Winterschlaf des Alpenmurmeltieres
(Marmota marmota)
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Abstract

The most important adaptation of mar-
mots for inhabiting harsh alpine habitats is
their ability to hibernate. By reducing
metabolic rate to 3-5 % of the summer
level, body temperatures may decrease to
2.6° C. However, marmots can remain in
this state with extremely low energy con-
sumption only for a limited period of time.
They regularly interrupt torpor after
approximately 12 days and rewarm for
about one day to body temperatures of on
average 34.5° C, which is still 3.7° C
below the average body temperature
during summer. During deep torpor mar-
mots remain sensible against external sti-
muli and again increase metabolic heat
production below a critical temperature
threshold in order to avoid a further
decrease of body temperature and the risk
of death from exposure to cold. In natural
hibernacula, such temperature conditions

exist for most of the hibernation period.

An endogenous circannual rhythm and
the seasonal changes of daylength as an
external Zeitgeber play an important role
for regulating the annual changes of body
mass and readiness to hibernate. Marmots

fuel their metabolism during winter enti-
rely from body fat accumulated during
summer and lose on average one third of
their autumn body mass. The herbivorous
marmots emerge from hibernation long
before the thaw is completed and hence
continue to depend on fat reserves after
termination of hibernation. The total
energy requirements during the fastening
period cannot be decreased sufficiently by
solely reducing metabolic rate, particular-
ly not by juveniles which have only 3
month available for accumulating fat
reserves for a hibernation period of 6-7
month. In order to further reduce their
energy demands marmots hibernate in
groups of up to 20 individuals. They redu-
ce individual heat loss to the cold environ-
ment by huddling close together and syn-
chronizing their regular changes from tor-
por to high body temperatures. In additi-
on, the most vulnerable juveniles are loca-
ted in the middle of the huddling group
and related adult group members actively
warm juveniles during winter by slightly
increasing their body temperatures or by

additional interruptions of torpor.
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Einleitung

Die wohl wichtigste Eigenschaft, die es
Murmeltieren erméglicht Hochgebirge zu
besiedeln, ist ihre Fahigkeit zum Winterschlaf.
Ohne diese Fihigkeit konnten sie den Winter
in diesem unwirtlichen Lebensraum nicht
iberstehen. Die vielleicht noch nutzbaren
Reste der vertrockneten Pflanzen des vergan-
genen Sommers sind dort unter {iber Monate
hinweg unter einer michtigen Schneedecke
begraben und selbst den groBen Pflanzenfres-
sern kaum mehr zugiinglich. Frisches Griin
wird es frithestens im April, nach dem Ende
der Schneeschmelze wieder geben. Hinzu
kommt die Kilte withrend der Wintermonate,
die kleinere Siugetiere besonders hart trifft.
Aufgrund des ungiinstigeren Verhilmisses von
Korperoberfliche zu Kérpervolumen sind die
Wirmeverluste bei ihnen besonders hoch und
sie miissen pro g Gewicht wesentlich mehr
Energie aufwenden, um die Kérpertemperatur
(Tp) auf dem fiir Stugetiere typischen, hohen
Niveau zu halten.

Wie Alpenmurmeltiere diese Probleme
losen, 14Bt uns schon Conrad GESNER (1669)
in seinem ,Thierbuch® wissen: ,Wann dann
die Berg mit Schnee bedeckt werden/ welches
ungefehr umb S.Michaels Tag geschicht/ so
verbergen oder verschlieffen sich dieselben in
ihre Herberg/ verschliessen und verstopfen die
AuBging so hart mit Erden/ daB mi leichter
durch andere darneben liegende Ort/ dann
eben durch solches Erdreich/ so sie in die
Locher gestopfet haben/ mit Eysen, Bickel
oder Hauen graben kan. Also liegen sie sicher
vor dem Wind/ Regen und Kilte bewahrt/ und
schlaffen den ganzen Winter biff auff den
Lenz/ ohne Speif und Tranck/ zusammen
gekriimmet/ wie ein lgel. Es sollen aber ihrer
mehrentheils 5. 7. 9. oder 11. auch biweilen
mehr in einem Loch beyeinander schiaffen
liegen. Daher ist ein Sprichwort bey den Ein-
wohnern der Alpen im Brauch: Er muB seine
Zeit geschlaffen haben wie ein Murmelthier.
Sie schlaffen auch den Winter iiber/ ob man
sie schon in Hausern auffzeucht und ernihret:
Aber wann man sie in Fissern oder anderen
Geschirren ins Heu beschlieBen will/ muB
man ihnen durch gebohrte Locher Lufft las-
sen/ sonst ersticken dieselbigen.“ (S. 269).
Obwohl hier bereits wesentliche Merkmale

des Winterschlafes von Alpenmurmeltieren
beschrieben werden, so blieb die Erforschung
der physiologischen Grundlagen und der Kon-
sequenzen fiir den Energiehaushalt nachfol-
genden Generationen vorbehalten und eine
Reihe wichtiger Fragen sind bis heute nicht
beantwortet.

Physiologische Verdnderungen

Winterschlafende Murmeltiere sind gan:z
kalt und unbeweglich, und ihre Lebensfunk-
tionen sind auf ein Minimum reduziert. In die-
sem Zustand der Kaltestarre dhneln sie auf den
ersten Blick einem toten Tier viel mehr, als
einem lebenden. DUBOIS, der als Erster den
Winterschlaf des Alpenmurmeltieres mit
naturwissenschaftlichen Methoden unter-
suchte, registrierte im tiefen Torpor eine Rek-
taltemperatur von 11° C und gleichzeitig nur
mehr 3-4 Herzschlige pro Minute. Die
Atmung war auf vier Ziige pro Minute redu-
ziert {DuBoIS 1896). Obwohl fiir die damalige
Zeit beachtlich, geben diese Ergebnisse nur
ein ungenaues Bild der tatsichlichen Reduk-
tion der Stoffwechselintensitit wieder. Insbe-
sondere die Atmungsfrequenz ist ein unzuver-
lassiges MaB, da im tiefen Winterschlaf
befindliche Tiere sehr unregelmaBig, mit
einem Wechsel von langen Atempausen und
rasch aufeinanderfolgenden, tiefen Ziigen
atmen. Das priziseste Mal} zur Quantifizierung
der Stoffwechselintensitit ist der Sauerstoff-
verbrauch, denn Tiere gewinnen die Energie
fiir ihre Lebensvorgiinge ausschlieBlich aus der
Oxydation von Nihrstoffen. Die Messung des
Sauerstoffverbrauches mittels der sogenann-
ten ,indirekten Kalorimetrie“ ist deshalb auch
die Standardmethode zur Bestimmung der
Stoffwechselrate im Labor. Das Versuchstier
wird hierzu in eine MeBkiivette gesetzt, durch
die Luft gepumpt wird. Uber die genaue Mes-
sung des Pumpvolumens und der Abnahme
der Sauerstoffkonzentration in der ausgeatme-
ten Luft gegeniiber der eingearmeten kann die
Sauerstoffaufnahme exakt bestimmt werden.

Im tiefen Winterschlaf sinkt die Stoff-
wechselrate eines Murmeltieres auf ein Mini-
mum von 14 ml Sauerstoffverbrauch pro Stun-
de und kg Korpergewicht (Abb. 2). Vergli-
chen mit der basalen Stoffwechselrate im
Sommer bedeutet dies eine Reduktion des
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Energieverbrauches auf 3-5 Prozent des mittle-
ren Sommerwertes (ORTMANN & HELDMAIER
1999). Selbst wihrend der kurzen Unterbre-
chungen des Winterschlafes (s.u.) befinden
sich Murmeltiere physiologisch in einem
Sparzustand, der sich von dem der Sommer-
monate unterscheider. Die durchschnirtliche
Ty, von freilebenden Murmeltieren betriigt im
Sommer 37,7° C (TURK & ARNOLD 1988), die

ser Phase nicht die vorhergesagte Abhiingig-
keit von der T; die minimale Stoffwechselak-
rivitie stellt sich bereits lange vor dem Errei-
chen der minimalen T}, ein. Diese Befunde
filhrten zu der alternativen Auffassung, dal
Winterschlifer nicht primir die Ty, regeln,
sondern die Stoftwechselintensitar selbst. Die
Reduzierung der Stoffwechselrare fiihre dann
aufgrund der verminderten Wirmeproduktion
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von wachen Murmeltieren im Winter aber nur
34,3° C (ArRNOLD 1995). Dementsprechend
ist der Sauverstoffverbrauch von wachen Win-
tertieren mit 190 ml pro Stunde und kg Kor-
pergewicht um ca. 50 Prozent niedriger als der
von Sommertieren (ORTMANN & HELDMAIER
1999).

Eine derzeit unter Winterschlafexperten
heifll diskutierte Frage ist, wie es zu dieser
enormen Verringerung der Stoffwechselinten-
sitdt kommt. Die traditionelle Sicht geht von
der Tatsache aus, dal) biochemische Vorgiinge
Diese Schule

betrachrer eine reduzierte Stoffwechselrate als

temperaturabhiingig  sind.

Folge der niedrigeren Geschwindigkeir, mir
der chemische Reaktionen bei tiefen Tempe-
raturen ablaufen und sieht die Kérpertempera-
tur als die entscheidende Grélle an, die vom
winterschlafenden Tier reguliert wird. Wie aus
Abb. 1 ersichtlich, ist der Sauerstoffverbrauch
aber am niedrigsten wihrend der Eintrittspha-
se in den Winterschlaf und zeigt wihrend die-

zum Absinken der Ty, (ORTMANN & HELDMAL-
ER 1999, HELDMAIER & RUF 1992).

Ein weiteres Argument dafiir, dalb Veriin-
derungen in der Stoffwechselrate nicht das
Resulrat von Verinderungen der Ty, sind, son-
dern ihre Ursache, ist aus dem Verhalten der
Tiere abzuleiten. Wire namlich ein Absenken
der T}, Voraussetzung fiir die energiesparende
Verringerung der Stoffwechselrate, dann soll-
ten die Tiere beim Eintritt in den Winter-
schlaf versuchen moglichst schnell aus-
zukithlen. Genau das Gegenteil ist aber der
Fall. Winterschlafende Tiere nehmen in der
Regel eine eng eingerollte Korperhaltung ein,
wobei der Kopf zwischen den Hinterbeinen
ruht und vom Schwanz bedeckt wird. Diese
kugelige Korperhaltung verringert die Korper-
oberfliche und verlangsamt dadurch das Aus-
kiihlen.

Abb. 1:

Veranderung der Kérpertemperatur

(Tp) und der Stoffwechselrate (MR,

Sauerstoffverbrauch pro g Kérperge-

wicht und Stunde) wahrend einer
Winterschlafepisode bei einem im
Labor gehaltenen Alpenmurmeltier.
Mit der zeitweiligen Aufgabe der
hohen Kérpertemperatur sinkt der
Energiebedarf auf einen Bruchteil d
Ausgangswertes und steigt wihren

es
d

der Wiedererwarmung auf ein Vielfa-
ches der niedrigsten Stoffwechselrate
im tiefen Winterschlaf an (nach Orr-

MANN 1997).
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Das Ratsel des periodischen
Erwachens

Sogenannte ,echte Winterschlafer, zu
denen auch das Alpenmurmeltier gezihlt
wird, senken ihre T}, iiber lange Zeitrdume ab,
um dann wieder regelmiBig fiir kurze Zeit auf
eine hohe Kérpertemperatur aufzuwirmen. In
der Fachterminologie der Winterschlafphysio-
logie spricht man von lingeren Intervallen der
Kiltestarre oder des , Torpors®, die sich mit
kurzen Episoden der ,,Euthermie” abwechseln.
Die Wiedererwirmung des Kérpers erfolgt
durch Muskelzittern, der typischen Reaktion
von Siugetieren auf Unterkithlung und durch
Wirmebildung in einem dafiir spezialisierten
Gewebe, dem sogenannten ,braunen Fett“. Im
Gegensatz zu Zellen des weillen Fettes enthal-
ten braune Fettzellen viele kleine Fetttropf-
chen und eine hohe Anzahl von Mitochon-
drien, den Kraftwerken einer Zelle - daher
auch die typische Farbe. Die Wirmeprodukti-
on erfolgt im braunen Fett auf iiberaus effizi-
ente Weise. Der komplizierte biochemische
ProzefB, der dabei abliuft, ist mittlerweile gut
verstanden und soll hier nur in aller Kiirze
geschildert werden. In den Mitochondrien der
braunen Fettzellen wird ein sogenanntes ,Ent-
kopplerprotein“ gebildet, das die oxydative
Phosphorilierung in der Atmungskette unter-
bindet. Als Folge wird die gesamte Energie aus
der Verbrennung von Nihrstoffen in den
Mitochondrien als Wirme freigesetzt, dhnlich
wie sich eine kurzgeschlossene Batterie
erhitzt.

In der Summe machen die Euthermiepha-
sen nur etwa 20 Prozent der gesamten Winter-
schlafzeit aus (Abb. 5), energetisch gesehen
sind sie aber von groBer Bedeutung. Aus Mes-
sungen des Sauerstoffverbrauches wihrend der
verschiedenen Winterschlafabschnitte wurde
berechnet, daB bei 5° C im Labor gehaltene
Alpenmurmeltiere ca. 57 Prozent der gesam-
ten, wihrend des Winterschiafes benétigten
Energie wihrend der Euthermiephasen ver-
brauchen, 15 Prozent wihrend der Aufwiirm-
phasen zur Euthermie, und nur 28 Prozent
withrend der Torpor-Intervalle (HELDMAIER et
al. 1993).

Warum die echten Winterschlifer regel-
miBig zur Euthermie zuriickkehren, ist ein
nach wie vor unverstandenes Phiinomen. Es

muB offensichtlich eine wichrige Funktion
haben, wenn man die hohen energetischen
Kosten dieses Verhaltens bedenkt. Es wurden
die verschiedensten Hypothesen zur Erklarung
des Phianomens des periodischen Erwachens
formuliert und in intensiver Forschungsarbeit
untersucht. Zunichst wurde eine Erklirung
favorisiert, die sich aufgrund des Verhaltens
der Tiere aufdriingte. In den Euthermiephasen
verlassen die Tiere ein- bis mehrmals das Nest,
um sich in einer eigens dafiir vorgesehene
Nebenkammer des Baues, der Latrine, zu ent-
leeren. Es lag daher nahe anzunehmen, daf
sich wihrend der Torporphase im Korper
Stoffwechselprodukte ansammeln, die ab
einer bestimmten Menge unbedingt entfernt
werden miissen. Fiir Winterschlifer, die nur
von Korperfettreserven zehren, wie Murmel-
tiere, stand diese Erkldarung von Anfang an auf
wackeligen FiiBen, denn bei der Fettverbren-
nung entstehen ndmlich nur Wasser und Koh-
lendioxid als Abbauprodukte und keine
potentiell giftigen Substanzen, wie aus dem
EiweiBlabbau, die mit dem Urin ausgeschieden
werden miissen. Als weitere Prozesse, die mog-
licherweise nur bei hoher T} ablaufen kén-
nen, wurde die Wiederherstellung eines aus-
reichenden Glukosespiegels im Blut, oder
eines zelluliren Elektrolytgleichgewichtes in
Betracht gezogen. Wirklich iiberzeugende
experimentelle Bestitigung erfuhr bisher aller-
dings keine dieser Hypothesen.

In jiingerer Zeit beschiftigte sich die Win-
terschlafforschung ausgiebig mit einem auf
den ersten Blick eher befremdlichen
Erklirungsversuch fiir das periodische Erwa-
chen. Es wurde postuliert, daB der Winter-
schlaf unterbrochen wird, um zu schlafen
(DAAN et al. 1991). Obwohl Winterschlaf als
ein physiologischer Zustand betrachtet wer-
den kann, der sich aus dem Schlaf ableitet
(FLORANT et al. 1978), scheint echter Tief-
schlaf bei niedrigen Hirntemperaturen nicht
moglich zu sein. Es zeigte sich namlich, daB
beim tief winterschlafenden Tier keine Hirn-
strome mehr meBbar sind und deshalb die
typischen EEG-Muster des Schlafes auch feh-
len. In der Tat verbringen Winterschlafer
nach dem Wiedererwiirmen aus dem Torpor
die meiste Zeit der Euthermiephase schlafend
und sie schlafen besonders tief unmittelbar
nach dem Aufheizen. In verschiedenen Ver-
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suchsreihen, vor allem an Zieselarten, wurden
Torporphasen experimentell verkiirzt, um den
Effekt auf das nachfolgende Verhalten in der
Euthermie zu studieren und in der Tar folgten
dann in der Regel kiirzere Euthermieinterval-
le, wihrend derer die Tiere weniger intensiv
schliefen. Diese ersten Befunde, die die
Schlafdeprivationshypothese unterstiitzten,
wurden mittlerweile durch weitere Experi-
mente aber wieder relativiert (STRIKSTRA
1999), Nach dem heutigen Stand der Winter-
schlafforschung scheint die wiederholte Riick-
kehr zur Euthermie notwendig zu sein, um
beschidigte neuronale Schaltkreise wieder-
herzustellen. Tiefe T}, beeintrachrigr wahr-
scheinlich die Verbindungen zwischen Ner-
venzellen und damit ihre Kommunikation
untereinander, vor allem auch in Hirnarealen,
die fiir die Thermoregulation wichtig sind. Die
bisher vorhandenen Befunde aus Laborunter-
suchungen lassen sich jedenfalls mit dieser
Sichtweise vereinbaren. Eine rundum tiber-
zeugende Erklirung warum Winrerschlifer
ihren energiesparenden Torpor regelmibBig
unterbrechen, gibr es aber bis heute nicht.
Ohne Zweifel wird dieses Thema weiterhin
ein Mittelpunkr des wissenschaftlichen Inter-
esses in der Winterschlafforschung bleiben
und, vielleicht am Modell Murmeltier, zu
Erkenntnissen fihren, die auch fiir die Hum-
anmedizin von Bedeutung sind.

Thermoregulation im tiefen
Winterschlaf

Murmeltiere bleiben selbst im tiefen Tor-
por sensibel gegen Umweltreize wie Lirm und
Beriihrung, vor allem aber gegeniiber Ande-
rungen der Umgebungstemperarur. Obwohl
die Ty, im tiefen Winterschlaf bis nahe an die
Umgebungstemperatur sinkt und ihr passiy
iiber einen weiten Bereich folgt, bleibr die Ty,
stets eine regulierte Grolle. Offensichtlich
wird diese Tatsache, wenn die Umgebung-
stemperatur nahe an den Gefrierpunkt sinkt
und das winterschlafende Tier damit in die
Gefahr des Erfrierens gerdt. Bevor dies
geschieht, beginnen Murmeltiere wieder Wiir-
me zu produzieren, um ein weiteres Auskiihlen
zu verhindern. Im Labor erhohen einzeln
gehaltene Tiere bereits ab einer Umgebung-

stemperatur von 5°C wieder ihre Wirmepro-

duktion und steigern ihre Stoffwechselinten-
sitdt linear mit weiter sinkenden Umgebung-
stemperaturen (Ahb. 2).

Diese Wirmeproduktion erfolgt dabei
nicht gleichmillig, wie am Sauerstoffver-
brauch zu sehen ist, sondern in Schiiben, die
mit sinkender Umgebungstemperatur immer
intensiver werden (Abb. 3). Die Stoffwechse-
lintensitdr kann wihrend eines Wirmepro-
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Abb. 2:

Minimaler Sauerstoffverbrauch bei
einzeln winterschlafenden Alpen-
murmeltieren und der EinfluB der
Umgebungstemperatur (nach AsnoLo
et al. 1991).
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Umgebungstemperatur [°C]

Abb. 3: Muster und Intensitat der Warmeproduktion bei unterschiedlichen
Umgebungstemperaturen. Jedes Teilbild zeigt den Verlauf des Sauerstoffverbrauches
wahrend einer kontinuierlichen Messung tiber 24 Stunden bei gleichbleibender Um-
gebungstemperatur. Die gestrichelte Linie gibt das Niveau der Stoffwechselrate in

800

Umgebungstemperatur 11.2°C

Ruhe von
euthermen
Murmeltie-
ren an
(nach Ort-
MANN &
HELDMAIER
1999)

Stoffwechselrate [ml O, /kg/h]
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duktionsschubes sogar bis iber das hohe
Niveau steigen, das im Wachzustand fiir die
Aufrechrerhaltung der Euthermie erforderlich
ist (ORTMANN 1997). Derart intensive Schibe
der Warmeproduktion zeigen sich dann niche
nur im Sauerstoffverbrauch, sondern auch im
Verlauf der Tj,. Die im tiefen Torpor norma-
lerweise sehr glatte Ty-Kurve bekomme bei

verstirkter Thermoregulation im tiefen Tor-

Abb. 4:

Computergesteuerte Empfangs- und
Aufzeichnungsanlage fiir telemetrisch
tibermittelte Kérper- und Bautempera-
turen im Freiland. Die Stromversor-
gung erfolgte iiber Batterien, die in
etwa zweiwochentlichen Abstanden
aufgeladen wurden.

por einen wellendhnlichen Verlauf (Abb. 3,
Torporphasen im Jinner und Februar, inshe-

sondere erste Torporphase im Miirz).

Auf zu tiefe Umgebungstemperaturen, vor
allem auf ein rasches Absinken, reagieren
Murmeltiere nicht mehr mit einer graduellen
Wirmeproduktion, sondern mit der vollstin-
digen Riickkehr zur Euthermie. Zur Funktion
Jluwr A];lrmrc.llﬂlh m l_{li‘l ] \'L'I\thcn]ul“u'
Uberlegungen: Sehr tiefe Umgebungstempe-
raturen erfordern die Aufrechrerhaltung eines
relativ hohen Unterschiedes zwischen Umge-
hungstemperatur und der noch ertriiglichen
Ty, Wenn diese energieaufwendige Situation
linger anhalt, ist es moglicherweise unaus-
weichlich, den Korper gleich zur Euthermie zu
erwirmen, da sonst die Gefahr des Erfrierens
besteht. Bei niedriger Ty, laufen die biochemi-
sche Vorginge in den Zellen unvermeidlich
langsamer ab und eine nachhaltig hohe Stoff-
wechselintensitat kann vermutlich nur bei
hoher Ty, verwirklicht werden. Die Alarm-

riickkehr zur Euthermie aufgrund rasch sin-

kenden Umgebungstemperaturen deuter dage-
ven auf die alrernative Erklarune hin, dabB
Murmeltiere damir auf andere Gefahren als
wi die Kilrte reagieren. Rasche Verinderun-
gen der Umgebungstemperatur gibr es in
natiirlichen Bauen wihrend des Winters nor-
malerweise nicht (ARNOLD er al. 1991); sie
sind eigentlich nur moglich, wenn der Bau
von aullen geoftnet wurde, oder wenn Wasser
eingebrochen ist und in diesen Fillen isr es fir
die Tiere lebenswichrig, so rasch wie moglich
wieder bewegungs- und reaktionsfihig zu wer-

den.

Verlauf des Winterschlafes im
natiirlichen Lebensraum

Alle bisher vorgestellten Erkenntnisse
zum Winterschlaf stammren aus Untersuchun-
gen an Tieren, die im Labor gehalten wurden.
Solange es um die ldentifizierung physiologi-
scher Mechanismen gehr, ist dies kein Nach-
teil, im Gegenteil, viele Experimente kisnnen
sogar nur im Labor unter genau konrrollierten
Bedingungen durchgefithrt werden. Anders
verhilt es sich aber mit Untersuchungen, die
einen ungestorter Verlauf des Winterschlafes
voraussetzen, wie etwa die Abschitzung des
Energiebedarfes wihrend der Uberwinterung,
oder die Bestimmung physiologischer Werte,
wie tiefste Ty, durchschnittliche Torpordauer,
etc.. Weven der selbst 1m tiefen Winterschlat
anhaltenden Sensibilitit von Murmeltieren
UL“.I'.'I\lll‘l.‘I‘ Aublenreizen bleiben [,.‘l1‘urcr‘_{v1‘-
nisse hier fragwiirdig und man ist auf die
Untersuchung im natirlichen Lebensraum
angewiesen, ein Unterfangen das bei Murmel-
tieren allerdings aufgrund der logistischen
Probleme im Hochgebirge lange Zeit nicht
durchtiihrbar schien.

Die rasante Entwicklung bei der Minitua-
risicrung elektronischer Bauteile eroftnete
aber neue, bisher ungeahnte Moglichkeiten.
Miniatursender zur telemetrischen Messung
von Temperaturen mit erstaunlicher Sendelei-
stung wurden verfiighar und der Winterschlaf
von Alpenmurmeltieren konnte erstmals im
Freiland im Rahmen des Langzeitforschungs-
projektes im Nationalpark Berchresgaden (sie-
he Kap

gemeinschaftliche Jungenfiirsorge®) unter-

+Verzogerte Abwanderung und

sucht werden. Dazu wurde Murmeltieren im
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Spitsommer ein Sender in die Bauchhdhle
implantiert, der seine Signale in temperatur-
abhingigen Abstinden ausstrahlte. Diese
Sender beeintrichrigren die Tiere in keiner
Weise. Die mittlerweile 89 Individuen, die
solche Implantate oft iiber mehrere Jahre tru-
gen, hatten die gleichen Uberlebensaussich-
ten und den gleichen Fortpflanzungserfolg wie
Tiere, die keine Sender hatten (FREy-Roos
1998). Diese gute Vertriiglichkeit verwundert

nehmen, beeinflufit nimlich den Winter-
schlafverlauf (siche Kap. ,Nahrungsikologie
des Alpenmurmeltieres). Je mehr mehrfach
ungesittigte Fettsduren ein Murmeltier in sei-
nen Fettdepots gespeichert hat, desto linger
kann es in Torpor bleiben, desto tiefer sinkt
die T}, ab und desto weniger Fert wird das Tier
daher tiber den gesamten Winter verbrauchen
(PUDRITZ et al. 1997). Eine besonders wichti-

we Fertsiure, die sogenannte Linolensiure, ist

nicht weiter, wenn man bedenkrt, dal} sich in 40 - c:rtl'a\ff
der Leibeshohle eines erwachsenen Murmel- P der Kér-
tieres im Herbst oft mehr als 2 kg Fett befin- 5 1 ﬁ pertem-
den — ein Sender von ca. 35 g fille da nicht i | l | :’:-:::“"
mehr ins Gewicht. Uber eine vor der Implan- 5 s N I | el
ration ermittelte Eichkurve war es moglich, E‘ ‘&| | U\ senen,

1 . s
durch Messung der Zeitabstinde zwischen S ! dLJ alleine in
i : S einem
zwei Signalen eines Senders dessen Tempera- 0 - ll | I l : ' | Bau iber-
tur und damir die Korpertemperatur des Mur- Sep Okt Nov ~ Dez Jin Feb Mir  Apr | wintern-
meltieres auf erwa 0,1° C genau zu bestimmen. den Mur-

In gleicher Weise wurden iiber Sender, die in
die Nestkammern von Bauen noch im Som-
mer eingebracht worden waren, die Umge-
bungstemperaturen gemessen, denen die Tiere
wihrend des Winters ausgesetzt waren. Die
Signale aus den Winterbauen konnten trotz
einer michrigen Schneedecke tber mehrere
hundert Meter empfangen werden. Mit einer
batteriebetriebenen, computergesteuerten An-
lage, die in der Nihe der Winterbaue auf-
gestellt war, wurde sowohl der Verlauf der
Korpertemperatur  von  winterschlafenden
Murmeltieren als auch der Verlauf der Um-
gebungstemperatur in ihren Nestern kontinu-
ierlich tiber die gesamte Winterschlafzeit hin-
weg aufgezeichnet (Abb. 4) (ArRNOLD 1995).
Ein erstes erstaunliches Ergebnis dieser
Studie war, dall Murmeltiere im natiirlichen
Lebensraum mit einer minimalen Korperkern-
temperatur von 2,6° C (ARNOLD 1995) deut-
lich tiefere T, tolerieren als Murmeltiere, die
im Labor winterschlafen. Das kann damir zu
tun haben, daBl Murmeltiere wegen der unver-
meidlichen Storungen in der Laborsituation
nicht dieselbe Winterschlaftiefe erreichen,
wie im geschiirzten Winterbau. Tiefere mini-
male T}, bei freilebenden Murmeltieren kinn-
ten aber auch eine Folge unterschiedlicher
Emihrung sein. Der Anteil mehrfach ungesiit-
tigte Fettsiauren im Korperfett, Substanzen, die
Saugetiere nicht selbst synthetisieren konnen,
sondern ausschlieBlich iiber die Nahrung auf-

vor allem in griinen Pflanzenteilen enthalren;
davon fressen freilebende Murmeltiere aber
mit Sicherheit mehr als im Labor gehaltene
und kénnen vielleicht deshalb auch tiefere
Korpertemperaturen tolerieren.

Die Linge der Torporphasen verinderte
sich im Laufe des Winterschlafes in charakte-
ristischer Weise (Abb. 5). Zu Beginn der Win-
terschlafperiode im Herbst waren die Torpore-
pisoden noch kurz und wurden erst allmihlich
linger. Wihrend der Ubergangsphase vom
Sommer- in den Winterzustand wird ersicht-
lich, dali die Evolution der Fihigkeit zum
Winterschlaf ihren Ausgang wahrscheinlich
von den physiologischen Mechanismen
nahm, die den tiglichen Schlaf steuern. Der
tigliche Wechsel von Schlaf- und Wachzu-
stand, der bei allen Sidugetieren auch mit
zyklischen Schwankungen der Ty, einhergeht,
wird malgeblich von einer inneren Uhr
gesteuert, deren Periodenlinge ungefihr 24
Stunden betrigt. Bei den untersuchten Mur-
meltieren nahm die Schwankungsbreite der
tiglichen, rhythmischen Verinderung der T,
bereits im Spiitsommer stetig zu und ging zu
Beginn der Winterschlafperiode graduell in
die ersten Torporphasen iiber, bei denen die
mittlerweile deutlichen, normalerweise aber
nur nichtlichen Reduktionen der Ty, bereits
iiher mehrere Tage anhielten.

Die
wihrend des Mittwinters auf und dauerten

lingsten  Torporphasen traten

meltiermannchens im natiirlichen

Lebensraum von September bis April.
Die schwarzen Balken auf der X-Achse

geben an, wann das Tier endgliltig
Winterbau verschwand und dessen

Zugange von innen verschlossen hatte,
bzw. wann es im Friithjahr erstmals wie-
der an der Oberflache erschien (nach

ArnoLD 1993a).
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Jihrliches Kérpergewichtsmaximum
bei Waldmurmeltieren (Marmota monax)

14+

12

durchschnirtlich 12 /. Tage (Bereich 4 - 27
Tage, 341 untersuchte Torporphasen). Zum
Frithjahr hin verkiirzten sich die Torporpha-
sen wieder, allerdings in deutlich geringerem
Ausmall als bei anderen winterschlafenden
Arten und haufig waren die Tiere bereits eini-
ge Tage vor dem ersten Erscheinen an der
Oberfliche 1m euthermen Zustand. Die Ursa-
che hierfiir ist sehr wahrscheinlich in der Vor-
hereitung auf die Paarungs-
zeit zu suchen, die bei Mur-
meltieren unmittelbar
n;lL‘]‘l Lll.‘[ll Er\\'ﬂcht‘n state-
findet (siche Kap. ,Repro-
duktion und Paarungssy-
stem bei Alpenmurmeltie-
ren”), Nach der Paarungs-
zeit werden die Gonaden

namlich  zuriickgebilder

Tagesldnge [Stunden]

10

Zeit [Jahre]
%]
1

und missen im Spitwinter
wieder aktiviert werden. In
einer Reihe experimentel-
ler Arbeiten an arktischen
Zieseln konnte 2.B. gezeigt
werden, dall  gonadales
Wachstum und Testoste-
ronproduktion eine deutli-
che Temperaturabhiingig-

keit zeigen und nur in den

3 euthermen Phasen stattfin-
den (Barnes & YORK
1990, BARNES et al. 1988,
47 erwartetes neues Maximum BARNES et al. 1987, BARNES
T T T T T T T i -
Mar Apf Mai Jun JU'_ Aug SQP_ O_'St et Irll. Il)Hf' BARNES et dl‘
1986).
Abb. 6:

Waldmurmeltiere, die von der Nord-
(40° N) auf die Stidhalbkugel (34° S)
der Erde verfrachtet wurden, brauch-
ten mehrere Jahre um ihre innere Jah-
resuhr mit der abrupt veranderten
Jahreszeit wieder zu synchronisieren
und ihr jahrliches Korpergewichtsma-
ximum wieder zum Winterschlafbe-
ginn im Herbst, auf der Siidhalbkugel
im Mérz, zu erreichen (nach Davis &
Finnie 1975).

Auch die Linge der Euthermiephasen ist
ziemlich variabel, wobei vor allem die Linge
der vorhergegangenen Torporphase entschei-
dend ist. Auf kurze Torporphasen folgen in der
Regel nur kurze Euthermiephasen - ein Befund
der wiederum datiir sprichr, dall die Akkumu-
lation von wie auch immer gearteten Defiziten
die Riickkehr zur Euthermie erfordert und die
entsprechenden Reparaturvorgiinge um so
weniger Zeit in Anspruch nehmen, je kiirzer
der vorangegangene Torporzustand war. Im
Durchschnitt dauerten die Euthermiephasen
in natiirlichen Winterbauen 19 Stunden
(Bereich 1,3 — 136 Stunden, 351 untersuchre
Euthermiephasen) und das energieaufwendige
Aufwirmen dazu durchschnittlich 9'/. Stun-
den (Bereich 4 — 25'/. Stunden, 357 unter-

suchte Aufwirmphasen) (ARNOLD 1995).

Steuerung der Winterschlaf-
bereitschaft

Alpenmurmeltiere beginnen mit dem
Winterschlat erwa Ende September, wobei
Gruppen ohne Jungtiere etwas frither unter
der Erde verschwinden und Gruppen mit
Jungtieren manchmal bis in den Oktober hin-
ein noch zu sehen sind. Innerhalb weniger
Wochen im September schaltet der Korper
eines Alpenmurmeltieres von intensiver Nah-
rungsaufnahme um  auf rotales  Fasten,
Wiihrend des Winterschlafes leben Murmel-
tiere ausschlieBlich von den Fettreserven, die
sie im Laufe des vergangenen Sommers gespei-
chert haben und verlieren im Durchschnitt
etwa ein Drittel ihres Herbstgewichtes (Binl-
KOV 1996, ARNOLD 19934, Davis 1976).

Fiir die rechrzeitige Vorbereitung auf den
Winterschlaf st die Verinderung der Tages-
lange im Jahresverlauf das wichtigste Signal,
das den Tieren mitteilt, wie weit der Sommer
schon fortgeschritten ist. Diese Information
wird in ein physiologisches Signal in der Zir-
beldriise umgeserzt, einem sehr alten Gehimn-
teil, der bei Reptilien die Lichrinformation
noch direkr iiber das Schideldach erhilt.
Beim Siugetier gelangt die Information tber
die Tageslinge durch eine nervisse Verbindung
von den Augen zur Zirbeldriise und diese pro-
duziert withrend der Dunkelzeit das Hormon
Melatonin. Melatonin wirkt wiederum  auf
cine ganze Reihe hormoneller Regelkreise ein
und beeinflullt entscheidend die vielfaltigen
physiologischen und  Verhaltensianderungen,
die bei einem Murmeltier im Jahresverlauf
stattfinden. Dariiber hinaus verfiigen Murmel-
tiere iiber eine innere Uhr mit einer Perioden-
linge von ungefihr ¢inem Jahr, die mit dem
aulleren Zeitgeber Tageslinge synchronisiert
wird und eine korrekre zeitliche Organisation
auch ohne duBere Zeitinformation ermoglicht.

Die Existenz einer solchen inneren Jahre-
suhr bewies itherzeugend ein Experiment zur
Steuerung der jiahrliches Gewichrszunahme,
das mit amerikanischen Waldmurmeltieren
durchgefithrr wurde. Nach einer Verfrachtung
auf die Siidhalbkugel brauchren die Versuchs-

tiere mehrere Jahre, um wieder zur richtigen
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Jahreszeit, nimlich zum Winterschlatbeginn,
ihr jahrliches Gewichtsmaximum zu erreichen
(Abh. 6). Thre innere Jahresuhr wurde durch
die Verfrachtung vom Herbst der Nordhalbku-
gel ins Frithjahr der Siidhalbkugel der Erde
vom iulleren Zeitgeber desynchronisiert, dhn-
lich wie unsere innere Tagesuhr durch eine
Flugreise nach Ost oder West vom dulleren

Zeitgeber Tag- und Nachtwechsel desynchro-

innere Jahresuhr zuverlissig, wie lange sie
winterschlafen miissen. Pinktlich nach 6-7
Monaten erscheinen sie im April wieder an
der Oberfliche, obwohl die Umgebungstem-
peraturen im Winterbau, auller in den selte-
nen schneearmen Jahren mit frither Schnee-
schmelze, noch nichr wieder ansteigen, son-
dern wie in den Vormonaten weiter absinken
(siche Abb. 17, Kap. ,Allgemeine Biologie

und Lebensweise des
Alpenmurmeltieres”)
und auch sonst keinerlei
Aubenreize durch die oft
noch meterhohe Schnee-
decke zu den Tieren im
Winterbau vordringen,
an denen erkenntlich
wire, dall der Friihling
Einzug hilt.

Die Steuerung der
Winterschlafbereitschaft
sorgt dafiir, dal} sich die
Aufwachzeitpunkre der
in einem bestimmten

Bau

iberwinternden

nisiert wird, mit dem Ergebnis eines ,jet lags",
dessen Folgen erst nach einigen Tagen ver-
schwinden, wenn der Kérper sich auf die Ver-
schiebung der Lichtverhiltnisse wieder einge-
stellt hat. Wiirden die Murmeltiere sich bei
der Steuerung der jihrlichen Gewichtszu- und
-abnahme und der Winterschlafbereitschaft
ausschlieBlich an der Tageslinge orientieren
und tiber keine innere Jahresuhr verfligen,
dann wiire eine Umstellung auf den korrekten
Beginn der kalten Jahreszeit, auf der Siidhalb-
kugel etwa Mirz, schon im ersten Jahr nach
der Verfrachtung zu erwarten gewesen.

Wozu braucht ein Murmeltier aber eine
innere Jahresuhr, wenn doch die Tageslinge
und ihre stete Veriinderung in den gemiBigten
und nordlichen Breiten im Normalfall sehr
zuverlissig dariiber informiert, welche Jahres-
zeit gerade herrscht? Eine innere Uhr ist dann
unverzichtbar, wenn ein Tier tiber Lingere Zeit
von jeder externe Zeitinformation abgeschnit-
ten ist und mit einer solchen Situation sind
Murmeltiere in ihren Winterbauen konfron-
tiert. Trotz vollstindiger lsolation von der
AuBenwelt, tief in der Erde, sagt ihnen ihre

Tiere von Jahr zu Jahr
nur unerheblich unter-
scheiden. Grobere Unter-

schiede bestehen dagegen je

Abb. 7:

Obwohl im tiefen Winterbau, begra-
ben unter einer oft noch machtigen
Schneedecke, nichts auf den Beginn
des Frihlings schlieBen 13B8t, erwachen
die Murmeltiere rechtzeitig aus dem
Winterschlaf.

Abb. 8:

Der Aufwachzeitpunkte im Friihjahr
und der EinfluB von Meereshéhe, bzw.
Exposition des Winterbaues.

nach Lage eines Winterbau- 130+

es. Tiere, die in sidexpo- . e
. - . 120 . et .

nierten Bauen iberwintern s B .

i P . ., o ey =
oder in rtiefer gelegenen |'=_ 104 * .0 ., i P |
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| -
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ze¢ deutlich spiter ein und es dauert linger bis weiteres Wachstum und ferr werden. Junge
es fiir die Tiere wieder das erste frische Griin Murmeltiere vertiigen deshalb, relativ zu
zum Fressen gibr. ihrem Korpergewicht gesehen, zum Winter-

schlathbeginn nur tiber etwa 60% der Fertreser-

ven, die erwachsene Tiere zu diesem Zeitpunkt

Soziale Thermoregulation im Durchschnitt haben (ARNOLD 1993a).
Dieses Fettreservoir reicht nichr aus, um den

Die zeitweise Aufgabe der hohen Korper- Energiehedart tur eine 6-Tmonanige Winter-
temperatur leistet ohne Zweifel den grifiren schlafzeit zu decken, den ein Junetier hitte,

falls es alleine tberwinrern wiirde. Die Ant-
wort, die Murmeltiere im Laufe der Evolution
zur Losung dieser Probleme fanden, ist einzig-
irtig unter den Winterschlifern - sie tiberwin-
tern selten alleine (nur auf der Wanderschaft,
sieche Kap. ,Verzogerre Abwanderung und
semeinschaftliche _]Ili\l_'t'l'lhlr'nII'LZL"" und wiir-
men die Jungen wihrend ihrer ersten Uber-
winterung.

Wie die meisten Murmeltierarten leben
auch Alpenmurmeltiere in groben Gruppen,
die in der Regel erweiterte Familienverbinde
sind (sieche Kap. ,Allgemeine Biologie und
Lebensweise des Alpenmurmeltieres). Die
wichtigste Errungenschaft dieser sozialen
Lebensweise ist die gemeinsame Uberwinte-
rung  in einem Bau. Eng  aneinander

geschmiegt verbringen die Tiere den Winter

in der mit Heu ausgepolsterten Nestkammer

Abb. 9: Beitrag zu der drastischen Reduktion des Ener- und wiirmen sich pegenseitio (Abh. 9). Selbst
Eng aneinander geschmiegt im gut mit  gichedarfes, die es Murmeltieren ermoglicht die grofiten Gruppen (bis zu 20 Tiere), oder

Heu gepolsterten Nest verbringt die
Murmeltierfamilie den langen Berg-
winter.

kalte und lange Winter zu iiberleben. Fir die  ¢slche die in ihrem Wohneebiet nachweislich

erfolgreiche und dauerhafte Besiedlung alpi- iber mehrere zur Uberwinterune eecienete

ner Lebensriume wiirde diese Fihigkeir allei- Baue verfiigen, reilen sie sich nicht auf, son-

ne jedoch nicht ausreichen. Die Temperatur- detri alle Familienmitelieder: ziehen stérs

verhiltnisse in Winterbauen im Hochgebirge semeinsam in einen Wintetbau ein (ARNOLD

ermoglichen es Murmeltieren nur bis etwa 1990).

Anfang Dezember ihre Sroffwechselaktivitit :
e v In einer Laborstudie konnte Sylvia ORT-

im Torpor auf ein Minimum zu reduzieren (sie- -
! i|. I > l b SIS L{ MANN Zel1gen, dall in ( ITUppen w interschlafen-

he Abb. 17, Kap. ,Allgemeine Biologie un i
: I - -l de Murmeltiere im tiefen Winterschlaf bei
Lebensweise des Alpenmurmeltieres”). Fiir die : = .
; ! niedrigen Temperaturen einen geringeren

restlichen 2/3 der Winterschlafzeit sind sie . .
} . e Sauerstoffverbrauch pro Stunde und kg Kor-
Umgebungstemperaturen  ausgeserzt,  bei :
& & pe * o pergewicht haben als einzeln schlafende Tiere
denen ein einzeln winterschlafendes Tier stin- 4
B _ . Uruppentiere lassen ihre T',_ auch tiefer sinken
dig Wiirme produzieren mull, um ein gefihr-
und beginnen auch erst ber deutlich tieferen

liches Absinken der T}, und den Kiltetod zu

R l'!:ug-|n|nl_-:~1c111|'rr,m|1'cn mir der Steigerung
vermeiden (Abb, 2, ARNOLD et al. 1991). Nur

der Wirmeproduktion, um ein weiteres

kriftice und wohleenihrre erwachsene Tiere
: i Absinken der T}, zu verhindern (Abb. 10).

sind in der Lage, diese Bedingungen alleine zu

i Aus dem im Labor ermittelten Energiever-
iberstehen; geschwiichte Tiere und vor allem -

) 3 brauch wihrend der verschiedenen Winter-
Jungtiere wiiren chancenlos. Nach dem erst-

' : = schlafphasen liel sich ungefihr abschitzen,
maligen Erscheinen aus dem Wurfhau bleiben _l i i ;
5 ; wieviel Energie die Tiere durch den Winter-
den Jungen hochstens noch drei Monate fiir

schlaf einsparen und wieviel durch die soziale

W
=~
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Thermoregulation. Ein einzeln unter Laborbe-
dingungen winterschlafendes Murmeltier ver-
braucht iiber die ganze Winterschlafzeit bei
einer konstanten Umgebungstemperatur von
3°C insgesamt um ca. die Hilfte weniger
Energie als ein Tier, das die ganze Zeirt tiber im
cuthermen Zustand verbliebe; Gruppentiere
reduzieren ihren Energiebedarf noch stirker
auf nur ein Viertel dieses Wertes (ORTMANN

re befinden, erfolgen die regelmilBigen Wech-
sel von langen Perioden im tiefen Torpor und
kurzen Euthermieintervallen bei allen Grup-

penmitgliedern prakrisch zeitgleich (Abb. 11).

Berechnet man Korrelationen zwischen
den Ty,-Verlauten iiber den ganzen Winter von
Gruppentieren, so sind Korrelationskoeffizien-

ten von 0,99 keine Seltenheit. Manche Tiere

Abb. 10:

160 ; r 20 Der Sauerstoffverbrauch wahrend des
b Einzeltiere Winterschlafes als direktes MaB der
=) 140 1 - /Ie; L 18 Warmeproduktion und die resultieren-
] ’ de Kérpertemperatur von Einzel- und
o“ 120 - F é Gruppentieren im Labor bei unter-
= ,’ - 16 -§ schiedlichen Umgebungstemperaturen
g. 100 - : (nach OrtmanN 1997).
o L 14 a
® 1 3
L 80 - | 'g
- - 12
T) 60 A v = Abb. 11:
E L 10 d Gemeinsam iiberwinternde Murmeltie-
= 40 - Einzeltiere 2 re voliziehen die regelméBigen Wech-
b sel vom tiefen Winterschlaf zu kurzen
4 - 8 Perioden mit hoher Korpertemperatur
20 e : PR ;
= . beinahe zeitgleich und reduzieren auf
Gruppentiere Gruppentiere diese Weise ihre Warmeverluste an die
0 d i ) i ) ' ' ' ' 6 kalte Umgebung. Die Abbildung zeigt
-2 0 2 4 6 8 10 12 14 16 18 den Kérpertemperaturverlauf von
Umgebungstemperatur [°C] zwei !r}dividuen aus einer flinfkopfi-
gen Winterschlafgruppe.
& HeLomaler 1999). Der Grund hierfiir liegt —
vor allem in der geringeren Wiirmeabstrah- ;
lung der Gruppentiere. Durch das enge
Aneinanderkuscheln wirkt die ganze Gruppe Ty
wie ein grofler Kérper, der wegen eines %
wesentlich giinstigeren Oberfliachen-Volu- ‘E
men-Verhiiltnisses viel weniger Wirme an die g
kalte Umgebung abstrahlt. Dieser Effekr wirkt E I
sich bereits in der Einschlafphase aus. Je mehr % ’
erwachsene Tiere in einer Winterschlafgruppe s |
sind, desto langsamer kiihlen die Tiere aus und =< ' \
erreichen dadurch um so spiter die kritische B ™
Ty, die erhthte Thermoregulationskosten
bedingt (ARNOLD 1988). ' ' ! ) T T ' T ; T '
' 40 80 120 160 200 240

Obwohl diese Zahlen schon eindrucksvoll
belegen, dall soziale Thermoregulation eine
sehr effiziente Energiesparmalinahme dar-
stellt, so unterschitzen die Laborbefunde die
tatsichliche Bedeutung dieses Verhaltens
doch erheblich. Ein wesentlicher Aspekr der
sozialen Thermoregulation tritt namlich im
Labor so gut wie nie auf, die Synchronisation
individueller Winterschlafverliufe. In Win-
terschlafgruppen, in denen sich keine Jungtie-

sind so perfekt aufeinander abgestimmt, daf}
sich ihre Ty-Kurven mit dem bloben Auge
kaum mehr unterscheiden lassen. In Abb. 11.
sind deshalb die Ty,-Verliufe von zwei Indivi-
duen aus einer Winterschlafgruppe von fiinf
erwachsenen Tiere dargestellt, die nicht zu

den am besten synchronisierten geharten. Der
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energetische Vorteil zeitgleicher Unterbre-
chungen des Winterschlafes liegt auf der
Hand: die hochsten Wirmeverluste an die
kalte Umgebung haben Murmeltiere wihrend
der Euthermie, wenn der Unterschied zwi-
schen T}, und Umgebungstemperatur beson-
ders hoch ist. Jede Minute, die ¢in Tier alleine
seine T}. in dem kalten Bau auf dem euther-

men Niveau haleen mub, ist energetisch gese-

40 - N

1 in der Euthermie — Vater
35 -
30 4 ~ Jungtiere

Vater heizen
zuerst auf ™
25 -

passive
1 Erwidrmung ™

Kérpertemperatur [°C]
o 3

langsameres
Abktihlen

aktives Warmen der
Jungen im tiefen Torpor

\

5
Ta
0 =4 T = T L] ] T LI ) L) L] 4 1
130 132 134 136 138 140 142 144 148
Zeit [Tage seit Winterschlafbeginn]
Abb. 12:

Jungenfiirsorge wahrend des Winter-
schlafes. Die entsprechenden Verhal-
tensweisen der Erwachsenen und
deren Effekte auf die Jungtiere sind
am Verlauf der Kérpertemperaturen
wihrend einer typischen Unterbre-
chung des Winterschlafes und der
anschlieBenden Torporphase zu sehen.

hen sehr teuer. Der Energiesparefekt synchro-
ner Euthermieereignisse schlug sich bei den in
Berchresgaden unrersuchren Tieren deutlich
im Fertverbrauch nieder - je besser Gruppen-
genossen ihre Unterbrechungen des tiefen
Winterschlafes synchronisiert hatten, desto
weniger nahmen sie wihrend der gesamren
Winterschlafzeit an Korpergewicht ab (RUF &
ARNOLD, unverdffentlichte Daten).

Aufgrund der Notwendigkeir rasch auf das
Verhalten anderer Individuen im Nest reagie-
ren zu konnen, wird auch eine Eigenschaft der
Murmeltiere verstandlich, die lange Zeir ein
Ritsel fir die Winterschlafforschung war. Bei
Murmeltieren bleibt namlich auch im rtiefen
Torpor die Korperobertliiche sensibel gegen
Temperaturverinderungen, ganz im Gegensatz
zu einzeln winterschlafenden Tierarten, die
Temperaturverinderungen nur noch im Hirn
wahrnehmen (LUECKE & SOUTH 19725 MILLS
& SouTh 1972).

Deutlich schlechter ist die Synchronisati-
on der Winterschlafunterbrechungen in
Gruppen, in denen sich Jungtiere befinden.

Der Grund hierfiir ist ein in mehrerer Hin-
sicht verindertes Thermoregulationsverhal-
ten bei Tieren, die Jungtiere wihrend der

Uberwinterung wirmen. Ungefihr nach
Unterschreiten einer Bautemperatur von 3° C
unterbrachen diese Tiere den Winterschlaf
schon nach wenigen Tagen im Torpor. In die-
sen Fillen folgten ithnen die meisten anderen
Gruppenmitglieder nichr, sondern verblieben
im tiefen Winterschlaf, Durch den Korper-
kontakt zu den euthermen Tieren wurden sie
passiv erwirmt und ihre Ty, fiir lingere Zeit
wieder in den giinstigen Bereich gehoben, der
eine Reduktion der Stoffwechselintensitat auf
das Minimum erlaubt. Vor allem den Jungtie-
ren kam dies zu gute, da sie iiberwiegend in die
Mitte einer Winterschlafgruppe liegen. War
dann die Zeir zur Riickkehr in die Euthermie
auch fiir Jungtiere gekommen, so profitierten
sie ein zweites Mal durch passives erwiirmt
werden, In der Regel heizten andere Gruppen-
mitglieder schon Stunden vor den Jungtieren
zur hohen Ty, der Euthermie auf und hoben die
Ty, der noch torpiden Jungtiere durch engen
Karperkontakt so weit an, daff diese beim
Erwachen nur noch ein deutlich geringeres
Temperaturgefille mit eigener Wirmeproduk-
tion zu iberwinden hatten (Abb. 12).
Erwachsene Murmeltiere sorgen jedoch
nicht nur durch zusitzliche Euthermieinter-
valle fiir die Jungen, sondern kontinuierlich
auch withrend des riefen Winterschlafes. Sie
halten wihrend der Torporphasen ihre Ty
etwa 3° C iber der Umgebungstemperatur,
wiihrend Tiere, die sich nicht um Junge kiim-
mern, wie die Jungen selbst lediglich einen
Abstand von 1,5 - 2° C halten (ArNOLD
1993h). Auf diese Weise wird erreiche, dal die
Jungen selbst im tiefen Torpor stiandig leicht

gewiirmt werden.

Zum Schlubl bleibr noch die Frage, wer
denn nun die wichrige Aufgabe des Wirmens
von Jungtieren iibernimmt. Es sind keinesfalls
alle dlteren Gruppenmirglieder, die diese ener-
gicaufwendige und anstrengende Titigkeit auf
sich nehmen. Die Tiere unterscheiden offen-
sichtlich sehr genau nach Verwandtschafts-
grad und die Hauptlast tragen die Virer und
erwachsene, vor allem méannliche Geschwister
der Jungtiere (ARNOLD 1993a, ARNOLD 1990,
Kap. ,Verzogerte Abwanderung und gemein-



schaftliche Jungenfirsorge”). Ganz im Gegen-
satz zu den Ménnchen der meisten Sdugetiere
sind Murmeltierviter also sehr fiirsorglich um
das Wohlergehen ihres Nachwuchses bemiiht
und dltere Briider scheinen in diese Rolle
schon als Helfer hinein zu wachsen, wenn sie
nicht selbst schon Vaterpflichten wahrneh-
men (siche Kap. ,Reproduktion und Paa-
rungssystem bei Alpenmurmeltieren”). Ein
Murmeltierweibchen wire mit der Aufgabe fiir
die Jungen auch noch wihrend der Uberwin-
terung zu sorgen nach der anstrengenden
Trag- und Siugezeit véllig iiberfordert. Selbst
ein Elternpaar hat es, auf sich alleine gestellt,
noch sehr schwer die Jungen iiber den Winter
zu bringen. Erst die Uberwinterung in der
GroBfamilie, in der sich die energetischen
Kosten des Wirmens der Jungtiere auf viele
verwandte Tiere verteilen, sichert das Uberle-
ben der strengen Winter im Hochgebirge.

Zusammenfassung

Die Fihigkeit zum Winterschlaf ist die
wohl wichtigste Eigenschaft der Murmeltiere,
die es ihnen erméoglicht, dauerhaft so unwirtli-
che Gegenden wie die Hochalpen zu besie-
deln. Durch eine Reduktion der Stoffwechsel-
rate auf 3-5 Prozent des Sommerniveaus kann
die Korpertemperatur der Murmeltiere auf bis
zu 2,6° C sinken. In diesem extrem energie-
sparenden Zustand der Kiltestarre kénnen die
Tiere aber nur eine begrenzte Zeit verweilen.
Aus bisher noch ungeklirten Griinden unter-
brechen sie regelmiflig nach ca. 12 Tagen fur
etwa einen Tag den Winterschlaf und erwir-
men sich zu einer Kérpertemperatur von
durchschnittlich 34,5° C. Damit bleiben sie
auch in den Wachphasen 3,7° C unter der
durchschnittlichen sommerlichen Kérpertem-
peratur. Wihrend der tiefen Kiltestarre blei-
ben winterschlafende Murmeltiere sensibel
gegen AuBenreize und beginnen ab einer kri-
tischen Temperaturschwelle wieder Wirme zu
produzieren, um ein weiteres Absinken der
Kérpertemperatur und das Risiko des Kilteto-
des zu vermeiden. In natiirlichen Winterbau-
en herrschen solche Temperaturbedingungen
iiber den groBten Teil der Winterschlafzeit.

An der Steuerung der jihrlichen
Gewichtsverdinderungen und der Winter-

schlafbereitschaft sind eine innere Jahresuhr
und die Verinderungen der Tageslinge im
Jahresverlauf als @uBerer Zeitgeber beteiligt.
Wihrend der gesamten Winterzeit nehmen
die Murmeltiere keine Nahrung zu sich. Sie
zehren von den Fettreserven, die sie sich im
Sommer angefressen haben und verlieren im
Durchschnitt 1/3 ihres Herbstgewichtes. Da
diese Pflanzenfresser in der Regel bereits lange
vor der Schneeschmelze den Winterschlaf
beenden, sind sie auch nach dem Erwachen
noch auf Fettreserven angewiesen. Der gesam-
te Energiebedarf wihrend der Fastenzeit kann
alleine mit der Herabsetzung der Stoffwechsel-
rate nicht ausreichend verringert werden, vor
allem nicht bei Jungtieren, denen nach dem
erstmaligen Erscheinen aus dem Wurfbau nur
ca. 3 Monate bleiben, um Fett fiir die 6-7
monatige Winterschlafzeit zu speichern. Zur
weiteren Reduktion des Energiebedarfes iiber-
wintern bei Murmeltieren deshalb die bis zu
20 Mitglieder einer Gruppe stets gemeinsam
in einem Bau. Sie schmiegen sich eng anein-
ander und synchronisieren die regelmiBigen
Wechsel von Kiltestarre zu hoher Korpertem-
peratur, wodurch jedes Tier weniger Wirme
an die kalte Umgebung verliert. Fiir die
besonders gefihrdeten Jungtiere wird zusitz-
lich gesorgt, indem sie in die Mitte der Win-
terschlafgruppe genommen werden und ver-
wandte erwachsene Gruppenmitglieder sie
durch leicht erhohte Kérpertemperatur oder

zusitzliche Aufwachintervalle aktiv wirmen.
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