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4.7.6 Statistische Analyse der Intervalle in der Laborstudie unter Dauerlicht 

Von den drei Tieren der Studie unter LL wurde Hamster #9 ausgewählt, da dieses Tier noch 

am ehesten eine Rhythmik in den Intervallen erkennen ließ (Abbildung 51). 

 

4.7.6.1 Dauer der Winterschlafschübe und der Zwischenschub-Normothermie 
Die statistische Analyse der WS-Dauer ließ auch bei Hamster #9 keine Rhythmik erkennen 

(Abbildung 51, Zeile 1). Dagegen fanden sich erneut Indizien für eine Periodizität der ZSN-

Dauer (Zeile 2). Das Histogramm der ZSN-Dauer erscheint zwar nicht in distinkte Gruppen 

gegliedert zu sein, im Autokorrelogramm ergab sich jedoch eine relativ regelmäßige 

Abfolge von positiven und negativen Autokorrelationen, die noch deutlicher wurde, 

nachdem die Kurve über jeweils fünf Werte gemittelt und dadurch geglättet wurde 

(vergleiche Tabelle 8). Die erste Gruppe von Maxima ergab sich bei einer Zeitverschiebung 

des überlagerten Histogramms um 12-22 h, gefolgt von der zweiten Gruppe bei einer 

Verschiebung um ca. 31-39 h. Auch die dritte Gruppe von Maxima zwischen ca. 47-56 h 

überstieg das Niveau der Standardfehler, wohingegen nur das höchste Maximum der vierten 

Gruppe bei 68 h über diese Schwelle reichte. Aufgrund dieser relativ regelmäßigen 

Oszillation wies das Dichtespektrum ein deutliches Maximum bei 16,67 h auf. 

Die Kreisstatistik der ZSN-Dauer zeigte im Bereich von 19-32 h lediglich bei 31,08 h ein 

kaum aus den statistischen Fluktuationen herausragendes Maximum (r = 0,43; p > 0,1). 

Nach einer Vergrößerung des Testbereichs auf hypothetische Perioden zwischen 1-32 h 

fanden sich weitere Maxima, die jedoch ebenfalls nicht deutlich aus der Verteilung der 

Mittelvektorlänge herausragten. Mit 16,42 h (r = 0,46) bzw. 8,42 h (r = 0,49) lagen sie in 

etwa bei der Hälfte bzw. einem Viertel der Periode von 31,08 h. Das Maximum bei 16,42 h 

stimmte recht gut mit den Befunden der anderen Methoden überein (zur Erinnerung: die 

Genauigkeit der Bestimmung der Periode im Autokorrelogramm beträgt ± 1 h und im 

Powerspektrum ± ca. 5 h). 

 

Die Signifikanz der Kreisstatistik wurde über Zufallsreihen in der PROC IML des 

Statistikprogramms SAS für den Bereich von 19-32 h berechnet. Eine Ausdehnung des 

Testbereichs auf 1-32 h erfordert in jedem Fall höhere Signifikanzschranken. Da jedoch 

keine der unterhalb 19 h gelegenen Perioden eine Mittelvektorlänge von 0,55 erreichte, die 

einer Signifikanz von p = 0,1 für den Bereich zwischen 19-32 h entsprechen würde, konnte 
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davon ausgegangen werden, daß weder die hypothetische Periode von 8,42 h, noch deren 

Vielfaches bei 16,42 h als signifikant anzusehen sind. Allerdings wurde bislang nicht 

untersucht, ob es bei dem modifizierten Rayleigh-Test zu einer Über- oder Unterbewertung 

der kurzen Perioden kommt. Derartige statistische Probleme wurden von Dörrscheidt & 

Beck (1975) und Klemfuss & Clopton (1993) für das Periodogramm nach Enright (1965) 

beschrieben. In Simulationen reiner Perioden traten Mittelvektoren der Länge 1,0 außer bei 

der simulierten Periode auch bei den ganzzahligen Teilern derselben auf, während dies bei 

den ganzzahligen Vielfachen der simulierten Periode nicht der Fall war. 

Da weder das Autokorrelogramm, noch das Powerspektrum einen Hinweis auf eine kürzere 

Periodik als 16 h geben, erklärt sich die Dominanz der 8 h-Periodik in der Kreisstatistik 

wahrscheinlich durch die Detektion eines Teilers der Periode von ca. 16 h. 

 

4.7.6.2 Intervalle zwischen Eintritten in Winterschlafschübe 
Obwohl die Eintritte in und Austritte aus allen Typen von WS in der Laborstudie unter LL 

und konstanter Ta keine Tagesperiodik zeigten, konnte nicht ausgeschlossen werden, daß sie 

zu jeweils unterschiedlichen Zeiten der subjektiven Tageszeit eines Tieres erfolgten. Daher 

wurden auch für den Hamster #9 zunächst die Intervalle zwischen den Ereignissen aller WS-

Typen analysiert (Abbildung 51, Zeile 3 und 5), woraufhin die Intervalle zwischen den 

Ereignissen der LWS untersucht wurden (Zeile 4 und 6). 

 

In der Autokorrelation der Häufigkeitsverteilung der Intervalle zwischen Eintritten in alle 

Typen von WS ließ sich keine deutliche Oszillation erkennen (Zeile 3). Dennoch ergab sich 

im Dichtespektrum ein distinktes Maximum bei 16,67 h, dem jedoch höhere Maxima bei 3 

und 4 h vorangingen. 

Die Kreisstatistik konnte keine einzelne deutlich hervortretende Periode im Bereich 

zwischen 19-32 h feststellen, sondern lieferte drei nahezu gleichwertige Maxima bei 19,58; 

23,92 und 24,67 h, die jedoch weit unter dem Signifikanzniveau lagen. Erst nach einer 

Ausdehnung des Testbereichs unter 19 h konnte ein deutlich herausragendes Maximum bei 

17,17 h gefunden werden (r = 0,59; Signifikanzgrenze für das höchste Maximum im Bereich 

19-32 h auf dem Niveau von p = 0,1: r = 0,55), das recht gut mit der im Powerspektrum 

aufgetretenen Periode (16,67 h) übereinstimmte. 
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Für die Analyse der Intervalle zwischen Eintritten in LWS (Zeile 4) waren nur 6 Intervalle 

vorhanden, von denen eines länger als 8 d war und daher ausgeschlossen wurde. Im 

Histogramm zeigte sich eine recht regelmäßige Anordnung der Intervalle. Entsprechend der 

geringen Stichprobe fanden sich im Autokorrelogramm unmittelbar ansteigende Maxima bei 

4, 19-26, 49-52 und 73 h mit einem meist breiten Gipfel. Aufgrund dieser Abfolge 

identifizierte das Dichtespektrum eine Periode von 25,00 h als den hauptsächlichen 

Spektralanteil. Die Kreisstatistik unterstützte diese Periodik mit einem trotz der geringen 

Stichprobenzahl signifikanten Maximum bei 23,42 h (r = 0,941; p < 0,05). Außer diesem 

Maximum traten jedoch zwei weitere, nahezu gleichwertige Maxima auf (19,83 h 

(r = 0,943; p < 0,05) und 28,58 h (r = 0,83; p > 0,1). 

 

4.7.6.3 Intervalle zwischen Austritten aus Winterschlafschüben 
Das Autokorrelogramm der Intervalle zwischen den Austritten aus allen Typen von WS 

(Zeile 5) ließ außer kurzen Perioden von 5-9 h keine regelmäßigen Fluktuationen zwischen 

positiven und negativen Autokorrelationen erkennen. Im Dichtespektrum zeigte sich infolge 

dessen das höchste Maximum bei 7,14 h. Im Gegensatz zu den Befunden der Analyse der 

Häufigkeitsverteilung wies die Kreisstatistik im Bereich zwischen 19-32 h ein recht 

deutliches Maximum bei 25,33 h auf (r = 0,52), das jedoch das konservative 

Signifikanzniveau der Mittelvektorlänge knapp verfehlte (Signifikanzschwelle für p = 0,1 bei 

r = 0,57). Die ultradianen Perioden der Autokorrelation und des Dichtespektrums bei 5-9 h 

fanden in der Kreisstatistik keine Entsprechung. 

 

Das Histogramm der Intervalle zwischen Austritten aus LWS (Zeile 6) zeigte keine 

auffällige Gruppierung. Infolge der kleinen Stichprobe ergab sich im Autokorrelogramm 

dennoch eine Abfolge steil ansteigender Maxima. Das erste Maximum nach Unterschreiten 

der Autokorrelation 0 ergab sich bei einer Zeitverschiebung des überlagerten Histogramms 

um 9 bzw. 10 h, worauf Maxima bei 19/20, 29 und 32, 51/52 und schließlich 61 h folgten. 

Aufgrund dieser recht regelmäßigen Abfolge zeigte die Spektralanalyse ein deutliches 

Maximum bei 10 h. Im Gegensatz hierzu fanden sich in der Kreisstatistik im Bereich 

zwischen 1-32 h zehn relativ hohe Maxima, von denen sich keines deutlich abhob. Eines 

dieser Maxima entsprach der im Dichtespektrum vorherrschenden Periode von 10,00 h 
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(r = 0,85). Zwischen 19-32 h dominierte ein Maximum bei 31,08 h (r = 0,85), das jedoch 

deutlich unterhalb der Signifikanzgrenze von p = 0,1 lag (r = 0,94). 
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Abbildung 51: Statistische Analyse der untersuchten Intervalle des Winterschlafmusters 
von Hamster #9 aus dem Versuchsteil LL1 
Zur Erläuterung der Abbildung vergleiche die Legende der Abbildung 49 bzw. die Ausführungen im 
Kapitel 4.7.6 
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4.7.6.4 Zusammenfassung und Überprüfung der Ergebnisse 
Für den unter LL im Labor winterschlafenden Hamster #9 ergaben sich somit für das 

Timing der ZSN-Dauer sowie der Eintritte in alle WS-Typen Hinweise auf eine Periodik 

zwischen 16-17 h. Die Analyse der Intervalle zwischen den 5 Eintritten in LWS zeigte 

abweichend Hinweise auf eine circadiane Periodik von 23,42 h. Die Ergebnisse der 

unterschiedlichen Methoden zeigten für das jeweilige Intervall eine hohe Übereinstimmung 

(vergleiche Tabelle 8). Die Hinweise auf eine endogene Rhythmik waren jedoch in allen 

Fällen weniger überzeugend als für den Hamster #7 aus dem Versuchsteil LD2. 

 

Die hypothetische Periode von 17,17 h, die in der Kreisstatistik der Intervalle zwischen den 

Eintritten in alle WS-Typen als einzige dominante Periodik gefunden wurde, deren 

Signifikanz jedoch nicht abzuschätzen war, da sich die Periode außerhalb des 

Simulationsbereichs von 19-32 h befand, erwies sich im Modulo-τ-Plot als akzeptable 

Annäherung an eine den Ereignissen unterliegende Periodik (Abbildung 52, 1. Spalte; 

SD = 2,83). 

Trotz der geringen Stichprobe zeigte sich, daß die hypothetische Periodik von 23,42 h dem 

Timing der Eintritte in LWS zugrundeliegen könnte. Der Modulo-τ-Plot wies eine fast 

perfekt senkrechte Anordnung der Eintrittszeiten auf (2. Spalte; SD = 2,15). 

 

Die Anpassung der Austrittszeiten aus allen WS-Typen an die hypothetische Periode 

25,33 h; die in der Kreisstatistik nur knapp das Signifikanzniveau verfehlte hatte, verringerte 

zwar die Streuung verglichen mit dem Doppelplot auf der Basis von 24,00 h, es verblieb 

jedoch eine große Reststreuung um die angepaßte Gerade (3. Spalte; SD = 4,97). 

Infolge der wenigen Punkte (N = 7) zeigte auch die Anpassung der Austritte aus LWS an 

die hypothetische Periode von 31,08 h eine Veringerung der Streuung und könnte damit 

dem Timing zugrunde liegen (4. Spalte; SD = 3,75). In der Kreisstatistik verfehlte diese 

Periode nur knapp das konservative Signifikanzniveau (Abbildung 51, 4. Spalte). 
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Abbildung 52: Doppelplots und Modulo τ-Plots der Eintritte in und der Austritte aus allen 
Typen von Winterschlafschüben (WS) bzw. langen WS (LWS) von Hamster #9 aus dem 
Versuchsteil LL1 
In den Doppelplot gibt die Abszisse die Tageszeit - die Ordinate den Versuchstag wieder. Da die 
tageszeitliche Organisation der unterschiedenen Winterschlafschub-Typen (WS-Typen) unter einem LD 
verschieden war (Kapitel 4.6.3), wurden auch unter LL die statistischen Analysen für die langen 
Winterschlafschübe (LWS) getrennt durchgeführt. 
Für die in den statistischen Analysen der Intervalle gefundenen hypothetischen Perioden (τ) wurden 
Modulo τ-Plots erstellt. Hier stellt die Abszisse relative (subjektive) Tageszeiten und die Ordinate relative 
Tage dar. 
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4.7.7 Statistische Analyse der Intervalle in den Freigehegestudien 

Die Anwendung der statistischen Analysen der Intervalle für die Hamster aus den beiden 

Freilandstudien wurde an zwei Beispielen durchgeführt. Hamster #17 (Abbildung 54) aus 

der Teilstudie FG2 zeigte das regelmäßigste Winterschlafmuster aller Tiere dieser 

Doktorarbeit und wurde daher bereits im Kapitel 3.3.3 als das Musterbeispiel für ein 

ungestörtes Winterschlafverhalten erwähnt. Wie alle Tiere mit einem derartig regelmäßigen 

Winterschlafmuster verbrachte Hamster #17 den Winter ununterbrochen in seinem Erdbau 

in ca. 0,6 m Tiefe (Abbildung 53) und war daher über den gesamten hier betrachteten 

Zeitraum einem DD und einer moderaten Ta ohne Tagesgang ausgesetzt (vergleiche 

Abbildung 8, Kapitel 2.1.3). 
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Abbildung 53: Winterschlafmuster und Aufenthaltszeiten außerhalb des Baus von 
Hamster #17 aus der Freigehegestudie FG2 
Das Liniendiagramm zeigt das Winterschlafmuster des Hamsters anhand des Körpertemperaturverlaufs 
(linke Achse; Einheit °C). Die schwarzen Säulen stellen die Zeiten dar, zu denen das Tier außerhalb des 
Baus oberhalb der Erdoberfläche registriert wurde (rechte Achse; Einheit: % eines Registrierungsintervalls - 
hier: 30 min). 
 

 

Der als zweites Beispiel ausgewählte Hamster #19 (Abbildung 56) befand sich im Gegensatz 

zu allen anderen Tieren im Freigehege, über den gesamten Winter an der Erdoberfläche und 

konnte somit sowohl den natürlichen LD als auch die extremen tagesperiodischen 

Fluktuationen der Ta an der Erdoberfläche wahrnehmen (vergleiche Abbildung 8, 

Kapitel 2.1.3 und Abbildung 43, Kapitel 4.6.6). Wie bereits im Kapitel über die 

tageszeitliche Organisation der WS im Freigehege (Kapitel 4.6.5) gezeigt werden konnte, 

fand sich ausschließlich bei Hamster #19 eine Tagesperiodik der Eintritte in alle Typen von 

WS. 
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4.7.7.1 Winterschlaf im geschützten Hibernaculum 
Im Gegensatz zu den beiden anderen bislang vorgestellten Tieren zeigte die 

Häufigkeitsverteilung der WS-Dauer von Hamster #17 ein multimodales Muster mit anfangs 

sehr regelmäßigen Abständen zwischen den einzelnen Beobachtungen von ca. 12 h Dauer 

(Abbildung 54, 1. Zeile). Ab einer WS-Dauer von ca. 80 h verlor sich diese Regelmäßigkeit 

und machte kürzeren Abständen Platz, die ca. 4-6 h betrugen. Im Autokorrelogramm 

zeigten sich daher regelmäßige Fluktuationen zwischen schmalen, steil ansteigenden 

Maxima und negativen Autokorrelationen. Das erste Maximum fand sich bei einer 

Zeitverschiebung des überlagerten Histogramms um 5 h. Es folgten zahlreiche Maxima, die 

entweder ca. 5 h, oder ca. 10 h voneinander entfernt waren. Eine Glättung der 

Autokorrelationsfunktion über jeweils 5 Werte zeigte daher eine recht regelmäßige 8 h-

Oszillation zwischen den Maxima. Diese Dominanz kürzerer Perioden fand sich auch in der 

Spektralanalyse des Autokorrelogramms. Die höchsten Maxima befanden sich bei 5,26; 2,44 

und 8,33 h. Die Kreisstatistik konnte keine deutlich herausragenden Maxima nachweisen. 

 

Im Gegensatz zur WS-Dauer zeigte die Verteilung der Dauer der ZSN ein nahezu 

unimodales Muster mit einer auffälligen Konzentration bei ca. 16 h (Abbildung 54, 2. Zeile). 

Aufgrund dieser Verteilung läßt sich weder in der Autokorrelation noch im Dichtespektrum 

eine deutliche rhythmische Komponente ausmachen. In der Kreisstatistik zeigte sich zwar 

ein recht deutliches Maximum bei 15,83 h (r = 0,45), das jedoch als nicht signifikant 

anzusehen ist. Diese Periode entsprach in etwa dem Maximum der Häufigkeitsverteilung 

und zeigt erneut die Sensitivität der Kreisstatistik gegenüber einer ausreichend 

konzentrierten unimodalen Häufigkeitsverteilung (vergleiche Abbildung 47, 1. Spalte; 

Kapitel 4.7.3). 

 

Da Hamster #17 nur einen WS aufwies, der kürzer als 24 h dauerte, mußten die Analysen 

der Intervalle zwischen Eintritten in bzw. Austritten aus WS nicht für verschiedene WS-

Typen getrennt durchgeführt werden. 

Die Häufigkeitsverteilung der Intervalle zwischen Eintritten in WS war deutlich multimodal, 

zeigte jedoch keine einheitliche Gruppierung (Abbildung 54, 3. Zeile). In der 

Autokorrelation fanden sich zahlreiche Maxima, zwischen denen die Autokorrelation stets 

negativ wurde. In der geglätteten Kurve zeigte sich das einzige deutliche Maximum 

oberhalb des Standardfehlers bei 44 h. Entsprechend dieser Periodik wies auch das 
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Dichtespektrum einen dominanten Spektralanteil bei 50 h nach. Weitere deutliche Maxima 

lagen bei 2,33; 9,14 und 17,46 h. Damit entsprachen die beiden zuletztgenannten Maxima 

den in der ungeglätteten Autokorrelation aufgefundenen ersten Maxima. Die Kreisstatistik 

wies keine der genannten Perioden in den Intervallen nach. Statt dessen ergab sich für die 

hypothetische Periode 26,17 h ein deutlich über die anderen Werte hinausragendes 

Maximum (r = 0,46); das jedoch knapp unterhalb der Signifikanzschwelle (r = 0,48) lag. 
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Abbildung 54: Statistische Analyse der untersuchten Intervalle des Winterschlafmusters 
von Hamster #17 aus dem Versuchsteil FG2 
In den Histogrammen der ersten Spalte wurden die Intervalle in Klassen von jeweils 1 h eingeordnet. Die 
Ordinate gibt an, wieviele Intervalle der betreffenden Klasse vorkamen. Es wurden ausschließlich Intervalle 
bis 8 d berücksichtigt. Die Ordinate der Autokorrelogramme (2. Spalte) stellt die Autokorrelations-
koeffizienten der Häufigkeitsverteilungen bei einer Verschiebung des überlagerten Histogramms um jeweils 
1 h dar. Die gestrichelte bzw. gepunktete Linie zeigt die Standardfehler bzw. die Autokorrelation 0. In den 
Dichtespektren (3. Spalte) zeigt die Ordinate die spektrale Dichte der in den Autokorrelogrammen 
vorherrschenden Perioden. Die Ordinate der Kreisstatistik (4. Spalte) zeigt die Mittelvektorlänge für die 
hypothetischen Perioden. Die ersten beiden Zeilen geben die Ergebnisse der statistischen Verfahren für die 
Dauer der Winterschlafschübe (WS) bzw. der normothermen Phasen zwischen den WS (ZSN) wieder. In 
den Zeilen drei und vier sind die Analysen der Intervalle zwischen Eintritten in bzw. Austritten aus WS 
wiedergegeben. Da bei diesem Tier nur wenige kurze WS (≤ 24 h) auftraten (N = 1), wurde nicht zwischen 
verschiedenen WS-Typen unterschieden. 
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Auch das Histogramm der Intervalle zwischen Austritten aus WS zeigte eine multimodale 

Verteilung ohne erkennbare Gruppenbildung (Abbildung 54, 4. Zeile). Die Autokorrelation 

zeigte ein erstes deutliches Maximum bei 16 h. Es folgten Maxima bei 33 und 49 h, 

zwischen denen sich jedoch viele hochfrequente Fluktuationen zwischen relativ niedrigen 

und hohen Autokorrelationen befanden. Die regelmäßige Abfolge der Hauptmaxima in 

Vielfachen von ca. 16 h erwies sich auch in der Spektralanalyse, in der ein deutliches 

Maximum bei 16,67 h auftrat. In der Kreisstatistik fand sich hingegen bei 22,67 h ein 

deutlich unterhalb der Signifikanzgrenze liegendes Maximum. 

 

Damit zeigte sich in keinem der untersuchten Intervalle von Hamster #17 eine deutliche 

circadiane Periodizität (vergleiche Tabelle 8). In den Analysen der Häufigkeitsverteilungen 

für die Dauer der WS und der Intervalle zwischen Eintritten in bzw. Austritten aus WS 

ergaben sich Hinweise für eine ultradiane Organisation, die jedoch in den entsprechenden 

Analysen der Kreisstatistik keine Unterstützung fanden. 
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Die Anpassungen an die aus den Autokorrelationen erhaltenen hypothetischen Perioden für 

die Eintritte in bzw. die Austritte aus WS von jeweils 16,00 h verminderten zwar die 

Streuung um die Senkrechten geringfügig besser als in den Plots, die den hypothetischen 

Perioden der Kreisstatistik (26,17 bzw. 22,67 h) folgten (SD = 3,57 bzw. 3,67 vs. 

SD = 5,38 bzw. 4,39). In beiden Fällen waren die Ereignisse jedoch keineswegs deutlicher 

entlang einer Senkrechten organisiert, als dies in den Doppelplots der Fall war 

(Abbildung 55). 
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Abbildung 55: Doppelplots und Modulo τ-Plots der Eintritte in und der Austritte aus allen 
Typen von Winterschlafschüben (WS-Typen) von Hamster #17 aus dem Versuchsteil FG2 
In einem Doppelplot gibt die Abszisse die Tageszeit - die Ordinate den Versuchstag wieder. Da 
Hamster #17 nur einen einzigen kurzen und flachen WS neben 29 LWS aufwies, mußte keine nach WS-
Typen getrennte Analyse durchgeführt werden. 
Für die in den statistischen Analysen der Intervalle gefundenen hypothetischen Perioden (τ) wurden 
Modulo τ-Plots erstellt. Hier stellt die Abszisse relative (subjektive) Tageszeiten und die Ordinate relative 
Tage dar. Die jeweils ersten Modulo τ-Plots  für die Eintritte in bzw. Austritte aus WS zeigen die aus den 
Autokorrelationen erhaltene ultradiane Periode von Modulo 8 h (16 h), während die Ereignisse in den 
jeweils 2. Plots nach den aus der Kreisstatistik erhaltenen hypothetische Perioden (26,17 bzw. 22,67 h) 
aufgetragen sind. 
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4.7.7.2 Winterschlaf an der Erdoberfläche 
Obwohl die Häufigkeitsverteilung der WS-Dauer des Hamster #19 deutlich bimodal ausfiel, 

fand sich weder eine Periodik im Autokorrelogramm noch im Dichtespektrum. Das 

deutlichste Maximum der Kreisstatistik fand sich bei 22,42 h. Es lag jedoch mit einer 

Mittelvektorlänge von 0,38 deutlich unter dem Signifikanzniveau (Abbildung 56, 1. Zeile). 

 

Die Häufigkeitsverteilung der ZSN-Dauer zeigte wiederum eine unimodale Verteilung, was 

in einer nahezu kontinuierlich abfallenden Autokorrelation resultierte, wodurch auch in der 

Spektralanalyse keine Periodik ersichtlich werden konnte (Abbildung 56, 2. Zeile). 

Aufgrund ihrer Sensitivität gegenüber unimodalen Häufigkeitsverteilungen ergab die 

Kreisstatistik zwei recht deutliche Maxima bei 17,92 und 17,00 h (Mittelvektorlänge 0,46 

bzw. 0,41), die dem Maximum der Häufigkeitsverteilung entsprachen, aber nicht als 

signifikant angesehen werden dürfen. 

 

Für den unter dem Einfluß von tagesperiodischen Stimuli (LD und Ta) winterschlafenden 

Hamster #19 zeigten die Intervalle zwischen den Eintritten in alle Typen von WS eine nach 

der Kreisstatistik hochsignifikante Tagesperiodik (Abbildung 56, 3. Zeile). Obwohl diese 

Tagesperiodik bereits durch die Untersuchungen zum tageszeitlichen Auftreten der Eintritte 

in WS im Freigehege (Kapitel 4.6.5) bekannt war, zeigten die Analysen der 

Häufigkeitsverteilung nur eine vage circadiane bzw. diurnale Rhythmik. 

 

Das Winterschlafmuster von Hamster #19 wies 21 LWS, 11 KWS und 2 KFWS auf. Da 

sich die Eintrittszeiten in LWS und KWS nicht unterschieden (Kapitel 4.6.5) und lediglich 

2 KFWS vorhanden waren, die zu einer anderen Tageszeit eingeleitet wurden (vergleiche 

Kapitel 4.6.3), bestand keine Veranlassung, die Intervalle zwischen LWS getrennt zu 

untersuchen. Die Austrittszeiten aus KWS waren im Unterschied zu Austritten aus LWS 

tagesperiodisch organisiert (Kapitel 4.6.5), daher wurden die Intervalle zwischen Austritten 

aus LWS, wie zuvor für die Hamster #7 und #9, separat untersucht. 

 

Die Intervalle zwischen Austritten aus allen WS-Typen (Abbildung 56, 4. Zeile) bzw. 

zwischen LWS (5. Zeile) zeigten in den Autokorrelationen und den aus diesen erhaltenen 

Spektralanalysen vage Indizien für eine ultradiane Rhythmik mit Maxima bei Modulo 8 h. In 

beiden Fällen fehlten jedoch in der Kreisstatistik signifikante Maxima bei diesen 
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hypothetischen Perioden. Anstelle dessen fanden sich hier Maxima bei 28,25 h für die 

hypothetische Periode zwischen Austritten aus allen WS bzw. 28,33 h für die Intervalle 

zwischen LWS, die jedoch beide das Signifikanzniveau von p = 0,1 deutlich verfehlten. 
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Abbildung 56: Statistische Analyse der untersuchten Intervalle des Winterschlafmusters 
von Hamster #19 aus dem Versuchsteil FG2 
In den Histogrammen der ersten Spalte wurden die Intervalle in Klassen von jeweils 1 h eingeordnet. Die 
Ordinate gibt an, wieviele Intervalle der betreffenden Klasse vorkamen. Es wurden ausschließlich Intervalle 
bis 8 d berücksichtigt. Die Ordinate der Autokorrelogramme (2. Spalte) stellt die Autokorrelations-
koeffizienten der Häufigkeitsverteilungen bei einer Verschiebung des überlagerten Histogramms um jeweils 
1 h dar. Die gestrichelte bzw. gepunktete Linie zeigt die Standardfehler bzw. die Autokorrelation 0. In den 
Dichtespektren (3. Spalte) zeigt die Ordinate die spektrale Dichte der in den Autokorrelogrammen 
vorherrschenden Perioden. Die Ordinate der Kreisstatistik (4. Spalte) zeigt die Mittelvektorlänge für die 
hypothetischen Perioden. Die ersten beiden Zeilen geben die Ergebnisse der statistischen Verfahren für die 
Dauer der Winterschlafschübe (WS) bzw. der normothermen Phasen zwischen den WS (ZSN) wieder. In 
den Zeilen drei und vier sind die Analysen der Intervalle zwischen Eintritten in bzw. Austritten aus allen 
WS-Typen wiedergegeben. Da sich in der Analyse der tageszeitlichen Verteilung der Austritte aus WS ein 
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signifikanter Unterschied zwischen den verschiedenen WS-Typen zeigte (Kapitel 4.6.5), wurden in der 
fünften Zeile zusätzlich die Intervalle zwischen Austritten aus langen WS (LWS) untersucht. 
Die Doppelplots zeigten für die Eintritte in WS eine deutliche Tagesperiodik, während diese 

für die Austritte nicht erkennbar ist (Abbildung 57). Die aus den Autokorrelationen 

erhaltenen hypothetischen Perioden für die Intervalle zwischen Austritten aus allen WS-

Typen bzw. aus LWS von 8 bzw. 16 h (Modulo 8 h) reduzierten die Streuung um die 

angepaßte Senkrechte in den Modulo-τ-Plots geringfügig besser als die aus der 

Kreisstatistik erhaltenen hypothetischen Perioden von 28,25 bzw. 28,33 h (SD = 4,3 bzw. 

4,64 vs. 6,09 bzw. 6,45). In allen Fällen verblieb jedoch eine beträchtliche Reststreuung, 

durch die sich zeigte, daß die Anpassung an alle in den statistischen Analysen 

vorgefundenen hypothetischen Perioden ungenügend war. 

Deutliche Hinweise auf eine Periodizität in den Intervallen von Hamster #19 fanden sich 

somit nur für die Intervalle zwischen Eintritten in WS (vergleiche Tabelle 8). 
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Abbildung 57: Doppelplots und Modulo τ-Plots der Eintritte in bzw. Austritte aus 
Winterschlafschüben von Hamster #19 aus dem Versuchsteil FG2 
Da Hamster #19 nur 2 KFWS aufwies und die tageszeitliche Organisation der Eintritte in KWS (N=11) und 
LWS (N=21) identisch war (Kapitel 4.6.5), wurden nur die Intervale zwischen Austritten aus LWS getrennt 
durchgeführt. Für die Eintritte in WS ergab sich in der Kreisstatistik eine Periode von 24,00 h. Der 
Modulo τ-Plot ist daher mit den Doppelplots identisch und wurde nicht dargestellt. Stattdessen sind für die 
Austritte aus WS bzw. LWS jeweils 2 Alternativen gezeigt. Die jeweils 1. Modulo τ-Plots zeigen die aus der 
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Autokorrelation erhaltene Periode von Modulo 8 (16 h), während die jeweils 2. Plots die aus der 
Kreisstatistik erhaltenen Perioden (28,33 bzw. 28,25) darstellen. 

4.7.8 Zusammenfassung und Diskussion der Ergebnisse 

Die statistische Analyse der Intervalle bei den vier untersuchten Hamstern zeigte in keinem 

Fall überzeugende Hinweise auf eine Periodizität der WS-Dauer. Dagegen fanden sich 

deutliche Indizien für eine circadiane Periodik in der Dauer der ZSN (Hamster #7 und #9) 

sowie eine diurnale bzw. circadiane Periodik in den Intervallen zwischen Eintritten in 

(Hamster #7, #9, #19) und Austritten aus WS und LWS (Hamster #7; Tabelle 8). 

Alle anderen Hinweise auf eine in den Intervallen verborgene Rhythmik zeigten sich 

entweder nur in einigen der angewandten Methoden oder waren undeutlich ausgeprägt. 

 

Während der unter konstanten Bedingungen im Freigehege überwinternde Hamster #17 in 

keinem der untersuchten Intervalle eine deutliche Rhythmik aufwies, fanden sich in den 

Intervallen zwischen Eintritten in WS bzw. LWS, und etwas weniger deutlich auch für die 

ZSN-Dauer des unter konstanten Laborbedingungen winterschlafenden Hamsters #9, 

Hinweise auf eine Periodizität der Intervalle (Tabelle 8). 

 

Unter dem Einfluß eines tagesperiodischen Umweltfaktors traten damit durchwegs 

deutlichere Hinweise auf eine Periodizität der Intervalle auf als dies unter konstanten 

Bedingungen der Fall war. 

Vor allem in den Autokorrelationsanalysen der Intervalle zwischen Eintritten in bzw. 

Austritten aus WS fanden sich Indizien für eine ultradiane Rhythmik, die jedoch statistisch 

nicht verifiziert werden konnten (Tabelle 8). 
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Tabelle 8: Ergebnisse der statistischen Analysen der Intervalle 
Spalte 2: Haltungsbedingungen (HB). Abkürzungen: sLD (standardisierter Licht-Dunkelwechsel); kTa 
(konstante Umgebungstemperatur); LL (Dauerlicht); DD (Dauerdunkel); nLD (natürlicher Licht-
Dunkelwechsel); nTa (tagesperiodisch fluktuierende, natürliche Umgebungstemperatur). Spalte 3: Intervall-
Typ. Abkürzungen: WS (Dauer der Winterschlafschübe); ZSN (Dauer der Normothermie zwischen WS); 
EE (WS) (Intervalle zwischen Eintritten in alle WS-Typen); EE (LWS) (Intervalle zwischen Austritten aus 
langen WS); AA (WS) (Intervalle zwischen Austritten aus allen WS-Typen); AA (LWS) (Intervalle 
zwischen Austritten aus langen WS). Spalte 4: N (Gesamtanzahl der Intervalle). Spalte 5: N > 8d 
(Intervalle > 8 Tage) - nicht in die Analysen eingegangen. Spalte 6: Auto (Lage der 1. Maxima der 
Autokorrelation (Einheit in h); p (1. Maximum einer über 5-10 Werte gemittelten und geglätteten 
Autokorrelation; knapp unterhalb d. Standardfehlers liegende Maxima sind in Klammern gesetzt. Spalte 7: 
Power (deutlichstes Maximum der spektralen Dichte; Einheit in h). Spalte 8: deutlich herausragende 
signifikante Maxima d. Kreisstatistik (Einheit in h); deutliche Maxima knapp unterhalb d. 
Signifikanzniveaus bzw. außerhalb 19-32 h sind in Klammern gesetzt. Spalte 9: Mittelwert und 
Standardabweichung der am nächsten an 24 h gelegenen Quotienten von Divisionen der Intervalle durch 
ganze Zahlen (Daan 1973). 
 

Hamster HB Intervall N N > 8 d Auto Power Kreis Mittel 

#7 sLD, kTa WS 43 0 − − − 11,54 ± 9,04 

  ZSN 42 1 21 

p22 

20-25 22,42 

20,92 

21,12 ± 3,97 

  EE (WS) 42 1 23 

p25 

25 24,00 24,52 ± 3,77 

  EE (LWS) 10 3 22, 31 

p27 

25 24,00 24,07 ± 0,57 

  AA (WS) 42 1 23-24 

(p23) 

20 24,00 23,75 ± 2,78 

  AA (LWS) 10 3 21 

p21 

20 20,92; 

24,75 

24,68 ± 0,75 

#9 LL; kTa WS 22 0 − − − 12,29 ± 9,15 

  ZSN 21 1 12-22 

p17 

16,67 (16,42) 22,28 ± 4,98 

  EE (WS) 21 1 9; 18 

(p7; p18) 

16,67 (17,17) 23,44 ± 3,76 

  EE (LWS) 6 1 4; 20/21; 24/25 

p22/23 

25 23,42 23,51 ± 0,34 

  AA (WS) 21 1 6; 15; 21 7,14 (25,33) 23,41 ± 2,56 

  AA (LWS) 6 1 9/10; 19/20 10 (31,08) 24,25 ± 1,68 

#17 DD; kTa WS 30 0 5; 10 

p8 

5,26 − 23,85 ± 2,76 

  ZSN 29 0 − − − 18,78 ± 5,85 

  EE (WS) 29 0 16 

p44 

50 (26,17) 23,41 ± 1,44 

  AA (WS) 29 0 33 16,67 (22,67) 24,16 ± 1,44 

#19 nLD; nTa WS 34 0 15 20 − 18,92 ± 7,52 

  ZSN 33 0 − − (17,92) 

(17,00) 

21,29 ± 5,34 

  EE (WS) 33 0 15; 20 

p20 

14,29 

25 

24,00 24,49 ± 2,24 

  AA (WS) 33 0 16 7,69 − 23,56 ± 3,05 



 170 

  AA (LWS) 20 1 8 8,33 − 24,03 ± 1,15 

Nur wenige Studien führten bislang statistische Analysen der Intervalle im 

Winterschlafmuster durch. Daan (1973) untersuchte die Häufigkeitsverteilung der Dauer 

von WS sowie der Intervalle zwischen Austritten aus WS beim Gartenschläfer (Eliomys 

quercinus) unter verschiedenen Haltungsbedingungen (vergleiche Tabelle 6, Kapitel 4.6.1), 

indem er die Autokorrelationen der Histogramme berechnete (vergleiche Kapitel 4.7.2.2). 

Unabhängig von den Haltungsbedingungen fand sich in der WS-Dauer nahezu aller Tiere 

eine diurnale oder circadiane Periodik zwischen 21-27 h. Die statistische Analyse der 

Intervalle zwischen Austritten aus WS wurde nur für die DD-Haltung präsentiert. Diese 

Intervalle unterzog Daan (1973) zusätzlich einer Division durch verschiedene ganze Zahlen 

und mittelte die Quotienten, die jeweils am nächsten bei 24,00 h lagen, um eine quantitative 

Abschätzung der Periodik zu erhalten (vergleiche Tabelle 8). Beide Verfahren lieferten 

Perioden zwischen 21,5-25,4 h; stimmten aber nur in wenigen Fällen (4 von 10) miteinander 

überein. Bei allen Tieren der Untersuchungsteile unter DD fand sich keine Übereinstimmung 

der Perioden, die aus der Analyse der Dauer der WS bzw. der Intervalle zwischen Austritten 

aus WS erhalten wurden. 

 

Im Gegensatz zu den Befunden von Daan (1973) fanden sich in den statistischen 

Untersuchungen der WS-Dauer der Hamster #7, 9, 17 und 19 der vorliegenden Arbeit keine 

Indizien für eine circadiane bzw. diurnale Periodik in der Dauer der WS (Tabelle 8). 

Dagegen zeigten sich in Übereinstimmung mit der zitierten Untersuchung zumindest bei 

einem Tier (#7) in den Intervallen zwischen Austritten aus LWS Indizien für eine circadiane 

Rhythmik (Abbildung 49, 6. Zeile; Tabelle 8). 

Nur wenige Intervalle zeigten überzeugende Autokorrelationen der Häufigkeitsverteilungen 

der Intervalle (z.B. die Eintritte in und Austritte aus WS bei Hamster #7, Abbildung 49, 3. 

und 5. Zeile sowie die ZSN-Dauer bei Hamster #9, Abbildung 51, 2. Zeile; vergleiche 

Tabelle 8). Dies scheint jedoch auch bei Daan (1973) der Fall zu sein, da der Autor 

mehrfach erwähnt, daß die beiden dargestellten Tiere bei weitem die deutlichsten 

Autokorrelationen aufwiesen, und außer bei diesen beiden Tieren nur bei 2 weiteren eine 

Übereinstimmung der Perioden auftrat, die nach den zwei unterschiedlichen Verfahren 

bestimmt wurden. In der hier vorgestellten Arbeit stimmten die aus den statistischen 

Analysen deutlich hervorgehenden Perioden in nahezu allen Fällen mit den aus den 

gemittelten Quotienten erhaltenen Perioden überein (Tabelle 8). Analog zu den Resultaten 
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von Daan (1973) ergab sich nur in wenigen Fällen eine übereinstimmende Periode in 

verschiedenen Intervallen desselben Tieres (die ZSN-Dauer und die Intervalle zwischen 

Austritten aus LWS bei Hamster #7; Abbildung 49 sowie die ZSN-Dauer und die Eintritte 

in WS bei Hamster #9; Abbildung 51; vergleiche Tabelle 8). 

 

Canguilhem et al. (1994) entwickelten den im Kapitel 4.7.2.3 beschriebenen Delta-Quadrat-

Test, um in der Dauer der WS Europäischer Feldhamster, die im Labor unter konstanter Ta 

und einem LD gehalten wurden, nach einer Periodizität zu suchen. Im Gegensatz zu den 

Befunden der hier diskutierten Untersuchungen zeigten fünf von zehn Feldhamstern nach 

diesem Testverfahren eine, drei Tiere zwei und ein Tier sogar drei signifikante Perioden 

zwischen 21-29 h. Die Autoren werteten dies als einen Beleg dafür, daß die WS-Dauer 

durch einen temperaturabhängigen circadianen Schrittmacher gesteuert wird, der nach 

einem ganzzahligen Vielfachen der Periode einen Austritt aus dem WS auslöst 

(Hypothese 3, Kapitel 4.1.4). 

 

Ebenso wie in einigen Intervallen der vorliegenden Arbeit (z.B. die ZSN-Dauer und die 

Intervalle zwischen Austritten aus LWS von Hamster #7, Abbildung 49 und Tabelle 8) 

fanden Canguilhem et al. (1994) häufig multiple Periodizitäten. Sie bieten jedoch keine 

Erklärung für dieses Phänomen an. 

Es wäre möglich, daß das Auftreten mehrerer Perioden in der Statistik aufzeigt, daß die 

Periodik innerhalb einer Intervallgruppe im Verlauf des Winterschlafs variiert. So traten z.B 

beim Hamster #7 aus der Laborstudie LD2 zwei deutliche Maxima in der Kreisstatistik der 

Intervalle zwischen den Austritten aus LWS auf (Abbildung 49, 6. Zeile). Wie sich in den 

Modulo-τ-Plots zeigte, könnten beide hypothetischen Perioden den Austritten aus LWS 

unterliegen (Abbildung 50, 2. Zeile). Betrachtet man den auf 24 h basierenden Doppelplot 

der Austritte aus LWS (Abbildung 50, 1. Zeile) und verbindet die aufeinanderfolgenden 

Ereignisse miteinander, lassen sich eine geringfügig höhere Periode als 24 h und eine 

deutlich unter 24 h liegende Komponente in der zeitlichen Organisation der Austritte aus 

LWS unterscheiden. Wie sich in der Simulation gemischter Intervalle einer multimodalen 

Häufigkeitsverteilung zeigte (Abbildung 45, Kapitel 4.7.3), ist die Kreisstatistik in der Lage, 

mehrere Perioden nachzuweisen, ohne sie einfach zu mitteln. Die beiden Maxima in der 

Kreisstatistik (24,75 h und 20,92 h) stellten damit wahrscheinlich die beiden im Doppelplot 
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sichtbaren Perioden dar und könnten als zwei wechselweise den Austritten aus LWS 

unterliegende Periodizitäten gedeutet werden. 

Für alle anderen untersuchten Tiere fanden sich keine derartig klare Abfolgen zwischen zwei 

distinkten Perioden. Es wäre denkbar, daß das Unvermögen, für die meisten Intervalle der 

Tiere überhaupt eine Periodik festzustellen, an einer ständigen Veränderung der Periode der 

endogenen Rhythmik liegen könnte, da diese sowohl von der Ta als auch den 

Lichtverhältnissen abhängig sein kann (Aschoff 1960, Gibbs 1981). Diese Interpretation 

wird durch die Untersuchungen von Grahn et al. (1994) unterstützt, die für jeden einzelnen 

WS eine individuelle Periode feststellten, während sie für alle WS des Winterschlafs eines 

Tieres keine einzelne Periodik nachweisen konnten, sondern sehr viele Maxima vorfanden. 

Andererseits kann jedoch nicht ganz ausgeschlossen werden, daß die Detektion von 

multiplen Perioden Unzulänglichkeiten der statistischen Methoden aufzeigt. 

 

Canguilhem et al. (1994) diskutierten Einwände gegen das von ihnen entwickelte 

statistische Verfahren (Delta-Quadrat-Test), die zum Teil auch für den in der vorliegenden 

Arbeit bevorzugten modifizierten Rayleigh-Test gelten. Wie alle statistischen Tests auf eine 

Periodizität in einer Zeitreihe (dieser Einwand gilt auch für die Periodogramm-Analyse) 

wird die Verteilung in einer mehr oder weniger langen Datenreihe gegen die Nullhypothese 

einer aperiodischen Verteilung (bzw. einer außerhalb des Testbereichs liegenden Periodik) 

in einem unendlich großen Datensatz getestet. 

 

Daneben weisen beide Testverfahren eine Periodizität auch in unimodal verteilten 

Intervallen nach, wenn diese ausreichend um einen Mittelwert konzentriert sind (vergleiche 

Abbildung 47, Spalte 1; Kapitel 4.7.3). In der Anwendung auf biologische Zeitreihen, wie 

die Intervalle zwischen den Austritten aus WS bzw. der Dauer von WS, können derartige 

unimodale Verteilungen auch durch einen rein stoffwechselphysiologischen Mechanismus, 

wie z.B. das Erschöpfen bzw. Erreichen einer kritischen Konzentration eines Metaboliten, 

erklärt sein und somit keine endogene Rhythmik indizieren (vergleiche Kapitel 4.1). 

Im Unterschied hierzu ergeben Autokorrelationsanalysen unimodaler Häufigkeits-

verteilungen negative Ergebnisse (Abbildung 47, Spalte 1). Für diese Analyse ist eine 

multimodale Verteilung mit relativ gleichmäßigen Abständen zwischen den Maxima 

notwendig, um ein positives Resultat zu liefern. Dies entspricht der theoretischen 

Überlegung, daß ein Ereignis (z.B. ein Austritt aus einem WS) nicht nach jedem einzelnen 
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Zyklus einer Periodik, sondern nach einem ganzzahligen Vielfachen der Periode (N*τ) 

erfolgen kann (vergleiche Kapitel 4.1.4). 

Um den Vorbehalt, daß es zu einem Nachweis einer nichtvorhandenen Periodik in ihrer 

Kreisstatistik kommen kann, zu entkräften, führten Canguilhem et al. (1994) einige 

Simulationen durch, in denen sie einen kontinuierlich absinkenden Schwellenwert für 

Austritte aus WS modellierten, wie es nach dem stoffwechselphysiologischen Modell der 

Auslösung eines Austritts aus WS zu erwarten wäre. Dieser Prozeß wurde in einigen Fällen 

durch eine zyklische Komponente überlagert, die den Einfluß einer endogenen Rhythmik 

simulierte. Der Delta-Quadrat-Test konnte daraufhin sicher zwischen dem Vorhandensein 

und dem Fehlen der zyklischen Komponente unterscheiden, wenn die Reste der Divisionen 

der simulierten Dauer der WS durch ein ganzzahliges Vielfaches der Periode der simulierten 

Oszillation (N⋅τ+δ) nicht zufallsverteilt waren. Da die Autoren jedoch nur eine begrenzte 

Anzahl solcher Simulationen durchführen konnten, schlugen sie vor, ihre Befunde für eine 

circadiane Steuerung der Dauer von WS als unvollständig und vorläufig anzusehen. 

 

Da die erwähnten Vorbehalte auch für den modifizierten Rayleigh-Test gelten, werte ich die 

ausschließlich durch die Kreisstatistik gefundenen Indizien für eine circadiane Kontrolle 

einer Intervall-Dauer ebenfalls als unvollständig. In den Fällen, in denen jedoch sowohl die 

Autokorrelationsanalysen als auch die Kreisstatistik weitgehend übereinstimmen (alle 

Intervalle außer der WS-Dauer von Hamster #7, die Dauer der ZSN bzw. der Intervalle 

zwischen Eintritten in WS und LWS bei Hamster #9 und die Intervalle zwischen Eintritten 

in WS bei Hamster #19; Tabelle 8), halte ich den Nachweis für sicher und stichhaltig. 
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5 ALLGEMEINE DISKUSSION 
5.1 Synergie endogener und exogener Faktoren auf das Timing 

im Winterschlaf 

Die wesentliche Intention dieser Arbeit lag darin, Indizien für eine Beteiligung endogener 

Rhythmen an der zeitlichen Organisation des Winterschlafs zu sammeln. Der Nachweis einer 

circadianen Rhythmik in den normothermen Intervallen zwischen WS (Kapitel 4.4), die 

diurnale Organisation der Eintrittszeiten in WS unter einem LD (Kapitel 4.6) und die in den 

statistischen Analysen definierter Intervalle im Winterschlafmuster einiger Tiere 

aufgefundenen Hinweise auf eine circadiane Periodizität (Kapitel 4.7) belegen deutlich, daß 

das circadiane System wesentlich zur zeitlichen Organisation des Winterschlafs beiträgt. 

Andernseits zeigen die Häufigkeitsverteilungen der Dauer der WS sowie der ZSN-Dauer 

zum Teil unimodale Verteilungen (Abbildungen 49 und 51, Kapitel 4.7), wie es nach dem 

"Sanduhrmechanismus" einer Steuerung durch den Stoffwechsel (z.B. das Erschöpfen oder 

Erreichen einer kritischen Konzentration eines Metaboliten) zu erwarten wäre. Außerdem 

fand sich auch in den hier vorliegenden Untersuchungen (Abbildung 25 im Kapitel 3.3.1) 

der seit langem bekannte enge Zusammenhang zwischen der Temperatur und der Dauer der 

WS (Twente & Twente 1965a). Damit lieferte die vorliegende Arbeit Belege für alle 

wesentlichen Faktoren, die als Determinanten der zeitlichen Organisation des Winterschlafs 

diskutiert wurden. 

 

Bereits 1967 schlug Felix Strumwasser seine "3-Faktoren-Theorie der Frequenz von 

Austritten aus WS" vor. Es baut auf dem von Wever (1965) erarbeiteten mathematischen 

Modell für circadiane Rhythmen auf, das als wesentliche Bestandteile eine sinusförmige 

Schwingung und einen Schwellenwert annimmt. Anstelle des in diesem Modell für 

normotherme Tiere postulierten konstanten Schwellenwertes vermuteten Strumwasser et al. 

(1967) für winterschlafende Tiere einen mit der Zeit absinkenden Schwellenwert. Ein 

solches Absinken kann durch die Akkumulation oder Erschöpfung eines Metaboliten erklärt 

sein. Außerdem vermuteten sie einen engen Zusammenhang dieses "Sanduhrprozesses" mit 

der Temperatur, wie es nach dem Van't Hoff'schen Gesetz (vergleiche Kapitel 1.2) zu 

erwarten wäre. Da dieses veränderte 2-Faktoren Modell jedoch die Variabilität der WS-

Dauer im Verlauf des Winterschlafs bei konstanter Temperatur (vergleiche Abbildung 27; 
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Kapitel 3.3.1) nicht erklären konnte, nahmen Strumwasser et al. (1967) als dritten Faktor 

einen saisonalen Modulator an, der zudem das Einsetzen und das Beenden des Winterschlafs 

kontrollieren sollte. 

 

Auch das von Alexander Borbély entwickelte 2-Faktoren Modell der Regulation des Schlafs 

(Borbély 1982) beinhaltet eine homöostatische Komponente, die das Schlafdefizit 

ausgleicht, sowie einen circadianen Anteil, der den Beginn und das Ende von Schlafphasen 

reguliert. Die Analogien zwischen den Modellen für die Regulation des Winterschlafs bzw. 

des normothermen Schlafs bestätigen die bereits im Kapitel 4.6.3 erwähnten Ähnlichkeiten 

zwischen den Phänomenen, die Anlaß geben, eine Homologie zwischen dem normothermen 

Schlaf und dem Winterschlaf anzunehmen (Kilduff et al. 1993). 

 

Auch die Untersuchungen von Geiser & Kenagy (1988) belegten einen engen 

Zusammenhang zwischen den verschiedenen Faktoren, die auf den Winterschlaf einwirken 

können. Zunächst untersuchten die Autoren den Zusammenhang zwischen der WS-Dauer 

und der Stoffwechselrate einerseits und der Ta bzw. Tb der Tiere andernseits. Die Autoren 

stellten einen engeren Zusammenhang zwischen der WS-Dauer und der Temperatur fest, als 

dies zwischen der Stoffwechselrate und der Dauer von WS der Fall war. Die beste 

Korrelation fand sich jedoch für die gleichzeitige Berücksichtigung der Stoffwechselrate und 

der Temperatur. In einer späteren Arbeit fügten dieselben Autoren ihrem Modell eine 

zyklische Komponente hinzu und erreichten damit eine noch bessere Übereinstimmung mit 

ihren Versuchsergebnissen (Geiser et al. 1990). Trotzdem blieb die saisonale Veränderung 

der minimalen Tb und damit der WS-Dauer bei konstanter Ta unerklärt. Die Autoren 

spekulierten, daß die saisonale Veränderung der minimalen Tb während der WS eine 

Anpassung an den natürlichen saisonalen Verlauf der Ta innerhalb eines Hibernaculums 

darstellt, die in 0,5 m Tiefe in etwa den gleichen Verlauf und die gleiche Variabilität zeigt 

[1,7-3,7°C über Ta; (Kenagy et al. 1989)]. Durch diese Strategie würde zum einen ein 

minimaler Temperaturgradient und damit eine maximale Energieeinsparung erreicht, zum 

anderen könnte diese Anpassung einen Schutz gegen unvorhersehbare Kälteeinbrüche 

darstellen. Ein saisonaler Modulator entsprechend dem 3-Faktoren Modell von Strumwasser 

et al. (1967) wurde von den Autoren nicht angenommen. 
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Eine Analyse der Bodentemperatur in den Freigehegestudien der vorliegenden Arbeit in 

0,6 m Tiefe zeigte einen analogen Verlauf, wie er von Kenagy et al. (1989), Young (1990) 

und Michener (1992) in freier Wildbahn gemessen wurde (Abbildung 27, Kapitel 3.3.1). Die 

Differenzen zwischen den mittleren monatlichen Minimaltemperaturen und den 

korrespondierenden Ta waren jedoch wie in den Laborstudien keineswegs konstant. Es 

erscheint daher wesentlich wahrscheinlicher, daß ein saisonaler Modulator, wie er von 

Strumwasser et al. (1967) gefordert wurde, zu den von Geiser et al. (1990) diskutierten 

Faktoren hinzutritt. 

Eine derartige saisonale Modulation könnte durch verschiedene Mechanismen erreicht 

werden. Zum einen wäre es möglich, daß ein circannualer Rhythmus sowohl das Einsetzten 

und den Abbruch des Winterschlafs reguliert, als auch eine bis zu einem bestimmten 

Zeitpunkt im Winter zunehmende und dannach wieder abnehmende WS-Dauer steuert 

(vergleiche Abbildung 27 im Kapitel 3.3.1). Zum anderen könnte mit einer solchen 

endogenen Komponente eine photoperiodische und hormonelle Modulation saisonaler 

Zyklen einhergehen, wie sie in der Allgemeinen Einleitung (Kapitel 1.2.6) beschrieben 

wurde. 

 

Die Befunde der vorliegenden Untersuchungen für eine Steuerung des Timings im 

Winterschlaf durch eine endogene Rhythmik waren nur im Falle der Synchronizität mit dem 

LD der Umwelt völlig eindeutig. Da sich die Periodenlänge einer nicht mit der Umwelt 

synchronisierten endogenen Rhythmik jedoch höchstwahrscheinlich im Verlauf des 

Winterschlafs verändern kann (vergleiche Kapitel 4.7.8), bedeutet das Unvermögen, eine 

konstante endogene Periode nachweisen zu können, nicht, daß keine endogene Rhythmik 

vorhanden war. Zudem legt die 3-Faktoren-Hypothese von Strumwasser et al. (1967) nahe, 

daß es zu einer Wechselwirkung zwischen der endogenen Rhythmik und homöostatischer 

Prozesse kommen kann. In einer solchen Wechselwirkung bestimmt die endogene Rhythmik 

höchstwahrscheinlich sensible und weniger sensible Zeiten für den Austritt aus einem WS, 

während der homöostatische Prozeß einen kontinuierlich absinkenden Schwellenwert für 

einen Austritt aus WS erzeugt (Strumwasser et al. 1967, Borbély 1982). 

Zusätzlich weisen die Resultate der vorliegenden Arbeit auch darauf hin, daß beide 

endogenen Faktoren (Rhythmik und Homöostase) durch exogene Faktoren, v.a. durch die 

Ta und den LD, moduliert werden können. Durch enge Wechselwirkungen zwischen den 

verschiedenen endogenen Mechanismen und ihrer Modulation durch exogene Faktoren 
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könnte es daher in den meisten Fällen zu einer Maskierung der endogenen Rhythmik 

gekommen sein, die diese nur in besonderen Fällen sichtbar werden ließ. 

5.2 Modus der Circadianrhythmik im Winterschlaf 

Mit den vorliegenden Ergebnissen ist es nicht möglich, zu entscheiden, welches Modell der 

Steuerung des Timings im Winterschlaf des Europäischen Feldhamsters zutrifft (vergleiche 

Abbildung 29, Kapitel 4.1.4). Für eine Überprüfung der Hypothese 1 (Die Dauer eines WS 

entspricht der temperaturbedingt gedehnten Ruhephase der CR) wurde eine Abschätzung 

des Q10-Wertes für den längsten WS dieser Doktorarbeit (WS #25 des Hamsters #17; 

vergleiche Abbildung 23, Kapitel 3.3) nach der Formel von Belehradek (1935, zitiert in 

Gibbs 1981) berechnet. Der Wert von 2,21 liegt im Bereich des von Heller et al. (1989) für 

den Einfluß der Temperatur auf die Torpordauer in den Ergebnissen von Twente & 

Twente (1965a) kalkulierten Q10-Wert von 2,4. Damit erscheint es durchaus möglich, daß 

die WS-Dauer des Europäischen Feldhamsters durch einen temperaturabhängigen 

endogenen Rhythmus gesteuert sein kann. 

 

Diese Vermutung steht nicht im Widerspruch dazu, daß bei keinem der untersuchten 

Hamster Hinweise auf eine Rhythmik in der WS-Dauer auftraten (vergleiche Tabelle 8 im 

Kapitel 4.7.8), da bei der Überprüfung der Intervalle von einem temperaturkompensierten 

endogenen Rhythmus ausgegangen wurde (Hypothese 3). Wertet man das Auftreten 

ultradianer Oszillationen der Tb innerhalb der Plateauphasen von LWS bei Hamster #12/21 

(Abbildungen 37 und 38, Kapitel 4.5.1.3) jedoch als Indizien für eine endogene Rhythmik, 

so ergibt sich beim Europäischen Feldhamster in Analogie zu den Ergebnissen von Menaker 

(1961) und Grahn et al. (1994) auch ein Hinweis für diese Hypothese. 

Die Hinweise auf eine circadiane Rhythmik (CR) in den ZSN der Hamster #7 und #9 

(Abbildungen 49 und 51 bzw. Tabelle 8, Kapitel 4.7) lassen sich ebenfalls gut mit der 

Hypothese 1 vereinbaren, da in den ZSN eine normotherme Tb vorlag, die nur geringfügig 

niedriger war als die homotherme Tb der Tiere und daher keine große Veränderung der 

Periode der CR verursachen sollte. 

 

Die recht deutliche CR in den Austritten aus LWS von Hamster #7 lassen sich mit der 

Hypothese 2 erklären, wobei überrascht, daß bei demselben Tier die Eintritte in WS bzw. 

LWS eine Tagesperiodik zeigen (Abbildung 49 und Tabelle 8; Kapitel 4.7). Möglicherweise 
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kommt es während der Heterothermie des Winterschlafs zu einer Entkoppelung der in der 

homothermen Jahreszeit verknüpften Oszillatoren für den Aktivitätsbeginn bzw. den Beginn 

der Ruhephase. Während der Oszillator für den Beginn der Ruhephase mit dem LD 

(eventuell auch mit einem Ta-Zyklus) synchronisierbar bleibt, verliert der Oszillator für den 

Beginn der Aktivitätsphase seine Koppelung an die Umweltzyklen. Dies würde auch die 

Unterschiede zu der Studie von Daan (1973) erklären, in der sowohl die Eintritte in, als 

auch die Austritte aus WS in einer bestimmten Phasenlage mit dem LD synchron waren 

(Tabelle 6; Kapitel 4.1), weshalb der Autor von einer Koppelung beider Zeitpunkte an den 

N-Oszillator ("night oscillator") des 2-Oszillator-Systems nach Pittendrigh (1974) ausgeht. 
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5.3 Timing verschiedener Typen der Winterschlafschübe 

Unter dem Einfluß des Zeitgebers LD zeigte das Timing der LWS/KWS einerseits und der 

KFWS andernseits einen distinkten Unterschied (Kapitel 4.6.3), der zur Annahme führte, 

daß es sich bei diesen zwei WS-Typen um zwei völlig verschiedene Phänomene handelt 

(Kapitel 4.6.6.5). Das tageszeitliche Timing der KFWS war identisch mit dem Timing des 

Tagestorpors von nicht winterschlafenden Arten, die ausschließlich diesen Torportyp zeigen 

(z.B Heldmaier & Steinlechner 1981, Vogt & Kakooza 1993, Zucker et al. 1993, Dark et 

al. 1996, Geiser et al. 1996a, Geiser et al. 1996b), und stellt daher wahrscheinlich eine 

Extension der homothermen Ruhephase dar (Heller et al. 1989), die in Homothermie dem 

normalen Schlaf dient (Walker et al. 1981, Kilduff et al. 1993). LWS werden dagegen 

ca. 4 h früher in der Nacht eingeleitet, zu einer Tageszeit, in der die Tiere ein kurzes 

Minimum der Tb zwischen ihren beiden Aktivitätsmaxima aufweisen (Abbildung 58; 

vergleiche auch die Abbildung 3 im Kapitel 1.2.5). 
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Abbildung 58: Tageszeitliche Position der Eintritte in Winterschlafschübe relativ zum 
homothermen Tagesrhythmus der Körpertemperatur 
Die mit Linien verbundenen schwarzen Quadrate zeigen den typischen Tagesgang (halbstündliche 
Mittelwerte) des homothermen Verlaufs der Körpertemperatur (Tb) der Hamster in der Laborstudie LD2, die 
unter einem Licht-Dunkelwechsel (LD) durchgeführt wurde. Darunter sind mit offenen Kreisen die mit dem 
LD synchronisierten Eintrittszeiten in lange Winterschlafschübe (LWS) und mit offenen Dreiecken die 
Eintrittszeiten in kurze und flache Winterschlafschübe (KFWS) der Tiere der Laborstudie LD2 dargestellt. 
Die Pfeile markieren jeweils die mittlere Eintrittszeiten. Der Balken oberhalb der Grafik zeigt den Licht-
Dunkelwechsel dieser Teilstudie. Die Lichtphase dauerte von 8:00-16:00 Uhr mitteleuropäischer Zeit 
(MEZ). Es fällt auf, daß die Tiere vor allem während des kurzen Minimums der homothermen Tb in der 
Mitte der Nacht in LWS eintraten, während die große Mehrheit der Eintritte in KFWS zum Tagesanfang 
auftraten. 

LWS 
KFWS 
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In beiden Fällen scheinen also verschiedene Minima des homothermen Tagesprofils der Tb 

zu einer weiteren Absenkung der Tb in den Torporzustand hinein genutzt zu werden. Die 

unterschiedliche Koppelung der beiden Torporphänomene an den LD (LWS: 6 h vor Licht-

An bzw. KFWS: 2 h vor Licht-An) läßt erwarten, daß die beiden Phänomene in Analogie 

zur Koppelung der beiden Aktivitätsphasen an den M- bzw. N-Oszillator der 2-Oszillatoren-

Theorie nach Pittendrigh (1974) ebenfalls von unterschiedlichen Oszillatoren gesteuert 

werden. 

 



 182 

6 ZUSAMMENFASSUNG 
 

Der Winterschlaf des Europäischen Feldhamsters gliedert sich in zahlreiche, meist 

mehrtägige Abschnitte, die durch eine Herabsetzung der normothermen Körpertemperatur 

(Tb) auf Werte nahe der Umgebungstemperatur (Ta) charakterisiert sind. Dieser Zustand 

wird als Hypothermie oder Torpor bezeichnet. Zwischen diesen Episoden kehren die Tiere 

spontan zu einer normothermen Tb zurück, um nach meist weniger als einem Tag die 

Körpertemperatur wieder absinken zu lassen. Über den ganzen Winter hinweg ergibt sich so 

ein mehr oder weniger regelmäßiges Muster aus hypothermen und normothermen 

Abschnitten. Alle bislang untersuchten warmblütigen Tiere, die einen Winterschlaf halten, 

zeigen diese Abfolge hypothermer und normothermer Phasen; Artunterschiede finden sich 

lediglich in der Dauer beider Phasen. 

Obwohl dieses Phänomen seit langem bekannt ist und es viele Untersuchungen hierzu gab, 

ist bis heute unklar, warum ein winterschlafendes Tier ohne eine äußere Störung nach einer 

bestimmten Zeit wieder zu einer normothermen Tb zurückkehrt und erst nach einiger Zeit 

wieder in den Torporzustand verfällt. Ebenso unklar ist bislang, welche Mechanismen dieses 

episodische "Erwachen" auslösen. Während einige Befunde für eine stoffwechsel-

physiologische Steuerung des Winterschlafmusters (Abfolge von hypothermen und 

normothermen Phasen) sprechen, fanden sich ebenso Indizien für eine Kontrolle der 

zeitlichen Organisation (Timing) durch die "innere Uhr" der Tiere. Die hier vorliegenden 

Studien hatten daher zum einen den Zweck, nach Hinweisen auf eine endogene Rhythmik im 

Winterschlaf zu suchen. 

 

Die Steuerung des Timings im Winterschlaf könnte auf sehr unterschiedliche Weise durch 

die "innere Uhr" eines Tieres bewirkt werden. Zum einen könnten die hypothermen Phasen 

(Winterschlafschübe, WS) als eine temperaturabhängige Vertiefung und Verlängerung der 

Ruhephase des circadianen Rhythmus gedeutet werden. Zum anderen könnten die Tiere 

immer nach einem ganzzahligen Vielfachen der Periodenlänge einer temperatur-

kompensierten circadianen Rhythmik aus einem Winterschlafschub "erwachen" bzw. 

austreten. Schließlich könnte nicht die Frequenz der Austritte aus WS, sondern die Dauer 

der WS, von einem temperaturkompensierten Rhythmus determiniert werden. Falls sich in 

der vorliegenden Arbeit Hinweise auf eine rhythmische Steuerung der Winterschlafmuster 
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ergeben würden, war beabsichtigt zu entscheiden, welches der genannten Modelle auf den 

Winterschlaf des Europäischen Feldhamsters zutrifft. 

 

Aufgrund methodischer Schwierigkeiten wurden die bislang meisten Untersuchungen des 

Winterschlafs im Labor durchgeführt. Da im Allgemeinen die Haltungsbedingungen einen 

großen Einfluß auf das Verhalten von Tieren ausüben können, sollte im Vergleich der 

Winterschlafmuster Europäischer Feldhamster aus Laborversuchen und einer naturnahen 

Freigehegehaltung das ungestörte Winterschlafmuster definiert werden. Danach sollten 

Rückschlüsse auf die Signifikanz von Laboruntersuchungen gezogen werden. 

 

Zur Klärung dieser Fragestellungen wurden insgesamt 21 vollständige und 7 partielle 

Aufzeichnungen der Tb Europäischer Feldhamster über den gesamten Winter hinweg 

analysiert. 7 Hamster wurden im Labor unter einem Licht-Dunkelwechsel (LD) von 8:16 h 

und einer konstanten Ta von ca. 8 °C gehältert. 3 weitere Hamster überwinterten ebenfalls 

im Labor unter schwachem Dauerlicht (LL: Rotlicht, λ ≈ 680 nm; Intensität < 1 lux) und 

der gleichen konstanten Ta. 17 Hamster wurden in einem Freigehege registriert, in dem sie 

einen ca. 0,6 m tiefen Erdbau bewohnten und infolgedessen einem Dauerdunkel und einer 

gedämpften natürlichen Ta, die keinen Tagesgang zeigte, ausgesetzt waren. Schließlich 

bezog ein weiteres Tier der Freigehegestudie ein oberirdisch gelegenes Hibernaculum und 

war damit sowohl einem natürlichen LD als auch einer tagesperiodisch schwankenden Ta 

ausgesetzt. 

 

6.1 Vergleich der Winterschlafmuster unter verschiedenen 

Haltungsbedingungen 

Unter allen Haltungsbedingungen fanden sich verschieden lange WS, die von 10 min bis 

6,9 d dauerten und drei verschiedenen Kategorien zugeordnet werden konnten: (1) Kurze 

und flache WS (KFWS) mit einer Dauer weit unter 24 h und einer minimalen Tb (Tm), die 

nicht unter 20 °C absank. (2) Kurze WS (KWS), die maximal 24 h dauerten und deren Tm 

unter 20 °C absank. (3) Lange WS (LWS), die länger als 24 h dauerten und deren Tm unter 

20 °C absank. 

Zwischen den beiden Parametern dieser Kategorisierung bestand ein enger Zusammenhang, 

der durch eine abfallende Exponentialfunktion beschrieben werden konnte. Trotz der engen 
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Korrelation zwischen der Tm und der Dauer der WS traten die längsten WS nicht bei der 

tiefsten Tm auf. Dieser Befund weist darauf hin, daß WS möglicherweise bei Unterschreiten 

einer kritischen Tm abgebrochen werden können. Darüber hinaus fand sich in den 

Laborstudien trotz der konstanten Ta ein saisonaler Wechsel der mittleren Dauer der WS 

mit einer progressiven Verlängerung bis in den Januar und einer darauffolgenden 

Verkürzung. Dies weist darauf hin, daß ein endogenes Programm auch ohne das Fehlen 

saisonaler Umweltsignale die Dauer der WS beeinflußt. Schließlich zeigten sich im 

Freigehege trotz einer verglichen mit dem Labor erheblich niedrigeren mittleren Ta keine 

längeren WS. Diese Befunde zeigen, daß die WS-Dauer nicht eine einfache Funktion der 

Temperatur sein kann. 

 

In den Winterschlafmustern der Tiere im Labor wurden signifikant mehr KFWS und KWS  

als im Freigehege nachgewiesen. Dort kamen KWS viel häufiger bei dem z.T. unter 

extremer Ta oberirdisch überwinternden Hamster vor, als bei den Hamstern, die Erdbaue 

bewohnten. Das häufige Auftreten von KFWS und KWS, vor allem inmitten der 

Winterschlafmuster, kann daher als ein Indiz für ein gestörtes Winterschlafverhalten und 

damit als ein Artefakt der Laborhaltung gedeutet werden. Progressiv tiefer abkühlende und 

länger dauernde WS am Anfang des Winterschlafs ("test drops") wurden nur in den 

Laborstudien aufgefunden, in denen die Ta am Versuchsbeginn ebenso stufenweise 

herabgesetzt wurde. Es liegt daher nahe auch dieses Phänomen als einen Laborartefakt zu 

bewerten. 

 

6.2 Hinweise für eine Steuerung der zeitlichen Organisation des 

Winterschlafs durch eine endogene Rhythmik 

6.2.1 Periodik in den normothermen Phasen des Winterschlafs 

In den längeren normothermen Abschnitten zwischen den WS (Zwischenschub-

Normothermie, ZSN) fanden sich je nach dem Vorhandensein oder Fehlen tagesperiodischer 

Umweltfaktoren (LD, Ta-Zyklus) diurnale oder circadiane Periodizitäten der Tb. Selbst 

zwischen sehr kurzen ZSN, die die Anwendung der Periodogramm-Analyse nicht zuließen, 

zeigten sich qualitative und quantitative Ähnlichkeiten im zeitlichen Verlauf der Tb, die 

Anlaß geben, ein Fortbestehen der Rhythmik im Winterschlaf anzunehmen. 
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6.2.2 Periodik in den hypothermen Phasen des Winterschlafs 

Ein einzelner WS läßt sich in eine Abkühlphase (Eintritt), eine Phase in der die Tb wenig 

über der Ta liegt und dieser recht stabil folgt (Plateauphase) und eine Erwärmungsphase 

gliedern, in der die Tb zu normothermen Werten zurückkehrt (Austritt). Im Gegensatz zu 

einer zeitverzögerten Korrelation zwischen der Ta und der Tb, wie sie für die Plateauphase 

der WS typisch ist, zeigten sich bei einem der 18 Hamster der Freigehegestudien spontane 

ultradiane Oszillationen der Tb, die nahtlos in den Austritt übergingen. Ob es sich hierbei 

jedoch um das Sichtbarwerden einer endogenen Rhythmik handelt, die die Dauer der WS 

determiniert, erscheint fraglich, da das Phänomen auch durch eine ungenau arbeitende 

Thermoregulation des betreffenden Tieres gedeutet werden kann. 

 

6.2.3 Tagesperiodik diskreter Zeitpunkte im Winterschlaf 

Ein weiteres Ergebnis, welches für eine Beteiligung der endogenen Rhythmik an der 

zeitlichen Organisation des Winterschlafs spricht, ist die Tagesperiodik der Eintritte in WS 

unter Anwesenheit eines Zeitgebers. Es zeigte sich eine feste Phasenbeziehung zwischen 

dem LD und den Eintrittszeiten in WS. Obwohl im Freigehege ein natürlich wechselnder LD 

vorlag, zeigte der an der Erdoberfläche überwinternde Hamster keine größere Streuung der 

Eintrittszeiten in WS als dies im Labor bei einem standardisierten LD der Fall war. Daher ist 

es wahrscheinlich, daß der saisonal in der Periode wesentlich weniger schwankende 

Ta-Zyklus zu einer genaueren Synchronisation des Tieres beigetragen hat. In der 

Laborstudie unter LL und einer konstanten Ta sowie für die unter der Erde überwinternden 

Hamster im Freigehege zeigte sich hingegen keine Tagesperiodik der Eintritte in WS. 

Im Gegensatz zu den Eintritten in LWS, die unter einem LD eine deutliche Tagesperiodik 

aufwiesen und ca. 10 h nach Beginn der Dunkelphase auftraten, zeigten die Austritte aus 

LWS, selbst unter einem LD und einem Ta-Zyklus, keine Tagesperiodik - sie waren nahezu 

gleichmäßig über den gesamten Tag-Nacht-Zyklus verteilt. Dieser Befund ließe sich nach 

der 2-Oszillator-Hypothese von Pittendrigh (1974) dadurch erklären, daß es während der 

Heterothermie des Winterschlafs zu einer Entkoppelung der in der homothermen Jahreszeit 

verknüpften Oszillatoren für den Aktivitätsbeginn bzw. den Beginn der Ruhephase kommt. 

Während der Oszillator für den Beginn der Ruhephase mit dem LD (eventuell auch mit dem 
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Ta-Zyklus) synchronisierbar bleibt, verliert der Oszillator für den Beginn der Aktivitätsphase 

seine Koppelung an die Umweltzyklen. 

 

6.2.4 Periodik in definierten Intervallen des Winterschlafs 

Für die statistische Analyse definierter Intervalle im Winterschlaf (WS-Dauer, ZSN-Dauer, 

Intervalle zwischen Eintritten in WS und Intervalle zwischen Austritten aus WS) wurde 

neben den Standardverfahren auch eine neu entwickelte Abwandlung des Rayleigh-Tests 

angewendet. Dabei fanden sich für die Dauer der ZSN sowie der Intervalle zwischen 

Eintritten in und Austritten aus WS Hinweise darauf, daß die Dauer der Intervalle durch 

eine circadiane, eventuell auch eine ultradiane Rhythmik bestimmt sein könnte. 

Bei einem Tier, das im Labor unter einem LD gehalten wurde, könnte eine diurnal 

determinierte Dauer der Intervalle zwischen Eintritten in LWS (N*24 h) sowie eine 

circadian determinierte Dauer der Intervalle zwischen Austritten aus LWS (N*20,92 h) 

vorgelegen haben. Dieser Befund unterstützt die bereits erwähnte Interpretation einer 

Entkoppelung der Oszillatoren für den Beginn der Ruhe- bzw. Aktivitätsphase. 

 

Daß sich die Dauer der Intervalle zwischen Austritten aus LWS als ein ganzzahliges 

Vielfaches einer konstanten circadianen Periode ergeben kann, unterstützt die Hypothese, 

daß der Winterschlaf durch eine temperaturkompensierte circadiane Festlegung der 

Austritte aus WS gesteuert werden könnte. Umgekehrt konnte die Dauer der WS nicht 

durch ein ganzzahliges Vielfaches einer konstanten circadianen Periode erklärt werden, 

womit die Hypothese einer temperaturkompensierten circadianen Kontrolle der WS-Dauer 

nicht belegt werden konnte. Im Gegensatz zu diesen Ergebnissen zeigte eine modellhafte 

Berechnung, in der die Dauer des längsten WS der vorliegenden Arbeit unter der Annahme 

einer temperaturabhängigen circadianen Rhythmik analysiert wurde, eine gute 

Übereinstimmung mit dem erwarteten Q10-Wert. Somit ergab sich auch ein Indiz für diese 

Hypothese einer circadianen Kontrolle des Winterschlafs. 

Bei einigen Tieren lieferten die statistischen Analysen der Intervalle mehrere Perioden, die 

der Dauer der Intervalle zugrunde liegen könnten. Dies kann als ein Indiz gewertet werden, 

daß sich die Periodenlänge der endogenen Rhythmik im Verlauf des Winterschlafs 

verändern kann. 
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6.2.5 Schlußfolgerungen 

Die verschiedenen Ansätze der vorliegenden Arbeit belegen deutlich, daß das circadiane 

System keineswegs seinen Einfluß auf die Thermoregulation verliert, wenn sich das Tier im 

Winterschlaf befindet. Da sich jedoch nur unter Anwesenheit eines exogenen Stimulus bzw. 

Zeitgebers bei allen Tieren eine deutliche und zweifelsfreie Rhythmik nachweisen ließ, läßt 

sich vermuten, daß sowohl rhythmische, als auch homöostatische Prozesse wechselwirkend 

und synergistisch auf das Winterschlafmuster einwirken. Zusätzlich weisen die Resultate der 

vorliegenden Arbeit darauf hin, daß beide endogene Faktoren (Rhythmik und Homöostase) 

durch exogene Faktoren, v.a. durch die Ta und den LD moduliert werden können. Durch 

enge Wechselwirkungen zwischen den verschiedenen endogenen Mechanismen und ihrer 

Modulation durch exogene Faktoren kann es daher in den meisten Fällen zu einer 

Maskierung der endogenen Rhythmik gekommen sein, die diese nur in besonderen Fällen 

sichtbar werden ließ. 

 

Aus den oben genannten Gründen ist eine eindeutige Entscheidung über den Modus der 

circadianen Regulation des Winterschlafs nicht möglich. Außerdem ergaben sich in der 

vorliegenden Arbeit zu dieser Fragestellung widersprüchliche Ergebnisse. Einerseits 

erscheint es möglich, daß die Dauer der WS durch einen temperaturabhängigen circadianen 

Oszillator reguliert wird. Andererseits ergaben sich auch Hinweise, die auf eine Steuerung 

der Austritte aus LWS durch einen temperaturkompensierten circadianen Rhythmus deuten. 

Wertet man schließlich das Auftreten ultradianer Oszillationen der Tb in der Plateauphase 

von LWS eines einzelnen Hamsters nicht als ein Artefakt einer ungenauen 

Thermoregulation, so fand sich auch ein Beleg für die Determination der WS-Dauer durch 

einen temperaturkompensierten endogenen Rhythmus. 

  

6.3 Unterschiedliche Typen von Winterschlafschüben beim 

Europäischen Feldhamster 

Die rein willkürliche Unterscheidung von drei WS-Typen erwies sich als nur teilweise 

gerechtfertigt. So traten die Tiere unter einem LD zur gleichen Uhrzeit in KWS und LWS 

ein. Außerdem traten KWS vor allem inmitten der Winterschlafmuster auf, zu einer Zeit 

also, in der in einem ungestörten Winterschlaf nur LWS vorkommen sollten. Weiterhin 
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fanden sich KWS gehäuft bei den Labortieren. Im Freigehege fanden sie sich am häufigsten 

bei dem unter einer teilweise extremen Ta oberirdisch überwinternden Hamster. Alle diese 

Befunde sprechen dafür, daß es sich bei den KWS nicht um einen eigenständigen Torportyp, 

sondern um abgebrochene LWS handelt. 

 

Im Gegensatz hierzu ergaben sich große Unterschiede zwischen den LWS / KWS auf der 

einen Seite und den KFWS auf der anderen Seite, die eine Abtrennung dieser beiden 

Phänomene gerechtfertigt erscheinen läßt. So traten die Hamster unter einem LD konsistent 

ca. 5 h später in KFWS als in LWS / KWS ein. Zu Beginn eines WS stand damit bereits fest, 

ob es sich um einen LWS / KWS oder einen KFWS handelt. Außerdem erreichten KFWS 

unter einem LD ihre Tm zur gleichen Tageszeit, in die das Hauptminimum der Tb 

normothermer Tage fiel. Es erscheint daher möglich, daß KFWS eine Abwandlung und 

Austiefung dieses Minimums im Tagesgang der normothermen Tb darstellen. Auch der 

Tagestorpor nicht winterschlafender Arten fällt in diese Tageszeit. KFWS Europäischer 

Feldhamster weisen damit einen engeren Zusammenhang mit dem Tagestorpor von 

Nichtwinterschläfern auf als mit den teilweise beim gleichen Tier vorkommenden echten WS 

(LWS / KWS). 

In die Tageszeit, zu der Eintritte in LWS / KWS auftraten, fällt bei den meist biphasischen 

Hamstern ein kurzes und wenig prominentes Zwischenminimum der Tb, das mit einer kurzen 

Ruhephase zwischen der abendlichen und morgendlichen Aktivität der Tiere korreliert. Es 

erscheint daher möglich, daß LWS / KWS aus diesem Zwischenminimum im Tagesgang der 

normothermen Tb entwickelt werden. Die unterschiedliche Koppelung der beiden 

Torporphänomene an den LD läßt außerdem erwarten, daß sie wie die vorangegangenen 

Aktivitätsphasen an verschiedene Oszillatoren gekoppelt sind. 
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