisieren, was für die Stoff-
wechselregulation lebenswichtig ist, wie wir nachfol-
gend noch sehen werden.

Ganz anders sieht die Pumpfunktion z. B. bei Insek-
ten, aber auch bei Krebsen, Ringelwürmern etc. aus. 
Hier findet man einen langen, dorsalen Herzschlauch 
mit vielen einzelnen Herzkammern in die über Ostien 
die Hämolymphe aus dem Körper in das Herz gezogen 
wird (Abb. 34). Die einzelnen Herzkammern kontra-
hieren wellenförmig hintereinander und werden jeweils 
durch sog. Flügelmuskeln wieder auseinander gezogen. 
So entsteht ein Blutfluss von kaudal nach frontal. (Nur) 
im sehr frühen embryonalen Zustand ist dieser Bau 
bzw. diese Funktion sehr kurz auch bei Vertebraten so 
ausgeführt, was vielleicht zum Missverständnis der 
Adultfunktion beigetragen hat.

Cohen & Schnall (1970); Kükenthal (1999); Prinzinger (2013, 
2014, 2020); Storch & Welsch (2004); Wigglesworth (1966)

Abb. 30: Das Größenverhältnis von Großem 
zum Kleinen Brustmuskel und dessen 
Relation zur Herzgröße. Von links nach 
rechts nimmt der Große Brustmuskel zu und 
von unten nach oben die relative Herzgröße. 
– The size ratio of large to small pectoral muscle 
and its relation to heart size. From left to right 
the large muscle increases and from bottom to 
top the relative heart size increases.

Abb. 31:  Verschieben der Ventilebene (Pfeil) beim 
Froschherzen. Links: Ventrikel-Kontraktion. Screen-shot aus 
einem S-8-Film Prinzinger. – Shifting the valve plane (arrow) 
in a frog heart. Left: ventricular contraction. Screen-shot from 
a S-8 film Prinzinger.

Abb. 32: Die Verschiebung der Ventilebene beim Herzschlag 
des Menschen. Länge und Breite des Herzens ändern sich 
praktisch nicht, nur die Lage der Ventilebene. Weiß (links): 
Vorhöfe kontrahiert, rot (rechts): Ventrikel kontrahiert. 
MRT-Film Prinzinger. – Shifting of the valve plane during 
human heartbeat. Length and width of the heart practically 
do not change, only the position of the valve plane. White (left): 
atria contracted, red (right): ventricle contracted. 
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Abb. 33: oben: Falsch dargestellte Pump-Funktion des Herzens 
verändert aus Podulka et al. (2004): Ventrikel kontrahieren 
danach im Wechsel mit den Vorhöfen nach dem Prinzip einer 
Ballpumpe und das Herz verkürzt sich dabei. 1) Aorta; 2) 
Lungenarterie; 3) linker Vorhof Atrium); 4) linker Ventrikel; 
5) rechter Ventrikel; 6) AV-Klappe; 7) rechtes Atrium.; dünne 
Pfeile markieren den jeweiligen Blutfluss. Unten: Richtige 
Funktionsweise des Herzens als Hubkolbenpumpe. Das 
Prinzip ist das eines Verbrennungsmotors. Mitte: Dünne Pfeile 
markieren die wechselnde Richtung des Blutstromes arteriell 
rot, venös blau: Dicke Pfeile links) weisen auf die Atrio-
Ventrikular(AV)-Klappen, die bei der Kontraktion des 
Ventrikels schließen. – Above: Wrongly represented pumping 
function of the heart (after Podulka et al. 2004): Ventricles 
contract afterwards alternating with the atria according to the 
principle of a ball pump and the heart shortens in this process. 
1) aorta; 2) pulmonary artery; 3) left atrial atrium); 4) left 
ventricle; 5) right ventricle; 6) AV valve; 7) right atrium; thin 
arrows mark the respective blood flow. Below: Proper functioning 
of the heart as a reciprocating pump. The principle is that of a 
combustion engine. Middle: Thin arrows mark the changing 
direction of the blood flow (arterial red, venous blue). Thick 
arrows (left) point to the atrio-ventricular (AV) valves, which 
close when the ventricle contracts.

Abb. 34:  Bau und Pumpfunktion des 
Herzens bei Insekten. Auch bei 
Vertebraten (Vögel) ist dieser Bau und 
seine Pumpfunktion als Schlauch im 
frühembryonalen Stadium angelegt. Die 
roten Pfeile zeigen die Richtung des 
Blutflusses (nach Storch & Welsch 2004). 
– Construction and pumping function of 
the insect heart. In vertebrates (birds) this 
structure and its pumping function is also 
designed as a tube in the very early 
embryonic stage. The red arrows show the 
direction of the blood flow.

20	Die (Motor-)Leistung des Herzens
Beim Vergleich mit einem Motor drängt sich natürlich 
die Frage nach der Leistung (in W oder früher PS), des 
Herzens auf. In der Umschreibung kann man folgende 
Gleichsetzungen machen:
Drehzahl 	  Herzfrequenz (HF)
Drehmoment 	 Blutdruck (D)
Hubraum 	  Schlagvolumen (V)
Leistung	  Herzarbeit pro Zeit; beim Strauß z. B. 
1 bis 5 kW (7 bis 10 PS);  (D × V)/F). 5 W sind umge-
rechnet rund 0,007 PS.

Helb & Prinzinger (2009); Hudson & Brush (1963)

21	Die Herzfrequenz – Die „Drehzahl“ des 
Herzens

Wie gezeigt, ist das Herz der Vögel etwa doppelt so groß 
wie bei Säugern. Die Herzfrequenz (HF) liegt dagegen 
weit darunter! Die Normwerte sind in Ruhe nur etwa 
60 % so hoch wie bei Säugern (Abb. 35). Die entspre-
chende Massen-Korrelationen sind wie folgt:
HFVogel = 870 × M-0,26; HFSäuger = 1,355 × M-0,25

M = Masse des Vogels (in g)
Für einen jeweils 100 g schweren Vertreter beider 

Gruppen ergeben sich folgende Werte: Vogel (z. B. Am-
sel Turdus merula): 275/min und Säuger (z. B. Streifen-
hörnchen Tamias spec.): 428/min.

Abb. 35: Vergleich der Herzfrequenz Vogel-Säuger; jeweils 
für ein 100 g Tier. – Comparison of the heart rate of bird vs. 
mammal; each for a 100 g animal.
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Der (negative) Exponent ist bei beiden Gruppen prak-
tisch identisch. Daraus lässt sich folgendes ableiten: Die 
Lebensdauer (L) von Vögeln und Säugern gehorcht der 
Beziehung L = a × M+0,25. Bei der HF lautet die Gleichung: 
HF = b × M-0,25 (a und b sind jeweils Konstante). Aus 
beiden Funktionen lässt sich durch Multiplikation beider 
Größen die Lebenssumme der Herzschläge L × H be-
rechnen: 

L × HF = (a × M+0,25) × (b × M-0,25) = a × b × M0,25-0,25 
= a × b × M0. L × H ist also eine konstante Größe, da 
Mo = 1 ist. In der Summe ist die Anzahl der Herzschlä-
ge im Lebensverlauf bei allen Vertretern also im Mittel 
gleich groß! Sie ist wie bei den Säugern im Durchschnitt 
offensichtlich eine Konstante und beträgt bei Vögeln 
etwa 100 bis 200 Millionen. Die Zahl bei Säugetieren 
beträgt rund eine Milliarde, ist also wesentlich höher. 
Der moderne Mensch bringt es dank der medizinischen 
Errungenschaften und des bequemen Lebens auf etwa 
vier Milliarden Herzschläge.

Zwischen Ruhe- und Maximalwerten der Herzfre-
quenz liegt der Faktor massenabhängig zwischen 2,0 
und 4,5 (Tab. 2). Bei großen Vögeln ist die Differenz 
höher. Das Verhältnis von Herz- zu Atemfrequenz be-
trägt im Ruhezustand meist 1:4. Bei vielen Arten sind 
auch Herz- und Flügelschlagfrequenz gekoppelt, aller-
dings sehr unterschiedlich und deshalb bisher nicht 
ausreichend untersucht. 

Folgende Besonderheiten (physiologische Sondersi-
tuationen) sind noch wichtig und müssen kurz erwähnt 
werden: 

Torpor (Tagesschlaflethargie) ist ein nächtlicher Star-
rezustand, um Energie zu sparen, der in der Tagespe-
riodik auftritt. Er kommt bei Vögeln bei Kolibris (Tro-
chiliformes), Mausvögeln (Coliiformes) und der Win-
ternachtschwalbe Phalaeonoptilus nuttallii vor; vermut-
lich auch bei der Mehlschwalbe Delichon urbica. In 
diesem Zustand kann die HF – abhängig vom erreich-
ten Niveau der Körpertemperatur (10 bis 18 °C) – im 
Extrem um 90 % abgesenkt werden. Im Gegensatz zu 
Säugern ist diese Fähigkeit bei Vögeln selten und nach 

bisheriger Kenntnis auf die oben genannten Arten bzw. 
Gruppen beschränkt. 

Taucherbradykardie: Tauchende Vögel zeigen wie die 
Säugetiere inkl. Mensch beim Abtauchen in kaltes Was-
ser eine reflexgesteuerte, plötzliche Absenkung der HF 
um bis zu 50 % (Abb. 36). Aktuell (2019) wurde dieser 
Effekt auch bei Walen gemessen. Mit angehefteten EKG-
Sensoren, die sich automatisch wieder lösen, fand man 
bei normal schwimmenden Blauwalen Balaenoptera 
musculus eine HF von 30 bis 35 pro Minute. Mit dem 
Abtauchen sank die Frequenz auf 4 bis 8/min.

Selbst bei gesunden und sportlichen Menschen kann 
ein Sprung in eiskaltes Wasser zu einer überschießenden 
Bradykardie zusammen mit einer starken Vasokonstrik-
tion mit plötzlich stark erhöhtem Blutdruck zu einem 
plötzlichen und damit tödlichen Herzstillstand führen.

Goldbogen et al. (2019); Hoffmann & Prinzinger (1984); 
Hund et al. (1974); Jones & Holeton (1972a, 1972b); Jones & 
Purves (1970a, 1970b); Krüger et al. (1981, 1982); Prinzinger 
& Siedle (1986); Prinzinger & Siedle (1988); Prinzinger (1983); 
Prinzinger et al. (1981); Prinzinger et al. (1986)

Während der Entwicklungsphasen Embryologie und 
Ontogenese (Jugendentwicklung) beträgt beim Huhn 
die HF des Embryos am 3. Bebrütungstag rund 140/
min und steigt bis zum Schlupf auf rund 220/min 
(Abb. 37). Ab dem Schlupftag (Lebensalter: 1 Tag) steigt 
die Ruhefrequenz schnell auf ein Maximum von rund 
440/min im Alter von drei bis vier Wochen, um dann 

Art Masse [g] Ruhe Maximum Faktor

Strauß Struthio camelus 130.000 40 180 4,5

Truthahn Meleagris gallopavo 4.500 100 400 4,0

Haushuhn Gallus domesticus 2.000 220 800 3,5

Haussperling Passer domesticus 28 350 900 2,6

Kanarienvogel Serinus canaria 16 500 1.000 2,0

Rubinkehlkolibri Archilochus colubris 8 615 1.260 2,0

dto. im Torpor (s. u.) 8 60–80 1.260 10–15

Tab. 2: Ruhe- und Maximalwerte der Herzfrequenz [Schläge/min] bei verschieden großen Vögeln. – Resting and maximum 
heart rates [beats/min] in birds of different size.

Abb. 36: Verlauf der Herzfrequenz bei Taucherbradykardie 
bei einer Ente telemetrisch ermittelt. – Course of the heart 
rate during diving in a duck (bradycardia). 
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langsam wieder abzufallen. Im Alter von 20 Wochen 
liegt der Wert im Mittel bei 300/min. Bei den Männchen 
liegen die Frequenzen etwa 10 % niedriger; ihre Herz-
masse ist massenbedingt auch größer. Vergleichbare 
Verläufe fand man beim Truthuhn und einigen anderen 
Vogelarten. Dem Autor dieser Zusammenstellung er-
scheinen die Werte, die in Sturkie (1976) zusammen-
fassend dargestellt werden, allerdings etwas zu hoch! 
Hier müssten noch die genauen Umstände der Daten-
erfassung bekannt sein. Beim Huhn (bezogen auf 800 g) 
wären die Erwartungswerte z. B. 150 bis 200/min.

22	Die Herzfrequenz als embryonale Altersuhr
Wie beim adulten Vogel ist auch beim Vogelembryo die 
Frequenz des springenden Punktes umgekehrt propor-
tional zur Eimasse und damit zur Herzmasse. Größere 
Eier haben also geringere embryonale HF als kleine Eier. 
Die Beziehung gehorcht somit ebenfalls einer exponen-
tiellen Gleichung der Form a × Wb. Dies gilt für alle 
Phasen (Bebrütungszeiten, Alter) des Embryos. Der 
Exponent b hat ebenfalls den Wert +0,25; a ist altersab-
hängig (Abb. 38). Der zeitliche Ablauf der HF während 
der Embryogenese wird weiter unten beschrieben.

Die „Summen-Konstanz“ der Anzahl der Herzschlä-
ge gilt nicht nur – wie oben gezeigt – für die gesamte 
Lebensphase, sondern auch für die gesamte Embryo-
nalentwicklung: Egal, wie lange diese dauert, alle Vögel 
schlüpfen im Mittel nach der gleichen Summe von 
Herzschlägen. Drei Beispiele sind schematisch in 
Abb. 39 dargestellt.

Kleine Vögel wie z. B. der Zaunkönig Troglodytes 
troglodytes (8–10 g; Brutzeit ca. 12 Tage) haben eine 
kurze Bebrütungszeit mit einem hohen (schnellen) An-
stieg der HF. Mit steigender Körpermasse (z. B. die Gans 
Anser spec. 3–3,5 kg und der Albatros Diomedea spec. 
7–8 kg; 43 bzw. 88 Tage) nimmt die Embryogenesedauer 

Abb. 37:  Entwicklung der Herzfrequenz während der 
Embryo- und Ontogenese beim Huhn Gallus domesticus; 
nach Girard 1973. – Development of heart rate during 
embryo- and ontogenesis in the chicken Gallus domesticus 
according to Girard 1973.

Abb. 38: Die Herzfrequenz ist beim Vogelembryo wie beim 
erwachsenen Vogel ebenfalls proportional zu Eimasse und 
damit zur Herzmasse (exponentielle Abhängigkeit): Größere 
Eier haben geringere embryonale Herzfrequenzen als kleine 
Eier. Dies gilt für alle Alters-/Entwicklungsphasen (Bebrü
tungszeiten) des Embryos. – The heart rate in the avian embryo 
is also exponentially related to egg mass and to heart mass: 
Larger eggs have lower embryonic heart rates than small eggs. 
This applies to all age/development phases (incubation periods) 
of the embryo.

Abb. 39: Schematische Entwicklung der Herzfrequenz im 
Verlauf der Embryogenese an drei unterschiedlich großen 
Vögeln mit unterschiedlicher Brutzeit (Zaunkönig, Gans, 
Albatros). Der Stern kennzeichnet jeweils die Plateauphase, 
in der die Atmung von der Chorioallantois auf die Lunge 
umgestellt wird und hier die Stoffwechselsteigerung 
kurzfristig stagniert. – Schematic development of heart rate 
during embryogenesis in three differently sized birds with 
different breeding periods (Wren, goose, albatross). The star 
marks the plateau phase in each case, in which respiration is 
switched from the chorioallantois to the lungs, and here the 
metabolic rate stagnates for a short time.

nach den gleichen Bedingungen wie das Lebensalter zu 
(Exponent +0,25), ebenso wie die HF mit negativem 
Exponenten (-0,25) sinkt. In der Summe ist dadurch 
die Zahl der Herzschläge während der Embryogenese 
bis zum Schlupf gleich groß und liegt bei etwa einer 
Million. 
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Aubet (2004); Drinkuth (2013); Ehrlich et al. (1988); Evans 
(1972); Flick (1967); Girard (1973); Goldbogen et al. 2019; 
Grubb (1983); Helb & Prinzinger (2009); Hudson & Brush 
(1963); Laughlin et al. (1976); Prinzinger (2013, 2014); Prin-
zinger et al. (1992a, 1992b); Ringer & Rood (1959); Ringer et 
al. (1957); Soliman & Huston (1972); Speckmann & Ringer 
(1963, 1972); Walzer et al. (1998); Sturkie & Chillseyzn (1972. 
Zu Normalfrequenzen: http://www.hrv24.de/HRV-Herzfre-
quenzTiere.htm

23	Der O2-Puls: Wieviel Sauerstoff wird pro 
Herzschlag transportiert?

Eine Hauptaufgabe des Herzens liegt im Transport der 
Atemgase Kohlendioxyd CO2 und Sauerstoff O2 durch 
das Blut. Die Transportleistung wird über den O2-Puls 
bestimmt. Von 27 Arten über das gesamte Körpermas-
senspektrum haben wir eigene Daten gesammelt 
(Abb. 40). Der Massenexponent des O2-Pulses ist wie 
der des Sauerstoffverbrauches 0,75. Dieser Wert bedeu-
tet, dass z. B. eine Massen-Multiplikation von 6,5 den 
O2-Puls etwa vierfach erhöht. Im gleichen Maße, wie 
die Stoffwechselrate massenabhängig steigt, steigt also 
auch der O2-Puls. 

Es lohnt allerdings eine genauere Betrachtung. Ge-
messen haben wir drei Hornvogelarten und einen Ku-
ckuck. Dazu nehmen wir als Beispiel den Trompeter-
hornvogel Bycanistes bucinator und den Guirakuckuck 
Guira guira, die beide voll im oben genannten Erwar-
tungsbereich liegen. 

Im gemessenen Stoffwechsel-Bereich (20 bis 85 J/g × h) 
besteht beim Guirakuckuck praktisch eine lineare Be-

ziehung. Steigt die Stoffwechselrate (SWR), steigt auch 
der O2-Puls. Im gegebenen Beispiel: Steigt die Stoff-
wechselrate um 400 % von 20 auf 80 J/g × h, erhöht sich 
der O2-Puls (transportierte Menge O2 in ml pro Herz-
schlag) aber nur um etwa 130 % von rund 0,9 auf 2,1. 
Das ist nur rund 1/3 der Stoffwechselsteigerung. Der 
Rest muss also über die HF geregelt werden (Abb. 41). 
Der Zusammenhang beider Größen im Bereich zwi-
schen 15 und 85 J/g × h lautet: 
O2-Puls = 0,33 – 0,024 SWR.

Abb. 40: Zusammenhang zwischen Sauerstoff-Puls und 
Körpermasse bei 27 verschieden großen Vogelarten in der 
Thermoneutralzone TNZ. Intensiver getestet wurden der 
Trompeterhornvogel Bycanistes bucinator und der 
Guirakuckuck Guira guira. – Relationship between oxygen 
pulse and body mass in 27 bird species with different body 
masses in the thermoneutral zone. The Trumpeter Hornbill 
Bycanistes bucinator and the Guira Cuckoo Guira guira were 
tested more intensively.

Abb. 41:  Zusammenhang von O2-Puls mit der Stoff
wechselrate SWR beim Guirakuckuck Guira guira. – 
Relationship of oxygen pulse with metabolic rate SWR in the 
Guira cuckoo Guira guira.

Abb. 42: Stoffwechselrate und Herzfrequenz beim Guira
kuckuck Guira guira. Im Grundsatz entsprechen die Daten 
denjenigen der drei Hornvogelarten Bycanistes bucinator, 
Tockus leucomelas und Tockus erythrorhynchus. – Metabolic 
and heart rate of the Guira Cuckoo Guira guira. In principle 
the data correspond to those of the three hornbill species 
Bycanistes bucinator, Tockus leucomelas and Tockus 
erythrorhynchus.
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Betrachtet man die Verhältnisse der HF über den 
gesamten möglichen Sauerstoffverbrauch (auch außer-
halb der Thermoneutralzone), kann man eine differen-
ziertere Aussage treffen: Hier zeigt der Guirakuckuck 
erwartungsgemäß eine obere und untere, nicht über- bzw. 
unterschreitbare HF, die bei rund 340 bzw. 100/min liegt 
(Abb. 43). Niedrige und insbesondere sehr hohe Stoff-
wechselraten müssen also durch einen anderen physio
logischen Mechanismus als die HF geleistet werden, die 
natürlich nicht beliebig gesteigert bzw. gesenkt werden 
kann. Das kann nur über einen veränderlichen O2-Puls 
geschehen, der über das Schlagvolumen (ml Blut pro 
Herzschlag) bestimmt wird.

Abb. 43 zeigt die jeweiligen Anteile von HF und 
Schlagvolumen an der Änderung der Stoffwechselrate 
beim Guirakuckuck. Die Daten basieren zusammen-
fassend auf den Ergebnissen, die in Abb. 41 und 42 
dargestellt sind. Im mittleren Stoffwechselbereich (30 
bis 40 J/g × h) wird für Stoffwechseländerungen über-
wiegend die HF eingesetzt. Fazit: Die Änderung des 
Stoffwechsel, sprich des O2-Verbrauchs, wird sowohl 
durch die HF als auch über den O2-Puls, d. h. das Schlag-
volumen, in jeweils sehr unterschiedlichen Anteilen 
gesteuert. Im oberen und unteren Grenzbereich der HF 
und des Stoffwechsels wird anteilig vor allem die Ver-
änderung des Schlagvolumens eingesetzt (bis 100 %).

Wie bestimmt man den Sauerstoffpuls? Dazu müssen 
zeitgleich sowohl der Gasaustausch (O2 und CO2) als 
auch die HF gemessen werden. Über kleinere Distanzen 
(mehrere Meter) geht das für die HF über implantierte 
EKG-Transmitter relativ einfach. Über größere Distan-
zen (teilweise mehrere Kilometer) wird der implantierte 
HF-Transmitter mit einen auf dem Rücken befestigten 

Daten-Repeater zur Telemetrieeinheit. Solche Geräte 
haben aktuell (2022) sehr kleine Dimensionen und 
übertragen für andere Fragestellungen per Satellit Da-
ten über viele hundert Kilometer. Bei unseren Unter-
suchungen mussten wir noch relativ große Vögel be-
nutzen.

Bei zwei freifliegenden Gänsegeiern Gyps fulvus ha-
ben wir über Kilometer die HF verfolgen können. Ein 
Tier haben wir vorher in der Stoffwechselanlage „kali-
briert“ (Abb. 44). Allerdings standen uns vor rund 20 
Jahren die heutigen technischen Möglichkeiten bezüg-
lich der Größe der Einheiten bei weitem noch nicht zur 
Verfügung.

Aubet (2004); Bögel et al. (1998a , b); Drinkuth (2013); 
Ehrlich et al. (1988); Evans (1972); Flick (1967); Girard (1973); 
Grubb (1983); Helb & Prinzinger (2009); Hudson & Brush 
(1963); Laughlin et al. (1976); Prinzinger (2013, 2014); Prin-
zinger et al. (1992a, 1992b); Ringer & Rood (1959); Ringer et 
al. (1957); Soliman & Huston (1972); Speckmann & Ringer 
(1963, 1972); Sturkie & Chillseyzn (1972); Walzer et al. (1998). 
Zu Normalfrequenzen: http://www.hrv24.de/HRV-Herzfre-
quenzTiere.htm

Abb. 43: Anteil der Herzfrequenz an der Änderung der 
Stoffwechselrate. Die beiden Anteile ergeben in der Summe 
jeweils 100 %. – Relative portion of the heart rate in the change 
of the metabolic rate. The two portions add up to 100 %.

Abb. 44: Röntgenbild der Telemetrie-Einheit (EKG-
Transmitter implantiert und Daten-Repeater/Sender als 
Rucksack) bei einem Gänsegeier Gyps fulvus zur Bestimmung 
der Herzfrequenz im freien Flug. Die schwarzen Punkte sind 
Schrotkugeln, die sich der Geier beim Freiflug „zugezogen“ 
hat. – X-ray image of the telemetry unit (ECG transmitter 
implanted and data repeater/transmitter as backpack) in a 
griffon vulture Gyps fulvus to determine the heart rate in free 
flight. The black dots are shotgun pellets which the vulture 
„contracted“ during free flight. 
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24	Das Schlagvolumen, sprich der Basis-
Hubraum, ist beim Vogel variabel

Zurück zum Vergleich Verbrennungsmotor gegen Herz. 
Das Schlagvolumen beim Herzen entspricht dem Hub-
raum beim Verbrennungsmotor. Bei ihm kennen wir 
in der Regel aber nur einen Hubraum, obwohl die Va-
riabilität des Hubraumes sehr sinnvoll wäre, weil er je 
nach Anforderung sowohl die Leistung verändern 
könnte als auch dabei sparsam wäre. Aber das ist tech-
nisch sehr aufwändig, weil nur kompliziert zu realisie-
ren. Es geht allerdings: Nissan hat es mit dem „Infinity“ 
gezeigt, wie man das macht: Der Hubraum variiert 
zwischen 1,6 und 2,0 l und hat je nach Anforderung 
eine Leistung von 180 bis 272 PS!

Der Blutausstoß pro Herzschlag liegt bei Vögeln zwi-
schen 0,5 und 3 ml pro kg Körpermasse mit sehr großen 
individuellen Werten und ist entsprechend der doppelten 
Herzgröße etwa doppelt so hoch wie beim Säuger. 

Die transportierte Blutmenge (Zirkulationsmenge; 
jeweils ml pro Minute) liegt beim Haushuhn zwischen 
128 und 270 ml, bei Enten sind es 200 bis 560 ml und 
beim Truthahn 100 bis 200 ml; Spitzenwerte liegen bei 
560 ml. Es liegen praktisch nur von solchen „Hausvögeln“ 
Daten vor. Der Mittelwert dürfte bei etwa 260 ml/kg 
liegen.

Burton et al. (1969); Drinkuth (2013); Grubb (1983); Jones 
& Johansen in King & Farner (1972)

25	Das Herz verdichtet und „macht so (Blut-)
Druck“

Bei Weichtieren (Muscheln, Schnecken und Kopf
füßer) weiß man, dass der Druck, der vom Herzen 
aufgebaut wird, bei Tiergruppen mit aktiverer Lebens-
weise größer ist als bei ruhigeren Formen: Bei den 
aktiven Kopffüßern sind z. B. bei Octopus bis zu 44 mm 
Hg gemessen worden. Bei der kriechenden Schnecke 
Patella 3,7 mm und bei festsitzenden Muscheln in der 
Regel unter 1,5 mm. Logischerweise ist bei Wirbeltie-
ren der Blutdruck am höchsten bei Vögeln, dicht ge-
folgt von den Säugern. Wirbeltiergruppen, die keine 
vollständige Trennung zwischen Lungenkreislauf und 
Körperkreislauf haben, haben einen deutlich nied-
rigeren Blutdruck. 

Bei Vögeln und Säugern ist der Blutdruck bei Männ-
chen etwas höher als bei Weibchen (Tab. 3) und nimmt 
mit dem Alter zu. Bei Säugetieren, die Winterschlaf 
halten, sinkt in dieser Ruhephase der Blutdruck stark 
ab, was bei Vögeln in den vergleichbaren Zuständen 
(Torpor; s. o.) noch nicht untersucht wurde. Den höchs
ten Blutdruck aller Vertebraten findet man beim Trut-
huhn mit systolisch bis zu 500 mm Hg (vgl., dass bei 
der Pute der Kopf und seine Anhänge bei Ärger dunkel
rot werden können!). Die sehr hohen Blutdruckwerte 
bei der Pute können bei Vorhandensein von Plaques in 

den Gefäßen nicht selten sogar zu einer Aortenruptur 
führen. Allgemein ist anscheinend die Blutdruckdiffe-
renz systolisch-diastolisch bei Vögeln wesentlich höher 
als bei Säugern. Genauere Untersuchungen fehlen.

26	Weitere Parameter

Das Vorstehende konnte nur einen kleinen Ausschnitt 
aus der Herzphysiologie der Vögel präsentieren. Man 
könnte noch zig Seiten z. B. zu der vom Herzen beein-
flussten Hämodynamik in den Gefäßen füllen. Das 
würde den „Springenden Punkt“ der Darstellung aber 
sprengen. Nur einige Stichworte noch dazu:

Ein wichtiger Herzparameter im Kreislaufsystem ist 
der periphere Widerstand TPR, da er auch von medi-
zinischer Bedeutung ist, weil er u.a. für die Blutdruck-
regulation ursächlich ist. Er quantifiziert den Wider-
stand, den die Blutgefäße und die Viskosität des Blutes 
dem Herzen generierten Volumenstrom entgegenset-
zen. Vereinfacht kann man ihn definieren als Quoti-
enten aus mittlerem arteriellen minus mittlerem ve-
nösen Druck und Zeitvolumen. Dabei wird der venöse 
Druck allgemein als = 0 angenommen. Es gilt also:

TPR = arterieller Blutdruck in mm Hg / Herzschlag-
volumen in ml pro Minute

Beim Huhn liegt der mittlere venöse Druck tatsächlich 
bei 0 und bei tauchenden Vögeln bei 15 bis 20 mm Hg. 
Der TPR ist danach bei Enten 0,57 bis 0,62 dyn × s/cm 
und damit etwa halb so groß wie bei Huhn (0,82 bis 1,23) 
oder Pute (1,00 bis 2,28) und etwa 20mal höher als beim 
Menschen. Beim Tauchen steigt er bis zum Achtfachen.

Die Zirkulationsdauer des Blutes (in s) ist bei Vögeln 
relativ kurz. Die mittleren Werte sind beim Huhn 5; bei 
der Hausgans 11 und bei der Hausente 6 s. Auch hier 
liegen nur Daten von Hausgeflügel vor. Bei Säugern ist 
die Zirkulationsdauer deutlich länger. Beim Menschen 
z. B. 18 s bei max. körperlicher Anstrengung und 86 s 
in Ruhe. 

Weitere  Daten betreffen die Pulswellen-Fortpflanzung, 
die Laminarströmung in den Gefäßen, die Aorten-

Vögel: systolisch Truthahn: bis 500;  
Hahn: 190/150; Henne: 160/130;  
Star: 180/130; Haussperling: 80/140; 
Star Sturnus vulgaris: 180;  
Wanderdrossel Turdus migratorius: 
118; Taube 135 

Säugetiere: Giraffe: 300/250; Pferd: 110/90; 
Mensch: 120/80; Katze: 125/75;  
Maus: 150/105

Wechselwarme: Frosch: 25; Aal: 40; Dornhai: 30/15; 
Octopus: bis 45; Schnecke Patella: 3,7; 
Muscheln: unter 1,5.

Tab. 3: Normaler Blutdruck in mm Hg (systolisch/diastolisch) 
bei einigen Tierarten. – Normal blood pressure in mm Hg 
(systolic/diastolic) in some animal species.
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Blutgeschwindigkeit (das Blut soll in der Bauchaorta 
Geschwindigkeiten von 30 bis 35 m/s erreichen, was 
dem Autor allerdings viel zu hoch erscheint), der 
Blutdruck-Gradient in den Blutgefäßen, die Blutdich-
te, die Blutviskosität sowie die Durchblutung verschie-
dener Organe. Besonders von Hausgeflügel gibt es 
kaum einen Parameter, der nicht intensiv untersucht 
worden ist. Dass es so viele Daten gibt, hängt – wie 
bereits erwähnt – damit zusammen, dass sie alle von 
Hausgeflügelarten stammen, wo diese Daten für Zucht 
und Haltung sehr wichtig sein können. Vergleichende 
Freilanddaten wilder Arten fehlen. Zu erwähnen ist 
noch, dass natürlich für beinahe alle Parameter Be-
rechnungsformeln erarbeitet wurden, so wie es sich 
für einen guten Naturwissenschaftler gehört! Eine sehr 
detaillierte Übersicht der verschiedenen Parameter 
geben z. B. Mehner & Hartfield (1983) sowie Jones & 
Johansen (1972). 

Bergmann et al. (2009); Bezzel & Prinzinger (1990); Burton 
& Smith (1968); Butler (1967); Butler & Jones (1971); Calder 
(1981); Davies (1930); Dobson (2003); Farner & King (1972); 
Ferguson et al. (1969); Girard (1973); Grubb (1983); Hamlin 
& Kondrich (1969); Jones & Johansen (1972); Jones & Lan-
guille (1972); Mehner & Hartfield (1983); Meijler et al. (2004); 
Moyes & Schulte (2008); Penzlin (2005, 2009); Prinzinger 
(2013, 2014, 2020); Prinzinger et al. (1992a, 1992b); Ringer 
et al. (1957); Ringer & Rood (1959); Speckmann & Ringer 
(1963); Sturkie & Vogel (1959); https://www.biologie-seite.
de/Biologie/Herz

Dank
In der Arbeit werden morphologische Daten von einer 
großen Zahl von Vögeln und Säugetieren aus unter-
schiedlichen, z. T. sehr seltenen Gruppen präsentiert. 
Dazu ist folgende Information wichtig: Für die Unter-
suchungen wurde kein Tier getötet. Alle Werte wurden 
an bereits toten Vögeln und Säugetieren erhoben. Diese 
stammen aus z. T. Jahrzehnte alten Sammlungen ver-
schiedener Quellen. Neben eigenen Präparaten aus dem 
ehemaligen Zoologischen Institut der JWG-Universität 
Frankfurt/Main und dem „Institut für Zoophysiologie“ 
der Universität Tübingen waren dies vor allem nach-
folgende Institutionen:

Zoo Frankfurt, Opelzoo Kronberg, Wilhelma Stutt-
gart, Zoo Leipzig, Zoo Innsbruck, Universität Tel Aviv 
(Prof. Amos Ar), Museum Alexander Koenig in Bonn 
(Prof. Dr. K.-L. Schuchmann). Daneben bekamen wir 
Tiere von Universitäten (aus Doktor- und Diplomar-
beiten; vor allem aus Tübingen) sowie von zahlreichen 
Züchtern und Vogelliebhabern, die hier nicht alle auf-
geführt werden können. Ihnen allen sei herzlich ge-
dankt. Ohne sie wäre diese Datensammlung nicht mög-
lich gewesen.

Alle Experimente wurden mit den notwendigen Ver-
suchs- und Haltungsgenehmigungen durchgeführt.

27	Zusammenfassung
Die Metapher der „Springende Punkt“ kommt aus der Vogel-
Embryogenese: Der „hüpfende“ rote Fleck ist die Herzanlage 
des Embryos. Aristoteles hat vor 2.360 Jahren dieses „punc-
tum saliens“ als Grenze vom Beseelten zum Toten angesehen. 
Im metaphorischen Gebrauch ist es der Kern eines Projektes, 
einer Idee etc. 
Beim erwachsenen Vogel liegt das Herz mittig auf dem Brust-
bein zwischen den Leberlappen. Vögel haben das relativ 
größte Herz aller Tiergruppen (bis 3,6 % der Körpermasse; 
Mittelwert 1 bis 1,5 %). Das Säugerherz ist nur halb, das der 
Reptilien nur ein Viertel so groß. Das Blutvolumen liegt wie 
bei Säugern bei 8 bis 9 ml/100 g Körpermasse. Mit dem Alter 
lagern Vogel und Säuger das Alterspigment „Lipofuscin“ ins 
Herz ein, das dadurch dunkler wird. Vögel mit Doppelcaro-
tiden haben eine verschieden ausgeprägte Intercarotid. Ein 
embryonales Foramen ovale, das den Lungenkreislauf um-
geht, fehlt ihnen. Die Thymusdrüse ist beim Vogel in mehre-
re Einzeldrüsen entlang der Halsbasis verteilt. Herzknochen, 
wie bei größeren Paarhufern, fehlen. Das Vogelherz ist im 
Gegensatz zum Säugerherz innen grobgewebig aufgebaut. Das 
ergibt eine gute „innere“ Durchblutung, sodass große Kranz-
gefäße nicht notwendig sind. Die Kardiomyozyten sind klei-
ner als beim Säuger, sind untereinander geringer verzahnt, 
und man findet weniger Mitochondrien und Myofibrillen. 
Letztere sind wie beim Säuger postmitotisch, können sich also 
nicht mehr teilen. Eine Herzvergrößerung erfolgt daher nicht 
durch Zellvermehrung sondern durch zusätzliche Einlagerung 
von Myofibrillen, bei gleichbleibender Kapillarzahl. Eine 
höhere Kapillardichte (bis 40 %) wird bereits in der Grund-
ausstattung angelegt. Für Xeno-Herztransplantationen wur-
den Herzen von Strauß und Emu angedacht, die bezüglich 
Bau und Größe zum Menschen „passen“ würden. Ihnen fehlt 
wie bei Mensch und Altweltaffen ein Epitop namens αGal, 
weshalb man irrtümlich vermutete, dass sie vom menschli-
chen Immunsystem toleriert werden. Herzgröße und Flug-
muskeln korrelieren miteinander: Je größer der Große Brust-
muskel im Vergleich zum kleinen ist, desto größer ist die 
Herzmasse. Es gibt zwei Muskeltypen: Je ausdauernder der 
Flug, desto mehr überwiegt der rote Muskeltyp gegenüber 
dem weißen. Das Herz arbeitet nicht wie eine Ballpumpe, 
sondern wie ein Hubkolbenmotor durch Verschiebung der 
Ventilebene. Die Herzfrequenz ist halb so hoch wie bei Säu-
gern. Ihre Summe in der Embryogenese, in der Ontogenese 
und im Adultstadium ist unabhängig von deren physikali-
schen Dauer jeweils konstant. Zwischen Ruhe- und Maximal-
werten liegt der Faktor zwischen 2,0 und 4,5. Im Torpor kann 
die Frequenz bis zu 90 % abgesenkt werden. Abtauchende 
Vögel zeigen eine reflexgesteuerte, plötzliche Absenkung der 
Herzfrequenz um bis zu 70 % (Bradykardie). Der O2-Puls 
(doppelt so hoch wie bei Säugern) steigt wie die Stoffwech-
selrate massenabhängig mit dem Exponenten 0,75. Der Anteil 
des Schlagvolumens an der Änderung der Stoffwechselrate 
kann 0 bis 100 % betragen. Die Zirkulationsdauer ist relativ 
kurz (Huhn 5, Gans 11, Ente 6 s). Bei Säugern ist sie deutlich 
länger. Den höchsten Blutdruck aller Vertebraten hat das 
Truthuhn mit systolisch bis 500 mm Hg. Die Druckdifferenz 
systolisch-diastolisch ist wesentlich höher als bei Säugern; bei 
Männchen etwas höher als bei Weibchen und der Druck 
nimmt mit dem Alter zu. 
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