@

PROBLEMY NAUK BIOLOGICZNYCH

Eugenia Tegowska

Instytut Biologii Ogélnej i Molekularnej
Uniwersytet im. M. Kopernika
Gagarina 7, 87-100 Torun

Tom 50, 2001
Numer 1-2 (250-251)
Strony B\P-1D0

Polskie Towarzystwo Przyrodnikéw im. Kopernika

SEN, TORPOR OKOLODOBOWY | SEZONOWY — ZJAWISKA HOMOLOGICZNE CZY
ANALOGICZNE

Kazdy organizm zywy to uktad wzajemnych
zaleznosci, zmiana wiec jakiegokolwiek para-
metru pocigga zmiane wielu innych. Sen i hi-
bernacja to bez watpienia procesy oddziatujgce
na prace catego organizmu. Dla omdwienia
zmian, ktére wowczas w organizmach zacho-
dza, nalezatoby uwzglednié¢ wiele nie porusza-

nych tu zaleznosci — w niniejszym opracowa-
niu omdéwione zostang tylko powigzania tych
proceséw z rytmika okotodobowa, termoregula-
cja, zapisem czynnosci bioelektrycznej mézgu,
a takze ewentualnym czynnikiem ograniczajag-
cym trwanie tych proceséw.

NIE LATWO JEST ZDEFINIOWAC KTO SPI, A KTO HIBERNUJE

Cho¢ sen towarzyszyt cztowiekowi od zara-
nia dziejow i jest mu tak samo niezbedny jak
powietrze i pozywienie, cigglejednak niejest dla
nas rzecza oczywistg ani czym on jest w istocie,
ani tez kto $pi. Jak rozpoznaé kto Spi opisujg
dwie niezalezne definicje. Pierwsza — zwykle
czesciej stosowana przez osoby zajmujgce sie
gtdwnie snem cztowieka (i spotykana w no-
wszych podrecznikach fizjologii cztowieka) —
oparta jest w zasadniczej mierze na kryterium
elektroencefalograficznym (EEG). Druga —
zwykle preferowana jest przez osoby zajmujace
sie fizjologia poréwnawczg i ekologdbw — za
kryterium réznicujgce uznaje zmiany behawio-
ru. Sciste stosowanie jednej z nich niesie tak
daleko idgce konsekwencje jak ta, ze za istoty
zdolne do snu uznamy tylko ptaki i ssaki (kry-
terium EEG) lub, ze terminem tym opiszemy
zjawiska wystepujace réwniez u gadéw, ptazéw,
mieczakow i owadow (kryterium behawioralne).
Ryby zostaty w tym zestawieniu pominiete tylko
dlatego, ze ciggle brakjest wystarczajacej liczby
doswiadczen, w ktorych wykazanoby jedno-
czesne wystgpienie wszystkich 5-ciu cech beha-
wioru, pozwalajgcych stwierdzi¢ z catg pewno-
Scia, ze ryby $pia.

Jak wiec odrézniamy kto $pi a kto nie Spiw
mys$l kryterium elektroencefalograficznego?

(Ganong 1994). Senjestjednym z rytmoéw oko-
todobowych organizmu. Podczas jego trwaniaw
zapisie polisomnograficznym obserwujemy ko-
lejno po sobie wystepujgce 2 zasadnicze fazy:
sen wolnofalowy (SWS= NREM) i sen z szybkimi
ruchami gatek ocznych (REM). We snie NREM
u cztowieka wyrdzniamy 4 kolejno po sobie
wystepujace stadia. W pierwszym stadium ob-
serwujemy niskg amplitude i wysokg czestotli-
wosc¢ fal, w drugim, pojawiajg sie wrzeciona
senne (serie fal o czestotliwosci 10-14/s i am-
plitudzie 50V). W stadium 3 czestotliwos¢ fal
zmniejsza sie, za$ amplituda zwieksza, w sta-
dium 4 natomiast amplituda jest najwyzsza a
czestotliwo$¢ najmniejsza. Nastepnie dochodzi
do snu REM. Charakteryzuje sie on szybkim,
niskonapieciowym zapisem EEG, przypomina-
jacym zapis podczas czuwania, alejednoczes$nie
podwyzszony jest prég wybudzenia, zanika na-
piecie miesni szkieletowych i pojawiajq sie szyb-
kie ruchy gatek ocznych. Po zakonczeniu catego
cyklu nastepuje albo powtdrzenie sie sekwencji
zdarzen, albo samoograniczenie tego procesu —
wybudzenie. Zjawiskom obserwowanym w za-
pisie polisomnograficznym towarzysza: (i) zwol-
nienie tempa przemiany materii, obnizenie sie
temperatury ciata i zmniejszenie utraty ciepta
do otoczenia; (i) zmniejszona reaktywnosé or-
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ganizmu na bodzce zewnetrzne; (iii) procesy
regeneracji organizmu i konsolidacji pamieci.

Jak wiec wida¢, kryterium zapisu elektro-
encefalograficznego jest najwazniejszym, ale
nie jedynym Kkryterium rozpoznawczym tego
stanu fizjologicznego. Pomimo jednak, zejest to
definicja, ktorej gtéwny punkt ciezkosci zwigza-
ny jest z formg zapisu elektroencefalograficzne-
go, nie sposob nie zauwazy¢ powigzania snu z
cyklicznoscig Swiatta i ciemnosci oraz z ter-
moregulacjg. Z kolei, wedtug kryterium beha-
wioralnego za sen uznaje sie stan, w ktérym: (i)
obserwuje sie podwyzszony prég wzbudzenia
(trzeba silniejszego bodzca by zwierze zareago-
wato); (ii) wystepuje przedtuzony bezruch; (iii)
istniejg Scisle okreslone pory doby wystepowa-
nia tego przedtuzonego bezruchu; (iv) bezruch
zwiagzany jest ze specyficznym miejscem; (V)
podczas bezruchu zwierze przyjmuje stale te
sama, charakterystyczng pozycje.

Wydawatoby sie, ze tak réznych definicji
pogodzi¢ sie nie da. Jednakze mozna znalezé
prace, w ktdérych stosowano oba wspomniane
kryteria jednoczesnie i wykazano ich — wy-
mienng przydatnos¢ w ustalaniu kto $pi, i to
stosujac je do zwierzat z réznych grup syste-
matycznych. Wykazano to zaréwno w dawniej-
szych pracach wykonanych na gadach (Hunt-
ley 1987) jak i w nowszych np. na ptakach
(Szymczak i wspoOtaut. 1993). Zauwazano w nich
wysokg korelacje zmian w obrazie EEG i tymi
formami behawioru, ktdre zwigzane sgze snem.
Badacze opowiadajacy sie zdecydowanie za
pierwszg formg definicji podkreslajg, ze ich
diagnoza kto $pi a kto nie $pi, opiera sie na
obiektywnym kryterium jakim jest zapis EEG.
Jednakze, poniewaz na zapis EEG u ssaka
istotnie wptywa czynnosé kory moézgowej, jest
oczywiste, ze u zwierzat nie posiadajacych no-
wej kory (np. ptazy), zapis czynnosci bioelektry-
cznej ich centrum nerwowego bedzie wygladat
inaczej niz u ptakéw czy ssakéw. Tak wiec,
owady i zaby nie beda nigdy spetniaty wymogéw
tego podstawowego kryterium. Oczywiscie
wspomniane powyzej zmiany EEG podczas snu
u gaddéw sg inne niz obserwowane u ptakow, ale
w obrebie danego gatunku sg powtarzalne i
zalezne od rytmow sSwiatta i ciemnosci lub
aktywnosci i spoczynku. Fakty te potwierdzaja
wiec zasadno$¢ stosowania obu definicji do
okres$lania kto $pi, ale gdy chcemy zastosowacd
tylko jeden rodzaj definicji musimy pamietac o
podstawowych uwarunkowaniach anatomicz-
nych i, jak to bedzie wykazane dalej, réwniez o
specyficznosciach gatunkowych. Tak wiec nie-
dopuszczalnejest, by to aparaturowe kryterium
przestonito istotne fakty biologiczne, podobnie
jak statoby sie to wowczas, gdybysmy uznali, ze

przepompowywanie plynow ciata, niezbedne
dla dostarczania substratéw energetycznych,
wystepuje tylko tam, gdzie zapis EKG (elektro-
kardiogram) jest podobny do zapisu uzyskiwa-
nego z serca ssakow i ptakéw. Ponadto, gdyby
charakterystyczne zmiany zapisu EEG podczas
snu byly jedynymi istotnymi parametrami, nie
bytaby wazna pora snu i praca zmianowa czy
loty transatlantyckie nie sprawiatyby ludziom
tylu kiopotéw. A problemy te wynikaja z faktu,
ze sen jest przede wszystkim jednym z przeja-
wow rytmow biologicznych i nie jest obojetne, o
jakiej porze doby zarejestrujemy te wzorce ty-
powe dla snu. Dlatego tez pomimo odsypiania,
ubytek psychomotorycznych mozliwosci, np. po
przelocie Ameryka-Niemcy jest podobny do te-
go, jaki obserwuje sie przy zawartosci 0,05%
alkoholu we krwi (Klein i wspotaut. 1972). Wy-
kazano takze, ze u kierowcéw jezdzgcych noca,
drzemki nie wyréwnujg ubytkéw snu (Gillberg
i wspotaut. 1996). Te i liczne inne zjawiska
zwracajgce uwage na fakt, ze senjestjednym z
rytméw biologicznych, sg zapewne przyczynag
podkreslania przez zwolennikéw kazdej z defi-
nicji, ze w swej najbardziej klasycznej formie
wystepuje on o okreslonej porze i towarzyszg
mu zjawiska sprzyjajace oszczedzaniu energii.

Zwierze podczas snu oszczedza energie, bo-
wiem bezruch zawsze powoduje zmniejszenie
zuzycia tlenu, a ze zwierze na czas obnizonej
pobudliwosci (awiec iwrazliwosci na niebezpie-
czenstwa, jakie mogg nadchodzi¢ ze strony dra-
piezcéw) wybiera miejsca ostoniete traci jedno-
czesnie mniej ciepta. Ponadto, wystepujace
podczas snu ograniczenie napiecia miesniowe-
go powoduje, ze podczas snu (w poréwnaniu do
odprezonego czuwania) ssak zaoszczedza ilos¢
energii odpowiadajgca 10% wartosci metabo-
lizmu podstawowego.

Podobnie jak to ma miejsce w przypadku
snu, ustalenie, ktore zwierzeta hibernujg zalezy
od tego, jakie kryterium uznamy za najwazniej-
sze. Nie ma watpliwosci, ze hibernujg ptaki i
ssaki, ale hibernacja zab, czy mieczakéw wzbu-
dzajuz dyskusje. Jesli bowiem przyjmie sie, ze
Spia tylko ptaki i ssaki, to automatycznie bedzie
sie podkresla¢ oszczednosci w wydatkach ener-
gii, jakie towarzysza temu zjawisku. Oszczed-
nos¢ energii jest jednak znacznie wieksza, gdy
wezmie sie pod uwage plytki torpor u zwierzat
gtodujacych, torpor okotodobowy i hibernacje.
W konsekwencji uzna sie, ze powyzsze procesy
(Berger i Phillips 1995a) wystepuja tylko u
ptakéw i ssakéw i wyewoluowaty wraz ze stato-
cieplnosciag. Tylko one bowiem sag endotermicz-
ne i stabilizujg temperature ciata na wysokim,
energochtonnym poziomie i kazda oszczednos¢
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w wydatkach energetycznych jest dla nich ko-
rzystna.

Jakijest zatem sens hibernacji? Czyjest ona
zwigzana z utrzymaniem statocieplnosci lub z
endotermig? — Nie, gdyz hibernacja wystepuje
u zwierzat przemiennocieplnych a produkcja
ciepta podczas niej jest sttumiona. W skrajnych
przypadkach metabolizm ssakéw moze byé
ograniczony do 1% wartosci metabolizmu pod-
stawowego.

Czy moze wiec, hibernacja jest zwigzana z
ochrong zasobéw energetycznych? — Tak,
chroni je, by po przetrwaniu okresu niekorzy-
stnego pozwolity zwierzetom powrdci¢ do
aktywnego zycia i osiggna¢ sukces rozrodczy
wymagajacy przeciez znacznych nakiladéw
energetycznych.

Czy mozemy wiec postuzy¢ sie inng defini-
cja, by rozstrzygnac¢ kto hibernuje, np. ta za-
wartgw Glossary of termsfor thermal physiolo-
gy (1987). Zalecane definicje brzmig: torpor —
stan nieaktywnosci i zredukowanej zdolnosci
odpowiedzi na stymulacje (np. podczas hiber-
nacji, hipotermii lub estywacji); estywacja —
stan letniego letargu z redukcjg temperatury
ciata i obnizenia tempa metabolizmu wystepu-
jacy u zwierzat, ktore gdy sa aktywne regulujg
swoja temperature ciata; hibernacja — stan
zimowego letargu z redukcjg temperatury ciata
i metabolizmu tych zwierzat, ktére w okresie
aktywnosci sg homeotermiczne i regulujg tem-
perature ciata. Natomiast wedtug tego samego
zrodta, hipothermia to stan, gdy zwierze posia-
dajace potencjalng zdolnos¢ do regulowania
temperatury ciata, majednak temperature niz-
szg hiz charakterystyczna dla normalnie aktyw-
nego zwierzecia.

O ile definicja hipotermii podkres$la, ze jest
to stan niewydolnosci uktadu termoregulacyj-
nego (czylijest patologig), to definicja hibernacji
i estywacji, zwracajagc uwage na sezonowos¢
zjawisk, podkresla ich naturalnosé. Sa to wiec
zjawiska wystepujace naturalnie i rytmicznie,
podobniejak sen (z tym, ze sen takjak i torpor
okotodobowy wystepujg w okreslonych porach
doby, a hibernacja i estywacja w odpowiednich
sezonach) i podobnie jak we $nie, dochodzi w
czasie ich trwania do redukcji temperatury cia-
ta i tempa metabolizmu, cho¢ oczywiscie redu-
kcja ta przebiega na réznych poziomach.

Gorzej jest ze zdefiniowaniem torporu. Sfor-
mutowana powyzej definicja nie wystarcza, aby
odrdéznic torpor od omdlenia, a umieszczenie go,
jako przykitadu, obok hipotermii, hibernacji i
snu letniego, dodatkowo wprowadza w bitad,
bowiem tgczy stany fizjologiczne o petnej wydo-
Inosci (hibernacja, estywacja), ze stanem pato-
logicznym charakteryzujgcym sie niewydolno-

Sscig mechanizméw termoregulacyjnych (hipo-
termia). Torpor jest wiec pojeciem wyjatkowo
niejasnym i dopiero doprecyzowanie tego termi-
nu — torpor sezonowy (hibernacja, estywacja)
lub torpor okotodobowy ( zjawisko wystepujace
np. u kolibréw i naszych nietoperzy), zawezaje
do procesow fizjologicznych zwiazanych z ryt-
mami okotodobowymi lub cyklami rocznymi.
Zwraca tez uwage fakt, ze do zadnej z tych
definicji nie wprowadza sie towarzyszacych tym
procesom, zmian w obrazie EEG.

Trudno jednak na podstawie tych niedosko-
natych definicji stwierdzi¢ czy sen, torpor i hi-
bernacja to zjawiska homologiczne, analogicz-
ne, czy tez moze stanowig zupetnie odrebne
procesy. Rozwazajgc te ostanig ewentualnos$é
pamieta¢jednak nalezyjak bardzo, na pierwszy
rzut oka, potrafig r6znic¢ sie inne procesy fizjo-
logiczne, np. odzywianie sie cztowieka i tasiem-
ca, a przeciez nikt nie ma watpliwosci, ze istota
ich jest taka sama. Ponadto, jak wykazano,
zjawiska te (sen, hibernacja, estywacja) moga
przechodzi¢ bezposrednio jedno w drugie i gra-
nica (Geiser 1998) miedzy nimi jest umownie
okreslana jako poziom ustabilizowanej tempe-
ratury ciata i wielkosci uzyskanych oszczedno-
Sci energetycznych. Granice te stajg sie jeszcze
bardziej ptynne, gdy przesledzimy poczatki hi-
bernacji. Nie jest to bowiem proces nagly, tem-
peratura ciala podczas snu obniza sie stopnio-
wo dzien po dniu osiggajac coraz to nizsze
poziomy, utrzymywane przez coraz diuzsze
okresy (Berger 1984). Dlatego wtasnie wyzna-
czenie granicy pomiedzy torporem okotodobo-
wym i sezonowym bywa dyskusyjne. Umownie
wiec, na mocy kolejnych ustalen, mozemy uz-
naé, ze: (i) podczas snu temperatura nie powin-
na obnizy¢ sie bardziej niz o 2°C (wyjatkiem sg
gltodujace ptaki, patrz nizej), a tempo metabo-
lizmu podstawowego zmniejsza sie wéwczas 0
10%. Sa jednak wyjatki gdy, jak wykazano,
oszczednosci moga siega¢ nawet 30% — a takie
zwykle spotyka sie woweczas, gdy zwierze trwa
w torporze okotodobowym, lub estywuje (Rubal
i wspotaut. 1992); (ii) podczas torporu okotodo-
bowego i estywacji temperatura ciata powinna
sie ustabilizowaé na poziomie powyzej 17°C, a
oszczednosci energetyczne powinny siega¢ 30%
tempa metabolizmu podstawowego. Zjawiska te
réznia sie natomiast sposobem powigzania z
rytmami dobowymi, cyklami sezonowymi i cza-
sem trwania — torpor okotodobowy trwa kilka
godzin a estywacja dtuzej, ponad dobe; (iii) pod-
czas hibernacji temperatura obniza sie do kilku
stopni powyzej zera, tempo metabolizmu jest
zredukowane do 5% metabolizmu podstawowe-
go, a czas jej trwania wynosi Srednio od 1 do 3
miesiecy.
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OBRAZ SNU | HIBERNACJI W ROZNYCH GRUPACH SYSTEMATYCZNYCH

Problematyke homologii czy analogii snu,
estywacji i hibernacji ograniczytam w tym arty-
kule tylko do zjawisk wystepujgcych u ptakéw
i ssakéw. Stosujac behawioralng definicje snu,
mozna stwierdzi¢jednak, ze $pig nie tylko ptaki
i ssaki. Zasygnalizowane ponizej niektére dane
dotyczace spoczynku i zimowania np. ptazéw,
wskazujg na ich podobienstwo do tego, co ob-
serwujemy u ssakéw. Tak wiec na przykiad
wykazano, ze u plazéw, podobnie jak to ma
miejsce u ssakéw, podczas nocnego spoczynku
zmienia sie w mézgu metabolizm serotoniny,
wystepuja charakterystyczne zmiany postury,
szybkosci i regularnosci oddechéw. W mozgu
ptazéw stwierdza sie istnienie tworu homologi-
cznego do locus coeruleus (ktory u ssakéw bie-
rze udziat w zaniku napiecia miesniowego pod-
czas snu REM). Ponadto ptazy nie sg zimg
niereaktywne — jak to dawniej uwazano. Co
wiecej, wykazano okreslony wzorzec zapisu
EEG u zimujacych ptazéw, a stymulacja tych
pozornie odretwiatych zwierzat prowadzi do
zmian tego wzorca wyladowan. Zimujace zaby
wybierajg (podobnie jak ssaki) okreslone tem-
peratury, aich pecherz moczowy caty czas petni
funkcje osmoregulacyjng. Ponadto, zapadanie
w zimowe odretwienie poprzedzone jest u wielu
z nich zwiekszeniem zdolnosci do tworzenia
substancji kontrolujagcych zamarzanie (patrz
art. R. Meronki wtym numerze KOSMOSU). Na
koniec, znéw podobnie jak u ssakéw, w wywo-
tywang zimnem analgezje zaangazowane sg
opioidy (endogenne morfiny).

Olbrzymia wiekszo$¢ naszych wiadomosci
dotyczacych snu i hibernacji pochodzi z badan
przeprowadzonych na ssakach. Pomimo jednak
ich pozornej obfitosci (bibliografia badan snu
przekracza milion pozycji), dane dotyczace snu
sa dalece niewystarczajgce, bowiem badania
przeprowadzono zaledwie na 2,5% z ogétu 4000
gatunkow zwierzat. Jeszcze skromniejsze jest
spektrum badan przeprowadzonych nad zjawi-
skiem hibernacji. Pomimo tego, dane te wyka-
Zuja, ktére zjawiska sag ze snem nierozerwalnie
zwigzane, a ktére ulegajg zmianom w zwiazku
z biologia gatunku, w szerokim tego stowa zna-
czeniu. Czas trwania snu, w przeliczeniu na
dobe, nie jest wiec niezmienny. Kon czy ston
(Ruckebusch 1972) $pig zaledwie 3 godziny,
cztowiek okoto 8, za to pancernik, opos czyjez
sypiajag az po 20 godzin na dobe (Prudom i
Kiemm 1972, Van Twyver iAllison 1970). Sen
moze trwaé¢ nieprzerwanie przez caty okres
okreslonej fazy Swiatta lub ciemnosci, ale moze

tez by¢ podzielony na zaledwie kilkusekundowe
interwaly w ciggu doby, np. jest tak u delfina
indyjskiego zyjacego w wartkich rzekach, awiec
nieustannie walczacego z pradem, czy u innych
delfinébw butelkonosych z Morza Czarnego i
Amazonki (Mukhametov 1987).

W zapisie elektroencefalograficznym $pia-
cych ssakéw, nie zawsze jesteSmy w stanie
wyrézni¢ wszystkie stadia obecne w zapisie
Spigcego cztowieka. U wiekszosci matych ssa-
kow zwykle wyroznia sie tylko 2 lub 3 fazy snu
NREM, ai sen REM bywa albo bardzo podobny
do tego opisanego u ludzi, albo zmodyfikowany.

Wiekszos¢ ssakow i ptakéw wykazuje bez-
ruch podczas snu, natomiast, np. niektore foki
stale (réwniez przez sen) poruszaja pletwiasty-
mi koriczynami, by utrzymac specyficzng pozy-
cje podczas snu (Lyamin i wspétaut. 1986). Inne
(Lyamin 1993) podczas snu SWS poruszajg nimi
duzo wolniej niz podczas czuwania i nigdy nie
robig tego podczas snu REM. Sen, jako stan
czesciowej deaferentacji (znacznego ogranicza-
nia doptywu impulséw z receptoréw na obwo-
dzie ciata do centralnego uktadu nerwowego),
nie musi zmniejsza¢ wrazliwosci zwierzat na
bodzce zewnetrzne w takim samym stopniu, a
nawet nie musi obejmowac¢ catego mdzgu nie
tylko, gdy poréwnujemy rézne gatunki. Niekto-
re delfiny, a takze ptaki (np. kaczka krzyzéwka
) potrafig spa¢ naprzemiennie raz jedna, raz
druga poétkulg mézgowa (Rattenborg i Wspot-
aut. 1999), co jest niewatpliwym osiggnieciem
ewolucyjnym utatwiajgcym unikanie drapiezcy.

Inng modyfikacjg spotykana podczas snu sg
réznice w napieciu miesniowym. Ogoélnie przyj-
muje sie, ze ,lunatykowac¢” mozna tylko pod-
czas snu wolnofalowego, bowiem podczas snu
REM zanikajace napiecie miesSniowe powoduje
przyjecie pozycji horyzontalnej. Obserwowano
jednak réwniez sen REM, w trakcie ktdrego nie
zanika napiecie migsniowe koriczyn, co umozli-
wia np. leniwcowi spanie w pozycji zwisajgcej,
czy tez sen na gatezi niektérym ptakom (Szym-
czak | wspétaut. 1993). Zupelnymi wyjgtkami
sg takze: wiewidrecznik (Tupaia glis), u ktérego
wykazano wzrost napiecia miesni karku pod-
czas snu REM (Berger i Walker 1972) i kol-
czatka, ktérej napiecie miesniowe zanika jesz-
cze zanim zasnie (Kavanau 1997).

Zmiany termoregulacyjne podczas snu tak-
ze bywajg diametralnie r6zne. Na przykiad u
wszystkich dotad badanych gatunkéw ssakoéw,
z cztowiekiem wigcznie, podczas pierwszej fazy
snu (SWS) wystepuje zawsze spadek tempera-
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tury ciata. Wyjatkiem sa tu krety (A1tison iVan
Twyver 1970), ktérych temperatura ciata ros-
nie, a towarzyszy temu wzrost, a nie zmniejsze-
nie sie, czestotliwosci bicia serca. Podczas dru-
giej fazy snu (REM), bez wzgledu na to, czy $pia
w chtodnym czy cieptym otoczeniu, u ogromnej
wiekszosci ssakéw temperatura mézgu rosnie.
Pierwszy wyjatek od tej zasady opisaliSmy (Te-
gowska | Narebski 1980) u chomikéw syryj-
skich $piacych w temperaturze otoczenia niz-
szej niz 20°C. Podzniej stwierdzono ten fakt u
kilku innych ssakéw zdolnych do hibernacji
(Wartker | wspétaut. 1983). Giebokos¢ i szyb-
kos¢ spadkow temperatury jest wprost propo-
rcjonalna do chtodu, na ktéry zwierzeta sa na-
razone. Sadze, ze szybkos¢ obnizania sie tem-
peratury mézgu pozwala osrodkowi termoregu-
lacyjnemu sprawdzi¢ podczas snu (a w hiber-
nacje zawsze zapada sie podczas snu), czy dal-
sze spanie w chtodzie nie grozi hipotermia, czy
nalezy obudzi¢ sie i poszukaé cieplejszej niszy
ekologicznej, czy zahibernowaé. Wprawdzie bo-
wiem spadki temperaturze mézgu u hibernato-
row nie sg wielkie (jesli sen REM chomika sy-
ryjskiego $pigcego w otoczeniu o temperaturze
20°C trwa $rednio 2 min, to temperatura obnizy
sie wowczas zaledwie 0 0,16°C),jednakze nalezy
pamietac, ze wartos¢ informacyjna zmiany to
nie tylko jej wielkos¢, lecz réwniez tempo jej
narastania (Berger i Phittips 1995). W przy-
padku opisanym powyzej, tempo zmian tempe-
ratury mozgu na godzine siega prawie 5°C (Te-
GOWSKA1992). Przewyzsza wiec nawet predkosc
obnizania sie temperatury ciata podczas wcho-
dzenia w hibernacje u chomika europejskiego
— 0,8°C/h, jeza — 1,9°C/h, czy suslika Ri-
chardsona — 1,02°C/h (Wolinik i Schmidt
1995). To duze tempo zmian temperatury pod-
czas snu (w chiodniejszym otoczeniu te zmiany
sag jeszcze glebsze i szybsze) moze stanowié
czynnik ,pozwalajgcy ocenic” czy korzystniejsze
jest trwanie w zwyklym $nie, czy tez nalezy
uruchomié¢ procesy skuteczniej oszczedzajace
wydatki energetyczne. Inna modyfikacja snu
zalezna od tego czy dane zwierze jest hiberna-
torem, czy tez nie ma tej zdolnosci takze zwig-
zanajest z energooszczedna rolg snu. Hiberna-
torzy, chomik syryjski czy suslik — Spig diuzej
(w okresie poza hibernacyjnym) i majg wyzszy
procent snu REM niz zwierzeta niehibernujace.
Trudniej jest ich takze wybudzi¢, w porownaniu
z niehibernatorami (Van Twyver 1969).

Podobnie jak to jest z roznymi w modelami
snu uwarunkowanymi réznicami w biologii po-
szczegllnych gatunkéw, nawet jesli zjawisko
hibernacji przypiszemy tylko zwierzetom stato-
cieplnym, trudno opisa¢ typowego hibernatora
i typowa hibernacje.

Podatnosc¢ zwierzat na wchodzenie w hiber-
nacje i stopien uzaleznienia sie zwierzecia od
tego procesu jest rozny, z tego wzgledu mozna
podzieli¢ hibernatoréw na 2 (Jansky 1986) lub
3 (Strumwasser 1960, cyt. za Jansky 1965)
zasadnicze grupy: (i) obligatoryjni hibernatorzy
— zwierzeta, ktore wchodzg w hibernacje naty-
chmiast po obnizeniu sie temperatury otocze-
nia, niezaleznie od pory roku i (ii) fakultatywni
hibernatorzy. Te ostatnie z kolei, to: (a) zwierze-
ta, ktore aby zainicjowaé procesy hibernacyjne
potrzebujg tylko krotkiego okresu obnizonej
temperatury i (b) takie, ktore potrzebuja dtugie-
go okresu obnizonej temperatury.

U zwierzat nalezacych do tych ostatnich
podgrup, przystosowanie do hibernacji nie jest
tak silne, byjej brak rzutowat na ich zywotnos¢.
Natomiast w pierwszej grupie (w ktérej znajduje
sie np. orzesznica), uniemozliwienie hibernaciji,
nawet wobec obfitosci pokarmu moze doprowa-
dzi¢ do Smierci zwierzecia.

Hibernacja wsréd zwierzat statocieplnych
wystepuje u przedstawicieli nalezacych do sied-
miu rzeddéw ssakéw: stekowcow (Monotremata),
dydelfowatych (Didelphiformes), torbaczy (Di-
protodontia), gryzoni (Rodentia), naczelnych
(Primates), nietoperzy (Chiroptera) i owadozer-
nych (Insectivora). Z wyjatkiem Monotremata
wszystkie one dodatkowo wykazujg torpor, a
sam torpor wystepuje u nietazéw (Dasyuro-
morphia) i u ryjoskoczkowatych (Macrosceli-
dea). Natomiast wsréd ptakow hibernacja wy-
stepuje u sowy (Strigiformes), a torpor u lelko-
watych (Caprimulgiformes), krdtkonogich
(Apodimorfes), kolibrowatych (Trichiliformes),
séw (Strigiformes), gotebiowatych (Columbifor-
mes) i wréblowatych (Passeriformes). Wspolng
cechg tych wszystkich zwierzat sa niewielkie
rozmiary ich ciata. Nie jest nig natomiast, jak
dawniej uwazano, prymitywnos¢. Ten dawny
poglad pochodzi stad, ze wsréd hibernatoréw —
ssakoéw — rzeczywiscie przewazajg starsze filo-
genetycznie grupy. Zupetnie odmiennie jest u
ptakow, gdzie przewazaja taksony miodsze filo-
genetycznie. Co wiecej, obecnie homeotermie
interpretuje sie jako utrate zdolnosci do wcho-
dzenia w torpor u gatunkéw, u ktérych ani
wielko$¢, ani dieta nie promowaty przemnien-
nocieplnosci (Geiser 1989). Cho¢ bowiem zyski
energetyczne z przemiennocieplnosci sg nie-
watpliwe, to jednak zwierze spedzajgce czesé
zycia w stanie torporu traci w tym czasie mozli-
wosSC¢ propagacji swoich genéw. W zacytowanej
powyzej pracy zwracajg réwniez uwage dwa
fakty: (i) zaréwno u ptakow jak i u ssakow
czesciej wystepuje torpor niz hibernacja (u ssa-
kéw w stosunku 9:7 a u ptakow 6:1); (ii) zdol-
nos¢ do torporu moze wystepowac¢ osobno (bez
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hibernacji), natomiast nie obserwuje sie zdol-
nosci do hibernacji u zwierzat, ktére nie reagujg
chocéby kilkugodzinnym torporem lub ptytkim
torporem na susze lub glodzenie. Nieodparcie
nasuwa sie wiec mysl, ze torpor jest wstepna
adaptacja, a hibernacja jej pogtebieniem.
Podobnie, jak w przypadku snu, czas trwa-
nia hibernacji i torporéw okotodobowych, jak i
poziom, na ktérym woéwczas stabilizuje sie tem-
peratura ciala, jest zmienny. Ogoélnie moéwigc,
zalezy on od masy zwierzecia i czasu, ktoiy
uptynat od wejscia w hibernacje a, w duzej
mierze takze od temperatury otoczenia. Tempe-
ratura ciala ssaka jest wprawdzie wéwczas re-
gulowana, (podobnie jak dzieje sie to podczas
snu), ale na poziomie zaleznym od temperatury
otoczenia (odmiennie niz w czasie snu).
Jednak nawet u tego samego osobnika,
przebywajgcego w tej samej temperaturze oto-
czenia , przebieg hiberancji moze sie znacznie
réznié, np. zaleznie od uprzedniej diety. Jezeli
dieta przedhibernacyjna obfitowata w ttuszcze
wielonienasycone (Geiser i Kenagy 1987) moze
wydtuzy¢ sie o 100% czas torporu, a tempera-
tura ciata bedzie wéwczas o okoto 2°C nizsza.
Ponadto, alarmowe wybudzenie w odpowiedzi
na grozbe przechtodzenia, cho¢ zwykle przebie-
ga przy temperaturze otoczenia charakterysty-
cznej dla danego gatunku, u tak karmionych
zwierzat wystgpi, gdy temperatura w Srodowi-
sku bedzie o 2°C nizsza. Takiego wptywu diety
na sen, jak dotad nie wykazano. To, ze hiber-
nacja nie jest poddaniem sie chtodnemu Srodo-
wisku, Swiadczy réwniez fakt, ze reakcja réz-
nych regionéw ciata na zmiane temperatury
bywa zréznicowana (Lyman i O'Brien 1972).
Chomiki, Mesocricetus brandii i susliki najzy-
wiej reaguja, kiedy zmienia sie temperatura
moézgu, podczas gdy nawet duze zmiany tempe-
ratury otoczenia nie powodujg wybudzenia. Na-
tomiast u koszatki jest odwrotnie, obwodowe
czesci ciata sg wrazliwe na ochtadzanie. Podob-
nie, jak tojest w przypadku snu i na te roznice
ma wptyw biologia gatunku. Chomik i suslik
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Nie ulega watpliwosci, ze sen, torpor okoto-
dobowy i sezonowy sa przejawem rytmow biolo-
gicznych. Wiadomo tez od dawna, ze rytmika
snu i czuwania, podobnie jak i torpor okotodo-
bowy, sg inicjowane i sterowane przez dziatat-
nos¢ jadra nadskrzyzowaniowego (SCN) (We-
aver 1998). Odciecie osrodkowego uktadu ner-
wowego od wptywu SCN pozbawia zwierze oko-
todobowych rytmoéw aktywnosci i spoczynku,
zmian w temperaturze ciala, jak réwniez, zmian

Eugenia Tegowska

Spia gteboko w norach, gdzie zmiany tempera-
tury sg znacznie stonowane, natomiast koszat-
ka hibernuje nad ziemia, wzgledne stabo osto-
nieta przed zmianami atmosferycznymi i gdyby
drastycznie zmniejszyta sie wrazliwos¢ obwodo-
wych czesci jej ciala, grozba odmrozenia kon-
czyn stataby sie realna.

Nawet tak podstawowy fakt, jak to, ze u
zwierzat statocieplnych wyjscie z kazdego ro-
dzaju torporu (analogicznie jak wzrost tempe-
ratury pod koniec okresu snu) odbywa sie na
koszt przemian metabolicznych zachodzacych
W organizmie, ma swoje wyjatki. Zdarzajg sie
one wsrod ptakéw (Kértner 2000, Brigham i
wspotaut. 2000 ), torbaczy (Lovegrove i wspot-
aut. 1999) i nawet wsrdd tak ewolucyjnie nowej
grupy jak naczelne (Ortman i wspotaut. 1997).
Zwierzeta te bowiem, podobnie jak i lemury
madagaskarskie, Microcebus murinus i M. myo-
xinus (i np. ptazy), by wyjsc¢ z torporu potrzebuja
ciepta zewnetrznego. Dopiero, gdy na koszt cie-
pta z otoczenia temperatura ich ciata z 15°C
wzrosnie do 25°C, podniesie sie tempo metabo-
lizmu, ktéry bedzie dalej wspotdziatat z tempe-
raturg otoczenia, az do uzyskania zwyktej (oko-
to 37,8°C) temperatury ciata. Jak wykazujg to
wymienieni powyzej autorzy wychodzenie z tor-
poru czesciowo na koszt otoczenia sprawia, ze
optacalny staje sie nawet krétkotrwaty torpor.

Jak wynika z powyzszych przyktadéw pod-
czas snu, jak i podczas torporu okotodobowego
oraz torporu sezonowego, w obrazie aktywnosci
osrodkowego ukiadu nerwowego (OUN), np.
EEG i termoregulacji, zachodza liczne modyfi-
kacje czynnosciowe. Zwigzane sg one z konie-
cznoscig osiggniecia kompromisu pomiedzy
priorytetami: (i) takim zmniejszeniem reaktyw-
nosci by przezy¢ chwilowe ograniczenia energe-
tyczne oraz (ii) utrzymaniem takiej reaktywno-
sci, by wogoble przezy¢ w danym Srodowisku i
np. nie utong¢ w wartkim pradzie rzeki podczas
snu, czy tez nie odmrozi¢ sobie konczyn w
czasie hibrnacji.

JAKO RYTMY BIOLOGICZNE

okotodobowych poziomu szyszynkowej N-ace-
tylotransferazy (Dijk i Cajochen 1997). Przygo-
towania zwierzat do hibernacji, ktore rozpoczy-
naja sie zanim stanie sie zimno i zanim zabrak-
nie pozywienia uznano réwniez za niewatpliwie
sterowane zegarem biologicznym. Natomiast,
gdy chodzi o regulacje proceséw zachodzacych
podczas hibernacji (odmiennie niz podczas
trwania snu) i co do przyczyny koriczenia jej,
zdania sg bardzo podzielone. Mozna tu zacyto-
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wac zaréwno prace, w ktérych autorzy wykazali
rytmiczno$¢ wybudzen z hibernacji zgodna ze
zwolniong praca zegara biologicznego (Heller i
wspétaut. 1989), prace, w ktérych zaleznos¢ ta
wystepowata z kompensacjg termiczng (Grahn
i wspotaut. 1994, Poni1 1987) i dane, ktére
zaprzeczajg wystepowaniu jakichkolwiek zja-
wisk wskazujgcych, ze podczas hibernacji dzia-
ta zegar okotodobowy. Jak to podsumowuje
Jansky i wspoétaut. (1989), nie wykazano pod-
czas hibernacji rytmicznych zmian w tempera-
turze ciata, ani rytmicznych zamian w poziomie
aktywnos$ci, ani tez zmian w poziomie melato-
niny. Analize réznorodnych czynnikéw, ktoére
mogty wptynacé¢ na te rozbiezne wyniki przedsta-
wili WOLLNIK i SCHMiDt (1995), zwracajac jedno-
cze$Snie uwage najedng z cech rytmdéw biologi-
cznych, znang zreszta z badan nad snem, na
ich ptynnos$é, tzw przebieg swobodny, czyli dryft
(ang. free runing) w sytuacji, gdy nie ma daw-
cow czasu w Srodowisku, w ktorym organizm
przebywa.

Rytmicznos¢ proceséw w organizmach ma
niewatpliwie endogenny charakter, jednak ze
wzgledu na fakt, ze kazdy organizm zywy jest
uktadem otwartym, by przetrwa¢ musi dziatac¢
zgodnie ze zjawiskami wystepujacymi w jego
Srodowisku. Czynnikami synchronizujacymi
endogenne rytmy (w tym i sen) z cyklicznosciag
zewnetrzng moga byé np.: Swiatto, temperatu-
ra, hatas i wiele innych. Synchronizacja jest
mozliwa, gdyz SCN ma bezposrednie potaczenie
z komérkami siatkéwki oka, moze wiec dosto-
sowywac¢ nasze rytmy endogenne do wystepu-
jacych w Swiecie zewnetrznym rytmow sSwiatta i
ciemnosci. Mozna wykazaé synchronizujacy
wptyw srodowiska na rytmy okotodobowe snu i
czuwania, umieszczajgc badane osoby w bun-
krach czy jaskiniach o statych parametrach
temperatury i oswietlenia. W takich warunkach
wykazano, ze endogenne rytmy okotodobowe
snu istnieja, ztymjednak, ze wykazujg swobod-
ny przebieg. Podczas hibernacji ma miejsce od-
ciecie od synchronizatoréw. Tam, gdzie jest ono
petniejsze (gteboka nora o zamknietym wilocie),
by wysledzi¢ prace zegara okotodobowego —
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nalezy uwzglednia¢ wtasnie ten dryft. W labora-
torium lub w doswiadczeniach przeprowadza-
nych w warunkach polowych, gdzie istnieje
choé jeden dawca czasu, np. stabe, ale dostrze-
galne dla organizmu, okotodobowe zmiany tem-
peratury otoczenia, lub np. zmiana poziomu
hatasu, rytmy mniej dryfujg i tatwiej mozna
wykazac, ze podczas hibernacji zegar okotodo-
bowy pracuje. Dodatkowo nalezy uwzglednic
fakt, ze nie wszystkie rytmy okotodobowe mu-
szg rownie szybko ulega¢ rozsynchronizo-
waniu. Niektore, jak to wykazano w badaniach
nad snem (np. z rytmika zasypiania i rytmem
zmian temperatury), mogg funkcjonowac nieza-
leznie od siebie. Tak wiec, badajgc podczas
hibernacji tylko jeden z rytméw, np. tylko
aktywnosc¢ lub tylko temperature ciata, uzysku-
je sie nieco inne wyniki. Hipoteza o zatrzymaniu
sie podczas hibernacji pracy zegara okotodobo-
wego wyptywalta z faktu, ze w jadrze nadskrzy-
zowaniowym w temperaturze nizszej niz 16°C
nie wykazuje sie potencjatéw czynnosciowych
(Mitter i wspélaut. 1994). Jednak nie jest to
jedyna mozliwos¢ oddziatywania SCN na orga-
nizm. Podczas hibernacji wzrasta bowiem wy-
twarzanie serotoniny, substancji P, somatosta-
tyny czy enkefalin. Ponadto, metaboliczna
aktywnos$¢ jader nadskrzyzowaniowych jest
wzglednie wysoka podczas hibernacji, a lezja
ich, przerywa hibernacje (Dark i wspétaut.
1990, Kirtduff i wspotaut. 1989). Wykazano
ponadto (Boyer i Barnes 1999), Zze podczas
hibernacji w SCN ma miejsce transkrypcja ge-
néw c-fos nasilajgca sie zwlaszcza tuz przed
wybudzeniem. Tak wiec istniejg przestanki po-
zwalajgce sadzi¢, ze oba zjawiska podlegajg
wpltywom zegara biologicznego, chociaz ze
wzgledu na temperature, w ktérej pracuje on
podczas hibernacji, jak i na rozny stopien de-
aferentacji w poszczegélnych epizodach hiber-
nacji (im nizsza temperatura ciata w poszcze-
golnych epizodach hibernacji tym stabsza re-
aktywnos¢ na bodZce), oraz czesciowej niezalez-
nosci niektérych rytméw, nie zawsze tatwo to
uwidocznic.

RYTMY A OSZCZEDNOSCI ENERGETYCZNE

Jak juz wspominano powyzej, oszczednosci
energetyczne sg hierozdzielnie zwigzane ze
wszystkimi poréwnywanymi formami spoczyn-
ku. Rola tych oszczednoscijest tak duza, ze dla
zwierzecia o masie 100g sen umozliwia 6, a nie
5 dni przezycia bez pokarmu (Berger 1984), a
hibernacja australijskich torbaczy Burramys
parvus pozwala im przezy¢ w temperaturze 2°C

az 6 miesiecy bez jedzenia (Geiser | Broome
1993). Jest to mozliwe dzieki temu, ze podczas
hibernacji tempo metabolizmu stanowi zale-
dwie 1%tego, ktore musiatoby wykazywac zwie-
rze aktywnie przebywajace w srodowisku o tej
temperaturze (Geiser 1988). Nie oznacza to
jednak, ze caty metabolizm jest po prostu jed-
nakowo sttumiony. Wykazano, ze obnizanie
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tempa metabolizmu podczas wchodzenia w hi-
bernacje podlega regulacji (Boyer i Barnes.
1999). Duzo mniejsze bo zwykle 10% oszczed-
Nnosci energetyczne zwigzane ze snem wynikajg
z wielu czynnikéw. Najwazniejszym z nich jest
obnizenie sie progu reakcji na zmiany tempera-
tury w pniu mézgu podczas snu wolnofalowego
i dalsze pogiebienie sie tego zjawiska podczas
snu REM (Heller 1988). Nie jest to utrata
zdolnosci termoregulacyjnych, bowiem reakcje
sg proporcjonalne do bodzca, tyle tylko, ze za-
chodza na innym poziomie. Wykazano to takze
u ludzi i to nie tylko u Aborygenéw. Co ciekawe,
obnizenie sie temperatury ciata (nawet u tych
0s6b ktére nie nocujg pod gotym niebem) nie
byto rownomierne, to znaczy, cho¢ temperatura
gteboka ciata obnizyta sie do 34°C, temperatura
mozgu nie zmieniata sie pomimo, ze tempo
metabolizmu spadto do poziomu mniejszego niz
tempo metabolizmu podstawowego (Berger
1984). Juz ten fakt Swiadczy, ze Srodsenne
oszczednosci energetyczne, to nie bierne pod-
danie sie presji termicznej otoczenia, a wynik
pracy centrum termoregulacyjnego.

Jednak nawet w tej samej temperaturze
otoczenia parametry rejestrowane podczas snu
mogag sie znacznie rozni¢. Na przyktad u gotebi
ograniczenie pokarmu do takiego poziomu, ze
masa ich ciata zmniejszy sie o 20%, powoduje
zwiekszenie oszczednosci energetycznych pod-
czas snu, nastgpi bowiem 10 procentowy
wzrost czasu spedzanego przez te ptaki we $nie.
Towarzyszy temu obnizenie sie temperatury
ciata o ponad 2°C. Podobne zjawisko wystepuje
tez podczas torporu u ssakéw. Na przykiad u
koszatkowatych, po 3 dniach gtodzenia ilos¢

czasu spedzonego w stanie torporu za dnia
wzrasta o 25%, nocnego 0 50% (Webb i Skinner
1996). Zaobserwowano jednak ciekawag réznice
pomiedzy odpowiedzig na nieduze obcigzenie
termiczne, na ktére narazone jest zwierze Spia-
ce lub bedace w torporze. Obnizenie tempera-
tury otoczenia, np. z 18 do 12°C, przyspiesza
tempo metabolizmu $pigcego ssaka (ale i tak
jest ono duzo nizsze niz u zwierzecia czuwaja-
cego). Ten sam chtéd u zwierzecia bedacego w
stanie torporu nie tylko nie przyspieszy, lecz
nawet ma tendencje do ograniczenia tempa me-
tabolizmu (Holloway i Geiser 1995). W zasa-
dzie jest to znany fakt, ze zwierzeta $Spiace w
otoczeniu o roznej temperaturze starajg sie sta-
bilizowa¢ temperature swego ciata na tym sa-
mym poziomie, a u zwierzat w torporze okoto-
dobowym czy sezonowym poziom, na ktérym
stabilizuje sie temperatura ciata zalezy od tem-
peratury otoczenia (0 czym juz wspominano).
Cytowane doswiadczania wykazujg, ze nie jest
to po prostu stygniecie w zimnym otoczeniu,
lecz zmiana pracy ukitadu termoregulacyjnego
prowadzaca do ograniczenia strat energetycz-
nych. Dodatkowe zyski wynikaja z tego, ze tor-
por zaréwno okotodobowy, jak i sezonowy w
chtodniejszym otoczeniu bedzie trwa! diuzej,
natomiast sen nie zawsze wydtuza sie, gdy zwie-
rze jest eksponowane na chiéd (Haskell i
wspétaut. 1979). Udowodniono, iz zmieniajac
gwattownie temperature, w ktérej przebywato
zwierze podczas torporu, ukiad termoregulacyj-
ny dziala, cho¢ na innym poziomie stabilizacji,
z inng precyzja i, co przed chwilg omdwiono,
wykazujac pewne cechy odmienne od tych, kto6-
re obserwujemy podczas snu.

CZYNNOSC BIOELEKTRYCZNA MOZGU PODCZAS SNU | TORPORU

Odkrycie przez Beckaw 1891 r. (patrz Coe-
nen i wspotaut. 1999) mozliwosci elektroencefa-
lograficznego zapisu czynnosci bioelektrycznej
moézgu, rozpoczeto nowa ere badan nad snem,
a potem nad hibernacjg. Ustalono jak wyglada
typowy zapis EEG podczas snu ijak zmienia si¢
on podczas wchodzenia w torpor lub hiberna-
cje. Wykazano, ze jest to kontinuum (Berger i
Phillips 1988). Im nizszajest temperatura ciala,
tym podczas SWS nizszajest amplituda zapisu,
ale w odréznieniu od snu REM (ktérego zapis
tez charakteryzuje sie niskg ampituda), rowniez
czestotliwos€ zapisu zmniejsza sie, az do zani-
ku. Zwierze wykazuje typowy (cho¢ temperatu-
rowo-zalezny) zapis obu gtéwnych faz snu, ale
tylko do momentu, gdy temperaturajego mézgu
nie obnizy sie ponizej 30°C. Wéwczas przestaje
sie obserwowac wystepowanie snu REM.

Zwierze wchodzi w hibernacje zawsze pod-
czas snu wolnofalowego (Florant i Heller
1977). Poniewaz, jak wspomnialam powyzej,
obnizenie sie temperatury ciata do poziomu
typowego dla hibernacji, niejest efektemjednej
nocy, lecz w kilku kolejnych okresach spoczyn-
ku spadki te sg coraz glebsze, logiczne byto
uznanie, ze torpor okotodobowy i hibernacja sg
adaptacyjnym pogtebieniem snu (Berger 1993,
Berger i Phillips 1995b). Rewizja i podwazenie
dotychczasowych pogladéw o homologii torporu
okotodobowego i hibernacji (Daan i wspétaut.
1991, Doboer i Tobler 1995) pojawity sie zu-
petnie paradoksalnie (to przeciez EEG wykazato
kontinuum tych zjawisk), w wyniku coraz do-
skonalszego opracowania zapisu EEG. Wiado-
mo byto od poczatkéw badan nad hibernacja,
Ze podczas hibernacji zwierze okresowo przery-
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wa torpor, by powréci¢ do okreséw eutermii
podczas epizodéw wybudzenia. Sugerowano
wowczas, ze wybudzenia te spowodowane sg
nagromadzeniem cial ketonowych lub innych
produktow przemian metabolicznych — prze-
ciez katabolizm z pewnoscig zachodzi, skoro
zwierze hibernujace traci mase ciata. Jednak po
komputerowej analizie czestotliwosci (widma
mocy) EEG, na podstawie zapisu otrzymanego
podczas wychodzenia z hibernacji, stwierdzo-
no, ze podczas hibernacji dochodzi do kumula-
cji dlugu sennego. Zauwazono bowiem, Ze po
okresie hibernacji zwieksza sie ilos¢ czasu (i to
proporcjonalnie do dtugosci trwania poszcze-
goélnych epizodéw hibernacji), ktéra zwierze
spedza w stanie eutermii we $nie. Wykazuje
woéwczas wysokonapieciowy zapis EEG, analo-
gicznie, jak wtedy kiedy odsypia dtuzszg wymu-
szong bezsennos¢ (Brunner i wspétaut. 1990).
Zatozono, ze gdy temperatura moézgu spadnie
ponizej 30°C zapis EEG ma zbyt niskg amplitu-
de, by sen byt mozliwy, to znaczy, by spetniat
swoja role regeneracyjng i konsolidacji pamieci.
Postawiono wiec teze o analogii, a nie homologii
snu i hibernacji.

| rzeczywiscie stwierdzoni, ze im dhtuzej trwa
hibernacja, tym potem, podczas snu przed na-
stepnym epizodem hibernacji, zapis ma wie-
ksza amplitude. Jednakze, jak wykazano w ba-
daniach (French 1982, Trachsel i wspd&laut.
1991) nad przebiegiem torporu suslika, Sper-
mophilus belcLingii trzech innych przedstawicie-
li wiewidrkowatych przebywajgcych w réznych
temperaturach otoczenia (5-20°C), zwierze tym
diuzej jest eutermiczne, im wyzsza jest tempe-
ratura otoczenia. Oznacza to, ze u zwierzat
hibernujacych w 20°C dtug senny powinien by¢
najmniejszy zwkaszcza, ze im zwierze mawyzsza
temperature tym bardziej zapis EEG podczas
hibernacjijest podobny do zapisu snu. Okazato
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siejednak, ze zwiekszenie wysokosci amplitudy
EEG (we Snie po epizodzie hibernacji) byto naj-
wieksze u zwierzat przebywajgcych w skrajnych
temperaturach, to jest w 5°C, ale réwniez w
najcieplejszym otoczeniu —w 20°C. Omawiajac
powigzania widma mocy fal EEG z deficytem
snu warto tez pamieta¢, ze na widmo mocy fal
EEG o niskiej czestotliwosci moze wptynac wiele
czynnikéw, np. dtugosé okreséw sSwiatta i cie-
mnosci, a nawet to czy dany okres swiatta lub
ciemnosci przypada na czas spoczynku czy
aktywnosci zwierzecia (Alfldi i wspolaut.
1991), oraz poziom melatoniny (Dijk i Cajochen
1997). Z kolei, dziatanie tego hormonu zalezy
od zmieniajacej sie okotodobowo wrazliwosci
receptoréw, ktdra ponadto u hibernatorow jest
wyzsza niz u niehibernatorédw (vanecek 1998).

Rezultaty te sugerujg wiec raczej, ze daw-
niejszy poglad byt stuszny, ze sen i hibrnacja to
procesy homologiczne — zgadzajg sie z tym
obecnie réwniez twadrcy teorii dlugu sennego z
zastrzezeniemjednak, ze podczas hibernacji nie
sa spetnione wszystkie funkcje snu (Strijkstra
i Daan 1997, Daan i Strijkstra 1998).

Hibernacja nie wyklucza jednak procesow
regeneracyjnych. Jak wynika z prac omawia-
nych przez Adama i Oswalda (1983), procesowi
wzrostu noworodkow towarzyszy tylko 2-3%
przyrost tempa meatbolizmu a procesy biosyn-
tezy makromolekut pochtaniajg mniej niz 10%
dziennego budzetu, energetycznego. Tak wiec,
nawet przy tak bardzo ograniczonym tempie
metabolizmu jaki ma miejsce podczas hiberna-
Cji, procesy regenracyjne sg mozliwe, zwlaszcza,
ze jak wykazano (M erritt 1985), wtedy docho-
dzi do akumulacji ATP. Gromadzenie to nie jest
prostym wynikiem hipotermii i zmniejszenia sie
jego zuzycia (np. na aktywnos¢ lokomotorycz-
na), u krélika bowiem poziom ATP obniza sie w
hipotermii (Covino i Hannon 1959).

ZASYPIANIE | ZAPADANIE W HIBERNACJE

Ponad 30 endogennych substancji ma, jak
stwierdzono, wplyw na zasypianie. Udato sie
takze wykaza¢ wptyw kilku substancji na wy-
budzanie sie z hibernacji.

Jak juz wspomniano powyzej, podczas hi-
bernacji dochodzi do wewnatrzkomaérkowej
akumulacji ATP. Proces taki ma réwniez miej-
sce podczas shu, a zewnatrzkomoérkowa aku-
mulacja produktu rozpadu ATP, adenozynyjest
jak sie przypuszcza, czynnikiem powodujgcym
zasypianie (Porkka-Heiskanen 1999). Pierwsze
dowody fizjologicznego oddziatywania adenozy-
ny opisali juz w 1929 r. Drury i Szent-Gyorgyi
(za chagoya de Sanchez 1995) podkreslajac

znaczenie tego zwigzku w indukcji snu i obni-
zaniu temperatury ciata. Obecnie adenozyne
uwaza sie za substance zmieniajaca niektére
rytmy biologiczne np. rytm odzywiania sig, rytm
okotodobowych zmian temperatury ciata oraz
snu i czuwania. Poziom jej bowiem narasta
podczas czuwania (w regionie przodomdézgowia
zZwigzanym z podtrzymywaniem snu), a zmniej-
sza sie podczas snu (Porkka-Heiskanen iwspoét-
aut. 1997). Wymuszona bezsenno$¢ zwieksza
poziom adenozyny zewngtrzkomodrkowej w tej
czesci mozgu, ponad ilosci spotykane przy za-
chowaniu normalnego rytmiu snu i czuwania,
a proces odsypiania — ilosci te normalizuje.
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Podanie inhibitora transportu adenozyny do
przodomoézgowia, zwiekszajac jej poziom w tym
regionie az dwukrotnie, jednoczesnie zwieksza
czas snu, natomiast podanie go, np. do jader
wzgorza, na sen nie wptywa (Strecker i wspot-
aut. 2000). Ogodlnie znane jest tez dziatanie
antagonistow receptoréw adenozyny, kofeiny i
teofiliny, jako substancji zmniejszajacych po-
trzebe snu. Nagromadzona w trakcie czuwania
adenozyna nie moze wowczas wywrze¢ swego
nasennego dziatania. Narastajacy poziom ade-
nozyny (Porkka-Heiskanen 1999), ttumaczy tez
wystepowanie Kkilku zjawisk towarzyszacych
procesowi snu, np.: obnizenie sie aktywnosci
neurondéw nalezacych do uktadéw pobudzaja-
cych OUN, zwolnienie akcji serca, rozszerzenie
obwodowych naczyrn krwionosnych, obnizenie
cisnienia krwi, zwolnienie filtracji kilebuszko-
wej, zahamowanie odpowiedzi immunologicz-
nej i lipolizy oraz zmniejszenie konsumpcji tle-
nu. Sttumiona jest wéwczas réwniez termoge-
niczna funkcja brunatnej tkanki tluszczowej
(Szillat i Bukowiecki 1983), ktérajest niezbed-
na hibernatorom w powrocie do eutermii.

Na bazie adenozynowej teorii snu, proces
jego ewoluowania w kierunku torporu i hiber-
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nacji mozna hipotetycznie przedstawi¢ naste-
pujaco. Zima, im bardziej dostepnos$¢ pokarmu
byta ograniczona, tym bardziej dawni niehiber-
natorzy poszukiwali miejsc utrudniajgcych
utrate ciepta, ktére byly Zle przewietrzane. W
tych warunkach, podczas snu we krwi nagro-
madzat sie dwutlenek wegla, ktéry powodowat
wzrost poziomu adenozyny. Podczas snu, w
obecnosci nadmiaru CO2, utrzymuijacy sie, wy-
soki poziom adenozyny mogt dtuzej wywierac
swoje dziatanie, a zwolnienie czynnosci neuro-
néw pogtebiato sie, az do poziomu torporu. Po
pewnym czasie, gdy dochodzito do pogtebienia
sie oddychania hiperkapnia zmniejszata sie i
adenozyna zanikata. Dalsze pogtebienie i wy-
dtuzenie okreséw torporu (do poziomu obser-
wowanego podczas hibernaciji) byto mozliwe tyl-
ko wbéweczas, gdy zwierze dysponowato dosta-
tecznymi zasobami buforéw krwi, by zapobiec
narastaniu kwasicy. U zwierzat, ktore nie mu-
siaty tak skrajnie chroni¢ swoich zasob6w ener-
getycznych nie dochodzito we $nie do nagroma-
dzenia sie dwutlenku wegla, adenozyna powoli
zanikata, zwierze wybudzato sie, a nie wchodzi-
to w stan torporu.

HOMOLOGOUS OR ANALOGOUS PHENOMENA

Summary

Sleep/wake rhythm, electroecephalographic patterns
and thermoregulatory changes during sleep can be marked-
ly modified by the biology of species. However the sleep
undoubtedly occurs in all endothermic animals, while
hibernation — only in seven orders of mammals and birds.
What all hibemators have in common, is that they have a
small size of the body, but not, as it was believed before,
that they are primitive. The ability to fall into torpor may be
independent from hibernation, while the animals which do
not show even a shallow torpor do not have ability to fall
into hibernation either.

Sleep and wakefulness, like daily torpor rhythms are
regulated by circadian pacemakers in the hypothalamic
suprachiasmatic nucleus (SCN). During hibernation spon-
taneous firing pattern of the SCN is absent, but high
metabolic activity may be observed, messenger systems
(serotonin, substance P, somatostatin, enkephalin) remain

active, and lesions of the CSN interrupt hibernation. Elec-
trophysiological and thermoregulatory studies demonstrate
physiological continuities between sleep, shallow torpor
and hibernation. As a sleep promoting substance adenosine
may be considered because it has been shown that endo-
genous adenosine significantly increases total amount of
SWS and REM sleep, diminishes CNS activity, decreases
body temperature, blood pressure, heart rate, metabolic
rate and lipolyse. The level of adenosine increases during
wakefulness and diminishes during sleep (but only in CNS
regions connected with the sleep). It is interesting that
adenosine level increases also during hypoxia and hyper-
capnia which can be observed at the start of hibernation.
During beginning of arousal a marked hyperventilation
takes place, as a result of which the level of adenosine may
decrease.
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