Torpor bei Saugetieren — Leben auf Sparflamme

Cerhard Heldmaier

Saugetiere sind endotherm mit einer
Kérpertemperatur von etwa 37 °C. Dank
ithrer hohen Stoffwechselrate konnen sie
genugend Warme produzieren um ithren
Koérper auch bei Kalte warm zu halten. Der
physiologische Vorteil dieser konstant ho-
hen Kérpertemperatur wird jedoch durch
den Nachtell eines dauerhaft hohen Ener-
glebedarfs erkauft. Das wird vor allem
dann zum Problem, wenn im Winter das
vegetative Pflanzenwachstum zum Still-
stand kommit, die Béden gefroren und von
Schnee bedeckt sind, sodass die geringe
noch vorhandene Nahrung nicht erreich-
bar ist. Nahrungsknappheit herrscht auch
in saisonalen Trockenzeiten oder ariden
Gebieten und stellt die dort lebenden
Sdugetiere wegen ihres hohen Energiebe-
darfs ebenfalls vor Versorgungsprobleme.
S0 1st es nicht verwunderlich, dass sie
einen reichhaltigen Katalog an Verhaltens-
welsen entwickelten, um die verfligbaren
Ressourcen moglichst effizient zu nutzen
und um Energie zu sparen.

Die Notwendigkeit zur Energieeinspa-
rung ist bei kleinen Arten besonders
grof3. Wegen ihrer relativ grol3en Kérper-
oberflache verlieren sie Warme beson-
ders rasch, haben einen hohen gewicht-
spezifischen Energiebedarf und kénnen
deshalb Nahrungsmangel nur kurze Zeit
tolerieren. Zu den saisonalen Energiespar-
malnahmen der Kleinsduger gehdren u.a.
der Verzicht auf Reproduktion im Winter,

geringere lokomotorische Aktivitat, eine
Reduktion der Kérpermasse, um den
Erhaltungsaufwand zu verringern, und die
Anlage von besser warmeisolierten
Nestern. In der Summe koénnen sie damit
ihren Energiebedarf auf die Hélfte verrin-
gern (Steinlechner & Puchalski 2003,
Heldmaier & Klingenspor 2003).

Energieeinsparung durch Torpor

Torpor ist die wirkungsvollste Einzelmal3-
nahme zur Energieeinsparung bei Endo-
thermen. Dabei drosseln sie ihren Stoff-
wechsel auf Sparflamme und senken die
Kérpertemperatur weit unter das normale
Niveau. Im Torpor verharren die Tiere
weitgehend bewegungslos und reagieren
kaum mehr auf Aul3enreize. Sie sind nicht
vollig bewegungslos und kénnen sich so-
gar spontan bewegen, solange ihre Kor-
pertemperatur tber 20°C liegt, aber agie-
ren dabel sehr langsam. Bel vielen Klein-
saugern ist Torpor aul3erlich an der Stel-
lung der Augenlider erkennbar. Ein Tell
der Muskulatur des Augenlids besteht aus
glatten Muskelfasern, die von sympathi-
schen postganglionaren Fasern des Gan-
glion cervicale superius innerviert wer-
den. Durch die nachlassende Aktivitat des
Sympathikus im Torpor erschlafft die Mus-
kulatur des Augenlids, was zu dem typi-
schen Eindruck der Schlitzaugen fiihrt
(siehe Titelbild).

23



Torpor kann in ganz unterschiedlichen
Intensitdtsstufen auftreten, von kurzen
Reduktionen des Energieumsatzes und
der Korpertemperatur fur einige Stunden,
die als taglicher Torpor (daily torpor)
bezeichnet werden, bis zu einem mehrere
Monate dauerndem Winterschlaf oder
Sommerschlaf. In der Regel werden im
Winterschlaf niedrigere Stoffivechselraten
und Koérpertemperaturen erreicht als bei
taglichem Torpor. Allerdings gibt es Falle
von taglichem Torpor, in denen Kérper-
temperatur und Stoffwechsel dieselben
niedrigen Werte erreichen wie im Winter-
schlaf (Elfantenspitzmaus, Siebenschlafer),
und andererseits halt der Fettschwanz-
Maki seinen Winterschlaf bei etwas hohe-
ren Temperaturen und Stoffwechselraten,
die dem taglichen Torpor ahneln. Soweit
wir heute wissen, gibt es keine qualitativen
Unterschiede zwischen den verschiedenen
Torporformen, nur graduelle Unterschiede,
sodass taglicher Torpor und monatelanger
Winterschlaf die beiden Endpunkte eines
Kontinuums in der Intensitat hypometaboli-
scher Zustande darstellen.

Fir die Lebensweise der Tiere kann
dieser graduelle Unterscheid erhebliche
qualitative Bedeutung bekommen. Beim
taglichen Torpor ist eine normale Tages-
periodik von Aktivitats- und Ruhephasen
weiterhin moglich, wahrend Winterschlafer
ihr circadianes Aktivitats- und Schlafver-
halten aufgeben mussen. Deshalb wird
eine begriffliche Unterscheidung beibe-
halten und der Winterschlaf und Sommer-
schlaf mit mehrere Tage dauernden Tor-
porepisoden (multi-day torpor bouts) vom
taglichen Torpor mit Torporepisoden <24 h
unterschieden. In der Tat tritt Torpor bel
Saugetieren entweder als kurze Episode
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fur einige Stunden auf oder aber in Form
von mehrtagigen Torporepisoden die im
Winterschlaf in regelmaBiger Folge tiber
lange Zeit aufrechterhalten werden.

Im Schlaf und in der circadianen Ruhe-
phase senken Tiere auch ohne Torpor
ihren Energieumsatz. Bel Sdugetieren
betragt diese Reduktion des Ruheum-
satzes etwa 10 bis 20% und die Kérper-
temperatur sinkt um 0,5 bis 2,0 °C. Bei
Vogeln ist diese circadiane Variation noch
deutlicher, mit einer Umsatzreduktion um
30% und 3-4°C niedrigerer Korpertempe-
ratur. Bei Nahrungsmangel und Kaltebe-
lastung koénnen Vogel diese Reaktion aus-
weiten, wobei kleine Singvdgel ihre Kor-
pertemperatur um 10°C, von 43°C auf
33°C, senken, sodass die Grenze zwischen
der circadianen Variation des Ruheum-
satzes und dem taglichen Torpor ver-
schwimmt (Prinzinger et al. 1991, Mc
Kechnie & Lovegrove 2002). Ob dies auch
fur Saugetiere gilt, ist fraglich. Es wurde
zwar postuliert, dass Winterschlaf eine
Ausweitung und Vertiefung von Schlaf sein
konne, aber nachfolgende Messungen des
EEG ergaben, dass die schlaftypischen
Veranderungen des EEG (slow-wave
sleep) und die Erholungswirkung im
Winterschlaf und beim taglichen Torpor
nicht auftreten. Im Gegentell, es entsteht
ein Schlafdefizit, das nach dem Erwachen
aus dem Torpor durch auffallend lange
Tiefschlafperioden ausgeglichen wird
(Heller & Ruby 2004).

Da torpide Tiere inaktiv sind, kaum auf
auBere Reize regieren, ithren Stoffwechsel
auf Sparflamme halten und hypotherm
werden, liegt die Vermutung nahe, dass
sie ithre Regulationsleistungen weitgehend
aufgegeben haben. Diese Vermutung ist



jedoch falsch und es ist geradezu erstaun-
lich, zu welchen endothermen Regula-
tionsleistungen torpide Tiere noch in der
Lage sind. Bis heute ist es nicht moglich
Torpor im Experiment gezielt auszuldsen.
Wer diese Prozesse untersucht, muss war-
ten bis sich ein Tier spontan dazu ent-
scheidet. Spontaner Torpor beginnt mit
einer raschen Depression des Stoffwech-
sels unter das Niveau des Basalstoffwech-
sels. Es wird weniger Warme gebildet
und infolgedessen sinkt die Kérpertem-
peratur. Die Entwicklung der Hypother-
mie beim Eintritt in den Torpor wird
genau kontrolliert und gelegentlich durch
Heizschiibe unterbrochen. Im tiefen Tor-
por bleibt die Kontrolle der Kdrpertem-
peratur und der Warmebildung erhalten
und letztere wird beil Bedarf gesteigert,
um die Kérpertemperatur konstant zu hal-
ten. Aus dem tiefen Torpor kénnen die
Tiere jederzeit spontan erwachen, heizen
sich durch kérpereigene Warmebildung
auf, wobei noch im hypothermen Zustand
Spitzenwerte des Sauerstoffverbrauchs
erreicht werden (Heldmaier & Ruf 1992,
Ortmann & Heldmaier 2000, Heldmaier et
al. 2004).

Winterschlaf

Winterschlaf ist die extremste Form des
Torpor, eine Radikalmal3nahme, bei der
Winterschlafer sich in ein geschutztes
Hibernaculum zurickziehen und ihre nor-
malen Aktivitaten vollstandig aufgeben. Die
meisten Winterschlafer speichern vor
Beginn des Winterschlafs einen grof3eren
Fettvorrat im Korper (30-40% des Kor-
pergewichts) und decken daraus ihren
Energiebedarf wahrend des Winterschlafs.
Dies erfordert eine langere Vorbereitung,

die abgeschlossen sein muss, bevor tiber-
haupt ein akuter Nahrungsmangel auftritt.
Ein solches Zeitprogramm kann nur um-
gesetzt werden, indem die Vorbereitung
und der Winterschlaf in ein Jahrespro-
gramm des Verhaltens eingebettet sind.
Winterschlafer besitzen deshalb eine aus-
gepragte Jahresperiodik, und nicht ohne
Crund ist bel winterschlafenden Zieseln
die circannuale Rhythmik entdeckt worden.

Im tiefen Winterschlaf kénnen Winter-
schlafer ihren Energieumsatz im Extremfall
auf 2 % des Basalstoffvechsels verringern
(Geiser & Ruf 1995, Heldmaier et al. 2004).
Allerdings verharren sie nicht dauernd in
diesem torpiden Zustand, sondern unter-
brechen ihn immer wieder durch Wach-
phasen. Die Abfolge von Emtritt in den
Torpor, tiefem Torpor, Erwachen und
Wachphase wird als Torporepisode
(,,hibernation bout", , torpor bout") bezeich-
net. Der gesamte Winterschlaf besteht aus
einer Folge solcher Torporepisoden, wo-
bei die Dauer dieser Episoden zu Beginn
der Winterschlaf-Saison im Oktober relativ
kurz ist, zum Mitwinter hin zunimmt (langs-
te Torporepisode 16 Tage) und vor dem
Ende der Winterschlaf-Saison im Marz-
April wieder kurz wird, wie das beil dem
Murmeltier in Abb. 1 zu sehen ist. Im Frei-
land werden haufig langer dauernde Tor-
porepisoden beobachtet als unter Labor-
bedingungen.

Die Crinde fiir das wiederholte Er-
wachen aus dem Winterschlaf sind bis
heute unbekannt. Alle nur denkbaren
Metaboliten, Ionen oder Hormone wurden
bereits daraufhin untersucht, ob es im tor-
piden Zustand zu Konzentrationsanderun-
gen kommit, die Ursache fur das Erwachen
sein kénnten — bisher ohne Erfolg. Eme
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Abbildung 1: Kérpertemperatur eines Murmeltiers im Winterschlaf.
Das Murmeltier wurde den Sommer tber in einer Voliere gehalten
und Anfang Oktober in eine Klimakammer bei 5°C Ta gesetzt

(Dauerdunkel).

heiB3e Spur lieferte der Nachweis degene-
rativer Prozesse im Zentralnervensystem
torpider Ziesel und Hamster. Im tiefen Tor-
por werden synaptische Kontakte redu-
ziert, u.a. durch Akkumulation von hyper-
phosphoryliertem tau-Protein, und dieser
Prozess wird wahrend der Wachphasen
wieder korrigiert (Arendt et al. 2003). Im
torpiden Zustand bel tiefen Gewebetempe-
raturen und dem gebremsten Stoffwechsel
kommt es anscheinend zu Stérungen der
Funktionalitat des ZNS, die dann in den
Wachphasen bei hoher Kérpertemperatur
wieder ausgeglichen werden. Finen Hin-
weis auf die Richtigkeit dieser Vermutung
liefert der erst kiirzliche entdeckte Win-
terschlaf von Fettschwanz-Makis auf Mada-
gaskar. Sie halten auch bei hohen Umge-
bungstemperaturen Winterschlaf, und wenn
ithre Kérpertemperatur wiederholt passiv
auf 30 °C erwarmt wird, so blieben die
Unterbrechungen des torpiden Zustand
aus (Dausmann et al. 2004).

Die wiederholten Unterbrechungen des
Winterschlafs verschlechtern naturlich die
Energiebilanz des Winterschlafs. Beim
Aufwachvorgang wird die Kérpertem-
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und sie tragen jeweils
zur Hélfte zur Erwar-
mung bei. Dabeil wer-
den Spitzenwerte im
Sauerstoffverbrauch
erreicht, die sonst nur
bei schwerer korperlicher Arbeit auftre-
ten. Murmeltiere investieren 72% ihres
Energieverbrauchs im Winterschlaf in die
Aufwachvorgange und die anschlie3en-
den Wachphasen, und lediglich 28% wer-
den fur die Aufrechterhaltung der Le-
bensfunktionen in den Phasen des tiefen
Torpors verbraucht. Wegen der Wach-
phasen erreicht die Energieeinsparung
etwa 90-95%, anstatt der maximal 98%,
die im Dauertorpor mdglich waren
(Ortmann & Heldmaier 2000).

Igel, Ziesel oder Murmeltiere halten
einen Winterschlaf von etwa 6-7 Monaten
Dauer, in denen sie ihren Energiebedarf
alleine aus dem Fettvorrat des Kérpers
decken. Bei gut gefiillten Fettspeichern,
besonders langen Winterschlaf-Episoden
und gunstigen thermischen Bedingungen,
die keine Gegenregulation im Torpor
erfordern (Temperaturen tiber 0°C im
Hibernaculum), kénnen hypometabole
Zustande auch uber einen wesentlich lan-
geren Zeitraum aufrecht erhalten werden.

Mar

Ein Beispiel dafiir sind die einheimischen
Siebenschlafer, die ihren Winterschlaf auf
10 Monate ausdehnen und ihn damit jah-



Téaglicher Torpor — §00

400

- 200

=]

s
g

Ty Winterschlaf

30

re
=3
=1

20 -

8
L=
Sauerstoffverbrauch (mL h™')

10

Temperatur (*C)

o
=]

1212, 1342 1412, 16.12. 16.12 17142

40— ! - 600
Sommerschlaf
TD
30
20

18.06. 19.06, 20.06. 21.06. 22.06. 23.06.
Tage (Datum)

400

200

Abbildung 2: Kérpertemperatur und Stoff-
wechselrate eines Siebenschlafers zu drei ver-
schiedenen Jahreszeiten. Der Siebenschlafer
wurde in einer kleinen Voliere in einer Klima-
kammer gehalten, die den jahreszeitlichen
Veranderungen der Photoperiode und Aul3en-
temperatur angeglichen wurde. Die Voliere
war mit einer Schlafbox verbunden, aus der
Luft abgesaugt wurde, um den Sauerstoffver-
brauch und die Kohlendioxidproduktion zu
bestimmen (nach Wilz & Heldmaier 2000)

reszeitlich in den Sommerschlaf iibergehen
lassen (Bieber und Ruf 2009). Sie sind wah-
re Torpor-Experten, da sie sowohl Winter-
schlaf als auch Sommerschlaf halten und
wéahrend der Ubergangszeit im September
auch in tdglichen Torpor fallen kénnen
(Abb. 2). Ein extremes Beispiel fur Dauer-
Torpor ist das Eastern Pygmy-Possum
(Korpergewicht 53 g), Cercartetus nanus,
einem der wenigen fakultativen Winter-
schlafer, die bis zu 367 Tage Winterschlaf
halten kénnen (Geiser 2007), also langer
als ein ganzes Jahr, und somit auch den

Begriff "Winterschlaf' fur dieses Verhalten
fragwtirdig erscheinen lassen. In diesem
Fall dauerten einzelne Torporepisoden
rund 25 Tage.

Lange Zeit wurde Winterschlaf mit Kal-
te assoziiert und als ein besonders cha-
rakteristisches Merkmal fiir die Uberwin-
terung von Kleinsaugern in temperaten
und nordlichen Breiten betrachtet. Zu die-
ser Einschatzung fuhrte auch die Tat-
sache, dass im Winterschlaf die Kérper-
temperatur auf Werte nahe der Umge-
bungstemperatur gesenkt wird, haufig auf
Werte zwischen 1 und 6 °C. Temperaturen
unter 0° C werden vermieden, vermutlich
um ein Einfrieren der Kérperfliissigkeiten
zu vermeiden. Eine Ausnahme davon ist
das arktische Ziesel, Spermophilus parryi,
das in Erdbauten tiberwintert und dessen
Kérpertemperatur im Torpor auf -3,5 °C
sinkt (Barnes 1989). Sie haben kein Frost-
schutzmittel, um Eisbildung zu vermeiden,
sondern lassen ihre Korperflussigkeiten
unterkuhlen. Eine riskante Strategie ange-
sichts der Tatsache, dass das Herz weiter
schlagt, und auch andere Bewegungen
die Eiskristallisation auslosen konnten.

Dass Winterschlaf nicht nur im kalten
Klima der nérdlichen Breiten sondern
auch unter tropischen Bedingungen auf-
treten kann, haben Freilandbeobachtun-
gen am Fettschwanz-Maki auf Madagas-
kar gezeigt (Dausmann et al. 2004). Von
April bis September, also den Winter-
monaten der Stidhalbkugel, herrscht
Trockenzeit und die Nahrung, vor allem
Frichte, wird knapp. In den Monaten da-
vor fressen sich die Makis ein Fettvorrat
an, der zum grof3en Teil im Schwanz ge-
speichert wird. Zum Winterschlaf ziehen
sie sich in Baumhohlen zurtick, reduzieren
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thren Stoffwechsel auf Sparflamme und
die Korpertemperatur sinkt auf das Ni-
veau der Umgebungstemperatur, wie bel
einem Winterschlafer aus nordlichen
Breiten. Allerdings mit einem gravieren-
den Unterschied: Die Umgebungstempe-
ratur fluktuiert tageszeitlich sehr stark,
sinkt nachts auf 10 °C, steigt tagsuiber auf
Werte bis zu 33 °C. Die Korpertemperatur
der hypometabolen Fettschwanz-Makis
folgt diesen Schwankungen, ohne dass sie
aus dem Winterschlaf erwachen, selbst
wenn ihre Koérpertemperatur dabei taglich
34 °C erreicht. Die durch Winterschlaf
erzielte Energieeinsparung betragt dabei
etwa 70%, also deutlich weniger als bei
Winterschlaf in kalteren Klimazonen, aber
es reicht aus, um die mehrere Monate
dauernde nahrungsarme Zeit zu tiberste-
hen. Dieses Beispiel macht besonders
deutlich, dass es sich beim Torpor nicht
um eine Reaktion auf Kalte handelt, son-
dern primdr um einen hypometabolen
Zustand zur Verringerung des Energiebe-
darfs (Dausmann et al. 2009).

Taglicher Torpor

Beim taglichen Torpor wird der Energie-
umsatz taglich nur fur einige Stunden auf
Sparflamme umgeschaltet und die Kor-
pertemperatur gesenkt. Dieses Verhalten
ist in den vergangenen Jahren an immer
mehr Saugetierarten entdeckt worden, vor
allem durch den Einsatz von Tempera-
tursendern oder Datenloggern, mit denen
die Korpertemperatur ohne Stérung der
Tiere liber Wochen beobachtet werden
kann. Tagliche Messung der Koérper-
temperatur mit einem Thermometer und
die regelmalige Kafigreinigung sind bei-
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nahe sichere Verfahren, um das Torpor-
verhalten zu unterdriicken. Durch teleme-
trische Verfahren wurde z.B. entdeckt,
dass Mausmakis im Freiland auf Mada-
gaskar regelmalig torpid werden, ein
Verhalten das im Labor bisher ibersehen
wurde. Diese Befunde waren besonders
uberraschend, weil damit zum ersten Mal
auch bel Primaten die Fahigkeit zum
Torpor nachgewiesen wurde (Ortmann et
al. 1997, Schmid et al. 2000, Dausmann et
al. 2004).

Taglicher Torpor tritt vorwiegend oder
ausschlieBlich wahrend der circadianen
Ruhephase von Kleinsdugern auf, wie es
am Beispiel des Zwerghamsters in Abb. 3
und 4 zu sehen ist. Sie nutzen ihre tagliche
Ruherzeit, um gleichzeitig Energie zu spa-
ren. Vor Beginn der nachtlichen Aktivitats-
zelt beenden sie den Torpor und folgen
dann threm normalen ultradianen Aktivi-
tatsrthythmus wahrend der Nacht, bevor
sie wieder torpid werden. Winterakklima-
tislerte Dsungarische Zwerghamster zei-
gen taglichen Torpor, auch wenn sie bei
thermoneutraler Temperatur gehalten und
ad Iibitum gefiittert werden. Es ist also kei-
ne proximate Reaktion auf externe Be-
lastung wie Futtermangel, Wassermangel
oder Kalte, sondern ein endogen gesteu-
ertes Verhalten zur Energieeinsparung.
Dieser saisonal obligate spontane Torpor
ist tagesperiodisch synchronisiert und
bleibt im Dauerdunkel als freilaufender
circadianer Rhythmus erhalten (Abb. 4).

Da die Tiere nur fiir einige Stunden tor-
pid werden, ist zu erwarten, dass damit
weniger Energle eingespart wird als im
Winterschlaf. Ein Rechenbeispiel soll dies
veranschaulichen. Wenn im téglichen Tor-
por der Energieumsatz fur 8 h auf ¥4 des
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Abbildung 3: Kérpertemperatur und Sauerstoffverbrauch eines
Zwerghamsters, Phodopus sungorus, der an zwel aufeinander folgen-
den Tagen torpid wurde und in der Nacht ultradiane

Aktivitatsschibe zeigte.

Basalstoffwechsels gesenkt wird, dann
verringert dies bel Thermoneutralitat den
taglichen Energiebedarf um 25%. Der tat-
sachliche Energiebedarf von Kleinsaugern
liegt jedoch 2- bis 3-mal hoher als der
Basalstoffwechsel und die Energieeinspa-
rung durch 8 h Torpor betragt dann 30 bis
40%. Diese GroBenordnung wurde bel
verschiedenen Kleinsdugern bestatigt, z.B.
auch bei Mausmakis (Ortmann et al. 1997,
Schmid et al. 2000). Dabei handelt es sich
allerdings nur um einen Sockelbetrag und
durch langere Dauer der Torporepisoden
kann deutlich mehr Energie eingespart
werden. So sind Zwerghamster in der La-
ge durch regelmaligen Torpor bis zu
65% Energie einzusparen (Ruf et al 1991),
und kiirzlich wurde bel einem kleinen
Beuteltier, Sminthopsis macroura, eine
Einsparleistung bis zu 90% beschrieben
(Kortner & Geiser 2009). Das sind
Spitzenwerte, die nahe an das Potential

T 0 werden, denn es wird
nur die circadiane Ru-
hephase zum Energie
sparen genutzt, wah-
rend beim Winterschlaf
das aktive Leben fur
Monate vollstandig aufgegeben werden
muss. Hnzu kommit, dass taglicher Torpor
die Moglichkeitt bietet, die Haufigkeit und
Dauer der torpiden Phase zu variieren.
Dies schafft einen physiologischen Vortell,
da die Energieeinsparung individuell und
von Tag zu Tag an die aktuellen energeti-
schen Erfordernisse angepasst werden
kann.

Ein saisonal und spontan auftretender
Torpor ist nur bei wenigen Arten nachge-
wiesen worden. Die Mehrzahl der Maus-
arten, von denen taglicher Torpor bisher
bekannt ist, reagieren damit unmittelbar
auf Nahrungsmangel, d.h. sie setzen Tor-
por fakultativ zur Energieeinsparung ein.
Auch bel [hnen ist das Verhalten tagespe-
riodisch synchronisiert, aber diese zeitli-
che Ordnung kann unter extremem Nah-
rungsmangel verloren gehen und es kén-
nen mehrere Torporepisoden pro Tag auf-
treten.

12:00 0:00
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Abbildung 4: Tagesperiodik des taglichen
Torpor beim Zwerghamster. Torpor tritt nicht
taglich auf, sondern unregelmalig etwa jeden
zweiten oder dritten Tag, aber dann zur einer
ahnlichen Tageszeit. Im Dauerdunkel lauft die
circadiane Rhythmik des Torpor frei mit einer
Periodenlange von 25 h (Ruf 1992).

Ein besonders starker Anreiz fiir Torpor
ist Nahrungsmangel. Ene Reduktion des
Nahrungsangebots um z.B. 30% verstarkt
entweder eine bereits vorhandene Nei-
gung zu taglichem Torpor, oder 16st ihn

innerhalb von wenigen Tagen aus (Ruf et al.

1991, Ehrhardt et al. 2005). Bei Hausmau-
sen ist diese Reaktion besonders rasch,
denn wenn man ihnen das Futter entfernt,
so werden sie innerhalb weniger Stunden
torpid (Overton & Williams 2004). Dieser
starke Enfluss des Nahrungsangebots auf
das Torporverhalten legt den Verdacht
nahe, dass die neuroendokrine Regulation
von Torpor und Erndhrung eng verbunden
sind. So konnte in einigen Fallen durch
Leptin das Auftreten von Torpor verringert
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werden, wahrend der , Hungertransmitter*
Ghrelin die Torpordauer verlangert. An der
Regulation des Energiehaushalts sind Neu-
ropeptid-Y produzierende Neurone des
Hypothalamus beteiligt und durch Hem-
mung oder Ausschaltung des NPY-Signal-
wegs konnte Torpor unterdriickt werden
(Ubersicht Swoap 2008). Diese Ergebnisse
bestatigen, dass Torpor keine Ausfalls-
erscheinung ist, sondern ein neuronal kon-
trolliertes Verhalten zur Energieregulation.

Im Gegensatz zum Nahrungsangebot
hat Kélte nur eine modulierende Wirkung
auf das Torporverhalten. Kalte allein reicht
in der Regel nicht aus um Torpor auszuld-
sen, sondern wirkt nur in Kombination mit
Nahrungsmangel, dem richtigen Zeitpunkt
der saisonalen Anpassung und der circa-
dianen Phase, die den Eintritt in Torpor
gestattet. Eme moderate Kalteexposition
(10 - 20 °C) kann die Torporneigung er-
hohen, d.h. die Dauer der Torporphase
wird verlangert und im Torpor werden tie-
fere Korpertemperaturen erreicht, wie das
am Beispiel der Mausmakis im Freiland zu
sehen ist (Abb. 5) (Ortmann et al 1997).
Mausmakis sind nachtaktiv und bevorzu-
gen die frithen Morgenstunden fur Torpor
(04:00 — 12:00). Das Ende des Torpor ist
zeitlich fixiert, da Mausmakis die hohen
Temperaturen zur Mittagszeit nutzen und
sich passiv auf 30 °C erwarmen lassen.
Lediglich die Schlussphase des Erwa-
chens unterstiitzen sie durch eigene
Warmeproduktion. Eine Verldngerung der
Torporphase ist nur nach vorne maoglich,
durch friheren Beginn wahrend der
Nacht. In Einzelfallen begann die Torpor-
phase bereits vor Mitternacht, wodurch
die nachtliche Aktivitatszeit erheblich ver-
ringert wurde.
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Abbildungen 5: Tagesperiodik der Kérper-
temperatur eines Mausmakis, Microcebus
murinus, der in mehr als der Halfte der Mess-
tage torpid wurde. Zum Erwachen nutzen die
Makis die hohen Tagestemperaturen und las-
sen sich passiv auf 25 — 30 °C erwarmen,
bevor sie durch koérpereigene Warmebildung
die endgiltige Kérpertemperatur von 36 °C
erreichen. Da sie immer zur selben Tageszeit
aus dem Torpor erwachen sind langere Tor-
porepisoden nur durch friheren Beginn in der
Nacht moéglich (Ortmann et al 1997).

Metabolische Inhibition im Torpor

Gesichert ist bisher, dass im torpiden
Zustand die Proliferation von Zellen, Trans-
kription, Translation und damit auch die
Proteinbiosynthese und der Proteinabbau
praktisch emmgestellt werden (Carey et al.
2003). Dies gilt sowohl fur den Winter-
schlaf als auch fiir den taglichen Torpor,
wobel in letzterem Fall entdeckt wurde,
dass Transkription und Translation beim
Eintritt in den Torpor bereits bel relativ
hoher Kérpertemperatur gehemmt und
beim Erwachen aus dem Torpor sofort
wieder in Betrieb genommen werden
(Berriel Diaz et al. 2004). Dies wirde den
ATP-Verbrauch im Torpor deutlich verrin-

gern (bel Endothermen 20-30% des ge-
samten ATP-Verbrauchs). Zusatzlich wird
im Torpor und im Winterschlaf auch die
ATP-Produktion verringert, durch Hem-
mung der Glykolyse (Storey 1997, Held-
maier et al.1999) und Verminderung der
oxidativen Phosphorylierung in den
Mitochondrien. Letzteres ist besonders
deutlich an den Mitochondrien von win-
terschlafenden Zieseln ausgepragt und
gilt in geringem Umfang auch fiur die
Mitochondrien von torpiden Zwerghams-
tern (Staples & Brown 2008).

In den letzten Jahren wurde mehrfach
der Versuch unternommen Torpor durch
metabolische Inhibitoren kiinstlich auszu-
16sen. Desoxyglucose hemmt die Glyko-
lyse, da sie nach der ersten Phosphory-
lierung zu Glucose-6-Phosphat nicht wei-
ter abgebaut werden kann. Injektion von
Desoxyglucose senkt bel Zwerghamstern
die Korpertemperatur fiir kurze Zeit, aber
die Reaktion ist wesentlich schwéacher als
im Torpor und es bleibt unklar, ob diese
Reaktion auf Desoxyglucose tatsachlich
dem spontanen Torpor vergleichbar ist.
Ahnliche Reaktionen wurden auch durch
Injektion von AMP ausgelost, oder die
Beatmung von Mausen mit 80 ppm H,S in
der Luft (Blackstone et al. 2005, Swoap
2008). Vor kurzem wurden aminierte
Schilddriisen-Hormone entdeckt, deren
biologische Bedeutung unbekannt ist, die
aber Kandidaten fiir metabolische Inhibi-
tion sein koénnten, insbesondere das 3-
lodothyronamin. Die Injektion von 3-
Iodothyronamin 16st bei Mausen und
Zwerghamstern eine metabolische Inhi-
bition aus, die zwar schwacher ist als nor-
maler Torpor, aber sie hemmt innerhalb
von wenigen Minuten die Clykolyse und
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der Stoffwechsel schaltet auf Fettabbau
um, wie das auch beim natirlichen Torpor
geschieht (Braulke et al. 2008). In der
Summe zeigen diese Ergebnisse, dass
Torpor nicht auf dem Abschalten eines
einzelnen Stoffwechselwegs beruht, son-
dern dass es sich dabel um eine komple-
xe Regulationsleistung handelt, deren Aus-
l6ser und Steuerung noch nicht bekannt
sind.

Vorkommen von Torpor und Winterschlaf

Hypometabolische Regulation ist beil En-
dothermen weit verbreitet. In der Mehr-
zahl aller Saugetierordnungen gibt es ein-
zelne Arten oder ganze Familien, die Tor-
por, Winterschlaf oder Sommerschlaf zei-
gen. Dank verbesserter Messtechnik sind
in den letzten Jahren zahlreiche neue Bei-
spiele fiir hypometabolische Regulation
entdeckt worden, auch bei Tieren die un-
ter Frellandbedingungen leben. Dazu
zahlt die Entdeckung von Torpor und
Winterschlaf bei Primaten auf Madagaskar
(Ortmann et al. 1997, Dausmann et al.
2004), bei Zaedyus pichi, einem Vertreter
der Gurteltiere (Dasypodidae, Xenarthra)
(Superina & Boily 2007) und bei Elefan-
tenspitzmausen (Macroscelidae) (Love-
grove et al. 2001). Letztere gehdren zur
GroB3gruppe der Afrotheria, die sich im
Lauf der Evolution schon relativ frith von
den anderen Gruppen der Eutheria ge-
trennt hatten. Von den Monotremata und
den Marsupialia, die sich noch frither von
den Eutheria trennten, ist die Fahigkeit
zum Torpor schon seit langerem bekannt.
Aber auch hier wurde Torpor verschiede-
ner Intensitaten bei zahlreichen neuen
Arten entdeckt. Bezogen auf die Gesamt-
zahl der Arten scheint Torpor bei den
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Monotremata und Marsupialia noch haufi-
ger vorzukommen als bei den Eutheria
(Nicol & Andersen 2007, Geiser 2007,
Kortner & Geiser 2009). Auch bei grof3e-
ren Saugtieren, wie dem Rothirsch und
dem Przewalski-Pferd, ergaben sich
Hinweise auf hypometabolische Regula-
tion in Zeiten energetischer Belastung
(Arnold et al. 2004, 2007)

Taglicher Torpor, Winterschlaf und
Sommerschlaf werden haufig als eine
Anpassung von Endothermen an Belastun-
gen des Energiehaushalts betrachtet, z.B.
an Nahrungsmangel, Wassermangel oder
Kalte. Die weite Verbreitung von Torpor
lasst es jedoch unwahrscheinlich erschei-
nen, dass es sich dabeil um eine neue
Erfindung der Endothermen handelt, ein
apomorphes Merkmal, denn dann musste
es mehrfach und unabhédngig voneinan-
der in weilt entfernten Saugetiergruppen
entstanden sein. Die weit gestreute Ver-
breitung von Torpor unter den Saugetie-
ren und die physiologische Ahnlichkeit
der verschiedenen Torporformen spricht
eher daflir, dass es sich um ein plesio-
morphes Merkmal handelt, das bereits
bei der Evolution der frithesten Sauge-
tiere vorhanden war.

Moglicherweise ist Torpor phylogene-
tisch noch viel alter, denn auch bei Vogeln
ist er in unterschiedlichen Intensitatsstufen
weit verbreitet (Prinzinger et al. 1991, Mc
Kechnie & Lovegrove 2002). Einige Merk-
male des Torpor, wie z.B. eine Reduktion
des Stoffivechsels und der Herzfrequenz
unter die normalen Ruhewerte lassen sich
in saisonalen Ruhephasen auch bei ekto-
thermen Reptilien, Amphibien und
Fischen nachweisen, wie das erst kiirzlich
beil antarktischen Fischen entdeckt wurde



(Campbell et al. 2008). Dies legt die
Schlussfolgerung nahe, dass die Fahigkeit
zu hypometabolischer Regulation ein phy-
logenetisch altes Merkmal der Wirbeltiere
ist. Die genetischen Crundlagen der
hypometabolischen Regulation, die bio-
chemischen Mechanismen und die neuro-
endokrine Steuerung der verschiednen
Torporformen sind noch nicht bekannt.
Aber auf Grund der Ahnlichkeit der
beobachteten Phdnomene ist denkbar,
dass Torpor ektotherme Wurzeln hat und
bei den endothermen Saugetieren und
Vogeln um korpereigene Warmebildung
erweitert wurde, die ihnen, unabhangig
von der Umgebungstemperatur, eine bes-
sere Kontrolle iiber den Emtritt in den
Torpor und das Erwachen aus dem

Torpor gibt.
Literatur:

Arendt T, Stieler ], Strijkstra AV, Hut RA,
Rudiger ], Van der Zee EA, Harkany T,
Holzer M, Hartig W (2003) Reversible pai-
red helical filament-like phosphorylation of
tau is an adaptive process associated with
neuronal plasticity in hibernating animals. |
Neurosci 23:6972-6981

Arnold W, Ruf T, Reimoser S, Tataruch E
Onderscheka K, Schober F (2004)
Nocturnal hypometabolism as an overwin-
tering strategy of red deer (Cervus
elaphus). Am | Physiol 286: R174-811

Arnold W, Ruf T, Kuntz R (2006) Seasonal
adjustment of energy budget in a large
wild mammal, the Przewalski horse (Equus
ferus przewalskil) 1I. Energy expenditure. J
Exp Biol 209: 4566-4573.

Barnes BM (1989) Freeze avoidance in a mam-
mal: body temperatures below 0 degree C
in an Arctic hibernator. Science 244:
1593-1595

Berriel Diaz MV, Lange M, Heldmaier G,
Klingenspor M (2004) Depression of tran-
scription and translation during daily torpor

in the Djungarian hamster (Phodopus sun-
gorus). ] Comp Physiol [B] 174: 495-502

Bieber C, Ruf T. (2009) Summer dormancy in
edible dormice (Glis glis) without energetic
constraints. Naturwissenschaften 96:
165-171

Blackstone E, Morrison M, Roth MB (2005) H,S
induces a suspended animation-like state
in mice. Science 308: 518.

Braulke L, Klingenspor M, DeBarber A, Tobias
SC, Crandy DK, Scanlan T'S, Heldmaier G
(2008) 3-lodothyronamine: a novel hormo-
ne controlling the balance between gluco-
se and lipid utilisation. ] Comp Physiol B
178:167-1717

Campbell HA, Fraser KE Bishop CV,, Peck LS,
Egainton S. (2008) Hibernation in an antarc-
tic fish: on ice for winter. PLoS ONE 3: 1743.

Carey HV, Andrews MT, Martin SL (2003)
Mammalian hibernation: cellular and mole-
cular responses to depressed metabolism
and low temperature. Physiol Rev 83:
1153-1181

Dausmann KH, Clos ], Ganzhorn JU, Heldmaier
G (2004) Physiology: hibernation in a tropi-
cal primate. Nature 429: 825-826.

Dausmann KH, Clos ], Heldmaier G (2009)
Energetics of tropical hibernation. ] Comp
Physiol B 179: 345-357

Ehrhardt N, Heldmaier G, Exner C (2005)
Adaptive mechanisms during food restricti-
on in Acomys russatus: the use of torpor for
desert survival. ] Comp Physiol B 175:
193-200.

Geiser E Ruf T (1995) Hibernation versus daily
torpor in mammals and birds: physiological
variables and classification of torpor pat-
terns. Physiol Zool 68: 935-966

Geiser F (2007) Yearlong hibernation in a mar-
supial mammal. Naturwissenschaften 94:
941-944

Heldmaier G, Ruf T (1992) Body temperature
and metabolic rate during natural hypo-
thermia in endotherms. ] Comp Physiol B
162: 696-706.

Heldmaier G, Klingenspor M, Werneyer M,
Lampi BJ, Brooks SP, Storey KB (1999)
Metabolic adjustments during daily torpor
in the Djungarian hamster. Am ] Physiol
276: E896-906.

33



Heldmaier G, Klingenspor M (2003) Role of
photoperiod during seasonal acclimation in
winter-active small mammals. In: Heldmaier
G, Werner D (eds) Environmental signal
processing and acclimation. Springer
Verlag, Heidelberg, pp 251-279

Heldmaier G, Ortmann S, Elvert R (2004)
Natural hypometabolism during hibernati-
on and daily torpor in mammals. Respir
Physiol Neurobiol. 141: 317-329. Review.

Heller HC, Ruby NF (2004) Sleep and circadi-
an rhythms in mammalian torpor. Ann Rev
Physiol 66: 275-289

Kortner G, Geiser F (2009) The key to winter
survival: daily torpor in a small arid-zone
marsupial. Naturwissenschaften 96:
525-530

Lovegrove BG, Raman J, Perrin MR (2001)
Heterothermy in elephant shrews,
Elephantulus spp. (Macroscelidea): daily
torpor or hibernation? ] Comp Physiol B
171: 1-10.

McKechnie AE, Lovegrove BG (2002) Avian
facultative hypothermic responses: a
review. Condor 104: 705-724

Nicol SC, Andersen NA (2007) Cooling rates
and body temperature regulation of hiber-
nating echidnas (Tachyglossus aculeatus). ]
Exp Biol 210: 586-592.

Ortmann S, Heldmaier G, Schmid ], Ganzhorn
JU (1997) Spontaneous daily torpor in
Malagasy mouse lemurs.
Naturwissenschaften 84: 28-32

Ortmann S, Heldmaier G (2000) Regulation of
body temperature and energy require-
ments of hibernating alpine marmots
(Marmota marmota). Am | Physiol 278:
R698-1704.

Overton JM, Williams TD (2004) Behavioral and
physiologic responses to caloric restriction
in mice. Physiol Behav 81: 749-754

Prinzinger R, PreBmar A, Schleucher E (1991)
Body temperature in birds, Comp Biochem
Physiol A 99: 499-506

Prof. Dr. Gerhard Heldmaier
Fachbereich Biologie
Tierphysiologie Universitat Marburg
D-35032 Marburg

34

Ruf T, Klingenspor MV, Preis H, Heldmaier G
(1991) Daily torpor in the Djungarian
hamster (Phodopus sungorus): interactions
with food intake, activity, and social beha-
viour. ] Comp Physiol B 160:609-615

Ruf, T. (1992). Torpor beim Dsungarischen
Zwerghamster (Phodopus sungorus) und
der Hirschmaus (Peromyscus maniculatus):
Saisonalitat, Tagesperiodik und Energetik.
Dissertation, Philipps-Universitat Marburg.

Schmid J, Ruf T, Heldmaier G (2000)
Metabolism and temperature regulation
during daily torpor in the smallest primate,
the pygmy mouse lemur (Microcebus myo-
xinus) in Madagascar. ] Comp Physiol B
170: 59-68.

Steinlechner S, Puchalski W (2003)
Mechanisms for seasonal control of repro-
duction in small mammals. In: Heldmaier G,
Werner D (eds) Environmental signal pro-
cessing and adaptation. Springer Verlag,
Heidelberg, pp 233-350

Staples JE Brown JC (2008) Mitochondrial
metabolism in hibernation and daily torpor:
a review. ] Comp Physiol B 178: 811-827

Storey KB (1997) Metabolic regulation in mam-
malian hibernation: enzyme and protein
adaptations. Comp Biochem Physiol A 118:
1115-1124

Superina M, Boily P (2007) Hibernation and
daily torpor in an armadillo, the pichi
(Zaedyus pichiy). Comp Biochem Physiol A
148: 893-898

Swoap 5] (2008) The pharmacology and mole-
cular mechanisms underlying temperature
regulation and torpor. Biochem Pharmacol.
76:817-824

Wilz M, Heldmaier G (2000) Comparison of
hibernation, estivation and daily torpor in
the edible dormouse, Glis glis. ] Comp
Physiol B 170: 511-521.





