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CZY PTAKI SA ZDOLNE DO TERMOGENEZY BEZDRZENIOWEJ?

W wyniku procesow zyciowych, zachodzacych w organizmach zwierzecych,
jest uwalniana pewna ilo$¢ energii. Zjawisko to ma szczegélne znaczenie u ga-
tunkow statocieplnych, ktére w warunkach fizjologicznego chitodu, czyli ponizej
strefy termoneutralnej, musza wyprodukowac¢ duzg ilos¢ ciepta do ogrzania
wiasnego ciata. Sposoby uwalniania ciepta u ptakéw i ssakéw podzieli¢ mozna
najogoélniej na termogeneze drzeniowg i bezdrzeniowa.

Termogeneza drzeniowa polega na produkcji cieptaw wyniku drzenia miesni
poprzecznie prazkowanych (Poczopko 1990). Tymczasem bezdrzeniowag (NST)
jest wedtug JANSKY’ego (1973) mechanizmem ogrzewania organizmu poprzez
uwalnianie energii, bez elektromiograficznych oznak aktywnosci. Wynika stad,
ze ciepto produkowane w warunkach metabolizmu podstawowego (tj. przy braku
aktywnos$ci, na czczo, w strefie termoneutralnej) pochodzi gtownie z NST (obli-
gatoryjne lub bazalne NST). Dodatkowe ciepto, powstajace w temperaturach
otoczenia nizszych niz temperatura neutralna, jest nazywane regulatorowym
NST. Tym ostatnim rodzajem termogenezy bede zajmowat sie dalej. Produkcje
ciepta w drodze NST mozna zauwazy¢ najlepiej u zwierzat nowo narodzonych
lub aklimatyzowanych do zimna a takze u osobnikéw wychodzacych z hipotermii
(Jansky i wspétaut. 1969, Moore i Underwood 1960).

Pierwsze eksperymenty wykazujgce termogeneze bezdrzeniowg przeprowa-
dzitw 1876 roku Craude Bernard,jednak doktadniejsze jej poznanie to rezultat
badan ostatnich kilku dziesiecioleci. Zdecydowana wiekszos¢ badar dotyczg-
cych NST byta wykonywana na ssakach. Badania nad bezdrzeniowg produkcjg
ciepta rozpoczeli w 1954 roku Sellers i wspépracownicy wykazujac, ze szczury
po aklimatyzacji do niskich temperatur zwiekszaty produkcje ciepta bez zwie-
kszania aktywnosci elektromiograficznej (EMG). Co wiecej, Cottle i Carlson
(1956) dowiedli, ze szczury, u ktérych funkcje miesni zostaty zablokowne kurara,
tez mogty zwiekszaé produkcje ciepta. Ptaki przez ditugi czas byly uwazane za
niezdolne do produkcji ciepta w ten sposéb. Dopiero doswiadczenia E1 Halawani
iwspotpracownikéw (1971), a potem Barre wraz z zespotem (1986) oraz Ducham-
pa i wspOtpracownikéw (1989) dowiodty, ze u ptakéw poddanych aklimatyzacji
w niskich temperaturach produkcja ciepta wzrastata w warunkach fizjologiczne-
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go chtodu i nie byta powigzana ze zwiekszeniem aktywnos$ci EMG podstawowych
grup miesni. W takich samych warunkach osobniki nie aklimatyzowane
wyraznie zwiekszaty aktywnos¢ EMG. Wedtug zwolennikéw ,ptasiego NST” wynik
taki Swiadczy o wystepowaniu mechanizmu termogenezy bezdrzeniowej takze
u tej grupy statocieplnych. Sceptycy (Marsh 1993) stawiajg jednak zarzut, ze
podczas aklimatyzacji drzenie moze by¢ przenoszone do innych grup miesni lub
do glebszych partii tych samych miesni, a tym samym nie bedzie wykazane przez
czujniki mierzace aktywnos¢ EMG. Jednak zwolennicy replikuja, ze brak aktyw-
nosci EMG zaréwno w miesniach piersiowych, jak i brzusznych wyklucza
praktycznie jej istnienie w innych, o wiele mniejszych grupach miesni. Nalezy
jeszcze dodac, ze nawet jezeli miesnie te sg aktywne, to ich wplyw na produkcje
cieplajest znikomy, cowynika z ich matej masy, a zatem niewielkich mozliwosci
termoregulacyjnych. Poza tym zmierzenie aktywnosci wszystkich grup miesni
jest niewykonalne tak u ptakdw, jak i u drobnych ssakéw. Podwazajac zatem
istnienie NST u pierwszych, trzeba by je tez zanegowa¢ u tych ostatnich
(Duchamp i wspOtprac. 1993).

Banalnym jest stwierdzenie, ktére pozwole sobie przypomnieé, ze wszystkie
procesy zachodzace w organizmie zwierzecym muszag by¢ w jaki$ sposéb regu-
lowane. Zatem termogeneza bezdrzeniowa nie moze by¢ wyjatkiem. Pierwsze
dane dotyczace regulacji NST przedstawili Hsieh i Carison (1957). Podawali oni
szczurom noradrenaline, ktdrajestjednym z neurotransmiteréw autonomiczne-
go ukiadu nerwowego, a nastepnie obserwowali wzrost ilosci produkowanego
ciepta. Blokowanie adrenergicznych zakonczen nerwowych jednoznacznie po-
twierdzito role noradrenaliny w regulacji NST u ssakoéw (Hsieh i wsp6taut. 1957).
Ptaki — odmiennie niz ssaki — nie reaguja lub reagujg bardzo stabo na
noradrenaline (Hissa i wsp&taut. 1975, Barre i Rouanet 1983, Gebczynski dane
nie publ.), natomiast po podaniu glukagonu zwiekszajg istotnie tempo produkcji
ciepta (Barre i Rouanet 1983, Barre i wspoOtaut. 1987, tab. 1). Dotyczy to
szczegOlnie pisklat aklimatyzowanych w niskich temperaturach (Barre i wspot-
aut. 1987). Co wiecej, podawanie glukagonu przez diuzszy czas wywotywato
zmiany podobne jak aklimatyzacja (Barre i wspoOtaut. 1987). Glukagon jest
hormonem lipolitycznym, pobudzajgcym organizm do szybkiego spalania wol-
nych kwaséw ttuszczowych ijako taki powoduje wzrost ilosci produkowanego
ciepta, co w temperaturach neutralnych moze powodowaé nawet hypertermie
zwierzat (Barre i wspoOtaut. 1987). Sceptycy kontrargumentujac podkres$laja, ze
przeciwko wystepowaniu NST u ptakéw swiadczg wyniki doswiadczen, w ktérych
stymulowano sympatyczny ukiad nerwowy tych zwierzat i nie zaobserwowano
wzmozonej produkcji ciepta (Marsh i Dawson 1989). Natomiast wptyw glukago-
nu, a takze innych stymulatoréw, ttumaczy¢ mozna jedynie jako reakcje orga-
nizmu na srodek farmakologiczny, ktorej to reakcji nie nalezy myli¢ z termoge-
neza (Marsh 1993). Wyjasnienie takie nie ttumaczy jednak réznic w reakcji na
glukagon pomiedzy ptakami aklimatyzowanymi i nie aklimatyzowanymi. Ponad-
townioski Marsha i Dawsona (1989) nie sg zgodne z wynikami innych prac. Ot6z
stymulowanie adrenergicznych zakoriczert nerwowych u tyski Fulica americana
(Sutter i MacArthur 1989) zaowocowato wzrostem tempa metabolizmu. Co
wiecej, blokowanie tych zakonczen catkowicie hamowato wpltyw stymulatoréw
oraz w warunkach fizjologicznego chtodu powodowato obnizenie tempa przemian
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metabolicznych. Wyniki te podwazaja teorie o farmakologicznej odpowiedzi
organizmu i zarazem dowodnie Swiadczg o roli adrenergicznych zakonczen
nerwowych w regulacji produkcji ciepta u ptakéw, cojest analogiczne do sytuacji

obserwowanej u ssakow.
Tabela 1
Poréwnanie wydajnosci termogenezy bezdrzeniowej u kilku gatunkéw ssakoéw i pisklat ptakéow
w zaleznosci od sposobu stymulacji (S)

Gatunek Wzrost metabolizmu w s Zrédio
atune czasie NST (% BMR)

Ssaki niehibernuigce

Mysz laboratoryjna 198 Noradrenalinal Jansky iwspo6taut 1969
Szczur 175 Noradrenalina Depocas 1960

Krolik 63 Noradrenalina Koékowa i Jansky 1968
Pies 56 Noradrenalina Nagasaka i Jansky 1968

Ssaki hibernujace

Nietoperz 957 Noradrenalina Hayward 1968

Chomik 267 Noradrenalina Vybiral i Jansky 1972
Chomik 87 Tyroksyna Cassuto i Amit 1968
Ptaki

Pingwin krélewski 89 Glukagon Barre i Rouanet 1983
Pingwin krélewski 1502 Epinephryna Barre i Rouanet 1983
Pingwin krélewski 1002 Noradrenalina Barre iR ouanet 1983
Kaczka (nie aklimat.) 29 Glukagon Barre i wspo6taut. 1987
Kaczka (aklimat.) 98 Glukagon Barre i wspoétaut. 1975
tyska 100 Isoproterenol Sutter i MacArthur 1989
Gotagb 10-15 Noradrenalina Hissa i wspoétaut. 1975

1Noradrenalina-norepinephryna
2Gwaltowny, bardzo krétki wzrost tempa metabolizmu

Nie do kornca przekonuje to przeciwnikéw ,ptasiego” NST, gdyz podnosza
z kolei fakt, iz dziatanie glukagonu powoduje u dorostych ssakow wzmozenie
drzenia miesni (Marsh 1993). Jednak niekiedy poréwnywanie ptakow i ssakdw,
dwoch grup zwierzat statocieplnych, ktore ewoluowaty niezaleznie od siebie,
moze by¢ mylgce. Ot6z Hohtola i wspoétaut (1977) oraz Barre i wspotaut. (1987)
wykazali, ze u nieaklimatyzowanych pisklat gotebi i kaczek wystawionych na
niska temperature otoczenia glukagon powoduje zahamowanie drzenia miesni,
co w efekcie prowadzi¢ moze nawet do hipotermii.

Jezeli NST u ptakéw rzeczywiscie wystepuje — moéwiag sceptycy — to nalezy
wskazaé, gdzie zachodzi. Przeciez u zwierzat z tej gromady ne ma brunatnej
tkanki tluszczowej (Johnston 1971, Oison iwspotaut. 1988, Saarela i wspétaut.
1989), odpowiedzialnej za termogeneze bezdrzeniowg u ssakéw (Smith 1961,
Hull i Segall 1965a, b, ¢). Natomiast znaleziona u ptakéw rézowa tkanka
tluszczowa, réznicujgca sie w wyniku aklimatyzacji do chtodu (Barre i wspotaut.
1986, O1son i wspétaut. 1988) rézni sie od brunatnej pod wzgledem biochemi-
cznym i raczej nie bierze bezposredniego udziatlu w termogenezie (Duchamp
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i wspétaut. 1993). W tym miejscu jest konieczne zwrécenie uwagi, ze Jansky
(1973) szacujac udziat poszczegblnych organéw i tkanek ssakéww termogenezie
bezdrzeniowej wykazat, ze brunatny ttuszcz ma istotne znaczenie w produkcji
cieptajedynie u noworodkoéw i hibernatoréw wychodzacych z hipotermii. U po-
zostatych zdecydowana wiekszo$S¢ ciepta, powstajacego w drodze NST, jest
produkowana w miesniach szkieletowych, watrobie i przewodzie pokarmowym.
Wynika z tego klarowny wniosek, iz brak brunatnej tkanki ttuszczowej nie
wyklucza wystepowania NST. Badania nad przeptywem krwi w ré6znych narza-
dach ptakéw wykazaty, ze gtbwnym miejscem produkcji ciepta u aklimatyzowa-
nych kaczat, przy braku aktywnosci EMG, byly miesnie szkieletowe, natomiast
przy aktywacji glukagonem — watroba (Duchamp i wspétaut. 1993). Wydaje sie
wiec oczywistym, ze u ptakow NST moze zachodzi¢ w tych wlasnie narzadach.
Tym bardziej, iz ta lokalizacja jest analogiczna do umiejscowienia termogenezy
bezdrzeniowej u wielu ssakéw.

Opierajac sie na wynikach badan nad wystepowaniem regulatorowej termo-
genezy bezdrzeniowej u ptakéw i postugujgc sie sposobami wnioskowania
uzywanymi przy analizie analogicznych danych dotyczacych ssakéw nie mozna
odrzuci¢ hipotezy zaktadajgcej wystepowanie NST u ,,opierzonych zwierzat sta-
tocieplnych”. U wszystkich statocieplnych wydajno$¢ bezdrzeniowej produkciji
ciepta zalezy zaréwno od masy ciala, jak i trybu zycia osobnikéw danego
gatunku, na przyklad od faktu, czy moga one zapada¢ w stan hipotermii.
Oczywistym jednak jest, ze termogeneza taka w obu wspomnianych gromadach
przebiega odmiennie. Trudno ilosciowo okresli¢ znaczenie poszczeg6lnych me-
chanizmoéw w regulowaniu produkcji ciepta. Wydaje sie jednak, ze u aklimaty-
zowanych do chtodu ptakéw produkcja ciepta jest regulowana w duzym (prze-
wazajacym?) stopniu poprzez uktad hormonalny i lipolityczne hormony, takie
jak glukagon, aw mniejszym stopniu poprzez sympatyczny ukitad nerwowy ijego
stymulatory, takie jak noradrenalina. Za$ u ssakéw gtdwnag role w regulacji
termogenezy bezdrzeniowej odgrywaja stymulatory adrenergicznych zakonczen
nerwowych, cho¢ nie bez znaczenia pozostajg takze hormony, na przykiad
tyroksyna. Na koniec, termogeneza bezdrzeniowa u ptakéw zachodzi gtéwnie
w miesniach szkieletowych i narzadach wewnetrznych (watrobie), podczas gdy
u ssakéw znaczaca role w produkcji ciepta odgrywa takze brunatna tkanka
tluszczowa, nie wystepujgca u ptakow.

Gdy juz wiemy, ze termogeneza bezdrzeniowa u ptakéw moze zachodzié,
rodza sie kolejne, wynikajgce z tego faktu, pytania:

— Jak jest wykorzystywana zdolnos¢ do tego typu termogenezy przez ptaki

W czasie zmian temperatury otoczenia?

— Jakie znaczenie ma termogeneza bezdrzeniowa dla ptakéw legnacych sie

w chtodnych strefach klimatycznych?

— Jakie znaczenie ma ten rodzaj produkcji ciepta dla ptakéw w matych oraz
tych, ktére zapadajg w stan hipotermii?

— Jakiejest rzeczywiste znaczenie poszczeg6lnych mechanizméw regulujgcych
termogeneze i jak sie ono ma do naszych obecnych wyobrazen?

Miejmy nadzieje, ze juz niedtugo bedziemy mogli pozna¢ odpowiedzi na te
i podobne pytania. Jednakze wtedy zapewne pojawig sie nastepne.
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DOES NONSHIVERING THERMOGENESIS OCCUR IN BIRDS?
Summary

Regulatory nonshivering thermogenesis (NST) is a well known phenomenon in mammals
occurring in a large number of species under appropriate ecological circumstances (neonates,
arousal from torpor, and cold acclimation). Brown adipose tissue has been recognized as the effector
organ for mammalian NST, and the cellular mechanisms for activating this tissue are well
understood. In contrast, it has been difficult to document NST in birds, in which the site of
thermogenesis has not been convincingly demonstrated, and the mechanism for activating NST
during cold exposure has not been elucidated.

Some experimental data are presented to support the view that NST does in fact occur in birds,
like in mammals, in response to a variety of stimuli.
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