Uber den EinfluB der Temperatur auf den Sauerstoff-,
verbrauch wechselwarmer Tiere.

Ein Beitrag zur vergleichenden Physiologie der Atmung

von
A. Joel.

Mit 11 Figuren im Text.

(Aus dem physiologischen Institut der Universitdt Hamburg, Allgem. Krankenhaus

Eppendorf.)
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|. Einleitung und Problemstellung.

Der Begriff der Poikilothermie, im Gegensatz zur Ho-
moiothermie, schlie3t ohne weiteres die Frage in sich, inwie-
weit innerhalb eines poikilothermén Lebewesens die Geschwin-
digkeit der als Lebensvorgédnge bezeichneten Reaktionen von
der Temperatur des Aullenmediums, die ja mit geringen Ab-
weichungen auch die des Korperinnern ist, abhangt; und es
waren vorwiegend wohl Grinde der Methodik, dafl man,
um dieses Abhangigkeitsverhéltnis festzustellen und quantitativ
zu verfolgen, zunachst und vorzugsweise den Fragenkomplex
des Stoffwechsels zum Ausgangspunkt flr diese Untersuchungen
machte, und von diesem Komplex wieder insbesondere den
Gaswechsel. Die ersten methodisch einwandfreien Unter-
suchungen hiertiber stammen von Jolyet und Regnard (27),
die an Wassertieren den respiratorischen Gaswechsel studierten,
und insbesondere inbezug auf die vorliegende Frage am Gold-
fisch innerhalb der Grenzen 20—30° eine starke Steigerung
des O0,-Verbrauchs und der COa-Abgabe feststellten; das gleiche
fand Schulz (44, Pfluger 40) fur den Frosch im Intervall
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1—33°; jedoch enthalt diese Arbeit zahlenmalige Angaben
; nur fur die CO,-Abgabe, wahrend von dem O,-Verbrauch nur
gesagt wird, dal} er ebenfalls mit zunehmender Temperatur
wachse. Im folgenden beschrankte man sich dann im wesent-
lichen darauf, von den beiden Phasen des Gaswechsels nur
die CO02-Abgabe inbezug auf ihre Abhangigkeit von der
Temperatur zu prifen — ebenfalls, wie mir scheint, aus
Grinden der Methodik, Denn wahrend zur Bestimmung der
abgegebenen Kohlensdure immer wieder die sichere und ein-
fache Methode der Absorption in KOH oder Ba (OH)2 zur
Anwendung gelangte und noch gelangt, weist schon die ver-
haltnismaRig groRe Zahl der prinzipiell verschiedenen Verfahren
zur 02-Bestimmung darauf hin, dafl3 jedem dieser Verfahren
irgendwelche Mangel anhaften, die eines der anderen zu be-
seitigen strebt. Z. B. noch VVernon (47) schliel3t aus seinen
zahlreichen C02-Bestimmungen an wechselwarmen Tieren ver-
schiedenster Art aus dem Ansteigen des CO,-Wertes mit der
Temperatur auf ein Ansteigen des gesamten Stoffwechsels
Uberhaupt, obwohl doch nicht einmal der Schlu3 auf den
GasWechsel bindend gewesen ware; denn seit Hermann (22)
Ist bekannt, dal3 ein Froschmuskel, ohne Sauerstoff zu ent-
halten, fortfahrt, Arbeit zu leisten und Kohlensdure abzugeben,
dal also O,-Aufnahme und CO,-Abgabe zwei Vorgange sind,
die zumindest zeitlich nicht in unmittelbarem Abhangigkeits-
verhaltnis stehen. Dasselbe fanden Friedlander und Herter
(19); Pflager (41) stellte an kinstlich poikilotherm gemachten
Kaninchen fir hoéhere Temperaturen eine starke Divergenz
der O,- und CO,-Kurve fest, wobei die C02-Abgabe bei Uber-
normalen Temperaturen starker stieg, als nach dem 02-Ver-
brauch erwartet werden konnte; Aubert (4) machte die
wichtige Entdeckung, dal in sauerstoffreier Luft die CO2-
Abgabe des Frosches ebenso groRR ist wie in gewdhnlicher
Atmosphére; Kempner (33) kam auf Grund seiner Versuche
tber den Einflul des Sauerstoffpartialdrucks auf die Atmung
ebenfalls zu dem Ergebnis, dal im Organismus, unabhangig
von der Sauerstoffaufnanme, Spaltungen vor sich gehen, die
zur CO2-Produktion fiuhren — alles Beobachtungen, die nebst
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den Untersuchungen Bunges (9, 10) zu dem Studium der
anoxybiotischen Vorgdnge an Metazoen uberleiteten; und in
neuerer Zeit zeigten Cohnheim und Pletnew (15) an der
Muskulatur des Katzenmagens und -darmes, dall man die
leiden Teilprozesse des Gaswechsels durch BaCl* trennen
kann, derart, dal nach einem Zusatz einer bestimmten Menge
BaCla der Sauerstoffverbrauch absinkt, wahrend die C02-Abgabe
aut der alten HoOhe bleibt. Im gleichen Sinne halt es auch
Wacker (49) um von den neuesten Arbeiten hiertber nur
eine zu nennen — fur moglich, dall der Sdugermuskel seinen
gesamten Energiebedarf durch anoxybiotische Vorgange be-
streitet. Demgemal koénnen auch die Versuche von Martin
an Cyclodes gigas (zit. nach 46) im Hinblick auf das hier
vorliegende Problem nicht als beweiskraftig angesehen werden,
denn auch hier wurde nur die mit steigender Temperatur
rapide anwachsende CO02-Produktion untersucht.

Man kann also der Frage nach dem Sauerstoffverbrauch
wechselwarmer Tiere nicht durch Ruckschlisse aus der
Kohlensaureproduktion bzw. -abgabe ndher kommen, sondern
nur durch direkte Bestimmung des verbrauchten Sauerstoffe.
Krst als sich die van't Hoffsche RGT-Regel (12, 25, 26) in

der Physiologie einblrgerte — eine Regel, um die herum
Mch die anscheinend entlegensten Tatsachen wie um ein Kri-
stallisationszentrum vereinigten —, begann man wieder, die

Abhangigkeit des (~-Verbrauchs von der Temperatur, die
schon Rubner (43) und Frey und Gruber (17) am Hunde-
muskel gepruft hatten, eingehender zu untersuchen. Vernon

(4b) fand, ebenfalls an einem isolierten Warmbliterorgan,
dem Kaninchendarm, wie die vorher genannten Autoren eine

Steigerung des Oa-Verbrauchs mit steigender Temperatur, wie

es ja auch zunachst zu erwarten war; Knauthe (zit. nach 8)
fand das gleiche am Karpfen im Intervall 8—26°; ebenso

Konopacki (35) fir den Regenwurm, und zwar bei gleich-
zeitiger 0.2- und CO02-Bestimmung, Loeb und Wasteneys
) fdr Seeigeleier und Weizsacker (50) am ruhenden und
«arbeitenden FroschVentrikel. Doch wahrend sich die bisher

genannten Untersucher damit begnlgten, zu zeigen, dal3 der
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Sauerstoffverbrauch als Funktion der Temperatur nach der
RGT-Regel mit dem Quotienten 2 < QI0 < 3 steigt, fanden
Batelli und Stern, zunachst an isolierten WarmblUtergeweben
(5), dann an einem Brei von Fliegenlarven bzw. Maikéafern (6)
und zuletzt an lebenden Insekten — Maikafer, Fliegenlarven,
Fliegen (7) —, dald von einer gewissen Temperatur ab der
Sauerstoffverbrauch mit steigender Temperatur sinkt; und
zwar lag .diese Temperatur fur die WarmblUutergewebe (Rin-
dermuskel, Hammelleber) und den Insektenbrei bei etwa 40°,
bei den genannten lebenden Insekten jedoch erst um 50l
herum. Dall andere, auch von Batelli und Stern unter-
suchte Insekten diesen Abfall des O4-Verbrauchs nicht auf-
wiesen, lag daran, dal fur diese Insekten eine Temperatur
um 50° herum schon tddlich wirkte. Mit andern Worten:
wir haben hier die biologisch allgemeine Erscheinung des
Temperaturoptimums vor uns, obwohl Batelli und Stern (5)
selbst sagen, dal} kein ausgesprochenes Temperaturoptimum
vorhanden sei. Doch ihre Zahlen beweisen das Gegenteil.
Angesichts dieser Widerspriiche zwischen den Befunden
von Batelli und Stern einerseits und ihrer Vorganger ander-
seits — so behauptet z. B. Konopacki wortlich: ,,Die At-
mungsintensitat ist der Temperatur direkt proportional® —
schien es uns von Interesse, das Abhangigkeitsverhaltni*
zwischen 02-Verbrauch und Temperatur bei Wechselwarmen
Tieren eingehender zu untersuchen; es handelte sich dabei
nicht darum, den Oa-Verbrauch nach seiner absoluten Hbéhe
bei den verschiédeneii Tierklassen oder bezogen auf be-
stimmte Stoffwechselzustdnde zu vergleichen, sondern vor
allem darum, ein Individuum oder mehrere VVertreter derselben
Spezies ohne Ricksicht auf den jeweiligen Allgemeinzustand
Innerhalb eines kurzen Zeitraumes einer maoglichst grolien
Reihe verschiedener Temperaturen auszusetzen, um die re-
lative Anderung des 02-Verbrauchs festzustellen; gleichviel,
ob die absolute Gr6Re dieses Verbrauches infolge regen Stoff-
wechsels Uber der Norm oder infolge Hungerns darunter war..
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1. Die Versuchsmethodik.

Aus der Problemstellung geht hervor, da.fi wir, im Gegen-
satz zu jenen Experimentatoren, die ihre VVersuche Aber mehrere
Tage ausdehnten (z. B. Jolyet und Regnard, Konopacki),
rftfr relativ kleine Werte erwarten konnten; es war daher ein
Apparat erforderlich, der es erlaubt, auch kleine Werte exakt
zU bestimmen. Diese Anforderung erfullt der 1910 von Cohn-
heim (14) nach dem Prinzip von Atwater und Benedict
konstruierte ,Respirationsapparat fur isolierte Organe und

Fig. 1. Schema des Respirationsapparates.

kleine Tiere*“!). Da der Apparat bereits ausfihrlich beschrie-
ben ist (14, 16), sei hier nur kurz auf sein Prinzip hinge-
wiesen, zumal 1 Skizze (Fig. 1) und 2 Photographien (Fig. 2a
und 2 b) alles Erforderliche verdeutlichen werden. Ein Gummi-

") Eine zusammenfassende Ubersicht Uber die an Wassertieren be-
nutzten Apparate findet man bei Biernatzky (8). Nach Abschlul3 der
vorliegenden Arbeit lernte ich den ebenfalls nach Atwater und Bene*
diet gebauten Respirationsapparat mit selbstregulierender Sauerstoff-
bestimmung von Fridericia (18) kennen; doeh da bei dieser Anordnung
e-ne Differenz des Spirometerstandes um 0,1 mm bereits einem Volumen
von 2,56 ccm entspricht, ist sie flr die bei poikilothermen Tieren zu er-
wartenden kleinen Werte nicht geeignet.



ballon B (s. Fig. 1), das »Herz* des Apparates, versetzt da-
durch, dal3 sich sein Volumen abwechselnd verkleinert und
wieder ausdehnt, eine in einem allseits geschlossenen System
enthaltene Luftmenge in Zirkulation, und zwar sorgen 2 Glas-
gummiventile, das »arterielle” bei A und das »vendse* bei V,
dafor, dal die Zirkulation stets im gleichen Sinne verlauft.
Die Einrichtung der Ventile ist folgendermalien: Ein Glas-
rohr Rj, das mit einer Schliffflache in ein zweites Rohr R,
hineinpal’t, ist an seinem unteren Ende zugeschmolzen und
tragt oberhalb dieser Stelle einen 1/*—2 cm langen Schlitz.
Uber diesen Schlitz wird eine Gummimembran etwa in halbem
Umfange des Rohres gespannt. Der Luftstrom kann dann
wohl in Richtung RjRa, nicht aber umgekehrt das Ventil
passieren. Die Triebkraft des »Herzens" wird dadurch ge-
wonnen, dafll auf einer durch einen Elektromotor (s. Fig. 2a)
in Drehung versetzten Welle ein Exzenter nach Art einer
Pleuelstange angebracht ist, der seinerseits eine drehbare
Holzplatte rhythmisch auf den Ballon niederdriickt bzw. vom
Ballon entfernt. Um die Umdrehungsgeschwindigkeit der
Welle zu verkleinern, schaltet man zwischen sie und den
Motor eine verlangsamende Doppeltbersetzung; die Gro3e der
»Kontraktion* des Herzens kann man dadurch regulieren, daR
man die Exzentrizitat der Pleuelstange verandert. Der Apparat
blieb, nachdem er einmal in Gang war, auf eine durchschnitt-
liche Schlagfrequenz von 50/Min. und ein Schlagvolumen von
etwa 7 ccm eingestellt.

In diesen Luftzirkulationsstrom ist das in einen Wasser-
thermostaten von rund 162 1 Inhalt versenkte Versuchsgefal?
Vg (Fig. 1) eingeschaltet, in das die Luft eintritt, nachdem
sie in dem Spiralrohr S die Temperatur des Thermostaten
angenommen hat. Die aus dem Versuchsgefald austretende
Luft wird in dem mit CaCl2 geftllten Rohr C vom Wasserdampf
und in dem Natronkalkturm N von der Kohlensdure gereinigt
und gelangt dann durch das ventse Ventil in den Kreislauf
zurick. An einer beliebigen Stelle des Kreislaufs, bei uns
oberhalb des vendsen Ventils, zweigt eine Leitung ab zu einem
als Manometer M dienenden U-Rohre, das bis zu einer be*
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stimmten H6he mit gefarbtem Methylalkohol als Manometer-
fltssigkeit gefullt ist; M kann einerseits durch den geschlif-
fenen Hahn Hj mit dem Zirkulationssystem, anderseits durch
den Hahn Hj mit der AuRenluft in Verbindung gebracht
werden. Die Bedeutung eines solchen an den Kreislauf an-
geschlossenen Manometers flr e die Messung des Sauerstoff-
verbrauchs geht bereits aus der Versuchsanordnung von Jolyet
und Regnard hervor. LaRt man nun das Luftvolumen des .
Apparates konstant, so zeigt der Ausschlag des Manometers,

Fig. 2a. Antrieb des Apparates und Manometer.

nachdem man es einmal durch eine Reihe von Vorversuchen
geeicht hat, unmittelbar den Verbrauch des Sauerstoffs an. In
dieser Form wurden die Messungen von Cohnheim (16) ver-
schiedentlich ausgeftihrt; er entfernte eine unbekannte Menge
Luft aus dem Kreislauf, stellte den Manometerstand fest, liel3
aus einer kleinen, an den Kreislauf angeschlossenen Sauerstoff-
bombe so lange Sauerstoff Zustromen, bis der Manometer wieder
auf 0 stand, und bestimmte den zu dem betreffenden Mano-
meterstand gehorigen O2-Wert aus der Gewichtsdifferenz des
Sauerstoffbehalters. Die Resultate von zahlreichen solchen
Messungen ergaben, graphisch dargestellt, eine Eichungskurve,
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aus der durch Interpolation der zu einem beobachteten Mano-
meterstand gehdrige 02-Wert unmittelbar dem Gewichte nach
hervorging. [Die Eichungskurven bilden far kleine Druck-
schwankungen eine Schar durch den Nullpunkt gehender Ge-
raden, deren Richtungsfaktor von dem Volumen der zirku-
lierenden Luft abhéangt.]

Da aber bei den vorliegenden Versuchen, entsprechend
der verschiedenen Gro6i3e der Versuchsobjekte, verschieden grole

Fig. 2b. Thermostat nebst Inhalt. (Vgl. Fig. 1.
Heizvorrichtung und Thermoregulator sind entfernt.

Versuchsgefalle angewandt wurden, so dal sich das Volumen
der kreisenden Luft von Versuchsreihe zuVersuchsreihe anderte,
wurde folgende Anordnung getroffen, die uns gestattete, den
Sauerstoffverbrauch dem Volumen nach unabhéangig vom Luft-
volumen des Apparates zu bestimmen: In den Thermostaten
wurde eine mit Luft*) gefullte Flasche Fl versenkt, die durch ein

*) Urspringlich wurde statt dessen reiner Sauerstoff verwendet; da
aber der Partiardruck des 02 innerhalb gewisser Grenzen einen Einfluf3

auf den Sauerstoffverbrauch austbt, wurde spater der Unterdrick durch
atmospharische Luft ausgeglichen. Uber die dabei sich ergebenden Ver-
suchsfehler s. Bern, uber die Fehlerquellen.
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Y-formiges Aufsatzstlick einerseits mit dem Kreislauf, Andrer-
seits mit einer Blrette B in Verbindung steht. Zeigt nun M
einen Unterdrick an, so lalRt man aus B so hinge Wasser in
FI nachtropfen, bis der Manometer wieder O zeigt; dann kann
man den Sauerstoffverbrauch bei gemessener Temperatur und
gemessenem Luftdruck unmittelbar an der Birette ablesen.
Da sich die Burette aullerhalb des Thermostaten befindet, so
schaltet man zwischen sie und Fl ein U-Bohr R ein, in dem
das Wasser die Versuchstemperatur annimmt. Bei dieser An-
ordnung kann man innerhalb der einzelnen Versuchsreihen die
Niveaudifferenz des Manometers nebenbei als bequeme Kon-
trolle benutzen.

Demnach verlauft ein Versuch im allgemeinen folgender-
malen: Béi zirkulierendem Luftstrom wird der Thermostat
nebst Inhalt auf die gewlinschte Temperatur gebracht; nach-
dem der im Thermostaten schwimmende Thermometer Th,
und der im Versuchsgefall befindliche Th, (die selbstverstand-
lich vorher gegeneinander geeicht sind) etwa */* Stunde lang
Ubereinstimmende Temperatur angezeigt haben, wird der Mano-
meterstand auf 0 gebracht, und der eigentliche Versuch be-
ginnt. Dabei wird angenommen, dal’3 das Wasser im Versuchs-
gofal bereits mit Sauerstoff, entsprechend seinem Partialdruck,
uosilttigt ist. Bei Schlul? des Versuchs mufd darauf geachtet
werden, dafd ftr den Fall, dal3 sich die Temperatur des Thermo-
staten um einige Zehntelgrade geandert haben sollte, zumin-
dest ebenfalls 1/2 Stunde vor der Ablesung wieder die Anfangs-
iomperatur herrscht. Ist der Manometerausschlag grol3, so
empfiehlt es sich, den Motor auch wahrend des Nachfliel3ens
des Wassers zunachst in Gang zu halten, um sofort flr einen
Druckausgleich zwischen FI und dem uUbrigen System zu sorgen;
die feinere Einstellung auf Null geschieht dann bei ruhendem
Motor.

Die Fehlerquellen des Apparates sind folgende:
1. Mangel der Konstruktion und Anordnung:

a) Ein Teil des Apparates mR einem Luftvolumen von
80—40 ccm befindet sich stets aulierhalb des Thermo-
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staten; der daraus resultierende Fehler ist um so groler,
je mehr die Versuchstemperatur von der Zimmer-
temperatur abweicht. Die Werte flir hohe Tempe-
raturen werden dadurch ein wenig zu hoch, die fir
tiefe Temperaturen zu niedrig.

b) Aus der Vorratsflasche witd fur den verbrauchten
Sauerstoff atmospharische Luft nachgelassen. Damit

vermindert sich der Partialdruck des O2 um ein we-
niges; doch da das gesamte Luftvolumen des Appa-

rates bis zu 6 1 betragt, so wird, selbst wenn es sich
um Messungen von 30 ccm O2 handelt, der Partial-
druck des 02 dadurch erst um 2% erniedrigt.

2. Méngel der. Technik und Beobachtung:

a) Der im Thermostaten befindliche Thermometer laft
Schwankungen der Temperatur um 0,05° nicht mehr
genau erkennen; es ist auch damit zu rechnen, dal
sich in dem gerdumigen Thermostaten die Tempera-
turen an einzelnen Stellen um 0,05° unterscheiden;
demnach sind bei einem Volumen von 3—6 | Schwan-
kungen von 0,5—1 ccm zu erwarten.

b) Die genaue Blrettenablesung erfolgt auf 0,1 ccm; die
2. Dezimale wird geschatzt.

Abgesehen von dem Fehler Ib, der das Gesamtergebnis
nicht wesentlich beeintrachtigen wird, sind samtliche genann-
ten Fehlerquellen von der GrolRe des 0O2-Verbrauchs unab-
hangig; man kann sie also prozentrisch beliebig klein machen,
iIndem man die Dauer des betreffenden Versuchs entsprechend
variiert; demgemal haben wir Versuche, bei denen Kkleine
Werte zu erwarten waren, tUber 4 Stunden und mehr ausge-
dehnt. Um zu zeigen, dafd der Apparat nicht nur an Leer-
versuchen (die vor Beginn der eigentlichen Arbeit selbstver-
standlich in grol3er Zahl angestellt wurden) exakte Messungen
gestattet, sondern auch am lebenden Objekt, flhre ich hier
den stindlichen O2-Verbrauch eines 74,00 g schweren Paares

von Pelobates fuscus (Knoblauchkrdte) an mehreren Tagen an.
Die Tiere befanden sich wéhrend dieser ganzen Zeit in Um-
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kJammerung und sal3en unbeweglich im Wasser; die Werte
sind aus 1V2—2standigen Versuchen gewonnen, die Zahlen
auf 0° und 760 mm Hg reduziert.

Tabelle 1.
Stundl. Os-Verbrauch eines in Cop. bef. Paares von Pelob. fuscus.

Datura . . . 9. IV. 10. I\V. 13. V.
Temperatur . 20*3 20°2 20®
Stdl. 0., ccm 9,65 - 9,64 985

[Il. Oie Versuchsergebnisse.

Als Versuchsobjekte dienten uns Wasserinsekten, Regen-
T Urmer, Sumpfschnecken, Amphibien verschiedener Art und
ein Fischl). Die Versuche wurden unter so verschiedenen
Bedingungen und bei so verschiedenen Temperaturreihen aus-
gefihrt, dal wir von einer tabellarischen Gesamtibersicht
absehen und die einzelnen Versuchsreihen getrennt besprechen.

a) Versuche an Wasserinsekten.

Die Versuche an Wasserinsekten, als deren Vertreter wir
Libellenlarven (Aeschna grandis) und einen Gelbrandkéafer (Dy-
tiscus marginalis) benttzten, waren die ersten von uns ange-
stellten Versuche. Da nur geringe Sauerstoffwerte zu erwarten
waren, konnten nur 1 oder 2 Versuche am Tage ausgefuhrt
werden. Um die dadurch bedingten Ungleichheiten im Gesamt-
zustand der Tiere mdoglichst auszuschalten, wurden die sehr
gefraligen Tiere am Tage vor dem Versuch reichlich mit
Copepoden und anderem Plankton gefittert, am Abend dieses
Tages in Leitungswasser gesetzt und am nachsten Tage im
Hungerzustand untersucht. Dauerte der Versuch nur Uber den
N ormittag, so wurde das Tier noch am Nachmittage geftttert
und bereits am nachsten Tage wieder zum Versuch verwendet.
Die Resultate bestatigten die Brauchbarkeit dieses Verfahrens

» 9

) In der Auswahl unserer Objekte waren wir durch die Ungunst
e N Verhéltnisse leider sehr beschrankt; so war es z. B. nicht mdglich,

lobende Nutzfische oder FluRkrebse zu beschaffen
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wie aus folgenden, z.T. an recht entlegenen Tagen ausgeftihrten
Versuchen hervorgeht:

Tabelle 11.

Versuchs- stdli. mittl.  mittl. Versuchs-
objekt Datum Temp. 0,-Verbr.  Temp. Verbr. reihe

100V, 10% 1,96 10°5 i
' J i
Dytmarg. - 141V, 10°% 203 | 199 b 10-17.1v.

» 22.1V. 10° 2,36 10° 2,36 20.-25. IV.

2.1V.  4°4 M 1 44

21V. M 2,07 1,905

4.1V. 10"3 312 3 10°3

41V. 103 2.49 2,805
3Aeschna-  61V. 185 450 | 1855 4

larven 6.1V. 186 411 !
LAV 22°05 222 | 22095 231
1.1V, 22°905 240 ’

231V. 51222 5°15 I 20.-25. 1V
241V. 52 249 | 2,355 [ 20.-25.1V.

[ !

2.-7.1V.

Es ist somit bewiesen, dall man unter gewissen Bedin-
gungen auch die an verschiedenen Tagen gemachten Beobach-
tungen aufeinander beziehen kann.

Folgendes sind die Ergebnisse:

1. Dytiscus marginalis. (Tab. Ill, Fig. 3.)
Tabelle 11I.

Serie (Kurve) a Serie (Kurve) b

Temp. 6° 9°5 10°5 14°7 20°25 5°4 100 14°75 19°9
Stdl.O, 207 217 199 283 468 147 236 257 328
e# . 116 087 200 218 232 119 14

Der Sauerstoffverbrauch steigt, wie zu erwarten, mit der
Temperatur an; Qio liegt, wenn wir von dem geringfligigen
Fallen der Kurve im Intervall 9°5—10°5 absehen, zwischen
1,16 und 2,32; hohere Temperaturen als 20°25 wurden nicht
angewendet, da der Kéafer eines Tages dem Aquarium entflog.



Uber den EinfluB der Temperatur »of den Suentoffee,brauch

osW. 243

2. 3 Aeschnalarven. (Tab. IV, Fig. 4.)
Tabelle 1V.

Kurve a Kurve b

Temp. 4%4  10°3 18%66 22°95 5#15 100 14®9 200 23*1 27®5
Stdl; Os 191 281 481 231 236 259 323 381 2,03 1,66

Qi V30 1<56 —0i 06 1130 1150 1155 —0'49 -fm057

Wir Dbeobachten hier demnach zunachst zwar ein An-
steigen des (™-Verbrauchs mit steigender Temperatur, sodann

Fig. 3. Dytiac. margin. Fig. 4. 3 Aeschnalarven.
Stdl. Olverbrauch. Stdl 0,-Verbrauch.

aber ein Absinken dieser GroRe in Ubereinstimmung mit
Batelli und Stern; das Maximum der Kurve liegt bei 18°
bis 20°; Qj0 schwankt zwischen 1,80 und —O0,49.

Es ist rechnerisch ein Zufall, dal3 fir den absteigenden
Ast der Kurve a und anfanglich auch fur b der Wert QJ0

negativ wird; an sich wird das Fallen der Kurve bereits
durch Q,0 <1 dargestellt, oder allgemein fir jedes beliebige

Temperaturintervall durch—to * £ 9 << 1; und es beruht
11

wohl auf einer Verwechslung mit dem Differenzen- bzw. Dif-

ferentialquotienten, wenn Eanitz (31) meint, dafl Q,, flr den

absteigenden Ast der Kurve negativ wirde. Die Ureaehe da-

fur ist vielmehr die Grufe des Intervalls; auf 5* berechnet
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ist z. B. fur Kurve a bei 18°55—22°95 Q5 = 4- 0,47, also
positiv; die Kurve bleibt aber fallend. Gleichzeitig sieht man
hieraus, wie gewagt es ist, bei biologischen Vorgangen zu
extrapolieren; man kann dabei zu Ausdriicken gelangen, die
zwar formal-rechnerisch richtig, aber biologisch durchaus nicht

mehr realisierbar sind: Qio = << 0 bedeutet doch

In unserem Palle, wo f (t0) als positiv beobachtet worden ist:
f (t0 4- 10) <C O; d. h. bei (t0 + 10)° wurde von dem Ver-
suchstier Sauerstoff abgegeben.

Im folgenden ist auf die Berechnung von Q0 im allge-
meinen verzichtet worden, da, wie man sieht, diese GroRe
fur eine Kurve, die (theoretisch) mit y = 0 beginnt und sich
nach Uberschreitung eines Maximums wieder y = 0 néhert,
jeden beliebigen Wert zwischen +oo und —oo durchlauft; da-
bei Ist es nicht verwunderlich, wie auch Rahn (42) bemerkt,
daR Qio vortbergehend auch Werte um 2 herum annimmt.

b) Versuche an Regenwurmern. (Tab.V u. VI, Fig. 5.)

Als Versuchsobjekt diente uns Lumbricus terrestris; Gberihn
sowie Uber 2 andere Varietaten liegen bereits die oben genannten
Versuche von Konopacki (85) vor. Wir stellten unsererseits
Versuche mit diesen Tieren an, um besonders die Einwirkung
hoherer Temperaturen zu studieren; doch ertrugen die Regen-
wirmer nicht mehr als 31—32° und bis zu dieser Tempe-
raturgrenze reichten auch Konopackis Versuche (29—30°).
Immerhin scheinen die Ergebnisse mitteilenswert, weil sie
einerseits mit Konopackis Befunden gut Gbereinstimmen und
welil sich andererseits noch andere Werte daraus berechnen
lassen.

Die Wlrmer der Serie a wurden am Tage nach dem
Sammeln in feuchtem FlieBpapier und etwas Wasser unter-
sucht; Serie b wurde wie bei Konopacki vorbehandelt. Die
Tiere wurden 2 Tage vor dem Versuch mit feuchtem Fliel3-
papier geflttert; dabei reinigt sich der Darm von der darin
enthaltenen Erde, und das Fliel3papier, das unverdaut wieder
ausgeschieden wird, beweist, dal die Tiere in Hungerstoff-
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Wechsel leben. Wahrend des Versuches befanden sich im
Gefa eine etwa 1 cm hohe Schicht Leitungswasser, in dem
sich die Tiere bei hoher Temperatur fast ausschlieBlich auf-
hielten. Die Versuchsrethen wurden an je einem Tage ange-
stellt; der O2-Verbrauch wurde sowohl auf 100 g als auch
auf die Oberflacheneinheit 1 gcm bezogen, und zwar war die
Oberfldche der warmetoten Tiere mit ziemlicher Genauigkeit
aus der Gesamtlange der im Tode stark verlangerten Wirmer
und dem Durchmesser zu berechnen. Diese Berechnung wurde
nur far die Serie b exakt durchgefihrt; die hierher gehorigen
Daten waren: Anzahl 16, Gesamtlange 266 cm, Durchschnitts-
lange 16,63 cm (zwischen 15,85 und 17,2 cm), Durchmesser
4,5 mm; daraus Oberflache 752,1 gcm. Fur Serie a (20 £xem*
plare) wurde die Durchschnittslange ebenfalls zu 16,63 cm
angenommen; daraus folgt O = 940,1 gcm. Das Gewicht der
Wiirmer b war, abgesehen von dem im Darm befindlichen
FlieBpapier, wirklich das Gewicht der Leibessubstanz und
betrug 51,07 g; daraus berechnet sich fur die Leiheeeuhstanz
der Wirmer a: 63,84 g. In Tabelle V sind die indirekt be-
rechneten Zahlen in Klammern gesetzt.

Tabelle V.

Stdl. O,-Verbrauch

Serie Temp.
P insgesamt! pro 1009 prg 1 gm Bemerkungen

17%5 4,05 [«,351 [48,08]
r ) ) )
951%3i84 g] 1| 28*65 6,20 [9,70 [65,961
, cm ° i
( qcm] 32 5,73 — Tiere wahrend
| des Versuchte
b: , 26%55 4,03 7.90 53,58 gestorben
61.07g { o870 4,68 817 62.23
7521 gcm 1 3p% 5,73 11,21 76,19

Am Schlusse der Versuchsreihe a waren die Wirmer samt-
lieh tot; dabei war die Haut des stark verldangerten Kdrpers

an mehreren Stellen geplatzt. Der fur 32¢ 0,-
Verbrauch ist demnach zu niedrig, wie auch die Ergebnisse
der Serie b beweisen, in der die Wirmer bis zum Schluf3 am
Leben geblieben waren. Freilich zeigten sich auch an diesen
Hoppe-Seyler't Zeitschrift f. physiol. Chemie. CVLI. 17



246 A. Joel,

bereits krankhafte Veranderungen, die z. T. aus der Atem-
mechanik des Lumbr. terr. verstandlich werden: die Haut war
stark hyperamisch und bei 2 Tieren verletzt, Leibesflissigkeit
war nach aulen getreten und wurde auch in der auf den
Versuch folgenden Nacht weiter abgegeben; die Glrtelgegend
war starker als gewdhnlich geschwollen. Am nachsten Morgen
waren samtliche Tiere tot.

Wir konnen demnach das Ergebnis feststellen, daf3 bei
Lumbr. terr. der Sauerstoffverbrauch mit steigender Temperatur
dauernd wachst, bis ziemlich plotz-
lich die todliche Temperatur er-
reicht ist. Die Abweichungen
zwischen entsprechenden Werten
von a und b scheinen durch die
AN\ Verschiedenheit der Vorbehand-
lung sowie durch die Indirektheit
der Berechnungen flr a gerecht-
fertigt.

d Aus der starken Abhangigkeit
s des O2-Verbrauchs von t sieht man,

3 | wie unzuldssig es ist, bei der-
/ artigen Versuchen Temperatur-
Schwankungen bis zu 3° zu dul-
lo IP o* den, wie es z. B. Konopacki

Fi 5  Lumbr. terr. bisweilen tut; Dbei geringeren
Stdl. 02-Verbrauch pro 100 g. Schwankungen besteht eine recht

gute Ubereinstimmung zwischen
seinen und den hier gefundenen Werten, wie die folgende
Zusammenstellung (Tab. VI) zeigt.

ttn%

/j

Tabelle VI.
Eigene Beobachtung Nach Konopacki
-~ 0/LOO g  02/100
Temn. g
emp 24 Std. | Temp. 24 Std. Bemerkungen
26055 189,53 26°1—26°4 217,4
28°7 219,96 28» —28°6 206,7 Mittel aus 2 Beobach-

31° 269,04 29° -30° 256,1 tungen
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Betreffs der letzten Spalte der Tabelle V ist noch zu
bemerken, dalR sich die Oberflache der Tiere mit der Tempe-
ratur andert; da sich die Widrmer bei Erwarmung stark in
die Lange dehnen, so ist die Oberflaiche bei 26°55 sicher
kleiner als bei 32°;, die Zahlen fur 26°55 und 28°70 sind
folglich zu klein, und in Wirklichkeit sind die betreffenden
Werte mehr einander angendhert.

e) Versuche an Sumpfschnecken (Limnaeus stagnalis)
(Tab. VII, Fig. 6).

Die »Schnecken wurden wahrend der Laichperiode unter-
sucht, d. h. zu einer Zeit, wo man einen relativ hohen 0,,-
\ erbrauch erwarten konnte. Zur Vorbereitung wurden die
liere am Abend vor dem Versuch in Leitungswasser gesetzt,
wo sich am néchsten Morgen reichlich Exkremente vorfanden;
zwischen je 2 Versuchsreihen wurden die Tiere 2 Tage lang
gefattert. Die ermittelten O2-Werte sind in der Tabelle auf
100 g Weichkorper bezogen; das Gewicht des Weichkorpers
betrug nach unseren Bestimmungen 84,64 °/0 vom Gesamtge-
wicht. Die Kurven sind nicht kombiniert, sondern fir die

Tabelle VH.
1. 40 Stick 11. 33 Stick HI. 34 Stiick
Weichk.: 93,26 ¢ Weichk.: 76,94 ¢ Weichk.: 79,27 g
|
Stdl. O, Stdl. O Stdl
Temp. . Temp. o tal. 0,
100 g W. | P00 g W TEMP g0 0w
LO® 8,23 | — —
L'6°65 10.44 , — — —
28°65 13,51 29"'9 15,69 —
31°95 13,88 32°7 15,83 —
- | [ 35®55 18,78 34°55 15,4
— — — 38°1 20,95
‘ — — 40°4 13,30 '

einzelnen Versuchsserien getrennt gezeichnet; trotzdem siebt

man aus ihnen wie aus der Tabelle, daR der Sauerstoffver-
brauch oberhalb der hohen Temperatur von 38° mit weiter-
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steigender Erwarmung sinkt. Und zwar gelten hier nicht die
gleichen Uberlegungen wie beim Regenwurm; 40°4 ist noch

keine todliche Temperatur fur die Schnecken, selbst nicht bei
lang dauernder Einwirkung — um dies festzustellen, liel3 ich

den betreffenden Versuch funf
Stunden laufen —, und auch
in den darauffolgenden Tagen
zeigten die Tiere keine Spur
irgend einer Schadigung. Der
Verlauf der Kurven entspricht
auch der mit der Temperatur
veranderten Atemmechanik der
Schnecken: bei mittlerer Tem-
peratur kamen sie nur Dbis-
weilen an die Oberflache des
Wassers; zwischen 25 und 30*
sallen fast alle an der Ober-
flache oder gar aufRerhalb des
Wassers; bei noch hoherer
Temperatur wurde der Korper

T T N weit aus der Schale hervor-
io* jor ir *a'  gestreckt und dadurch offenbar

fast alle Schnecken am Boden
des GefalRes, so dald man sie fur tot halten konnte. Bei 350

und darutiber wurde eine starke Schleimproduktion von der Sohle
des Ful3es aus beobachtet.

d) Versuche am Sagebarsch (Serranus cabrilla)
(Tab. VIH, Fig. 7).
Goette (20) gibt an, dal3 bei langsamer Erwarmung ein
Barsch bis 28°75, eine Schleie 34° ertragt; bei rascher Er-

warmung trete, der Tod schon friher ein. Aber da unser
Barsch einen 4standigen Versuch bei 29°7 augenscheinlich noch
gut vertrug, untersuchte ich ihn noch bei 31°5; doch trat
bald darauf trotz Abkthlung bei 27°5 der Tod ein. Das Ge-
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wicht des Fisches wurde nicht festgestellt; die beobachteten
Werte konnten daher nicht auf 100 g umgerechnet werden.

Tabelle VIII.
Serie: I I
Temp. 18°9 24435 23#o 27°0 29*7 31*5
Stdl. O, 5,73 h 8,36 6,86 8,08 10,92 8,53

Als VVersuchsergebnis ist dem-  tem
nach zu verzeichnen, dald bis zu
derjenigen Temperatur, unterhalb
derer der Fisch lebensfahig bleibt,
ein Ansteigen der Temperatur
mit einem Ansteigen des O,-Ver-
brauches verbunden ist, wobei
Q,0 — 2 betragt, wahrend Tem-
peraturen, bei denen der Sauer-
stoffverbrauch  wieder absinkt,
bereits zu lebensgefahrlichen Scha- Fig. 7. Sagebarsch.

digungen fuhrent). Stdl, 0,-Verbrauch.

e) Versuche an Amphibien (Tab. IX, X, XI; Fig. 8).

Weitaus die meisten Versuche wurden an Amphibien, und
zwar an Rana fusca und Belobates fuscus, angestellt. Die
Tiere waren im Méarz wahrend der Laichzeit gefangen worden;
der Stoffwechsel war also als gleichmaRig und niedrig zu er-
warten. Die Tiere wurden teils in Wasser, teils in trockener

") Die auch von Kanitz (32) beobachtete Zunahme der Atemfre-
quenz mit der Temperatur liel3 sich auch hier, freilich nur nntArh/It 277,
deutlich feststellen; bei hdheren Temperaturen wurde die Atmung dys«
pnoisch, und gelegentlich wurde sogar Luftschnappen («Notatmung*, 51)
beobachtet. Diese Erscheinung, wie Kanitz es tut, als Beispiel ‘der
RGT.-Regel heranzuziehen, geht sicher zu weit; vielmehr Ubt die bei
steigender Temperatur erfolgende Verminderung des Ot-Gehaltes im Atem*

medium einen unmittelbaren peripheren Reiz aus, der neben den vom
Zentralorgan ausgehendes die Atembewegungen beeinflul3t (39).
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Luft untersucht; dabei wurde festgestellt, dal} diese Verschie-
denheit der Bedingungen weder auf den Ablauf des Vorganges
Im allgemeinen, noch auf die Temperatur des Tieres irgend-
welchen Einflul} hat. Vielmehr fanden wir an Kontrollieren,
die sich neben dem Versuchsgefald im Thermostaten befanden,
eine Magentemperatur, die nur um wenige Zehntelgrade un-
regelmaliig von der Temperatur der Umgebung abwich, wie
dies ja auch Isserlin (29; s. auch 46, S. 41) festgestellt hat.
Die todliche Temperatur liegt bei Rana um 34° herum, wah-
rend die zdhere Knoblauchkrote bei langsamer Erwarmung
noch Temperaturen von Uber 40° ertragt. Ja, sogar bei einer
raschen Erwarmung auf Uber 40° blieb eine Kréte noch am
Leben, bis dann bei 450 plétzliche Muskelstarre, von den hin-
teren Gliedmalien ausgehend, eintrat: jedoch erholte sich das
Tier wieder ein wenig und blieb noch 3 Stunden am Leben. —
Temperaturen um 30° herum riefen bei den Tieren zunéchst
starke Unruhe und Dyspnoe hervor; doch wurde bisweilen
beobachtet, dald sie nach anfénglich dyspnoischen Zustanden
trotz hochbleibender Temperatur zur ruhigen Atmung zurtck-
kehrten.

Die Versuche, von denen hier nur ein Teil wiedergegeben
ist, fuhrten durchweg zu dem Resultat, dald der Sauerstoff-
verbrauch zunachst mit der Temperatur steigt, dann jedoch
bel einer Temperatur, die noch gut ertragen wird, bel weiter
steigender Erwarmung sinkt; das Maximum der Kurve liegt
bei Pelobates fuse, schon zwischen 23° und 24°, bei Rana
fuse, um 29°. Die folgende Tabelle IX enthédlt die Ergeb-
nisse einer Versuchsreihe mit Rana fuse.; Fig. 8a ist die
entsprechende graphische Darstellung.

Tabelle 1X (Fig. 8a).
Rana fuse.; 3 mannl. Exempt.; Gesamtgewicht im Mittel 98,45 g.

|
Versuchstag - - - - 3 3 1 2 1 9 Q

u

Temperatur . . .. 9° 132 18°8 21°8 26°3 28°6 29°9
Stdl. Oo insgesamt . 196 38 470 621 953 766 7,24
Stdl. 03100 g . . 199 391 477 631 9681 w8 7,35
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Das Gewicht ist als Mittel aus dem Anfangsgewicht
99.2 g und dem Endgewicht 97,7 g zu betrachten; der Ge-
wichtsverlust von 0,5 g/Tag beruht sehr wahrscheinlich auf
der Abgabe von Wasserdampf; ich schlielle das einerseits
daraus, dald dieser Ver-
lust in einer Versuchs-
reine mit Knoblauch- 1° e — S
kroten (Tab. X, Fig. 8 b), |
die im Gegensatz zu
den Frdschen IX in
trockener Luft unter-
sucht wurden, In vier ,
Tagen 64,4 — 54,1 = \ :
10.3 g, d. h. pro Tag prial |
26 g bei einem Ge- | |
samtgewicht von 64,4 ¢ f
betrug — und anderer- \\
seits aus der Tatsache,
dall dieser Gewichts-
verlust im Laufe we- ) ﬂ ___________________ v
niger Stunden kompen- i 7/
siert oder gar Uber- S

kompensiert wurde, .
wenn man die Tiere
nach dem Versuch im
Wasser liel3, bzw. sie
hineinsetzte. -

Der Gewichtsver- 10 1s* 20 u*  Jo
lust bei den Kroten war Fig. 8. Stdl. O,-Verbrauch pro 100 g

s0 betrachtlich, daR er -ePendgewicht; a) f- fusca; b), c) Pelobates
bei der Berechnung uacus.

von Stdl. 02/100 g in Anrechnung gebracht werden mulite
Aus der durchschnittlichen Tagesabnahme von 2,6 g ergeben
sich die in der Tabelle aufgefiihrten durchschnittlichen Tages«

gewichte; gleichzeitig sieht man hieraus, mit welchem Vor-
behalt die Angabe ,pro 100 g Gewicht* aufgenommen wer-

den mul.

------------ u 4
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Tabelle X (Fig. 8b).
Pelob. fuse. 2 Exempl. weiblich.

Versuchstag. . . . 1 1 1 2 3 4 3

Durchschnittsgew. . 631 63,1 631 605 579 553 579
Temperatur . - . 8°9 12°55 19°4  23°6 25°05 26°2 30°0.)
Stdl. O2 insgesamt . 0,82 192 257 459 388 364 220
Stdl. <y100g . . . 129 304 407 759 670 658 380

Eine Kkleine eintdgige Versuchsreihe mit 2 anderen Pe-
lobaten gab sehr @hnliche Werte.

Tabelle X1 (Fig. 8c).
Pelob. fuse. 2 Exempl. weiblich; Gewicht im Mittel 68,2 g.

Temperatur............... 25°95 28°5  30°5
Stdl. O, insgesamt . 489 402 3,09
Stdl, Oo/lOOg . . . . 7,16 590 4:53

Der Sauerstoffverbrauch von Pelobates fuscus war all-
gemein niedriger als der von Rana fusca.

Aus den hier aufgefiihrten Versuchen geht das Folgende
hervor; Aulier fur den Regenwurm gibt es fir jeden der hier
untersuchten Organismen eine Temperatur, unterhalb welcher
der Sauerstoffverbrauch mit der Temperatur ansteigt, oberhalb
derer er mit steigender Temperatur fallt. Diese Temperatur
wird, wenn wir von dem Fisch absehen, den man bei engerer
Begrenzung des Intervalles vielleicht hatte am Leben erhalten
konnen, gut ertragen. Es scheint mir, daR man diese Tat-
sache In Zusammenhang bringen kann mit der Frage nach
der Lokalisierung und Differenzierung der Atmung. Denn der
oben geschilderte Verlauf der Kurve tritt nur bei denjenigen
Tieren auf, die eine lokalisierte Atmung besitzen, wenngleich
bei ihnen die Hautatmung noch in erheblichem Umfange
weiter bestehtl).

O So ist z. B. nach Klug (34) das Verhéltnis von Lungenatmung
zu Hautatmung beim Frosch (ohne Angabe der Temperatur) 1:3,0 bis
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Diese Annahme kann nur durch das Experiment gestltzt
werden ; als Versuchsobjekt mul} dabei ein Organismus ver-
wendet werden, der in moglichst kurzer Zeit entscheidende
Differenzierungen seines Atemorgans durchmacht. Wir wéahlten
hierfir Larven von Rana fusca, die wir, um den Vergleich
mit dem erwachsenen Frosch vollkommen zu machen, z. T.
durch Schilddrisenfltterung in Zwergfrosche umwandelten.

f) Versuche an Froschlarven und Zwergfroschen
(Tab. XII, X1, XIV; Fig. 9 und 10).

Der hier eingeschlagene Weg war ein indirekter; d. h.
Larven, die auf einem gewissen frihen Stadium untersucht
worden waren, wurden flr eine spatere Versuchsserie nicht
wieder verwendet, sondern wir beniltzten jedesmal frische
Tiere. Da es uns aber nicht so sehr darauf ankam, die ab-
soluten Atemgrofien miteinander zu vergleichen, als vielmehr
nur den \erlauf der Kurve als solcher, ist diese indirekte
Methode hier ebenso brauchbar wie die direkte, das gleiche
Individuum vor und nach der Umwandlung zu untersuchen.

Die ersten Versuche wurden an 26tagigen, seit Ablage
des Laichs im Laboratorium gehaltenen Larven angestellt
(Tab. XII, Fig. 9). Es waren 536 Stick; thr Gewicht betrug
nach dem Versuch 13,54 g; Gesamttrockensubstanz 0,1560 g
— 1,10°/0. Da der Korper fast rotationselliptisch war, konnte
man die Oberflache (einschlieBlich der beiden Schwanzseiten)
annahernd berechnen. Im Durchschnitt betrug die Lé&ngs-
achse des Korpers 5 mm, die Transversalachse 3,125 mm, die
Sagittalachse 2,825 mm (der Berechnung wurde als kleine
Achse der Mittelwert 2,975 mm zugrunde gelegt), die Kopf-
schwanzlange 13,75 mm; daraus berechnet sich die Oberflache
des einzelnen Tieres zu 0,727 gcm und die samtlicher Tiere

1:4,5; bei Limnaeus ist dies Verhaltnis sicher noch ungtnstiger; das
schlieBe ich nicht nur ans der schwachen Differenzierung der .Lunge-

am ausgewachsenen Tier, sondern auch daraas, dall ich in m»—«m Aqua-

rium den jungen Nachwuchs von Limnaeus niemals an die Oberflftche
habe kommen sehen — ein Zustand, in dem ja manche Limnaeusarten

zeitlebens verharren.
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auf 389,7 gcm, und man darf wohl annehmen, dal® diese dulere
Kdrperflache der grofRte Teil der respirierenden Flache Ober-
haupt ist.

' Tabelia XII (Fig. 9).

Versuch8tag. . - - 2 2 3 1 5 3 4 4 4
Temperatu_r : 8°9 14°35 19° 21°6 22°8 26*1 27°5 29°65 32°
Stell. 02- Insgesarat . 3,32 3,42 448 4,40 4,78 484 6,19 4,72 516 |
Ver- pro 100k vy

Lebendgewicht/ 2499 25,22 33,09 32,50 35,33 37,51 45,72 34,85 38,12j4
brauch ! pro I gm Ober-
TP diche 1 85.20 87,771115,0 112,9,112,7 124,2 158,9 121,1 132,411

In einem Kontrollversuch wurde als tédliche Temperatur
bei langsamer Erwarmung 36—37° festgestellt, wahrend die
Larven bei 34° noch gut beweglich waren: die Versuche waren
also noch bei nichtschadlichen Temperaturen angestellt. Ihr
Ergebnis ist, dall mit steigender Temperatur zunadchst ein

-—g  _ Fl
I |
< _ \
| rJ
-
]
1 —
So I <Ur Is9 Jar K*

Fig. 9. Stdl. Os-Verbrauch pro 100 g.
Kana-Larven, 26 Tage alt.

starkes Ansteigen des Oa-Verbrauches erfolgt, um 27° herum
jedoch ein plotzliches Absinken und bel weiterer Erwarmung
wieder ein Ansteigen. — Reichliche Blaschenbildung am Rande
des Wasserspiegels im Versuchsgefalie bei hoher Temperatur
lieB auf eine entsprechende Produktion von CO* schlieRen.
Nebenbei sei bemerkt, dal} inbezug auf die Oberflacheneinheit
der Olverbrauch der Larven rund doppelt so groR ist wie
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der des Regenwurms, wie dies ja auch ihrer starken Wachs-
tumstendenz und Beweglichkeit entspricht.
t DaSeSen zeigten andere Marzlarven, die mindestens

8 Wochen alt waren — denn sie wurden am 1. Juni unter-
sucht — nach dem Maximum ein viel gelinderes Abfallen der

OfKurve und auch ein schwacheres schliel3liches Ansteigen,
wie folgende Zusammenstellung (Tab. XIII) zeigt.

Tabelle XIII.
Tempel’atur ................ 250 27055 29*4 3107 3302
Stdl. O» insgesamt. . 677 740 6,14 5,87 6,41

Das Gesamtgewicht der Larven wurde nicht festgestellt;
die Durchschnittslange des Rumpfes war 9 mm; Kopfschwanz-
lange. 2,3 2,8 cm; hintere Extremitat deutlich erkennbar,
bei vielen aufRerlich schon vollkommen entwickelt; auch Vor-
deroxtremitat bei den meisten deutlich. Die Erwarmung auf
' Aunie gut Uberstanden und hatte die Nachwirkung, dal
die Larven innerhalb weniger Tage ihre Metamorphose voll-
endeten, dann aber bald eingingen.

Der Darstellung der Versuche an Zwergfroschen sei zu-
nachst einiges Uber die Technik der Umwandlung voraus-
geschickt. Gudernatsch (21; s. auch 3, 30), dem als erstem
die kunstliche Umwandlung von Larven gelang, benitzte bei
seinen Versuchen die Schilddrise von Saugetieren, und zwar
11 Substanz; spater schlug Abderhalden (1) eine Lo6sung
\ erdauter Schilddrise vor. Doch nachdem uns von den nach
Abderhalden behandelten Larven zahlreiche eingegangen
waren, kehrten wir zu dem erstgenannten Verfahren zurick;

und durch Futterung frischer Schilddruse gelang es, bei Frosch-
larven, die nahe vor der Metamorphose standen, diesen Vor-

gang zu beschleunigen, besonders, da ihnen durch schrag-
geschichteten Sand, der nur zu halber Héhe mit Wasser be-
deckt war, Gelegenheit gegeben war, sich an ein Landleben
zu gewoOhnen. Wenige Tage, nachdem die Tiere in dieses
Gefald gesetzt worden waren, war bei den meisten der Schwanz

\erschwunden, bei den Ubrigen nur noch stummelférmig; der
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ganze Ubrige Habitus nebst den Bewegungen war vollig frosch-
mafiig; die Lungen waren ausgebildet. Nachdem die 7—9 mm
langen Froschchen etwa 8 Tage gelebt hatten, wurden sie
einem Versuch (Tab. X1V, Fig. 10) unterworfen.

Der Sauerstoffverbrauch der Zwergfrosche zeigt (Fig. 10)
Innerhalb des Beobachtungsbereiches in der Tat vollig den Typ
des erwachsenen Frosches. Auf ein um 27° gelegenes Maxi-

mum folgt eine Senkung der Kurve,
und bis kurz vor der todlichen Tem-
peratur (33 °) wurde kein Ansteigen
wieder beobachtet. Samtliche Tiere,
aulBer denen, die zur Feststellung
der tbdlichen Temperatur verwendet
worden waren, lebte"” weiter. Die
Zahl der Versuchstiere war 88, ihr
Gesamtlebendgewicht 9,332 g, die
Trockensubstanz 0,4596 g = 4,93 % ;
die Oberflache konnte nur mit sehr
grober Anndherung berechnet wer-
den als die Oberflache eines Ellip-
soids mit der Lange, Breite und
Fig. 10. Stdl. 0,-Verbrauch Dicke der Frosche als Achse und
pro 100 g; Zwergfrosche.  betrug in dieser Anndherung insge-

samt 55,88 gcm; der pro Flachen-
einheit berechnete 02-Verbrauch ist in der Tab. XIV als un-

genau eingeklammert.
Tabelle X1V. (Fig. 10.)

eem.

Temperatur: 2B°1  25°8 29°1 31*4

Stdl.  f 6,22 8,35 6,92 6.18
Oj-Verbr.  P™ J00 « 66,69 89,49 74,16 66,23
| pro 1 gm (1198) (1601) (1327) (1185)

Aus einem Vergleich der Tabellen XIV und XII geht neben
dem bereits Geschilderten noch die zunachst verwunderliche
Tatsache hervor, dal3 die kleinen Larven pro 100 g (das sind
etwa 4000 Stick) nur rund halb so viel Sauerstoff brauchen,
wie 100 g (etwa 950—1000 Stiick) der relativ grolien Frosche;
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verwunderlich deshalb, weil im allgemeinen bekanntlich viele
kleine Tiere auf die Gewichtseinheit aus Griinden der Ober-
flachenentfaltung eine gréRere Atmungsintensitat aufweisen als
wenig grolie, wie dies z. B. schon aus den Zahlen von Jolyet
und Regnard sehr deutlich hervorgeht und fur die Kohlen-
saureausscheidung von Cohnheim (13) an Holothurien nach-
gewiesen worden ist. Doch scheint mir diese Tatsache durch
die VergrolRerung der Trockensubstanz von 1,15 °/0 auf 4,93°/
— also auf das Vierfache — hinreichend begrindet, und die
schon bei den Pelobates-Versuchen gemachte Bemerkung be-
zuglich »100 g Lebendgewicht* gilt hier in erhdhtem MalRe. —
Andrerseits zeigen die im Vergleich zu Tab. XII sinnlos hohen
Zahlen der letzten Zeile, wie nichtssagend es ist, bei Orga-
nismen mit differenzierter und lokalisierter Atmung die respi-
ratorische Leistung auf die Einheit der KorperOberflache zu
beziehen, welch letztere nur ein Bruchteil — und ein nicht
einmal genau zu bestimmender Bruchteil — der gesamten re-
spirierenden Flache tberhaupt ist, so dal ein Quotient, in dem
diese Oberflache als Divisor auftritt, zu hohe Werte annehmen
muf3.
IV. Schlussbetrachtungen.

Zahlreiche Untersuchungen der letzten 20 Jahrel) und
Umrechnungen &alterer Resultate haben bewiesen, daf3 fir die
verschiedensten Organe und Organsysteme und im Hinblick
auf die verschiedensten physiologischen Vorgange die van’t
Hoffsche RGT-Regel in der Tat in weitem Intervall (bis 30°
und dartiber) gilt. Dagegen zeigen die hier wiedergegebenen
Versuche, dall es wechselwarme Tiere gibt, bei denen noch
innerhalb der ,,Behaglichkeitsgrenzen* oder aber nicht weit
aulerhalb ihrer der Sauerstoffverbrauch mit steigender Tem-

peratur sinkt, so dal fur ihn Q10 kleiner als 1 wird. Aus
Versuchen anderer (47) geht hervor, dal} bei diesen Tempe-

raturen, die z. B. bel den Aeschna-Larven und Pelobates

¥ Ich unterlasse, die hierher gehdrige umfangreiche Literatur ein-
zeln aufzuzahlen. Eine Zusammenstellung der Eigebnisse findet man vor
allem bei Tigerstedt (46); sodann u. a. bei Abegg (2), Hoher (24
S. 769ff.), Jost (28), Kanitz (31) und Rahn (42).
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fast noch normal zu nennen sind, die CO2-Produktion weiter
entsprechend der van’t Hoffschen Regel ansteigt, so dal3 wir
hier als Analogon zu den eingangs aufgeftinren Versuchen eine
Trennung des O2-Verbrauchs von der C0O2-Produktion vor uns
haben; und das entspricht vollkommen dem, was van’t Hoff
selbst schon 1884 aussprach, als er seine Untersuchungen Uber
die Reaktionsgeschwindigkeit noch nicht in Beziehung zu bio-
logischen Vorgidngen gebracht hatte: ,,Der EinfluB der Tem-
peratur auf die Umsetzungsgeschwindigkeit wechselt je nach
der Reaktion, die man untersucht® (25; S. 117).

Der Abfall der Sauerstoffkurve' mit steigender Temperatur
fallt unter die in der Biologie haufigen Erscheinungen des
,Optimums®; ja, man kann sogar sagen, dal® dieser Begriff aus
dem des Lebens notwendig und ohne weiteres folgt, wenn er
auch nicht allein auf das Reich des Organischen beschrankt
Ist. Man kann sich das Optimum entstanden denken aus der
Superposition zweier oder mehrerer VVorgange, die in verschie-
denem Sinne durch die betreffende unabhangige Variable be-
einfluBt werden. So hat z. B. Tammann (45) in seinen
Untersuchungen Uber die Wirkung ungeformter Fermente dar-
gelegt, dall bei enzymatischen Prozessen stets 2 Vorgéange
miteinander verkntpft sind: Enzymwirkung und Enzymzerfall,
die beide in ganz verschiedenem Sinne von der Temperatur
abhéngen, wofir spater Rahn (42) eine genaue mathematische
Ableitung gegeben hat. Nun liegt aber die Sache in einem
intakten Organismus noch viel verwickelter: hier laufen zahl-
lose Reaktionen, zu einem geschlossenen System vereinigt,
nebeneinander her und hangen in ganz verschiedenem Male
von den experimentell verdnderlichen Variabein ab; mehr noch:
sie wirken nicht nur nebeneinander, sondern auch aufeinander
ein, so dal} eine Veranderung der Versuchsvariabeln nolens
volens andere Verdnderungen nach sich zieht, die der Kon-
trolle entzogen bleiben, und die nur innerhalb gewisser Grenzen
das Resultat nicht merklich beeinflussen. Im Hinblick auf die
hier vorliegenden Untersuchungen z. B,, ist der Sauerstoffver-
brauch von zahlreichen veranderlichen Faktoren abhangig:
von der Temperatur, dem Partiardruck des Sauerstoffs Im
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Aulenmedium, dem Stoffwechselzustand der Gewebe, dem
Blutdruck in den Kapillaren usw. — er ist eine Funktion von
mehreren Variabein. Laflt man nun fur die Dauer des Ver-
suches samtliche Variabein aul3er einer, z. B. der Temperatur,
konstant, so kann man den Sauerstorfverbrauch tatsachlich als
Funktion der Temperatur und nur der Temperatur darstellen.
Dieses Konstanthalten der tbrigen Faktoren ist aber, obwonhl
ein theoretisches Erfordernis, praktisch undurchfihrbar. Die
Temperaturveranderung wirkt z. B. in einem bestimmten Sinne
auf den Kolloidzustand des protoplasmatischen Eiweil3es ein;
damit veradndert man nicht nur die Geschwindigkeit der Iim
Korperserum ablaufenden Reaktionen, sondern, um im Bilde
zu bleiben, auch die Wandungen des Reagensglases; und diese
Anderungen der Wandungen wirken nun ihrerseits in irgend
einem Sinne ebenfalls auf die Geschwindigkeit der Reaktionen
ein — mit andern Worten: die oben genannten Faktoren sind
nicht beliebig viele voneinander unabhéangige Variable, sondern
bilden ein System gegenseitiger Abhangigkeiten, in deren
momentanem Gleichgewichtszustand man keine &andern kann,
ohne mehr oder weniger merklich auch die andern mit zu
verandern. Diese vom Experimentator ,,ungewollten® Neben-
wirkungen konnen bisweilen so sehr Uberwiegen, dal} sie
— als organische Regulation — zu anscheinend paradoxen
Ergebnissen fuhren, wie z. B. dazu, daf3 die Intensitat des
Stoffwechsels in einem homoiothermen Organismus mit stei-
gender Temperatur sinkt und mit fallender steigt.

Dabei bleibt das Folgende auffallig: Obwohl sich nédmlich
diese auf die Entstehung des Optimums bezlglichen Uber-
legungen ganz allgemein auf alle vitalen VVorgange erstrecken,
Ist doch das Temperaturoptimum besonders deutlich bei den
assimilatorischen VVorgangen ausgepragt, im Gegensatz zu den
dissimilatorischen. Gerade die alten 0lausensehen Versuche
Uber die CO2-Assimilation bei Pflanzenkeimlingen und Blten
sowie die Untersuchungen von 0. Hertwig Uber die Ent-
wicklung des Froscheies bekraftigen nicht nur in begrenztem
Intervall die RGT.-Regel, zu deren Stltze sie spater heran-

gezogen wurden, sondern zeigen auch ein deutliches Temperatur-
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optimum, das bei den untersuchten Pflanzen um 40°, beim
Froschel um 24° Hegt. Ebenso fand Loeb mit Wasteneys
ein Optimum fir die Entwicklung des Seeigeleies (37, 38):
wahrend die Arbeiten von Blackmann und Matthaei (s. 28,
31) Uber die CO3-Assimilation wiederum eine Bestatigung der
Olausenschen Ergebnisse liefern. Ebenso hat die Wachstums-
geschwindigkeit von Hefepilzen (23) und von Bakterien (s. 42)
ein Temperaturoptimum, und zwar bei den verschiedenen Arten
der Pilze bzw. der Bakterien um einige Grade verschieden.

Diesem Verhalten der assimilatorischen VVorgange gegen-
uber der Temperatur schHel3t sich der Sauerstoffverbrauch
poikilothermer Tiere mit lokaUsierter Atmung an; und auch
hinsichtlich des hautatmenden Regenwurms liefert uns die
Pflanzenwelt eine Parallele. Die Atmung der Pflanzen, gegen-
uber der COa-Assimilation ein assimilatorischer VVorgang von
verschwindender Bedeutung, ist namHch eine typisch diffuse
Atmung; die Pflanzen selber sind typisch Wechselwarm; und
von dem Verlauf der Atmungskurve der Pflanzen sagt Pfeffer
(Pflanzenphysiol. Bd. H, S. 78 [1904]): ,,Dieses (das Optimum)
fehlt z. B. in der Atmungskurve, die mit der Temperatur bis
zum Eintritt der Schadigung ansteigt.”

T

V. Zusammenfassung.

1. An Dytiscus marginalis, Aeschnalarven, Lumbric. terr..
Limnaeus stagnalis, Serranus cabrilla, Rana fusca,
Pelobates fuscus und Larven von R. fusca ist nach-
gewiesen, dal3 der Sauerstoffverbrauch bis zu einem
bestimmten Punkte mit der Temperatur ungefahr ent-
sprechend der RGT-Regel ansteigt.

2. Oberhalb dieses Punktes sinkt der VVerbrauch wieder,
aul3er bei Lumbric. (Dyt. wurde nicht daraufhin unter-
sucht), sodal3 die O2-Kurve und die C02-Kurve diver-
gieren; die betreffende Temperatur wurde aul3er von
Serranus von allen Versuchstieren gut ertragen und
lag bei Aeschna und Pelobates nahe den flr diese
Tiere physiologischen Temperaturen.

3. Durch Versuche an Froschlarven und Zwergfréschen
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wird wahrscheinlich gemacht, dal das Sirikw der
Oa-Kurve mit der Lokalisierung des Atemprozesses,
einem Zeichen der allgemeinen organologischen Diffe-
renzierung des Tierkdrpers, im Zusammenhang steht.

Herrn Prof. Kestner, dem ich die Anregung zu dieser
Arbeit und fortwédhrende Unterstiitzung wahrend ihrer Aus-
fihrung verdanke, sei auch an dieser Stelle herzlichst gedankt.
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