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No 7. M. Eisentraut, Stuttgart. — Der Winterschlaf, ein
Problem der Wirmeregulation.

Mit dem Wort ,,Winterschlaf* verbinden wir einen bestimmten
physiologischen Begriff. Winterschlaf ist nur der Lethargiezustand
der Homoiothermen, wiithrend der winterliche Inaktivititszustand
der Poikilothermen eine Kiilteerstarrung ist, fiir die wir die Be-
zeichnung ,Winterstarre® gebrauchen.

Im Winterschlaf kommt es zu bemerkenswerten physiologischen
Verdanderungen. Die Kiorpertemperatur sinkt weitgehend ab. Mit
dem Erkalten des Korpers geht eine Verminderung aller Lebens-
funktionen einher, die in bestimmten Grenzen wie bel einem
Wechselwarmen der van't Hoffschen Regel folgen. Es kommt zu
einer weitgehenden Verlangsamung der Atem- und Herzfrequenz,
zu einer Herabsetzung des Blutdruckes und der Blutzirkulation
und zu einer Verminderung der Nervenfunktionen. Es erlischt die
Grosshirntétigkeit, und die hioheren Nervenfunktionen werden aus-
geschaltet. Die Reizleitung in den peripheren Nerven wird zwar
verlangsamt, bleibt jedoch bis zu einem gewissen Grade erhalten.
Auch im tiefen Winterschlaf ist das Tier reaktionsfihig, eine sehr
bemerkenswerte und bedeutungsvolle Erscheinung. Mit dem Sinken
der Korpertemperatur geht naturgemiiss der Stoffwechsel zuriick
und wird auf ein Minimum reduziert. Zur Erhaltung des kleinen
Lebensfunken geniigen die im Korper aufgespeicherten Fett-

1 H. Misrin, Basel: ,,Uber neuartige Elektroden zum Ableiten von Aktions-
potentialen mariner Tieren* wird in der ,,Experientia® unter Pro Laboratorio
erscheinen. _,

F. Bavrzer, C. HarpinGg und P. MEYER, Bern: ,,Uber die Letalitat und
das Verhalten der Kerne beim Seiegelbastard Psammechinus @ < Arbacia 3.
wird in den ,,Pubblicazioni della Stazione di Napoli* publiziert.
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vorrite. Altere Autoren stellten einen auffallend niedrigen Respira-
tionsquotienten fest und nahmen besondere Stoffwechselvorginge
withrend des Lethargiezustandes an. Neuere Untersuchungen, ins-
besondere von Kavser (1940), haben gezeigt, dass bei allen unter-
suchten Winterschlafern der R. (). anndhernd 0,7 betrigt, also dem
R. Q. des Fettes entspricht. Das Tier braucht im Winter keine
Nahrung von aussen aufzunehmen, und hierin besteht ja die
eigentliche biologische Bedeutung des Winterschlafes.

In enger Beziehung zum Winterschlaf stehen Verdnderungen
innerer Organe, inshesondere der endokrinen Driisen. Diese wurden
in den letzten Jahrzehnten bei Winterschlifern hiufig untersucht,
wobei wichtige Ergebnisse zu Tage kamen, die jedoch noch manche
Unklarheiten erkennen lassen. In Ubereinstimmung mit KAYSER
(1940, 1950 @) kann als gesichert angenommen werden, dass diese
Verinderungen einen bestimmten Jahreszyklus erkennen lassen:
Es kommt zu einer Hypotrophie derjenigen Driisen, die fiir die
Wirmebildung und Wérmeregulation von Einfluss sind, insbeson-
dere des Hypophysenvorderlappens, der Schilddriise und der
Nebennierenrinde, daneben auch der Geschlechtsdrisen. Das
Nebennierenmark zeigt ein wechselndes Bild, aber keine eigentliche
Involution. Diese Driise bleibt offenbar in einer gewissen Bereit-
schaft fiir eine Alarmreaktion, wie sie z. B. das plotzliche Erwachen
aus dem Winterschlaf darstellt, bel dem es zu einer Ausschiittung
von Adrenalin kommt. Bemerkenswert ist die von SUOMALAINEN am
Igel gemachte Feststellung, dass die Langerhans’schen Inseln des
Pankreas im Winterschlaf eine Hypertrophie zeigen, was auf eine
vermehrte Insulinsekretion hinweist: Insulin bewirkt als Anta-
gonist des Adrenalins eine Verminderung des Stoffwechsels und ein
Sinken des Blutzuckerspiegels. :

Es will mir scheinen, dass bei der Beurteilung des Winterschlafes
das Verhalten der Hormondriisen bisweilen allzusehr in den Vorder-
grund geriickt wurde, wihrend es sich teilweise vielleicht nur um
Begleiterscheinungen des allgemein verminderten Stoffwechsels
handelt. Es ist ja nicht nur der Winterschlaf, der im Jahreszyklus
der betreffenden Tiere eine wichtige Erscheinung darstellt, sondern
es gibt noch andere Vorginge, vor allem die Fortpflanzung, die
ihrerseits in engster Beziehung zum Hormonhaushalt steht. Zu-
sammenfassend konnen wir wohl sagen, dass der Winterschlaf von
einem harmonischen Zusammenspiel der endokrinen Driisen be-
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gleitet wird. Dieses versetzt den Winterschlifer in den Zustand der
inneren \Winterschlafbereitschaft, die als wichtiger endogener
Faktor vorhanden sein muss, damit der Lethargiezustand eintreten
kann. Dies kann aber nur geschehen bei Vorhandensein ecines
zweiten, und zwar exogenen Faktors, niamlich einer relativ
niedrigen Umgebungstemperatur.

Ich habe einleitend, zur Charakterisierung des Winterschlafes,
diese Dinge nur kurz gestreift, um mich nun allgemeinen Fragen
zuzuwenden, die uns das Wesen des Winterschlafes und die beson-
deren Eigenschaften der Winterschlifer nédherbringen sollen. Ich
mochte mich dabei im wesentlichen auf die Erscheinungen be-
schrinken, die m. E. den Kernpunkt des Problems darstellen,
namlich auf das Verhalten der Kérpertemperatur wihrend und
ausserhalb des Winterschlafes. Es sind dies also Fragen, die die
Wirmeregulation und den Wirmehaushalt betreffen. Wir wollen
zuniichst versuchen, einen Vergleich der Winterschlifer mit anderen
Tieren vorzunehmen und den Winterschlaf gegen dhnliche Er-
scheinungen abzugrenzen.

Wie verhilt sich ein Poikilothermer beim Sinken der Umge-
bungstemperatur ? Da er nicht fihig ist, eine gleichbleibende
Korperwiarme zu halten, sinkt diese gleichlaufend mit der Umge-
bungstemperatur ab und verldsst den optimalen Temperaturbereich.
Damit kommt es zwangsldufig zu einer Verminderung der Lebens-
funktionen und schliesslich zum Eintritt eines Erstarrungszu-
standes. Bel vielen Arten lisst sich der Korper bis zu einem be-
stimmten Punkt unter 0° unterkiihlen. Wird dieser unterschritten,
so kommt es zu dem bekannten Temperatursprung bis auf nahe 0°,
dem dann ein Gefrieren der Korpersifte und der Eintritt des
Todes folgt.

Wird dagegen ein Warmbliiter, und zwar ein Nichtwinter-
schlafer, kiithler Umgebungstemperatur ausgesetzt, so kampft er
gegen die Abkiihlung durch vermehrte Atmung, Steigerung des
Stoffwechsels, vermehrte Bewegung und stirkeren Nahrungsver-
brauch an. Er versucht also, die erhohte Wirmeabgabe durch
erhohte Warmeproduktion auszugleichen. Wenn jedoch die Kiélte-
einwirkung zu intensiv erfolgt und zu lange anhilt, erlahmen
schliesslich die Abwehrkrifte, und die Kérpertemperatur sinkt ab.
Es tritt ein Zustand der Hypothermie und der Erstarrung ein,
der schliesslich irreversibel ist. Bei etwa 20° Korpertemperatur
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kommt es zu einer Lihmung des Atemzentrums und beim Absinken
auf etwa 10° zu einem Stillstand des Herzens: es tritt der Kiltetod
ein. Beziiglich der kritischen Stufe der Umgebungstemperatur, bei
der ein Absinken der Korperwiirme erfolgen kann, wie auch hin-
sichtlich der letalen Temperaturstufe bestehen individuelle und
artliche Unterschiede. Die provozierte Hypothermie eines Nicht-
winterschlifers zeigt dusserlich manche Ahnlichkeit mit dem Winter-
schlaf, hat aber innerlich nichts mit ihm zu tun.

Wir betrachten nun das Verhalten eines Winterschlifers in der
gleichen Situation, und zwar zunéchst eines solchen im Zustand der
inneren Winterschlafbereitschaft. Auch er hilt beim Sinken der
Umgebungstemperatur zunédchst seine Korperwirme konstant.
Beim Erreichen einer kritischen Temperaturstufe,
die bei den einzelnen Arten verschieden tief liegt, kommt es dann
zu einem Umschalten der wirmeregulatorischen Einrichtungen:
Die Korpertemperatur fdllt ab und gleicht sich wie bei einem Poi-
kilothermen der Umgebungstemperatur an: das Tier versinkt in
die Winterschlaflethargie. Beim Erreichen einer unteren Grenze
jedoch, die im allgemeinen nahe bei 0° liegt, setzt nun wieder eine
Wirmeproduktion ein, die entweder gerade ausreicht, diese M1 -
nimaltemperatur zu halten, oder aber so intensiv sein
kann, dass es zu einer volligen Erwirmung des Korpers und zum
Erwachen aus der Lethargie kommt.

Bringen wir schliesslich einen Winterschlifer, der sich nicht im
Zustand der Winterschlafbereitschaft befindet, also z.B. im
Sommer, in kiihle Umgebungstemperatur, so kommt es zu einer
Hypothermie, wobei jedoch im Gegensatz zum Nichtwinterschldfer
der Korper sich unbeschadet bis auf nahezu 0° abkiihlen kann, wie
schon HorvaTu vor iiber 70 Jahren in eingehenden Versuchen
zeigen konnte. Dieser stellte ferner fest, dass auch dann der Winter-
schlafer fahig ist, von sich aus seine Korperwirme wieder bis zur
Hohe der Wachtemperatur zu steigern, wozu ein Wechselwarmer
niemals imstande ist.

In diesem Verhalten der Korpertemperatur sehen wir einen
wichtigen Unterschied der Winterschlifer sowohl zu den Nicht-
winterschlifern (Abkiihlungsfihigkeit bis auf nahezu 0°) wie auch
zu den Wechselwarmen (selbstindige Erwirmung und Erwachen
aus der Lethargie). Wenden wir hier einmal die gewthnlich in
tkologischem Sinne gebrauchten Begriffe , eurytherm® und ,,steno-
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therm™ in physiologischem Sinne an, indem wir sie auf die Schwan-
kungsmoglichkeit der Korpertemperatur beziehen, so kinnen wir
sagen: Wihrend der Nichtwinterschlifer in physiologischem Sinne
ein warm-stenothermes Tier ist, zeichnet sich der Winterschlifer
durch eine physiologische oder konstitutionelle
Eurythermie -aus.

Die Minimaltemperatur liegt bei den Winterschli-
fern im allgemeinen zwischen 5 und 07, doch kénnen wir bei den
einzelnen Arten gewisse Unterschiede erkennen. So betrigt z. B.
bei Cricetus cricetus die Minimaltemperatur 4-5°, bei Marmota
monax 3°; Erinaceus europaeus kann sich bis auf ca. 1,5°, Muscar-
dinus avellanartus und Glis glis bis auf 1-0° abkiilen. Nur bei
Fledermé&usen, die, wie noch niher auszufiithren, eine gewisse
Sonderstellung unter den Winterschlifern und Warmbliitern iiber-
haupt einnehmen, kénnen Korpertemperaturen unter 07 auftreten,
ohne dass eine Schiadigung erfolgt, sie lassen sich also dhnlich wie
viele Wechselwarme unterkiihlen. Auch bei Fledermiusen kann
ein Wiedereinschalten der Wéirmeregulation bei Anniéherung an
die Minimaltemperatur erfolgen, doch sind sie 1m allgemeinen
weniger kiilteresistent als andere Winterschlifer und bei Umge-
bungstemperaturen unter ca. — 5° dem Kailtetod preisgegeben.

Wie erwihnt, kommt es bei Annédherung an die Minimaltempe-
ratur wieder zu einer gewissen Wéarmeproduktion. Zweifellos wirkt
dabei die Kilte als Reiz. Da das Tier auch noch in tiefer Lethargie
reaktionsfdhig bleibt, wird der Reiz weitergeleitet und fithrt zu
einer Erregung des Atemzentrums, dementsprechend zu einer ver-
mehrten Sauerstoffaufnahme. Kayser (1950 b) stellte u. a. beim
Ziesel folgende Werte fiir den Sauerstoffverbrauch (pro kg/Stunde
inscm ) fest i ber 10° = 19,6, bei 5° = 19,7 und bei 2° = 38.,9.
Bel einer Temperatur von 5° ist also bereits kein Absinken des
0,-Verbrauchs mehr festzustellen und bei 2° sogar eine Ver-
doppelung.

Die giinstigsten Umgebungstemperaturen fiir den Eintritt des
Winterschlafes liegen im allgemeinen etwa zwischen 13 und 5°.
Jedoch unterscheiden sich die einzelnen Winterschlaferarten
hinsichtlich dieser kritischen Temperaturstufe
nicht unwesentlich. Sie betragt z. B. fiir Cricetus cricetus etwa
9—10°; Cutellus citellus wird dagegen mitunter schon bei 20°
Umgebungstemperatur lethargisch (vergl. Tabelle 1).
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Ein besonderes Verhalten finden wir bei Fledermiusen. Schon
1832 stellte Harr fest, dass bei ithnen auch im Sommer ein Absinken
der Korpertemperatur eintreten kann. Diese Beobachtungen wur-
den von KoenNinck und MErRzBACHER bestétigt, fanden aber wenig
Beachtung. Eigene Untersuchungen (19326, 1934), die dann von
BurBANK u. YOUNG ergdnzt wurden, zeigten, dass bei Fledermiusen
jedesmal, wenn sie sich zum Schlaf niederlassen, ein Temperatur-
abfall bis auf etwa die Hohe der Umgebungstemperatur, verbunden
mit dem Eintritt einer Lethargie, eintreten kann. Im regelméssigen
Tagesrhythmus wird diese .. Tagesschlaflethargie® am Abend durch
ein selbstandiges Erwédrmen des Korpers und Erwachen unter-
brochen. Nach meinen Feststellungen an Myotis myotis findet bei
Umgebungstemperaturen von iiber 28° kein Absinken der Korper-
wiarme statt. Dies deckt sich mit édlteren Beobachtungen von Hari,
der bei Temperaturen iiber 28° einen erheblichen Anstieg des
Stoffumsatzes, mithin eine erhthte Wiarmeproduktion feststellte.
Weiterhin fand ich, dass bei Umgebungstemperaturen von ca. 10°
abwirts der Tagesrhythmus erlischt und die Tagesschlaﬂéthargie
in einen Dauerzustand iibergeht, den wir dann als Winterschlaf
bezeichnen konnen. Auch bei tropischen Flederméusen gibt es die
Erscheinung des Absinkens der Koirperwidrme unter die untere
Grenze der Wachtemperatur (,,wach® hier stets im Gegensatz zu
»lethargisch®), also unter die Bewusstseinsschwelle. Rhinolophus
landert fand ich (1940) in einer Hohle in ca. 1 100 m Hohe am
Kamerunberg am Tage bei Umgebungstemperaturen von ca. 20°
teilweise in einer leichten Tagesschlaflethargie. Bei Hipposideros
caffra trat nach Uberfiithren in einen Kiihlschrank schnell ein weit-
gehender Abfall der Korpertemperatur ein, und einige Exemplare
von Eptesicus tenuipinnis zeigten in entsprechend kiihler Umge-
bungstemperatur sogar die Erscheinung der Dauerlethargie, die
durchaus dem Winterschlaf heimischer Arten entsprach. Nur
zeigte sich gegeniiber den heimischen Arten eine Verschiebung der
Temperaturgrenzen insofern, als bei den untersuchten tropischen
Arten die kritische Temperatur fiir den Eintritt der Lethargie nicht
bei 28° sondern bei ca. 24—25° lag; ferner kann eine Dauerlethargie
nicht erst bei 10°, sondern schon bei Temperaturen unter 20°
eintreten.

All diese Beobachtungen zeigen, dass sich die Flederméuse allge-
mein durch einen sehr primitiven Wirmehaushalt auszeichnen
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(wobet sicherlich noch manche artlichen Unterschiede festzustellen
sein werden). Auf Grund dieser recht deutlich hervortretenden
Unterschiede zu anderen Warmbliitern sagt Kavser (1950 a):
« La chauve-souris ne peut étre classée parmi les mammiféres
homéothermes; été et hiver, elle se comporte en poikilotherme,
ne devenant homéotherme que pour quelques heures le soir, au
moment de son vol prédateur» (S. 106). Offenbar geht KAayser in
dieser Annahme aber zu weit. Eine Fledermaus braucht ja nicht
unbedingt am Tage poikilotherm zu werden; ausserdem kann sie
auch aus tiefer Lethargie ihre Wirmeproduktion steigern und wach
werden, was ein Poikilothermer nicht vermag. Wir miissen demnach
auch die Fledermiuse durchaus zu den Homoiothermen rechnen,
wobel nur zu betonen 1st, dass sie in der Reihe der niederen Warm-
bliiter auf der untersten Entwicklungsstufe stehen. Die in Tab. 1
zusammengestellten Werte fiir die kritischen Temperaturstufen
zeigen, dass sich die Flederméuse in der aufsteigenden Reihe ohne
weiteres den iibrigen Winterschlifern anschliessen, zumal wenn man
die tropischen Arten mitberiicksichtigt.

TaBeLLE 1

Kritische Temperaturstufen fiir einige Winterschliferarten.

CRICOINE CPICELIIS " o i o o v 9-10°
Marmola molar « o « s 5 =« = = 10-11°
Erinacens europaens . . . . o« o« o x 1547
Muscardinus avellanarius . . . . . . 15-16°
s e A S PV |-
Cucllus, criellig: v be gt 6w w0 20°
CHlelims TUIOmS 1 w5 5 30 6 omn . 22°
tropische Chiropteren . . . . . . . . 24-25°
heimische Chiropteren . . . . . . . 28°

Ein Blick auf die Tabelle lisst erkennen, dass die kritischen
Temperaturstufen, bei denen Winterschlaf eintreten kann, durchaus
nicht bei allen Arten eine ,winterliche® Tiefe erreichen. Dies gibt
Veranlassung auf den sogenannten Sommerschlaf bei Sdugetieren
einzugehen. HEssE schreibt im Anschluss an die Behandlung der
Trockenstarre mancher Wechselwarmen iiber diese Erscheinung
folgendes: ,,Auch bei den Sdugern kommt Sommerschlaf vor, der
thnen hinweghilft iiber die heisstrockene Zeit, wo eine Steigerung
der Temperatur durch lehhafte Bewegung Gefahr bringt: er ist
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bekannt ... beil den eigenartigen Insektenfressern Centetes und
Ericulus und einigen Halbaften (Chirogale, Microcebus) in Mada-
gaskar. Sogar in unseren Breiten stellen einige Siugetiere, wie der
Siebenschlifer und das Murmeltier, in der heissesten Zeit ihre
Tatigkeit ein und halten einen kurzen Sommerschlaf* (S. 229).
Man gewinnt daraus die Vorstellung, dass die Sommerschlifer
unter dem Einfluss der Hitze in Lethargie fallen, ebenso wie der
Winterschlaf unter dem Einfluss der Kilte eintritt.

Betrachtet man die in der Literatur angefithrten Sommer-
schlifer, so kann man drei verschiedene Gruppen unterscheiden.
Die erste betrifft einige zum Teil schon von HESSE genannten
Vertreter unserer klassischen Winterschlifer, namlich Ziesel, Mur-
meltier, Siebenschlifer und Haselmaus. Die Angaben, dass diese
Tiere im Sommer in eine Lethargie gefallen seien, gehen auf iltere
Autoren zuriick und beziehen sich wohl ausschliesslich auf Gefan-
genschaftstiere, bei denen der normale Jahreszyklus gestort ge-
wesen sein diirfte. Wie ausserdem Kayser (1940) schon betont,
waren es dann nicht etwa hohe, sondern relativ niedrige Tempera-
turen, bei denen Lethargie eintrat. Bei Beriicksichtigung der in
Tab. 1 angefiihrten kritischen Temperaturstufen kommen wir zu
der Uberzeugung, dass es sich um eine zur unrechten Zeit aufge-
tretene Winterschlaferscheinung gehandelt haben diirfte.

Die zweite Gruppe umfasst die ais .,.Sommerschlafer* bekannten
madagassischen Sidugetiere, und zwar Centetes, Hemucentetes,
Microcebus, Cheirogaleus und Altililemur. BArRkow hat sich schon
1846 kritisch mit dem ,.Sommerschlaf” von Centetes beschiftigt und
weist darauf hin, dass die Zeit seiner Lethargie, namlich die Monate
Juni bis September, auf der Stdhalbkugel unserem Winter ent-
spricht. In Westmadagaskar herrscht dann Trockenzeit mit zum
Teil relativ kithlen Temperaturen. RANDp grub lethargische Borsten-
igel aus ihren sehr tiefen Erdhohlen aus; die Tiere hatten sich also
an die relativ kiihlsten Orte zuriickgezogen. WEIDHOLZ stellte bei
gefangen gehaltenen Vertretern von Microcebus fest, dass sie
lethargisch wurden, wenn die Raumtemperatur verhiltnisméssig
kithl war. Also auch diese Vertreter schlafen offensichtlich nicht
bei Hitze, sondern bei relativ niedrigen Umgebungstemperaturen
ein.

Zur dritten Gruppe der sogenannten Sommerschlifer gehoren
einige Zieselarten in den trockenen Steppengebieten Siidrusslands
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