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ABSTRACT: Indirect regulatory mechanisms of metabolic rate in fishes. Metabolic rate does
not strictly follow changes of influencing parameters. O2-consumption by fish is ordinarily
said to be independent from Og-pressure throughout a wide range. This constancy is probably
the result of a regulation. The metabolic rate itself or an auxiliary mechanism “before” or
“after” metabolism may be regulated. On the basis of van Dam’s paper (1938) and our own
experiments, the problem whether or not Og-pressure in blood serves as a regulated auxiliary
mechanism in order to maintain a certain metabolic constancy is discussed. The disadvantage
of such a regulation would be the energy demand of increased ventilation and circulation as
compensating mechanisms. In accordance with this assumption we have found a rise in Os-
consumption ata somewhat reduced Og-pressure. Locomotory behaviour supports the constancy
of metabolic rate; thus a contrary shift of the temperature preferendum after application of
substances which influence metabolism has been found.

EINLEITUNG

Die Energiefreisetzung im Organismus ist letzten Endes an oxydative Vorginge
gebunden. Als Mafl der Grofle des oxydativen Stoffwechsels und damit des Energie-
wechsels dient seit alters her der O2-Verbrauch. Unter Annahme eines mittleren kalori-
schen Ogz-AKquivalents, das bei Aufnahme der gewdhnlichen arteigenen Nahrung an-
nihernd gleich bleibt, ist dieses Maf hinreichend dem kalorischen Umsatz proportional.

Primir wird die Grofle des oxydativen Stoffwechsels abhingen vom Angebot der
Reaktionspartner, den Nihrstoffen und dem Sauerstoff in der stoffwechselnden Zelle,
von der Temperatur, vom Aktivititszustand der Zelle und von hormonalen und phar-
makologischen Einfliissen. Bei einer qualitativen Verdnderung dieser Parameter wird in
den meisten Fillen eine verhiltnismiflig geringe Verinderung der Stoffwechselgrifie
beobachtet. Es sei an folgende Beispiele erinnert: Die Temperaturabhingigkeit von
Stoffwechselreaktionsketten liegt oft niedriger als der van’t Hoffschen Regel fiir
chemische Prozesse entspricht (Precur 1955). STROGANOV (1939) und SCHLIEPER
(1950) beschrieben eine Zone relativer Thermostabilitit des Stoffwechsels, die sich diber
einen Temperaturbereich von 109 C erstrecken kann. Eine adaptive Riidkfithrung der
Stoffwechselgroflie auf anndhernd das Ausgangsniveau innerhalb von zwei Tagen nach
Temperaturdnderung wurde von PrcroTra (1958) am Beispiel des Kartoffelgewebes
gezeigt. Nach Nahrungsaufnahme ist zwar eine Stoffwechselsteigerung im Sinne der
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spezifisch-dynamischen Wirkung zu beobachten, doch wird die Umsatzgrofie nicht ge-
nerell durch die aktuelle Nahrungszufuhr bestimmt, Die von Srcuin & LAVOISIER
(1789) angenommene Unabhingigkeit des Verbrauches des ,air vital® von seinem Ge-
halt in der zugefithrten Luft lief} sich zwar nicht absolut, aber doch weitgehend auf-
rechterhalten, Eine Dimpfung der Faktorenwirksamkeit auf den Umsatz ist im Rah-
men der allgemeinen Homoiostase fiir den Homoiothermen naheliegend, obwohl die
Stoffwechselgrofie keine Zustandsgrofe ist. So entscheidet die Wirmeproduktion nicht
allein iiber die K8rpertemperatur, sondern kann weitgehend durch verinderte Wirme-
abgabe kompensiert werden. Im Interesse des Organismus, etwa als Leistungszuwachs,
erfolgen Umsatzsteigerungen dagegen ohne weiteres. Ebenso erfolgt eine Adaptation
der Stoffwechselgrofle an langfristig verinderte Auflenbedingungen, zum Beispiel ver-
ringerte Nahrungszufuhr, wobei die spezifisch-dynamische Wirkung hier abermals im
Dienste der Erhaltung der Korpermasse auf Kosten der Stoffwechselkonstanz steht
(Lang 1952).

Es erhebt sich die Frage, ob die beobachtete relative Konstanz das Ergebnis eines
Regelvorganges ist oder ob eine vorgeschaltete Schrittmacherfunktion ~ wie im Falle
der geringen Temperaturabhingigkeit der Diffusion ~ limitierend wirkt. Solche un-
regulierten Mechanismen mégen zwar beteiligt sein, aber die Gesamtheit der beobach-
teten Erscheinungen wird schwerlich darin ihre Erklirung finden. Regelvorginge kon-
nen die Stoffwechselgréfe unmittelbar betreffen, diese selbst kann die geregelte Grofie
sein. Sie konnen aber auch ,vor® oder ,nach® dem Stoffwechsel liegen. Die Ansicht
Prriicers (1872), daR die Zelle selbst ihren Oz-Verbrauch bestimme und dafl darin
,das wesentliche Geheimnis fiir die Regulation der durch den Gesamtorganismus ver-
brauchten Sauerstoffmenge® liege, entspricht der erstgenannten Moglichkeit. Eine Regu-
lation ,hinter® dem Stoffwechsel stellt die von Prcrorka (1954) nachgewiesene Be-
deutung der Thermoregulation fiir die Oz-Aufnahme Homoiothermer dar. Hier ist eine
Stoffwechselfolge, die Korpertemperatur, die geregelte Grofie und stellt bei peristase-
bedingter primirer Anderung der Oz-Aufnahme (durch verringerten Op-Drudk) die
StoffwechselgriRe auf das erforderliche Niveau der Wirmeproduktion ein. Die Fest-
stellung Krocrs (1916), dafl nicht die Oz-Spannung im Aufenmedium, sondern im
perizelluliren Milieu entscheidend fiir den Verbrauch sei, legt die Bedeutung des arte-
riellen pog als Hilfsregelgrofe (DriscHEL 1952/53) des Stoffwechsels nahe. Die Feststel-
Jung eines der genannten Mechanismen schliefit nicht die grundsitzliche Realisierung
der anderen Moglichkeiten aus, sei es bei anderen Tieren, sei es nebeneinanderbestehend
bei der gleichen Spezies. Allerdings liele eine vollkommene Regelung einer Stoffwech-
selprimisse (pog) eine nachgeschaltete Regulation nicht in Gang kommen, doch ist eine
Konstanterhaltung einer solchen Regelgrofe in einem weiten Bereich sicherlich nicht
gegeben.

DIE O2-SPANNUNG IM BLUT ALS MUTMASSLICHE HILFSREGELGROSSE
7UR KONSTANTERHALTUNG DER STOFFWECHSELGRUSSE

Oberhalb eines kritischen Wertes des Og-Druckes wird im allgemeinen keine oder
nur geringe Abhingigkeit des Oz-Verbrauches von Fischen angenommen. Die in diesem



Stoffwechselregelung bei Fischen 273

Zusammenhang hiufig herangezogenen Ergebnisse von Henze (1910) erscheinen bei
niherer Betrachtung wenig beweiskriftig, doch konnten sogar gegenteilige Beobach-
tungen wie die von GAARDER (1918) als Stiitze einer Konstanzannahme herangezo-
gen werden, wenn man daraus schlieflt, dafl der Fisch sich stindig in Hypoxie befinde,
der kritische Wert also oberhalb 160 Torr pog im Auflenmedium liege. Ein Anstieg des
Oz-Verbrauchs mit fallendem O2-Druck bis herab zu einem (in diesem Falle wesentlich
niedrigeren) kritischen Wert wurde zwar wiederholt bei Homoiothermen, aber bei Fi-
schen wohl nur von van Dawm (1938) beschrieben. Er beobachtete beim Aal (Anguilla
vulgaris L.) eine Steigerung der Oz-Aufnahme um 21 bis 78 9/ mit dem Maximum bei
(nach unserer Berechnung) 40 Torr pos, an einer Regenbogenforelle (Salmo shasta
Jorpan) bei 70 Torr pog eine Steigerung der Oz-Aufnahme um 66 % In eigenen
Versuchen (Rurr 1961) am Goldfisch (Carassius auratus 1..) lag das Maximum bei hohe-
ren Og-Drucken (10C bis 110 Torr pog) und ergab in 20 Versuchen in diesem Bereich
eine mittlere Steigerung der Og-Aufnahme um 39,3 9. Unsere Ergebnisse, die im
offenen System (Durchflufl) bei titrimetrischer Og-Bestimmung gewonnen wurden, sind
in der Tabelle 1 und als Sdulen in Abbildung 1 dargestellt. Die Befunde von van Dam
wurden zum Vergleich als senkrechte Linien eingetragen, Van Daw fithrte die Umsatz-
steigerung auf eine vermehrte Atemarbeit zuriick. Wir schlieflen uns dieser Interpre-
tation an, wobei wir aber die notwendigerweise gekoppelte Vergréflerung der Herz-
arbeit einbeziehen. Die Messung des Ventilationsvolumens durch van Dam ermdglicht
unter seiner Annahme eine Berechnung der Umsatzsteigerung bezogen auf die Vermeh-
rung des Ventilationsvolumens (ml Og-Mehrverbrauch/100 ml Wasser Mehrventila-
tion). In Abbildung 2 sind diese Quotienten fir Anguilla vulgaris links iiber den zu-
gehorigen Og-Drudsen und rechts iiber der prozentualen Ventilationszunahme aufge-
tragen. Leider 138t die geringe Anzahl von 6 Versuchen keine gute Korrelation er-
warten. Es liflt sich im gepriiften (niedrigen) Druckbereich keine Verschlechterung des
Wirkungsgrades bei zunehmender Atemarbeit ablesen. Bei extrem niedrigem pos
(19 Torr unserer Berechnung) kann eine fiinffache Ruheventilation bei 49 9/o des Ruhe-
umsatzes zustandekommen. Auch die Forelle bringt eine 3- bis 4fache Ausgangsventila-
tion bei unverdndertem oder verringertem Og-Verbrauch zustande. Beim Aal erhtht
sich der Og-Verbrauch im Durchschnitt fiir 100%ige Ventilationssteigerung um 8 %o.
Setzt man voraus, daf der Wirkungsgrad gleich bleibt und dafl der Og-Mehrverbrauch
nur der zusitzlichen Atemarbeit dient, so entfallen unter Normalbedingungen in Ruhe
8%/ des Umsatzes auf die Atemarbeit. Die bei 19 Torr pop beobachtete fiinffache
Ruheventilation wiirde demnach 819, der dort gemessenen O2-Aufnahme zu ihrer
Deckung erfordern. Eine derartige Ventilationssteigerung im Og-Mangel wird nur
kurzfristig unter Eingehen einer erheblichen Sauerstoffschuld méglich sein. In dhnlicher
Weise war die gleiche Ventilationssteigerung um 297 %/ bei der Regenbogenforelle ein-
mal bei 73 Torr pog verbunden mit einer Vergroferung der Og-Aufnahme um 66 %
und ein anderes Mal bei 43 Torr pog verbunden mit einer Verringerung der Oz-Auf-
nahme um 15 %. Man muf} demnach zwischen diesen beiden O2-Druckwerten den kri-
tischen Wert annehmen, bei dem nicht einmal der normale Oo-Verbrauch aufrechterhal-
ten werden kann.

Eine Mehrventilation bei gleichem Verbrauch wiirde zu einer geringeren Aussch6p-
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fung des Sauverstoffs in der Kiemenhdhle und dadurch zum Ansteigen des mittleren
Oz-Druckes fithren. Dieser Og-Druck entspricht dem maximal durch Diffusion im
arteriellen Blut erreichbaren. Die Kompensation eines initialen Absinkens des arteriel-
len pos ist nur durch eine echte Hyperventilation (iiber den Bedarf hinaus) mdglich.
Wenn, wie bel Spheroides, die Utilisation iiber einen gewissen pos-Bereich konstant
bleibt (Nicor 1960), wird bei Hyperpnoe zwar eine groflere Oz-Menge diffundieren,

Tabelle 1
Anderung des Op-Verbrauchs in Abhingigkeit vom Og-Druck
O3z-Spannung Anzahl der Mittlere Anderung Streuung des
(Torr) Versuche der Oz2-Aufnahme (%) Mittelwertes
30— 40 4 — 40,3 + 7.4
40— 50 4 — 28,1 1120
50~ 60 3 — 4,0 T 1,6
60— 70 5 + 18,7 +11,2
70— 80 10 + 28,5 * 9,1
80- 90 8 -+ 28,0 + 57
90-100 14 + 30,8 + 45
100-110 20 +393 £ 90
110-120 12 + 36,0 +10,7
120-130 6 4331 + 16,1
130-140 3 + 13,3 + 134

aber der arterielle Oa-Druck nicht ansteigen, Bei Tieren mit einem kontinuierlichen
Ventilationsstrom kommt der Oa-Druck an ihren respiratorischen Epithelien dem des
umgebenden Milieus niher. Die geringe Op-Kapazitit des Wassers macht eine solche
Optimierung notwendig. Diese Tiere haben aber im Unterschied zu Lungenatmern
keine grofen Moglichkeiten, diesen pog durch Hyperventilation zu erhdhen. Weitere
Mechanismen, die den milieubedingten pog-Abfall ddmpfen, wirken sich erst in den
Gewebskapillaren aus: Verringerung der arterio-vendsen Og-Differenz und dadurch
Steigerung des mittleren kapillaren pog durch Vergréflerung des Herzzeitvolumens und
Verlagerung der Ausschépfung in den steiler verlaufenden Teil der O2-Dissoziations-
kurve des Himoglobins. Die zuletzt genannte Teilkompensation ist ein Beispiel fiir
einen ,vor® dem Stoffwechsel liegenden, aber nicht geregelten Mechanismus.

Finen Schluf auf die Beteiligung ,vor® oder ,nach“ dem Stoffwechsel liegender
geregelter Grofen diirfte der Zeitverlauf des Op-Verbrauchs nach rechteckiger Verstel-
Jung des pog im AuRenmilieu zulassen. Wenn die urspriingliche geregelte Grofle eine
Stoffwechselfolge ist, wie bei den von PicHoTrA (1954) untersuchten Homoiothermen,
wird die initiale Auslenkung der zunichst noch nicht geregelten Umsatzgrofie beson-
ders auffillig scin. Die Dauer der Einstellbewegung hingt von der Organisationshdhe
des untersuchten Tieres ab; beim Meerschweinchen (PicoTkA 1955) nimmt sie Minuten
in Anspruch. Bei Evertebraten, die vermutlich den zelluldren Stoffwechsel direkt regu-
lieren, dauert die Einstellung Stunden, wenn wir die von REHREN (1954/55) mitgeteil-
ten Kurven im Unterschied zu der Autorin in diesem Sinne interpretieren diirfen. In
unseren Versuchen an Carassius auratus sahen wir keine Einstellvorgdnge, was unseres
Frachtens fir die starke Beteiligung vorgeschalteter Regelvorginge spricht, die einen
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Abb. 1: Prozentuale Anderung des Ogz-Verbrauches in Abhingigkeit vom Og-Druck des
Respirationswassers bei Carassius auratus (schraffierte Siulen). Zum Vergleich sind Werte fiir
Anguilla vulgaris und Salmo shasta (senkrechte Linien; nach vaN Dam 1938) eingetragen
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Abb. 2: Steigerung der Og-Aufnahme pro 100 ml Ventilationssteigerung bei Anguilla vulgaris
in Abhingigkeit vom Og-Druck im Respirationswasser (links) beziehungsweise von der pro-
zentualen Ventilationssteigerung (rechts), berechnet nach Angaben von van Dam (1938)
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initialen Abfall des Og-Verbrauchs gar nicht erst zustande kommen lassen beziehungs-
weise iiberkompensieren.

Die Kompensierung des Og-Mangels durch einen energiefordernden Prozef}, also
unter Erhhung des Og-Verbrauches, ist eine unvermeidliche Paradoxie, vor die sich
bei der Kurzzeitadaptation auch die landlebenden Vertebraten gestellt sehen, ob nun
dieser Leistungszuwachs im Bruttoumsatz zum Ausdruck kommt oder nicht. Wird bei
niedrigen Og-Drucken dieser Mehrverbrauch nicht mehr gedeckt, so wird nach Erschop-
fung anoxydativ erschliefbarer Energiequellen schnell der kritische Wert unterschrit-
ten. Die beobachtete Steigerung des Og-Verbrauchs bei miflig erniedrigtem pos macht
eine Definitionserweiterung des Begriffes ,kritischer Wert® dahingehend notwendig,
dafl es sich um den erniedrigten Op-Druck handelt, bei dem der im Luftsitrigungs-
bereich beobachtete Op-Verbrauch wieder erreicht und unterschritten wird.

DAS LOKOMOTORISCHE VERHALTEN IM DIENSTE DER
KONSTANTHALTUNG DER STOFFWECHSELGRUSSE

Die Anderung des Auflenmilieus durch Aufsuchen optimaler Umgebungsbedin-
gungen ist in dhnlicher Weise energiefordernd wie die genannten viszeralen Kompen-
sationsmechanismen. In den meisten Fillen wird die Kleinheit des Gradienten ledig-
lich eine ungerichtete Lokomotionssteigerung erlauben. Sie ist risikobehaftet: der siche-
ren Umsatzsteigerung steht eine sehr ungewisse Verbesserung der Milieufaktoren ge-
geniiber. Dieses Risiko wird oft nicht eingegangen; es liegen widerspriichliche Ergeb-
nisse iiber die Verinderung der lokomotorischen Aktivitdt bei niedrigem pog vor (Fry
1957, NicoL 1960). Wir konnten an Carassius auratus keine eindeutige Aktivitdts-
inderung im Sauerstofimangel beobachten, vor allem keine Steigerung der dufieren
Alktivitit, die den erhdhten Sauerstoffverbrauch bedingen oder mitbedingen konnte.
In gesonderten Versuchen erbrachte das Durchstromen der Versuchsgefifie mit Stick-
stoff auch innerhalb der gleichen Spezies unterschiedliche Reaktionen.

In einem ganz anderen Sinne konnten wir ein Ortswahlverhalten beim Guppy
(Lebistes reticulatus PETERS) beobachten, das pharmakologisch verursachte Anderun-
gen der Stoffwechselgrofie zumindest richtungsmiflig ausgleicht. Es gelang uns, durch
Vorbehandlung mit Chininum hydrochloricum die Vorzugstemperatur um 1° C zu
erhohen und durch Vorbehandlung mit Thyrotan (Glandulae thyreoideae siccatae,
8 Stoffwechseleinheiten/Liter) um 0,6% C zu senken. Die Unterschiede zu den unbehan-
delt gemessenen Vorzugstemperaturen sind mit einer Trrtumswahrscheinlichkeir P <
19/q signifikant. Wir erkliren die Befunde mit einer Verinderung der Rezeptoren-
temperatur auf Grund verinderter Warmeproduktion. Dabei wird ein Temperatur-
bereich aufgesucht, in dem die Umsatzgrofe entsprechend der Stoffwechselgeschwindig-
keits-Temperaturrelation in entgegengesetzter Weise verindert wird wie durch das
vorher verabfolgte Pharmakon. Der Og-Verbrauch konnte in der Temperaturorgel
nicht bestimmt werden, so dafl wir keine quantitative Aussage iiber dic Ergiebigkeit
dieser Gegenbewegung machen konnen. Beziehungen des Temperaturpriferendums zur
Stoffwechselregulation bestehen sicher, wenn auch die Annahme, daf die Vorzugstem-
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peratur mit einem Stoffwechselminimum zusammenfalle (Her1Er 1962), fiir Poikilo-
therme sich schwerlich generalisieren 138t und fiir Homoiotherme nicht gilt (PicHoTXA
1961).

ZUSAMMENEFASSUNG

1. Die relative Peristaseunabhingigkeit der Stoffwechselgréfe wird an Hand von
Literaturbeispielen aufgezeigt. Von der Mehrzahl der Autoren wird eine weit-
gehende Unabhingigkeit des Og-Verbrauches vom Oa-Druck bei Fischen ange-
nommen.

2. Es liegt nahe, eine solche Konstanz als Ergebnis eines Regelvorganges aufzufassen,
wobei die geregelte Grofle die Stoffwechselgrofle selbst oder eine Hilfsregelgrofie
darstellen kbnnte, die entweder ,,vor® oder ,hinter dem Stoffwechsel liegt.

3. Die Moglichkeis, dafl bei Fischen eine solche Hilfsregelgrofe im Os-Druck des
Blutes zu suchen sei, wird an Hand der Literatur (van Dam 1938) und eigener Un-
tersuchungen diskutiert. Eine solche Regelung ist insofern nicht vollkommen, als bei
erniedrigtem pop die kompensierenden Mechanismen ihrerseits energiefordernd den
Stoffwechsel belasten. Entsprechend wurde eine Steigerung der Og-Aufnahme bei
mifig erniedrigtem pos beobachtet.

4. Es wird ferner das lokomotorische Verhalten im Dienste der Konstanterhaltung des
Umsatzes besprochen und iiber eine Abschwichung der Wirkung stoffwechselwirk-

samer Pharmaka durch eine gegenldufige Verlagerung der Vorzugstemperatur
berichtet.
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