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Abstract

Heat less in warm winters? The influence of climate
change on the energy expenditure of bats in winter

Many aspects of hibernation are temperature sensitive, so
it is likely that climate change has an impact on the energy
expenditures of bats during the cold season. Since hiber-
nation is an energetic bottleneck the distributions of tem-
perate species will be influenced by this (HuMPHRIES et al.
2002).

The article is based on an ecophysiological model by
HuMpHRIES et al. (2002). It allows to estimate winter ener-
gy expenditures and distributions of hibernators depen-
ding on physiological rules and parameters. The model
was applied to four bat species which occur in Europe
(Barbastella barbastellus, Myotis daubentonii, M. myotis
and Pipistrellus pipistrellus). 1t was used on a 10’ x 10’
grid with observed climate data (1961-1990) and scenario
data (2046-2055) for Europe.

Model results are consistent with the current northern
distribution limits of B. barbastellus. For this species the
model indicates a northward range shift of 600 km within
six decades.

The ranges of the other tested species do not corres-
pond with model results. Winter energy expenditures are
calculated to increase for all species in large parts of Eu-
rope in 2046-2055. Another result is that hibernacula in
Southern Europe could become unsuitable for hibernati-
on. It is concluded that the capability of species to adapt
their total hibernation durations to climatic conditions
could play a key role for the impact climate change has on
them.

Zusammenfassung

Der Energieverbrauch fiir die Uberwinterung stellt fiir
Flederméuse eine Begrenzung dar. Viele Aspekte des
Winterschlafs sind temperaturabhingig, so dass ange-
nommen werden kann, dass der Klimawandel Auswir-
kungen auf die Verbreitung von Flederméusen hat.

Grundlage dieser Arbeit ist ein okophysiologisches
Modell von HumpHRIES et al. (2002). Es ermoglicht eine
Abschitzung des Energieverbrauchs fiir die Uberwinte-
rung. Der Vergleich benétigter und vorhandener Fett-

reserven erlaubt Riickschliisse auf mogliche Verbrei-
tungsgebiete von Arten (HumpHries et al. 2002). Die
Anwendbarkeit des Modells auf vier in Europa vorkom-
mende Arten wurde getestet: Mopsfledermaus, Barba-
stella barbastellus, Wasserfledermaus, Myotis daubento-
nii, (Grofies) Mausohr, M. myotis, und Zwergfledermaus,
Pipistrellus pipistrellus. Hierfir wurde das Modell in
einem 10’ x 10’ Gitter mit Klimadaten (1961-1990)
und Ergebnissen von Klimamodellen (2046-2055) ver-
wendet.

Fiir B. barbastellus wird die derzeitige nordliche Ver-
breitungsgrenze mit dem Modell korrekt berechnet. Fiir
diese Art wird eine Verschiebung der Verbreitungsgrenze
nach Norden um etwa 600 km in den néchsten sechs Jahr-
zehnten vorhergesagt.

Die Verbreitungsgebiete der anderen Arten stimmen
nicht mit den durch das Modell beschriebenen iiberein.
Denkbare Griinde hierfiir sind, dass das Verbreitungs-
gebiet der untersuchten Arten nicht durch die Durch-
fiihrbarkeit von Winterschlaf begrenzt wird oder dass der
Energieverbrauch zu ungenau berechnet wird. Die An-
wendbarkeit des Modells auf die untersuchten Arten
ist ebenfalls begrenzt, da die berechneten Temperatur-
minima, bei denen erfolgreiche Uberwinterung méglich
wire, im Vergleich mit Literaturwerten zu hoch ausfallen.
Trotzdem lassen sich Schliisse aus den Modellergebnissen
ziehen. Das Modell projiziert einen hoheren Winterener-
gieverbrauch fiir alle Arten in groien Teilen Europas fiir
den Zeitraum 2046-2055. Weitere Ergebnisse sind, dass
Winterquartiere in Siideuropa teilweise zu warm zum
Uberwintern werden konnten. Die Fahigkeit der Arten,
die Gesamtdauer ihres Winterschlafes an die aktuellen
Klimabedingungen anzupassen sowie ihre unterschied-
liche Quartierstreue konnten eine Schliisselrolle fur die
Auswirkungen des Klimawandels auf sie spielen.
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1 Einleitung

Seit den letzten Berichten des Weltklima-
rates ist es in der Wissenschaft unbestritten,
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dass die globalen Temperaturen gestiegen sind
—und auch in den nichsten Jahrzehnten weiter
steigen werden. Die damit verbundenen Ver-
anderungen des Klimas haben Auswirkungen
auf Pflanzen und Tiere sowie deren Bezie-
hungen im Okosystem (PARMESAN 2006, Vou-
LAND 2008). Mit verschiedenen Methoden
wird untersucht, wie sich der Klimawandel in
Zukunft auf die Biodiversitit auswirkt. Die
meisten Modelle befassen sich mit Pflanzen.
Fiir Flederméuse (Chiroptera) existieren drei
Studien, in denen mégliche Einfliisse des Kli-
mawandels mithilfe von Modellen untersucht
werden. Die Ansitze sind dabei sehr unter-
schiedlich.

ScHEEL et al. (1996) untersuchten das Vor-
handensein von Habitaten bei verschiedenen
Klimaszenarien. Sie analysierten die spezi-
fischen Quartieranspriiche von 26 Fleder-
mausarten in Texas. In einem GIS wurden
dann die Ergebnisse eines Vegetationsmodells
fiir verschiedene Klimaszenarien mit Ge-
landeinformationen (Vorhandensein von Héh-
len, Relief etc.) verkniipft, um zu zeigen, wie
sich die Verfligbarkeit der Habitate éndert. Ein
Vergleich der momentanen Verbreitung der
Arten mit der von dem Modell vorhergesagten
zeigte, dass diese Verbreitung auf 84 % der
Flache korrekt wiedergegeben wurde.

Die Ergebnisse von ScHEEL et al. (1996) bei
der Verwendung von Klimaszenarien deuten
auf kein Aussterbeereignis bei verschiedenen
Fledermausarten hin, wohl aber auf eine Ver-
ringerung des Verbreitungsgebietes fiir 13 Ar-
ten, unverdnderte Verbreitungsgebiete fiir fiinf
Arten und eine rdumliche Zunahme fiir acht
der untersuchten Arten. Die Autoren nutzten
diese Methode zur Untersuchung von vier
Taxa (Chiroptera, Insectivora, Lagomorpha
und Rodentia). Die Verbreitung von Fleder-
méusen wurde hierbei durch das gewihlte
Modell am besten wiedergegeben.

Apams & HAYEs (2008) untersuchten den
Wasserverbrauch laktierender Myotis thysa-
nodes (Miller, 1897) im ariden Westen der
USA. Sie stellten fest, dass das Vorhandensein
von Wasser ein limitierender Faktor ist und

entwickelten ein Modell, um die Reprodukti-
on dieser Art bei zunehmender Trockenheit zu
prognostizieren. Mithilfe eines existierenden
Modells zur Entwicklung regionaler Wasser-
vorrite zeigten sie, dass bei einer Erwidrmung
um 2°C die Wasservorrite nur noch fiir 40 %
der Weibchen ausreichen.

HumpHRIES et al. (2002) nutzten energetische
Zusammenhidnge, um die Verinderung des
Verbreitungsgebietes von Myotis lucifugus bei
wéirmeren Temperaturen zu betrachten. Hier-
fir entwarfen sie ein Okophysiologisches
Modell, mit dem der Energieverbrauch wih-
rend der Uberwinterung berechnet wird. Er
ist von der Temperatur im Winterquartier und
der Winterdauer abhéngig, welche im Modell
von Klimadaten abgeleitet werden. Die Auto-
ren argumentieren, dass sich das Verbreitungs-
gebiet von Winterschldfern durch die Mog-
lichkeit zur erfolgreichen Uberwinterung
beschreiben ldsst (Humphries et al. 2002,
HumpHRIES et al. 2004). Fir Myotis lucifugus
validierten die Autoren das Modell, indem
sie zeigten, dass Uberwinterung ausschlieB-
lich in den vorhergesagten Gebieten stattfin-
det. Mit den Ergebnissen eines Klimamodells
sagten sie eine Verschiebung der Verbrei-
tungsgrenzen in Richtung Norden um etwa
6 km pro Jahr innerhalb der néchsten 50 Jahre
vorher.

In dieser Arbeit wird das Modell von Hum-
PHRIES et al. (2002) als Grundlage verwendet,
um den Energiehaushalt im Winter und mog-
liche Effekte wérmerer Temperaturen hierauf
fir vier in Europa vorkommende Fledermaus-
arten zu untersuchen. Mopsfledermaus (Bar-
bastella  barbastellus), Wasserfledermaus
(Myotis daubentonii), (Grofles) Mausohr (M.
myotis) und Zwergfledermaus (Pipistrellus pi-
pistrellus) sind obligat insektivor und iiber-
wintern vorwiegend in unterirdischen Quartie-
ren. Dieses sind Voraussetzungen fiir die
Schitzung von Winterquartiertemperatur und
-dauer anhand von Klimadaten (HumPHRIES et
al. 2002).

Das Verbreitungsgebiet von B. barbastellus
(Schreber, 1774) erstreckt sich iiber den Grof§3-
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teil von Europa. Die Art kommt in Zentral-
und Osteuropa am héufigsten vor und ist die
dominierende Spezies in militdrischen Be-
festigungsanlagen in Zentral- und Ostpolen
(BaranAuskas 2001). In Westeuropa ist sie
selten bzw. in Teilen von Westeuropa geféhr-
det (GroBbritannien, Benelux-Lander, Nord-
deutschland und Dianemark). Die nérdliche
Verbreitungsgrenze liegt etwa bei 60° n. Br.,
die stidlichsten Populationen des europdischen
Kontinents befinden sich etwa bei 40° n. Br. in
Spanien, Griechenland und Italien (SCHOBER
2004). B. barbastellus jagt auch bei relativ
niedrigen Temperaturen. Sie iiberwintert in
Héhlen, Bunkern, Minen und teilweise in hoh-
len Bdumen. Die Art wird oft als kéltetolerant
beschrieben und in den kélteren Bereichen der
Quartiere gefunden (Kurzer 2005).

M. daubentonii (Leisler, 1819) ist iiber wei-
te Teile der paldarktischen Region verbreitet
(Roer & SchoBer 2001). Thre nordliche Ver-
breitungsgrenze in Europa liegt bei etwa 63°
n. Br. und die siidliche bei 40° n. Br. (BoGpa-
Nowicz 1994, Roer & ScHOBER 2001). Die Art
kann mehr als 100 km zwischen Winter- und
Sommerquartieren migrieren (RoEr & ScHo-
BER 2001). Sie iiberwintert in natiirlichen Hoh-
len oder in Minen, aber auch Bunker, Keller
und Hohlrdume von Gerdllhaufen werden ge-
nutzt (RoEr & ScHoBER 2001).

M. myotis (Borkhausen, 1797) kommt euro-
paweit vor. Verbreitungsschwerpunkte liegen
in den mediterranen und kontinentalen Regi-
onen (SiMoN & Boye 2004). Die nérdliche
Verbreitungsgrenze scheint durch Nord-
deutschland zu verlaufen, obwohl schon ein
winterschlafendes Tier in Sitidschweden bei
etwa 55° n. Br. gefunden wurde (GERELL &
LunDBERG 1985). M. myotis iberwintert in
Hoéhlen, Minen, Bunkern, Kellern und teilwei-
se in Felsspalten (GUTTINGER et al. 2001).

P, pipistrellus (Schreber, 1774) ist im Wes-
ten der paldarktischen Region verbreitet. Als
nordliche Verbreitungsgrenze werden sowohl
die Januar-Isotherme von -2 bis -3°C genannt
als auch die Grenze zwischen sommergriinem
Laubwald und borealem Nadelwald in Schwe-

den (Taake & ViErHAUS 2004). Die Art iiber-
wintert sowohl in Spalten als auch in unterir-
dischen Quartieren. Wie B. barbastellus wird
auch P. pipistrellus oft als kiltetolerant be-
schrieben.

Ziel dieser Arbeit war es, die Anwendbar-
keit des Modells von HumpPHRIES et al. (2002)
auf die oben genannten Arten zu testen und in-
terspezifische Unterschiede herauszuarbeiten.
Das 6kophysiologische Modell wird mit aktu-
ellen, hoch auflésenden Klimadaten flir Euro-
pa (Bapeck et al. 2008, Fronzek et al. 2009)
betrieben, um die moglichen Verschiebungen
der Verbreitungsgrenzen in einem wéirmeren
Klima zu untersuchen.

2 Methoden

Das von HumpHRIES et al. (2002) konzipierte
Modell zur Berechnung des Energiever-
brauchs von Winterschldfern wurde fiir vier in
Europa vorkommende Fledermausarten ver-
wendet (B. barbastellus, M. daubentonii, M.
myotis, P. pipistrellus). Es wurde mit Gnu R
(R Development Core Team 2008) program-
miert. Mithilfe von Klimadaten fiir Europa
(1961-1990) wurde getestet, ob die momen-
tanen Verbreitungsgebiete der untersuchten
Arten durch das Modell wiedergegeben wer-
den. Die Ergebnisse eines Klimamodells
(2046-2055) wurden verwendet, um mogliche
Auswirkungen wéirmerer Temperaturen auf
den Winterschlaf zu untersuchen.

3 Berechnung des Energie-
verbrauchs im Winter

Wihrend des Winterschlafs wechseln sich
Schlafphasen mit reduziertem Stoffwechsel,
die Torporphasen, mit Wachphasen ab. Um
den temperaturabhingigen Energieverbrauch
im Winter abzuschitzen, werden die Dauer
der Torporphasen und der Energieverbrauch in
diesen berechnet. Dazu werden der Energie-
verbrauch fiir das Aufwachen und der fiir die
Wachphase addiert.

Zuerst wird die Dauer der Torporphasen
(ttor) berechnet. Winterschlifer haben neben
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dem Temperatursollwert im Wachzustand
auch einen niedrigen Sollwert, auf den die
Korpertemperatur reguliert werden kann
(Ttormin). Bei Temperaturen nahe Ttormin ist
ttor maximal (ttormax). Die Griinde fiir das
Aufwachen zwischen den Torporphasen sind
groBtenteils unbekannt, jedoch sagen alle The-
orien hierzu kiirzere Schlafphasen bei wir-
meren Temperaturen voraus (THomas & GEl-
SER 1997, SPEAKMAN & THoMAs 2003). Dem-
entsprechend hingt die Lange der Torporphase
von der Differenz zwischen der Umgebungs-
temperatur (Ta) und dem Torporsollwert ab.

tor = tiormax * Qio™! * Ta™ Tormi) (G, 1

fiir Ta>Ttormin, Ta = Umgebungstempera-
tur im Winterquartier.

Bei Temperaturen unterhalb des Torporsoll-
werts nimmt die Dauer der Schlafphasen
ebenfalls ab:

tor = tormax T (7:1 - Tmrmin) *K (Gl 2)

fiir Ta < Ttormin, K = Konstante, passt die
temperaturabhingige Anderung der Dauer der

Torporphase an die temperaturabhingige An-
derung des Energieverbrauchs im Torpor an.

Im nichsten Schritt wird der Energie-
verbrauch (Etor) wéhrend der Torporphasen
berechnet. Bei Temperaturen um Ttormin
werden die niedrigsten Stoffwechselraten
(TMRmin) erreicht (Hock 1951, WEBB et al.
1996, HumpHrIES et al. 2002, SPEAKMAN &
Trnomas 2003). Sinkt die AuBentemperatur un-
ter den Sollwert, steigt der Energieverbrauch
wieder an, da das Tier Energie verbrennt, um
nicht zu erfrieren. Dieses ldsst sich durch ei-
nen Anstieg im Sauerstoffverbrauch bei gleich
bleibender Korpertemperatur messen (Hock
1951, PouL 1961, Hays et al. 1991, THoMAS &
GEIseR 1997).

Etor = Tmmin + (Tlarmin - 7:1) * Ct (Gl 3)

bei Ta < Ttormin, TMRmin = Metabolis-
musrate bei Ta = Ttormin, Ct = Wirmewider-
stand in der Torporphase.

Auch bei Temperaturen iiber dem Sollwert
steigt der Energieverbrauch aufgrund der
RGT-Regel.

E,,r = TMR,;, * Ql%l *(Ta = Tiormin) (Gl 4)

bei Ta > Ttormin.

Das Aufwachen und die Wachphasen ma-
chen den grofiten Teil des Winterenergiever-
brauchs aus (Kurzer 2005, BoyLEs et al. 2008).

Der Energieverbrauch fiir das Aufwachen
zwischen den Torporphasen (Ear) hingt von
der Differenz zwischen der Korpertemperatur
des winterschlafenden Tieres (Ttor) und sei-
nem Temperatursollwert in der Wachphase
(Teu) ab.

Ear = (Teu - Ttor) * S (Gl 5)

S = spezifische Wéarmekapazitit von Gewebe.

Im wachen Zustand héngt der Energiever-
brauch von der AuBBentemperatur ab. Mit stei-
genden Temperaturen nimmt dieser linear ab,
bis ab der Temperatur Tlc die thermoneutrale
Zone erreicht wird. Bei weiter steigenden
Temperaturen bleibt der Verbrauch konstant.
In der thermoneutralen Zone ist die Stoff-
wechselrate des Tieres seine RMR.

Eey=RMR+(T\c—Tp) * Coy (Gl 6)

Ceu = Wiarmewiderstand in der Wachphase.

Der Energieverbrauch wihrend eines Tor-
porzyklus ist:

Ebour = Eeu *loy T Etor * lop + Ear (Gl 7)

teu = Dauer der Wachphase.

Der Energieverbrauch fiir den gesamten
Winter ist:
_ Lyinter

E . =
winter
Lhour

* Epour (GL. 8)

Mitwinter = Dauer des Winters, tbout = ttor
+ tar + teu.
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4 Parameter

Die Werte der Parameter fiir die einzelnen

Arten sind in den Tab. 1-4 aufgelistet.

Tabelle 1. Parameter fiir die Mopsfledermaus (Barbastella barbastellus).

117

Fiir RMR, TMRmin, Teu, Ttormin, tar und
ttormax wurden Literaturwerte verwendet.

Parameter Wert Einheit Quelle

RMR 2,08 | ml Oy/g/Stunde Pohl (1961)

TMRmin 0,04 | ml O,/g/Stunde Pohl (1961)

Teu 37]°C Pohl (1961)

Tlc 30,3]°C berechnet nach Speakman und Thomas (2003)
Ttormin 4,5]°C Pohl (1961), zitiert in Speakman et al. (1991)
Ceu 0,23 | ml O,/g/Stunde/°C berechnet nach Speakman und Thomas (2003)
Q10 s. Gleichung 9 Hock (1951)

Ct 0,08 | ml O,/g/Stunde/°C berechnet nach Bradley und Deavers (1979)

S 0,131 | ml O,/g/Stunde/°C Thomas et al. (1990)

k 180 | Stunde/°C berechnet

ttormax 336 | Stunden Hanzal und Prucha (1988)

tar 0,6 | Stunden Pohl (1961)

teu 2,46 | Stunden Pohl (1961)

Tabelle 2. Parameter fiir die Wasserfledermaus (Myotis daubentonii).

Parameter Wert Einheit Quelle

RMR 1,79 | ml O,/g/Stunde Speakman et al. (1991)

TMRmin 0,04 | ml Oy/g/Stunde Pohl (1961)

Teu 37|°C Dietz (2006)

Tlc 30|°C berechnet nach Speakman und Thomas (2003)
Ttor-min 8|°C Speakman et al. (1991)

Ceu 0,32 | ml Oy/g/Stunde/°C berechnet nach Speakman und Thomas (2003)
QI10 s. Gleichung 9 Hock (1951)

Ct 0,08 | ml O,/g/Stunde/°C berechnet nach Bradley und Deavers (1979)

S 0,13 | ml O,/g/Stunde/°C Thomas et al. (1990)

k 364 | Stunde/°C berechnet

Ttormax 360 | Stunden Kulzer (2005)

tar 1,46 | Stunden Kulzer (2005)

teu 3 | Stunden Kulzer (2005)
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Tabelle 3. Parameter fiir das (GrofBie) Mausohr (Myotis myotis).

Parameter Wert Einheit Quelle

RMR 1,45 | ml O,/g/Stunde Pohl (1961)

TMRmin 0,04 | ml O,/g/Stunde Pohl (1961)

Teu 35|°C Wojciechowski et al. (2007)

Tlc 28,9|°C berechnet von Wojciechowski et al. (2007)
Ttormin 4,5]°C Pohl (1961)

Ceu 0,2 | ml O,/g/Stunde/°C berechnet nach Speakman und Thomas (2003)
Q10 s. Gleichung 9 Hock (1951)

Ct 0,08 | ml O,/g/Stunde/°C berechnet nach Bradley und Deavers (1979)
S 0,13 | ml O,/g/Stunde/°C Thomas et al. (1990)

k 163 | Stunde/°C berechnet

ttormax 988 | Stunden zitiert bei Kulzer (2005)

tar 1,17 | Stunden zitiert bei Kulzer (2005)

teu 2,3 | Stunden zitiert bei Kulzer (2005)

Die spezifische Wiarme von Geweben ist
nicht artspezifisch, so dass ein bei M. lucifu-
gus gemessener Wert verwendet wurde (THo-
Mas et al. 1990).

berechnet, das von HumPHRIES et al. (2002) an
den Verlauf des Q10 bei M. lucifugus ange-
passt wurde.

010=1,6+0,26 % T,— 0,006 * T2 (Gl 9)

Bei Winterschldfern ist der Q10 tempera-
turabhéngig und wurde nach einem Polynom

Tabelle 4. Parameter fiir die Zwergfledermaus (Pipistrellus pipistrellus).

Parameter Wert Einheit Quelle

RMR 2,5 | ml O,/g/Stunde Speakman et al. (1993)

TMRmin 0,02 | ml O,/g/Stunde zitiert in Geiser (1988)

Teu 37|°C zitiert in Geiser (1988)

Tlc 30,29 | °C berechnet nach Speakman und Thomas (2003)
Ttormin 6]°C zitiert in Geiser (1988)

Ceu 0,35 | ml O,/g/Stunde/°C berechnet nach Speakman und Thomas (2003)
Q10 s. Gleichung 9 Hock (1951)

Ct 0,04 | ml O,/g/Stunde/°C berechnet nach Bradley und Deavers (1979)

S 0,13 | ml O,/g/Stunde/°C Thomas et al. (1990) )

K 149 | Stunde/°C berechnet

ttormax 317 Stunden zitiert in Kulzer (2005)

tar 0,89 | Stunden Kayser (1964)

teu 3 | Stunden Kulzer (2005)
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Der Beginn der thermoneutralen Zone (TIc)
korreliert bei Fledermausen mit dem Kérper-
gewicht (SPEAkMAN & THomas 2003):

T),=32,58—1,147 * log, * M, (GL. 10)

C ist der Kehrwert des Widerstandes, der
dem Hitzefluss vom Kérperinneren zur Ober-
fliche entgegengesetzt wird (SPEAKMAN &
Traomas 2003). Bei hohen C-Werten verliert
das Tier schnell Wérme, ist also schlecht iso-
liert. Bei Flederméusen korreliert C bei Tem-
peraturen unterhalb der thermoneutralen Zone

mit der Korpermasse (SPEAKMAN & THOMAS
2003).

log. * C,,, = 0,104 + 0,53 * log, * M, (GL11)
Der Wiarmewiderstand in der Torporphase

wurde anhand der Formel von BRADLEY &
DEeavers (1979) berechnet:

_ _MR
C, T,—T, (GL. 12)

mit MR = Metabolismusrate = TMR, Tb =
Korpertemperatur = Ttor.

Es wird angenommen, dass Fettreserven die
einzige Energiequelle bei der Uberwinterung
sind, so dass der respiratorische Quotient 0,83
ist. Dann entspricht der Verbrauch von 1000
ml Sauerstoff 20,083 kJ. Der Energiegehalt
von 1 mg Fett ist 39,3 J. Also wurde das Er-
gebnis der Berechnung mit der Korpermasse
und 0,00051 multipliziert, um den Fettver-
brauch der Fledermaus zu berechnen.

HumpHRIES et al. (2002) argumentieren, dass
die Verbreitung eines Winterschlédfers durch
die Maglichkeit zur erfolgreichen Uberwinte-
rung begrenzt wird. Die maximalen Reserven
sind, insbesondere bei flugfdhigen Arten, be-
grenzt (etwa 30 % des durchschnittlichen Kor-
pergewichts der jeweiligen Art (KuLzer
2005)). Die Abbaurate der Reserven ist von
den Temperaturen im Winterquartier abhin-
gig. Die Temperaturen von unterirdischen
Quartieren konnen von Klimadaten abgeleitet
werden, da diese in den inneren Bereichen

etwa der mittleren Jahrestemperatur entspre-
chen (DwyeRr 1971, HumpHRIES et al. 2002).

Um den Winterenergieverbrauch in Europa
zu berechnen, wurden Klimadaten des
ALARM Projekts genutzt (Fronzek et al.
2009, verindert nach MiTcHELL et al. 2003).
Die Auflosung des Gitters ist 10’ x 10°. Die
Daten fiir 2046-2055 basieren auf dem Modell
HadCM3.

Die untersuchten vier Fledermausarten sind
obligat insektivor. Da bei Temperaturen um
den Gefrierpunkt keine Jagdmdoglichkeit be-
steht, wird die minimale Linge des Winter-
schlafs anhand der Anzahl der Frosttage ge-
schitzt (HumpHRIES et al. 2002).

Da keine Daten iiber die Anzahl der Frost-
tage auf europdischem Level erhéltlich waren,
wurde die minimale Winterschlafdauer mit
Hilfe einer Korrelation zwischen Wintermini-
mumtemperaturen und Frosttagen in Deutsch-
land abgeleitet:

Tymin = 0.2511 — 0.0537 * t,per
mit 7 = 0.9917 (Gl 13)
Da Winterschlaf ein Verhalten ist, das auch
unabhéngig von den Umgebungstemperaturen
auftritt, wurde bei Werten von weniger als 60
Frosttagen/1450 Stunden dieser Wert ange-
nommen. Er entspricht der Winterschlafdauer
von M. myotis in Portugal (ZauN et al. 2007).

5 Ergebnisse

Abb. 1-4 zeigen Modellergebnisse fur die
Torporphasendauer, den Energieaufwand
wihrend der Torporphase, die energetischen
Kosten fiir das Aufwachen und den Gesamt-
fettverbrauch bei einer Winterschlafdauer von
120 Tagen fir Winterquartiertemperaturen
von -7 bis 20°C.

In der Nihe des Torporsollwertes ist die
Dauer der Torporphasen am ldngsten und der
Energieverbrauch ist minimal (Abb. 1A, 1B).
Dementsprechend wird ein minimaler Ge-
samtenergieverbrauch fiir einen 120-tdgigen
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Abb. 1 A-D. Modellergebnisse fiir die temperaturabhéngige Dauer der Torporphase (1A), den Energieverbrauch
wiihrend der Torporphase (1B), den Energieverbrauch fiir einmaliges Aufwachen (1C) und den Fettverbrauch fiir

120-tagigen Winterschlaf (1D).

Winterschlaf bei Temperaturen am Ttormin
berechnet (Abb. 1C, 1D). Die mindestens be-
notigten Fettreserven fiir einen 120-tigigen
Winterschlaf liegen zwischen 2,3 g fiir M. my-
otis und 1,2 g fur B. barbastellus.

Abb. 2-5 zeigen Kombinationen von Win-
terdauer und Quartiertemperaturen, bei denen
eine erfolgreiche Uberwinterung fiir die ver-
schiedenen Arten vorhergesagt wird (Fettver-
brauch < maximale Reserven). Je linger die
Winter sind, desto kleiner ist die mogliche
Temperaturspanne. Laut Modell kann B. bar-

bastellus bei Quartiertemperaturen zwischen
3,2 und 11,25°C erfolgreich iiberwintern
(Winterdauer 105 Tage). Fiir eine Winterdauer
von 180 Tagen benétigt die Art Temperaturen
zwischen 4,8 und 7°C. Fir M. myotis wird
eine erfolgreiche Uberwinterung bei Tempera-
turen zwischen 2,4 und 15°C bei einer Winter-
dauer von 105 Tagen berechnet, wihrend die
Toleranzbreite fiir eine Winterdauer von 180
Tagen zwischen 3,7 und 11,5°C liegt. Bei M.
daubentonii ist die berechnete, tolerierte mini-
male Quartiertemperatur hoher als fiir die an-
deren Arten (6,7°C).
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Abb. 2-5. Kombinationen von Winterdauer und Temperatur, bei denen eine erfolgreiche Uberwinterung gemif
Modell méglich ist (grau schattierte Bereiche = Gesamtenergieverbrauch < maximale Fettreserven).

Klimadaten fiir 1961-1990 und 2046-2055
wurden verwendet, um den Winterenergiever-
brauch der Arten in Europa zu berechnen
(Abb. 6-13).

Fur B. barbastellus berechnet das Modell
die nordliche Verbreitungsgrenze bei 50-60°
N. Dies entspricht etwa der momentanen
nordlichen Verbreitungsgrenze der Art (Scho-
BER 2004) (Abb. 6). Fiir ein wiarmeres Klima
(2046-2055) konnte ihre Verbreitungsgrenze
sich bis nach 65° N verschieben (Abb. 7). Al-
lerdings gibt das Modell die Abwesenheit von
B. barbastellus in groflen Teilen Norwegens,

Dinemarks, Deutschlands und den Niederlan-
den sowie Schottland und Irland nicht wieder.
Auch die vom Modell vorhergesagte stidliche
Verbreitungsgrenze dieser Art stimmt in grof3-
en Teilen mit der von ScHoBer (2004) und
IUCN (2007) genannten Uberein. Hier wird
die Abwesenheit der Art in der Ttirkei und auf
dem Peleponnes nicht wiedergegeben. Bei
wirmeren Temperaturen sagt das Modell vo-
raus, dass in grofen Teilen von Italien und
Spanien das Uberwintern in den wirmeren
Teilen der Quartiere unméoglich werden kénnte
(Abb. 7).
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Abb. 6-7. Mopsfledermaus (Barbastella barbastellus): Modellergebnisse fiir die energetischen Kosten der Uber-
winterung. Maximale Fettreserven etwa 2,1 g, gepunktete schwarze Linie = aktuelles Verbreitungsgebiet der Art

(RypELL & BoGpanowicz 1997, ScHOBER 2004).

Fir M. daubentonii setzt das Modell die
nordliche Verbreitungsgrenze zu weit stidlich
(Abb. 8). Die siidliche Verbreitungsgrenze
wird ebenfalls zu weit siidlich berechnet. Erst
mit den Daten fiir 2046-2055 stimmen die be-
rechneten Verbreitungsgrenzen in Finnland,
Schweden und den baltischen Ldndern mit
den derzeitigen iiberein (Abb. 9).

Das Verbreitungsgebiet von M. myotis wird
von dem Modell zu grof berechnet (Abb. 10).
Mit den Daten fiir 2046-2055 wird eine er-
folgreiche Uberwinterung in groBen Teilen
Skandinaviens fiir die Art vorhergesagt, wih-
rend der Stidwesten der iberischen Halbinsel
und Sizilien fiir den Winterschlaf ungeeignet
werden (Abb. 11).
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Abb. 8-9. Wasserfledermaus (Myotis daubentonii): Modellergebnisse fiir die energetischen Kosten der Uberwin-
terung. Maximale Fettreserven etwa 2,9 g, gepunktete schwarze Linie = aktuelles Verbreitungsgebiet der Art

(IUCN 2007).
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Abb. 10-11. (GroBes) Mausohr (Myotis myotis): Modellergebnisse fiir die energetischen Kosten der Uberwinte-
rung. Maximale Fettreserven etwa 7 g, gepunktete schwarze Linie = aktuelles Verbreitungsgebiet der Art (IUCN

2007).

Die aktuelle Verbreitungsgrenze von P. pi-
pistrellus im Norden wird von dem Modell
zu weit nordlich gesetzt (Abb. 12).

Die Abwesenheit der Art auf den britischen
Inseln wird nicht wiedergegeben. Mit Daten
des Erwidrmungsszenarios werden grof3e
Teile der iberischen Halbinsel, Italien, Grie-

chenland und der Tiirkei fiir den Winterschlaf
gemil Modell ungeeignet (Abb. 13).

In den nordlichen und stidlichen Bereichen
der Verbreitungsgebiete sind die energetischen
Kosten der Uberwinterung am hochsten (Abb.
6-13). Nimmt man eine festgesetzte minimale
Winterschlafdauer an, erhéhen sich die Kosten
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Abb. 12-13. Zwergfledermaus (Pipistrellus pipistrellus): Modellergebnisse fiir die energetischen Kosten der
Uberwinterung. Maximale Fettreserven etwa 2,3 g, gepunktete schwarze Linie = aktuelles Verbreitungsgebiet

der Art (IUCN 2007).
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fiir alle Arten um etwa 0,5 g Fett im GroBteil
von Mitteleuropa bei Verwendung der Klima-
daten 2046-2055. In einigen Regionen fiihrt
dies dazu, dass der Fettverbrauch nur leicht
unterhalb der maximalen Reserven liegt. Dies
ist zum Beispiel der Fall fiir eine Zone von
der Atlantikkiiste bis 4° 6stl. L. bei 49-46°
n. Br, sowie in einer Region zwischen der
Pannonischen Tiefebene und dem Schwarzen
Meer.

Im siidlichen Schweden, Finnland und den
Alpen werden deutlich sinkende energetische
Kosten fiir alle Arten berechnet. Fiir M. dau-
bentonii wird ein geringerer Energieaufwand
in Nordost-Polen und dem Grofteil der bal-
tischen Staaten fiir 2046-2055 prognostiziert.
Auch fiir P. pipistrellus wird ein verringerter
Energiebedarf fiir die baltischen Staaten vor-
hergesagt. Bei den anderen beiden Arten er-
hoht sich der Energiebedarf bzw. bleibt unver-
andert.

6 Diskussion

6.1 Repriisentation der energetischen
Kosten durch das Modell

Im Schrifttum gibt es einige Daten zum En-
ergieverbrauch von Fledermiusen im Winter-
schlaf, die mit den Modellen verglichen wer-
den konnen. Fiir B. barbastellus wurde ein
Gewichtsverlust von etwa 3 g fiir eine Uber-
winterung in Mitteleuropa berechnet (RyDELL
& Bocgpanowicz 1997). Gewichtsverluste von
4 g wurden in Zentralpolen gemessen (ScHo-
BER 2004). Mit dem Modell werden deutlich
geringere Werte flir diese Region berechnet
(1-1,5 g). Fiir M. daubentonii werden 2 g Fett-
verbrauch fiir einen 121-tdgigen Winterschlaf
bei 5,5°C angenommen (DaaN 1973, zit. in
KuLzer 2005). Das Modellergebnis fiir diese
Kombination ist mit 5 g deutlich niedriger.

Der Gewichtsverlust von M. myotis in West-
Polen wurde mit durchschnittlich 3,6 g Fett
gemessen (KoTesa et al. 2001). In diesen Regi-
onen berechnet das Modell Gewichtsverluste
von 2 g. ZauN et al. (2007) verglichen den
Winterschlaf von M. myotis in Deutschland
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und Portugal. Sie beobachteten einen durch-
schnittlichen Winterenergieverbrauch von 5,5
g in Deutschland und 2,2 g in Portugal. Die
Ergebnisse des Modells sind nahezu umge-
kehrt (1,7-2 g in Deutschland, 6-7 g in Portu-
gal).

6.2 Reprisentation geeigneter
Winterquartiertemperaturen

WeBB et al. (1996) nennen minimale und
maximale Temperaturen, die in der Néhe von
winterschlafenden Flederméiusen gemessen
wurden. Da weder die Winterdauer noch
Uberlebensraten genannt werden, ist die Ver-
gleichbarkeit mit dem Modell begrenzt. Trotz-
dem deutet sich an, dass das Modell die mini-
malen geeigneten Winterquartiertemperaturen
fiir alle Arten zu hoch ansetzt. Fiir B. barba-
stellus wurden beispielsweise Uberwinte-
rungstemperaturen zwischen —3 und 6,5°C
genannt mit préiferierten Temperaturen von
0-6°C (ScHoBER 2004). Diese Beobachtungen
weichen von den Modellvorhersagen von 3,2-
11,25°C ab. Das Modell gibt die Kiéltetoleranz
der Art also nicht wieder.

M. daubentonii bevorzugt Winterquartier-
temperaturen von 3-8°C (ROER & ScHOBER
2001), was ebenfalls nicht den Ergebnissen
des Modells entspricht, insbesondere in Bezug
auf das untere Toleranzlimit (Abb. 3). Winter-
schlafende M. myotis wurden zwischen -4 und
12°C angetroffen. Dies wird nur teilweise von
den Modellergebnissen fiir diese Art wieder-
gegeben (2,4-15°C). Bei iiberwinternden P
pipistrellus wurden Temperaturen von —5 bis
12°C beobachtet, mit einer Bevorzugung von
Temperaturen von 1,5-6°C (TAAKE & VIER-
HAus 2004).

6.3 Repriisentation der
Verbreitungsgebiete

Von den gegenwirtigen Verbreitungsgren-
zen der untersuchten Arten wird vor allem die
nordliche Grenze von B. barbastellus korrekt
berechnet. Hier sagt das Modell eine Nord-
wirtsverschiebung von etwa 600 km in den
néchsten sechs Jahrzehnten vorher.
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Die Grofle der Verbreitungsgebiete von M.
myotis und P. pipistrellus wird zu grof} berech-
net, wahrend die nordliche Verbreitungsgren-
ze von M. daubentonii zu weit siidlich ange-
setzt wird. Dies liegt wahrscheinlich z. T. an
Modellungenauigkeiten (s. folgender Ab-
schnitt), aber impliziert auch, dass andere Fak-
toren fiir das Vorkommen der untersuchten
Fledermausarten ausschlaggebend sind.

In Siideuropa z. B. konnen eher die tro-
ckenen heilen Sommermonate mit geringerer
Nahrungsverfiigbarkeit ein energetisch kri-
tischer Zeitraum sein. ZAuN et al. (2007) beo-
bachteten M. myotis in Deutschland und Por-
tugal und zeigten, dass das Gewicht der Tiere
in den Sommermonaten am geringsten war.

7 Diskussion des Modells und der
Anwendbarkeit auf die unter-
suchten Arten

In dem verwendeten Modell wird der Win-
terschlaf sehr vereinfacht reprisentiert, was
die teilweise starken Abweichungen von den
Literaturwerten erkldren kénnte.

Zum Beispiel hdngen im Modell die Léangen
der Torporphasen und die Stoffwechselraten
im Winterschlaf ausschlieBlich von den Tem-
peraturen im Winterquartier ab. In der Realitét
sind Torporphasen zu Beginn des Winter-
schlafs kiirzer und flacher als im weiteren Ver-
lauf der Uberwinterung (PouL 1961, KuLzer
2005). Im Modell wird auflerdem keine Akti-
vitdt wihrend der Wachphasen angenommen.
In der Realitit trinken, fressen und kopulieren
Flederm&use in den Wachphasen oder wech-
seln die Hangpliatze (BoyeE 2004, DiEtz &
Bove 2004, SimoN & Boye 2004, BovYLEs et al.
2006). Dieses Verhalten wurde auch bei sehr
niedrigen Temperaturen beobachtet und ist
vermutlich sehr energieaufwendig.

In dieser Arbeit sowie bei HUMPHRIES et al.
(2002) wurde Uberwinterung in den warmen
geschiitzten Bereichen der Quartiere ange-
nommen. Es kann jedoch eine suboptimale
Strategie sein, hier zu iiberwintern. Individuen
koénnen zwischen verschiedenen Hangplétzen

in einem Temperaturgradienten wihlen. Hang-
platze nahe am Eingang sind kélter und stérker
von Temperaturschwankungen betroffen als
Pldtze im Inneren der Quartiere. Beide Hang-
platze haben Vor- und Nachteile: Bei konstant
warmen Temperaturen ist der Energiever-
brauch hoher. In der Nihe des Einganges ist
das Risiko des Erfrierens gréfer. Da die Tor-
porphasen bei kilteren Umgebungstempera-
turen langer dauern, sind auch die hiermit ver-
bundenen Kosten (Dehydration, Schlafentzug,
hoheres Risiko, gefressen zu werden (RICHTER
et al. 1993, KuLzer 2005, BoyLEs et al. 2006).
Bei M. lucifugus wurde gezeigt, dass Indivi-
duen optimale Hangplitze auswihlen kénnen:
schwerere Tiere mit groBeren Fettreserven
wihlen wirmere Pléitze als leichtgewichtige
Individuen (BovLes et al. 2006). Weiterhin
andern M. lucifugus, B. barbastellus, M. dau-
bentonii und M. myotis ihre Winterschlafposi-
tionen als Reaktion auf Temperaturverdnde-
rungen (GUTTINGER et al. 2001, ScHOBER 2004,
Kurzer 2005, WoiciecHowskl et al. 2007).
Auch fiir die wiarmeren Regionen der Verbrei-
tungsgebiete ist das Modell deshalb vermut-
lich nur begrenzt aussagekriftig, da es fiir die
Individuen dort vorteilhafter sein kénnte, in
den kilteren Bereichen der Quartiere zu tiber-
wintern.

Obwohl die Aussagen des Modells fiir die
Verschiebung von Verbreitungsgrenzen in den
meisten Fille wahrscheinlich nicht direkt fiir
die Arten anzuwenden sind, kénnen indirekte
Schliisse gezogen werden: Ob fiir den Winter-
schlaf erh6hte oder verringerte Energiekosten
berechnet werden, hingt vor allem davon ab,
welche Annahme fiir die minimale Winter-
schlafdauer gemacht wird. Wenn diese mit der
Anzahl der Frosttage variiert, nehmen die en-
ergetischen Kosten bei wédrmeren Tempera-
turen ab. Wird eine festgelegte Dauer ange-
nommen, steigt der Energieaufwand fiir die
Uberwinterung. Also konnte die Fihigkeit der
Arten, die Dauer ihres Winterschlafes an die
Temperaturen anzupassen, eine wichtige Rolle
fiir Folgen des Klimawandels auf sie spielen.

Bei wédrmeren Temperaturen wachen Fle-
derméuse hédufiger auf. Dabei konnten sie
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warme Nichte mit Insektenflugaktivitit zum
Jagen nutzen. Im Inneren der Winterquartiere
konnen die Temperaturen jedoch so stabil
sein, dass besonders warme Néchte nicht von
den Tieren wahrgenommen und zum Fressen
genutzt werden (SPEAKMAN & Racey 1989,
BovLEs et al. 2006).

B. barbastellus und P. pipistrellus tiberwin-
tern an thermolabileren Hangpldtzen, so dass
sie u. U. eher von kurzen Torporperioden pro-
fitieren als die anderen Arten. Von P. pipistrel-
lus ist auBerdem bekannt, dass die Art ganz-
jéhrig jagt (AvEry 1985).

Ein weiteres Modellergebnis ist, dass die
Uberwinterung in groBen Teilen Siideuropas
fiir alle Arten unmoglich wird. Obwohl die
Anwendbarkeit des Modells auf diese Region
wahrscheinlich begrenzt ist, konnten trotzdem
die wirmsten Bereiche unterirdischer Quar-
tiere fiir den Winterschlaf ungeeignet werden.
Fledermiuse konnen durch zu warme Quar-
tiere Schidden erleiden. Dies wurde z. B. bei
Myotis sodalis (Miller & Aellen, 1928) beo-
bachtet, als die Temperatur in einem Winter-
quartier durch eine bauliche Veréinderung um
5°C stieg. Hierdurch stieg der Energiever-
brauch der Fledermiuse, was zu einer unge-
wohnlich hohen Mortalitiit fiihrte (RICHTER et
al. 1993). Obwohl diese Situation nicht mit
der langsameren Erwidrmung wihrend des
Klimawandels vergleichbar ist, deutet sie da-
rauf hin, dass Flederm&use nicht unbedingt in
der Lage sind, optimale Winterquartiere zu
finden und dass die unterschiedliche Quartier-
treue verschiedener Arten von Bedeutung sein
konnte.
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