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ABSTRACT: Reactions and adaptations of poikilotherm animals after a change of adaptation
temperature and the time course. The reactions and adaptations after changes in adaptation
temperature are recorded, and the process of their development (time course) is described. In
the fish Idus idus the frequency of operculum movements decreases continuously over a long
period if the temperature to which it has been adapted is suddenly lowered. In females of
Xiphophorus helleri the process leading to adaptation under new conditions is followed by
watching the operculum movements at several experimental temperatures. This process is itself
dependent on the experimental temperature and has different results for the various ranges of
experimental temperatures. The values of heat resistance in Idus idus are dependent on the
speed of the raise in temperature. The phenomenon of “hardening” (in the sense of ALExAN-
DROV 1964) could not be separated with certainty from a resistance adaptation in the fishes I'dus
idus, Anguilla wvulgaris, Xiphophorus belleri and the ciliate Zoothamnium biketes. After
changing the adaptation temperature, the rapid changes of the cold resistance in the ciliar
epithelium on the antennal ends of the snail Planorbis cornens (also on isolated antennae) were
measured. In addition, changes in the cold resistance of Xiphophorus belleri females in regard
to the standstill of the operculum as well as changes in the index of heat lethality were
measured.

EINLEITUNG

Bei wechselwarmen Tieren unterscheiden sich oftmals die unter gleichen Versuchs-
bedingungen gemessenen physiologischen Leistungswerte von Rassen oder verwandten
Arten aus geographisch weit entfernten Gebieten. Dafiir konnen genetische An-
passungen verantwortlich sein, aber auch die hier allein interessierenden nicht-
genetischen Adaptationen. Bei sich rasch vermehrenden Organismen (z. B.
Mikroorganismen) miissen beide Typen der Adaptation in Versuchen sorgsam getrennt
werden, da zum Beispiel die Selektion bestimmter genetischer Formen eine nicht-
genetische Anpassung vortiuschen kann.

Betrachten wir zunichst die Faktoren, durch welche die Ansprechbarkeit der
Lebensprozesse auf die Versuchstemperatur im normalen Temperaturbereich oder die
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Resistenz der wechselwarmen Tiere beziehungsweise der untersuchten Organfunktionen
oder Zellstoffwechselprozesse beeinfluflt werden kann. Es kdnnen Anpassungen
an die Jahreszeiten vorliegen, wenn diese groflere Temperaturunterschiede auf-
weisen. Uber lingere Zeit einwirkende Temperaturen haben oft Anpassungen zur
Folge, die noch eingehend erdrtert werden sollen. Die Leistungswerte im normalen
Temperaturbereich und die Resistenzwerte gegeniiber extremen Temperaturen kdnnen
sich aber auch unabhinglg von der Adaptationstemperatur (AT) im Laufe des Jahres
andern. Vielfach hat die Tageslinge als Zeitgeber eine grofie Bedeutung, da sie die
Jahreszeit eindeutiger anzeigt als die Temperatur (iiber den Einflufl der Tageslinge im
normalen Temperaturbereich vgl. RoserTs 1961, 1964, Evans et al. 1962, Warrrorp
& Hurchison 1965, Kassoum 1967, im extremen Temperaturbereich vgl. Hoar &
RoserTsoN 1959, Hutcaison 1961, VociL 1966). Lassen sich keine exogenen Zeit-
geber finden, so kisnnen jahreszeitliche Anpassungen unter Umstinden auf einer endo-
genen Jahresthythmik beruhen (PrecHT 1964a). Der Stoffwechsel von Arten, die im
Winter aktiv sind, ist unter gleichen Versuchsbedingungen durch diese Anpassungen
im Winter oft hoher als im Sommer. Bei Arten mit spezieller Ruhephase ist er dagegen
im Winter im allgemeinen herabgesetzt. Die Hitzeresistenz ist zumeist wihrend der
warmen Jahreszeit grof}, die Kiltewiderstandsfihigkeit wihrend der kalten.

Viele wechselwarme Tiere sind aber auch zur gleichen Jahreszeit erheblichen
Temperaturschwankungen ausgesetzt. Hier spielt hiufig die Adaptation an eine
bestimmte Vorbehandlungstemperatur (AT) eine wichtige Rolle, die man
von der Versuchstemperatur (VT) unterscheiden mufl. Auf eine Prizisierung der Aus-
driicke Reaktion, Regulation und Adaptation (= Akklimatisation) und das deutsche
Wort Anpassung, welches teils nur fir Adaptation gebraucht wird, in bestimmten
Fillen aber auch fiir Regulation, wird an einer anderen Stelle eingegangen, ebenfalls
auf das Problem des Nutzens im Sinne eines Selektionsvorteils, der mit einer Adap-
tation verbunden sein kann (PrEcHT & LINDNER 1966). Die vorliegende Abhandlung
befaflt sich mit Reaktionen und Adaptationen.

Bei Anpassung an verinderte Temperaturen unterscheidet man zweckmifiger-
weise zwischen Lebensprozessen, die wihrend des Versuchs im wesentlichen unverin-
dert bleiben und anderen sich indernden Reaktionssystemen. Fiir die Beurteilung der
hierzu gehdrenden Wachstums- und Entwicklungsprozesse dient die Zeit der Ande-
rung direkt als Maf. Bei der Untersuchung der Temperaturabhingigkeit der Entwick-
lung eines Insekts liege dieses zum Beispiel am Anfang als Ei, zum Schluf} als Larve
oder Imago vor. Derartige Versuche fithrt man gewthnlich bei verschiedenen konstant
bleibenden Temperaturen durch; es handelt sich somit um voll adaptierte Tiere. Man
hat frither nicht bedacht, daf sich diese Prozesse bei relativ raschen Temperaturinde-
rungen anders verhalten konnen.

Den sich andernden Reaktionssystemen stehen die sich nicht dndernden gegentiber.
Bei diesen Systemen (z. B. den Betriebsstoff wechselprozessen) hatte man gerade um-
gekehrt die Versuchstemperatur relativ rasch verindert und den Einflufl einer lang-
fristig einwirkenden Vorbehandlungstemperatur (AT) iibersehen, durch den sogar der
Kohlenhydratabbauweg verindert werden kann (Exserc 1958, Hocracuka & HaYEs
1962, IrLINA 1964, PoLjansky & SUKHANOVA 1964).

In dieser Abhandlung soll vor allem auf den zeitlichen Verlauf der Anderung der
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Lebensprozesse nach einem Wechsel der AT eingegangen werden. In den Vordergrund
stellen wir absichtlich die von uns eingehender bearbeiteten stoffwechselphysiologischen
Probleme bei sich nicht dndernden Reaktionssystemen, wobei nur die Folgen einer
Anderung der AT beriicksichtigt werden sollen, nicht jedoch die frither zumeist allein
untersuchte Abhingigkeit der Lebensprozesse von der VT. Neuere Versuche werden
als Beispiele mitgeteilt. Tabelle 1 gibt eine Ubersicht {iber die zu besprechenden Reak-
tionen und Anpassungen. Morphologische Verinderungen sind in ihr nicht beriicksich-
tigt worden, ebensowenig Probleme, die mit dem Temperatursinn der Tiere zusammen-
hingen (vgl. PrecHT et al. 1955, p. 144 f1.). Auf das Zusammenwirken mehrerer
Faktoren, das von McLzese (1956), KiNNE (1963, 1964) und anderen untersucht wor-
den ist, wird nicht eingegangen. Auch die besonderen Verhiltnisse bei Bienen (vgl.
Escu 1960, RotH 1964, Hrusner & Stusst 1964) und erste Ansitze zur Regulierung
der Korpertemperatur bei wechselwarmen Wirbeltieren sind ausgeklammert worden.

In Tabelle 1 sind voriibergehende und bleibende Phinomene unter-
schieden worden; das von den Botanikern eingehend untersuchte, aber fiir Tiere noch
ungeniigend bekannte ,hardening® haben wir (vorerst) in die erste Kategorie ein-
gereiht, Die Leistungs- und Resistenzadaptation sind bleibende Anpassungen an eine
bestimmte AT; sie kann man bei den Metazoen bis auf die Zellebene verfolgen. Bei
der Leistungsadaptation kann die Aktivitit und auch die Quarititdt vieler Fermente

Tabelle 1
Wirkungen einer Anderung der Adaptationstemperatur
(I) Normaler (1) Anpassungen
Temperatur- (2) Ausldsung und Beendigung von
(A) Sich dndernde bereich besonderen Phasen
Reaktions-
systeme (II) Extremer
Temperatur- Anpassungen
bereich
{1) Voriiber- (a) Overshoots etc.
gehende (b) Linger dauernde
Phinomene Nachwirkungen
(I) Normaler Leistungsadaptationen
Temperatur-  (2) Bleibende nach den Typen 1, 2, 3,
bereich Phinomene 5 (Typ 4: fehlende Lei-
stungsadaptation)
(B) Sich nicht in- (1) Voriiber- (2) Erstreaktionen, Schocks
dernde Reak- gehende (b) hardening
tionssysteme Phinomene (Schockanpassung)
(1) Extremer (2) Resistenzadaptationen
Temperatur- (Hitze- u, Kilteadapta-
bereich (2) Bleibende tionen), sinnvoll oder
Phinomene paradox
(b) Lang dauernde
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beeinflult sein, ebenfalls die Zahl der Mitochondrien (Boycorrt et al. 1961, Jan-
xowsky & Korn 1965). Eine Komplikation tritt dadurch auf, dafl die verschiedenen
Gewebe eines Tieres auf eine Anderung der AT unterschiedlich ansprechen knnen.
Schon daraus ergibt sich, dafi beispielsweise der Sauerstoffverbrauch eines intakten
Tieres nicht die gleichen Anpassungserscheinungen zu zeigen braucht wie der eines
isoliert untersuchten Gewebes (PRECHT 1964b). Da anscheinend reine Eiweifle eine
gewisse Resistenzadaptation zeigen konnen, erweist sich sogar eine Untersuchung der
einzelnen Verbindungen als notwendig (vgl. CHRISTOPHERSEN 1963},

Es bleibt stets zu untersuchen, ob die AT direkt die Gewebe beeinfluflt oder auf
dem Umwege iiber hohere Systeme (wie das ZNS oder Hormone). Diese iibergeord-
neten Faktoren konnen in Form von Direkt- oder Nacheffekten auf das Ge-
webe einwirken. Wenn beispielsweise ein Hormon iiber genabhingige Prozesse die
Proteinsynthese und damit die Fermentquantitit dndert, so liegen Nacheffekte vor, die
man auch beim isolierten Gewebe messen kann. Direkteffekte durch die libergeordneten
Faktoren hinterlassen keine Nachwirkungen und kénnen deshalb nach der Isolierung
des Gewebes nicht mehr gefunden werden. Solche Direkteffekte kénnen zum Beispiel
vom ZNS ausgehen (vgl. BentHe 1954), aber auch von der Blutflissigkeit (Saroja
& Rao 1965, JaNkowsKy 1964, PRECHT 1964c, 1965). In all diesen Fallen handelt es
sich um bleibende Phianomene.

Voriibergehende Erscheinungen kénnen wie bei den overshoots darauf beruhen,
daR die Einstellung eines neuen steady-state-Zustandes eine gewisse Zeit in Anspruch
nimmt. Bei linger dauernden voriibergehenden Phinomenen ist zu priifen, ob sie sich
bei den Metazoen bis auf Zellebene verfolgen lassen.

SICH ANDERNDE REAKTIONSSYSTEME

Normaler Temperaturbereich
Anpassungen

Wie erwihnt, hat man die Tiere bei der Untersuchung der Temperaturabhingig-
keit der Entwicklungsvorginge zumeist bei mehreren konstanten Temperaturen ge-
halten. Da man bei derartigen Messungen im allgemeinen normale Temperaturkoeffi-
zienten erhielt, konnen Anpassungseffekte — wie bei der Leistungsadaptation — keine
grofere Rolle spielen. Es sind allerdings zumeist Insekten untersucht worden, deren
Betriehsstoffwechsel auch oftmals eine Leistungsadaptation vermissen ldft (vgl. Lon-
MANN & Drers 1952, 1. PrecHT 1967). Bei Amphibien konnten jedoch von mehreren
Autoren Anpassungen nachgewiesen werden (vgl. PRECHT et al. 1955, p. 100). Man
hilt bei derartigen Versuchen die Entwicklungsstadien bei einer konstanten Tempera-
cur und iiberfithrt sie dann in eine andere, wobei sich ein Vergleich mit Kontrollen er-
gibt, die sich stets bei dieser Temperatur befanden. GramNGER (1959) konnte bei seinen
Versuchen mit sich entwickelnden Eiern von Rana temporaria allerdings keinen siche-
ren Nachweis fiir eine echte Anpassung (after-effect) erbringen, ebensowenig sein Schii-
ler Kean (1965) fiir die Entwicklung von Acanthocyclops viridis und Drosophila
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melanogaster. Hingegen wurde die Linge des adulten Lebens des Copepoden durch die
Temperatur beeinflullt, bei der sich die Larven entwickelten. — Nach Kovarjeva &
SELIvANOVA (1963) steigt die Vermehrungsrate von Paramecium caudatum nach Uber-
fithrung von 49 in 22° C zunichst an, um spiter wieder abzunehmen.

Es wire interessant, die Entwicklung von solchen Tieren auf diese Probleme hin
zu untersuchen, deren Betriebsstoffwechsel eine ausgesprochene Leistungsadaptation
aufweist.

Ausldsung und Beendigung von besonderen Phasen

Auf diesbeziigliche Probleme sei nur hingewiesen. Hiufig untersucht wurden die
Diapausen von Insekten, fiir deren AuslSsung die Temperatur eine Bedeutung haben
kann, viel hiufiger aber fiir deren Beendigung. Optimal sind hierfiir bestimmte, relativ
niedrige Temperaturen, die oft schon wihrend des Winters die Diapause in eine Qui-
eszens verwandeln (vgl. MULLER 1966, TiscHLER 1965 und andere).

Die Faktoren, die eine Diapause ausldsen oder beenden, miissen oftmals in beson-
deren sensiblen Phasen wirken; der Erfolg zeigt sich dann erst spiter. Es kann sogar
die Temperatur, die auf die Elterntiere einwirkre, entscheidend sein.

Extremer Temperaturbereich
Anpassungen

Bei der hier diskutierten Anderung der Reaktionssysteme interessiert nicht die
Lebensresistenz der einzelnen Entwicklungsstadien, sondern die Widerstandsfihigkeit
der Entwicklungsvorginge gegeniiber extremen Temperaturen. Eine Abgrenzung von
den spiter zu erbrternden Resistenzproblemen ist nicht immer einfadh, doch werden
hier oft Synthesen betroffen, bei der Ermittlung der Lebensresistenz jedoch andere
Prozesse (Proteindenaturierungen etc.). Die Hiutung des 4. Larvenstadiums von
Rbodnius zum Beispiel unterbleibt nach Oxasta (1964) deshalb bei hohen Tempera-
turen, weil das Aktivationshormon des Cerebralganglions nicht ausgeschiittet wird
durch Blockierung der Proteinsynthese. Bei Mikroorganismen ist die untere Grenz-
temperatur der Vermehrung oft dadurch festgelegt, daf} fiir die Synthese wichtige In-
rermedidrprodukte in zu geringer Konzentration vorliegen, bedingt durch eine unter-
schiedliche Temperaturabhingigkeit der einzelnen Prozesse. Durch den Zusatz von
Substraten kann man das Vermehrungsminimum verschieben und zwar um so mehr,
je kiirzer der Stoffwechselweg vom angebotenen Nihrstoffzusatz zum bendtigten Inter-
medidrprodukt ist (INGRaAM 1962, HorrMANN 1966, unverdffentlichte Dissertation un-
ter Anleitung von Prof. CHrisTOPHERSEN). Eine Resistenzadaptation der Vermehrung
miifite zu deutlichen Verdnderungen fiihren. Es ist verstindlich, daf§ die Temperatur-
grenzen fiir die Entwicklung der Organismen meist enger sind als die fiir das Uber-
leben.

Eine weitere Schwierigkeit ergibt sich aus folgendem Problem: Beim Sauerstoff-
verbrauch der Tiere oder jhrer Gewebe liegt der Umkehrpunkt der Kurven bei relativ
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hohen Versuchstemperaturen (vgl. PrEcHT 1960b, OHLENBUSCH & PRECHT 1960).
Seine Lage kann sich mit der AT verschieben, was man als eine Resistenzadapration
bezeichnen kann, wenn Temperaturen oberhalb des Umkehrpunktes zum unbiologi-
schen Bereich gehéren. Bei anderen Lebensprozessen — und dazu gehdren im allgeme;-
nen auch die Entwicklungsvorginge — liegt der Umkehrpunkt der Kurven bei relativ
niedrigen Versuchstemperaturen. Entomologen sprechen sogar von einer optimalen
Temperatur, bei der die Entwicklung am raschesten abliuft. Sie liegt im ,normalen®
Temperaturbereich und ihre Anderung durch die AT wiirde man kaum als Resistenz-
problem auffassen (vgl. PrREcHT et al. 1955, p. 89).

Bei Einzellern kann man bei der Untersuchung der Anderung der Systeme nur
ihre Vermehrung erfassen. Bei der Hefe Torulopsis kefyr, die sich auch bei Tempera-
turen oberhalb des Umkehrpunktes der Teilungskurven gut ziichten [dft, zeigt dieser
keine Abhingigkeit von der AT (CHRISTOPHERSEN & PrECHT 1950a). Durch Kultur
bei 12,50 C steigert sich bei dem Ciliaten Tetrabymena pyriformis wihrend einiger Ge-
nerationen einerseits die Kilteresistenz und andererseits die Hitzeempfindlichkeit der
Vermehrung; eine Uberfithrung aus normalen Temperaturen in 30,7°C hat den ent-
gegengesetzten Effekt (THORMAR 1962, vgl. CHRISTOPHERSEN in PRECHT et al. 1955,
p. 214). ProppEr (1965) hielt Kulturen von Paramecium candatum fiinf bis sechs Mo-
nate bei 4%, 200 und 30° C, wobei natiirlich eine Selektion bestimmter genetischer Ty-
pen stattfinden kann, die noch ausgeschlossen werden miifite. In kurzfristigen Tem-
peraturversuchen war das Vermehrungsoptimum der bei 30° C gehaltenen Tiere deut-
lich nach héheren Temperaturen hin verschoben, ebenso die Grenztemperatur der Ver-
mehrung. Bei tiefen Temperaturen vermehrten sich die bei 4°C gehaltenen Tiere
stirker als die bei 20° C gehaltenen Tiere, und diese wiederum teilten sich hiufiger als
die lange Zeit bei 30° C geziichteten Paramecien.

SICH NICHT ANDERNDE REAKTIONSSYSTEME

Normaler Temperaturbereich
Voriibergehende Phinomene
Owershoots etc.

Bei einer Temperaturinderung wird der jeweilige Zustand des Flieflgleichgewichts
geindert, was sich in mehr oder weniger rasch ablaufenden overshoots und undershoots
bemerkbar machen kann, die von GRAINGER (1959, 1960) und neuerdings von ZERBST
(1964, 1966) bearbeitet worden sind. Gelegentlich treten auch Oszillationen auf, bevor
ein neuer konstanter Wert erreicht ist (GRAINGER 1960, vgl. Gosa & CHANCE 1964).

ZerpsT unterscheidet — wie bei der spiter zu erdrternden Leistungsadaptation ~
5 Typen, die er an einem elektrischen Modell demonstrieren konnte (vgl. auch Bru-
MANN & MErssner 1964). Es handelt sich nach Zerest um Einschwingprozesse, also
Reaktionen, die sich zwanglos aus den Eigenschaften des lebenden Systems ergeben und
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keine iibergeordneten Regulationen notwendig machen. ZERBST arbeitete mit isolierten
Herzen von Rana esculenta und solchen in situ. Bei einer raschen Temperatursteigerung
{10%>25¢C) nimmt die Frequenz des Herzschlags in situ zunZichst iiberschieflend zu,
bis nach 6 min ein steady-state-Wert erreicht ist; nach einem folgenden Senken der
Temperatur auf 10°C nimmt die Frequenz zunichst unterschieflend ab, um nach etwa
90 min wieder den Ausgangswert zu erreichen. Bei langsamer Temperatursteigerung
stellt sich die Frequenz nicht iiberschiefend, sondern graduell auf den neuen Wert ein.
Bei Herzen von warmadaptierten Froschen wurden die steady-state-Werte nach Tem-
peraturspriingen schneller erreicht als bei solchen von kaltadaptierten Tieren.

Kiirzlich fand Norr (1965) fiir den Sauerstoffverbrauch und besonders deutlich
fiir den Herzschlag von Stylommatophoren Phinomene, die den overshoots gleichen
und nur bei sehr raschen Temperatursteigerungen auftraten. Es bleibt zu untersuchen,
ob man die gefundene starke Unabhingigkeit von der Temperatur als schnelle An-
passung deuten darf.

Die Unterscheidung der over- und undershoots von komplexeren Phinomenen,
die auch zeitlich langer dauern, ist nicht immer einfach.

Linger dauernde Nachwirkungen

Erscheinungen, die bereits zu den eigentlichen Anpassungen tiberleiten, beobachtete
zum Beispiel WiEser (1965) bei der Assel Porcellio scaber. Nach einer Senkung der
AT (20°—~8,6°C) wird der Sauerstoffverbrauch von Wintertieren fiir einige Tage ge-
steigert, um dann wieder auf den alten Wert abzufallen (VT stets 20°C). Sommertiere
zeigten diese Erscheinung nicht. Bei Weibchen von Schwerttrigern (Xiphophorus hel-
leri) stieg der Sauerstoffverbrauch am Tag nach einem Wechsel der AT (19°->31°C),
um erst spiter im Sinne einer Kompensation unter den Wert fiir die bei 199C gehalte-
nen Tiere zu fallen (VT stets 25°C, nach PRECHT 1962).

Lance {iberfithrte langfristig an 89 beziehungsweise 259 C angepafite Nerflinge
(Silberorfen, Idus idus L.) stufenweise in die mittlere Temperatur von 16,5°C und be-
liefl sie darin. Der Temperaturkoeffizient fiir die Kiemendeckelbewegungen der Fische
betrug nach der Senkung der AT zunichst 2,9% + 0,18°C. Der Abfall der Frequenz
hielt auch am nichsten Tage an (Abb. 1); der Endwert wird erst langsam erreicht. Bei
einer Temperatursteigerung ist ein entsprechender Effekt bei den erwartungsgemifl
schwankenden Werten nicht deutlich.

Bleibende Phinomene

Leistungsadaptationen nach den Typen 1,2, 3 und 5
(Typ 4 = feblende Leistungsadaptation)

Die Leistungsadaptation erfaflt man am besten, wenn man an verschiedene Tem-
peraturen langfristig angepafite Tiere bei der gleichen VT mifit; noch besser ist die Ver-
wendung mehrerer Versuchstemperaturen. Gewisse Vorsichtsmafregeln sind bei derarti-
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gen Versuchen zu beriicksichtigen (vgl. PRECHT in PROSSER 1958). Bei Umadaptations-
versuchen, bei denen der zeitliche Verlauf der Anpassung gemessen werden soll, iiber-
fithrt man langfristig angepafite Tiere in eine nene AT. KinNE (1964) unterscheidet bei
allen derartigen Versuchen mehrere Phasen (Simultanreaktion, Stabilisierung und neuer
stationdrer Zustand). Der zeitliche Verlauf der Leistungsadapration, der meist einige
Tage oder eine noch lingere Zeit in Anspruch nimmt, ist des fteren untersucht worden

261 w5

O Y T T T v T v g d T v Y

©w © 1 =2 3 4 5 6 7 8 9 10 1
Verweildauer {(Tage) in 165°C
Abb. 1: Frequenz der Kiemendeckelbewegungen von warmadaptierten Silberorfen (Idus idus)

nach einer Umadaptation (AT 25° — 16,5° C, Leistungsadaptation). Abszisse: Tage in 16,5 C.
Bei (0) ist die Frequenz bei VT 25° angegeben (Messung um 8 Uhr). Dann erfolgte die stufen-

weise Uberfithrung in 16,59 (3% Senkung innerhalb von 2 Std.). Die Messung bei 0 erfolgte um
14 Uhr bei 16,59 C. Ordinate: Dauer von 10 Kiemendeckelbewegungen in sec

(vgl. WELLs 1935, Sumner & Doupororr 1938, StrRoGaNOV 1940, FrEEManN 1950,
HurcuisoN 1961). Es handelt sich um eine Anpassung an einen linger dauernden
Temperaturwechsel, nicht an die Tagesschwankungen. Bei sich rasch vermehrenden
Einzellern kann die Anpassung allerdings relativ schnell beendet sein. Die Anderung
der Peroxydase-Aktivitit der Hefe Torulopsis kefyr ist bei einer Erhshung der Zucht-
temperatur von 20° auf 409C in etwa einem halben Tage abgeschlossen; sie dauert bei
einer entsprechenden Senkung der AT linger (CHRISTOPHERSEN & PRECHT 1950, p.251).
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Die Anpassung selbst ist hier — wie in anderen Fillen — temperaturabhingig. Dies gilt
auch fiir die Resistenzadaptation und wird dort eingehender erdrtert (p. 390).

Hier sei noch ein Beispiel fiir die Leistungsadaptation angefiihrt. Truiepe hat
in teilweise bereits publizierten Untersuchungen die zentralnervis gesteuerten Kie-
mendeckelbewegungen von 9 des Schwerttrigers (Xiphophorus helleri) als Maf fiir
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Abb. 2: Umadaptationsversuche an Q@ von Xiphophorus helleri (AT: 199 — 31° C, Leistungs-

adaptation). Abszisse: VT (° C); Ordinate: Dauer von 10 Kiemendedelbewegungen in sec.

A: AT-19%-Kontrolltiere, B: AT-31%Kontrolltiere, Die 4 verschiedenen Einzelzeichen sind

arithmetische Mittel von jeweils 15 bis 20 Einzelmessungen. [ 1. bis 3. Tag, ® 4. bis 6. Tag,
X 7.bis 9. Tag, A 10. bis 13. Tag in 318 C

die Atmung verwandt (vgl. PREcHT 1962). Die Fische waren langfristig an die an-
gegebenen Vorbehandlungstemperaturen angepafit. Die VT wurde (ausgehend von
250C) stetig gedndert (0,3%/min), so dafl der zeitliche Verlauf der Anpassung an Hand
der ganzen Kurvenverliufe untersucht werden konnte (zur Methodik vgl. TrienE
1965). Die dort wiedergegebene Abbildung 1 zeigt die Abhingigkeit der Kiemen-
deckelfrequenz von der AT. Wird diese gedndert (z. B. von 199 auf 31°C), so ist die
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Umadaptation zwar im oberen Bereich der V1 nach 13 Tagen abgeschlossen, jedoch
noch nicht im unteren (unter 19°C); fiir diesen werden etwa 12 weitere Tage bendtigt.
Bis zum 3. Tag nach der Umsetzung bleiben die Meflwerte im Bereich der VT von 19°
bis 300 C ziemlich unverindert auf der Hohe der 19°-Kontrollen (Abb. 2).

Bei einer Anderung der AT von 259 auf 31°C ergab sich schon am 2. Tag eine
Verschiebung der Kurve iiber den ganzen Bereich der VT. Am 7. Tag war die Um-
adaptation noch nicht vollstindig, was wiederum besonders fiir den unteren Bereich
der VT gilt. Beim Senken der AT von 31° auf 19°C war nach einem Tag schon ber
den ganzen Bereich der VT ein deutlicher Effekt sichtbar. Vom 30. bis 37. Tag war
zwar die Umadaptation im oberen Bereich der V'T abgeschlossen, jedoch noch nicht im
unteren. Auch hier ist der Prozef der Adaptation selbst temperaturabhingig. Es kommt
hinzu, daf die verschiedenen Bereiche der VT unterschiedliche Ergebnisse zeigen.

Wenn das Ausmafl der Anpassung fiir verschiedene Bereiche der AT unterschied-
lich ist, muf} dies auch Auswirkungen auf den zeitlichen Verlauf der Anpassung haben
(vgl. Kricka 1965).

Kriiger (1962) hat bei uns die Umadaptation beim Bitterling (Rbodens amaraus)
untersucht, und zwar hinsichtlich der Ganztieratmung, des Sauerstoffverbrauchs des
Muskelgewebes (mit Succinat-Zusatz) und der Succinodehydrogenase-Aktivitdt. In
allen Fillen zeigte sich eine Kompensation, am ausgeprigtesten bei der Ganztier-
atmung. Bei einer Anderung der AT (8°—249C) fiel die unter gleichen Versuchsbedin-
gungen gemessene Succinodehydrogenase-Aktivitit (gemessen nach der THUNBERG-
Methode) vom 3. Tag an zunichst rasch und dann immer langsamer ab, nachdem sie
zunichst zugenommen hatte. Der im WARBURG-Apparat gemessene Sauerstoff verbrauch
des Muskelgewebes blieb bis zum 7. Tag nach der Umadaptation konstant, um dann
rasch abzufallen. Einen dhnlichen Verlauf nahm die in den ersten Tagen nach der Tem-
peraturinderung schwankende Ganztieratmung. Obwohl die Umadaptation in allen
drei Fillen etwa am 10. Tag abgeschlossen war, entsprachen sich die zeitlichen Abliufe
nicht.

Die Leistungsadaptation kann bei den verschiedensten Lebensprozessen sichtbar
sein, nach BovcorT et al. (1961) bei Eidechsen sogar in der Histologie des Zentral-
nervensystems. Eine besondere Art der Leistungsadaptation scheint bei der biologischen
Uhr der Tiere vorzuliegen (vgl. PREcHT 1964a). Die meisten Autoren nehmen zumin-
dest fiir die Tagesuhr einen endogenen Rhythmus an, der auf etwa 24 Std. eingestellt
ist; die genaue Einregulierung erfolgt durch duflere Zeitgeber (vgl. BunninG 1963,
RemMERT 1965 und andere). Die oft beobachtete weitgehende Temperaturunabhingig-
keit des endogenen circadianen Rhythmus ist eine Vorbedingung fiir das Funktionieren
einer zuverlissigen inneren Uhr. Plétzliche Temperaturinderungen kénnen aber den-
noch eine Wirkung haben. Nach BinniNG (1963) kommt es bei einigen Pflanzen auf
die Phase des Zyklus an, in der die Temperaturinderung vorgenommen wird. Bei
wechselwarmen Tieren scheinen oft einfachere Verhiltnisse vorzuliegen. Rasche Tem-
peraturerhShungen kénnen bei ihnen zu einer voriibergehenden Beschleunigung des
endogenen Rhythmus fiithren, rasche Senkungen zu einer Verspitung (Horrmann 1957,
JANKOWSKY 19672, Kassoum 1967). Es liegt der Gedanke nahe, daff die innere Uhr
deshalb weitgehend temperaturunabhiingig ist, weil sie eine rasch verlaufende Lei-
stungsadaptation zeigt, die etwa dem Idealtyp 2 entspricht. Kleine Abweichungen nach
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den Typen 1 und 3 kénnen durch Zeitgeber ausgeglichen werden. Eine solche Adapta-
tion kiime dann nur der inneren Uhr zu, nicht den anderen Lebensprozessen des Tieres.
Es ist des Sfteren beobachtet worden, dafl sich die einzelnen Organfunktionen und
Zellprozesse hinsichtlich der Leistungsadaptation unterschiedlich verhalten (vgl. FrEE-
MAN 1950, VERNBERG & VERNBERG 1964 und andere). Die Anpassung der Uhr versagt
vielfach bei sehr tiefen Temperaturen, was den Gedanken an ein Einfrieren des Adap-
tationsmechanismus nahelegt, doch wird eine derart einfache Deutung, wie schon frither
ausgefithrt wurde, wohl nicht allen Beobachtungen gerecht.

Fine weitgehende Temperaturunabhingigkeit besteht auch fiir andere Rhythmen,
wie beispielsweise fiir die Jahresuhr, was Ghnliche Ursachen haben mag. Bei der Schmal-
wanze Ischnodemus sabuleti ist die Beendigung der Diapause unabhingig von Tem-
peratur und Tageslinge. Der Stoffwechsel kann fiir die Temperaturunabhingigkeit
kaum verantwortlich gemacht werden, da der Sauerstoffverbrauch der Tiere keine Lei-
stungsadaptation zeigt. Vielleicht sprechen manche Tiere auch dann primdr auf die
endogene Jahresuhr an, wenn sie auf Auflenreize — wie die Tageslinge — reagieren. Es
kann nimlich sein, dafl durch derartige Reize zunichst die Uhr verstellt wird. Wih-
rend der Diapause der Wanze mag die Wirkung der Tageslinge auf die Uhr blockiert
sein, wodurch der endogene Rhythmus dann deutlich wird.

Die Leistungsadaptation kann komplizierter verlaufen, wenn man nicht nur die
Temperatur von Vorbehandlung und Versuch beriicksichtigt, sondern damit zusammen
andere Faktoren variiert, zum Beispiel die Belichtungsverhiltnisse. Diese Probleme
hat neuerdings Kassomm (1967) fiir den Sauerstoffverbrauch intakter &3 von Rana
temporaria untersucht.

Extremer Temperaturbereich

Voriibergehende Phinomene
Evstreaktionen, Schocks

Wie bei den over- und undershoots kommt es bei der Messung der Resistenz der
Tiere gegeniiber extremen Temperaturen (speziell in Versuchen, bei denen stetig stei-
gende beziehungsweise fallende Temperaturen angewandt werden) auf die Geschwin-
digkeit der Temperaturdnderung an (vgl. PrecHT et al. 1955, pp. 45, 56). Dies gilt
schon fiir Einzeller. Mazur (1961) fand zum Beispiel bei Messungen der Kilteresistenz
von Saccharomyces, dafl rasches Abkiihlen und langsames Auftauen die Letalitit er-
hohe (vgl. auch Ata & Stam 1957). Ein Abkiihlen auf tiefe Temperaturen, das zu
Verglasungen fiihtt, ist gesondert zu betrachten.

Auch fiir hthere Organismen ist dies Problem untersucht worden. Fiir den Guppy
(Lebistes reticulatus) fanden Tsukupa & Omsawa (1958) folgendes: The heat coma
temperature falls and the cold coma temperature rises hyperbolically as the rate (of
the change of temperature) decreases (p. 76, vgl. auch Sumner & Douvpororr 1938,
p. 422, Wartanase 1950, Love & WaeLcHEL 1957, Brsuat 1965). Eine rasch verlau-
fende Resistenzadaptation kann bei derartigen Versuchen stéren (vgl. HurcHison
1961, p. 100).



380 H. Precur, T. Basepow, R. Bereck, F. Lancg, W. Taiepe und L. WiLks

Die zu beobachtenden Verhaltenssymptome konnen bei den Erstreaktionen oder
Schocks von der Adaptationstemperatur beeinflufit werden. So tritt in Experimenten,
bei denen die Temperatur laufend gesteigert wird, bei Karauschen eine Maulsperre nur
bei den warmadaptierten auf, nicht bei den kaltadaptierten, und zwar deshalb, weil
diese Reaktion kaum von der AT abhingt und bei Temperaturen auftritt, die von den
kaltadaptierten Tieren nicht erreicht werden (CHRISTOPHERSEN & PrECHT 1952).

Auch fiir den von uns in mehrfacher Hinsicht untersuchten Nerfling (Idus idus)
konnte WiLke den Einfluf der Erhitzungsgeschwindigkeit auf die Hitzeresistenz nach-
weisen (Versuchszeit Januar bis Februar, Linge der Fische: 11 bis 13 cm, AT: 6°C,
16 Std. Langtag). Zwei bis drei Tiere befanden sich bereits 2 Std. vor den Messungen
in groferen Glasrohren, durch die das zu erwdrmende Wasser langsam stromte (Aus-
gangstemperatur 6°C). Beobachtet wurden auftretende Ausbruchsversuche, Taumel-
bewegungen und die Einnahme der Riickenlage (selten traten dabei Drehungen um

Tabelle 2

Abhingigkeit der Hitzeresistenz von Goldorfen (Idus idus) von der Erhitzungsgeschwindig-
keit (angegeben in ® C/min). Vermerkt sind die Temperaturen mit den mittleren Fehlern der
Mittelwerte, bei denen die betreffenden Symptome auftraten

Geschwindig-
; Ausbruchs- Taumel- .
keit dex; Tfem- versuche bewegungen Riickenlage A{lmhl
peratur o) L) (o C) P-Werte lere
steigerung
0,3 23,4 10,30 25,7 £0,20 27,2+0,15 9
0.6 25.9 ¥ 0,41 26,3 T 0,45 204 F019 < 0,0002 8

die Lingsachse auf); alle Fische erholten sich nach diesen Versuchen. Einzeln gemessene
Tiere zeichneten sich durch eine gréfere Unruhe aus. Die Temperaturen, bei denen die
verschiedenen Merkmale auftreten, nehmen mit steigender Erhitzungsgeschwindigkeit

zu (Tab. 2).

wHardening® (Schockanpassung)

Uber das hier zu diskutierende Phinomen haben besonders Botaniker (vor allem
ALEXANDROV 1964 und seine Mitarbeiter) gearbeitet. Zunichst sei iiber das ,heat-
hardening berichtet. Es handelt sich um eine Hitzeresistenzerhbhung, wenn man
die Pflanzen sehr hohen (mdglichst subletalen) Temperaturen aussetzt. Nur hohe Tem-
peraturen haben einen Effekt (Abb. 3), doch diirfen diese nicht zu lange einwirken
(Abb. 4). Die Erhohung der Resistenz zeigt sich meist sehr bald nach einer solchen Be-
handlung, so daf sofort eine Schutzwirkung gegeben ist; ScHroEDER (1965) fand
dagegen eine deutliche Steigerung erst in den folgenden Tagen. Mit der Hitze-
resistenz steigt dic Widerstandsfihigkeit gegeniiber anderen schidigenden Faktoren,
bei Blattepidermiszellen von Tradescantia fluminescens zum Beispiel gegeniiber Alko-
hol, Essigsiure und hohen Drucken (besonders Faktoren, die Eiweile denaturieren,
LoMAGIN et al. 1964), nicht jedoch gegeniiber Ammoniak und extrem tiefen Tempera-
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turen (DENkO 1964). Von der Anpassung werden mehrere Zellfunktionen betroffen,
beispielsweise die Plasmastrdmung, die Photosynthese und Atmung (FELDMAN et al.
1964). Die Photosynthese nimmt dabei in threr Hitzeresistenz zu, aber in ihrer Inten-
sitdt ab; bei der Riidkfibrung in die Ausgangstemperatur wird die alte Intensitdt
schneller wiederhergestellt als die Resistenz, deren Erhohung lingere Zeit anhile. Durch
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Abb. 3: Einfluf der hardening-Temperatur (Abszisse) auf die Hitzeresistenz (Aufhoren der

Protoplasmabewegung nach einer Einwirkung der auf der Ordinate angegebenen Temperatur

fiir 5 min) von Blattepidermiszellen von Tradescantiz fluminescens {Dauver des hardening
16-18 Std.; nach ALexanprov & FELDMAN aus ALEXANDROV 1964)

Abb. 4: Einfluf der Dauer des hardening in Std. (Abszisse) auf die Hitzeresistenz der Epi-

dermiszellen von Tradescantia fluminescens (Ordinate wie in Abb. 3). ¢ = Kontrollen, ex:

Blatthilften nach einem hardening bei 33,0° und 36,5% C (nach ALEXANDROV & FELDMAN aus
ALEXANDROV 1964)

das heat-hardening sollen die Zellproteine stabilisiert werden. Dafiir in Betracht kom-
mende Moglichkeiten (,a change in structure of proteins, the appearance of antidena-
turants, the acceleration of protein resynthesis and renaturation®) werden diskutiert
(FELDMAN et al. 1964). Eine Resistenzadaptation in Form einer Hitzeanpassung, das
heiflt eine Adaptation an ATs des normalen Temperaturbereichs, kommt ebenfalls bei
Pflanzen vor, nach neueren Befunden der Mitarbeiter von ALEXANDROV bei Algen und
nach LANGE (1961) auch bei hoheren Pflanzen. Eine noch nicht schidigende Hitze-
einwirkung soll bei einigen Pflanzen auch zu einer Herabsetzung der Widerstands-
fahigkeit gegeniiber hohen Temperaturen fithren (YarRwooD 1965 und andere).

Kommt ein ,heat-hardening® auch bei Tieren vor? Hutchison (1961) fand, daf}
bei einer zweiten Bestimmung des critical thermal maximum sofort nach der ersten
die Hitzeresistenz zunahm. Bei einer Verlingerung der Zwischenzeit wurde die Resi-
stenzerhShung auf Grund der ersten Temperatureinwirkung immer weniger deutlich.
Es ist bei den Urodelen, welche als Versuchstiere dienten, zu beriicksichtigen, daf} die
Resistenzadaptation schnell verlduft (vgl. jedoch auch BraTTsTROM & LAWRENCE 1962,
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p. 152, HeatwoLe et al, 1965); erste Versuche dieser Art fithrten bereits Fry et al.
(1946, p. 28) aus. Russische Autoren bemerkten auf dem Leningrader Symposium
(1963), auf dem die Botaniker dies Problem eingehend diskutierten, dafl ein hardening
auch bei Tieren vorkomme (nach AsTaurov bei Seidenspinnereiern, nach SCHLACHTER
& CHErRNOKOZHEVA bei isolierten Froschmuskeln nach Hitzeschocks von 5-10 min).
Diese Resistenzinderungen zeigten sogar jahreszeitliche Unterschiede. Hingewiesen sei
auch auf die Versuche von Housk et al. (1958) an Insektenlarven (vgl. I. PrecuT 1967).

Uber ein ,cold-hardening® ist weit weniger bekannt als {iber das heat-har-
dening. AvLexanprov fiihrt als Beispiel die Frostabhirtung der Pflanzen an, iiber die
viele Untersuchungen vorliegen (vgl. LeviTr 1956, ULLrice 1962, Tumanov 1964,
TuMaNovV et al. 1965 und andere). Manchmal wird gar kein Frost vertragen, so dafl
man dann besser von einer Kilteabhirtung spricht. Es fragt sich aber, ob man die
Frost- und Kilteabhirtung der Pflanzen nicht besser als Kilteadaptation auffafit und
sie damit der Resistenzadaptation zuordnet.

Man mufl auch bei der Erlangung einer hohen Kilteresistenz bei Pflanzen Wit-
kungen der Vorbehandlungstemperatur und eventuell hinzukommende temperatur-
unabhingige jahreszeitliche Anderungen der Widerstandsfihigkeit unterscheiden. Es
kommt als Komplikation hinzu, dafl das Ausmafl der Wirkung der AT sich jahres-
zeitlich dndern kann. Sehr exakt sind diese Faktoren von Pisex bei seinen Unter-
suchungen iiber Fichtennadeln getrennt worden (vgl. PRECHT et al. 1955, p. 81). Abhir-
tend wirken oft nur relativ tiefe Temperaturen (zum Beispiel unter 5° bis 10°C, vgl.Lz-
vITT 1956, p. 49). TRUNOVA (1964) fand bei der Abhirtung von Wintergetreide alle Tem-
peraturen von 159 bis — 3°C wirksam. Bei einer Vorbehandlungstemperatur von 159
betrug der Resistenzgewinn 2 bis 39, bei 0° jedoch 18°. Es handelt sich um ein bleiben-
des Phinomen, durch das im Zusammenwirken mit anderen Anpassungen die Pflanzen
die kalte Jahreszeit iiberstehen sollen. Fiir diese Zeir gehdren die anzuwendenden
Temperaturen zum ,normalen® Bereich und nicht zum subletalen. Die Abhirtung tritt
auch fiir gewdhnlich erst nach einer lingeren Einwirkung der niederen Temperaturen
ein, zum Beispiel nach Messungen von DEnko (1964) bei Cabomba aquatica nach einer
Uberfithrung von 200 in 5°C nach 10 bis 20 Tagen und in 10° nach 20 bis 30 Tagen.
All dies spricht dafiir, daf es sich um eine Kilteadaptation handelt, wie sie noch be-
sprochen wird, und nicht um ein dem heat-hardening vergleichbares cold-hardening,
wobei unterstellt wird, dafl eine Unterscheidung der Schodkanpassung von der Resi-
stenzadaptation gerechtfertigt ist. Dann ist aber der Name hardening etwas ungliick-
lich gewshlt worden, da man an die stets als hardening bezeichnete Kilteabhirtung
der Pflanzen im Winter denkt.

Die von Doupororr (1942) untersuchten Fische (Girella) wurden zunichst fiir
5 Tage hitzeresistenter, als er die AT senkte (269 14°C). Man kénnte dies vielleicht
so deuten, dafl hier zunichst ein cold-hardening vorgelegen hat, welches sich im Ge-
gensatz zur Resistenzadaptation gegeniiber hohen Temperaturen paradox verhilt;
nach einiger Zeit hat sich dann eine gegeniiber beiden Extremtemperaturen sinnvolle
Kilteadaptation durchgesetzt. Dieser Fall miifite genauer untersucht werden.

Wir berithren mit diesem Beispiel eine mehrfach angewandte Unterscheidung von
ospezifischen® und ,unspezifischen® Anpassungen. Im ersten Fall liegt eine Adapration
an einen bestimmten Faktor vor, im letzten eine ganz allgemeine Resistenzverdnderung
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gegeniiber vielerlei Faktoren, so auch gegeniiber beiden Extremtemperaturen. Fiir die
uns hier interessierende Unterscheidung der Schockanpassung (hardening) von der
Resistenzadaptation ist jedoch der Grad der Spezifitit ungeeignet. Weitgehend un-
spezifisch ist die Kilteabhirtung der Winterpflanzen, da mit der Kilteresistenz oft
auch die Hitzewiderstandsfahigkeit steigt, ferner die Diirreresistenz etc. Unspezifisch
steigt bei der Hefe Torulopsis kefyr mit steigender Ziichtungstemperatur nicht nur die
Hitze-, sondern auch die Kilteresistenz (CHRISTOPHERSEN & PRECHT 1956). Nicht
ganz unspezifisch ist das heat-hardening der Pflanzen, da die Kilteresistenz nicht
betroffen ist, aus demselben Grunde ebensowenig die Hitzeadaptation von Fischen,
obwohl die warmadaptierten Tiere nicht nur gegeniiber hohen Temperaturen, sondern
auch gegeniiber vielen anderen Faktoren (Sauerstoffmangel, Giften, Narkotika etc.;
vgl. Sumner & Doupororr 1938, ScHLIEPER & KowaLskr 1956, ScHLIEPER 1960,
v. Buppensrock 1960, Basu 1959 und andere) resistent sind. Nach Prrxow (1960)
wurden von den bei 239 C gehaltenen Lebistes reticulatus nicht nur tiefe Temperaturen,
sondern auch eine herabgesetzte Sauerstoffspannung besser vertragen als von den bei
300 gehaltenen Tieren. Wenn man hier von einer unspezifischen Resistenzzunahme mit
fallender AT sprechen will, mufl man die Hitzeresistenz ausklammern. Schon bei den
Versuchen von SuMmner & Doupororr (1938) an Gillichthys lief die Anderung der
KCN-Resistenz nicht der der Hitzeresistenz zeitlich parallel, wenn die AT von 20°
auf 30°C erhdht wurde. Die Anderung der Urethanempfindlichkeit nach einem Wech-
sel der AT verlief bei den an Fischen durchgefithrten Versuchen von Sumner & WELLs
(1935) viel schneller als die gegeniiber KCN und Sauerstoffmangel. Das Problem einer
allgemeinen Resistenz darf somit nicht zu einfach gesehen werden. Insekten zeigen
vielfach nur eine Kilte- und keine Hitzeadaptation; es wird also nicht die Resistenz
ganz allgemein geindert. Nach VERNBERG et al. (1963) kommt es auf die natiirlichen
Temperaturverhilnisse im Biotop an, ob bei einer Art die kalt- oder warmadaptierten
Tiere besonders resistent gegeniiber anderen Faktoren sind.

Wir sprechen bei der Resistenzadaptation von einer sinnvollen (reasonable) An-
passung, wenn die Hitzerestistenz- und Kilteempfindlichkeit mit steigender AT zuneh-
men, im umgekehrten Fall von einer paradoxen Adaptation. Eine ginzlich unspezifi-
sche Anpassung ist stets sinnvoll gegeniiber der einen Extremtemperatur und paradox
gegeniiber der anderen und niemals sinnvoll gegeniiber beiden Extremtemperaturen,
wie dies bei den Fischen der Fall ist. Die Ausdriicke sinnvoll und paradox, die nicht in
einem teleologischen Sinne verstanden werden sollen, kénnten sinngemif auch fiir das
hardening angewandt werden, sofern diesem ein Sondercharakter zukommt und eine
Trennung von der Resistenzadaptation notwendig ist.

Eine Schockanpassung kann eigentlich nur die biologische Bedeutung haben, daf
die Resistenz gegeniiber extremen Temperaturen als rasch verlaufende Schutzmafi-
nahme schnell gesteigert wird. Es taucht sogar der Verdacht auf, daff das hardening
bei gewissen Methoden (z. B. der Messung der Resistenz durch langsames Steigern
oder Senken der Temperatur) deshalb ibersehen wird, weil es sich schon wihrend des
linger dauernden Versuchs abspielt. Wenn bei derartigen Messungen eine Resistenz-
adaptation deutlich zutage tritt, so kdnnte sie durch sehr rasche Anpassungseffekte
héchstens in threm Ausmaf verindert worden sein.

Es seien zunichst einige Fille einer sehr raschen Resistenzinderung bei einer An-
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derung der AT betrachtet. Ciliaten zeigen, wie neverdings VogerL (1966) an Zootham-
ninm hiketes bestitigen konnte, eine echte Resistenzadaptation im Sinne einer sinn-
vollen Anpassung an beide Extremtemperaturen. Die Anpassung an die obere Resi-
stenzgrenze dauerte 3 bis 5 Tage; Porjansky fand dagegen bei Ciliaten schon Anpas-
sungseffekte nach einer Stunde (Literatur bei ALExaNDROV 1964, p. 60, VoGEL 1966).
PrecHT (19602) konnte die Hitzeresistenz der Endplatteniibertragung von Nerv-
Muskel-Priparaten warmadaptierter Grasfrosche durch eine Aufbewahrung fir einige
Stunden bei tiefen Temperaturen steigern (vgl. hierzu THORNER 1920, Yamapa 1924),
die Hitzeresistenz des Muskels wurde jedoch nicht gedindert. Das Cilienepithel der
Fithlerspitzen der Posthornschnecke Planorbis corneus weist nach einer langfristigen
Anpassung der Tiere an verschiedene Temperaturen eine sinnvolle Kilteadaptation
auf (PRECHT & CHRISTOPHERSEN 1965). In Umadaptationsversuchen wurden entweder
die Schnedken von 22°¢ in 8,5° C iiberfithrt, wobei wir jeweils den einen Fihler des
Tieres vor der Uberfithrung, den anderen nach der Anpassung untersuchten, oder wir
adaptierten die isolierten Fiihler fiir 3 Tage um. In beiden Fillen nahm die Kalte-
resistenz etwa um den gleichen Betrag zu.

Inzwischen hat BERECK den zeitlichen Verlauf der Umadaptation gemessen, wobei
wiederum einmal die Schnedken, zum anderen die isolierten Fithler in eine neue AT
umgesetzt wurden (Versuchszeit: August bis Oktober, Versuchstiere: die von PRECHT
& CHRISTOPHERSEN benutzte Rasse Rg, Aufbewahrung unter Langtagsbedingungen).
Nach einer zweiwdchigen Anpassung an 22°C wurde zunichst die Kilteresistenz
jeweils eines abgeschnittenen Fiihlers bestimmt, worauf wir die Schnecke beziehungs-
weise den anderen isolierten Fihler plotzlich in 5°C tberfiihrten. Die Tiere zogen sich
nach dem Temperatursprung zunichst teilweise in das Gehduse zuriick, doch zeigten
sie nach einer Minute bereits wieder ein normales Verhalten. Die abgeschnittenen
Fiithler gelangten in die schon frither benutzte Lésung von BENex (1961). Die Variabi-
Litit der Mefiwerte konnte dadurch stark herabgesetzt werden, dafl wir nur die Kilte-
resistenz der beiden Fithler desselben Tieres miteinander verglichen und diese kurz
vor der Resistenzmessung auf eine einheitliche Linge (0,5 mm) zuschnitten.

7Zur Methode sei noch erwihnt, dafl die Abkiihlungszeit bis zur unteren Grenz-
temperatur im Durchschnitt 9,5 min dauerte, wenn wir von 5% ausgingen, etwa 20 min
bei einer Ausgangstemperatur von 22°C. Da sich kein nennenswerter Unterschied
hinsichtlich der Letaltemperatur zeigte, ist stets 5°C als Ausgangstemperatur gewihlt
worden. Das Sistieren des Wimpernschlags bei fallender Temperatur beginnt an der
Spitze der Fiihler und schreitet mit sinkender Temperatur allmihlich bis zur Basis
(also der Schnittstelle) fort. Als Mefpunkt diente die Temperatur, bei der die Cilien
nahe der Schnittstelle ihre Schlagfrequenz deutlich verringern, um wenig spiter still-
zustehen.

Die isoliert in 5°C tberfilhrten Fiihler zeigten bereits nach einer Stunde eine
statistisch gesicherte Senkung der unteren Grenztemperatur um 3,9 = 0,9% (25 unter-
suchte Tiere, P = 0,003). Beim erst kurz vor der Messung abgeschnittenen zweiten
Fithler der umadaptierten Schnecken betrug der Unterschied zum anderen Fithler eine
Stunde nach der Uberfithrung von 220 in 50 C 1,7 + 0,40 (32 Tiere, P < 0,0002).
Erstaunlich schnell verlief bei den Versuchen von BErEck auch die Abnahme der Kilte-
resistenz des Cilienepithels nach einer Riickfiihrung der isolierten Fithler von 5% in
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220C. Es geniigte wiederum eine Stunde zur Erreichung der alten Resistenzwerte. Ein
Umadaptationsversuch (5° — 220C) mit Schnecken erbrachte in einer Stunde eine
Abnahme der Kilteresistenz von 0,6 & 0,29 (29 Tiere, P = 0,0004). Nach zwei Stun-
den war der alte Resistenzwert der 229-Tiere erreicht. Es handelt sich bei diesen
Vorbehandlungstemperaturen um den ,normalen® Bereich, doch ist der Temperatur-
sprung bei Uberfithrungen relativ groff, so daff Schockwirkungen resultieren knnen.
Bei den Versuchen von PrEcHT & CHRISTOPHERSEN (1965) wurde die Kidlteadaptation
nach langfristiger Anpassung gemessen, somit nicht unbedingt dasselbe Phinomen wie
von BERECK.

Die Verwendung des Zeitfaktors als eindeutiges Unterscheidungsmerkmal zwi-
schen der Hitzeadaptation und dem heat-hardening st6f8t deshalb auf Schwierigkeiten,
weil der Mechanismus der ersten stark temperaturabhingig sein kann, so daff die An-
passung bei hohen Temperaturen rasch verlduft. Wenn kurze Kilteschocks jedoch einen
Effekt haben, spricht dies fiir ein cold-hardening.

Beim hardening werden fiir gew8hnlich subletale Temperaturen angewandt, in
denen die Objekte nicht bleiben. Man kann Blitter von Campanula persifolia aber
auch in sehr hohe Temperaturen liberfithren und darin belassen. Die Plasmabewegung
hére nach 90 min ganz auf, fingt jedoch spiter auf Grund einer Resistenzzunahme
wieder an (ALpxanprov 1964). Es wird betont, daff nur hohe Temperaturen einen
FEffekt haben; bei den niedrigen der Abbildung 3 kdnnte aber einfach die Zeit der
Einwirkung zu kurz gewesen sein, so dafl nur eine temperaturabhingige Geschwindig-
keit einer Resistenzadaptation vorgelegen haben kann. Selbst wenn man feststellt, dafl
nur hohe Temperaturen eine Resistenzinderung bewirken, nicht solche des normalen
Temperaturbereichs, so braucht dies zunichst nicht mehr zu bedeuten, als daf die
Hitzeadaptation auf einen bestimmten (in diesem Fall den oberen) Bereich der AT
beschrinkt bleibt. Auch die Leistungsadaptation ist manchmal nur in einem bestimm-
ten Bereich der AT festzustellen (Roserts 1964 und andere). Nach Bisuar (1965)
soll die Hitzeresistenz der meisten Altersstufen des Fisches Tilapia nilotica von der
AT abhingen, die der frithen Larvenstadien wird jedoch nur von ATs iber 35°C
beeinfluflt. Tenebrio molitor-Larven zeigen nach MeLLANBY (1954) bei Vorbehand-
lungstemperaturen iiber 30° C eine sinnvolle Hitzeadaptation, bei solchen unter 30°
keine. Nach Barpwin (1954) kann die Hitzeadaptation in einem Bereich der AT
sinnvoll verlaufen, in einem anderen paradox (vgl. die Zusammenstellung von
1. PreEcHT 1967). Bei Fischen verliuft die Hitzeanpassung durchweg sinnvoll, doch
kann sie in sehr hohen Bereichen der AT fehlen (BRETT 1956 und andere). Eine Be-
schrinkung auf sehr hohe und sehr tiefe Temperaturen deutet andererseits darauf hin,
daf hier ein Sonderphinomen vorliegt, das zu dem stress-Problem iiberleitet (vgl.
p. 388).

Es ist oftmals nicht gelungen, bei intakten Tieren ein hardening nachzaweisen, bei
denen es ja allein einen biologischen Nutzen haben konnte. Mehrfach wurde keine
Resistenzinderung gegeniiber extremen Temperaturen gefunden, wenn man die erste
Bestimmung der Resistenz (die als Schock wirken miifite) mit denselben Tieren wieder-
holt. TsukupA (1959) mafl bei Lebistes (AT 25°C) die Kiltekomatemperatur derselben
Individuen an jedem Tag oder sogar in Intervallen von 90 min. Im ersten Fall dnderte
sie sich wenig, im zweiten Fall nahm sie zu (Abnahme der Resistenz). 1. PrecHT (1967)
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fand keine Anderung fiir die Hitzeresistenz von Deroceras reticulatum und Carausins
morosus bei wiederholter Messung. Entsprechendes gilt fiir die Kilteresistenz der Stab-
heuschrecke. Dieses Insekt zeigt auch keine Hitze- und Kilteadaptation, die Nackt-
schnecke dagegen eine sinnvolle Hitzeanpassung.

Basepow hat sich um den Nachweis eines hardening bei Fischen bemiiht (Gold-
orfen, Idus idus 1., 3 Groflenklassen: 4,5, 9,5 und 13 cm; Steigaale, Anguilla vulgaris
L., Linge 7 bis 10 cm; Schwerttriger, Xiphophorus belleri HeckeL, Linge 4 bis 5 cm).
Gemessen wurde die Hitze- und Kilteresistenz intakter Tiere durch Bestimmung der
Temperaturen, bei denen durch Aufheizen beziehungsweise Abkiihlung des Wassers
bestimmte Kriterien auftraten, die anzeigten, daff die Fische unfihig waren, die fiir sie
ungiinstige Umgebung zu verlassen (critical thermal maximum and minimum, nach
Hurcuison 1961). Diese Kriterien waren: fiir Idus (Hitze und Kilte) Unfihigkeir,
die normale Gleichgewichtslage zu halten (Riickenlage), fiir Anguilla (Hitze und Kilte)
endgiiltige Bewegungslosigkeit (der Schwerpunkt des Aales bedingt dann keine Riicken-
lage), fiir Xiphophorus (Hitze) das Einnehmen der Riickenlage sowie Abspreizen der
Brustflossen und (Kilte) plotzliche heftige Bewegungen mit darauffolgender Kilte-
starre {abgespreizte Brustflossen).

Bei diesen Versuchen maflen wir zunichst bei etwa 8 Kontrolltieren die Hitze-
und Kilteresistenz. Sodann haben wir eine Anzahl von Fischen aus derselben AT auf
0,5" unter beziehungsweise iiber den errechneten Mittelwert der kritischen Temperatur
aufgeheizt oder abgekiihlt, worauf wir die Fische durch schnelles Abkiihlen oder Auf-
heizen (1%min) in die AT oder die gewiinschte Temperatur zurtickfihrten (Methode ).
In anderen Versuchen iiberfiihrten wir die Tiere direkt in hohe beziehungsweise tiefe
Temperaturen und beliefen sie darin (Methode II). Wir ermittelten dann die Resistenz
dieser Tiere (stets mit anderen Individuen) in den ersten 24 Std. hiufiger und darauf
alle weiteren 24 Std. Fiir einen Meflpunkt wurden meist 8 Tiere verwendet. (Eine
genaue Schilderung der Methoden und Ergebnisse erfolgt an anderer Stelle.)

Methode I: Es zeigte sich bei Orfen und Schwerttrigern, dafl die Schockbehand-~
lung mit hohen Temperaturen die Hitzeresistenz der beiden Arten geringfiigig steigerte
(0,5° oder etwas mehr), was bis zum 4. Tag deutlich war, dann aber zuriidkging. Die
Kilteresistenz wird nicht verindert (Goldorfen) oder sie nimmt etwa parallel zum
Anstieg der Hitzeresistenz ab (Schwerttriger). Die Kilteadaptation verlduft bei Idus
wie bei anderen Fischen sinnvoll, was im Gegensatz zu diesem Versuch steht. Es wire
jedoch voreilig, dies auf die Folgen eines heat-hardening zuriickzufiihren. Hitze- und
Kilteadaptation werden sicherlich auch bei diesem Fisch durch zwei Mechanismen
gesteuert; somit geniigt zur Erklirung des Befundes die Annahme, dafl die Kilte-
adaptation weniger empfindlich auf die kurze Einwirkung hoher Temperaturen an-
spricht als die Hitzeadaptation. Eine entsprechende Schockbehandlung mit tiefen Tem-
peraturen hatte auf die Hitze- und Kalteresistenz beider Arten keinen Einflufl.

Methode 1I: Abrupte Umsetzungen in hohe Temperaturen, die fiir Iingere Zeit
vertragen werden, lieBen die Hitzeresistenz und Kiltempfindlichkeit sehr rasch anstei-
gen, und zwar um so schneller, je grofer der Temperatursprung war (Aale und Orfen)
und je hdher die Temperatur war, in welche die Tiere iiberfiihrt wurden. Die Ergeb-
nisse beweisen nur die Temperaturabhingigkeit der Umadaptationsgeschwindigkeit.
Es zeigte sich kein anfinglicher Gipfel in den Kurven, der ein rasch verlaufendes heat-
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hardening angezeigt hiite, welches zunichst die Resistenz iiber den durch die Resistenz-
adaptation bedingten Wert gesteigert hitte.

Bei Umsetzungen in tiefe Temperaturen nahm die Hitzeresistenz der Aale sehr
langsam ab, ihre Kilteresistenz steigerte sich etwas schneller, was wiederum fiir zwel
Adaptationsmechanismen spricht. Auch bei diesen Versuchen fand sich kein Hinweis
fir ein cold-hardening. Bei /dus zeigte ein Versuch, bei dem die Tiere von 22° in 12°C
umgesetzt wurden, hinsichtlich der Hitzeresistenz ein entsprechendes Ergebnis.

Weitere Versuche hat WiLxe mit dem epizoisch auf Gammariden lebenden Ciliat
Zoothamniwm hiketes PrecuTt durchgefithrt, dessen Resistenzadaptation VoceL (1966)
untersuchte.

Wir hielten die bei Kiel gefangenen, besiedelten Krebse in gut durchliiftetem
Fordewasser bei 15% bis 170 C (Versuchszeit August bis Oktober). Zur Messung der
Hitzeresistenz des Ciliaten steckten wir die besiedelten Hinterenden der Krebse mit
Insektennadeln auf einem Stiick Knetmasse im Versuchsgefifl (Durchmesser 4,5 cm) fest.
Dieses bestand aus Aluminivm vnd wurde von Wasser umspiilt, das wir mit einer kon-
stanten Geschwindigkeit aufheizten (0,3%/min). Ein auf dem Boden des Gefifles im
Winkel von etwa 45° angebrachter Spiegel ermdglichte eine genaue Beobachtung der
Versuchstiere mit einer binokularen Lupe im Durchlicht.

In einer ersten Versuchsserie untersuchten wir das Erléschen der mit einer feinen
Borste auslosbaren Stielmuskelkontraktion, die nach Vocrr bei derartigen Versuchen
nur eine schwach ausgeprigte Hitzeadaptation aufweist. Deutlicher war diese festzu-
stellen, wenn VogeL die Zeit mafl, die unterschiedlich adaptierte Tiere bei 34 C bis
zum Erldschen der Kontraktion aufbewahrt werden konnten.

In Kontrollmessungen stellten wir zunichst die obere Grenztemperatur fiir die
Stielmuskelfunktion fest; sie betrug im Durchschnitt 35,50 C. Danach fithrren wir mit
neuen Tieren Versuche durch, bei denen die Temperatur nur bis 34¢ C stieg. War diese
Temperatur erreicht, kithiten wir das Wasser wieder langsam ab (ca. 1%/min), bis die
Ausgangstemperatur erreicht war. Alle Tiere iiberlebten und bei allen war die Stiel-
muskelkontraktion gut ausldsbar. Bei den so vorbehandelten Tieren wurde in ver-
schiedenen Gruppen die obere Grenze der Kontraktionen bestimmt, und zwar ent-
weder sofort im Anschluf an die erste Erwirmung oder nach 2, 3,5, 4, 16, 17, 18 und
24 Stunden. Es konnte kein Resistenzgewinn gegeniiber den Kontrollen festgestellt
werden.,

Weitere Versuche haben wir in der Weise durchgefithrt, dafl die mit Zootham-
nien besiedelten Krebshinterenden von ihrer AT direkt in die subletale Temperatur
von 34° C iiberfithrt wurden. Nach 5 min haben wir sie ebenso abrupt in die Aus-
gangstemperatur zurlickversetzt. Anschliefend erfolgte die langsame Erwidrmung zur
Feststellung der oberen Grenze der Stielmuskelfunkeion. Auch bei dieser Versuchsaus-
fiibrung zeigte sich kein signifikanter Unterschied zu den Kontrollen.

Schlieflich benutzten wir eine dritte Methode zur Bestimmung der Lebensresi-
stenz der Zoothamnien, die nach Vocer ebenfalls von der AT abhingt. Zur Vor-
behandlung bewahrten wir die Tiere fiir 5 beziehungsweise 15 min bei 34° C auf (plotz-
liche Uberfithrung und Riickversetzung). Je 10 so vorbehandelte und nichtbehandelte
Krebsurosome mit Ciliaten erwirmten wir langsam (0,3%min). Ab 34® C und jeweils
0,39 hoher berfithrten wir ein geschocktes und ein nichtbehandeltes Urosom in 25° C
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und priiften spiter die Zahl der iiberlebenden Zoothamnien. Die Schockbehandlung
hatte auch auf die Lebensresistenz keinen Einflufl.

Bei all diesen Versuchen haben wir nur so hohe Schocktemperaturen verwendet,
daf} sie gerade noch fiir sehr kurze Zeiten vertragen werden konnen; wir haben nur
solche Temperaturen gewihlt, an die eine Schockanpassung noch eine gewisse biologische
Bedeutung gehabt hitte. Zur Zeit fithren wir Versuche mit Polypen von Cnidariern
durch und verwenden dabei auch sehr hohe Temperaturen, die nur noch als kurz-
dauernder stress wirken kdnnen.

Es spricht eindeutig fiir den Sondercharakter des hardening, wenn dieses anders
ablduft als die Resistenzadaptation. Das von PrecHT untersuchte Nerv-Muskel-Pri-
parat des Grasfrosches zeigt nach einem Kilteschock wie erwihnt ein paradoxes An-
steigen der Hitzeresistenz; auch die Hitzeadaptation verlief im Gegensatz zur Kilte-
anpassung paradox. Scurieper (1966b und miindliche Mitteilung) fand bei isolierten
Miesmuschelkiemen, daff kurze Hitze- und Kilteschocks von einigen Minuten die
Hitze- und Kilteresistenz steigerten, ebenfalls Schocks durch Og-Mangel. Die Kilte-
und Hitzeadaptation nach lingerer Anpassung an normale Temperatur verlief dagegen
auch bei diesen Tieren sinnvoll gegeniiber beiden Grenztemperaturen. Es mag nicht
iiberraschend sein, dafl man im Gegensatz zu intakten Organismen die Schockanpas-
sung an isolierten Geweben nachweisen kann, da diese durchweg resistenter gegeniiber
extremen Temperaturen sind, so dafl auch extreme Schocks angewandt werden kdnnen
(JankowskyY 1967b). Mytilus edulis ist insofern ein recht giinstiges Versuchsobjekt, als
es auch in der Natur extremen Temperaturschwankungen ausgesetzt sein kann, beson-
ders wenn die Muscheln zur Ebbezeit trocken liegen.

Der voriibergehende Charakter der Schockanpassung wiirde sich zeigen, wenn
man die Tiere bel den extremen Temperaturen belassen konnte und die Resistenz-
inderung nach einiger Zeit zuriickginge, doch kdnnen Schiden schwer ausgeschlossen
werden. Bei der Abbildung 12 in der Arbeit von ScHLiEPER (1966b) mag der Riickgang
der Resistenz der Myzilus-Kieme andere Griinde haben, da es sich um Temperaturen
des normalen Bereichs handelt. Selbst wenn die Resistenz der Blitter von Campanuia
persifolia zunichst zunimmt, so fragt es sich, wie lange diese Erhdhung dauert.

Unseres Erachtens ist das hardening im Gegensatz zur Resistenzadaptation im
wesentlichen als eine Anpassung an einen stress aufzufassen, die nach den Untersuchun-
gen von SELYE einen voriibergehenden Charakter hat; bei Dauerbelastung versagt die
Anpassung im allgemeinen schlieflich (iiber Fische vgl. WeatHERLY 1963). Danach
lige also kein besonderes Problem der Temperaturadaptation vor, da auch anders-
artige Belastungen #hnliche Wirkungen (auch auf die Resistenz gegeniiber extremen
Temperaturen) haben.

Bleibende Phinomene

Resistenzadaptationen (Hitze- und Kilteadaptation), sinnvoll oder paradox

Ftliche hierher gehérende Probleme sind schon im vorigen Kapitel behandelt
worden. Die Widerstandsfahigkeit gegeniiber extremen Temperaturen dndert sich bei
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der bei vielen Tieren vorkommenden Resistenzadaptation nach einem Wechsel der AT
in einer bestimmten Zeit (oft in einigen Tagen), um dann fiir eine lange Zeit konstant
zu bleiben, bis die AT erneut verindert wird. Es handelt sich um langfristige Anpas-
sungen wie bei der Leistungsadaptation.

Von der Hitzeadaptation kann man eine Anpassung an extrem tiefe Temperatu-
ren unterscheiden, die wir als Kilteadaptation bezeichnet haben, die man aber mit
ScHLIEPER (1966) auch in eine Adaptation der Kilte- und Gefrierresistenz unterteilen
kann.

Eine sinnvolle Adaptation an beide Extremtemperaturen findet sich, wie erwihnt,
schon bei Ciliaten (VoGEL 1966, PoLjaNsKY & SuRHANOVA 1964), ferner bei Krebsen,
Fischen etc. Eine Resistenzadaptation 14t sich auch an isolierten Organfunktionen
und Zellstoffwechselprozessen nachweisen (PrecuT 1964d, PRECHT & CHRISTOPHERSEN
1965, LacerspETZz & DusrrscHerR 1966, SCHLIEPER 1966 und andere), doch scheint sie
bei diesen oft zu fehlen (UsHakov 1964). Sogar psychische Phinomene kfnnen eine
Kilteadaptation zeigen (Roots & Prosser 1962). Nach Prosser & Fanri (1965)
158¢ sich bei Goldfischen die minimale Dressurtemperatur durch eine Erniedrigung der
AT etwa binnen 7 bis 72 Std. herabsetzen.

Tuiepe (1965) hat bei seinen Umadaptationsversuchen mit Schwerttrigern
(Xiphophorus helleri) auch die Hitze- und Kilteresistenz miterfaflit. Als Mafl fiir die
Hitzeresistenz diente wie bei den fritheren Versuchen der sogenannte Letalindex, das
ist das Mittel aus den fiir Einzelfunktionen gemessenen Grenztemperaturen (Unregel-
mifigwerden der Kiemendeckelbewegungen, Aufhiren der Brustflossenbewegungen,
Kiemendeckelstillstand, Stillstand der Kiemenbewegungen, AufhSren der Herzkon-
traktionen). Diese Funktionen weisen eine in der genannten Reihenfolge zunehmende
Hitzeresistenz auf. Als Maf fiir die Kilteresistenz diente entweder die Temperatur
des Erléschens der Kiemendeckelbewegungen oder diejenige, welche beim Abkiihlen
gerade erreicht werden mufite, damit sich die Fische — in 19°C zuriickgebracht — in
einem Tage nicht wieder erholten (Temperaturinderung wie bei den auf p. 377 geschil-
derten Versuchen).

Diese Grenztemperatur fiir die Wiederbelebung stieg bei einer Umadaptation von
19 auf 31°C zunichst ziemlich linear an. Die Umadaptation war etwa zu demselben
Zeitpunkt beender wie die anders verlaufende bei der Messung des Erloschens der
Kiemendeckelbewegungen (Abb. 5a). Bei der umgekehrten Umadaptation (319—19°C)
liegt die Grenztemperatur fiir das Wiederbeleben beim Kiltetest bereits am 9. Tag in
der Nihe des Kontrollwertes fiir die 19%-Tiere (2,5°C). Das Erloschen der Kiemen-
deckelbewegungen findet um diese Zeit noch 1 iiber dem Kontrollwert statt; dieser
wird erst am 18. Tage erreicht. Der untere Teil der Kurve in Abbildung 2 kann als
Kiltenarkosebereich bezeichnet werden, weil die Fische in ihm niche mehr auf mecha-
nische Reize reagieren. Er beginnt bei den 199-Fischen bei 13 bis 128 C, bei den 31%-Tie-
ren bei 16 bis 15°C. Auch diesen sich besonders verhaltenden Bereich kénnte man als
Maf fiir die Kilteresistenz verwenden.

Abbildung 5b gibt die zeitliche Anderung der Hitzeletalindizes wieder. Die Um-
adaptation bei einer Erhdhung der AT von 19° auf 31°C verliuft zunichst rasch und
wird dann immer langsamer (Dauer etwa 13 Tage). Eine Umadaptation von 25° auf
310C ist nach 7 Tagen beendet. Uberfithrt man die 31%-Fische in 199C, so verindert
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sich der Hitzeletalindex nach einem Tage durchschnittlich um 0,5¢C (er betriigt 41,2
+ 0,179 bei den 31°-Fischen, 38,8 + 0,26 bei den 19%-Tieren). Am 2. Tag ist der
Index auf 40,3°C gefallen, um dann am 18. Tag in kleinen Raten den Wert von
38,8°C zu erreichen.

Bei den von mehreren Autoren durchgefithrten Umadaptationsversuchen sind zwei
verschiedene Kurventypen erhalten worden. In einigen Fillen steigert sich die Resi-
stenz gegeniiber extremen Temperaturen bei einer Anderung der AT nach einer mehr
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oder weniger langen Latenzzeit; man erhilt Sigmoidkurven wie zum Beispiel fiir den
Goldfisch oder den amerikanischen Hummer (BRETT 1944, 1946, McLEESE 1956). In
anderen Fillen ist die Latenzzeit sehr kurz, wie bei Xiphophorus, oder fehlt ganz. Die
Knderung der Resistenz erfolgt zunichst rasch, um dann sukzessive bis zur vollstindi-
gen Angleichung abzunehmen (logarithmische Funktionen der Zeit). Diese Kurven-
form fanden zum Beispiel Dounororr (1942) fiir Girella, Tsuxupa (1960b) fiir Lebistes
und Hurcuison (1961) fiir Urodelen. Tsukupa glaubt, dafl die Untersuchungsmethode
fiir den Verlauf der Kurven entscheidend ist.

Wie bei der Leistungsadaptation ist der Vorgang der Anpassung an extreme Tem-
peraturen oft selbst temperaturabhingig. Dieses zeigte sich auch bei den Versuchen von
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TuiEDE (1965) mit Schwerttrigern, jedoch kaum bel denen von VooerL (1966) mit
Zoothamnium biketes. Bei einer bestehenden Temperaturabhingigkeit nimmt die
Adaptation nach einer Senkung der AT lingere Zeit in Anspruch als nach einer er-
neuten Erhthung der AT auf den urspriinglichen Wert. Nach BretT (1946) dauert die
Anpassung bei Uberfithrung der Goldfische von 4 in 12%: 20 Tage, von 12 in 200:
7 Tage und von 20 in 28¢: 3 bis 4 Tage (Qqo == 3). In manchen Fillen soll eine sehr
starke Temperaturabhingigkeit bestehen (vgl. Spoor 1955, Dickie 1958).

Bei hohen Vorbehandlungstemperaturen kann die Anpassungsgeschwindigkeit
wieder abnehmen; dies war nach Doupororr (1942) bei dem Fisch Girella bei 26° C
der Fall. So verlief die Kilteadaptation bei einem Wechsel der AT von 20 auf 260
langsamer als die bei der Riickfithrung in 20° C. Bei Lebistes reticulatus (AT: 189, 239,
28¢ C) nahm bei allen méglichen Umadaptationen die Anpassung an die mittlere AT
die kiirzeste Zeit in Anspruch, und zwar bei der Kilte- und auch Hitzeanpassung
(Tsukupa 1960). Die Abhingigkeitskurven der Adaptation von der Temperatur wei-
sen somit auch beim Guppy ein Maximum auf.

Es ist untersucht worden, ob man bei raschen und starken Senkungen der AT eine
Anpassung dadurch verhindern kann, daff man den Regulationsmechanismus dutrch
tiefe Temperaturen ausschaltet. Dies scheint nach Merransy (1939, 1959) bei der
Kilteadaptation von Insekten vorzukommen, doch gilt dies fiir andere Fille nicht
(vgl. Losiva-Losinsky, Sakar, Tumanov 1964). Nach PayNe (1927) soll bei Larven
von Synchroa punctata die Kilteresistenz durch einen Aufenthalt bei — 3% C noch zu-
nehmen.

Bei den Organismen, die wie mehrere Winterpflanzen eine Resistenzadaptation
aufweisen, die nur in bezug auf die eine Extremtemperatur sinnvoll verlduft, gegen-
tiber der anderen jedoch paradox, ist es méglich, dafl ein Mechanismus dafiir verant-
wortlich ist und die allgemeine Resistenz gegeniiber vielerlei Faktoren bestimmt, ein-
schlieflich der beiden Extremtemperaturen. Viele der bisher fiir die Resistenz verant-
wortlich gemachten Faktoren (wie z. B. Anderungen des Wassergehaltes, Vermehrung
des gebundenen Wassers auf Kosten des freien, die Bildung von Schutzstoffen oder
von besonderen Bindungen in den Molekiilen) verindern die Widerstandsfahigkeit ge-
geniiber beiden Extremtemperaturen in der gleichen Richtung. Es spricht jedoch gegen
die Wirkung eines einzigen Regulationsmechanismus, wenn der zeitliche Verlauf der
Resistenzdnderung bei den Umadaptationsversuchen fiir die verschiedenen Umwelt-
faktoren (Sauerstoffmangel, Gifte etc.) unterschiedlich ist.

Eine sinnvolle Anpassung an beide Extremtemperaturen diirfle im allgemeinen
nicht durch einen Mechanismus gesteuert werden, obwohl dies (rein theoretisch be-
trachtet) mbglich wire, selbst wenn, was bei héheren Tieren oft zu erwarten ist, nicht
dieselbe Organfunktion die Hitze- und Kilteresistenz des Tieres bestimmt. Es kénnten
nidmlich {ibergeordnete Faktoren verantwortlich sein. Hoar (in GoreMaN 1959) ist
frither zum Beispiel von der Arbeitshypothese ausgegangen, daff das Schilddriisen-
hormon die Kilteresistenz erhtht, die Hitzeresistenz aber herabsetzt. Wenn die Hor-
monproduktion mit fallender AT ansteigen wiirde, so wire die sinnvolle Anpassung
an beide Extremtemperaturen verstindlich, vielleicht sogar zusitzlich eine Leistungs-
adaptation im Sinne einer Kompensation, wenn man unterstellt, daf§ das Schilddriisen-
hormon auch bei den wechselwarmen Wirbeltieren den Stoffwechsel stimuliert; hier soll
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nicht auf das Fiir und Wider eingegangen werden (vgl. PrecHT 1964d, TriEDE 1965,
Kricka 1965). Auch manche lonen kdnnen eine entgegengesetzte Wirkung auf die
Hitze- und Kilteresistenz von Zellen haben (vgl. Hencker & Bapanova 1956, Scorr
& STRONG 1964).

Zu dieser Problematik konnen Untersuchungen iiber den zeitlichen Verlauf bei
Umadaptationen beitragen. VoGeL (1966) wies fiir Zoothamnium hiketes (mit sinn-
voller Anpassung an beide Extremtemperaturen) nach, dafl eine Erhdhung des Magne-
siumgehaltes im Meerwasser die Hitzetoleranz erhohr, nicht aber die Kilteresistenz.
Schon bei diesem Einzeller ist also beides unabhingig voneinander. Daf auch nicht ein
iibergeordneter Mechanismus beides gleichzeitig im Sinne einer sinnvollen Hitze- und
Kilteadaptation beeinfluflt, zeigte sich daran, dafl bei Umadaptationsversuchen der Ge-
winn (Verlust) an Hitzeresistenz nicht dem Verlust (Gewinn) an Kiltewiderstands-
fahigkeit zeitlich parallel verliuft. Bei entsprechenden Versuchen von THIEDE mit
Schwerttrigern war die Ubereinstimmung (besonders hinsichtlich der Zeitdauer) grofier,
doch auch nicht exakt genug, um daraus weitere Schliisse zu ziehen (vgl. auch die
Abb. 1 und 2 von Tsukupa 1960b, ferner BreTT 1946). Nach Tsuxupa (1960c) waren
die individuellen Schwankungen der Hitze- und Kilteresistenz beim Guppy niche
korreliert. Nach Doupororr (1942) betrigt der Unterschied der ,lower median tol-
erance limits® von Girella, die an 200 C beziehungsweise 28° G angepafit waren, etwa
4,30C, die ,upper median tolerance limits“ unterscheiden sich jedoch nicht. Auf dies-
beztigliche Befunde von Basepow wurde schon hingewiesen (p. 387).

Man kann natiirlich auch den zeitlichen Verlauf der Leistungsadaptation mit dem
der Resistenzadaptation vergleichen. Auch hier ist zu beriicksichtigen, dafl die Lei-
stungsadaptation jeder Organfunktion unterschiedlich verlaufen kann (vgl. PrechT
1964d). Nach Lacersperz & Dusrrscuer (1966) dauert die Leistungsadaptation bei
ciner Uberfiihrung der Muschel Anodonta cygnea cellensis von 5% in 219C 7 bis 8
Wochen (gemessen an der Cilienaktivitit der Kiemen); deren Hitzeresistenzdnderung
bendtigte aber nur 4 Tage fiir die gleiche Umadaptation.

Der Vorgang der Resistenzadaptation nach einem Wechsel der AT nimmt meist
einige Tage oder eine noch lingere Zeit in Anspruch. Einige Autoren fanden aber auch
kiirzere Anpassungszeiten bei Tieren, und zwar von 20 bis 24 Std. (nach SCHLIEPER
1966 bei Tentakelstiicken von Metridium senile, nach MerLansy 1939, 1954, 1959 und
FREE & SpENCER-BOOTH 1960 bei Insekten, nach BraTrsTrROM & LAWRENCE 1962 und
Hutcurson 1961 bei Amphibien, nach Sumner & Doupororr 1938 bei Gillichthys
mirabilis, nach Doubororr 1942 bei Girella nigricans und nach BrerT 1944 bei
Ameinrus nebulosus; vgl. ferner Lovs & WaSTENEYS 1912, LACKNITZKAJA 1963). Bei
der Leistungsadaptation (speziell bei den Nacheffekten) spielen sicherlich Eiweifi-
synthesen eine grofle Rolle. Es ist damit zu rechnen, daff Proteinsynthesen auch fiir die
Resistenzadaptation Bedeutung haben. Kiirzere Anpassungszeiten sprechen nicht unbe-
dingt gegen das Mitwirken synthetischer Prozesse, da diese unter Umstinden sehr
schnell ablaufen konnen (vgl. Lane & SExEris 1964). Bei sehr kurzen Adaptations-
zeiten ist aber in jedem Fall zu priifen, ob nicht andere Phinomene wie das hardening
miterfaft worden sind.

Obwohl die obere Grenztemperatur bei den Versuchen von SuMNER & DOUDOROFF
(1938) schon nach etwa einem Tage im wesentlichen abgeschlossen ist, wenn die Tiere
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von 20° in 30° C {iberfithrt worden sind, dauert die Riickadaptation mehr a%s 2; Tage,
wenn die Fische sich 46 Tage bei 30° C aufhielten, und nur 30 Tage, wenn sie S‘Ch_dort
nur fir 3 Tage anpassen konnten. Es findet somit eine Yeranken.mg des Adaptanons.—
effektes statt, ohne daf dies an der Grenztemperatur sichtbar w%rd. }Vach MeLLangy
(1939) verlduft dagegen die Kilteadaptation von Bettwanz'en, d.xe Wahr_end me'hrerer
Generationen bei 309 C lebten, an 15 C genauso schnell wie bei den Tieren, die erst
einen Tag bei 30° C zugebracht hatten.

Anhangweise sei hier ein auch fiir die Entwidklungsprozesse geltendes Problem
erdrtert. Bei den bisher beschriebenen Versuchen sind konstante Vorbehandlungstempe-
raturen angewandt worden. In der Natur unterliegen die Tiere jedoch einem mehr oc%er
weniger starken Tag-Nacht-Wechsel der Temperatur, den man auch im
Versuch nachahmen kann. Derartige Untersuchungen mit tagesperiodisch schwankenden
Temperaturen hat man des 6fteren an sich dndernden Reaktionssystemen durchgefiihrt.
In manchen Fillen unterscheiden sich die Entwicklungszeiten nicht, wenn man kon-
stante oder alternierende Temperaturen mit gleichen Mitteln anwandte, in anderen
Fillen wirkte sich der Wechsel im Sinne einer Anderung der Entwicklungsgeschwindig-
keit (zumeist Beschleunigung) aus. GRAINGER (1959) macht hierfiir verschiedene Fak-
toren verantwortlich. ,Firstly, the rate of subsequent development may be affected
(after-effects) . . . Secondly, development rate may be affected during the time that the
temperature is altering (immediate-effects).“ Diesen Effekt konnte GRAINGER bei der
Entwicklung des Grasfrosches nachweisen, allerdings nur fiir die Gastrulation. Schwan-
kende Temperaturen erzeugten wihrend dieser Zeit eine ausgesprochene Verzogerung
der Entwidslungsgeschwindigkeir. Kean (1965) erhielt bei Acanthocyclops wviridis
dagegen Entwicklungsbeschleunigungen, und zwar wiederum nur fiir bestimmte Stadien.

Ein immediate-effect kann schon durch folgenden, zuerst von Kaurmany (1932)
erwihnten Tatbestand zustandekommen: Liegt der Temperaturabhingigkeit eine
exponentielle Abhingigkeit zugrunde, so muf sich jede Abweichung von konstanten
Temperaturbedingungen im Optimum als eine Entwicklungshemmung auswirken, ganz
gleich, ob sie nach oben oder unten erfolgt. Bei den Kurvenpunkten der ansteigenden
Schenkel kann sich eine Temperaturschwankung in einer noch gréfieren Beschleunigung
oder Verzdgerung der Entwicklung ausdriicken. GRAINGER und Kuan beriicksichtigen
diese rein mathematischen Gesichtspunkte.

Bei der Untersuchung sich nicht indernder Reaktionssysteme hat man weit seltener
tagesperiodisch schwankende Temperaturen wihrend der Vorbehandlung angewandt.
BerkHOLZ (1966) hat kiirzlich derartige Versuche mit Idus idus durchgefithrt, also
einem Fisch, der hinsichtlich vieler Lebensprozesse eine ausgesprochene Leistungs- und
auch Resistenzadaptation aufweist. Wenn beide Anpassungen selbst temperaturabhin-
gig sind, so muf} dies, rein theoretisch betrachtet, folgende Konsequenzen haben: Da
die Anpassung bei hoheren Temperaturen rascher verliuft als bej tieferen, miissen sich
die Mepunkte der inkonstant vorbehandelten Tiere den Werten nihern, die man fiir
konstant vorbehandelte warmadaptierte Tiere erhilt. Andererseits muf man den zeit-
lichen Verlauf der Leistungs- und Resistenzadaptation bei konstant vorbehandelten Tie-
ren beriicksichtigen. Nimmt dje anfangs schnell erfolgende Umadaptation immer mehr
an Geschwindigkeit ab (logarithmische Funktion der Zeit), das heiflt, ist die Geschwin-
digkeit davon abhingig, inwieweit der Endwert berejts erreicht ist, so muf dies bei der
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;I;iil(;:letiacitzl\i?;i);hizi}llugidse? ersten Effekt imrt.ner meh.r entgegenwirken, so dafl
: er Seite der warmadaptierten Tiere hin verlagerten Wert
en; Endzustand der Aéaptauon erreicht wird. Berkrorz (1966) hielt die Nerflinge bei
ll:ﬂgl:;fn ii: a(su;l:j Il))eixe II\Z/Isetiigi:xVilg ngisch‘en' 15 und 22°C schwankendel} Vorbehand-
‘ - Di rte fiir die inkonstant vorbehandelten Fische naherten
sich denen der 220-Tiere (merklich beim Sauerstoffverbrauch des isolierten Muskel-
gewebes, sehr deutlich bei der Hitzeresistenz der Fische und kaum bei der Hitzeresi-
stenz des Sauerstoffverbrauchs des Muskelgewebes). Biologisch betrachter ist dieser
Effekt am wichtigsten fiir die Hitzeresistenz der intakten Tiere, da diese gleichwohl
gefihrdet sind, ob sie nun fiir den ganzen oder einen halben Tag den hohen Tempera-
turen ausgesetzt sind. Ahnliche Resistenzverschiebungen nach inkonstanter Vorbehand-
lung fanden HeaT (1963) bei Forellen und EpNey (1964) bei Isopoden. Nach HeaTH
suchen die Fische tagesperiodisch verschiedene Temperaturen auf, zeitweise sogar sehr
hohe. Dadurch wird ihre Resistenz gesteigert, in einer Versuchsserie sogar mehr, als dies
bei konstanter Vorbehandlung moglich war.

Die Kilteresistenz von Fischen aus wechselnden Temperaturen kann erwartungs-
gemil geringer sein als die von Tieren aus einer mittleren AT (SUMNER & DOUDOROFF
1938). Der Befund von EpNEY (1964), dafi Asseln, die einer periodisch wechselnden
Temperatur (10 <—> 30°) ausgesetzt wurden, so hitzeresistent wie 30°-Tiere und so
kilteresistent wie 200-Tiere sind, spricht auch fiir einen unterschiedlichen Mechanismus
bei der sinnvollen Anpassung an beide Extremtemperaturen. KiRBERGER (1953) erhielt
fiir den Sauerstoffverbrauch von Lumbriculus variegatns mittlere Werte nach inkon-

stanter Vorbehandlung.

Lang danernde Nachwirkungen

SmrrH (1956, 1957) unterscheidet bei der Zunahme der Hitzeresistenz von Droso-
phila subobscura mit steigender AT eine “longlasting developmental acclimatization
during preadult life, and a transitory physiological acclimatization in adults”. Die
wihrend der Jugendzeit einwirkende AT kann Nachwirkungen fiir das ganze Leben
haben. Bei Guppys hatte dariiber hinaus die AT einen Einflu, bei der die Eltern-
generation gehalten wurde (Tsuxupa 1960a).

Einen Ubergang stellen Fille einer ungewdhnlich langen Nachwirkung bei adulten
Tieren dar. Nach einer Erhohung der AT fiir 2 bis 3 Tage beobachteten SUMNER &
Doupororr (1938) eine erhdhte Hitzeresistenz ihrer Fische wihrend eines Monats
(vgl. Los & WasTENEYS 1912, Drcrie 1958).

ZUSAMMENFASSUNG

1. Die Reaktionen und Adaptationen nach ciner Anderung der Adaptationstempera-
cur haben wir abzugrenzen versucht und ihren zeitlichen Verlauf geschildert. Eigene
Untersuchungen wurden als Beispiele eingefiigt.

2. Bei Silberorfen (Idus idus) hilt der Abfall der Frequenz der Kiemendedkelbewegun-
gen fiir eine lingere Zeit an, wenn man die Vorbehandlungstemperatur senkt.
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3. Bei @% des Schwerttrigers (Xiphophorus helleri) ist bei mehreren Versuchstempera-
turen der zeitliche Verlauf einer Umadaptation am Beispiel der Kiemendeckel-
bewegungen verfolgt worden. Dieser Prozefl ist selbst temperaturabhingig und
lauft fiir die verschiedenen Bereiche der Versuchstemperatur unterschiedlich
schnell ab.

4. Die Mefiwerte fiir die Hitzeresistenz von Goldorfen (Idus idus) hingen von der
Geschwindigkeit der Temperaturerhthung ab.

5. Das Phinomen eines “hardening” im Sinne von ALExanDROV (1964) konnte bei
den Fischen Idus idus, Anguilla vulgaris, Xiphophorus belleri und bei dem Ciliaten
Zoothamninm hiketes nicht einwandfrei von einer Resistenzadaptation abgegrenzt
werden.

6. Nach einem Wechsel der Adaptationstemperatur wurden die schnell verlaufenden
Anderungen der Kilteresistenz des Cilienepithels auf den Fithlerspitzen der Schnecke
Planorbis corneus (auch an isolierten Fithlern) gemessen.

7. Ferner wurden bei 9@ von Xiphophorus helleri die Anderungen der Kilteresistenz
hinsichtlich des Stillstandes der Kiemendeckel sowie Anderungen der Hitzeletal-
indizes untersucht. k

Diese Untersuchung wurde mit Apparaten durchgefiihrt, welche die Deutsche Forschungs-
gemeinschaft H. PrecuT zur Verfiigung stellte.
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