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Slaap is een staat van rust en herstel en alle dieren die zijn bestudeerd laten een vorm
van rust-activiteit patronen zien. Echter, het gros van wat bekend is over slaap en
slaap-regulatie komt voort uit onderzoek dat is gedaan in nacht-actieve knaagdie-
ren zoals ratten en muizen. Studies in deze zoogdieren hebben aangetoond dat een
minimale hoeveelheid slaap per nacht nodig is om goed te functioneren. Zodra deze
hoeveelheid niet is gehaald wordt dit verlies gecompenseerd door meer en dieper te
slapen in de daaropvolgende nacht. Recent onderzoek naar slaap in vogels laat zien
dat deze regel voor de regulatie van slaap niet altijd van toepassing is. Met name als
vogels lange vluchten moeten maken van meerde dagen of tijdens drukke periodes in
het broedseizoen. Tijdens deze periodes waarbij het noodzakelijk is om dagen achter
elkaar wakker en actief te zijn is er geen duidelijke herstelfase. Om de fundamenten
van slaapregulatie in vogels beter te begrijpen hebben we in dit proefschrift drie vo-
gelsoorten onderworpen aan verschillende slaap experimenten in het lab, maar ook
daarbuiten.

In hoofdstuk 2 en 3 hebben we slaap onthouden in kauwen en spreeuwen om de
regulatie van slaap te bepalen. Hierbij hebben we de hersenactiviteit gemeten. Kau-
wen en spreeuwen behoren tot dezelfde orde van zangvogels maar laten een groot
verschil in samenstelling van slaap zien. Slaap bestaat uit twee componenten die
beiden een eigen functie wordt toegedicht: REM slaap en NREM slaap. De NREM
slaap wordt gekarakteriseerd door een afwisselend verminderde en sterk gesynchro-
niseerde activiteit van de zenuwcellen in het brein. Tijdens de REM slaap daarente-
gen zijn de zenuwcellen in de hersenen juist erg actief, ook al is het organisme in rust
en zich vrijwel onbewust van zijn omgeving. Van de totale hoeveelheid slaap die de
vogels tijdens de nacht hebben, laten kauwen een behoorlijk aandeel van REM slaap
zien terwijl bij de spreeuwen dit nagenoeg nihil is. Na slaapdeprivaties van 4 en 8 uur
laten beide diersoorten een toename zien in de hoeveelheid NREM slaap. Kauwen
hebben ook duidelijk een toename in REM slaap na slaapdeprivatie, dit in tegen-
stelling tot de spreeuwen. Deze experimenten zijn gedaan onder gestandaardiseerde
laboratorium condities, wat betekent dat naast een licht-donker cyclus alle andere
omgevingsfactoren zoals temperatuur niet veranderen.

Om een beter beeld te krijgen hoe vogels slapen onder meer natuurlijke omstan-
digheden hebben we de spreeuwen en brandganzen tijdens verschillende seizoenen
in buitenverblijven gehuisvest. Uit deze metingen blijken brandganzen in de zomer
1.5 uur minder te slapen dan in de winter. Spreeuwen slapen zelfs 5 uur minder
(hoofdstuk 4). Dit komt omdat de zomernachten een stuk korter zijn dan in de win-
ter. De reden waarom bij brandganzen dit verschil tussen de seizoenen kleiner is
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komt hoogstwaarschijnlijk doordat de ganzen in de zomer geen 24-uurs ritmiek
meer hebben en daardoor overdag net zoveel kunnen slapen als tijdens de nacht.
De spreeuwen behouden hun 24-uurs ritmiek wel en ervaren daardoor tijdens die
korte zomernachten dan ook een hogere slaapdruk. Deze data duidt erop dat onder
natuurlijke omstandigheden de regulatie van slaap niet op elk moment van het jaar
hetzelfde is.

In hoofdstuk 5 hebben we de brandgans onderworpen aan slaapdeprivaties in
de winter en de zomer om te testen of de regulatie van slaap verschilt tussen de
seizoenen. Deze metingen laten zien dat brandganzen in de zomer het slaapverlies
volledig compenseren door meer te gaan slapen. In de winter daarentegen is er geen
enkele compensatie waargenomen. Dit betekent dat de regulatie van slaap in brand-
ganzen inderdaad seizoensafhankelijk is.

Naast seizoenseffecten op slaap in spreeuwen en brandganzen heeft de maan ook in-
vloed op de hoeveelheid NREM slaap. Beide diersoorten slapen 1.5 — 2 uur minder ti-
jdens nachten met een volle maan vergeleken met nachten zonder maan (hoofdstuk
4 en 5). Het is aannemelijk dat het maanlicht ervoor zorgt dat de dieren wakkerder
zijn. Dit kan als voordeel hebben om ’s nachts te kunnen foerageren en tegelijkertijd
potentiele predatoren zien. Vogels blijken dit niet alleen te doen tijdens nachten met
een volle maan, maar ook tijdens bewolkte nachten (hoofdstuk 6). Dit komt door-
dat in stedelijke gebieden het kunstlicht wordt weerkaatst door het wolkendek en zo
weer terug op de aarde komt. De hoeveelheid kunstlicht rondom onze onderzoeks-
faciliteit bleek even sterk te zijn als tijdens wolkeloze nachten met een volle maan.

Slaapstudies onder natuurlijke omstandigheden blijkt waardevol te zijn in het verkri-
jgen van nieuwe inzichten over de regulatie van slaap. Het is niet altijd even makkeli-
jk om slaap in het wild te meten. Dit hangt af van de grootte van het diersoort en zijn
habitat. Een alternatief hiervoor zou het meten van activiteit zijn. Om dit te testen,
hebben we gekeken hoe betrouwbaar activiteit metingen zijn voor het bepalen van
slaap in brandganzen (hoofdstuk 7). De activiteit metingen kan in hoge mate slaap
en waken voorspellen. Om de gedetailleerde aspecten van slaap te kunnen bepalen,
zoals het onderscheid tussen NREM en REM slaap neemt de onzekerheid sterk toe.
Naast activiteit metingen kan het ook handig zijn om interval metingen te doen in
plaats van continue slaap metingen. Dit kan de batterijduur behoorlijk verlengen en
tegelijkertijd loopt de geheugenopslag ook minder snel vol. Om dit te testen hebben
we de brandgans dataset gemanipuleerd en verschillende opname schema’s gemaakt
dat oploopt van 1 minuut per 5 minuten tot 1 minuut per 60 minuten (hoofdstuk 8).
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Met het toenemen van het opname interval neemt de betrouwbaarheid af vergeleken
met de continue dataset. Tot en met een interval van 1 minuut per 40 minuten kan
een hoge nauwkeurigheid behaald worden als naar uurgemiddelden gekeken wordt.
Dit kan een uitkomst bieden om in de toekomst lange metingen in het veld te kunnen
uitvoeren.

De bovenstaande analyses kunnen met name gebruikt worden om te bestuderen
hoe brandganzen slapen tijdens de tweejaarlijkse migraties tussen Nederland en
Rusland. Met behulp van deze data kunnen we erachter komen of brandganzen ti-
jdens de vluchten met één hersenhelft kan slapen terwijl de andere wakker is, of
in het geval dat ze helemaal niet slapen of dit slaapverlies ingheaald moet worden.
Om deze vragen te kunnen beantwoorden moeten brandganzen gevangen worden
in het Arctische broedgebied en uitgerust worden met EEG loggers en GPS zenders.
In 2018 zijn we naar een veldstation in Tobseda in Rusland geweest om te verken-
nen of dit een goede studielocatie is voor toekomstige slaapstudies in brandganzen
(hoofdstuk 9). Op deze locatie zijn de aantallen ganzen flink afgenomen maar dat
weerhoudt ons niet om te zoeken naar alternatieve plekken om deze studie voort te
zetten. Wordt vervolgd...

Conclusie

De studies beschreven in deze thesis waarbij slaap is gemeten in vogels en rekening
werd gehouden met de ecologie van slaap leverden belangrijke nieuwe inzichten op
over de regulatie van slaap. Vogels laten een (seizoensafhankelijke) homeostatische
regulatie van NREM slaap zien. De bevindingen over de regulatie van REM slaap is
in tegenstelling tot NREM slaap niet eenduidig en voedt hierdoor de discussie over
de functie van REM slaap. Met behulp van kleine dataloggers kunnen we de ecologie
van slaap bestuderen. Slaap onder seminatuurlijke omstandigheden laat een enorme
hoeveelheid aan flexibiliteit in slaap zien dat onopgemerkt zou zijn gebleven bij stud-
ies onder traditionele lab condities.
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Sleep is a state of rest and recovery and all animals that have been studied show
some form of rest-activity patterns. However, most of what is known about sleep and
sleep regulation are derived from research done in nocturnal rodents such as rats
and mice. Studies in these mammals have shown that a minimum amount of sleep
is needed for optimal function. When this minimum amount of sleep is not reached,
sleep is recovered by sleeping more and/or deeper. Recent research on sleep in birds
shows that this rule of sleep regulation does not always apply. These birds disregard
this rule when they need to be active for several days in a row, for instance during
migration or busy breeding seasons. When these busy periods of activity end, there
is not a clear recovery phase. To better understand the fundamentals of sleep regula-
tion in birds, we present a series of unique studies in this thesis where we have sub-
jected three bird species to different sleep experiments in the lab, but also beyond.

In Chapters 2 and 3, we deprived sleep in jackdaws and starlings to determine the
homeostatic regulation of sleep by measuring brain activity. Jackdaws and starlings
belong to the same order of songbirds but show large variations in the composition
of sleep. Sleep consists of two components, each of which has its own function: REM
sleep and NREM sleep. NREM sleep is characterized by an alternation between re-
duced and highly synchronized activity of the nerve cells in the brain. During REM
sleep, on the other hand, the nerve cells in the brain are very active, even though the
organism is at rest and almost unconscious of its environment. Of the total amount
of sleep that the birds have during the night, jackdaws show a considerable portion
of REM sleep. Starlings, on the other hand, show almost no REM sleep at all. After
4 and 8 hours of sleep deprivation, both birds showed an increase in the amount
of NREM sleep. Jackdaws also clearly showed a response in REM sleep after sleep
deprivation compared to no REM sleep response in the starlings. These experiments
were done under standardized laboratory conditions, which means that besides a
light-dark cycle, all other environmental factors such as temperature are kept con-
stant.

To better understand the regulation of sleep under natural conditions, we housed
starlings and barnacle geese in outdoor enclosures across different seasons. These
measurements show that barnacle geese sleep 1.5 hours less in the summer than in
the winter. Also, starlings show a difference in the amount of sleep across the sea-
sons with 5 hours less sleep in summer compared to winter (chapter 4). This diffe-
rence in the amount of sleep across the seasons can be explained by the differences
in daylength between winter and summer. Barnacle geese show less variation across
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the seasons and this is probably because barnacle geese lost their daily rhythm in
sleep and therefore they can sleep as much during the day as they do during the
night. The starlings, on the other hand, retain their 24-hour rhythm and sleep much
less during the day. During the summer nights, starlings experience more sleep pres-
sure compared to the winter nights. These data indicate that the regulation of sleep
changes across the year under natural conditions

In chapter 5, subjected the barnacle geese to sleep deprivations in the winter and the
summer to test seasonal changes in sleep regulation. The outcome of this experiment
is that barnacle geese show a clear regulation of sleep in summer. In winter, on the
other hand, no sign of a sleep compensatory response has been observed. This me-
ans that the regulation of sleep in barnacle geese is season-dependent.

Other environmental factors, such as the moon, have a clear effect on sleep in star-
lings and barnacle geese. Both species sleep 1.5 — 2 hours less during nights with full
moon compared to no moon nights (chapter 4 and 5). It is most likely that the light
reflected from the moon’s surface cause the suppressing of sleep. This extra light at
night might be useful for the birds to safely forage during the night where they can
see potential threats and predators. Birds also do this during cloudy nights, indepen-
dent of full moon (chapter 6). This is because cloud cover reflects artificial light at
night back to the surface of the earth. The intensity of artificial light at night around
our research facility reaches similar levels as the full moon.

Sleep studies under natural conditions prove to be valuable in gaining new insights
into the regulation of sleep. It is not always easy to measure sleep in the wild. This
depends on the size of the species of interest and its habitat. An alternative to measu-
ring sleep based on electrophysiology is to measure activity only. To test how reliable
activity is in determining sleep, we correlated sleep to activity in our barnacle geese
dataset (chapter 7). Activity measurements alone can largely predict sleep and wa-
kefulness. However, to determine the detailed components of sleep, such as NREM
and REM sleep, the reliability of using activity as a proxy for sleep rapidly decreases.
Besides measuring activity, it might be also beneficial to measure sleep based on
electrophysiology intermittently. Measuring sleep intermittently significantly saves
battery life and memory capacity. To test how reliable intermittent sleep recordings
are, we manipulated the goose dataset and converted it into 12 datasets where we
simulated a recording scheme of measuring sleep 1 minute every 5 minutes up to 1
minute every 60 minutes in steps of 5 minutes (chapter 8). The reliability of inter-
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mittent recordings rapidly decreases when the recording interval increases. Howe-
ver, high hourly accuracy can be achieved up to a recording scheme of 1 minute per
40 minutes. These intermittent sampling techniques can be very valuable for future
sleep studies, particularly for sleep studies in the wild.

The outcomes of the analyses in the previous paragraph can be used to study how
barnacle geese sleep during the biennial migrations between the Netherlands and
Russia. Recording sleep during the migration can provide insights into whether
geese are capable of sleeping during flight by sleeping with one hemisphere at the
time, or in case they forgo sleep whether they need to recover from it. To answer
these questions, barnacle geese have to be captured in the Arctic breeding area and
equipped with EEG loggers and GPS transmitters. In 2018 we went to a field station
in Tobseda, Russia to explore whether this is a good study location for future sleep
studies with barnacle geese (chapter 9). The numbers of geese have decreased consi-
derably at this location, but that does not prevent us from looking for alternatives to
pursue this study. To be continued...

Conclusion

The studies presented in this thesis revealed important new insights in the flexibility
and regulation of sleep. Birds show (season-dependent) homeostatic regulation of
NREM sleep. The findings on the regulation of REM sleep are inconclusive and fuel
the discussion on the function and necessity of REM sleep in birds. By using small
dataloggers, we have shown that it is possible and important to include the ecology
in sleep studies. Sleep under semi-natural conditions shows a tremendous amount
of flexibility that would have gone unnoticed in traditional laboratory conditions.
Taken together, our research can be used as building blocks to further unravel the
mysteries that lie behind the evolution of sleep.
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Na iets meer dan 4 jaar en 172 uur aan slaapdeprivaties later, sta ik hier nu met mijn
dokters titel! Dit avontuur begon al tijdens mijn master waar ik als studentje slaap
ging meten in spreeuwen. Ik ben trots dat mijn masteronderzoek ook onderdeel is
van mijn proefschrift. Tijdens mijn promotietraject heb ik de meest fantastische
vaardigheden geleerd en heb ik ervaren hoe veelzijdig de wetenschap is. Bijvoor-
beeld, het bedenken, ontwerpen en het uitvoeren van een experiment, de data plot-
ten in figuren en het schrijven en presenteren ervan vergt dan ook veel energie, cre-
ativiteit en aandacht. Daarnaast heb ik drie bijzondere expedities mogen maken naar
het Arctisch gebied in Alaska en Rusland. Ik ben dan ook ontzettend trots op het
eindresultaat. Het traject van beginnend PhD’er tot een zelfstandige wetenschapper
gaat niet vanzelf, en hiervoor wil ik een aantal mensen bedanken die me hierbij ge-
holpen hebben.

De eerste persoon die ik wil bedanken is Peter Meerlo, mijn dagelijkse begeleider.
Vanaf het eerste moment dat ik bij jou aanklopte voor een masterproject in 2014
heb je mij razend enthousiast gemaakt over de ecologie van slaap en met name slaap
in vogels. Je vertelde me dat er nog bijna niets bekend was over de fundamenten
van slaapregulatie in vogels. Het voelde meteen als een missie voor mij om dit te
gaan uitzoeken. Ik had net een minor ecologie achter de rug gehad en zag direct in
dat slaap in het wild wel eens heel anders zou kunnen zijn dan in het lab. Gaande-
weg bleek dit ook te kloppen en je hebt mij tijdens het gehele traject geholpen met
suggesties voor extra analyses en het bedenken van aanvullende experimenten. Ge-
lukkig wilde je met mij de gok wilde wagen om ons tweede spreeuwen artikel naar
Current Biology te studeren, deze publicatie is een kers op de taart. Ook heb je mij
geleerd hoe belangrijk het is om prioriteiten te stellen en dat het soms verstandiger
is om experimenten te laten schieten en de tijd te gebruiken voor het volledig anal-
yseren van de data die we al hebben. Zo had je in mijn laatste jaar mij geadviseerd
eerst de hoofdstukken in dit thesis af te maken in plaats van nieuwe experimenten
te starten met Tupaia’s. Ik ben heel blij dat ik na mijn promotietraject nog 3 jaar bij
jou aan de slag kan als postdoc. En ook daarna hoop ik nog veel samenwerkingen te
kunnen doen in het fantastische veld van slaap onderzoek!

Niels Rattenborg, as co-promotor you have taught me a lot about sleep in birds.
You taught me how to perform the surgeries in barnacle geese and jackdaws and how
to perfrom a spectral analysis of EEG signals. Also, you have made every chapter of
my thesis better with your useful comments and suggestions.

Theunis Piersma, bedankt voor jouw input als promotor in dit project. Jouw sug-
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gesties om de ecologische aspecten in mijn proefschrift te benadrukken waardeerde
ik enorm. Ook heb je mij gemotiveerd om een exploratieve expeditie te organiseren
naar Alaska zodat ik me extra goed kon voorbereiden op de expedities die later in
Rusland zouden plaatsvinden. Door deze trip naar Alaska kwam ik erachter dat je
eigenlijk geen veldwerk kan doen zonder een goede verrekijker!

Naast mijn officiéle begeleiders wil ik ook Roelof Hut en Simon Verhulst be-
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