Umweltveranderungen bewaltigen - die
Bedeutung von intraspezifischer physiologischer
Flexibilitat fur madagassische Fledermause

Stephanie Reher

Fledermause sind wahre Meister der
Thermoregulation. Als endotherme Tiere
koénnen sie thre Koérpertemperatur durch
metabolische Warmeproduktion tber ei-
nen weiten Bereich von Umgebungstem-
peraturen stabil halten (Geiser, 2004;
Heldmaier et al.,, 2004). Dies ermoglicht
es ihnen, in verschiedensten Lebensrau-
men vorzukommen, und das relativ unab-
hangig von den jeweiligen mikroklimati-
schen Bedingungen (McNab, 1978).
Diese Unabhangigkeit birgt jedoch auch
hohe energetische Kosten (Geiser, 2004;
Heldmaier et al., 2004). Fledermause
mussen Energle aufwenden, sobald die
Umgebungstemperatur unter die thermo-
neutrale Zone fallt oder dartuber hinaus
ansteigt. Dabel ist die thermoneutrale Zo-
ne ein Bereich von Umgebungstempera-
turen, in dem keine weitere Energie zum
Heizen oder Kuhlen des Korpers erfor-
derlich ist (Scholander et al., 1950). Die-
ser Bereich ist jedoch verhaltnismaBig
Klein und in der Realitat nur temporar an-
zutreffen.

Angesichts der hohen Kosten, die mit
der endothermen Thermoregulation ver-
bunden sind, sind effiziente Energiespar-
Mechanismen der Schliissel zum Uberle-
ben. In saisonalen oder generell unbe-
standigen Umgebungen hat sich eine be-
trachtliche Vielfalt an Merkmalen entwi-
ckelt, die mit der Aufrechterhaltung der
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Kérpertemperatur verbunden sind. Bei
niedrigeren Temperaturen sonnen sich
zum Beispiel einige Tierarten, um sich
mittels Sonneneinstrahlung aufzuwarmen
oder warmen sich gegenseitig und nut-
zen soziale Thermoregulation (Kelley et
al., 2016). Andere reduzieren den War-
meverlust an die Umgebung, beispiels-
weise durch ein dichteres Fell in der kiih-
leren Jahreszeit und/oder dem kithleren
Lebensraum, oder durch den Umzug in
ein besser isoliertes Versteck (Terrien et
al., 2011).

Im Vergleich zu niedrigeren Tempera-
turen konnen hohe Temperaturen schnel-
ler katastrophale physiologische Auswir-
kungen auf endotherme Tiere haben, da
der Puffer zwischen ihrer reguldren (ho-
hen) Korpertemperatur (haufig 32-38°C)
und der letalen Hochsttemperatur gering
ist (41-44°C; Schmidt-Nielsen, 1997; Le-
pock, 2003). Wenn die Umgebungstem-
peratur uber der Korpertemperatur liegt,
mussen endotherme Tiere daher versu-
chen, entweder die Warme aus der Um-
gebung gar nicht erst aufzunehmen, bei-
spielsweise indem sie die heil3esten
Stunden des Tages vermeiden, oder ak-
kumulierte, iberschissige Warme abge-
ben (Hill et al., 2016). Dies kann durch
Verdunstung von Wasser geschehen und
ist entsprechend vom Wasserhaushalt
vorgegeben (Mitchell et al., 2018). Das
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Beibehalten der akkumulierten Warme
und temporare Aussetzen der Verdun-
stungskuhlung spart zwar erhebliche
Mengen Wasser, fiihrt jedoch unweliger-
lich zu einem Anstieg der Korpertempe-
ratur, der von einigen Arten kurzzeitig to-
leriert werden kann (Schmidt-Nielsen et
al., 1956; Licht & Leitner, 1967; Maloney et
al., 1999). Besonders in warmen und tro-
ckenen Umgebungen oder wahrend tro-
ckenerer Jahreszeiten mussen endother-
me Tiere, wie Fledermause, daher eine
feine Balance zwischen Aktivitat, Dehy-
drierung und Uberhitzung finden (Cun-
ningham et al., 2013; Conradie et al.,
2019; McKechnie & Wolf, 2019).
Drastischere Methoden, um mit ungin-
stigen Bedingungen umzugehen, sind
entweder die physische Flucht durch Ab-
wanderung oder die physiologische
Flucht durch Torpor. Dabel bezeichnet
Torpor ein vorubergehendes, kontrollier-
tes Drosseln praktisch aller Stoffwechsel-
prozesse und Korperfunktionen auf das
uberlebensnotwendige Minimum, was
betrachtliche Mengen Energie- und Was-
ser einspart (Geiser, 2004; Heldmaier et
al., 2004). Das wohl bekannteste Beispiel
dafiir ist der Winterschlaf, der eine saiso-
nale Form des Torpors darstellt und min-
destens mehrere Tage bis Wochen dau-
ern kann. Wahrend des Winterschlafs
sinkt die Stoffwechselrate und die Korper-
temperatur nahert sich der Umgebungs-
temperatur an, was in kalten Umgebun-
gen einen Temperaturabfall bedeutet.
Taglicher Torpor ist eine kiirzere und fle-
xiblere Form des Torpors, bei der Torpor
episoden von weniger als 24 Stunden auf-
treten. Das allgemeine Muster ist mit dem
des Winterschlafs vergleichbar, nur etwas
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gestauchter: auch hier wird die Stoff-
wechselrate herunterreguliert und die
Kérpertemperatur nahert sich der Umge-
bungstemperatur an.

Lange Zeit wurde angenommen, dass
Torpor nur in kihleren, gemdaBigten Brei-
ten auftritt und eine adaptive Reaktion von
endothermen Tieren auf saisonal-beding-
ten Kaltestress oder Nahrungsmangel ist.
Die letzten zwel Jahrzehnte haben jedoch
gezeigt, dass Torpor auch in den Tropen
verbreitet ist (siehe Nowack et al., 2020
fiir einen Uberblick), und einige Arten,
wie der Westliche Fettschwanzmaki
(Cheirogaleus medius), dort sogar Win-
terschlaf machen (Dausmann et al., 2004).
Grundsatzlich ist tropischer Torpor aber
weniger bekannt und erforscht. Auf den
ersten Blick sehen die Stoffwechsel- und
Koérpertemperaturmuster in den Tropen
und temperaten Regionen ahnlich aus, sie
unterscheiden sich, zumindest soweit be-
kannt, dahingehend, dass die Stoffwech-
selrate in tropischeren Regionen zwar
niedrig ist und die Korpertemperatur
passiv der Umgebungstemperatur folgt.
Allerdings findet dies auf einem anderen
Niveau statt und, je nach Isolation des
Unterschlupfes, konnen Korpertemperatu-
ren bis an die 30°C mitten im Winter-
schlaf auftreten (Dausmann et al., 2004).

Wenn wir also insgesamt einen guten
Eindruck von den Mechanismen der
Thermoregulation zu haben scheinen, so
basiert unser Verstdandnis aber haufig auf
Momentaufnahmen der jeweils untersuch-
ten Populationen in bestimmten Jahreszei-
ten und Regionen. Dadurch wird mogli-
cherweilse nicht (immer) das gesamte
Umweltspektrum und somit thermophy-
siologische Spektrum abgedeckt (Boyles



et al., 2011; Bozinovic et al., 2011). Insbe-
sondere weit verbreitete Arten, wie zum
Beispiel viele Fledermausarten, konnen
verschiedenste Lebensraume besiedeln,
dort auch zu unterschiedlichen Jahreszei-
ten vorkommen und auch noch unter-
schiedliche Quartiermoéglichkeiten nutzen
und somit variierenden Mikroklimata aus-
gesetzt sein. Der CGrad der thermoregula-
torischen Flexibilitat kann dabei die Um-
welttoleranz von Arten widerspiegeln und
ihnen helfen, unterschiedliche mikrokli-
matische Belastungen physiologisch zu
kompensieren (Canale & Henry, 2010; Bo-
zinovic et al., 2011). Der Anteil der ther-
moregulatorischen Kosten am taglichen
Energie- und Wasserhaushalt ist hoch, so-
dass eine flexible Thermoregulation eine
wichtige Stellschraube darstellt, um Ener-
gie und auch Wasser zu sparen. Entspre-
chend wichtig ist es, ein umfassendes
Verstandnis der Anpassungsfahigkeit von
Arten in verschiedenen Umgebungen zu
haben.

Die Fledermausart, mit der wir haupt-
sachlich im Rahmen dieses Projekts gear-
beitet haben, ist beispielswelse auf ganz
Madagaskar verbreitet. Commersons
Blatmasenfledermaus, Macronycteris
commersoni, ist die groBte insektenfres-
sende Fledermaus der Insel (Abb. 1b, d)
und kommt sowohl im 6stlichen Regen-
wald von Madagaskar als auch in den
westlichen und sudlichen Trockenebenen
vor. Als Tagesquartier nutzt diese Art ei-
nerseits gut isolierte Hohlen (Abb. 1d),
aber andererseits auch vollig ungepuffert
die offene Vegetation (Abb. 1b) (Raharin-
antenaina et al., 2008; Goodman, 2011;
Reher et al., 2019; Reher & Dausmann
2021). Bedenkt man, wie viel Zeit eines
Tages die Fledermaduse in ihrem Tages-
quartier verbringen, so wird deutlich, was
fiir einen erheblichen Einfluss das Mikro-
klima des jeweiligen Tagesquartiers auf
die Thermoregulation und somit auch auf
das tagtagliche Energiebudget haben
kann.

(e)

Kirindy (CNFEREF)
Morondava

Tsimanampetsotse
National Park

Abb. 1: Typische Habitatstruktur und Tagesquartiere von M. commersoni an den beiden unter-
suchten Standorten in Madagaskar (e): ein Laubquartier (b) im trockenen Laubwald () im Ki-
rindy-Wald (CNFEREF); ein Hohlenquartier (d) im trockenen Stachelwald (c) im Nationalpark

Tsimanampetsotse (aus Reher et al., 20223).
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Fur unsere Forschung konzentrierten
wir uns auf zwel Forschungsstandorte in
den sudlichen und westlichen Trockenge-
bieten Madagaskars (Abb. 1g, ¢, ). Die
Trockengebiete sind charakterisiert von
einer ausgepragten, bis zu neun Monate
dauernden Trockenperiode mit nahezu
keinem Regen und mit kihlen Nachten, in
denen die Temperaturen auf bis zu 3°C
fallen konnen, sowie warmen Tagen mit
Temperaturen bis zu 38°C (Kappeler &
Fichtel, 2012; Ratovonamana et al., 2013).
Die Regenzeit hingegen ist kiirzer und
dauert nur etwa vier bis funf Monate, in
denen der Grof3teil des jahrlichen Nie-
derschlags fallt. In dieser Zeit sind auch
die Nachte mit Temperaturen stets tiber
20°C deutlich warmer und Tage, an de-
nen die Temperatur tiber 40°C steigt,
kommen regelmalig vor (Kappeler &
Fichtel, 2012; Ratovonamana et al., 2013).

An den Forschungsstandorten nutzt
M. commersoni komplett gegensatzliche
Versteckmoglichkeiten fir den Tag. In ei-
nem trockenen Laubwald im Westen Ma-
dagaskars, dem Kirindy-Wald, hangen die
Fledermause tagstiber einzeln in der of-
fenen Vegetation (Abb. la, b, ). So sind
sie einerseits Pradatoren, aber auch dem
Wetter mit seinen Extremen ungeschiitzt
ausgesetzt (Reher & Dausmann, 2021).
Hoéhlen sind im Kirindy-Wald nicht be-
kannt. Der zweite Standort hingegen
zeichnet sich gerade durch seine Vielzahl
an Hohlen aus und liegt im trockenen Sta-
chelwald im Tsimanampetsotse National-
park im aul3ersten Sudwesten Madagas-
kars (Abb. 1c, e). Hier nutzen die Fleder-
mause die Hohlen als Versteckmoglich-
keit und sind dort oft in gro3en Cruppen
anzutreffen, vor allem in einer unerwartet
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hei3en Hohle (Abb. 1d). Diese Hohle war
mit ganzjahrig konstanten 32°C und einer
relativen Luftfeuchtigkeit von etwa 98 %
die heil3este und vor allem konstanteste
Hohle hinsichtlich ihres Mikroklimas von
Insgesamt acht Hohlen, die wir im Verlauf
des Projekts durchgangig beobachtet ha-
ben. In dieser spezifischen Hohle ver-
bringen je nach Jahreszeit hunderte bis
tausende Individuen von insgesamt bis zu
vier Fledermausarten den Tag (Reher et
al., 2018, 2019).

Unser Ziel war es zundchst zu untersu-
chen, wie sich die Populationen direkt vor
Ort in ihrem gewohnten Umfeld verhalten,
insbesondere wahrend der Regen- und
Trockenzeiten (Reher et al., 2018, 2019;
Reher & Dausmann, 2021). Dabel interes-
sierte uns naturlich auch, ob und inwie-
fern Torpor eine Rolle spielt. Wir unter-
suchten zunachst die intraspezifische
physiologische Variation der Art, mdem
wir die Reaktionen der Populationen un-
ter unterschiedlichen Umweltbedingun-
gen direkt im Feld ermittelt und dann mit-
einander verglichen haben (Reher et al,,
2022a). Weiterhin wollten wir die physio-
logische Flexibilitat der Art hinsichtlich
threr Thermoregulation bestimmen, und
somit ihr Potenzial flexibel reagieren zu
kénnen, wenn sich die Umweltbedingun-
gen akut andern (Reher et al., 2022b). Um
Letzteres zu erreichen, setzten wir die Po-
pulationen den jeweils entgegengesetz-
ten Bedingungen aus. So wurden bei-
spielsweise Fledermause der Hohlenpo-
pulationen mit Waldbedingungen konfron-
tiert und umgekehrt. Dies ermoglichte es
uns, das Anpassungsvermaogen der Fle-
dermaduse innerhalb des Spektrums der
Umweltbedingungen zu untersuchen, de-



nen sie insgesamt als gesamte Art tagtag-
lich ausgesetzt sind.

Kurz zusammengefasst haben wir fur
unsere Untersuchungen Fledermause an
verschiedenen Standorten gefangen und
mit temperatursensiblen Funksendern zur
Ermittlung der Hauttemperatur als Proxy
fur die Korpertemperatur ausgestattet.
AnschlieBend haben wir den Sauerstoff-
verbrauch gemessen, um daraus die
Stoffwechselrate und den Energiever-
brauch zu berechnen. Diese Messungen
haben wir direkt im bzw. am jeweiligen
Tagesquartier (Hohle oder offene Vegeta-
tion) bei der realen Umgebungstempera-
tur und relativen Luftfeuchtigkeit durchge-
fihrt. Durch den Einsatz einer tragbaren
Klimakammer konnten wir dann noch die
Fledermause den jeweils entgegenge-
setzten Bedingungen aussetzen und so ih-
re Reaktion auf veranderte Umweltbedin-
gungen untersuchen.

Im Laufe unserer Projekte haben wir
interessante Muster beobachtet, wovon
einige komplett iberraschend und uner-
wartet waren. Diese spannenden Ergeb-
nisse haben bereits dazu beigetragen, ei-
nige unserer bisher geltenden Grundan-
nahmen tber die thermische Physiologie
zu erweitern und vollig neue Einsichten
ZUu gewinnen.

Ein fir uns tiberraschendes Muster
war das Auftreten von Mikrotorpor bei
Wald- und Hohlenflederméausen (Reher &
Dausmann, 2021). Mikrotorpor zeichnet
sich durch extrem kurze Torporphasen
aus, die nur wenige Minuten bis Stunden
dauern (Abb. 24, 3A). Im Mikrotorpor
zelgt sich der typische Ruckgang der
Stoffwechselrate. Diese bleibt dann je-
doch nicht iber Tage auf einem niedri-
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gen Niveau, sondern steigt regelmalig
wieder auf Werte, die typischerweise
wahrend reguldrer Ruhephasen gemes-
sen werden, also wenn die Tlere gerade
nicht im Torpor sind (Abb. 2A). Gleichzei-
tig bleibt die Korpertemperatur stablil,
bzw. weicht nur um wenige Crad ab, was
dazu fiihrt, dass diese Mikrotorpor-Pha-
sen schwer bis gar nicht nur anhand von
Kérpertemperaturprofilen zu erkennen
sind (Abb. 2A). In gemaBigten Regionen
wird Torpor oft nur mittels solcher Tem-
peraturprofile untersucht. Aufgrund der
niedrigeren Umgebungstemperaturen ist
hier aber auch mit einem deutlichen Ab-
fall und somit einem deutlichen Signal
der Korpertemperatur zu rechnen. Zur
Identifizierung von Mikrotorpor sind je-
doch Messungen der Stoffwechselrate
oder Herzfrequenz erforderlich. Wir ver-
muten, dass Mikrotorpor einen Kompro-
miss darstellt. Einerseits konnen Energie
und Wasser gespart werden (bis zu 40%
beil unseren Untersuchungen; Reher et al.,
2022a), andererseits bleiben die Fleder-
mause reaktionsschnell und wachsam,
was sozlale Interaktionen weiter ermog-
lichen und das Pradationsrisiko minimie-
ren kann.

Ein weilteres unerwartetes und vor al-
lem faszinierendes Stoffwechselmuster,
das wir gefunden haben, war der hyper-
thermische Torpor, bei dem Uberhitzung
bis zu 42,9°C toleriert wird (Abb. 2B).
Dieses Torpormuster ist nur dann aufge-
treten, wenn die Umgebungstemperatur
die normotherme Kérpertemperatur der
Fledermause uiberstiegen hat. Trotz des
Rickgangs der Stoffivechselrate stieg die
Kérpertemperatur welter an und folgte
der Umgebungstemperatur. Einige Indivi-

31



duen machten hyperthermischen Torpor
zur heiBBesten Tageszeit und erwachten
erst, wenn sich die Umgebungstempera-
tur wieder auf die regulare Korpertempe-
ratur der Fledermduse abgekuhlt hatte
(Abb. 2B). Dies deutet darauf hin, dass sie
durch die reduzierte interne Warmepro-

A: Mikrotorpor
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duktion nicht nur Energie sparen konnten,
sondern auch Wasser. Indem die Fleder-
mause mehr Warme aus der Umgebung
akkumuliert haben, statt die korpereige-
ner Warme an die Umgebung abzuge-
ben, konnten sie hohe Umgebungstem-
peraturen langer tolerieren, ohne bei-
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Abb. 2: Stoffiwechselrate als VOZ (MR, ml h™! g'!; blau) und Hauttemperatur (Tskin, °C; rot) von
zwel mannlichen Individuen der Fledermaus Macronycteris commersoni und die Umgebungs-
temperatur der Fledermause (Ta, °C; gelb). Grau schattierte Blocke zeigen die Nachtphase an.
Teil A zeigt ein typisches physiologisches Muster an gemal3igt warmen (regnerischen oder be-
wolkten) Tagen. Unter diesen Bedingungen wechselten die Fledermause wahrend ihrer ubli-
chen inaktiven Phase (~ 05:30 - 18:30 Uhr) zwischen reguldren Ruhephasen (MR) und Mikro-
Torpor-Phasen (12,4 + 10,5min) ab. Teil B zeigt das physioclogische Muster der Fledermause an
heil3en Tagen. Wenn Ty die euthermische Korpertemperatur iberschritt, verlangerten die Fle-
dermaduse ihre Torpor-Phasen, die bis zum Beginn ihrer aktiven Phase am spaten Nachmittag
andauerten, als Ta wieder gesunken war (293,6 = 101min). Die Pfeile heben den Riickgang von
MR und den fast gleichzeitigen Anstieg von Tskin hervor, die passiv der Ta folgte (aus Reher &
Dausmann, 2021).
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spielsweise Wasser zum Hecheln oder
Befeuchten ihrer Unterarme investieren
zu mussen (siehe erganzendes Video in
Reher & Dausmann, 2021). Gleichzeltig
vermuten wir aber, dass hyperthermi-
scher Torpor eher eine Notfallreaktion
darstellt, da er auch Risiken mit sich
bringt: Wenn die Umgebungstemperatur
zu stark ansteigt, konnten die Fledermau-
se lebensbedrohlichen Temperaturen
ausgesetzt sein, wahrend sie im Torpor
und somit recht passiv sind. In einem sol-
chen Fall missten sie vorzeitig aus dem
Torpor erwachen und als letztes Mittel
Warme via Verdunstung loswerden. Wenn
der Stoffwechsel und weitere Korperfunk-
tionen wieder hochgefahren werden,
steigt aber auch die metabolische War-
meproduktion zwangslaufig an, was dann
dazu fithren kann, dass die Koérpertempe-
ratur schnell uber tolerierbare Tempera-
turmaxima hinausschie3t. Hyperthermi-
scher Torpor ist daher ein riskantes Mit-
tel, um Hitze zu Uiberstehen, und darauf
angewlesen, dass die Umgebungstempe-
ratur bestimmte Crenzwerte nicht tiber-
schreitet und sich wieder abkiihlt (Reher
& Dausmann, 2021).

Die beiden Torpormuster Mikrotorpor
und hyperthermischer Torpor erweitern
unser Verstandnis der thermischen
Physiologie und zeigen vor allem auch
neue Facetten der Anpassungsfahigkeit
von Fledermausen in unterschiedlichen
Umgebungen auf.

Ein letztes interessantes Muster, das
ich erwahnen mochte, ist der Winterschlaf
in einer heil3en Hohle (Abb. 3C). Im Laufe
unserer Projekte haben wir beobachtet,
dass einige Individuen mehrere Tage
lang Winterschlaf hielten, wahrend andere
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zur gleichen Zeit entweder Mikrotorpor
oder mehrtagige Torporphasen zeigten,
was In der Form vollig unerwartet war
(Reher et al.,, 2018). Aufgrund der gunsti-
gen Bedingungen in warmen Hohlen,
werden hier in der Regel niedrigere Ru-
he-Stoffwechselraten und ein insgesamt
geringerer Energieverbrauch fir die
Warmeregulierung gemessen, was die
Notwendigkeit von Torpor verringert (Ro-
driguez-Duran, 1995). Aul3erdem ist im
Torpor die Stoffwechselrate aufgrund des
Q10-Effekts abhangig von der Umge-
bungstemperatur, wodurch in warmeren
Umgebungen niedrigere Energieeinspa-
rungen erzielt werden kénnen (Heldmai-
er & Ruf, 1992).

Interessanterweise gibt es in der Re-
gion auch kiihlere Hohlen, sodass man
erwarten wirde, dass die Fledermause
fiir den Winterschlaf oder zur Uberwinte-
rung in diese umziehen wurden. Die mei-
sten Beispiele fur den klassischen Winter-
schlaf stammen jedoch aus gemalBigten
Regionen, so dass unsere Annahmen und
Schlussfolgerungen moglicherweise vor-
eingenommen sind. Der Winterschlaf bei
hoéheren Umgebungstemperaturen kénnte
auch Vorteile bieten (Nowack et al., 2020).
Zum Beispiel sind der oxidative Stress
und damit verbundene Zellschaden (Ca-
rey et al., 2003; Brown and Staples, 2011;
Nowack et al., 2019) sowie die Kosten fiir
das Erwachen aus dem Torpor durch den
kleineren Temperaturgradienten bei ho-
heren Temperaturen geringer (Landes et
al., 2020). Dies kénnte dazu beitragen, die
hoheren energetischen Kosten aufgrund
der hoheren torpiden Stoffwechselrate
auszugleichen und letztlich auch Winter-
schlaf, und nicht nur Tagestorpor, in einer
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warmen Hohle sehr vorteilhaft zu ma-
chen.

AnschlieBend analysierten wir die
Stoffwechselratenmuster und Korpertem-
peraturprofile in den verschiedenen Po-
pulationen und Jahreszeiten, um zu unter-
suchen, wie die Fledermause in threr
jeweiligen Umgebung zurechtkommen
(Reher et al.,, 2022a). Wir verglichen die
Daten der verschiedenen Populationen
und Jahreszeiten innerhalb dhnlicher

\, Hauttemperatur *., Hohlentemperatur

.

Temperature (°C)
N N w
(=} w (=]

-
o

Temperaturbereiche, da es aufgrund des
Zusammenhangs zwischen Stoffwvechsel
und Temperatur wenig Sinn macht, ver-
schiedene Temperaturbereiche zu ver-
gleichen. Dabei stellten wir fest, dass es
keine Unterschiede in den Stoffwechselra-
ten wahrend der Ruhephase, des Mikro-
torpors oder beil Tagestorporphasen gab
(Abb. 4). Bei gleichen Umgebungstempe-
raturen scheint also innerhalb einer Art
die Hohe der Stoffivechselrate und ihre

., Umgebungstemperatur

03. Sep 05. Sep 07. Sep

W b
o O

09. lSep

11. Sep 13. Sep 15. Sep 17. Sep

Temperature (°C) @
= [+ ~N w
[4,] o w o

03. lSep 05. :Sep 07. lSep

0
W b
& S

09. éep

Temperature (°C)
8 R 8

=
o

1. lSep 13 ;Sep 15: lSep 17. Sep

03. lSep 05. ISep 07. ;Sep

09. :Sep

11.Sep  13.Sep  15.Sep  17.Sep

Abb. 3: Hauttemperatur (schwarze durchgezogene Linie) von drei Individuen von Macronycteris
commersoni mit unterschiedlichen thermoregulatorischen Mustern in derselben Hoéhle mit sehr
stabilen Quartierbedingungen (orange gepunktete Linie: Hohlentemperatur; grin gestrichelte
Linie: Temperatur au3erhalb der Hohle) und zum exakt gleichen Zeitpunkt, in der spaten Tro-
ckenzeit (September 2018). A, ein Individuum, das wiederholt kurze Torpor-Phasen macht; B,
ein Individuum, das mehrere mehrtagige Torpor-Phasen macht; C, ein Individuum, das kontinu-
ierlichen Winterschlaf macht. Zu beachten ist, dass die Hohlentemperatur auf Fledermaushohe

~32°C betragt (editiert aus Reher, 2021).
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Reduktion im Torpor relativ konstant zu
sein.

Allerdings beobachteten wir eine gro-
Be Variation in den Torpor-Mustern hin-
sichtlich der Haufigkeit von Torpor-Episo-
den, der Dauer dieser Episoden und
ihres tageszeitlichen Auftretens (Reher et
al., 2022a). Aulerdem konnte der tagli-
che Ruheenergieverbrauch in Modellie-
rungen nur durch diese Torpor-Muster
erklart werden und zwischen den Popula-
tionen gab es auch keine Unterschiede in
der Korperkondition (Reher et al., 2022a).
Wir vermuten, dass die extrem flexible
Regulation der Stoffwechselrate, die zu
diesen verschiedenen Mustern fiihrt,
wahrscheinlich dabei hilft, die unter-
schiedlichen Umweltbelastungen abzu-
mildern. Physiologische Merkmale sind
also nicht starr und es ist wichtig, Arten in
einem breiten Umweltspektrum zu be-
trachten, um zu verstehen, womit sie tag-
taglich umgehen und inwiefern sie sich
gegebenenfalls anpassen konnen. Wenn

wir beispielsweise nur mit der Hohlenpo-
pulation gearbeitet hatten, hatten wir ver-
mutlich nur ein verzerrtes Bild davon ge-
habt, was Individuen derselben Art im
Wald ,,stoffwechselphysiologisch" leisten
konnen.

In einem letzten Teilprojekt haben wir
dann die verschiedenen Populationen aus
ihren gewohnten mikroklimatischen Be-
dingungen herausgeholt (Reher et al.,
2022b). Wie bereits beschrieben, haben
wir zunachst Fledermdause aus der Wald-
population, die an ein im taglichen und
saisonalen Verlauf schwankendes Mikro-
klima angepasst sind, konstant warmen
und feuchten Hohlenbedingungen ausge-
setzt. Ein erstes Uiberraschendes Ergebnis
dabei war, dass alle Fledermause Torpor
machten, ein deutlich hoherer Anteil als
bei der einheimischen Hohlenpopulation,
bei der nur ca. 60% der Individuen Tor-
por nutzten (Reher et al.,, 2022b). Des
Weiteren haben wir festgestellt, dass die
Waldpopulation unter Hohlenbedingun-
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Abb. 4: Massensperzifische Stoffwechselrate (ml h™! g™!) von Flederméausen in der Ruhephase
(links), im Mikrotorpor (Mitte) und im Tagestorpor (rechts) in einer Hohle in der Trockenzeit
(dunkelgrau), in derselben Hohle in der Regenzeit (hellgrau) und in einem Laubquartier in der
Regenzeit (grin), nur bei tuberlappenden Umgebungstemperaturen (Mittellinie: Median; Kast-
chengrenzen: oberes und unteres Quartil; Whisker: 1,5XInterquartilsbereich; Punkte: enthaltene

Daten; editiert aus Reher et al., 2022a).
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gen langere Zeit im Torpor verbrachte
(>70% der Messdauer; Abb. 5A) und da-
bei eine signifikant niedrigere Stoffwech-
selrate (ca. 0,18 vs. 0,30 ml Oz h'l gl;
Abb. 5A vs. 5C) mit gleichzeitig hoherer
Korpertemperatur hatte als die lokale
Hohlenpopulation (ca. 36,2 vs. 33,6°C;
Abb. 5C). Interessanterweise war die
Waldpopulation unter Hohlenbedingun-
gen seltener und kiirzer eutherm und so-
mit nicht im Torpor (je ca. 19min; Abb.
5A) als die lokale Hohlenpopulation (ca.
26% der Zeit torpid, euthermische Perio-
den je ca. 320min; Abb. 5C). Dabei hatte
sie eine hohere, teils hyperthermische
Korpertemperatur, wobei aber die meta-
bolische Rate wahrend dieser euthermi-
schen Ruheperioden populationsunab-
hangig auf einem dhnlichen Niveau lag

A: Forest bat in experimental cave roost
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(ca. 0,95 vs. 1,01 ml Oz h'l g'!; Abb. BA
vs. B5C).

Die Waldpopulation ist normalerweise
schwankenden Umgebungsbedingungen
ausgesetzt. Dabel treffen tagsiber hohe
Temperaturen auf niedrige Luftfeuchtig-
keit und nachts ist es genau umgekehrt.
Obwohl die Hohlentemperatur mit 32°C
an sich innerhalb der gewohnten Umge-
bungstemperatur der Waldpopulation ge-
legen hat, hat vermutlich die Kombination
aus hoher Temperatur und extrem hoher
Luftfeuchtigkeit (98%) ihr thermoregulato-
risches System uiberfordert (Cooper &
Withers, 2008; Gerson et al., 2014). Viele
endotherme Tiere, die in warmen und
trockenen Umgebungen leben, haben
sich im Laufe der Zeit entsprechend an-
gepasst und beispielsweise eine veran-

B: Cave bat in experimental forest roost
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Abb. 5: Variation der Stoffwechselrate als VOz (MR, ml h™! g'L; grau; durchgezogene Linie), der
Hauttemperatur (Tskin, °C; schwarz; durchgezogene Linie) und der Umgebungstemperatur (T,
°C; schwarz; gestrichelte Linie) im Tagesverlauf. (A) Eine Fledermaus der Waldpopulation, die
experimentellen Hohlenbedingungen ausgesetzt wurde; (C) eine Fledermaus der Hohlenpopu-
lation in threm natuirlichen Hohlen-Mikrohabitat; (B) eine Fledermaus der Hohlenpopulation, die
experimentellen Waldbedingungen ausgesetzt wurde, und (D) Fledermaus der Waldpopulation
in threm gewohnten Waldhabitat (aus Reher et al. 2022b)
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derte Hautlipidzusammensetzung, was
die Durchlassigkeit der Haut und damit
die Rate des kutanen Wasserverlusts ver-
ringert (Haugen et al.,, 2003; Mutioz-Gar-
cia & Williams, 2005; Ben-Hamo et al.,
2016). AuBBerdem verringert die hohe re-
lative Luftfeuchtigkeit, der die Fledermau-
se unter Hohlenbedingungen ausgesetzt
waren, den Gradienten, der die Verdun-
stung uber die Haut antreibt, und damit
auch die Warmemenge, die ein Tier ab-
fihren kann (Gerson et al., 2014). Die be-
obachteten Muster, wie die lange Zeit, die
die Waldfledermause unter Hohlenbedin-
gungen im Torpor verbrachten, die nie-
drigere Stoffwechselrate im Torpor und
die hohe, teils hyperthermische Korper-
temperatur wahrend euthermischer Pha-
sen deuten darauf hin, dass die Waldpo-
pulation, die sich mit ihrer komplett un-
geschutzten Schlafplatzwahl tagsuber in
sehr trockenen Bedingungen aufhalt,
ebenfalls uber solche Anpassungen ver-
fugt. Bel der hohen Luftfeuchtigkeit unter
Hohlenbedingungen hatten die Fleder-
mause der Waldpopulation daher vermut-
lich Hitzestress und Probleme, gentigend
Warme abzugeben.

Als wir die Fledermause der Hohlen-
population schwankenden Waldbedin-
gungen ausgesetzt haben, die typischer-
welse in der Regenzeit vorzufinden sind
und somit tendenziell eher warmeren Be-
dingungen, als die Tiere in ihrer Hohle
vorfinden, machten auch hier alle Fleder-
mause Torpor. Interessanterweise waren
sie torpid, als die Umgebungstemperatu-
ren hoher waren als die Uiblicherweise in
der Hohle herrschenden Temperaturen
(Abb. 5B vs. D). Dabel haben wir auch
hyperthermischen Torpor beobachten
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kénnen, der durch den typischen Abfall
der Stoffwechselrate und den steilen An-
stieg der Hauttemperatur, bedingt durch
die die Umgebungstemperaturen, zu er-
kennen war (Abb. 5B vs. D). Dass die Fle-
dermause hyperthermischen Torpor ge-
nutzt halben, war tiberraschend, da dies
ein physiologisches Muster ist, das sie
normalerweise in ihrer Hohle nicht zeigen
und das, da sie tagsuber stets in dieser
Hohle hangen, vermutlich grundsatzlich
in dieser Hohlenpopulation selten bis nie
vorkommit. Sie konnen also stoffwechsel-
physiologisch etwas abrufen, was Indivi-
duen derselben Art, jedoch einer ande-
ren Population knapp 380 km entfernt
nutzen (Reher et al., 2018; Reher et al,,
2022a; Reher et al., 2022b).

Als wir die Fledermdause der einheimi-
schen Hohlenpopulation niedrigeren Um-
gebungsbedingungen in der Trockenzeit
aussetzten, reagierten ebenfalls wieder
alle Individuen mit Torpor (Reher et al.,
2022Db). Dabel waren einige Individuen
hypothermisch (ca. 15°C) und hatten
Schwierigkeiten, eine konstant-hohe Kor-
pertemperatur aufrechtzuerhalten (durch-
schnittlich 29°C), obwohl sie ihre Stoff-
wechselrate um das Sechsfache tiber den
Ruhestoffwechsel erhoht hatten - was
hoch ist. Dennoch sank ihre Kérpertem-
peratur mit einer Neigung vergleichbar
mit der Kérpertemperatur von Fleder-
mausen im Torpor, die zu dem Zeitpunkt
gar nicht aktiv thermoregulieren. M. com-
mersoni konnte zwar durch den hyper-
thermischen Torpor unerwartete Hitze
flexibel kompensieren, allerdings deuten
die Ergebnisse aus der kuhleren Trocken-
zelt darauf hin, dass zumindest die Hoh-
lenpopulation Bedingungen aul3erhalb ih-
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res typischerweise besetzten Mikrokli-
mas nur begrenzt kompensieren konnte -
vermutlich aufgrund lokaler Anpassung
und/oder Akklimatisierung (Reher et al.,
2022Db).

In unseren Projekten haben wir eine
Vielzahl von Mustern beobachtet, darun-
ter Hitzestress bis hin zur Hyperthermie
und Kaltestress bis hin zur Hypothermie,
die alle physiologische Schaden verursa-
chen und potenziell lebensbedrohlich
sein konnen. Interessanterweise reagier-
ten alle Fledermdause auf die neuen Be-
dingungen mit Torpor, vermutlich als
Notfallreaktion (Doucette et al., 2012;
Bondarenco et al.,, 2014; Nowack et al,,
2015, 2016; Stawski et al., 2015; Barak et
al., 2019). Die Moglichkeit, spontan Tor-
por nutzen zu kénnen, scheint somit ein
groBer Vortell fir heterotherme Arten zu
sein, die auf extreme oder unvorteilhafte
Bedingungen auf diese Weise reagieren
konnen. Torpor bei hohen Umgebung-
stemperaturen und entsprechend hohen
Korpertemperaturen kann dabeil aul3erst
vorteilhaft sein. Wir haben Stoffwechsel-
reduktionen von bis zu 94% beil Umge-
bungs- und Kérpertemperaturen von
mehr als 33°C beobachtet (Reher et al.,
2022a), vergleichbar mit winterschlafen-
den Arten bei 4°C. Diese Art von Torpor
konnte eher mit Wassereinsparung als
mit Energieengpassen zusammenhdngen
und ist moglicherweise ein Weg, um mit
akuter Hitze umzugehen (Reher & Daus-
mann, 2021), bei der es bereits regelma-
Big zu einem massenhaften Sterben von
Fledermausen und Vogeln kommt (Wel-
bergen et al., 2008; Ratnayake et al.,
2019).
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Abb. 6: Massensperzifische Stoffwechselrate
(A; MR; ml h! g'!) und Hauttemperatur (B;
Tskin,°C) als Funktion der Umgebungstempe-
ratur (Ta, °C) von Fledermdausen der Hohlen-
population, wenn sie Euthermie aufrechterhal-
ten (d. h. maximale MR; offene Dreiecke) und
im Torpor (gefillte Dreiecke) in der Trocken-
zeilt in experimenteller Waldbedingung. Die
gestrichelte Linie in B veranschaulicht Tskin =
Ta. Die Fehlerbalken stellen die Standardab-
weichung dar (aus Reher et al. 2022Db).

Unsere Beobachtungen legen zudem
nahe, dass ein groB3es Verbreitungsgebiet
und eine gewisse Variation thermophy-
siologischer Merkmale auch irrefiihrend
sein kénnen (Reher et al.,, 2022b). Wah-
rend die Art insgesamt moglicherweise
in der Lage ist, mit verschiedenen Um-



weltbedingungen und -verdnderungen
umzugehen, konnten einzelne Populatio-
nen damit Schwierigkeiten haben, zumin-
dest mit sehr akuten Veranderungen zu-
rechtzukommen. Daher ist es wichtig, den
eigentlichen Mechanismus dieser Varia-
tion zu verstehen, die auf phanotypische
Flexibilitat, Plastizitat, lokale Anpassung
oder sogar beginnende Artbildung zu-
rickzufithren sein konnte (Violle et al.,
2012; Richardson et al., 2014). Dabei wir-
ken diese verschiedenen Mechanismen
auf unterschiedlichen Zeitskalen (Held-
maier & Hoffmann, 1974; Noakes &
McKechnie, 2020), was zu bertuicksichti-
gen ist, um letztendlich einordnen und
gegebenenfalls auch vorhersagen zu
kénnen, wie einzelne Populationen mit
bereits vorhandenen Bedrohungen wie
Jagd oder Habitatzerstérung (Goodman,
2006; Jenkins et al., 2011; Zinner et al.,
2014) und auch zukunftigen Bedrohungen
wie den Klimawandel umgehen kénnen -
sel es beispielsweise in einer speziellen,
heif3en Hohle oder im Wald.

Festzuhalten ist, dass physiologische
Merkmale nicht unbedingt starr sind; es
gibt eine gewisse intraspezifische Varia-
tion (z. B.: Stawski & Geiser, 2010; Noakes
et al., 2016; van Jaarsveld et al., 2021). Ei-
ne flexible Regulierung der Stoffwechsel-
rate kann dazu beitragen, gegensatzliche
Umweltbelastungen abzumildern. Daher
ist es entscheidend, Arten tber verschie-
dene Umweltebenen und jahreszeitliche
CrofBenordnungen hinweg zu untersu-
chen, also in ihrer kompletten ékologi-
schen Realitat zu betrachten, um ein um-
fassendes Verstandnis fir thre physiolo-
gischen Kapazitaten zu entwickeln und
mogliche okologische Crenzen aufzuzei-
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gen. Dieses Verstandnis ist besonders in
Regionen wie Madagaskar von grof3er
Bedeutung, wo bereits mehr als 90 % des
naturlichen Lebensraums anthropogen
verandert wurde und knapp 20% der
endemischen Wirbeltierfauna gefdhrdet
oder vom Aussterben bedroht sind IUCN
2021). Die anhaltenden negativen Eingrif-
fe des Menschen in natirliche Lebens-
raume werden aul3erdem zunehmend
von der globalen Erwarmung und haufi-
geren, extremen Wetterereignissen uber-
lagert (IPCC 2014), wobei physiologische
Flexibilitat den Arten helfen kann, gewis-
se Umweltschwankungen zu tolerieren.
Es gibt jedoch auch Crenzen der Varia-
tion. Wahrend Arten insgesamt sehr flexi-
bel sein kénnen, sind einzelne Populatio-
nen moglicherweise weniger anpas-
sungstahig (Boyles et al., 201 1; Bozinovic
et al., 2011; Reher et al., 2022b). Daher ist
es von groBer Bedeutung, Feldmethoden
mit experimentellen Verfahren zu kombi-
nieren, um einerseits zu erforschen, wie
endotherme Tiere In ihrer derzeitigen
Umwelt physiologisch funktionieren und
andererseits, ob und inwieweit sie flexibel
mit Veranderungen in dieser Umwelt zu-
rechtkommen. Dies ist ein dringendes
Thema der aktuellen biologischen For-
schung, um den Schutz und die Erhaltung
bedrohter Arten in ihrem naturlichen Le-
bensraum zu gewahrleisten.

Zum Abschluss mochte ich mich noch
ganz herzlich bei der DZGC fiir den Horst-
Wiehe-Preis bedanken. Das war eine gro-
Be Uberraschung und ich habe mich
wahnsinnig gefreut. Leider konnte ich den
Vortrag zu diesem Artikel aus gesund-
heitlichen Grunden nicht live auf der
DZG-Jahresversammlung halten, was die
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Organisatoren jedoch hervorragend und
kurzfristig gelost haben. Auch daftir: Dan-
ke! AuBerdem mochte ich noch emige
Leute erwahnen, die an diesem Projekt
betelligt waren und ohne die viele der
oben beschriebenen Ergebnisse nicht zu-
stande gekommen waren. Zuallererst
mochte ich mich bei Kathrin Dausmann,
meiner ehemaligen Betreuerin, bedan-
ken, die von Anfang an begeistert dabel
war. Ein herzliches Dankeschon geht
auch an alle Beteiligten von der Univer-
sitat Hamburg, insbesondere Jorg Ganz-
horn, Yedidya Ratovonamana, Jacques Ra-
kotondranary, sowie an unsere
Kooperationspartner des German Prima-
te Centre, Peter Kappeler und Claudia
Fichtel. Ebenso mochte ich allen danken,
die uns finanzielle Mittel (DFG und Idea-
Wild), Genehmigungen (Madagascar Na-
tional Parks (IVINP), Ministere de 1'Envi-
ronnement, de I'Ecologie et des Foréts)
und logistische Hilfe zur Verfigung ge-
stellt haben (WWE MNP). Besonders
mochte ich noch Hajatiana Rabarison, Si-
na Remmer, Marie Schoroth und Arne
Wulff von der Universitat Hamburg sowie
Robert Jean Niry und Claude Jean Randri-
anasolo vom Centre National de Forma-
tion d’Etude et de Recherche en Environ-
nement et Foresterie und dem gesamten
Team der Association Analasoa fir ihre
unermiudliche Hilfe vor Ort danken. Ohne
sie ware es nicht moglich gewesen, tiber
den langen Zeitraum Uberall dort zu ar-
beiten, wo sich die Fledermause je nach
Gebiet am liebsten aufgehalten haben.
Dieses Projekt lebte einfach von seinem
fantastischen Team.
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