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Die jahreszeitlichen Temperaturschwankungen in den gemiBigten Klima-
zonen der Erde zwingen die dort frei lebenden Tiere, besondere Vorkehrungen fiir
die kalte Jahreszeit zu treffen. Eine kleine Gruppe von S#ugetieren, in der
Hauptsache Vertreter der Insektenfresser und der kleinen Nagetiere, haben als
besondere Form der Uberwinterung den Winterschlaf entwickelt. Diese Tiere
kénnen im Gegensatz zu den iibrigen Homoiothermen eine Herabsetzung ihrer
Korpertemperatur auf wenig tiber 0° C ohne Schaden vertragen (Horvara 1881).
Sie fallen dabei in einen Zustand der Lethargie (Winterschlaf), in dem alle Stoff-
wechselvorginge bis auf das zur Erhaltung der ,,vita minima‘ notwendige Maf}
gedrosselt sind (zusammenfassende Darstellungen bei HeNsEL 1955, EISENTRAUT
1956). So hat z. B. ein Siebenschlifer von 130 g Korpergewicht im Sommer einen
Tagesumsatz von 120 keal/kg, wihrend des Winterschlafes dagegen nur einen
solchen von 1,7 kcal/kg (KAvsER 1950). Dabei dient als Energiequelle im wesent-
lichen das wihrend der Sommermonate im Korper des Tieres angesammelte Depot-
fett (DoxTCHEFF und KAYSER 1935). Das bei der Fettverbrennung anfallende Oxy-
dationswasgser deckt im allgemeinen den Wasserbedarf des lethargischen Tieres
(BexepICcT und Ler 1938). Atmung und Kreislauf sind wihrend des Winter-
schlafes betrdchtlich verlangsamt. Die Herzfrequenz betrigt nach eigenen Unter-
suchungen beim lethargischen Siebenschlifer etwa 35/min gegeniiber 450/min
beim wachen Tier. Die Winterschlifer sind also in der Lage, wiahrend der kalten
Jahreszeit ihren gesamten Energiestoffwechsel mit allen seinen Regulations-
mechanismen auf ein zweites, sehr niedriges Niveau einzustellen. Sie sind deshalb
far vergleichende Untersuchungen der Ultrastruktur von Organen bei verschie-
dener Stoffwechselintensitit besonders geeignet. Uber derartige Untersuchungen
am Herzmuskel, die auf Anregung von Herrn Professor MEessEN durchgefiibrt
wurden, soll in der vorliegenden Arbeit berichtet werden.

Material und Methode

Als Versuchstier wahlten wir den Siebenschlafer! oder Bilch (Myoxus glis, Glis glis glis L.)
(vgl. v. VierTinguOFF-Riescu 1952, 1955), der sich durch einen etwa 7 Monate dauernden

1 Fur Hilfe bei der Beschaffung der Siebenschlifer danken wir Herrn Dr. WorF und Frau
Dr. Hacex, Zoologisches Forschungsinstitut und Museum Alexander Kénig, Bonn, Frau
Dr. Ziprerivus, Bonn, und Herrn Dr. Diesing, Hilden. ¥Frau Dr. Hacex, Bonn, sind wir auch
fiir wertvolle Ratschlige beziiglich der Haltung und Pflege der Tiere zu groBem Dank ver-
pilichtet.
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Winterschlaf mit sehr langen durchgehenden Schlafperioden auszeichnet (Lymax und CHAT-
FIELD 1955). Fiir unsere Versuche war es nun wiinschenswert, die Siebenschlafer wihrend des
Winterschlafes laufend beobachten zu kénnen und jederzeit lethargische Tiere zur Unter-
suchung verfiigbar zu haben. Die Siebenschlifer, die sich normalerweise zum Winterschlaf
in den Erdboden eingraben, kénnen auch an kiithlen Sommertagen in einen Zustand voriiber-
gehender Starre verfallen (v. VieTINgHOFF-RiEsCH 1952); es ist aber schwierig, einen Sieben-
schlifer in der Gefangenschaft und womoglich unabhangig von der Jahreszeit nur durch
Erniedrigung der Umgebungstemperatur in einen natiirlichen Winterschlaf zu versetzen
(BiserTRAUT 1933, ArON und Kavser 1939, KavseEr und Hiesrr 1952, v. VIETINGHOFF-
Riescu 1955). Wir sind deshalb so vorgegangen, daf3 wir wohlgenshrte wache Tiere in einen
groflen Herdus-Brutschrank brachten, dessen Glastir durch ein Drahtgitter ersetzt war
und dessen AuBentiir stets leicht angelehnt blieb. Der Brutschrank stand in einem Kiihlraum
mit einer konstanten Temperatur von +4°C. Die Temperatur im Brutschrank wurde im
Laufe von etwa 4 Wochen kontinuierlich von + 129 C auf + 69 C gesenkt. Den Tieren wurde
im Brutschrank weiter Trockenfutter (Erdniisse, Sonnenblumenkerne usw.) und Wasser in
gentigender Menge angeboten. Sie fraflen zunichst noch reichlich; mit sinkender Temperatur
nahmen dann aber die taglichen Freffmengen ab. Nachdem die Temperatur von - 6° C, bei
der sich die Siebenschliafer nach unseren Erfahrungen am besten im lethargischen Zustand
halten lassen, erreicht war, blieben Futter- und Wassernapf unberiihrt, und die Tiere lagen in
tiefem Winterschlaf vsllig zusammengerollt in ihrem Nest. Ein Tier kam wihrend des Winters
in einem ungeheizten Keller spontan in Winterschlaf. Von einigen der schlafenden Tiere
wurde im Kiihlraum ein EKG abgenommen und der respiratorische Quotient bestimmt.
Letzterer betrug in Ubereinstimmung mit den Angaben in der Literatur 0,7.

Fiir unsere Untersuchungen standen uns insgesamt 9 Siebenschlifer zur Verfiigung.
Versuchsdaten der einzelnen Tiere:

Siebenschlafer I: @, 6 Wochen Winterschlaf im Kihlraum, 110 g, getotet am 23. 7. 56.

Siebenschlafer I1: 3, wach, 168 g, getotet am 13. 11. 56.

Siebenschlafer I1I: 3, wach, 180 g, getdtet am 24. 1. 57.

Siebenschlafer IV: @, wach, 182 g, getdtet am 1. 3. 57.

Siebenschlifer V: &, 31/, Monate Winterschlaf im Kiihlraum, 63 g, getotet am 22. 3. 57.

Siebenschlafer VI: Q, 5 Wochen spontaner Winterschlaf in einem ungeheizten Keller;
das Tier wurde dann erweckt und 4 Tage lang ohne Futter und ohne Wasser in einem ge-
heizten Raum gehalten; Gewicht 116 g, getotet am 8. 4. 57.

Siebenschlifer VII: @, 8 Monate Winterschlaf im Kihlraum, 110 g, getotet am 30. 7. 57.

Siebenschlifer VIII Q@ und IX &: Die Tiere wurden nach 13monatigem Aufenthalt im
Kiihlraum tot und véllig eingetrocknet aufgefunden. Vermutliche Schlafdauer bis zum
spontanen Tod 121/, Monate.

Zur elektronenmikroskopischen Untersuchung wurden bei den wachen Tieren die Herzen
in Athernarkose entnommen und kleine Herzmuskelstiickchen von etwa 1 mm Kantenlinge
moglichst schnell in eine 1%ige gepuiferte Osminmtetroxydlosung (pg 7,4) gebracht und zwei
Stunden im Kiihlschrank fixiert. Bei einem schlafenden Tier (Siebenschlifer I) wurde das
Herz im Kiihlraum in Athernarkose entnommen; die itbrigen schlafenden Tiere wurden durch
Dekapitation im Kiihlraum getdtet. Von einigen Tieren wurden auBerdem kleine Stiickchen
von Lunge und Leber ebenfalls in Osmiumtetroxydlosung fixiert; die Lungen wurden elek-
tronenmikroskopisch von Scuurz (1957, 1958), die Lebern von LINDNER (1958) untersucht.
Der Herzmuskel wurde hauptsichlich in der isotonischen Osminmtetroxydlésung nach
SI0STRAND fixiert, bei zwei Tieren wurden auBerdem auch Herzmuskelstiickchen in Os-
miumtetroxydlosung nach PaLape gebracht. Die Lungenstiickchen wurden ausschlieBlich
nach Parape fixiert. Alle Gewebsstiickchen wurden in der iiblichen Weise entwissert, in
Methacrylat eingebettet und mit dem Ultramikrotom nach PorTER und BLum geschnitten.
Fiir die elektronenmikroskopische Untersuchung benutzten wir das Siemens-Elektronen-
mikroskop UM 100 und das RCA-Elektronenmikroskop EMU 3C. Zur lichtmikroskopi-
schen Untersuchung wurden von allen Tieren Herz, Leber, Nieren, Nebennieren, Milz und
Lunge in kaltem 10%igem Formalin fixiert. An Gefrierschnitten und Paraffinschnitten
dieser Organe wurden folgende Farbungen durchgefithrt: Himalaun-Eosin, Himalaun-Sudan,
Elastica-Hématoxylin-van Gieson, Karmin nach Best, Turnbullblau, am Herzmuskel auBer-
dem die Feulgen-Reaktion und die PAS-Reaktion.
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Befunde

Lichtmikroskopische Untersuchungen

Herzmuskel. Die lethargischen Tiere lieBen —— auch nach einem 8 Monate wihrenden
Winterschlaf — gegeniiber den wachen Tieren keine nennenswerte Atrophie der Herzmuskel-
zellen erkennen. Die wachen Tiere zeigten eine fleckformig angeordnete, geringe, staub-
formige bis feinkornige Verfettung (Siebenschlafer 11, IIT und IV) bzw. eine deutliche, diffuse,
staubformige bis feintropfige Verfettung (Siebenschlafer VI) des Herzmuskels, wihrend bei
den lethargischen Tieren (Siebenschlifer I, V und VII) die Sudanreaktion stets negativ verlief.
Die Feulgen-Reaktion war im Sarkoplasma der Herzmuskelzellen sowohl bei den wachen als
auch bei den lethargischen Tieren negativ. Bei einem lethargischen Tier (Siebenschlafer T) und
bei einem wachen Tier (Siebenschliafer II1) fanden sich in einzelnen Herzmuskelzellen einige
kleine Kérnchen, die bei der Bestschen Karminfarbung auf Glykogen positiv reagierten. Das
Sarkolemm und die Capillargrundhdutchen waren bei allen Tieren PAS-positiv. Im Sarko-
plasma ergab die PAS-Reaktion jedoch Unterschiede zwischen wachen und lethargischen
Tieren. Bei den lethargischen Tieren enthielt das Sarkoplasma staubformige bis feinkdrnige
PAS-positive Substanzen, die nach 20 min Bebriitung mit Mundspeichel bei 409 C zum groBten
Teil verschwunden waren. Im Sarkoplasma der wachen Tiere dagegen waren derartige PAS-
positive Substanzen nur in sehr geringer Menge vorhanden. Im Interstitium des Herzmuskels
fanden sich bei allen Tieren in wechselnder Haufigkeit adventitielle Zellen mit einer schwach
positiven Turnbullblau-Reaktion.

Leber. Auch die Leberzellen lieBen bei den lethargischen Tieren keine wesentliche Atrophie
erkennen. Alle Tiere zeigten eine Fettinfiltration der Leberzellen mit Betonung der Lappchen-
zentren; die Verfettung war aber im allgemeinen nur gering und bei den wachen Tieren deut-
licher ausgepriagt als bei den lethargischen Tieren; die stirkste Verfettung fand sich bei
Siebenschlafer VI. Die Glykogenreaktion nach Best war nur bei einem wachen Tier ange-
deutet (Siebenschlifer IIT) und bei einem lethargischen Tier schwach positiv (Siebenschlifer T).
Dagegen zeigten alle Tiere bei der Turnbullblau-Reaktion eine deutliche, diffuse, in der
Léappchenperipherie etwas starker betonte, feinkornige Eisenspeicherung in den Leberzellen
und auBerdem auch in einigen Sternzellen. Diese Siderose war bei den wachen Tieren stirker
ausgepragt als bei den lethargischen Tieren.

Milz. Bei den schlafenden Tieren waren die Follikel einschlieBlich der Keimzentren deut-
lich grofer und die Pulpa blutreicher als bei den wachen Tieren. In der Pulpa fanden sich
zahlreiche eisenpositive Zellen, jedoch bei den schlafenden Tieren etwas weniger als bei den
wachen.

Nieren. Die Epithelzellen der Harnkanalchen zeigten im allgemeinen keine nennenswerte
Verfettung. In der Rinde sowie in den rindennahen Markanteilen zeigten die Epithelzellen der
Harnkanélchen ein feinkorniges braunes Pigment. Bei Anwendung der Turnbullblau-Reaktion
und der Sudanreaktion erwiesen sich die braunen Kérnchen in den Tubuli contorti I als Eisen-
pigment, die Kornchen in einigen Tubuli contori IT sowie in den rindennahen Tubuli recti des
Markes als fettarmes Lipofuscin. Diese Pigmentablagerungen waren bei den schlafenden
Tieren etwas geringer als bei den wachen.

Lungen. Im Interstitium fanden sich einzelne eisenpositive Zellen, die bei den wachen
Tieren etwas hidufiger waren als bei den schlafenden. Im iibrigen ergaben sich zwischen
wachen und schlafenden Tieren keine wesentlichen Unterschiede.

Nebennieren. Nach sechswochigem Winterschlaf (Siebenschléfer T) war die Zona glomeru-
losa leicht verbreitert, und nach 31!/,monaticem Winterschlaf (Siebenschlifer V) war eine
hochgradige Verbreiterung der gesamten Nebennierenrinde zu verzeichnen. Nach einem
Winterschlaf von 8 Monaten Dauer war dic Breite der Nebennierenrinde dagegen wieder
merklich zuriickgegangen.

Elektronenmikroskopische Untersuchungen am Herzmuskel

Wie bei allen bisher untersuchten Vertebraten zeigt der Herzmuskel auch beim
Siebenschlifer einen zelluliren Aufbau. Im ibrigen stimmt die allgemeine
submikroskopische Struktur des Herzmuskels mit der von uns friither ausfiihrlich
beschriebenen Ultrastruktur des Rattenherzens (PocHE 1958b) prinzipiell iiber-
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ein. Der Herzmuskel des Siebenschlidfers bietet jedoch gewisse Besonder-
heiten, die nachstehend beschrieben werden sollen.

A. Bei wachen T'ieren am Ende der Aktivitdtsperiode bzw. nach einer verldnger-
ten Aktivitdtsperiode (Siebenschlifer II, ITI und IV) ist die Protomembran der
Herzmuskelzellen etwa 50—60 A breit. Die Perimembran der Herzmuskelzellen
ist beim Siebenschlifer im allgemeinen kriftiger ausgebildet als bei der Ratte.
Sie stellt sich als ein grauer Streifen dar, der aus ganz feinkérnigem Material be-
steht und durchschnittlich 150—200 A breit ist, an manchen Stellen aber auch
mehr als 300 A messen kann. Die Herzmuskelzellen enthalten sehr viele Mito-
chondrien, die in einfachen oder doppelten Reihen zwischen den Myofibrillen
liegen und stellenweise auch gréfere Anhdufungen bilden. Das Verhéltnis der
Mitochondrien zu den Myofibrillen ist beim Siebenschlifer mindestens genau so
groBl wie bei der Ratte, wenn nicht sogar etwas grofler. Die Anschnitte der Mito-
chondrien sind in den ultradiinnen Schnittpriparaten unterschiedlich grof3; sie
messen im Mittel etwa 0,95:0,45 1 (nach 1000 Messungen). Ein Teil der Mito-
chondrien zeigt kleinfleckige Aufhellungen der Matrix, ist also ,,leicht geschwollen‘
(Abb. 1). Mitochondriengranula sind im allgemeinen nur selten zu beobachten.

Die Herzmuskelzellen des Siebenschléifers besitzen ein sehr gut ausgebildetes
Sarkoplasmaretikulum. Die bldschenférmigen und linglichen Profile, die An-
schnitte eines verzweigten und die einzelnen Myofibrillen strumpfartig umgeben-
den Kanilchensystems darstellen (BExnETT 1956b, POoRTER und PArADE 1957)
und die LinDxER (1957) als , longitudinales System® bezeichnet hat, sind beim
Siebenschlifer etwa in gleicher Weise zu finden wie im Herzmuskel der Ratte
(Abb. 5). Diese blaschenférmigen Profile kénnen stellenweise stark erweitert sein
(Abb. 2). Dagegen sind die Tubuli des ,,transversalen Systems* (Linpnzr 1957)
beim Siebenschlafer wesentlich stirker entwickelt als bei der Ratte (Abb. 1).
Sie verlaufen quer zur Richtung der Myofibrillen und kénnen bis in die Nihe des
Kernes gelangen; sie sind meistens in Hohe der Z-Streifen gelegen, ziehen manch-
mal aber auch schrig durch ein Muskelfach von einem Z-Streifen zum nichsten
(Abb. 10). Sie besitzen eine scharfkonturierte, etwa 50 A breite Membran, die der
Protomembran der Herzmuskelzelle entspricht. An diese Membran legt sich
innen ein ungefihr 200 A breiter grauer Streifen an, der der Perimembran der
Herzmuskelzelle gleicht. Diese Tubuli wurden als fingerférmige Einstillpungen
des Sarkolemms gedeutet, die von den arkadenformigen Einziehungen des Sarko-
lemms in Hohe der Z-Streifen ausgehen (LinDNER 1957, Pocur 1958b). Bei der
Untersuchung sehr zahlreicher Priparate von Siebenschliferherzen, die ldngs,
quer oder aber schrig zur Verlaufsrichtung der Myofibrillen geschnitten waren,
haben wir immer wieder diese Tubuli beobachten konnen.

Wie wir schon an anderer Stelle ausgefithrt haben (PocHE 19584, ¢), kommt es
beim Siebenschlafer am Ende der Aktivitdtsperiode — d.h. mit zunehmender
Winterschlafsbereitschaft — zu einer Zunahme der Fetttropfen in den Herzmuskel-
zellen, Diese Fettvermehrung kann so weit gehen, dafl die Fetttropfen in mit
Sudan IIT gefirbten Priparaten auch im Lichtmikroskop sichtbar werden, so daf3
man von einer physiologischen Verfettung des Herzmuskels sprechen kann. Ver-
gleicht man gleich groBe Flachen der Diinnschnitte vom Herzmuskel des winter-
schlafbereiten Siebenschlifers und vom Herzmuskel der normalen Ratte, so
kommen pro Flicheneinheit auf 1-—2 Fetttropfen bei der Ratte etwa 10—30 Fett-
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b 3 P - : v
Abb. 1a u. b. Herzmuskel eines wachen, winterschlafbereiten Siebenschlifers. Oben im Bild eine
Blutcapillare. Capillarlumen (IL). Endothelzelle (EZ) mit Mitochondrien (M+i,) sowie zahlreichen
kleinen Blischen (BI) im Cytoplasma und mit nur wenigen Invaginationen an der basalen Zellmembran
(senkrechte Pfeile). Bei den waagerechten Pfeilen Briicken von grauer Substanz zwischen der Basal-
membran der Capillare und der Perimembran der Herzmuskelzelle; in dieser grauen Substanz sind
manchmal kleine dunkie Kérnchen und Bldschen eingeschlossen. In der Herzmuskelzelle eine Myo-

i
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tropfen beim Siebenschlifer. Die Fetttropfen liegen frei im Sarkoplasma, aber
stets in unmittelbarer Nachbarschaft zum Sarkoplasmaretikulum und neben
Mitochondrien; auf Lingsschnitten sind sie meistens zwischen Tubuli des Sarko-
plasmaretikulums und Mitochondrien gelegen. Sie stellen sich als rundliche bis
ovale, manchmal auch etwas unregelmaBige, tiefschwarze Gebilde dar und zeigen
meist einen scharfen Rand, der im allgemeinen glatt ist, der aber auch manchmal
wie ausgefranst oder gezdhnelt er-
scheinen kann. Von den Tubuli des
Sarkoplasmaretikulums bzw. von
den Mitochondrien sind die Fett-
tropfen meist gut abgrenzbar. Hin
und wieder einmal sieht man aber
auch Fetttropfen, die einen verwa-
schenen Rand zeigen, und die sich
dann von den anliegenden Zellorga-
nellen, insbesondere von Mitochon-
drien, nicht scharf abgrenzen lassen.
Vereinzelt finden sich in den Herz-
muskelzellen auch granuldre Cyto-
somen (Lipofuscin).

Der Golgi-Apparat ist — dhnlich
wie bei der Ratte — beim wachen
Siebenschlifer wegen seiner Klein-
heit in den Schnittpriparaten nicht
sehr hdufig zu beobachten. Das
Sarkoplasma enthilt in geringer
Menge kleine Cytogranula (PALADE
1955). _

An der Protomembran der Herz- : y "

muskelzellen sind Vesikulationen ~ Abb. 2. Ausschnitt aus einer Herzmuskelzelle eines
. wachen, winterschlafbereiten Siebenschlifers. Myofi-
zu beobachten. Zwar sieht man  prille (3F). Erweitertos Sarkoplasmaretikulum (SR).

Binstulpungen der Protomembran  Miectentcien T bosmimls e, T
selbst in der Regel nur selten; man  angelagerten Fetttropfen (F). Siebenschlifer IV,
findet jedoch héaufiger kleine Blis-  Fix mac o, o oo 1 koP
chen oder lingliche, kapselférmige EndvergroBerung 37200:1 (9950/57)
Gebilde unter der Protomembran

(Abb. 1a). Fast regelméiBig sind solche Gebilde in Hohe der Z-Streifen anzutref-
fen; sie bilden aber auch Reihen, die auf die M-Linien zu ausgerichtet sind, und
schlieBlich kénnen sie auch unabhingig von Z und M gefunden werden. Winzig
kleine Blischen sind auch innerhalb der grauen Substanz der Perimembran anzu-

treffen (Abb. 1a). Diese graue Substanz bildet manchmal Briicken zwischen der

fibrille mit Z-Streifen (Z) und M-Linien (M). Das Sarkolemm (S7) in Héhe der Z-Streifen arkaden-
formig eingezogen. Unter dem Sarkolemm im Sarkoplasma kleine Blischen, die auf die Z-Streifen
und die M-Linien gerichtet sind. In den Mitochondrien der Herzmuskelzelle (M1,) kleinfleckige Auf-
hellungen der Matrix. Fetttropfen (¥). Tubuli des transversalen Systems des Sarkoplasmaretikulums
(SRT) mit scharf konturierter #uerer Membran und grauer, der Perimembran des Sarkolemms ent-
sprechender innerer Membran. Siebenschlifer IV, Fix. nach Ss6sTRAND, RCA-Elektronenmikroskop
EMU 3C. Elektronenoptisch 16600:1, Endvergroferung a 62100:1 (146 A/58), b 45300:1 (146 D/58),
Verkleinerung auf */;,
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Perimembran und der Basalmembran der Blutcapillaren und schlieBt dann oft
kleine dunkle Kérnchen und Blischen von 200 bis 250 A Dicke ein (Abb. 1a).

Die Blutcapillaren des Herzmuskels sind von einer zusammenhdngenden
Endothelschicht ausgekleidet, in der sich manchmal schrigverlaufende Zell-
grenzen finden. Die Endothelzellen sind nach auBen durch eine knapp 50 A dicke,
scharfkonturierte Zellmembran abgegrenzt, an die sich dann die Basalmembran
anlegt. Im Cytoplasma der Endothelzellen finden sich kleine Mitochondrien
sowie in wechselnder Menge bis 500 A groBe, rundliche, von einer diinnen Membran
umgebene Bldschen und lingliche, meist quer zur Zellmembran orientierte Blés-
chen, die bis 1000 A lang sein kénnen. Vereinzelt erkennt man auch lingliche Ein-
stilpungen der Zellmembranen, besonders im Kernbereich, wo solche Ein-
stiulpungen bis dicht an den Zellkern heranreichen koénnen (Abb. 3a). Bei Be-
trachtung der Bilder gewinnt man den Eindruck, daf die im Cytoplasma der
Endothelzellen befindlichen Bliaschen aus den Einstiilpungen der Zellmembran
durch Abschniirung hervorgehen. Die Zahl der frei im Cytoplasma der Enthodel-
zellen liegenden Bldschen ist jedoch im allgemeinen wesentlich groBer als die Zahl
der Einstiilpungen.

B. Bei den lethargischen Tieren (Siebenschlifer I, V und VII) ergibt sich als
wichtigster Befund, dafl die Zahl der Mitochondrien gegeniiber den wachen
Tieren nicht vermindert ist (Abb. 4—9). Die Matrix der Mitochondrien zeigt ge-
wohnlich keine kleinfleckigen Aufhellungen; sie ist vielmehr auffallend elektronen-
dicht und erscheint auf den Bildern dunkelgrau (Abb. 4). Die Mitochondrien sind
also nicht ,,geschwollen®, und ihre Anschnitte sind dementsprechend auch etwas
kleiner als bei den winterschlafbereiten wachen Tieren; sie messen im Mittel
0,8:0,4 4. Die Innenmembranen oder Cristae mitochondriales sind sehr dicht ge-
packt. Sie zeigen meistens nicht die sonst bekannte parallele Ausrichtung,
sondern sind unregeiméfig und manchmal wirbelartig angeordnet, so dafl ein
fingerabdruckartiges Bild entsteht (Abb. 4—9). Manchmal erkennt man inden
Mitochondrien auch ringférmige kleine Anschnitte von Innenmembranen (Abb. 6).
Im Gegensatz zu den oben beschriebenen wachen Tieren finden sich bei den
schlafenden Tieren in fast allen Mitochondrien kleine Granula (Abb. 4—9). Die
durchschnittliche Zahl dieser Granula je Mitochondrion-Anschnitt betrigt nach
sechswochigem Winterschlaf (Siebenschlifer I) und nach dreieinhalbmonatigem
Winterschlaf (Siebenschlifer V) jeweils etwa 2—3, nach achtmonatigem Winter-
schlaf (Siebenschlafer VII) etwa 5. Die Mitochondriengranula sind unscharf be-
grenzte Gebilde von rundlicher oder quadratischer bis ovaler oder rechteckiger
Form und bestehen aus einer ganz feinkérnigen amorphen Substanz. IThre
Elektronendichte kann unterschiedlich sein, jedoch sind sie stets deutlich kontrast-
reicher als die Matrix der Mitochondrien. Ihre kleinsten Durchmesser schwanken
zwischen 150 und 300 A und ihre groBten Durchmesser zwischen 200 und 500 A.

Auch bei den schlafenden Tieren findet man im Sarkoplasma Fetttropfen
(Abb. 7 und 9). Allerdings betrigt ihre Zahl auf 4quivalenten Schnittflichen nur
etwa 5—10 gegeniiber 10—30 bei den winterschlafbereiten wachen Tieren.
Bemerkenswert sind die Lagebeziehungen der Fetttropfen zu den Mitochondrien.
Der Kontakt zwischen Mitochondrien und Fett ist wesentlich inniger als bei den
winterschlafbereiten wachen Tieren. Es kénnen sich mehrere Mitochondrien eng
an einen Fetttropfen anlegen. Hiufig findet man Mitochondrien, die sich gleich-
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sam hufeisenformig oder ringférmig um einen Fetttropfen herumgelegt haben,
wobei die beiden Enden des Mitochondrions zusammenstoBen kénnen und ge-

Abb. 3. a Ausschnitt aus einer Capillarendothelzelle (£Z) mit Kern (N) aus dem Herzmuskel eines
wachen, winterschlafbereiten Siebenschlifers. Die Pfeile zeigen auf Invaginationen der basalen Zell-
membran, die bis dicht an den Kern heranreichen. Rechts eine angrenzende Herzmuskelzelle (HMZ)
mit Mitochondrien (M7). Praparation wie Abb. 2. Elektronenoptisch 16400:1, EndvergréBerung 54 300:1
(9875/57). b Ausschnitt aus einer Blutcapillare eines Siebenschliferherzens nach 6wochigem Winter-
schlaf. Capillarlumen (L). Endothelzelle (EZ). Die Pfeile zeigen auf die zahlreichen Einstiilpungen
und Invaginationen der basalen Zellmembran in den verschiedenen Stadien der Abschniirung, Auch die
Protomembran (PrM) einer angrenzenden Herzmuskelzelle (I{ MZ) zeigt Membranvesikulationen (M 7).
Mitochondrien (M1). Das periphere Sarkoplasma der Herzmuskelzelle ist aufgetrieben und aufgehellt.
Siebenschlifer I, Fix. nach SJOSTRAND, Siemens-Elektronenmikroskop UM 100.
Elektronenmikroskopisch 16400:1, Endvergrierung 48600:1 (10488/57)

wissermaBen eine ,,Nahtstelle” bilden (Abb. 7a). An anderen Stellen liegen Fett-
tropfen in Eindellungen der AuBenmembran der Mitochondrien. Werden solche
7. Zellforsch., Bd. 50 23
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Abb. 44 u. b. Herzmuskel eines Siebenschlifers nach 6wichigem Winterschlaf, Kern der lferzmuske)-
zelle (V). Myofibrille mit Z-Streifen (Z) und M-Linien (M). Die Mitochondrien (M) mit dicht ge-
packten, unregelmiiBig oder fingerabdruckartig angeordneten Innenmembranen und dunkelgrauer
Matrix. Vermehrung der Mitochondriengranula (M@G). Tubuli des transversalen Systems des Sarko-
plasmaretikulums (SRZT). Bei B ein Cytosom B. Siebenschlifer I, Fix. nach SJGSTRAND, Siemens-
Elektronenmikrogskop UM 100. Elektronenmikroskopisch 16400:1, EndvergréBerung 48600:1,
a (10497/57), b (10495/57). Verkleinerung auf °/,,
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Abb. 5. Herzmuskel eines Siebenschlifers nach 3/.monatigem Winterschlaf. Myofibrille (MF)
Sarkoplasmaretikulum, longitudinales System (SR). Zellkern (N) .Mitochondrien (M+:) mit finger-
abdruckartigen Innenmembranen, dunkler Matrix und Vermehrung der Mitochondriengranula (MG)
Golgi-Feld (GF). Siebenschlifer V, Fix. nach SJOSTRAND, Siemens-Elektronenmikroskop UM 100
Elektronenmikroskopisch 16400:1, EndvergroSerung 48600:1 (10569/57). Verkleinerung auf %/,

23%
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Abb. 6. Herzmuskel eines Siebenschlafers nach 3'/,monatigem winterschlar. Myotibrille mit Z-
Streifen (Z) und M-Linien (M). In Hoéhe von Z ein lingsgeschnittener Tubulus des transversalen
Systems des Sarkoplasmaretikulums (SR7T). Die der Protomembran entsprechende Membran des
Tubulus zeigt kleine Eindellungen. Sarkolemm (S?) mit Protomembran und Perimembran. Mito-
chondrien (Mi) mit fingerabdruckartigen Innenmembranen, dunkelgrauer Matrix und kleinen Mito-
chondriengranula {MG). Oben im Bild Teil einer Blutcapillare. Capillarlichtung (L), Endothelzelle (EZ).
Zahlreiche Einstiilpungen der basalen Zellmembran (Pfeile). Siebenschlidfer V, Fix. nach SJOSTRAND,
RCA-Elektronenmikroskop EMU 3C. Elektronenmikroskopisch 16600:1, EndvergroBerung 63 200:1
(221 C/58)

Mitochondrien flach geschnitten, so kann félschlicherweise der Eindruck ent-
stehen, daBl die Fetttropfen innerhalb des betreffenden Mitochondrions gelegen
seien (Abb. 7b). In den meisten Fillen 148t sich aber auch hier die abgrenzende
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AuBenmembran der Mitochondrien erkennen. Ganz vereinzelt findet man Mito-
chondrien, deren Aulenmembranen sich an Kontaktstellen mit Fett aufzulosen
bzw. zu 6ffnen scheinen. Vereinzelt fallt auf, daB die Mitochondrien an den Stellen,
die Kontakt mit Fetttropfen haben, sehr kleine fleckige Aufhellungen der
Matrix zeigen. Trotz der VergroBerung der Kontaktflachen zu den Mitochondrien

Abb.7a u. b. Herzmuskel eines Siebenschliafers nach 3!/;monatigem Winterschlaf. Links im Bild ein
Fetttropfen (F,) ringformig von einem Mitochondrion umgeben; der schrige Pfeil zeigt auf die ,,Naht-
stelle**, Rechts im Bild ein Fetttropfen (F), der scheinbar in einem Mitochondrion liegt; man erkennt
jedoch die begrenzende Membran zwischen Mitochondrion und Fett; dieses Bild entspricht einem
Flachschnitt von #,. Mitochondriengranula (M@). Tubuli des transversalen Systems des Sarko-
plasmaretikulums (SR7'). Myofibrillen mit Z-Streifen (Z) und M-Linien (M), Sarkolemm (S7). Pré-
paration wie Abb. 6, Elektronenmikroskopisch 16600:1, EndvergroBerung a 47800:1 (222 E/58),
b 45500:1 (222 A/58)

geben die Fetttropfen aber ihre engen Lagebeziehungen zum Sarkoplasma-
retikulum, insbesondere zum transversalen System, nickf auf. Manchmal hat man
geradezu den Eindruck, daB sich die Mitochondrien um solche Tubuli herum an-
sammeln, neben denen gleichzeitig auch ein Fetttropfen liegt. Bei einem Tier
(Siebenschlifer I) fanden wir kleine Cytosomen, die bestimmten, von uns friither
im Herzmuskel des Hundes beschriebenen Gebilden dhneln (PocHE und LINDNER
1955) und die von LinpNER (1957) als Cytosomen B bezeichnet worden sind.
Diese Cytosomen bestehen aus einer feinkoérnigen Substanz, sind manchmal von
einer einfachen Membran umgeben und liegen meistens an den Enden von Mito-
chondrien (Abb.4a). Einzelne dichte Korper haben wir vor allem bei Sieben-
schlifer VII gesehen (Abb.9c). Groflere granulire Cytosomen (Lipofuscin)
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(Abb. 9b) sind bei den schlafenden Tieren 6fter anzutreffen als bei den wachen;
und zwar nimmt ihre Haufigkeit mit der Dauer des Winterschlafes etwas zu.

Abb. 8. Herzmuskel eines Siebenschlifers nach 3!/.monatigem Winterschlaf. Oben im Bild eine
Blutcapillare mit kleinen Fettpartikelchen (fp) im Capillarlumen (L). Stellenweise die Zellmembran der
Capillarendothelien mit Fett beschlagen (fb). Auch im Interstitium verschieden groie Fettpartikelchen
(fp), die weit in den Interzellularraum eindringen. Sarkolemm (S1). Myofibrille, schrag geschnitten
(MF). Mitochondrien (M3). Priparation wie Abb. 6. Elektronenmikroskopisch 16600:1,
Endvergroflerung 64600:1 (243 D/58)

Bemerkenswert ist, daBl man fast immer in der Umgebung der Lipofuscinkérnchen
oder zwischen ihnen kleine Anhdufungen von winzigen Blischen und Membranen
findet, die sehr an ein Golgi-Feld erinnern (Abb.9b). An typischer Stelle im
perinukledren Sarkoplasma gelegene Golgi-Felder sind bei schlafenden Sieben-
schlafern hiufiger anzutreffen als bei wachen (Abb. 5). SchlieBlich sei noch er-
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Abb. 9a—c. Herzmuskel eines Siebenschléifers nach 8monatigem Winterschlaf. Mitochondrien der
Herzmuskelzellen (M%) mit starker Vermehrung der Mitochondriengranula (M&). Bei den dreirunden,
metallharten, schwarzen Scheibchen in Abb. 9a handelt es sich um Goldsol (Go). Myotibrillen (MF),
schrig bzw. quer geschnitten. Lipofuscin (CC), daneben im Sarkoplasma kleine Blischen (¥). Ver-
mehrung der kleinen Cytogranula (Paladesche Granula) (C@) im peripheren Sarkoplasma. Sarkolemm
(81). Blutcapillare (Lumen = L) mit zahlreichen Invaginationen der Zellmembranen der Endothel-
zellen (Pfeile), Mitochondrion (MM4.) in einer Capillarendothelzelle. Dichter Koérper (DK). Fett-
tropten (F'). Siebenschlifer VII, Fix. nach SJOSTRAND. a und b Siemens-Elektronenmikroskop
UM 100, elektronenoptisch 16400:1, Endvergroferung a 34500:1 (9927/57), b 36700:1 (9939/57).
¢ RCA-Elektronenmikroskop EMU 3C, elektronenmikroskopisch 16600:1, EndvergroBerung 44800:1
(326 ¢/58), Verkleinerung auf */,,
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wiahnt, daBl die feinen Cytogranula des Sarkoplasmas (Paladesche Granula) im
Winterschlaf vermehrt gefunden werden, und zwar um so stirker, je linger der
Winterschlaf gedauert hat (Abb. 4 und 9). An einzelnen Stellen ist das periphere
Sarkoplasma etwas vermehrt und dabei deutlich aufgehellt. Dies wird besonders
bei Siebenschlifer I deutlich (Abb. 3b).

An den Protomembranen der Herzmuskelzellen und vor allem an den Zell-
membranen der Capillarendothelzellen sind die Vesikulationsvorginge wéihrend
des Winterschlafes deutlich abgewandelt. Einstillpungen der Protomembran der
Herzmuskelzellen sind bei schlafenden Tieren hidufiger als bei wachen; dies wird
besonders dort deutlich, wo das periphere Sarkoplasma vermehrt und aufgehellt
ist (Abb. 3b). An den Zellmembranen der Capillarendothelzellen findet man auf-
fallend viele Einstiilpungen in verschiedenen Stadien der Abschniirung in das
Cytoplasma hinein (Abb. 3b). Demgegeniiber ist die Zahl der frei im Cytoplasma
liegenden Blédschen bei den lethargischen Tieren wesentlich geringer als bei den
winterschlafbereiten wachen Tieren.

Bei einem schlafenden Tier (Siebenschlifer V) ergaben sich interessante Be-
funde an Blutcapillaren und am Interzellularraum (Abb.8). Man erkennt im
Capillarlumen kleine rundliche, sehr kontrastreiche Partikel, bei denen es sich
héchstwahrscheinlich um Fettsubstanzen entsprechend den Chyluskérperchen
handelt. AuBlerdem ist an manchen Stellen die Oberfliche der inneren Zell-
membran der Capillarendothelien mit einer entsprechenden, sehr kontrastreichen
Substanz (Fett) beschlagen. In dem an diese Capillaren angrenzenden Inter-
zellularraum findet man ebenfalls kleine kontrastreiche Partikel, die Chylus-
korperchen entsprechen konnten. Diese Partikel dringen weit in die schmalen
Interzellularspalten zwischen den Herzmuskelzellen ein. Die Protomembranen
der Herzmuskelzellen sind in diesen Bereichen vielfach gefaltet. Obwohl es sich
bei diesen Bildern um verhdltnisméBig selten zu erhebende Befunde handeit,
glauben wir, daB hier der Vorgang der Resorption von Fett aus den Blutcapillaren
getroffen worden ist. An einzelnen Stellen findet man Fetttropfen neben den
Blutcapillaren im Extrazellularraum, die genau so groB wie die im Sarkoplasma
der Herzmuskelzellen gelegenen Fetttropfen sind. Wenn man die elektronen-
mikroskopischen Préparate von wachen und schlafenden Tieren bei Ubersichts-
vergréfBerungen von etwa 1300:1 bis 3000:1 miteinander vergleicht, so fillt auf,
daB bei den schlafenden Tieren die Blutcapillaren hiufig weiter gestellt sind als
bei den wachen Tieren.

C. Eine besondere Beschreibung verdienen die Befunde am Herzmuskel eines
Siebenschlifers (Siebenschlifer VI), der nach fiinfwichigem spontanem Winter-
schlaf erweckt und anschliefend im Wachzustand vier Tage lang ohne Nahrung und
ohne Wasser gehalten wurde. Das Tier muBite also nach vorzeitiger Unterbrechung
seines Winterschlafes bei dem hohen Stoffwechsel des Aktivitdtszustandes weiter
ausschlieBlich von seinen Fettreserven leben. Bei diesem Siebenschlifer zeigen
nun die Mitochondrien im allgemeinen ein dhnliches Bild wie bei den schlafenden
Tieren. Es finden sich jedoch schon etwas hiufiger ganz leicht ,,geschwollene
Mitochondrien mit kleinen Aufhellungen der Matrix, besonders an solchen Stellen,
wo die Mitochondrien in Kontakt mit Fetttropfen stehen (Abb. 12). Dement-
sprechend haben die mittleren MaBe der Mitochondrienanschnitte mit 0,90:0,45 U
schon fast wieder die gleiche GroBe wie bei den winterschlafbereiten wachen
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Abb. 10. Herzmuskel eines Siebenschléifers, der nach 5wochigem Winterachlaf erweckt und an-
schlieflend 4 Tage bei Hunger und Durst gehalten wurde. Myofibrillen mit Z-Streifen (Z) und M-Linien
(M). Zellkern (N). Fetttropfen (F). Bei F, ein Fetttropfen in einer Eindellung der Kernmembran;
bei einem Flachschnitt von F, kénnte falschlich der Eindruck von sog. Kernfett entstehen. Lipofuscin
(CC), daneben ein Golgi-Feld (GF). In den Mitochondrien (M%) keine Vermehrung der Mitochondrien-
granula mehr. Bei SRT,; ein Tubulus des transversalen Systems des Sarkoplasmaretikulums, der aus
einer Einstiilpung des Sarkolemms (S?) hervorgeht; bei SRT. ein Tubulus des transversalen Systems,
der schréig von einem Z-Streifen zum anderen verlduft. Oben rechts eine Blutcapillare (Cap), deren
Endothelzellen prall mit kleinen Blischen angefiillt sind. Siebenschlifer VI, Fix. nach SJUSTRAND,
Siemens-Elektronenmikroskop UM 100. Elektronenmikroskopisch 7900:1, EndvergroBerung 20800:1
(10519/57). Verkleinerung auf ®/,,
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Abb. 11. Starke Verfettung des Herzmuskels bei einem Siebenschlifer 4 Tage nach vorzeitiger Unter-
brechung des Winterschlafes und anschlieBendem Hunger und Durst. Die meisten Fetttropfen (F)
sind entsprechend der Abbauform des Herzmuskelfettes von Mitochondrien (M7) umgeben; dabeisind
die engen Lagebeziehungen der Fetttropfen zu den Tubuli des transversalen Systems (SRT') bestehen-
geblieben. Nur bei F, ein Fetttropfen, der keinen innigen Kontakt mit Mitochondrien hat und der
Speicherform des Herzmuskelfettes entspricht. Myofibrillen mit Z-Streifen (Z) und M-Linien (M).
Sarkolemm (S7). Pridparation wie Abb. 10. Elektronenmikroskopisch 7900:1, Endvergréerung
23800:1 (10522/57). Verkleinerung auf %/,
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Tieren erreicht. Mitochondriengranula sind — wie bei den winterschlafbereiten
wachen Tieren — nur selten zu finden.

Y +d E - g ot

Abb. 12. Herzmuskel eines Siebenschlifers 4 Tage nach vorzeitiger Unterbrechung des Winterschlafes
mit anschlieBendem Hunger und Durst. Mitochondrien (M+), keine Vermehrung der Mitochondrien-
granula mehr. Myofibrillen (MF). Fetttropfen (F). Sarkolemm (S?). Blutcapillare (Lumen = L) mit
Fettbeschlag der inneren Zellmembran (fb). Fortsidtze (EF) und Zellgrenzen (ZG¥) der Endothelzellen
(EZ). Bei fp kleine Fettpartikelchen in Nischen der Capillarwand (entsprechend einem Flachschnitt
durch EF und fp). Zahlreiche freie Blischen im Cytoplasma der Endothelzellen. Priaparation wie Abb. 10.

Elektronenmikroskopisch 16400:1, EndvergriBerung 32300:1 (10537/57)

Am auffallendsten ist bei diesem Tier die starke Verfettung des Herz-
muskels (Abb. 11). Mit 20—50 pro Flicheneinheit ist die Zahl der Fetttropfen
durchschnittlich etwa doppelt so groB wie bei den winterschlafbereiten wachen
Tieren. Fiir die Lagebeziehung der Fetttropfen zu den Mitochondrien gilt aber in
besonderem MaBe auch das fiir die schlafenden Tiere Gesagte: Der weitaus
groBte Teil der Fetttropfen steht in sehr engem Kontakt mit Mitochondrien und
ist fast vollstindig von Mitochondrienmaterial umgeben (Abb. 11). Dabei sieht
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man biufig auch Tubuli des transversalen Systems des sarkoplasmatischen
Retikulums mit angelagerten Fetttropfen, die vollstindig von Mitochondrien-
material umgeben sind. Die Mitochondrien umlagern die Fetttropfen oft halb-
mond- bis hufeisenférmig oder ringférmig, und manchmal hat man den Eindruck,
daB mehrere von den die Fetttropfen umlagernden Mitochondrien zu groferen
Einheiten verschmolzen sind (Abb, 11). Daneben sieht man aber vereinzelt
immer wieder auch Fetttropfen, die neben Elementen des Sarkoplasmaretikulums
gelegen sind und keinen so innigen Kontakt zu den Mitochondrien erkennen
lassen (Abb. 11). An manchen Stellen liegen Fetttropfen in Einbuchtungen des
Zellkernes (Abb.10). Wenn solche Einbuchtungen flach geschnitten werden,
kann falschlicherweise der Eindruck des sog. Kernfettes entstehen. Echtes Kern-
fett haben wir bei unseren Tieren aber ebensowenig wie echtes Mitochondrienfett
gesehen.

Granulire Cytosomen und Golgi-Felder sind bei Siebenschlifer VI etwa genau
so haufig wie bei den schlafenden Tieren. Dagegen ist von einer Vermehrung der
Paladeschen Granula im Sarkoplasma nichts mehr zu sehen (Abb. 10 und 12).

Die Endothelzellen der Blutcapillaren enthalten groBtenteils sehr reichlich
kleine Blaschen. Sie lassen auch Einstiilpungen und Abschniirungen der Zell-
membran erkennen, aber lingst nicht so viele, wie bei den schlafenden Tieren
(Abb. 12). Die Befunde an den Endothelzellen entsprechen vielmehr den winter-
schlafbereiten wachen Tieren, wobei im ganzen die Bldschen bei Siebenschlifer VI
jedoch wesentlich zahlreicher sind. Auf Abb. 12 ist eine Blutcapillare dargestellt,
bei der die Endothelzelle eine eigentiimliche Verbreiterung aufweist. Es handelt
sich hier um teilweise dicht mit Bldschen besetzte Fortsitze der Endothelzelle, die
schrag oder tangential geschnitten sind. Diese Fortsitze scheinen zum Teil ver-
backen zu sein und sind fleckweise eigentiimlich homogenisiert. Dadurch sind
Nischen und Taschen entstanden, in denen sich kleine dunkle Partikel ent-
sprechend Chyluskérperchen finden. An der gegentiberliegenden Seite ist die
Oberfliche der Capillarendothelzelle mit kontrastreicher Substanz (Fett) be-
schlagen.

Besprechung der Ergebnisse

Die elektronenmikroskopische Untersuchung des Herzmuskels von Sieben-
schlafern vor dem Winterschlaf, wihrend der Lethargie und nach vorzeitiger
Unterbrechung des Winterschlafes erlaubt uns, die submikroskopische Morpho-
logie der Herzmuskelzelle zu verschiedenen Stoffwechselintensititen in Beziehung
zu setzen. Der gesamte Stoffumsatz eines Winterschlifers ist wahrend der
Lethargie auf ungefihr !/,,, des normalen Umsatzes gedrosselt (Kayser 1950).
Allerdings diirfen wir diesen am ganzen Tier gewonnenen Wert nicht ohne weiteres
auf den Herzmuskel iibertragen. Das Herz ist das wihrend des Winterschlafes
am stirksten in Titigkeit befindliche Organ. Die Herzfrequenz ist im Schlaf-
zustand auf 1/,, herabgesetzt, und dementsprechend schétzen wir auch die Stoff-
wechselintensitit des Herzmuskels auf etwa 1/, des Normalwertes. Trotz dieser
immerhin doch sehr erheblichen Abnahme der Stoffwechselintensitit kommt es
wahrend des Winterschlafes nicht zu einer Verminderung der Zahl der Mifo-
chondrien in der Herzmuskelzelle — ganz im Gegensatz etwa zum Alveolarepithel
der Lunge (Scmurz 1957, 1958). Das bedeutet, daB die Zahl der Mitochondrien
in der Herzmuskelzelle des Siebenschlifers nicht mit der Stoffwechselintensitat,
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sondern vielmehr mit der fakultativen Stoffwechselkapazitit parallel geht.
Die Intensitéit des Stoffwechsels hat jedoch einen EinfluB auf die Feinstruktur der
Mitochondrien. Bei den wachen Tieren zeigten die Mitochondrien groBtenteils
kleinfleckige Aufhellungen der Matrix, und ihre Schnittfiguren maBen bei Aus-
wertung von etwa 1000 Mitochondrien im Mittel 0,95:0,45 p. (Die tatsédchliche
Grofle liegt etwas hoher, weil beim Ausmessen auch die kleinsten Mitochondrien-
Anschnitte mit erfafBt worden sind.) Bei den lethargischen Siebenschlifern da-
gegen fanden sich nur ganz selten einmal kleinfleckige Aufhellungen der Matrix
in den Mitochondrien, und ihre Schnittfiguren waren im Mittel 0,8:0,4  groB.
Dies bestédtigt die von und schon frither vertretene Ansicht (PocHE 1958b), daB in
den Mitochondrien wihrend ihrer Stoffwechseltitigkeit Substrat verbraucht
wird, wobei gleichzeitig Produkte entstehen, deren physikalisch-chemische Eigen-
schaften wie pg-Wert usw. zu einer geringen Quellung fithren. Beides — Substrat-
verbrauch bzw. Matrixverlust und Quellung durch die entstehenden Meta-
boliten — ergibt dann das Bild einer ,,geringen Schwellung® des Mitochondrions
mit kleinen fleckenférmigen Aufhellungen der Matrix. Ein solches Bild ist demnach
charakteristisch fir ein in Funktion befindliches Mitochondrion. Bei unseren
lethargischen Tieren war eine derartige ,,geringe Schwellung” bei der weitaus
iiberwiegenden Mehrzahl der Mitochondrien nicht nachzuweisen. Auflerdem
zeigten diese Mitochondrien sehr dicht gepackte und unregelméBig, zum Teil
fingerabdruckartig angeordnete Innenmembranen (Cristae mitochondriales) sowie
eine verhiltnismaBig kontrastreiche, dunkelgraue Matrix. Dieses morphologische
Bild spricht dafiur, daB die betreffenden Mitochondrien nicht in Funktion oder
zumindest nicht in voller Funktion befindlich sind und daB sowohl eine Zunahme
des Fermentmaterials (Cristae) als auch eine Speicherung von Substrat (Matrix)
eingetreten ist. Solche Mitochondrien sind aber in der Lage, ihre Funktion bei
Bedarf sofort wieder aufzunehmen. Sie befinden sich gewissermaflen in einem
Zustand der Bereitschaft. Ob dabei der Anstof zu neuer Titigkeit allein durch
eine Erhohung der Temperatur gegeben wird, erscheint fraglich, da ja die Winter-
schlifer bekanntlich auch bei einer Unterschreitung der sog. Minimaltemperatur
spontan aus ihrer Lethargie erwachen. Unsere Befunde iber die Abhéingigkeit
der Form der Mitochondrien von der Funktion stimmen mit den Ergebnissen von
Harman und FereerLson (1952) iberein, die gezeigt haben, daf sich die Mito-
chondrien des Herzmuskels bei Senkung der Oxydation in sphéroide, verdichtete
Scheiben verwandeln.

Etwas schwieriger zu deuten ist die mit der Dauer des Winterschlafes zu-
nehmende Vermehrung der Mitochondriengranula. Bei unseren bisherigen
elektronenmikroskopischen Untersuchungen des Herzmuskels unter verschiedenen
experimentellen Bedingungen (Pocme 1957, 1958b) fanden wir nur bei der
Hungeratrophie eine Vermehrung der Mitochondriengranula. Nach Uberdosierung
von Schilddriisenhormon fehlten die Mitochondriengranula vollig. LiNnpNER und
WELLENSIEK (1958) sahen eine starke Vermehrung der Mitochondriengranula
nach Durchstréomung des iiberlebenden Herzens (Langendorff-Herz) mit Elektro-
lytldsungen. WEIss (1955b) hat eine Vermehrung der Granula in den Mito-
chondrien der Epithelzellen des Duodenums nach der Resorption groflerer Mengen
von Kalium oder Natrium beschrieben; er miBt den Mitochondrien eine besondere
Bedeutung fiir den Mineralstoffwechsel, insbesondere fiir den Kationentransport,
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bei und hilt die Granula moglicherweise fiir Ansammlungen von Kationen. Nun
sind Verschiebungen der Blutmineralien wéihrend der Lethargieperiode bei
Winterschldfern schon seit langem bekannt. So sinkt der Kaliumgehalt des
Blutes ab, wihrend der Calciumgehalt steigt, wobei sich das K/Ca-Verhéltnis von
etwa 4:1 auf etwa 1:1 verschiebt (FeinscaMIpT und FERDMANN 1932). Auch der
Bromgehalt (SuomaraiNEN 1935) und der Magnesiumgehalt (STOMALAINEN 1944)
des Blutes steigen im Winterschlaf an. Sprcror (1953) hat nachgewiesen, daB
Kalium von den Mitochondrien absorbiert werden kann. Es wire also denkbar,
daB wihrend des Winterschlafes mit dem Absinken des Blutkaliums das intra-
zelluldre Kalium ansteigt und sich in den Mitochondrien in Form der Mito-
chondriengranula ansammelt. Es gibt aber noch andere Deutungsméglichkeiten.
So konnte man beispielsweise daran denken, dafl es sich bei den Mitochondrien-
granula um feinstdisperse Fettsubstanzen, also einfach um Substrat des auf
ausschlieBliche Fettverbrennung eingestellten Winterschlafstoffwechsels handelt.
Eine weitere Moglichkeit wire, die Mitochondriengranula als Vitamin K, anzu-
sehen. Vom 2-Methylnaphthochinon (Vitamin K;) ist bekannt, daB es sich in den
Mitochondrien des Herzmuskels ansammelt (MArTIUS 1957, 1958). Durch Einbau
eines Phytolrestes wird das Vitamin K; in die wirksame Form des Vitamin K,
das Phyllochinon (Vitamin K,), iiberfithrt. Dabei hat die Seitenkette des Phytol-
restes den Zweck, die eigentliche Wirkgruppe — das Redoxsystem des Naphtho-
chinons — in Zellstrukturen von Lipoproteidcharakter zu verankern; und damit
konnte das Vitamin K; méglicherweise auch elektronenmikroskopisch darstellbar
werden. Nach Marrrus (1956, 1958) ist das Vitamin K, in der Atmungskette an
der ersten Oxydationsstufe (Codehydrasen) maBgeblich beteiligt; der Wasserstoff-
transport iber das Vitamin K, soll zu einem besonders hohen Energiegewinn
fithren. Es wire deshalb vorstellbar, daBl bei dem auf Sparbetrieb eingestellten
Stoffwechsel des lethargischen Winterschlifers vorzugsweise dieser besonders
rationelle Weg benutzt wird, und daf das Vitamin K, in Form der Granula in den
Mitochondrien angereichert ist. Eine dhnliche Erklirung kénnte man auch fiir
die von uns beobachtete Vermehrung der Mitochondriengranula bei der Hunger-
atrophie und fir ihr volliges Fehlen bei der 1-Trijodthyroninvergiftung bei der
Ratte geben. Andererseits ist es aber noch nicht erwiesen, ob die Mitochondrien-
granula iiberhaupt spezifische Strukturen einheitlicher Natur darstellen oder ob
nicht die verschiedensten Stoffe, die sich unter gewissen Bedingungen in den
Mitochondrien anreichern, als Mitochondriengranula in Erscheinung treten
kénnen. So konnten beispielsweise dhnliche Verhédltnisse wie fir das Vitamin K
auch fiir andere fettlosliche Vitamine, insbesondere fiir das Vitamin E (vgl
MarTIUs 1956 1957), und vielleicht auch fiir das Vitamin A, angenommen werden.

Das Grundsarkoplasma zeigte bei unseren lethargischen Tieren eine mit der
Dauer des Winterschlafes zunehmende Vermehrung der kleinen Cytogranula oder
Paladeschen Granula. ParnapEe (1955) hat diese Granula als Ribonukleinsiure
gedeutet. Bei der vergleichenden histochemischen Untersuchung des Herz-
muskels unserer Tiere ergab die Bestsche Karminfarbung keine verwertbaren
Ergebnisse. Allerdings haben wir bei der Fixierung aus technischen Griinden nicht
auf einen spiteren Glykogennachweis Riicksicht nehmen kénnen, sondern das
Material wurde lediglich in kaltem 10 %igem Formalin fixiert. Die PAS-Reaktion
ergab jedoch deutliche Unterschiede zwischen wachen und schlafenden Tieren.
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Bei den lethargischen Siebenschlifern fanden sich im Sarkoplasma wesentlich
mehr staubférmige bis feinkérnige PAS-positive Substanzen als bei den wachen
Tieren. Dagegen war die Feulgen-Reaktion im Sarkoplasma sowohl der schlafen-
den als auch der wachen Tiere negativ. Esist deshalb zu fragen, ob es sich bei den
Paladeschen Granula stets hur um Ribonukleinsgure handelt. Auf Grund unserer
Beobachtungen méchten wir es fiir méglich halten, dafl auch Kohlenhydrate in
Form kleiner Granula im elektronenmikroskopischen Bild erscheinen kénnen,
zumal bei Siebenschldfer VI 4 Tage nach der Erweckung aus dem Winterschlaf
keine Vermebrung der Paladeschen Granula mehr festzustellen war. Dies wiirde
auch mit der schon seit langem bekannten Tatsache iibereinstimmen, daB die
Muskulatur und die Leber wahrend des Winterschlafes einen relativ hohen Gehalt
an Glykogen aufweisen (FERDMANN und FEINscHMIDT 1932, EISENTRAUT 1956).
Dieses Glykogen stellt eine Energiereserve fiir das Erwachen aus der Lethargie
dar, bei dem es zu einem rapiden Anstieg der Stoffwechselintensitit kommt, die
voriibergehend das 500fache des Winterschlafwertes erreichen kann (Lymaw und
Lepvuc 1953). Da die kleinen Granula mit der Dauer des Winterschlafes zu-
nehmen, mull daran gedacht werden, da unter den Bedingungen des Winter-
schlafes in der Herzmuskelzelle eine Umwandlung von Fett in Kohlenhydrate
erfolgen kann.

Das Sarkoplasmaretikulum der Herzmuskelzelle ist bei den Siebenschlifern
sehr gut ausgebildet. Besonders ausgeprigt ist das sog. transversale System
(LinpNER 1957), das bei den einzelnen Tierarten unterschiedlich entwickelt ist
und beispielsweise bei der Ratte weniger deutlich erscheint als beim Meerschwein-
chen, beim Hund und beim Menschen. Wir haben bei unseren ausgedehnten
Untersuchungen an den Herzen von Siebenschlidfern stets nur Befunde erheben
konnen, die fir die von LiNDNER (1957) und PocHE (1958b) geduBerte An-
schauung sprechen, daf} es sich bei diesen Tubuli um fingerférmige Einstiilpungen
der Exomembran (Sarkolemm) der Herzmuskelzelle handelt.

An den Zellmembranen zahlreicher Zellen, unter anderem auch der Herz-
muskelzellen und der Capillarendothelzellen (PoceE und LANDNER 1955), sind durch
elektronenmikroskopische Untersuchungen Vesikulationsvorginge mit Hinstiil-
pung oder Invagination der Zellmembranen und blischenférmiger Abschniirung
dieser Invaginationen in das Zellinnere hinein nachgewiesen worden. Dieser Vor-
gang wird von Opor (1956) als ,,Mikropinocytose” und von MoorRE und Ruska
(1957) als ,,Cytopempsis bezeichnet. Nach der neueren elektronenmikrosko-
pischen Literatur (vgl. BAremMANN 1958) gilt es heute als sicher, daB es sich
hierbei um den morphologischen Ausdruck einer aktiven Stoffaufnahme bzw.
eines selektiven Stofftransportes durch die betreffenden Zellen handelt. ScuuLz
(1957, 1958) hat am Alveolarepithel und an den Capillarendothelzellen der Lunge
des Siebenschlifers eine Vermehrung dieser Vesikulationsvorginge wahrend des
Winterschlafes beschrieben. Wir konnten nun bei unseren lethargischen Sieben-
schlifern an den Protomembranen der Herzmuskelzellen und besonders deutlich
an den Zellmembranen der Capillarendothelien des Herzmuskels ebenfalls Ver-
dnderungen der Membranvesikulationen feststellen. Bei den wachen Tieren
waren in den Capillarendothelzellen im Vergleich zu den schon abgeschniirten,
frei im Cytoplasma befindlichen Blidschen verhiltnismédBig wenig Einstillpungen
und Abschnirungen der Zellmembran zu finden; diese Einstiilpungen waren
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hauptséchlich auf die &duBere, basale Zellmembran der Capillarendothelzelle
beschrinkt. Die freien Bldschen waren an manchen Stellen sehr zahlreich. Tm
Gegensatz dazu waren bei den lethargischen Tieren die Einstilpungen bzw.
Invaginationen der Zellmembranen vermehrt, und zwar nicht nur an der duBe-
ren, basalen Zellmembran, sondern teilweise auch an der inneren, dem Capil-
larlumen zugewandten Zellmembran, wihrend sich frei im Cytoplasma nur ver-
héltnismiBig wenig Blaschen fanden. Auf Grund der experimentellen Bedingun-
gen haben wir diese Befunde so gedeutet, daB3 der Vorgang der Einstiilpung der
Zellmembran bis zur Abschniirung eines Bldschens — zumindest unter den Be-
dingungen des Winterschlafes — wesentlich mehr Zeit in Anspruch nimmt als
die Wanderung eines abgeschniirten Blidschens durch das Cytoplasma hindurch
von einer Zellmembran zur anderen.

Da der Stoffwechsel der Siebenschlifer wiahrend des Winterschlafes im wesent-
lichen auf die Verbrennung von Fett eingestellt ist, waren bei unseren Unter-
suchungen Aufschliisse tiber die Morphologie des Fettstoffwechsels der Herz-
muskelzelle zu erwarten. In fritheren Arbeiten (PocHE 19584, b) haben wir fest-
gestellt, da} die Fetttropfen frei im Sarkoplasma liegen, daf sie aber immer enge
topographische Beziehungen zu dem Sarkoplasmaretikulum und zu den Mito-
chondrien erkennen lassen. Anhaltspunkte fiir eine Fettphanerose oder aber fiir
eine Entstehung von Fett in Mitochondrien, wie sie von SHELDON und ZETTER-
QvisT (1955, 1956) im Cornealepithel der Maus unter Vitamin A-Mangel beschrie-
ben und von OBERLING und RourLLer (1956) auch in der Leber nach Tetrach-
lorkohlenstoffvergiftung angenommen worden ist, haben sich weder in fritheren
Untersuchungen bei der pathologischen Verfettung des Herzmuskels der Ratte
nach Phosphorvergiftung, nach alimentirem Kaliummangel oder nach 1-Trijod-
thyroninvergiftung (PocHE 1957, 1958b) noch bei den vorliegenden Unter-
suchungen im Herzmuskel der Siebenschlifer ergeben. Auch Fetteinschliisse
in anderen Zellorganellen — etwa im Ergastoplasma, wie es BaAReMANN und
Kwxoor (1959) kiirzlich in den Driisenzellen der Mamma bei der Milchsekretion
nachgewiesen haben — konnten wir bei den vorliegenden Untersuchungen in
den Herzmuskelzellen der Siebenschlifer nicht feststellen. Wir miissen deshalb
in Ubereinstimmung mit fritheren Untersuchern (z. B. DreLe 1934, DrsLe und
GERRARD 1938, LErck und WINCKLER 1902, LErsering 1864, RosENFELD 1901,
Worron und Mostr 1955) an unserer Auffassung festhalten, daB sowohl die
physiologische als auch die pathologische Verfettung der Herzmuskelzelle durch
eine Infiltration von Fett in die Herzmuskelzelle hinein zustande kommt (PocHE
1958a, b).

Bei den drei von uns untersuchten Gruppen von Siebenschlifern lagen nun
hinsichtlich des Fettstoffwechsels unterschiedliche Bedingungen vor: Bei den
winterschlafbereiten wachen Tieren kommt es zu einer physiologischen Ver-
fettung der Herzmuskelzelle, wobei die Fetttropfen sehr wahrscheinlich haupt-
sichlich auf Vorrat und weniger zur sofortigen Verbrennung in die Herzmuskel-
zelle eingelagert werden. Bei den schlafenden Tieren nimmt die Verfettung gegen.-
itber den winterschlafbereiten wachen Tieren sehr deutlich ab. Bei ihnen wird
das Fett, das laufend aus den Fettdepots des Kérpers in die Herzmuskelzellen
hineingelangt, sofort verbraucht. Siebenschlifer VI, der nach vorzeitiger Unter-
brechung des Winterschlafes vier Tage lang ohne Nahrung und ohne Wasser im
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Wachzustand gehalten wurde, zeigte nun den héchsten Grad der Herzmuskel-
verfettung. Bei diesem Tier mullte der hohe Energiebedarf des Aktivitits-
zustandes wie bei den lethargischen Tieren ausschlieBlich aus der Verbrennung von
Fett bestritten werden. Auch hier diente also das jetzt stark vermehrt in die
Herzmuskelzellen eingebrachte Fett der sofortigen Energiegewinnung. Vergleicht
man nun unsere Befunde bei den drei verschiedenen Gruppen von Siebenschlifern,
so ergeben sich bemerkenswerte Unterschiede in den Lagebeziehungen der Fett-
tropfen. Bei den winterschlafbereiten wachen Tieren ist der Kontakt der Fett-
tropfen zu den Mitochondrien, bezogen auf den Umfang eines Fetttropfens, nur
sehr gering. Wir méchten diese Form der Fettlagerung deshalb als Speicherform
(Abb. 1, 2, 11) des Herzmuskelfettes bezeichnen. Bei den lethargischen Tieren
und bei Siebenschlifer VI ist der grofite Teil der Fetttropfen fast vollstandig von
Mitochondrienmaterial umgeben. Der Kontakt zwischen Fett und Mitochondrien
ist also, bezogen auf den Umfang eines Fetttropfens, sehr groB. Dabei sind die
Lagebeziehungen der Fetttropfen zum Sarkoplasmaretikulum, insbesondere zu
den Tubuli des transversalen Systems, aber nicht verlorengegangen. Die Fett-
tropfen liegen den Tubuli nach wie vor dicht an, und man hat den Eindruck, da8
die Mitochondrien von sich aus den Kontakt zu den Fetttropfen vergroBert haben,
sei es nun, dafl mehrere Mitochondrien sich an einen Fetttropfen angelagert haben
oder daB ein Mitochondrion zunichst halbmond- oder hufeisenférmig und dann
schlieBlich ringférmig einen Fetttropfen umgibt. Wo das Fett derartig eng von
Mitochondrienmaterial umgeben ist, wird kaum ein nennenswerter weiterer
Anbau von Fettsubstanz erfolgen; es ist vielmehr anzunehmen, da dieses Fett
in der Hauptsache abgebaut wird, wiahrend ein Anbau hochstens zur Erginzung
der verbrauchten Fettsubstanz erfolgt. Wir mdchten diese Form der Fett-
lagerung deshalb als Abbauform (Abb. 7, 11) des Herzmuskelfettes bezeichnen.
Meistens ist bei dieser Abbauform noch eine begrenzende Membran zwischen Fett
und Mitochondrien, ndmlich die Mitochondrien-Aulenmembran, zu erkennen.
Nur an einzelnen Stellen ist die Grenze zwischen Fett und Mitochondrien un-
scharf. Solche Bilder sind in vielen Fillen sicherlich durch die Schnittfiihrung
oder sonstige Einfliisse der Priparation bedingt, in einzelnen Fillen jedoch kénnte
man sie auch mit dem Eindringen von Fettsubstanz in das Mitochondrion in
Zusammenhang bringen. Ganz vereinzelt findet man Mitochondrien, deren AuBlen-
membran an umschriebenen Kontaktstellen mit Fettsubstanz zu fehlen scheint;
solche Bilder sind moglicherweise reell.

Wir haben bis jetzt noch keine elektronenmikroskopischen Bilder, die den Fett-
durchtritt durch die Protomembran der Herzmuskelzelle und den Fetttransport
innerhalb des Herzmuskelzelle belegen, etwa in dem Sinne, wie es WEIss (1955a)
im Duodenalepithel der Maus beschrieben hat. Wir konnten jedoch bei lethargi-
schen Siebenschlifern und bei Siebenschlifer VI in einigen Blutcapillaren feine
Fettpartikelchen beobachten. Diese Fettpartikelchen konnen sich an der inneren
Zellmembran der Capillarendothelzelle niederschlagen. Manchmal kann hier das
unmittelbar angrenzende Cytoplasma der Endothelzelle eigentiimlich diffus
geschwirzt sein (Abb. 8), oder aber kleine Areale der Endothelzelle werden eigen-
tiimlich homogenisiert (Abb. 12). Man erkennt dann weiterhin feine Fettpartikel-
chen auBerhalb der Blutcapillaren im Extrazellularraum, wo sie bis weit in die
Interzellularspalten zwischen den Herzmuskelzellen und wahrscheinlich auch in
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die Tubuli des transversalen Systems des Sarkoplasmaretikulums hineinwandern
Abb. 8). Auch hier erkennt man stellenweise an der Protomembran der Herz-
muskelzellen diffuse, unscharf begrenzte Schwirzungen. Zum Verstidndnis dieser
Befunde sowie der Befunde von WEiss (1955a) mull man sich die beiden zur Zeit
giiltigen Theorien der Fettresorption vor Augen fithren (Lit. bei DEUEL 1955).
Die lipolytische Theorie nach VERzAR (1938) nimmt an, daB das Fett zu Glycerin
und Fettsduren hydrolysiert werden muB, bevor es resorbiert werden kann, und
daB dann in der Zelle bzw. nach Durchtritt durch die Membran eine Resynthese
erfolgt. Die Partitionstheorie nach Frazer (1938) dagegen besagt, dall nur ein Teil
des aufgenommenen Fettes im Darm partiell hydrolisiert wird. Die dadurch
entstehende Fraktion der Mono- und Di-Glyceride bewirkt eine so feine Emul-
gierung der Masse des nichthydrolysierten Fettes, daBl negativ geladene Teilchen
von weniger als 0,5 y Grofle entstehen. Diese winzigen Teilchen sollen dann in der
Lage sein, die Zellmembran zu passieren. Diese Theorie wurde gestiitzt durch
Worron und ZwEMER (1939), denen es gelang, winzige Fettpartikel wihrend der
Passage durch die apikale Zellmembran der Darmepithelzelle zu fotografieren,
sowie durch die Untersuchungen von FrAzER, SCHULMAN und STEWART (1944),
nach denen das bisher als nichtresorbierbar geltende Paraffin im Darm ohne
weiteres resorbiert werden kann, sofern es nur in einer Emulsion mit einer Teil-
chengroBe von weniger als 0,5 u vorliegt. Wir mochten deshalb glauben, da8 bei
der Darmepithelzelle, deren Aufgabe in der Resorption von Fett aus dem Darm-
lumen und in der Weitergabe des resorbierten Fettes an die Lymphe bzw. an das
Blut besteht, die Partitionstheorie durchaus ihre Giiltigkeit besitzt. Die Herz-
muskelzelle dagegen hat keine besonderen Transportaufgaben. Das Fett gelangt
in feinemulgierter Form in die Interzellularspalten oder in die Tubuli des trans-
versalen Systems des Sarkoplasmaretikulums und wird dort sehr wahrscheinlich
vor dem Durchtritt durch die Protomembran der Herzmuskelzelle hydrolysiert.
Als Fermenttriger fiir diese Hydrolyse kommt die Perimembran der Herzmuskel-
zelle in Betracht, die der Basalmembran der Capillaren entspricht. Im Herz-
muskel vollzieht sich die Fettresorption also im wesentlichen nach der lipolyti-
schen Theorie, was wahrscheinlich sowohl fir die Blutcapillaren als auch fiir die
Herzmuskelzellen selbst zutrifft. Dafl dabei die Basalmembran der Blutcapillaren
als Fermenttrager in Frage kommt, kann nach histochemischen Untersuchungen
von Hort und Horr (1958) als wahrscheinlich gelten. In diesem Zusammenhang
seien auch die Befunde von ScHIEBLER (1953) sowie die vorstehend beschriebenen
eigenen lichtmikroskopischen Befunde erwahnt, nach denen das Sarkolemm der
Herzmuskelzellen genau so PAS-positiv ist wie das Capillargrundhiutchen.
LinpNER (1957) hat schon angenommen, daB das Sarkolemm der Herzmuskel-
zellen wie die Basalmembran der Blutcapillaren eine Verteilerfunktion fiir durch-
tretende Substanzen hat. Diese Auffassung wird weiter gestiitzt durch unsere
an den Siebenschliferherzen gewonnenen Befunde, nach denen die graue Substanz
der Perimembran und der Basalmembran manchmal Briicken bildet und winzige
kleine Blischen sowie auch kleine dunkle Kérnchen einschlieBen kann. Nach dem
Durchtritt durch die Membranen der Herzmuskelzelle wird das gespaltene Fett
sehr wahrscheinlich sofort wieder resynthetisiert und bleibt dann am Ort der
Resynthese -— also entweder unter dem Sarkolemm oder neben den Tubuli des
transversalen Systems — liegen. Da das Fett bei Bedarf an Ort und Stelle von
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den Mitochondrien erreicht, umschlossen und abgebaut werden kann, ist ein
weiterer Fetttransport innerhalb der Herzmuskelzelle selbst nicht mehr not-
wendig. Im Hinblick auf die Theorien der Fettresorption glauben wir deshalb mit
D=evuEL (1955), daB3 beide Theorien etwas Richtiges fiir sich haben. Nach welchem
Modus die Fettresorption im Einzelfalle vor sich geht, hingt von den speziellen
Aufgaben und Erfordernissen der betreffenden Gewebe ab.

Zusammenfassung

Elektronenmikroskopische Untersuchungen des Herzmuskels von Sieben-
schlafern (M yoxus glis, Glis glis glis L.) am Ende der Aktivitdtsperiode bzw. nach
einer verlingerten Aktivitdtsperiode (in Winterschlafbereitschaft), wihrend des
Winterschlafes und nach vorzeitiger Unterbrechung des Winterschlafes mit an-
schlieBendem Hunger und Durst sowie gleichlaufende lichtmikroskopische Unter-
suchungen des Herzmuskels, der Leber, der Nieren, der Nebennieren, der Milz
und der Lungen fiihrten zu folgenden Ergebnissen:

1. Die allgemeine submikroskopische Morphologie des Herzmuskels vom Sieben-
schlafer stimmt grundsédtzlich mit der des Herzmuskels von den bisher unter-
suchten Vertebraten iiberein. Der Herzmuskel zeigt einen zelluldren Aufbau.
Die Herzmuskelzellen enthalten sehr viele Mitochondrien. Das transversale
Systern des Sarkoplasmaretikulums, das aus fingerformigen Einstilpungen des
Sarkolemms in Héhe der Z-Streifen hervorgeht, ist beim Siebenschlafer im Ver-
gleich zu den bisher untersuchten Tieren am besten entwickelt. Auch die Peri-
membran des Sarkolemms ist beim Siebenschlifer deutlicher ausgeprigt als etwa
bei der Ratte. Die Protomembranen der Herzmuskelzellen und die Zellmembra-
nen der Capillarendothelien zeigen das Phédnomen der Membranvesikulation.

2. Wahrend des Winterschlafes kommt es trotz der auf etwa i/, des Normal-
wertes herabgesetzten Stoffwechselintensitdt des Herzmuskels nicht zu einer Ver-
minderung der Mitochondrien in den Herzmuskelzellen. Die Zakl der Mito-
chondrien geht hier also der Stoffwechselkapazitdt und nicht der jeweiligen Stoff-
wechselgrole parallel. Dagegen hingt die Form der Mitochondrien offensichtlich
von der Stoffwechselintensitit ab: Bei den wachen Siebenschlifern lassen die
Mitochondrien der Herzmuskelzellen als Ausdruck einer regen Funktion nicht
selten kleinste fleckige Aufhellungen ihrer Matrix erkennen; bei den lethargischen
Tieren zeigen sie eine kontrastreiche, im elektronenmikroskopischen Bild dunkel-
graue Matrix und sehr dichtgepackte, unregelméiBlige, héaufig ,fingerabdruck-
artig’ angeordnete Innenmembranen (Cristae), d.h. als Ausdruck der stark
herabgesetzten Stoffwechselintensitdt kommt es zu einer Speicherung von
Substrat und zu einer Zunahme des Fermentmaterials in den Mitochondrien, ohne
daB ihre GroBe dabei zunimmt. Die Mitochondriengranula sind bei den lethargi-
schen Tieren vermehrt, und zwar um so mehr, je linger der Winterschlaf gedauert
hat. Die Bedeutung der Mitochondriengranula ist noch nicht endgultig geklért;
es konnte sich bei ihnen um Vitamin K, um Substratpartikelchen (Fettsubstanz)
oder um Ansammlungen von Kationen handeln.

3. Die Zahl der kleinen Cylogranule (Paladesche Granula) des Sarkoplasmas
der Herzmuskelzellen nimmt bei den lethargischen Tieren mit der Dauer des
Winterschlafes zu. Nach vergleichenden histochemischen Untersuchungen
scheinen diese Granula eher Kohlenhydrate zu enthalten als Ribonukleinsiure.

24*
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Die Frage der Entstehung von Kohlenhydraten aus Fett im Herzmuskel wird
erortert.

4. Der Golgi-Apparat, der normalerweise in den Herzmuskelzellen nur spérlich
entwickelt ist, vergréflert sich wahrend des Winterschlafes, so daf fast in allen
Schnittpriparaten, die einen Kernanschnitt enthalten, in der Nahe des Zell-
kernes auch Anteile des Golgi-Apparates zu finden sind.

5. Die Abwandlung der Membranvesikulation wihrend des Winterschlafes wird
besonders an den Endothelzellen der Blutcapillaren des Herzmuskels deutlich.
Bei den lethargischen Siebenschlifern sind als Ausdruck des hochgradig herab-
gesetzten Stoffwechsels und der damit verbundenen Verlangsamung der Stoff-
austauschvorginge die Einstiilpungen, Invaginationen und Abschniirungen der
Zellmembran deutlich vermehrt, wihrend die Zahl der schon abgeschniirten, das
Cytoplasma durchwandernden Blischen im Vergleich zu den wachen Tieren stark
vermindert ist.

6. Die winterschlafbereiten wachen Siebenschlifer zeigen eine deutliche fein-
troptige Verfettung der Herzmuskelzellen. Bei den lethargischen Tieren ist die
Verfettung nur sehr gering, wihrend sie nach vorzeitiger Unterbrechung des
Winterschlafes mit anschlieBendem Hunger und Durst gut doppelt so stark ist wie
bei den wachen Tieren. Die Fetttropfen liegen frei im Sarkoplasma, aber in enger
Nachbarschaft zum Sarkoplasmaretikulum und zu den Mitochondrien. Die
nihere Differenzierung dieser Lagebeziehungen erlaubt es, eine Speicherform und
eine Abbauform des Herzmuskelfettes zu unterscheiden. Bei der Speicherform, die
bei den winterschlafbereiten wachen Tieren vorherrscht, findet man auf Lings-
schnitten die Fetttropfen jeweils zwischen einem Tubulus des transversalen
Systems und einem Mitochondrion gelegen; der unmittelbare Kontakt zwischen
Fett und Mitochondrion ist nur sehr gering. Bei der Abbauform sind die Fett-
tropfen unter Wahrung ihrer engen Lagebeziehungen zn den Tubuli des trans-
versalen Systems des Sarkoplasmaretikulums allseitig sehr dicht von Mito-
chondrien umgeben und umschlossen, so daf} der iiberwiegende Teil des Umfanges
eines Fetttropfens in innigem Kontakt mit Mitochondrienmaterial steht. Diese
Abbauform herrscht wihrend des Winterschlafes sowie nach vorzeitig unter-
brochenem Winterschlaf mit anschlieBendem Hunger und Durst vor, d. h. bei
den Tieren, die das in die Herzmuskelzellen eingebrachte Fett zur Energie-
gewinnung sofort verbrennen miissen. Die Fettresorption geht im Herzmuskel
wahrscheinlich nach dem Modus der lipolytischen Theorie (VERzAR) vor sich,
d. h. das Fett wird vor dem Durchtritt durch die Exomembranen (Sarkolemm)
der Herzmuskelzellen bzw. die Membranen der Tubuli des transversalen Systems
des Sarkoplasmaretikulums hydrolysiert und anschlieBend sofort wieder resynthe-
tisiert. Da das Fett am Ort der Resynthese von den Mitochondrien erreicht und
bei Bedarf abgebaut werden kann, ist ein weiterer Fetttransport innerhalb der
Herzmuskelzelle nicht notwendig.

-

7. Lichtmikroskopisch lieen die lethargischen Siebenschlifer selbst nach
einem 8 Monate wihrenden Winterschlaf gegeniiber den wachen Tieren keine
nennenswerte Aérophie der Herzmuskelfasern erkennen. Elektronenmikroskopisch
fand sich bei den lethargischen Tieren eine geringe, mit der Dauer des Winter-
schlafes etwas zunehmende Vermehrung von Lipofuscin in den Herzmuskelzellen.
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8. Die lichtmikroskopische Untersuchung von Leber und Milz ergab eine Siderose,
die bei den wachen Siebenschlifern stirker war als bei den lethargischen. In den
Nieren zeigten die Epithelzellen der Tubuli contortil eine feinkérnige Eisen-
speicherung, und die Epithelzellen der Tubuli contorti IT sowie der rindennahen
Tubuli recti enthielten fettarmes Lipofuscin; diese Pigmentbefunde waren eben-
falls bei den wachen Tieren deutlicher als bei den lethargischen. Die Neben-
nieren zeigten nach sechswochigem Winterschlaf eine Verbreiterung der Zona
glomerulosa. Nach 3!/,monatigem Winterschlaf fand sich eine diffuse Ver-
breiterung der Rinde, die nach- 8monatigem Winterschlaf wieder zuriickgegangen
war. Die Milz zeigte wihrend des Winterschlafes eine VergroBerung der Follikel,
insbesondere der Keimzentren.

9. Wird der Winterschlaf bei Siebenschlafern auf linger als 12 Monate aus-
gedehnt, so sterben die Tiere.
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