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Yorwort.

Die Temperatur ist einer der wichtigsten Umweltfaktoren, die das Leben auf
der Erde bestimmen. Wir haben versucht, ihren Einflufl auf die Lebewesen, auf
einzelne Lebensprozesse und auf Stoffe, die fir das Lebendige bedeutsam sind,
zusammenfassend darzustellen. Die vielseitige Bedeutung der Temperatur
machte es notwendig, die Mehrzahl der biologischen Disziplinen (Physiologie,
Okologie, Genetik usw.) zu beriicksichtigen. Natiirlich konnten nicht alle Teil-
gebiete gleich eingehend erortert werden. So haben wir besonders vergleichend
physiologische Gesichtspunkte (unter Einbeziehung des Menschen) in den Vorder-
grund gestellt. Es sind vor allem die Ergebnisse der Grundlagenforschung
behandelt worden, doch werden auch die Probleme der Praxis berithrt (Pasteurisie-
rung, Ziichtung resistenter Pflanzen, Keimstimmung, medizinische Nutzanwen-
dungen usw.).

Im ersten Teil werden die physikalisch-chemischen GesetzmiBigkeiten behan-
delt und dann die allgemeinen Gesichtspunkte des Temperatureinflusses auf
wechselwarme Tiere und Pflanzen. Die Mikroorganismen sind hier nur insoweit
beriicksichtigt worden, als sie diese allgemeinen Fragen beriihren. Ihre besonderen
Probleme werden im zweiten Teil erortert. Der dritte Teil behandelt die ganz
andersartigen Verhiltnisse bei den Warmbliitern (Vogel, Sdugetiere, Mensch).

Dem Verlag danken wir fiir die Bereitwilligkeit und GroBziigigkeit, mit der
er unseren Wiinschen entgegenkam.

Kiel und Marburg, Frithjahr 1955. Die Verfasser
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Erster Teil.

Wechselwarme Tiere und Pflanzen.
Yon

Herbert Preecht.

Einleitung.

Der Einflul der Temperatur auf wechselwarme (poikilotherme) Organismen
ist in theoretischer wie praktisch-angewandter Hinsicht eingehend untersucht
worden. Die letzte grofle zusammenfassende Darstellung, die etwa 1300 Litera-
turangaben enthilt, stammt von J. BELEHRADEK (1935)L. Seitdem sind kaum
weniger Arbeiten erschienen. Es haben sich so viele neue Probleme ergeben, dafl
eine Neubearbeitung sehr notwendig erscheint. Teilgebiete sind auch spéterhin
des 6fteren zusammenfassend dargestellt worden. Zwei wichtige amerikanische
Biicher iiber den Einfluf} tiefer Temperaturen von LUYET u. GERENIO? u. LEvITT?
sind in Deutschland leider nur iiber den auslindischen Leihverkehr zu erhalten.

Es ist nicht beabsichtigt, die iltere und neuere Literatur in einer dhnlichen
Vollstindigkeit zu bringen, wie es die genannten Autoren taten. Um eine moglichst
umfassende Erorterung der grundlegenden Probleme habe ich mich bemiiht. Zum
Beleg werden aber nur einige, oft willkiirlich gewéhlte Beispiele erwihut. Man
moge es mir nicht veriibeln, wenn ich dabei solche aus eigenen Arbeitensowie aus
denen meiner Mitarbeiter und Schiiler bevorzugt habe. Aufeine historische Behand-
lung der Probleme wurde ginzlich verzichtet. Die Darstellung ist mdglichst knapp
gehalten worden. Uberall gegebene Literaturhinweise ermoglichen ein weiteres
Eindringen in die angeschnittenen Probleme.

Zunichst werden die physikalisch-chemischen GesetzmaBigkeiten behandelt,
die fiir unsere Probleme Bedeutung haben. Der Biologe wird zu priifen haben, ob
sie auch auf Lebensprozesse anwendbar sind. Zu einer weiteren Klirung wird er
aber wegen der Komplexitit seiner Versuchsobjekte im allgemeinen kaum etwas
beitragen konnen. Seine viel wichtigere Aufgabe ist es zu untersuchen, wie die
Organismen sich durch mancherlei Regulationen den unmittelbaren Einfliissen
einer nicht zusagenden Temperatur entziehen kénnen. Auch wechselwarme Tiere
verfiigen iiber solche Regulationen, von denen ausfithrlich die Rede sein soll, wenn
diese auch im allgemeinen nicht so wirkungsvoll sind wie die Wiérmeregulation der
Végel und Saugetiere.

An eine so weite Darstellung, die auch die botanischen Objekte mitumfafB3t,
habe ich mich mit Bedenken herangewagt. Eine Trennung von botanischen und
zoologischen Problemen wire aber recht willkiirlich gewesen. Wir haben uns von
vornherein bemiiht, zunichst méglichst einfache, niedere Organismen (Hefen)
zu untersuchen, um erst anschlieBend die komplizierteren Verhiltnisse bei den
Tieren zu bearbeiten. Erleichtert wurde eine so weite Bearbeitung durch die

! BELEHRADEK, J.: Temperature and living matter. Berlin 1935.

2 Luyer, B. J., u. P. M. Geuenio: Life and death at low temperatures. Biodynamica,
Missouri 1940.

3 Levirr, J.: Frost killing and hardiness of plants. Minneapolis 1941.

Temperatur und Leben. 1
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Zusendung vieler Sonderdrucke, besonders aus dem Ausland, fiir die ich herzlich
danke. Herr Prof. Luver, Saint Louis, iiberreichte mir sein wertvolles Buch.
Weiterhin standen mir mehrere Kollegen aus anderen Fachgebieten mit stetem
Rat zur Seite, vor allem die Herren Prof. C. Horrmany, Kiel, Prof. H. NETTER,
Kiel, und Dr. G. REHAGE, T. H. Aachen. Zu groem Dank bin ich fernerhin der
Deutschen Forschungsgemeinschaft fiir geldliche und apparative Unterstiitzungen
verpflichtet, durch die viele Untersuchungen erst ermdglicht wurden.
Mein besonderer Dank gilt meinem verehrten Lehrer,
Herrn Prof. Dr. ApoLF REMANE.

Thm mochte ich diese Zusammenfassung, die auch viele Ergebnisse meiner
eigenen bisherigen Arbeiten enthilt, widmen.

Abgeschlossen im Sommer 1954,

Der Einflufl der Temperatur
auf physikalisch-chemische Prozesse und auf
biologisch bedeutsame Stoffe.

A. Die Beeinflussung der Reaktionsgeschwindigkeit (RG).

Reaktionsmolekularitiit und -ordnung. Man unterscheidet chemische Reak-
tionen verschiedener Reaktionsmolekularitit. Bei den monomolekularen Vor-
gingen handelt es sich um Zerfalls- oder Umlagerungsprozesse einer einzigen
Molekiilart (z. B. radioaktiver Zerfall, Zerfall einiger Gase, Umlagerung der cis- in
eine trans-Form); bei den besonders hiufigen bimolekularen Reaktionen kommt ex
zum ZusammenstoB zweier Molekiile (z. B. H, + J, — 2 HJ). Schon trimoleku-
lare Reaktionen sind wegen der geringen Wahrscheinlichkeit eines Dreierstofies
selten; meist spielt sich der Vorgang dann in mehreren Schritten ab.

Auch wenn die Geschwindigkeit einer Reaktion (RG) proportional der Kon-
zentration zweier Stoffe 4 und B ist (RG = k- ¢4 - cg, k = RG-Konstante). so
braucht sie nicht unbedingt in Form einfacher ZweierstdBe abzulaufen, da auf Um-
wegen weitere Stoffe beteiligt sein konnen, die im Gesetz nicht auftreten. Ex
verlguft die an sich bimolekulare Rohrzuckerinversion in walBriger Ldsung
(C1aH,,0,4 + Ho0 - 2 CH,,04) scheinbar monomolekular, da die Wassermolekiile
in so groflem UberschuB vorkommen, daB ihre Konzentration sich praktisch nicht
andert. Man unterscheidet darum von der Reaktionsmolekularitit die Reaktions-
ordnung. Die erstere gibt den tatsichlichen molekularen Vorgang wieder. dic
letztere nur den empirischen Ablauf. Die Rohrzuckerinversion ist also eine bi-
molekulare Reaktion 1. Ordnung.

Reaktionsgeschwindigkeit (RG). Alle monomolekularen Reaktioneu sind
auch Reaktionen 1. Ordnung. Zur Charakterisierung der Geschwindigkeit dieser
Reaktionen gibt man meist die Halbwertszeit an, nach deren Ablauf sich die Aus-
gangsmenge um die Hilfte verkleinert hat. Ihr Wert ist unabhingig von der
GroBe der Ausgangskonzentration ¢, (vgl. NErTER?, S. 245). Geht man nicht von
¢, sondern einer spiteren Konzentration ¢ aus, die bereits um die Menge x an ent-
standenem Reaktionsprodukt kleiner ist (¢, — 2 = ¢), so erhilt man:

R(;'=~(jli:ilf:k(colx) (t = Zoit)
”‘1,,:0 T e In f(:-’f = kt oder log fc" = 2’;\@#.
1 NETTER, H.: Biologische Physikochemie. Potsdam 1951.
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Will man untersuchen, ob eine Reaktion 1. Ordnung vorliegt, so mufl nach der
letzten Gleichung bei graphischer Auftragung von log ccl gegen t eine Gerade re-

sultieren, die im Nullpunkt beginnt und deren Neigung %/2,303 betrigt. Solche
Abhéngigkeiten hat man bei der Hitzeabtstung von Mikroorganismen erhalten
(vgl. Teil IT).

Bei den Reaktionen 2. Ordnung ist die Halbwertszeit umgekehrt proportional
der Anfangskonzentration, bei den Reaktionen 3. Ordnung umgekehrt proportio-
nal deren Quadrat. Der Umsatz verlangsamt sich bei fortschreitender Reaktion
um so mebr, je hoher die Ordnung der Reaktion ist (vgl. Urtcn?!, S. 197).

Gleichgewichte. In den Organismen verlaufen viele Vorginge nur in einer
Richtung, da die Endprodukte sich nicht ansammeln und daher keine Gegen-
reaktion in nennenswertem Umfang erfolgt. Es besteht in den Organismen ein
dynamisches (DU Bois-REYMOND) oder Fliefgleichgewicht (v. BERTALANFFY?), das
unter Energieaufwand erhalten wird und natirlich bestrebt ist, unter Energie-
abgabe in ein Gleichgewicht iiberzugehen, wie es beim Tod der Fall ist. In dem an-
gefithrten Beispiel der Jodwasserstoffsynthese entsteht ein solches Gleichgewicht

durch die gegenlaufige Reaktion: H,+ J, < 2HJ. Die Reaktionsgeschwindig-
keiten beider Prozesse sind:

RGI = kl [Hz] [Jz] s RGz = kz [HJ]Z

(Massenwirkungsgesetz, in den eckigen Klammern: molare Konzentrationen).

Im Gleichgewicht ist RG; = RG,; daraus ergibt sich:

[}*[{1‘?1] J[']Jzil = % = K (Gleichgewichtskonstante ).

Ein Ansteigen der Temperatur erhoht beide Reaktionsgeschwindigkeiten und
laBt das Gleichgewicht schuneller eintreten. In dem angefithrten Beispiel steigt
auch K mit der Temperatur an, da k, etwas schneller wichst als k,.

End- und exergonische Reaktionen. Da, wie erwdhnt, sich bei den chemischen
Reaktionen in den Organismen kaum Gleichgewichte einstellen, miissen Prozesse
auflerhalb des Gleichgewichtes betrachtet werden. In diesem Fall kénnen sie frei-
willtg ablaufen (exergonische R.) oder nickt (endergonische R.). Ein freiwilliger
Verlauf erfolgt in geschlossenen Systemen, wenn in der thermodynamischen
Grundgleichung :

AGQ@=AH —-TAS, AG=AF + pV

(4@ = Anderung der freien Enthalpie, 4 H = Enthalpieinderung, A48 = Entro-
pieanderung, T = abs. Temperatur, A F = Anderung der freien Energie, p = Druck.
V = Volumen).

AG negativ wird, also entweder bei groflem neg. 4 H, d. h. bei stark exothermen
Reaktionen, oder bei stark pos. A 8. Dann kann der Ausdruck 7' A S so groB3 werden,
daB trotz endothermer Reaktion (A H = pos.) A@ negativ wird (vgl. HavrowITZ?,
S. 276).

Bez Wachstumsvorgiingen, also der Umwandlung von Baumaterial in Kérper-
substanz (z. B. Glucose + NH, = Pilzkorper + CO, + H,0, vgl. Bin~inGt, 8. 87 ff.),
wird Energie frei; es liegt insgesamt betrachtet ein exergonischer Prozefl vor. Hine
Temperaturerhdhung muB auch diesen ProzeB beschleunigen, da dies fiir alle
chemischen Reaktionen gilt, fiir die endothermen allerdings mehr als fir die exo-
thermen (NETTER).

‘UjLIEHTH Kurzes Lehrbuch der physikalischen Chemie. Dresden und Leipzig 1940.

2 v, BERTALANFFY, L.: Theoretische Biologie, Bd.2. Bern 1951.

s Havrowrtrz, F.: Fortschr. der Biochemie 1938—1947. New York 1948.

1+ BirnNIng, E.: Entwicklungs- und Bewegungsphysiologie der Pflanze. Heidelberg 1953.

1*
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Aktivierungsenergie (u). Der Gesamtumsatz der hier diskutierten Reaktionen
ist natiirlich um so gréBer, je mehr Molekiile durch Zusammenstol} reagieren. Es
nimmt aber stets nur ein Bruchteil der anwesenden Molekiile auf diese Weise an der
Reaktion teil, und zwar sind es diejenigen, die sich in einem besonders reaktions-
fithigen Zustand befinden. Es kommen nur die Molekile in Frage, deren augen-
blicklicher Energiebetrag grofl genug ist, um den ,,Energieberg’* einer Zwischen-
stufe zu tiberschreiten. Als A ktivierungsenergie (u cal{Mol)! bezeichnet man den Ener-
giebetrag, um den die Molekiile die mittlere Energie der Ausgangsstoffe mindestens
iibertreffen miissen, um reagieren zu kénnen. Der Bruchteil von Molekiilen, deren
Energiebetrag den Wert von p iiberschreitet und der so grundsitzlich zur Reak-
tion gelangen konnte, ist gleich o HRT (¢ = Basis der natiirl. Log., R = Gas-
konstante, T = abs. Temp.). In Wirklichkeit filhren aus anderen Griinden weniger
ZusammenstoBe zum Erfolg. Wiare £y, die RG-Konstante, die gelten wiirde, wenn
alle diese Molekiillzusammenstéfie Erfolg hitten, so ist die RG-Konstante der
Molekiile, die von diesen tatsichlich zur Reaktion gelangen:

—uiRT
k:kmax'e KT

Eyuax ist nahezu unabhingig von der Temperatur und als konstant anzusehen. Aus
der letzten Gleichung ergibt sich fiir zwei Temperaturen 7', und 7'y:

g, T 4,574 - log kyfk,

R (el TtV

Diese Arrheniussche Gleichung kann sowohl auf homogene wie auf heterogene
Reaktionen angewandt werden. Im biologischen Experiment setzt man fiir die
RG-Konstanten k, und k, die bei den beiden Temperaturen 7', und 7', gemessenen
Leistungen (z. B. den Sauerstoffverbrauch). Man trigt den log der gemessenen
Leistungswerte (Ordinate) gegen 1/7 (Abszisse) auf; dadurch geht die Exponen-
tialfunktion in eine Gerade mit dem Neigungswinkel o iiber. Die Aktivierungs-
energie ist dann
w= 4574 tgu.

RGT-Regel. Chemische Reaktionen sind also u. a. durch ihre Aktivierungs-
energien gekennzeichnet, die zumindest im biologisch wichtigen Bereich unab-
hiingig von der Temperatur sind. In besonders einfachen und iibersichtlichen Fillen
kann man darum aus der GroBe der p-Werte evil. auf die Art der Reaktion
schlieBen. (Uber modifizierte Formen der Arrheniusschen Gleichung vgl. Sizer?,
S.39). Liegen die beiden Temperaturen im biologisch wichtigen Bereich, und
unterscheiden sie sich um 10° C, so erhilt man nach der Arrheniusschen Gleichung
fiir k,/k, bei chemischen Reaktionen meist Werte zwischen 2 und 4. Diese RGT-
Regel (Reaktions-Geschwindigkeit- Temperatur-Regel) hatte bereits vanx't Horr
empirisch gefunden. Man schreibt sie meist in der Form:

.. k
Q,, (Temperaturkoeffizient) = - tj;ﬂ = 2—4.
t
Fiir nicht um 10° C auseinanderliegende Temperaturen berechnet man die @),-
Werte nach der Formel:
10 T, T, k, 10 ky
oo e e e Y o
log Q=7 7, W FaTi—a) Bk T T -1 F K
(T=T,+a; T+10=T,—aj
Cin physikalisch-chemischen Lehrbiichern auch mit A oder E bezeichnet. Die mehr
unverbindliche Bezeichnung u soll ausdriicken, daB die Biologen sehr oft nicht die Aktivierungs-
energie eines definierten Einzelprozesses messen.
2 QrzER, 1. W.: Effects of temperature on enzyme kinetics. Adv. Enzymol. 3, 35 (1943).



Die Beeinflussung der Reaktionsgeschwindigkeit (R ). D

Die Q,,-Werte eignen sich nicht zur Charakterisierung der chemischen Reaktionen,
da sie wegen der Beziehung

N 10 p ~
TR(T +10)

! o MWR(T + 10)
o=, = Sy > M@=
nicht unabhingig von der Temperatur sind (schwacher Abfall mit steigender
Temperatur bei konstanten u-Werten). Sie sind beim Vergleich mehrerer Reaktionen
fiir den gleichen Temperatursprung fiir diejenigen gréler, welche die grofieren
Aktivierungsenergien haben. Je héher dic letzteren sind, je langsamer verlaufen
im allgemeinen (jedoch nicht immer, vgl. 8. 14) die Reaktionen.

Katalysator und Aktivierungsenergie. Die Reaktionsgeschwindigkeit wird
durch die Zugabe eines geeigneten Katalysators oder im biologischen Geschehen
durch Fermente (= Enzyme) erhoht. Die Aktivierungsenergie nimmt dabei ab.
So betrigt p fiir die Zersetzung von H,0, in wiBriger Losung 18000, bei Gegen-
wart von dJ-Tonen 13500, Pt-Sol 11700 und von Leberkatalase 53500 cal
(vgl. Unicu!, 8. 214). Viele biologische Reaktionen verlaufen allerdings ohne
Ferment praktisch iiberhaupt nicht ab, so da8} ein solcher Vergleich nicht moglich
ist. Die GroBe der Aktivierungsenergie hingt also vom Katalysator bzw. Ferment
ab: sie ist aber (nach S1zEr?, S.51) vom p,, der Elektrolytkonzentration, Ande-
rungen in der Konzentration von Substrat und Enzym oder auch dem Reinheits-
grad der Enzyme weitgehend unabhingig. Scuwartz? fand Abhingigkeit von der
Substratkonzentration. (Uber weitere Beeinflussungen vgl. RoBERT u. Mitarb.4)

Q,,-Werte physikalischer Vorgiinge. Physikalische Vorginge wie Diffusion.
Osmose, Leitfihigkeit usw. haben meist niedrigere @o-Werte (1,1—1,4); photo-
chemische Reaktionen und auch kernphysikalische Vorgédnge sind von der Tempe-
ratur unabhingig (@,, = 1).

Wirkang ven Katalysatoren und Fermenten. Ein Katalysator bzw. Ferment.
das am Ende einer chemischen Reaktion unverdndert vorliegt, kann die freie
Energie des Vorgangs (vgl. hierzu 8. 3 u. Uricn?!, 8. 88) nicht beeinflussen, z. B.
ein Gleichgewicht verschieben. Wenn auch oft durch Bildung von Enzym.-
Substratverbindungen die Reaktion in Teile zerlegt wird, dndert sich bruttomafig
ihre Ordnung nicht. Falls die Reaktion nur unter Energieaufnahme ablaufen kann,
muB diese aus Energiedepots (z. B. Adenosintriphosphorsiure) zugefiihrt werden.
Katalysatoren und Fermente kénnen bereits in geringsten Mengen die Reaktions-
geschwindigkeit beschleunigen. So wird die Reaktion zwischen HJ und H,0, noch
durch 5 - 10-° g Molybdénsdure merklich katalysiert; Lab coaguliert das 3 - 107-
fache seiner Menge an Casein (vgl. Kuvnx5, 8. 135). Oftmals (wie bei den Carbo-
hydrasen) ist die Reaktionsgeschwindigkeit bei Substratiiberschufl der Enzym-
konzentration direkt proportional, in anderen Fillen trifft dieses nicht zu, z. B.
wenn die entstehenden Spaltprodukte die Reaktionsgeschwindigkeit hemmen. So
ist die Eiweifispaltung durch Pepsin nur der Wurzel aus den rel. Fermentmengen
proportional (vgl. NETTERS,S. 267). Die Reaktionsgeschwindigkeit steigert sich bei
konstanter Substratkonzentration mit zunehmender Fermentmenge bis zu einem
Maximalwert. Die Abhingigkeit von der Fermentmenge ist verstindlich, da es

! Siche S. 3, FuBnote 1.

2 Siche S. 4, Fulinote 2.

3 ScrwaARTZ, B.: The effect of temperature on the rate of hydrolysis of triglycerides by
pancreatic lipase. J. Gen. Physiol. 27, 113 (1943).

¢ ROBERT, L., B. RoBERT u. M. ROBERT: Influence de la température sur Vinhibition
compétitive. Bull. Soc. Chim. biol. (Paris) 33, 1859 (1951).

5 Kyaw, R.: In C. OPPENHEIMER, Die Fermente und ihre Wirkungen. Leipzig 1925.

¢ Siehe S. 2, Fuinote 1.



