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Summary

The mathematical expression of biological temperature functions on the basis of Van'r
Horrs rule is unsatisfactory. This fact led Krocu (1914) to present a standard curve, which
was meant to demonstrate the basic uniformity of temperature relationships of numerous
biological processes. This standard curve has served as a reference point in many papers up
to the present time. Simple comparison of curve shapes is difficult for carious reasons and
does not allow exact statements. Krocn himself has not attempted to define the shape of his
standard curve mathematically. A pertinent proposal by JorcENseEn (1916) remained unnoti-
ced by most biologists, although it was suitable mathematically.

Last year I have proposed a modification of the ArrHENIUS formula for expressing bio-
logical processes mathematically, in which, instead of the absolute zero (—273°C), a smaller
value appeared as biological zero temperature:

m
Yo7y,
n
where Yt = speed of the process at temperature t; m = maximum speed of the process at
t =; z = biological zero; n == a very great number. The three parameters can be calculated

from observed data. Only the determination of z is somewhat more difficult.’

The application of the new formula to several examples from literature led to very
good results. In the present paper it is applied to the observed values on which Krocu
based his standard curve. This procedure demonstrates that the new formula represents the
values in many cases with a high degree of exactness. In addition, the new curve allows
the representation of the numbers given by KrocH on the relation between temperature and
respiration in Tenebrio-pupae, which could not be brought into coincidence with the stan-
dard curve.

A number of further examples have thus demonstrated that the new formula is suited
for an exact representation of biological temperature functions. Single numbers — like the
Q0 or u# values — cannot express biological temperature functions. The three parameters
coptained in the new formulare are the minimum requirements for a quantitative reproduc-
tion of a curve pattern.

The new formula has also been applied to express the relation between temperature
and the speed of development of Aedes taeniorhynchus. In this case too it proves to be
superior to the method of JorGENSEN,

Einleitung

Der dénische Physiologe A. Krogu veriffentlichte 1914 eine Arbeit, in
der er als Ergebnis von sehr sorgfiltigen Versuchen iiber die Temperatur-
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abhingigkeit des Stoffwechsels einiger Tiere eine ,Normalkurve® entwarf, der
sich seine Ergebnisse mehr oder minder gut anpafiten. Diese Normalkurve hat
bis in die neueste Zeit hinein als Bezug fiir die Darstellung der Temperatur-
abhdngigkeit des Stoffwechsels — aber auch der Entwicklungsgeschwindigkeit
von Tieren — in einer Reihe von Untersuchungen gedient. KroGH kam zu dieser
Losung des Problems, weil er klar erkannte, dafi die seit VaN’t Horr (1896)
iibliche Wiedergabe der Temperaturabhiangigkeit biologischer Vorgdnge durch
den Qu-Wert, der die Reaktionsbeschleunigung bet einer Temperaturerhéhung
um 10° angibt, fiir eine Darstellung der Temperaturabhingigkeit biologischer
Prozesse in der Mehrzahl der Fille ungeeignet ist; denn selbst in dem engen
Temperaturbereich, der fiir biologische Messungen zur Verfiigung steht, kann
von einer Konstanz des Qu-Wertes keine Rede sein. Der Qu-Wert bewegt sich
zwar in vielen Fallen, entsprechend den Angaben von Van't Horr, zwischen
2 und 8, also in relativ engen Grenzen, aber wir kennen viele Félle, in denen
er iiber diese Grenzen hinausgeht. Aber was wichtiger ist, Quo stellt keine
die Temperaturabhingigkeit eindeutig charakterisierende Gréfle dar. Der
Qi0-Wert hdngt, worauf Bacu (1958) kiirzlich mit Recht hinwies, von dem
Temperaturintervall ab, aus dem er berechnet wird.

Die mathematische Grundlage der sog. Van't Horrschen Regel, die im
Anschlufl an Kanirz (1915) auch als RGT-Regel bezeichnet wird, bildet die
von Berrurror (1862) fir die Temperaturabhiangigkeit chemischer Prozesse
abgeleitete Formel:

ki =a-b (1)

Gemil dieser Formel ist der Logarithmus der Reaktionsgeschwindigkeit (ki)
proportional dem linearen Wert der Temperatur (t). a und b stellen in Glei-
chung (1) Konstanten dar. Die Priiffung auf das Zutreffen der RGT-Regel er-
folgt am einfachsten durch Eintragung der Versuchswerte in ein semilogarith-
misches Koordinatensystem, ein Verfahren, das bereits 1914 von PUTTER
angewandt wurde. Bei diesem Vorgehen miissen die Meflwerte als Funktion
der Temperatur auf einer Geraden liegen, wenn sie der RGT-Regel folgen.
Bei biologischen Vorgingen ist das nur ausnahmsweise der Fall. Fast immer
erhdlt man mehr oder weniger stark gekriimmte Kurven, die anzeigen, daf die
mathematischen Bedingungen der Formel von BerTHELOT nicht erfillt sind.
Im allgemeinen verlaufen die so gezeichneten Kurven bei tieferen Temperatu-
ren steiler als bei hohen Temperaturen, was zahlenméflig seinen Ausdruck in
der Abnahme des Qu-Wertes bei steigender Temperatur findet.

Da die gleiche Erscheinung sehr hdufig auch bei chemischen Reaktionen
auftritt, schlug Arruenius (1889) eine andere Formulierung fiir die Tempera-
turabhidngigkeit der Reaktionsgeschwindigkeit vor, bei der im Gegensatz zu
der Formel von BertHELOT im Exponenten der reziproke Wert der absoluten
Temperatur steht. Prinzipiell hat die Gleichung von ArruENIUS die Gestalt:

]
— 2
kr = a-f T (2)

kr stellt in der Gleichung die Reaktionsgeschwindigkeit bei der absoluten Tem-
peratur T dar; die Konstante o ist die Reaktionsgeschwindigkeit fiir T = oo;
B ist eine zweite Konstante, die in der Formulierung von ARRHENIUS ihren
Ausdruck in der Aktivierungsenergie A (von den Chemikern auch mit E, von
den Biologen mit p bezeichnet) findet.

Wihrend sich in der Chemie die Formel von ARrHENIUS in vielen Fallen
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zur mathematischen Darstellung der Temperaturabhingigkeit von Reaktionen
bewidhrt, hat sie in der Biologie nicht die auf sie gesetzten Erwartungen erfullt.

Auch Gleichung (2) pruft man am einfachsten durch Darstellung der Ver-
suchswerte im semilogarithmischen Koordinatensystem, nur dafl man in diesem
Fall die Logarithmen der Reaktionsgeschwindigkeit als Funktion des rezipro-
ken Wertes der absoluten Temperatur darstellt. Bei Stoffwechselversuchen
setzt man als Ausdruck fir die Reaktionsgeschwindigkeit den Stoffumsatz, bei
Atmungsmessungen dementsprechend den Sauerstoffverbrauch ein.

Der enge Temperaturbereich, der fir biologische Messungen in Frage
kommt und sein grofler Abstand von dem absoluten Nullpunkt machen ver-
standlich, daf} bei der graphischen Darstellung die reziproken Werte der abso-
luten Temperaturgrade nahezu dquidistant sind und sich daher die Kurven
nach Gleichung (1) und (2) kaum voneinander unterscheiden. Aus diesem
Grunde lief} sich auch bis heute bei biologischen Objekten nur in Ausnahme-
fallen eine eindeutige Entscheidung zugunsten der einen oder anderen Formu-
lierung geben. Im allgemeinen ergab sich, dal biologische Temperaturfunk-
tionen auch nicht naherungsweise durch Gleichung (1) oder (2) in einem wei-
teren Temperaturbereich darzustellen sind.

So wird verstandlich, daff die Formel von Arruentus, die keine nennens-
werten Vorziige vor dem Qio-Wert besitzt, da auch die p-Werte nicht konstant
sind, nicht allgemeinen Eingang in die Biologie gefunden hat und auch heute
noch die Beschreibung der Temperaturabhingigkeit biologischer Prozesse durch
die Angabe von Qu-Werten erfolgt, ungeachtet der Tatsache, dafl dieses Ver-
fahren im Grunde genommen wenig Sinn hat.

Unter diesen Umstianden war das Vorgehen Krocus (1914), den oft sehr
ahnlichen Verlauf der Temperaturkurven biologischer Vorgidnge durch eine
Normalkurve darzustellen, rein objektiv betrachtet, richtiger als die Angabe
der in keiner Weise eindeutig die Temperaturabhingigkeit charakterisieren-
den Qi-Werte. KrocH hat seine Normalkurve auf Grund von Messungen an
relativ wenigen Objekten entworfen: und zwar an einem Goldfisch, einigen
Froschen und Kroten sowie einem Hund. Eine moglichst weitgehende Deckung
mit seiner Normalkurve wurde bei der unterschiedlichen Atmungsgrofie der
Objekte durch Multiplikation mit geeignet gewihlten Faktoren erreicht.

Im ganzen genommen befriedigt die Darstellung der Temperaturfunktion
durch die Normalkurven nicht sehr; nicht nur, dafl sie in vielen Fillen nicht
anwendbar ist — KroGH selbst bringt als Beispiel die Atmung von Tenebrio-
Puppen —, sondern die Kurve ist auch mathematisch nicht eindeutig definiert
und daher die Frage der Deckung der Versuchspunkte mit der Kurve weit-
gehend eine Ermessensfrage. Es wire daher als ein wesentlicher Fortschritt zu
betrachten, wenn es gelingt, die der Krocuschen Normalkurve zugrunde lie-
gende mathematische Funktion zu erfassen. Der gleichartige Verlauf der Tem-
peraturkurven systematisch recht verschiedener Versuchstiere legt den Verdacht
nahe, dafl ihnen eine gewisse Gesetzmifigkeit zugrunde liege und dafl es
daher nicht aussichtslos sei, einen mathematischen Ausdruck dafiir zu suchen.
KrocH selbst hat sich anscheinend darum nicht bemitht. Auf einen entspre-
chenden Versuch von JerGENSEN werde ich spdter zu sprechen kommen.

Vor das Problem gestellt, die Temperaturabhingigkeit der Atmung der
Miesmuschel exakt darzustellen, die im Verlauf des Jahres — nach noch nicht
veréffentlichten Versuchen — deutlich erkennbare Anderungen zeigt, ergab sich
die zwingende Notwendigkeit, die jahreszeitlichen Variationen eindeutig wie-
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dergeben zu kénnen. Die bislang in der Biologie iibliche Darstellung durch pt
oder Qio-Werte hitte zu umstdndlichen Aufziahlungen von solchen Werten ge-
fiihrt, die hochstens eine oberflachliche Beschreibung der Befunde ermoglichten.
Im Prinzip lieferten diese Messungen Kurven, die der Krocuschen Normal-
kurve dhnlich waren.

Ich ging nun von dem Grundgedanken aus, dafl die Formel von Arrur-
Nius prinzipiell zwar der Abnahme der Reaktionsbeschleunigung bei steigen-
der Temperatur, wie man sie bei biologischen Prozessen allgemein findet, ge-
recht wird, dafl aber durch den groflen Abstand der Mefitemperatur vom ab-
soluten Nullpunkt die Kriimmung der Kurve in dem in Frage kommenden
Temperaturbereich zu schwach ist, um biologische Temperaturfunktionen wie-

derzugeben.
Die dem Exponenten der ARrRHENTUS-Formel zugrunde liegende Reihe:
RV S P . 1
0’ 1727 37 47 o

stellt bei der graphischen Wiedergabe eine Kurve dar, die am Anfangsteil sehr
steil abféllt und um so flacher verlduft, je grofler der Nenner wird. Es bietet
diese Reihe also sehr verschiedene Krimmungsgrade, und wenn man im Ex-
ponenten der Gleichung (2) nicht den absoluten Nullpunkt von —273° als
Bezugstemperatur wahlt, sondern eine hohere Temperatur, gelangt man in
Kurvenbereiche, die eine stirkere Kriimmung zeigen. Ein solches Vorgehen er-
scheint bei biologischen Prozessen berechtigt, da ihr Nullpunkt sicherlich bei
hoheren Temperaturen als dem absoluten Nullpunkt zu suchen ist.

In der Tat zeigte sich, daf bei geeigneter Wahl der Nulltemperatur die
Meflpunkte von Mytilus mit einer fiir biologische Mefiwerte hinreichenden
Genauigkeit im semilogarithmischen Koordinatensystem durch eine Gerade
darzustellen waren. Gleichung (2) gab ich in Anpassung an die biologischen
Bediirfnisse die Form:

m
}7 t = 1
t—z (3)
n
In ihr stellt y den Stoffumsatz dar — in unserem speziellen Fall den Sauer-

stoffverbrauch — m und n sind Parameter, und zwar ist m die maximale Lei-
stungsfihigkeit des Systems, n ist eine sehr grofle Zahl, die daher als deka-
discher Logarithmus angegeben wird. t ist die Meftemperatur und z ist die
Nullpunkttemperatur. Beide Temperaturwerte sind entsprechend ihrem Vor-
zeichen in die Gleichung einzusetzen. Die bislang nur negativ gefundenen
Werte fiir z sind also zur Meftemperatur zu addieren.

Die jahreszeitlichen Anderungen in der Temperaturabhingigkeit der
Atmung von Mytilus erfordern langfristige Versuchsserien und erlauben firs
erste nicht, sie den weiteren Ausfihrangen zugrunde zu legen. Aus diesem
Grunde habe ich (1961) einige Beispiele aus der Literatur auf die Anwend-
barkeit von Gleichung (3) gepruft. Hierbei zeigte sich, dafl das vorgeschlagene
Prinzip - iber den speziellen Fall hinausgehend allgemeinerer Anwendung
fahig ist. Schon bei der ersten durchgefithrten mathematischen Analyse der
Versuchszahlen von Jos (1955) fir die Atmung von Salvelinus fontinalis er-
gaben sich sehr interessante Einblicke in die sehr komplexe Natur biologischer
Temperaturfunktionen, fiir die auf die genannte Arbeit verwiesen werden
muf.
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Auswertung der Meflergebnisse von Krocwu
nach Gleichung (3)

Der dhnliche Verlauf der bislang nach Gleichung (3) dargestellten Tem-
peratur-Funktionen mit der Krocuschen Normalkurve lief vermuten, dafl
hiermit auch der mathematische Ausdruck fir diese gegeben sei.

Die Auswertung der Versuchszahlen von Krogu trifft auf gewisse Schwie-
rigkeiten. Erstens umfassen sie zum Teil nur enge Temperaturspannen und
zweitens geben sie verschiedentlich fiir gleiche oder nahe beieinanderliegende
Temperaturen sehr stark schwankende Werte. Die im Folgenden angegebenen
Parameterwerte kénnen infolgedessen nicht als vollkommen zuverldssig an-
gesehen werden. Fiir eine exakte Analyse wiren erneute Messungen durch-
zufthren. An dieser Stelle kann nur demonstriert werden, dafl es grundsatzlich
moglich ist, Stoff wechselkurven von dieser Art durch Gleichung (3) mathema-
tisch wiederzugeben.

Die hierbei zu losende Aufgabe ist, aus den Versuchswerten den Wert fir
z zu bestimmen. Verhiltnismdflig einfach kann man diesen ndherungsweise
graphisch ermitteln, indem man z variiert und prift, bei welchem Wert von z
die Versuchspunkte im semilogarithmischen Koordinatensystem mit gréfiter
Niherung als Funktion von 1/t—z durch eine Gerade darzustellen sind. In
diesem Falle sind die Bedingungen der Gleichung (8) erfillt. Aus dem gefun-
denen z-Wert lassen sich die beiden anderen Parameter mit Hilfe der Mef-
werte leicht berechnen.

Die rechnerische Bestimmung von z aus den Versuchswerten ist durch seine
Lage im Nenner des Exponenten recht umstandlich. Daher empfiehlt sich die
Benutzung einer elektronischen Rechenanlage. Fir den genauer analysierten
Fall der Temperaturabhéngigkeit der Atmung von Salvelinus (Jos 1955) hatte
Herr Dr. Nicorovius vom Institut fiir angewandte Mathematik an der Uni-
versitit Hamburg entgegenkommenderweise diese Aufgabe iitbernommen und
groflenordnungsmiéflig die graphisch ermittelten Werte bestitigen konnen.
Grundsatzlich durfte die rechnerische Bestimmung von z vorzuziehen sein, da
sie die Gefahr einer subjektiven Beurteilung ausschliefit, sie setzt aber ein sehr
zuverldssiges und geeignetes Zahlenmaterial voraus. Fir die von KrocH ge-
messenen Werte trifft das nicht zu.

Herr Dr. Nicorovius war so freundlich, sich der groflen Miihe zu unter-
ziehen, auch aus den von KrogH gegebenen Zahlen die Parameter der Glei-
chung (3) zu berechnen, wobei sich erwies, dafl die Gite der Meflwerte von
grofitem Einflufl auf die Berechnung ist. Wéhrend bei guten Zahlenreihen das
Ausschalten einzelner Meflwerte praktisch ohne Einflufl auf das Ergebnis war,
ergab es in anderen Fillen grundsitzlich andere Werte.

Die Verarbeitung der Versuchszahlen von Krogu fiihrte noch zu einer
wesentlichen methodischen Erkenntnis. Bei der Berechnung der Parameter aus
den Daten von JoB wurde z so gewihlt, dafi das Quadrat der linearen Ab-
weichungen der Versuchswerte von den berechneten Werten zum Minimum
wurde.

| s

1 =1

r 2
b— 2 .
yi— e temz A‘ = Min.
L J

Bei den Versuchszahlen von Krocn fihrte dieser Weg zu z-Werten, die
sich bei der graphischen Kontrolle als unbrauchbar erwiesen. Mit der graphi-

22 Meeresuntersuchungen Bd. VIII. H. 4
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schen Darstellung vereinbarte z-Werte ergaben sich dagegen, wenn die Diffe-
renz zwischen den Logarithmen der Versuchswerte und der berechneten Werte
der Minimum-Forderung entsprach.

'— 2
k a :
3 l Iny;i— ( b — - ):l = Min.
i=1 7 i—2Z

Die Ursache hierfiir diirfte darin begriindet sein, dal} die Parameter selbst
keine konstanten Groflen darstellen, sondern um einen gewissen Mittelwert
schwanken, wobei die Abweichungen fir alle Meflwerte prozentual die gleichen
sind.

Bei der elektronischen Berechnung wurden natlirliche Logarithmen ein-
gesetzt. Es ist aus diesem Grunde

a = - -Log-n : und b = logm
0,43429 0,43429

Den Berechnungen liegen die in den Tabellen III und XI von Kxrocn
angegebenen Werte zugrunde und nicht die zum Teil in nicht ganz tbersicht-
licher Weise korrigierten Werte der Tabellen V und VII, die zur Aufstellung
seiner Normalkurve dienten. Auflerdem erfolgte eine Umrechnung der von
ihm je Minute angegebenen Verbrauchswerte auf die Sauerstoffaufnahme je
Stunde. Beim Goldfisch — Carassius auratus — (Ece und Krocn 1914) und
den Tenebrio-Puppen wurden iiberdies seine Angaben fiir den Sauerstoff-
verbrauch je kg auf das Korpergewicht von 9,3 g bzw. 0,163 g umgerechnet.
Ferner wurden einzelne Werte, die bei gleicher oder nahezu gleicher Tempera-
tur starke Differenzen zeigten, in Anbetracht ihrer Unsicherheit, nicht zur Be-
rechnung herangezogen. Diese Mefwerte sind aber natiirlich in den Kurven-
darstellungen und Tabellenwerten aufgenommen.

Im Folgenden sollen kurz die Ergebnisse besprochen werden, die sich bei
der mathematischen Analyse der einzelnen von KroGH gegebenen Beispiele
nach Gleichung (3) ergaben: )

1. Enthirnte Krote, 34,3 g — Tab. 1, Abb. 1 — KroeH, Nr. 1.

Die enthirnte Krote sollte wegen des Fehlens einer Reaktion auf duflere

Reize, ohne dafl Narkotika verwendet wurden, ein besonders giinstiges

Objekt sein. Trotzdem ergaben sich fir praktisch die gleichen Temperatu-

ren von 13,6 bzw. 13,70 C drei verschiedene, um fast 2096 differierende

Werte. Hierdurch ist eine zuverldssige Bestimmung von z ausgeschlossen.

Beriicksichtigt man alle Werte, ergibt sich z zu —70,5° C. Die Abweichung

Tabelle 1
Enthirnte Krote (Krocu 1914, Tab. 111/1)

Tempe- Mefiwerte Berechnete Werte Abweichung
ratur 02-Verbr. 02-Verbr. ml/h in %
in°C ml/h z = —705

log n = 3287

m = 4262,3
4,2 0,171 0,170 - 0,58
7,7 0,270 0,268 — 0,74

15,6 0,471 0,528 +12,10
13,6 0,516 0,528 + 2,38
18,7 0,588 0,534 — 9,18
20,15 1,062 1,012 — 4,71

27,15 1,806 1,840 + 1,88
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von den gemessenen Werten tiberschreitet nur in zwei Fallen 5%, liegt
sonst weit darunter. Damit liegen die berechneten Werte noch in dem
Schwankungsbereich, mit dem man bei Atmungsmessungen rechnen mufl.

500 F

- Enthirnte Krite

c.so: /8

i
ole 42 77 35 2018 s

Messtemperatur in °C

Gz'vﬂ'bnuch Ih inoml

Abb. 1. Atmung der enthirnten Kréte als Funktion von 1/t+40,8

Ich personlich halte aber den Wert —40,8% C fiir zutreffender, den man
erhilt, wenn man die zweifelhaften drei Werte bei der Berechnung aus-
1aft, auch wenn dann einige andere Werte eine etwas stirkere Abwei-
chung zeigen.

2. Mit Urethan narkotisierter Frosch, 30 g — Tab. 2, Abb. 2 — Kross, Nr. 2.
Diese Versuchsreihe ist dadurch von besonderem Interesse, da KroGu von
ihr sagt: ,Dieses Beispiel benotigt keine Reduktion und darf daher als das
Zuverlissigste betrachtet werden.“ Aus dem Rahmen der tibrigen Mef3-
werte fallt der Wert fir 20,15°C — auch in der graphischen Darstellung
von Kroca —. Berlicksichtigt man ihn, kommt man zu einem Wert fiir z
von —35,2° C, 148}t man ihn bei der Berechnung aus, ergibt sich fir 2 der
Wert —32,7° C. Die Differenz ist, wie man sieht, nicht sehr grofi. Der
abweichende Wert fiir 20,15°C 1afit sich bei beiden z-Werten nicht ein-
ordnen. Mit Abweichungen seiner Groflenordnung mufl man gelegentlich

Tabelle 2
Urethan-narkotisierter Frosch, 30 g (Krocu 1914, Tab. 111/2)

Tempe- Mefwerte Berechnete Werte
ratur 02-Verbr. O2-Verbr. ml/h Abweichung
in%C ml/h in %%
A B A B
7 = —352 z = —32,7
logn = 1030 logn = 952
m = 171,69 m = 15559
4,2 0,414 0,416 0,410 + 0,48 — 0,97
7,7 0,672 0,680 0,686 + 1,19 -+ 2,08
13,6 1,832 1,328 1,369 -~ 0,30 + 2,78
13,6 1,380 1,328 1,369 -— 377 — 0,80
13,7 1,392 1,841 1,383 — 3,66 — 0,65
20,15 2,130 2,361 2,458 +10,85 +15,40

27,15 3,984 3,820 3,996 — 4,12 + 0,30
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Abb. 2. Atmung eines narkotisierten Frosches als Funktion von 1/t-+32,7

bei Atmungsmessungen rechnen. Die iibrigen Werte lassen sich aber gut
durch Gleichung (38) darstellen.

Curarisierter Frosch, etwa 35 g — Tab. 3, Abb. 3 — Krocn, Nr. 3.

Audh in diesem Fall weisen die Atmungsgrofien bei 15° C sehr grofle Un-
terschiede auf, die eine zuverldssige Bestimmung von z unméglich machen.
Werden der Berechnung alle Werte zugrunde gelegt, ergibt sich ein Wert
far z von —100,1° C. Da aber offensichtlich die Angaben fir 15,05° C und
15,1%C;wie die Atmungsverminderung zeigt, nicht eindeutig sind, mochte
ich den Wert fiir z = —37,2 fir zuverldssiger halten, den man erhilt,
wenn man die beiden zweifelhafien Angaben nicht beriicksichtigt. Dieser
z-Wert stimmt dann auch gréflenordnungsmafig mit dem vorangegange-
nen Beispiel iiberein. Dafl keine vollstindige Deckung der z-Werte zustande
kommt, darf man vielleicht auf die Immobilisierung der Versuchsobjekte
mit Curare zurickfithren, die nicht wirklich gleichmaflig durchgefihrt
werden kann und auch im Verlauf der Versuche abklingt.

Tabelle 3
Curarisierter Frosch (Krogr 1914, Tab. 111/3)

Tempe- Mefiwerte Berechnete Werte Abweichung
ratur 02-Verbr. 02-Verbr. ml/h in %
in °C mi/h

z = —372

logn = 101,8

m = 137,75
5,95 0,612 0,602 — 1,63
9,4 0,870 0,900 + 345
15,05 1,410 1,553 +10,14
15,1 1,296 1,561 +20,45
152 1,596 1,571 — 1,57

20,15 2,552 2,312 — 1,70
24,75 3,024 3,132 + 3,57

24,75 3,198 3,132 — 2,06
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Abb. 3. Atmung eines curarisierten Frosches als Funktion von 1/t+37,2

4. Unvollstindig mit Urethan narkotisierter Frosch, 40 g — Abb. 4 —
Kroch, Nr. 5.

Die Gefahren, welche die Anwendung einer Narkose bei Atmungsmessun-

gen bietet, zeigen die Beispiele 5 und 6 von unvollstindig mit Urethan

narkotisierten Froschen. Die beiden Beispiele 2 und 3 ergaben — in den

. gegebenen Grenzen — eine befriedigende Ubereinstimmung, nicht nur fiir

Unvollstindig Urethan-narkotisierter Frosch
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Abb. 4. Atmung eines unvollstindig curarisierten Frosches als Funktion von 1/t+11,6

die Nullpunkttemperatur z, sondern auch fiir die beiden anderen Para-
meter m und log n. Demgegeniiber ergaben sich bei der unvollstindigen
Urethan-Narkose sehr starke Differenzen. Fiir das Beispiel 5 von Krocn
errechnet sich ein z-Wert von —11,6°C, wenn man den ganz offensichtlich
aus dem Rahmen fallenden Wert fir die Versuchstemperatur von 14,45° C
ausldfit. Die tbrigen Messungen ordnen sich sehr gut den berechneten
Werten ein.

5. Unvollstindig mit Urethan narkotisierter Frosch, 30 g — Abb. 5 —
Krogcs, Nr. 6.
Grundsitzlich lassen sich die Meflwerte auch in diesem Falle befriedigend
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Abb, 5. Atmung cines unvollstindig curarisierten Frosches als Funktion von 1/t-+52,8

durch Gleichung (8) darstellen, jedoch mit dem wesentlich tieferen z-Wert
von —52,80 C. Krocu hat die beiden Beispiele 5 und 6, die sich offen-
sichtlich nicht gut den Ubrigen Werten einfiigen lieflen, weder bei der
Berechnung der Normalkurve berlicksichtigt, noch sie in der graphischen
Darstellung (Abb. 5 seiner Arbeit) aufgenommen.

Mit Curare immobilisierter Hund — Tab. 4, Abb. 6 — Krocn, Tab. IX.
Die Zahlen von KrocH fir den immobilisierten Hund weisen auch fur
gleiche Temperaturen erhebliche Streuung auf. Das ist angesichts der
technisch kaum ganz einwandfrei durchzufiihrenden Messungen nicht ver-
wunderlich. Trotzdem gelingt es mit einem z-Wert von —10,4°C die
Meflwerte in guter Naherung, entsprechend Gleichung (3), darzustellen.
Wenn es Krocu gliickte, trotz des niederen z-Wertes, seine Veérsuchs-
zahlen mit der Normalkurve zu vereinbaren, so war das wohl nur

Tabelle 4
Immobilisierter Hund (Krocu 1914, Tab. IX)

Tempe- Meflwerte Berechnete Werte Abweichung
ratur 02-Verbr. 02-Verbr. ml/h in %o
in®C mi/h

z = —10,4

log n = 362

m = 64,04
14,1 2,15 2,12 — 1,40
22,65 4,8 5,12 + 6,67
28,0 7.8 7,29 — 6,54
28,1 7,5 7,38 — 2,27
28,65 6,8 7,56 +11,18
32,25 9,8 9,05 — 7,65
36,75 11,4 10,91 — 4,30
36,8 11,0 10,93 — 0,64
36,85 10,3 10,95 + 6,31
37,2 13,0 11,09 —14,69
39,65 11,2 12,09 + 7,95

39,9 11,2 12,19 + 884
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Abb. 6. Atmung eines mit Curare immobilisierten Hundes als Funktion von 1/t+10,4

dadurch moéglich, dafl er den Vergleich in Tab. X und der Kurve in Fig. 5
auf den engen Temperaturbereich zwischen 14° C und 28° C beschrankte,
fir den ihm die anderen Zahlen zur Verfiigung standen. Den durch den
niedrigen z-Wert angedeuteten andersartigen Kurvenverlauf hatte er bei
hoheren Temperaturen — wenn es biologisch méglich gewesen wire — mit
den Werten der Kaltbliter sicher nicht mehr zur Deckung bringen kénnen.
7. Carassius auratus — Tab. 5, Abb. 7 — KrogH, Nr. §%).
Fir die Temperatur von 7,9° C des nicht narkotisierten Goldfisches sind

Tabelle 5

Carassius auratus (EGe und KrocH)

Tempe- Mefwerte Berechnete Werte Abweichung
ratur 02-Verbr. 09-Verbr. ml/h/9,3 ¢ in %
in?°C ml/h/9,8 g

z = —344

logn = 1160

m = 142,49
0 0,062 0,061 — 1,61
0 0,060 0,061 + 1,67
7,9 0,263 0,260 — 1,14
7,9 0,331 0,260 —21,45
14,4 0,608 0,601 — L,15
14,9 0,614 0,636 + 8,58
15,0 0,675 0,643 — 4,74
20,1 1,010 1,065 + 5,45
20,1 1,088 1,065 + 2,60
24,8 1,635 1,570 — 3,98
25,5 1,646 1,655 + 0,55
25,7 1,641 1,680 + 2,38
25,7 1,735 1,680 — 3,17

Anmerkung: Die Atmungswerte von Ece und Kroon liegen héher als die in spiteren
Versuchen am Goldfisch gefundenen Zahlen, die in diesem Zusammenhang aber nicht beriick-
sichtigt werden sollen. Die neueren Arbeiten Gber die Temperaturabhidngigkeit der Goldfisch-
Atmung finden sich in den: Verh. d. D. Zool. Ges., Wien 1962.
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zwei sehr unterschiedliche Meflwerte angegeben. Lafit man den héheren
dieser beiden Werte unberucksichtigt, so erhilt z den Wert —34,4° C, mit
ihm lassen sich alle anderen Versuchszahlen sehr gut vereinbaren. Wenn
man den ausgelassenen Wert zur Berechnung heranzieht, erhdlt man
einen z-Wert von —28,9°C, wodurch die Abweichungen der tbrigen
Werte aber betriachtlich wachsen, ohne daf dieser aus dem Rahmen fal-
lende Wert sich wesentlich besser einfiigen 1afit. Die Parameter log n und
z dieses Objektes sind groflenordnungsmiflig iibereinstimmend mit denen
500 ¢+
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Abb. 7. Atmung eines Goldfisches als Funktion von 1/t+34,4
der Beispiele 2 und 3. Es ist daher nicht erstaunlich, daf} sie sich sehr gut
der Normalkurve einfiigen. Die Werte des mit Urethan narkotisierten
Fisches folgen etwa denen des normalen Fisches, umfassen aber eine we-
sentlich geringere Temperaturspanne, enthalten auflerdem fiir die Tempe-
ratur von 19,1 bzw. 19,20 C stark aus dem Rahmen fallende Zahlen. Eine
sichere Festlegung von z ist unter diesen Umstinden nicht méglich. Be-
riicksichtigt man die 19°-Werte nicht, kommt man fiir z auf —39,2° C und
Tabelle 6
Puppen von Tenebrio (Krocy 1914, Tab. XI)
Tempe- Mefiwerte Berechnete Werte Abweichung
ratur 02-Verbr, 09-Verbr. in %%
in?*C ml/0,168 g/h ml/0,168 g/h
7z = —18,9
logn = 712
m = 2,07
10 0,00709 0,00715 + 0,85
i5 0,01695 0,01649 — 2,71
20 0,03016 0,03067 + 1,69
25 0,04890 0,04953 -+ 1,29
30 0,07254 0,07253 — 0,01
32,5 0,08623 0,08536 — 1,01
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fir log n auf 119,94. Bei diesem Objekt scheint der Einflufl der Urethan-
Narkose auf die Atmung nicht so stark gewesen zu sein, wie bei den Bei-
spielen 4 und 5. Fir eine genauere Analyse sind die zahlenméfligen Un-
terlagen nicht ausreichend.
8. Tenebrio-Puppen — Tab. 6, Abb. 8 — Krocn, Tab. XI.

Zu den fir dieses Objekt gefundenen Zahlen sagt Kroca: , Die Kurve fiir
die Puppen muf} hinsichtlich der absoluten Ubereinstimmung aller Mes-
sungen als aulergewohnlich zuverldssig angesehen werden...” Aber die
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Abb. 8. Atmung von Tenebrio-Puppen als Funktion von 1/t+18,9

Atmungswerte liefen sich nicht mit seiner Normalkurve zur Deckung brin-
gen. KroGH fahrt dann fort: ... die Kurven missen daher als ganz ab-
weichend von dem angesehen werden, was, soweit bis jetzt bekannt, die
Beziehung zwischen Temperatur und Stoff wechsel bei Vertebraten wieder-
gibt.®

Dieses Beispiel zeigt besonders deutlich den sehr viel weiteren Umfang,
in dem Gleichung (3) anwendbar ist, denn die Mefiwerte der Tenebrio-
Puppen lassen sich auflerordentlich gut darstellen, wenn man als z-Wert
—18,9° C wahlt. Die hervorragende Ubereinstimmung zwischen Berech-
nung und Versuchsergebnis bestitigen das Urteil, das KrogH tber diese
Messungen féllte und die Prizision der Zahlenangaben ldfit eine eindeu-
tige mathematische Auswertung zu.

Zusammenfassend kann man also feststellen, daf} die der zitierten Arbeit
von KroGH entnommenen Meflwerte sich mit zum Teil sehr guter Naherung
durch eine einheitlich mathematische Funktion darstellen lassen. Hiermit ist
die Hoffnung, die KrogH damals aussprach (Seite 505) erfiillt: ,Quo ist weit
davon entfernt konstant zu sein. .. und der offensichtliche Schluf ist der, dafl
die Stoffwechselprozesse von Tieren im ganzen genommen, nicht der Regel von
Van't Horr folgen, aber dafl es moglich sein wird, irgendeinen anderen Aus-
druck fur sie zu finden.” Hierbei mufl man allerdings die Einschrinkung
machen, daB} trotz aller von KrocH aufgewandten Miihe, seine Versuchszahlen
nicht immer die Sicherheit bieten, die eine mathematische Analyse erfordert.
Hierfiir ware eine groflere Zahl von Versuchsreihen erforderlich gewesen, als
sie KroGH durchfihrte.
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Wihrend also im allgemeinen sich die Temperaturfunktion der Atmung
der einzelnen Versuchsobjekte recht befriedigend durch Gleichung (3) wieder-
geben 1aft, gilt das gleiche nicht fiir die Zahlenwerte, die KroGH in seiner
Tab. VII fur die Normalkurve gibt. In Abb. 9 sind sie als Funktion von
1/t+30 dargestellt. Wie man aus der graphischen Darstellung ersieht, liegen
die Werte unterhalb 8° C etwas uiber dem berechneten Wert, oberhalb 8° C
dagegen in der Mehrzahl tiefer. Die der Normalkurve zugrunde liegenden
Zahlenwerte sind auch mit anderen z-Werten nicht mit gleicher Genauigkeit
durch Gleichung (3) wiederzugeben. Das kann nicht erstaunen, da KroGH seine
Normalkurve als Mittelwert aus den verschiedenen oben angefithrten Beispie-
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Abb. 9. Zahlenwerte der Normalkurve von Krocu im Vergleich mit der Funktion 1/t-+30

len berechnete. Dabei handelt es sich aber bei den auf diese Weise zusammen-
gefafiten Kurven, wie wir oben sahen, um Kurven mit sehr unterschiedlichen
Parametern, also verschiedenem Verlauf. Eine solche Mittelwertbildung konnte
also nicht zu einer auf der gleichen Basis berechneten Kurve dienen, auch wenn
die einzelnen Kurven Gleichung (3) folgen. Aus diesem Grunde verzichtete ich
auf eine genauere Berechnung des z-Wertes der Kroeu-Kurve und begniigte
mich mit dem Naherungswert fiir z von —30° C, der in der Niahe der z-Werte
der wichtigsten Beispiele von Kroch liegt.

Die Angabe von exakten Zahlenwerten, entsprechend Gleichung (3), be-
sitzt vor dem KroGuschen Verfahren eines einfachen Vergleichs mit einer nicht
exakt definierten Kurve zahlreiche Vorziige:

1. schlieffit der einfache Kurven-Vergleich erhebliche Fehlerquellen ein. Be-
trachfet man die von Krocu aufgestellten Kurven, so kann von einer
strengen Anordnung seiner Mefwerte auf derselben keine Rede sein. Bei
der starken Streuung der Punkte ist die Entscheidung dariiber, ob man sie
noch mit ihr als zusammenfallend bezeichnet, stark subjektiven Momenten
unterworfen,

konnen die Besonderheiten jeden Kurvenverlaufs nach Gleichung (8) zah-
lenmaflig ausgedriickt werden und die Parameter gestatten einen exakten
Vergleich zwischen verschiedenen Kurven,

3. ist die Forderung der Gleichung (3), dafl die Mefipunkte moglichst genau

o
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auf einer Geraden liegen miissen, sehr viel leichter einer objektiven Kon-
trolle zuginglich,

4. gestattet Gleichung (3) in jedem Fall, Abweichungen von den theoreti-
schen Zahlenwerten quantitativ zu bestimmen,

5. ist es moglich, mit Gleichung (3) Temperaturfunktionen zu erfassen, die
sich mit der Normalkurve nicht mehr vereinbaren lassen.

Die Temperaturfunktion von JoRGENSEN

Zur mathematischen Darstellung der Krocrschen Normalkurve hat Jor-
GENSEN (1916) — zitiert nach NieLsen und Evans (1960) — einen grundsatz-
lich anderen Vorschlag gemacht, von dem allerdings in der Literatur, trotz
seiner offensichtlichen Fignung, kein Gebrauch gemacht wurde. Er fand, dafl
die Krogusche Normalkurve dargestellt werden kann durch die Gleichung:

y=a+b-¢ 4)
y = Sauerstoffverbrauch, t = Temperatur in °C; a, b und ¢ = Konstanten.
Diese Gleichung entspricht in ihrem Grundzug der BerTHELOT-Formel (1), wie
man leicht erkennt, wenn man a auf die linke Seite der Gleichung bringt

(y—a) =b-c (42)
In der graphischen Darstellung im semilogarithmischen Koordinatensystem
stellt die Gleichung eine Tangente der Kurve dar, die so gewdhlt ist, dafl fiir
alle Temperaturen der Abstand der Mefipunkte von der Tangente gleich a ist.
Die Parameter, die diese Forderung erfullen, lassen sich relativ leicht rechne-
risch ermitteln.

NierseN und Evans benutzten die Formel von JorGENSEN zur Darstellung
ihrer sehr exakten Zahlen iiber die Abhingigkeit der Entwicklungsgeschwin-
digkeit der Miicke Aedes taeniorhynchus von der Temperatur und konnten
eine Gberraschend gute Ubereinstimmung erreichen. Ich selbst habe mich an
den sehr zuverldssigen Zahlen der Untersuchung von Jos auch von der Brauch-
barkeit der Formulierung von JeRGENSEN Uberzeugen kénnen.

Allerdings stellt die Formel von JorGENSEN eine rein mathematische Lo6-
sung des Problems dar. Die Unterteilung des erfafiten Temperaturbereiches in
wenigstens zwei gleichgrofie Intervalle erreicht die Ausrichtung der Parameter
nach drei Meflwerten im Minimum. Es ist verstandlich, dafl innerhalb des sehr
cingeengten Temperaturbereiches der Intervalle eine einfache Exponential-
funktion den dazwischenliegenden Mefipunkten zumindest sehr nahekommt.

Der Nachteil der Formulierung von JorRGENSEN liegt darin, dafl sie im
Grunde genommen die Gleichung einer Geraden als Funktion der Temperatur
wiedergibt, von der die Mefiwerte nur einen gewissen Abstand haben, auf der
sie selbst aber nicht liegen. Daher diirfte es auch schwierig sein, den drei in ihr
enthaltenen Parametern eine biologische Deutung zu geben, was bei Gleichung
(3) wenigstens in gewissem Umfang méglich ist. Es ist dieses ein Bedenken,
auf das auch NieLseN und Evans hinweisen. Auflerdem wiirde nach der mathe-
matischer Form der Gleichung (4) der Stoffwechsel oder die Entwicklungs-
geschwindigkeit einen von der Temperatur unabhingigen Anteil — nimlich
a — haben. Diese Annahme ist aber sehr unwahrscheinlich.

Die Daten von NieLseN und Evans schlieflen die Schwierigkeit ein, daf}
die Entwicklungsgeschwindigkeit ihrer Versuchstiere bei Temperaturen ober-
halb 28,5° C nicht mehr so schnell zunimmt, wie bei tieferen Temperaturen.
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Die Autoren korrigieren diesen Effekt durch Einfithrung eines Korrekturglie-
des, das ebenfalls der Formel von JorRGENSEN entspricht, aber entgegengesetz-
tes Vorzeichen hat. Sie erreichen auf diese Weise im ganzen Temperaturbereich

eine hervorragende Ubereinstimmung ihrer berechneten Werte mit den Ver-
suchszahlen.
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Abb. 10. Entwicklungsgeschwindigkeit von Miickenlarven als Funktion ven 1/t+6

Mein Versuch, die Zahlenwerte fiir die Entwicklungsgeschwindigkeit der
Aedes-Puppen nach Gleichung (3) darzustellen, lieferte auch nicht fiir den
ganzen Temperaturbereich ein befriedigendes Ergebnis (Abb. 10). Ich habe aber
aus folgenden Erwigungen davon Abstand genommen, durch eine mehr oder
minder willkiirliche Korrekturformel den Anschlufl an alle Versuchswerte zu
erreichen.

Tabelle 7

Vergleich der Berechnung der Versuchszahlen von Niersen und Evans nach JorceEnsey und
nach Gleichung (3)

Tempe- Versuchswerte nach JoRGENSEN nach Gleichung (3)
ratur Entwicklungs- y=a-+b-c z = —6
in °C Geschwindigkeit logn = 368

1000 m = 3131
h
13,0 3,78 3,74 3,62
16,0 6,72 6,81 6,65
19,5 11,04 11,20 11,28
20,0 12,06 11,90 12,03
24,0 18,64 18,41 18,58
26,0 22,39 22,31 22,16
28,5 26,95 27,90 26,84
32,0 31,81 37,33 33,65
36,0 32,97 50,90 41,63

In den Fillen, in denen sich Gleichung (8) zur Darstellung der Tempera-
turfunktion geeignet erwies, handelte es sich um Messungen, bei denen die Ver-
suchstiere — aus einer mehr oder minder konstanten Temperatur kommend —
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kurzfristig den Mefitemperaturen ausgesetzt werden. Man kann daher anneh-
men, daf} die Versuchstiere auf der Basis eines konstanten physiologischen

" Zustandes auf die Temperaturverdnderung reagierten. In den Versuchen tiber
die Entwicklungsgeschwindigkeit sind die Organismen aber fir lingere Zeit
konstanten Bedingungen ausgesetzt. Wie wir vor allem durch die Arbeiten von
PrecHT (1961) und seiner Schule wissen, kann in einem solchen Fall der phy-
siologische Zustand der Organismen sich dndern, so dafl die Stoffwechselgrofle
bei einer bestimmten Temperatur eine andere ist, als bei Tieren, die in einer
anderen Temperatur gehalten wurden.

Die Untersuchungen von PrecHT und seinen Mitarbeitern haben Beweise
daflir erbracht, dafl die Temperatur-Adaptation z. B. auf Anderungen in der
Fermentkonzentration beruht, die in Gleichung (8) vermutlich in dem Wert
fir m enthalten ist. Die Erscheinung der Temperatur-Adaptation macht
daher verstandlich, dafl die mathematische Darstellung der Temperaturabhan-
gigkeit von Entwicklungsgeschwindigkeiten auf groflere Schwierigkeiten stofit
als die Temperaturabhingigkeit von Stoffwechselvorgingen, die in kurzfristi-
gen Versuchen gemessen werden. Daher konnte vermutlich bis heute noch keine
allgemeingiiltige Formulierung der Temperaturfunktion von Entwicklungs-
vorgingen aufgestellt werden. So moéchte auch ich der Ansicht von Precmr
zustimmen,daf nicht anzunehmen ist, daf die Temperaturfunktion von Ent-
wicklungsgeschwindigkeiten identisch mit der Temperaturfunktion von Stoff-
wechselvorgingen ist.

Wenn man diese Einschrankung in der Anwendung von Stoffwechselfunk-
tionen auf Entwicklungsgeschwindigkeiten beriicksichtigt, darf man sagen, daf§
die nach Gleichung (3) berechneten Werte in dem weiten Temperaturbereich
zwischen 13° C und 28,5° C eine sehr gute Ubereinstimmung mit den Versuchs-
werten zeigen {Tab. 7). Die Differenz wird etwas grofler bei 32° C und fillt bei
36° C vollkommen aus den Grenzen einer zuldssigen Abweichung. Der Gel-
tungsbereich von Gleichung (8) erstreckt sich also ber einen Temperatur-
bereich von mehr als 15° C und erweist sich der Formel von JorGENSEN etwas
Uberlegen, die fiir 28,5 C ohne das Korrekturglied schon einen wesentlich zu
hohen Wert ergibt und bei 32° C vollig versagt. In den gegebenen Grenzen
scheint demnach Gleichung (8) auch fiir die mathematische Darstellung der
Temperaturabhingigkeit von Entwicklungsgeschwindigkeiten geeignet zu sein.

Diskussion

Einer mathematischen Analyse biologischer Vorgénge sind in allen Fillen
Grenzen gesetzt. Alle Lebensfunktionen laufen nur in einem mehr oder minder
beschrankten Temperaturbereich normal ab. Uberschreiten wir diese Grenzen,
kommt es zu offensichtlichen Schidigungen, die mit dem Absterben des Orga-
nismus eindeutig sichtbar werden. Aber schon vorher lassen sich tiefergreifende
Storungen erkennen, die zwar reversibel sein konnen, aber im Stoffwechsel sich
dadurch z. B. duflern, dafl die gemessenen Atmungswerte niedriger sind als bei
tieferen Temperaturen. Ebenso wie NieLsen und Evans in ihren Versuchen,
haben schon frither POrTER (1914), JaniscH (1927) und andere Autoren diese
Erscheinung durch Reaktionsabldufe mit negativem Vorzeichen zu deuten ver-
sucht. Ich selbst mochte zundchst solche Kurvenabschnitte nicht bertucksichtigen,
da die in diesen Bereichen stark schwankenden Meflwerte fir eine zahlen-
maflige Analyse wenig geeignet sind und beschrdnke mich auf den als physio-
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logisch zu bezeichnenden Temperaturbereich, der von den Organismen ohne
erkenntliche Stérung ertragen wird. Fir diesen Bereich ist aber von einer
mathematischen Formulierung zu verlangen, daf} sie iber einen moglichst wei-
ten Temperaturbereich die Versuchswerte durch konstante Kennwerte wieder-
zugeben gestattet.

Die Beschrdnkung gilt nicht nur fir die oberen Grenztemperaturen, son-
dern auch vor allem fiir die niederen Temperaturen. In der Nahe des Gefrier-
punktes sind im allgemeinen die Kurven stirker gekriimmt und dadurch wer-
den in diesem Bereich an die mathematischen Formulierungen hohere Anfor-
derungen gestellt als bei hoheren Temperaturen, wo sich oft mit hinreichender
Genauigkeit die Versuchswerte durch einfachere Exponentialfunktionen dar-
stellen lassen.

Die zweite Begrenzung stellt die relativ grofle Streuung biologischer Mef}-
werte dar, die in keinem Falle eine Zuverldssigkeit von Messungen an unbe-
lebten Systemen erreicht. Die technischen Schwierigkeiten, denen man auch
heute noch immer wieder bei biologischen Messungen gegenitbersteht, diirften
mit fortschreitender Verbesserung der Untersuchungsverfahren geringer wer-
den. Nicht zu vermeiden sind die biologischen Ursachen der Streuung der
Mefiwerte. Die Atmungsgrofle eines Tieres ist von einer sehr grofien Zahl von
Faktoren bestimmt, von denen bis heute nur ein sehr kleiner Teil erkennbar
ist. Man kann daher nicht immer mit Sicherheit erreichen, dal man mit Orga-
nismen im gleichen physiologischen Zustand arbeitet. Bei Tieren stort vor
allem in diesem Zusammenhang solche Messungen die nicht zu kontrollierende
Aktivitit. Das von KroGH aus diesem Grunde eingeschlagene Verfahren, mit
narkotisierten Tieren unter ,Standard-Bedingungen® zu arbeiten, setzt aber
eine genaue Analyse der Wirkung der Narkotika voraus, die in nur wenigen
Fallen gegeben ist.

Noch schwerwiegender und nicht auszuschalten sind wahrscheinlich vor-
handene individuelle Unterschiede in der Fermentkonzentration, die ebenso
wie alle iibrigen biologischen Groflen nicht eindeutig festgelegt sein diirfte,
sondern in gewissem Umfang varitert. Es empfiehlt sich daher, die Tempera-
turabhdngigkeit des Stoffwechsels an einzelnen Tieren im ganzen Temperatur-
bereich zu messen. Dadurch kann diese Storungsquelle ausgeschaltet werden,
sie ist aber nicht zu vermeiden, wenn man mit Tieren unterschiedlicher Grofle
arbeitet.

Bei der aus den genannten Griinden unvermeidlich gegebenen Schwan-
kungsbreite biologischer Mefwerte kann eine mathematische Analyse nur dann
zum Erfolg fithren, wenn man bei seinen Messungen méglichst weite Bereiche
erfafit, so dafl die erfaften Differenzen ein Vielfaches der gegebenen Schwan-
kungsbreite der Meflwerte darstellen. Bei Temperaturfunktionen wiirde das
heiflen, dafl man den ganzen Temperaturumfang erfaflt, der noch mit einer
normalen Funktion des Organismus vereinbar ist. Bei der mathematischen
Analyse der Groflenabhingigkeit des Stoffwechsels von Tieren hat sich in der
Zwischenzeit gezeigt, dall man auf diese Weise zu reproduzierbaren Zahlen
kommen kann.

Gerade das letztgenannte Problem, dessen mathematische Analysierbar-
keit in den beiden letzten Jahrzehnten durch zahlreiche Beispiele gesichert ist,
zeigt, daR auch in dafiir geeigneten Gebieten der Biologie die Anwendung der
Mathematik wichtige Aufschliisse vermitteln kann. Eine mathematische Dar-
stellung gemidf der sogenannten allometrischen Formel:
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y=a-xb

gestattet durch Angabe der Werte fiir a und b, die Stoffwechselgrofle y fiir alle
Tierdimensionen eindeutig wiederzugeben. Die bis dahin {ibliche Wiedergabe
von Stoffwechselwerten, bezogen auf die Gewichtseinheit, ist zur Charakterisie-
rung der Stoffwechselgrofle eines Organismus ungeeignet, da dieser Quotient
von der Tiergrofle abhdngt.

Fir die mathematische Darstellung der biologisch noch bedeutungsvolle-
ren Temperaturfunktion wurde in der vorliegenden Untersuchung Gleichung
(8) vorgeschlagen, deren Anwendbarkeit tiber die zitierten Fille hinausgehend
eine Reihe von Beispielen zeigte. Gleichung (3) diirfte demnach — wenn auch
nicht in allen Féllen, so doch in weitem Umfang — geeignet sein, die Tempe-
raturfunktion von Stoffwechselvorgingen darzustellen. Wie grof§ ihr Geltungs-
bereich ist, 1af}t sich heute noch nicht iibersehen, da trotz des Vorliegens zahl-
reicher Untersuchungen iiber die Temperaturwirkung nur ein Bruchteil davon
zur mathematischen Auswertung geeignet ist.

In den Fallen jedoch, in denen wir mit Hilfe von Gleichung (3) eine
mathematische Analyse durchfihren kdnnen, sind wir hierdurch in der Lage,
den Temperatureinfluf eindeutig wiedergeben zu kénnen. Die Bedeutung einer
mathematischen Analyse ergab sich sehr bald, als bei der Verarbeitung der
Versuchswerte von Jos, der in letzter Zeit verschiedentlich aufgezeigte Zusam-
menhang zwischen Tiergrofe und Temperaturabhéngigkeit zahlenmafig sicher-
stellt und dariiber hinausgehend naherungsweise mathematisch erfafit werden
konnte. Gleichung (8) schlieft namlich auch die Grofenfunktion des Stoffwech-
sels dadurch ein, dafl die Parameter m, n und z grofienabhingig sind. Die bei-
den Funktionen sind nicht voneinander zu trennen, sondern nur gemeinsam zu
behandeln.

Die Maéglichkeit, die bei den Organismen.zum Teil sehr stark variierende
Sequenz der Meflwerte durch die Angabe der Parameter m, n und z wieder-
zugeben, dirfte den Weg zur Losung zahlreicher anderer Probleme ebnen.
Man kann hierbei an die Beziehungen dieser Groflen zu den Milieubedingun-
gen denken oder an eine exakte Beschreibung der Adaptationserscheinungen,
um nur zwei naheliegende Fragestellungen zu nennen.

Bei der Bearbeitung aller dieser offenstehenden Probleme kann sich der
Zwang, mathematisch analysierbare Werte zu erhalten, einmal vorteilhaft auf
die kiinftige Entwicklung der Versuchstechnik auswirken. Auflerdem bietet die
mathematische Analyse eine Moglichkeit zur Kritik von Versuchswerten und
hat, wie eigene Erfahrungen zeigten, verschiedentlich z. B. Rechenfehler auf-
gedeckt.

Zunichst stellt die mathematische Analyse der Temperaturfunktion biolo-
gischer Prozesse nur einen Versuch dar, die im Experiment gefundenen Zah-
lenbeziehungen durch eine geeignete Formel darzustellen. Wenn dieser Ver-
such sich als erfolgreich erweist, ist hierin schon ein wesentlicher Fortschritt zu
sehen, da wir damit in die Lage versetzt sind, an die Stelle umstindlicher
Beschreibungen Kennzahlen zu setzen, die uns gestatten, Versuchsergebnisse in
prignanter und eindeutiger Weise wiederzugeben. Die Kennzahlen bilden
dann fiir alle vergleichenden Untersuchungen exakte Unterlagen. Dariiber
hinaus ist aber zu erwarten, dafl die Parameter der Gleichung (3) selbst wich-
tige Aussagen iiber die zu Grunde liegenden Zusammenhinge aufdecken wer-
den.
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Von den Parametern der Gleichung (3) stellt m mathematisch die maxi-
male Leistungsfiahigkeit des Systems dar und enthalt wahrscheinlich Ferment-
konzentrationen. Diesér Schluf}, der aus der Form der Gleichung hervorgeht,
erfuhr eine unerwartete Bestdtigung bei der Auswertung der Versuche von
Jos, die zeigte, dal im Verlauf des Wachstums der Wert fiir m annihernd
mit der 2/3 Potenz des Gewichtes zunimmt. Diese oberflichenproportionale
Zunahme der Fermentkonzentration im Verlaufe des Wachstums ist in ver-
schiedenen Untersuchungen auch experimentell bewiesen worden. Einer direk-
ten Bestimmung ist der Wert fir m nicht zugangig.

Durch die enge Verknupfung der Parameter der Gleichung (3) wird m
von der Grofle von n und z beeinfluflt und zwar wichst m mit zunehmendem
Wert von z. Nach den Erfahrungen an Salvelinus stellt m eine Exponential-
funktion des Tiergewichtes dar, die wir in den vorliegenden Faillen nicht ken-
nen. Es ist daher nicht zuldssig, m durch eine einfache Division auf die Ge-
wichtseinheit zu berechnen. Man kann aber daran denken, daf m auch in
Zukunft sich als eine wichtige Basis fiir den temperatur- und gewichtsunab-
hangigen Vergleich der Atmungsgrofle erweist. Anderungen des Wertes von
m beeinflussen nicht die Temperaturfunktion als solche, sondern bewirken im
semilogarithmischen Koordinatensystem nur eine Parallelverschiebung der
Geraden, durch die wir unsere Meflwerte darstellen. In dieser Hinsicht war
das Vorgehen von KrocH berechtigt, der durch Multiplikation mit geeigneten
Faktoren seine Meflwerte mit der Normalkurve zur Deckung brachte.

Der eigentliche Verlauf der Temperaturfunktion wird ausgedriickt durch
den Nenner n¥=* der Gleichung (3). Mathematisch ist es der Anteil von m, der
nicht an der Umsetzung beteiligt — also inaktiv — ist, wahrend y den aktiven
Anteil reprisentiert. Man erkennt leicht aus Gleichung (3), dafl das Produkt
von aktivem und inaktivem Anteil konstant, ndmlich gleich m, ist.

Diese Beziehungen ergeben sich aus der Auswertung der Gleichung (3).
Sie prizisieren durch Unterscheidung eines aktiven und inaktiven Teiles des
Atmungssystems unsere Vorstellungen tiber die Faktoren, welche die Atmungs-
grofie bestimmen.

Die entscheidenden Parameter fiir den speziellen Verlauf der Tempera-
turfunktion sind also n und z. Thre biologische Deutung ist aber noch unklar.
z ist zwar definitionsgemafl die Nullpunkttemperatur, bei der also y = 0 wird.
Finer direkten Messung diirfte z nicht zugangig sein, da nicht nur in der Nihe
von z Stoffwechselwerte unmefibar klein werden, sondern weil wahrscheinlich
schon oberhalb von z sich Abweichungen von den errechneten Werten ergeben.
Da fir den Nullpunkt t =z ist, wird der Exponent 1/0 ein Wert, der mathe-
matisch nicht exakt fafibar ist. z ist also auch nur eine rechnerische Grofle. Das
gleiche gilt fiir n. Sicher enthalt n Glieder zur Anpassung an die gewihlten
MeReinheiten. Bei den niederen Werten des Exponenten 1/t—z muf} n zwangs-
weise eine sehr grofe Zahl sein, um die Grofienordnung von m zu errcichen.

Die Auswertung der Versuchszahlen von Jop ergab schon, dafl sich n und
z im Verlaufe des Wachstums gleichsinnig, wenn auch nicht vollkommen paral-
lel andern.

Die Tatsache, daf zu einem niedrigen Wert von z auch ein geringer Wert
von log n gehért und umgekehrt, kommt auch beim interspezifischem Vergleich
der von KrocH untersuchten Beispiele zum Ausdruck, wie Tab. 8 zeigt.

Fin solcher Zusammenhang ist zu erwarten, da n und z antagonistisch den
Temperaturquotienten bestimmen. Vergrofierung von n erhoht den Quotien-
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Tabelle 8

Zusammenstellung der Parameterwerte fiir die Versuchszahlen von Krogu

Gewicht log n — m
in g in?C
Salvelinus 15 13,15 7,44 5,61
Hund — 36,2 10,4 —
Tenebrio 0,163 71,2 18,9 —
Carassius 9,8 116,0 34,4 142.,5
Frosch 35 101,8 37,2 187.8
Kréte 34,3 1874 40,7 191,6
328,7 70,5 4262

ten, Vergroferung von z senkt ihn. Da aber nach der Van’'t Horrschen Regel
der Temperaturquotient nur in relativ schmalem Bereich schwankt, konnen sich
beide Parameter nur in gewissen Grenzen voneinander entfernen.

Das Ubergewicht hat bei der Beeinflussung des Temperaturquotienten log
n, demgegeniiber ist der Einflufl einer Anderung von z geringer.

Den nicht ganz leicht zu tberblickenden Zusammenhang zwischen dem
temperaturbedingten Zuwachs der Atmungsgréfie und n und z mochte ich aus
diesem Grunde an einem speziellen Beispiel erldutern.

Unter den Versuchszahlen von Krocr fanden wir die Temperaturabhén-
gigkeit der Atmung des Goldfisches mit den nach Gleichung (3) abgerundeten
Parametern z = —34, m = 142,5 und log n = 116. JoB gibt entsprechende
Werte fir einen anderen Fisch — Salvelinus — aber nicht vom gleichen Ge-
wicht. Die zugehorigen Parameter lassen sich aber ndherungsweise berechnen
{KriiGeR 1961). z ist mit —8,5 wesentlich niedriger. Die beiden anderen Para-
meter (m = 4,26 und log n = 14,89) kamen fiir unseren Zweck nicht zur
Anwendung, sondern es wurde angenommen, der Goldfisch habe diesen nie-
deren z-Wert und seine Atmungsgréfie sei bei 59 G und 20° C identisch mit
den Werten von Krognu. Es ist fiir diesen Fall dann log n = 20,7 und m =
5,64.

Die mit den angegebenen Parametern berechneten Werte finden sich in
Tab. 9, auflerdem ist in ihr der absolute Zuwachs fiir jede Temperaturstufe
angegeben. Man sieht, daf dieser bei dem zugehorigen z-Wert von —34 mit
steigender Temperatur kontinuierlich gréfler wird. Bei dem fiktiven z-Wert
von —8 ist dagegen der Zuwachs zwischen 5° C und 25° C nahezu linear. Im

Tabelle 9

Einflu des Wertes von z auf die beiden anderen Parameter und die Folge der
berechneten Werte

0t G 50C 100G 150G 20°C 250 C 300C

z = —34,5
log n = 116 Carassius 0,062 0,165 0,353 0,647 1,060 1,600 2,269
m = 142)5
Differenz 0,103 0,188 0,294 0,413 0,540 0,669
z = — 8,5
log n = 20,7 fiktiv 0,021 0,165 0,429 0,742 1,059 1,359 1,636
m = 5,64
Differenz 0,144 0,264 0,313 0,317 0,300 0,277

23  Meeresuntersuchungen Bd. VIIL, H. 4



354 Helgolinder Wissenschaftliche Meeresuntersuchungen

ersteren Fall wird die geringe Temperaturabhingigkeit, wie sie in dem hohen
z-Wert zum Ausdruck kommt, unterdriickt durch den hohen Wert fiir log n.
Im zweiten fiktiven Fall macht sich die starke Temperaturabhangigkeit, die
der niedere z-Wert bedingt, nur zwischen 0° C und 5° C bemerkbar. Bei den
hoheren Temperaturen iiberwiegt der Einflufl des niederen n-Wertes, der nur
eine geringe Steigung zuldfit.

Von den beiden Beispielen, die hier zum Vergleich herangezogen sind,
handelt es sich bei Salvelinus um einen Fisch, der vorwiegend in kithleren Ge-
wassern lebt und fiir den Wassertemperaturen iiber 25° C lethal sind (Fry,
Harr & WaLker 1946), wiahrend der Goldfisch auch Temperaturen von 35° C
ertragen kann (BrerT 1946).

Die verschiedene thermische Resistenz der beiden verglichenen Fischarten
findet ihren zahlenméifligen Ausdruck in den unterschiedlichen Parametern. Es
soll an dieser Stelle noch nicht versucht werden, diese Zusammenhdnge biolo-
gisch zu interpretieren. Durch den Mangel an geeignetem und zuverldssigem
Zahlenmaterial dirfte eine endgtltige Klarung dieses Problems der Zukunft
vorbehalten sein.

Wenn es gelingt, in zahlreichen Fillen zahlenmaflig mit Gleichung (3) die
Temperaturabhingigkeit biologischer Prozesse wiederzugeben, so erhebt sich
die Frage, ob es sich hierbei lediglich um einen mathematischen Kunstgriff
handelt, der eine Ubereinstimmung zwischen Versuchszahlen und berechneten
Werten herstellt. Der Versuch einer grundsitzlich abweichenden mathemati-
schen Darstellung der Krocuschen Normalkurve durch Jorcensen zeigt, dafl
dieses Ziel auf anderem Wege mit dhnlicher Genauigkeit erreicht werden
kann. Mit Recht betonen Nirrsen und Evans, dafl es nicht méglich ist, den von
ihnen eingesetzten Parametern biologische Bedeutung zuzuschreiben. In dieser
Beziehung ist ohne Zweifel die Formulierung der Gleichung (3) vorzuziehen,
die in Anlehnung an die Gedankengdnge von ArRrRHENIUS mit ihren Parame-
tern gewisse Vorstellungen zu verkniipfen gestattet.

In einer Formulierung, die sich lediglich darauf beschrankt, einen mog-
lichst engen Anschlufl an die Versuchswerte zu erreichen, kann man keinen
wesentlichen Fortschritt sehen, wenn sie nur auf einen einzelnen oder wenige
Fille anwendbar ist. Vom mathematischen Standpunkt wire dieses Ziel immer
durch eine Reihenentwicklung mit einer geniigenden Zahl Parameter zu er-
reichen. Die Form eines mathematischen Ausdrucks, wenn er von weiterrei-
chender Bedeutung sein soll, mufl derart sein, dal er moglichst viele Beispiele
auf einheitlicher Basis auszawerten gestattet und moglichst wenige Kenngroflen
enthilt. Bei Gleichung (8) scheinen diese Forderungen, soweit sich bis heute
erkennen 148t, erfillt zu sein, selbst wenn vielleicht nicht immer die gleiche
Prizision der Wiedergabe der Versuchswerte erreicht wird, wie mit einer an-
deren Formulierung.

Herr Dr. Nicovovius machte mich vom Standpunkt des Mathematikers
darauf aufmerksam, daf Gleichung (3) durch die darin enthaltenen drei Para-
meter sehr verschiedenartige Kurvenldufe wiederzugeben gestattet. Bei der
offensichtlich sehr verschiedengestaltigen Temperaturfunktion biologischer
Vorginge muf} eine geeignete Formulierung diese Eigenschaft aber von vorn-
herein besitzen. Dafl die Anpassungsfiahigkeit von Gleichung (3) nicht unbe-
grenzt ist, zeigte die Analyse der Zahlen von NIELSEN und Evans, die in ihrer
Gesamtheit nicht durch Gleichng (3) dargestellt werden konnten, aber auch
andere der Literatur entnommene Beispiele folgten nicht zufriedenstellend
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Gleichung (8). Hierbei bleibt aber die Frage offen, ob grundsitzlich andere
Funktionen zugrunde liegen oder ob Versuchsfehler die Ursache sind.

Dafl wir auch mit grundsatzlich anderen Temperaturfunktionen rechnen
milssen, zeigt die mathematische Analyse der Aktivititsatmung von Salvelinus,
zu deren Darstellung sich besser eine modifizierte Form der BertHELOT-Glei-
chung eignet (Kriiger 1961).

Die drei Parameter, die Gleichung (3) enthilt, sind aber die Mindestzahl,
die fiir eine exakte mathematische Formulierung erforderlich ist, um eine
eindeutige Temperaturfunktion wiederzugeben. Eine solche muf}: erstens die
Atmungsgrofie wiedergeben, zweitens den temperaturbedingten Zuwachs und
drittens die spezielle Kurvenform.

Der bislang in der Biologie angewandte Qio-Wert erfillt von diesen For-
derungen nur eine einzige — ndmlich die Angabe des temperaturbedingten
Zuwachses — und diese nur hochst unvollkommen. An sich ware in allen Fal-
fen auch die Grofle a der BertarrLor-Gleichung (1) anzugeben. Diese Notwen-
digkeit ist bislang von den Biologen iibersehen worden, wiirde aber auch an-
gesichts der Inkonstanz von Qio wenig Zweck haben. Nach Gleichung (8) wird
demgegeniiber der temperaturbedingte Zuwachs erginzt durch die Grofle z,
die die Folge der Qu-Werte ausdriickt.

Zur Wiedergabe des temperaturbedingten Zuwachses gentigen n und z,
denn es 1st:

Vtwz
n
Qu = V{t+10)—z
n
m hat nur die Aufgabe, die Stoffwechselgrofle quantitativ in Anpassung an
Grofle und Gewichtseinheit festzulegen, es dient also nur zur Fixierung der
absoluten Atmungsgrofie.

Die gleichen Einwinde, die gegen die Anwendung des Qio-Wertes zu
machen sind, gelten auch fur die ArruENIUS-Formel.

Gleichung (3) benétigt also nur einen Parameter mehr als die bisher tib-
lichen Darstellungsweisen, um die spezielle Kurvengestalt wiederzugeben,
Ubertrifft sie aber in der zahlenméfigen Darstellung bei weitem.

Trotz aller Skepsis, welche im allgemeinen Biologen mathematischer Me-
thoden entgegenbringen, durften die vorangegangenen Ausfihrungen gezeigt
haben, dafl es nicht ein hoffnungsloses Problem ist, geeignete Fragestellungen
auch im Bereich der Biologie durch mathematische Funktionen darzustellen. Es
kann aber keinem Zweifel unterliegen, dafl jeder Weg zu einer mathemati-
schen Behandlung wissenschaftlicher Probleme sich als auflerordentlich frucht-
bar erwiesen hat. Wenn wir vom Beispiel anorganischer Wissenschaften ab-
sehen, so mochte ich an dieser Stelle fur die Biologie auf die Vererbungslehre
hinweisen, in der erst die Aufdeckung quantitativer Beziechungen die Fiille
grundlegender Erkenntnisse ermoglichte, die wir ihr verdanken. Ohne Zweifel
wird auch in der Stoffwechselphysiologie die mathematische Auswertung der
Versuchsergebnisse noch zahlreiche wichtige Einsichten vermitteln.

Zusammenfassung

1. Auf die Zahlenbeispiele, die KrocH (1914) dem Entwurf seiner Normal-
kurve zugrunde legte, die den Zusammenhang zwischen der Geschwindig-
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keit biologischer Vorginge und der Temperatur wiederzugeben versuchte,
wird die im vergangenen Jahr vorgeschlagene Funktion:

angewandt.

Es kann gezeigt werden, daff die neue Funktion die Zahlenbeispiele von

KrocH mit hinreichender Genauigkeit wiederzugeben gestattet, so dafl

man in ihr den formelmafigen Ausdruck fir die Krocusche Normalkurve

sehen darf.

Gegeniiber einem einfachen Vergleich des Kurvenverlaufes gestattet die

mathematische Formel

a. einen exakten zahlenmifigen Vergleich der gefundenen und berech-
neten Werte,

b. die Kennzeichnung des Kurvenverlaufes durch Zahlenwerte,

c. die Darstellung von Kurvenverliufen, die von der Normalkurve ab-
weichen.

Am Beispiel von Aedes taeniorhynchus 1afit sich zeigen, dafl die neue

Temperaturfunktion bis zu einem gewissen Umfang auch auf Entwick-

lungsgeschwindigkeiten anwendbar ist.

Literaturverzeichnis

Arrhenius, S, 1889: Uber die Reaktionsgeschwindigkeit bei der Inversion von Rohr-
zucker durch Siduren. Z. physik. Chem., 4, 226.

Bach, G., 1958: Kritisches zur mathematischen Darstellung der Bezichung zwischen
Reaktionsgeschwindigkeit und Temperatur. Pfligers Arch.,, 266, 447—458.

Berthelot, M., 1862: Essai d’'une théorie sur la formation des éthers. Ann. de Chim.
et de Phys., 64, Ser. III, 110—128.

Brett, J. R, 1946: Rate of gain of heat-tolerance in goldfish {Carassius auratus). Univ.
Toronto Stud. Biol., Ser. 58.

Ege,R, & Krogh, A., 1914: On the relation between temperature and the respira-
tory exchange in fishes. Intern. Rev. f. d. ges. Hydrobiol. u. Hydrogr., VI,
4855

'Fry, F.E. J, Hart, .S, & Walker, K. F., 1946: Lethal temperature relations

for a sample of young specdkled trout, Salvelinus fontinalis, Univ. Toronto Stud.
Biol., Ser. 54.

Heintzen, P, 1958: Die mathematische Behandlung der Temperaturabhingigkeit
biologischer Prozesse. Fine kritische Untersuchung tiber Berechnung und Brauch-
barkeit des ,Temperaturquotienten® {Q10-Wertes). Pfiligers Arch., 266, 207—218.

Van’t Hoff, J. H, 1896: Studien zur chemischen Dynamik. 2. Aufl. — & E. Cohen.

Janisch, E, 1927: Das Exponentialgesetz. Abh. z. Theorie organ. Entw., 2.

Job, S. V. 1955: The oxygen consumption of Salvelinus fontinalis. Univ. Toronto
Biol., Ser. 61, 1—39.

Kanitz, A, 1915: Temperatur und Lebensvorginge. Berlin.

Krogh, A, 1914: The quantitative relation between temperature and standard metabo-
lism in animals, Intern. Z. physik. chem. Biol., 1, 491—508.

Kriiger, Fr., 1961: Uber den Exponenten der Temperaturfunktion biologischer Vor-
ginge und deren Gréfenabhingigkeit. Biol. Zbl. 80, 727—750.

Nielsen, E. T, & Evans, D. G, 1960: Duration of the pupal stage of Aedes
taeniorhynchus with a discussion of the velocity of development as a function of
temperature. Oikos, 11, 200—222.

Precht, H. 1961: Temperaturanpassung bei wechselwarmen Tieren. Verh. d. D. Zool.
Ges. Bonn, Zool. Anz. Suppl., 24, 38—60.

Piitter, A, 1914: Temperaturkoeffizienten. Z. allg. Physiol, 16, 574—627.



