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EHEZES HATASARA BEKOVETKEZO ELETTANI FOLYAMATOK
HALAKBAN

(Irodalmi attekintés)

VARJU MILAN- MEZES MIKLOS

OSSZEFOGLALAS

A természetben minden él6lény szembesdlhet a limitalt taplalék ellatottsaggal, amely egy adott
populécidban akar az egyedek egy részének elhulldsahoz is vezethet. Minden allatnak szliiksége
van ugyanis folyamatos taplaléanyag ellatasra a szervezet dinamikus egyensulyanak fenntartasa-
hoz, azaz a tuléléshez és a reprodukciohoz. Ehezés hatasara viszont ez az egyensuly megbomlik.
A takarmannyal felvett energia mellett az egyes taplaléanyagok mennyisége is lényeges, mert a
szervezet az esszencialis aminosavakat és zsirsavakat, tovabba a vitaminok jelent8s részét és az
asvanyi anyagokat sem képes el6allitani. Az éhezd szervezet pedig taplalék hianyadban mindezekbdl
hianyt szenved. Jelen irodalmi attekintésben 6sszefoglaljuk azokat az élettani folyamatokat, melyek
taplalék hianyaban a halak szervezetében végbe mennek.

SUMMARY

Varju, M. - Mézes, M.: STARVATION INDUCED PHYSIOLOGICAL CHANGES IN FISHES - AREVIEW

All animals face the possibility of limitations in feed resources that could ultimately lead to
starvation induced mortality. Animals have requirement of nutrient and energy intake to survive
and reproduction, besides to maintain the dynamic equilibrium of the physiological processes, but
starvation causes the split of this balance. Besides energy, the amount of nutrients is also important,
because animals unable to synthesise essential amino- and fatty acids, most of the vitamins or even
minerals. Animals in starvation suffers from the deficiency all of these components. This review
attempts to summarize all those physiological processes which are happened in the body of fishes
in a period of withdraw from feed.
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BEVEZETES

A legtdbb nem-ragadoz6 halfaj a téli hdnapok, illetve az ivasi id6szak alatt, csok-
kenti, s6t akar teljesen be is szlnteti, taplalékfelvételét, a vandorld halfajok pedig
az ivéhelyre torténd Utjuk soran nem taplalkoznak, amelynek hatdsara csdkken az
alapanyagcsere intenzitasa, azaz a szervezet energia felhasznalasanak mértéke.
A taplalékfelvétel neuroendokrin kontroll alatt all (Burkhardt-Holm és Holmgren,
1989), amelyet - méas tényezék mellett - a taplalekkal felvett tapanyagok is befo-
lyasolnak. Igy példaul az aminosavak, vagy a glikéz nagy mennyisége, tovabba
a test nagy zsirtartalma egyarant csdkkentik a taplalékfelvételt (Volkoff, 2011).

Az id6szakos taplalékmegvonasnak azonban kedvezd hatasai is lehetnek
a termelésre, mivel ezzel a modszerrel kihasznalhatok az an. ,kompenzaciés”
névekedésbdl szarmazé elényok (Shepherd és Bromage, 1992). Emiatt rovidebb-
hosszabb idejl részleges vagy teljes takarmanymegvonast még intenziv rendsze-
rekben is alkalmaznak (Eroldogan és mtsai, 2006). Small és mtsai, (2002) csikos
stigéreken (Morone saxatilis) 4 hetes éhezést kdvetéen 33%-kal nagyobb néve-
kedési hormon (GH) szintet mértek a hipofizisben folyamatosan etetett halakhoz
képest, amely élettani magyarazatat adhatja a kompenzacids névekedésnek. Paul
és mtsai, (1995) pedig alaszkai sargauszoju nyelvhalaknal (Pleuronectes asper)
tapasztaltak 2 hetes takarmanymegvonas utan nagyobb specifikus ndvekedési
erélyt (SGR) a folyamatosan taplalt kontroll csoporthoz viszonyitva.

A halgazdalkodas gyakorlataban altalanosan elterjedt, hogy a nevelés utolsé
fazisaban, a béltraktus kilirlilése és a test zsirtartalmanak csdkkentése érdekében,
néhany hétig koplaltatjak az értékesitésre szant halakat (McCue, 2010). A tapla-
I[ékmegvonds, azaz az idészakos taplaléanyag hiany ugyanakkor, kedvezétlen
hatast gyakorol a halak immunrendszerére, azaz ilyen idészakban fokozottan
érzékenyekké valnak a betegségekkel szemben (Kiron, 2012).

EHEZES HATASA AZ ENERGIAFORGALOMRA

Az él6lények folyamatos taplalkozassal biztositjak a tuléléshez, illetve a rep-
rodukcidhoz sziikséges energiamennyiséget. Egyes rakfajok (pl. Artemia salina)
pete allapotban ugyanakkor képesek akar évekig is tulélni taplalkozas nélkl.
Ennek révén kepesek szervezetiik dinamikus egyensulyat fenntartani, azaz az
energiabevitel egyensllyban van a szervezet aktualis energiaigényével. Ehezés
hatasara azonban ez az egyensuly természetesen megbomlik (Kleiber, 1975).

Az energiaegyensUly megbomlasa szamos valtozast idéz el6 a szervezetben,
amelynek leggyakrabban dokumentalt jele a testsuly csokkenése. Egyes halfajok
kozott jelentds kiilbnbség van a testsulycsdkkenés mértékében (1. tablazat), amely
fugg a kiindulasi testsulytol, a testhémérséklettdl, valamint az evollcié soran
kialakult adaptaciés mechanizmusoktél. A testsuly csdkkenésének hatasara a
halak kondiciéfaktora, illetve egyéb szamitott testaranyai, igy példaul a viscero-
szomatikus index (VSI), vagy a hepato-szomatikus index (HSI) értéke is valtozik
(Hung és mtsai, 1997). .

A gerincesek kozott jelentés kildnbség van az éhezés tolerancijaban. Igy
példaul néhany kistest(i madar és eml8s faj csak minddssze egy napig képes elvi-
selni az éhezést, szamos kigyé- és békafaj viszont akar két éves koplalast is tulél.
Az éhezési tolerancia ,rekordot”, 1594 nap nem-hibernalt allapotban, az eurépai
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1. tablazat

Egyes halfajok testtomeg veszteségének mértéke éhezés hatasara
(McCue, 2010 nyoman)

Halfaj 1d6 Testsuly Napi Forras
1) (nap) (2) | veszteség (%) |veszteség | (6)
Héfok (4) (% /nap)
@) ()
Csikos flirészessugér (7) 30 17 0,6 Small és mtsai, (2002)
Ponty (8) 56 24 0,4 Blasco és mtsai, (1992)
Atlanti t6kehal (9) 30 14 0,5 Kamra (1966)
Kinai harcsa (10) 28 14 0,5 Fu és mtsai, (2011)
Pontyfélék (11) 28 13 0,5 Wieser és mtsai, (1992)
Eurépai angolna (12) 90 37 0,4 Inui és Oshima (1966)
(12C°)
Eurépai angolna (13) 90 19 0,2 Inui és Oshima (1966)
(28C°)
Aranyhal (14) 12 5 0,4 Stimpson (1965)
Hering (15) 129 37 0,3 Wilkins (1967)
Afrikai tidéshal (16) 180 11 0,1 Janssens (1964)
Csaposugeér (17) 13 12 0,9 Mehner és Wieser (1994)
(15C°)
Csaposuigér (18) 13 14 1,1 Mehner és Wieser (1994)
(20C°)
Csuka (19) 120 5 0,0 Kristoffersson és Broberg
(6C°) (1971)
Csuka (20) 120 10 0,1 Kristoffersson és Broberg
(16C°) (1971)
Rézsaszinl durbincs (21) 28 12 0,4 Rueda és mtsai, (1998)
Kéreai sziklahal (22) 31 8 0,2 Yi és Chang (1994)
Lazac (23) 42 2 0,1 Soengas és mtsai, (1996)
Farkasslgér (24) 60 20 0,3 Stirling (1976)
Foltos kigyofejlihal (25) 142 32 0,2 Woo és Cheung (1980)
Tavi tok (26) 60 20 0,3 Gillis és Ballantyne (1996)
Nilusi tilapia (?) (27) 45 16 0,3 De Silva és mtsai, (1997)
Szivarvanyos pisztrang (28) | 120 23 0,2 Pottinger és mtsai, (2003)
Walleye 42 25 0,6 Czesny és mtsai, (2003)

Table 1. Effect of starvation on body weight loss of different fish species

species (1); period (day) (2); temperature (3); body weight loss (%) (4); daily weight loss (%/day) (5);
reference (6); striped bass (7); carp (8); cod (9); chinese catfish (10); Cyprinid spp. (11); eel (12);
eel (13); goldfish (14); herring (15); African lungfish (16); European perch (17); European perch (18);
pike (19); pike (20); porgy (21); Korean rockfish (22); salmon (23); sea bass (24); snakehead (25);
lake sturgeon (26); nile tilapia (27); rainbow trout (29)
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angolna (Anguilla anguilla) tartja (Boétius és Boétius, 1985). Az éhezés toleran-
cidja flgg a testhémérséklettdl, azaz poikiloterm élélényeknél a kdrnyezet, halak
esetében a viz h6mérsékletétdl. Az Un. hidegvér(i fajok lassabb sulycsokkenéssel
hosszabb idejl éhezést képesek elviselni, mint a melegvérliek. Szamos halfajrol
leirtak, hogy kepesek akar tobb mint 100 napos éhezest is tulélni (McCue, 2010).

Ehezés soran az energia felvétel csbkkenésére elészor a tapcsatorna szdveteiben
koévetkezik be kimutathatd mérték( csdkkenés (Ostaszewska és mtsai, 2006). Ezt
kévetden a majban és a zsirszdvetben megy végbe lassabb, de jelentds mérték
sulycsodkkenés (Cook és mtsai, 2000). A zsigerek sulyanak csOkkenése f6képp a
zsirtartalom cs6kkenésébdl ered, mig a vazizomzat sllyanak csdkkenése fehérje
tartalmanak cstkkenésére vezethetd vissza, az izomzat ugyanis fehérjetartalékként
szolgal az éhezés alatt. Egyes |étfontossagu szervek, igy példaul a sziv, a vese,
az agy, illetve a szaporitdszervek sulya altaldban nem valtozik, emiatt a teljes
testsulyhoz viszonyitott aranyuk né. Ez a jelenség arra utal, hogy a szervezet védi
ezeket a szerveket az energiahianyos allapot hatasara bekdvetkezé katabolikus
folyamatoktdél, azokban az csak lassabban, és f6képp késébb kovetkezik be
(McCue, 2010).

Ehezés soran csokken az ATP szintézis intenzitdsa is, ami arra utal, hogy a
szervezet sejtszint( és molekularis adaptacidval egyarant igyekszik energiafel-
hasznalasat csokkenteni. Az éhezés hatassal van a halak viselkedésére is, amely-
lyel a szervezet energiafelhasznalasa szintén csdkkenthetd. Megfigyelték, hogy
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Figure 1. Changes of the blood plasma concentration of glucose and ketone bodies during starvation
blood concentration (1); over-compensation (2); glucagon release (3); glucose (4); ketosis (5);
ketone bodies (6)
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a legtdbb éhez6 allat mérsékelt, lassabb helyvaltoztatast és mozgasi intenzitast
mutat (Hogendoorn, 1983).

Bodorkanal azt is megfigyelték (van Dijk és mtsai, 2002), hogy ilyenkor 6szt6-
ndsen hidegebb mikrokdrnyezetet valaszt. Ennek hatdsara ugyanis csékken a
testhémérséklet, igy a szervezet energiaigénye is. Ez viszont olyan ’kompromisz-
szum-helyzetet’ idéz eld, amelyben az egyed, bar hosszabb ideig képes toleralni
a taplalékhianyos allapotot, de ennek kedvezdtlen hatasa lesz a fejlédésre, a
ragadozék elkerlilésének képességére, valamint az immunrendszerre egyarant
(McCue, 2010).

Az éhezést, valamint a szervezet energiafelhasznalasat egyarant jelezheti a
légzési hanyados (RQ) és a légzési gazcsere aranyszamanak (RER) valtozasa is.
Az afrikai révidfarkd angolnanal (Synbranchus marmoratus) megfigyelték - bar ez
a faj az atmoszferikus leveg8bdl is képes hasznositani az oxigént - hogy a vizes
kdzeg eltlinésével az iszapba agyazodva varja a kdvetkez6 esds évszakot. Ebben
az idészakban taplalékot nem fogyaszt, oxigénfelvétele viszont az atlagos érték
Ya-ére csOkken (Eduardo és mtsai, 1979). Az élettani tulajdonsagaiban hasonlé
ausztral 'szalamandrahal’ (Lepidogalaxias salamandroides) oxigénfogyasztasara
viszont az éhezés nem volt hatassal (Pusey, 1986). Trépusi farkaslazacokban
(Hoplias malabaricus) az atlagosnal 36,4 %-kal alacsonyabb oxigén felvételt
mértek 240 napos - extrém hosszUsagu - éheztetés utan (Rios és mtsai, 2002).
Egyes kutatok szerint a hosszan tartd éhezés soran a csOkkent oxigénfelvétel oka,
hogy a taplalékhianyos kérnyezetnek altaldban velejardja a viz alacsony oldott
oxigéntartalma. Egyes fajok jobban, mig masok kevésbé adaptalddiak ezekhez a
kérnyezeti tényez8khoz, igy csdkkent anyagcseréjiik mellett alacsonyabb Iégzési
igényeik is vannak (McCue, 2010).

EHEZES HATASA A SZENHIDRAT ANYAGFORGALOMRA

Taplalkozas hianyaban a vérben kering6 glikéz mennyisége, elsésorban annak
csokkenése, az egyik legtdbbet vizsgalt paraméter. A hipoglikémiara a szerve-
zet a glukagon elvalasztas névelésével reagal (1. dbra), ami fokozza a majban a
glikogenolizist és a glikoneogenezist (Husvéth, 2000). Ennek hatasara né tovabba
amajsejtek membranjanak aminosav-permeabilitasa, és az aminosavak gliikézza
torténd transzformacidja, annak érdekében, hogy a szervezet visszaallitsa éhezés
el6tti glikoz szintjét.

A folyamat hatékonysagat jelzi, hogy a vérplazma gliikdéz szintje tavi tokban
(Acipenser fulvescens) még 60 napos éhezés soran is kdzel azonos szinten maradt
(Gillis és Ballantyne, 1996). Figyelemremélt6 tovabba, hogy néhany halfajban, igy
példaul aranyhalban (Carassius auratus); foltos kigyéfejd halban (Ophiocephalus
maculates); Brycon-pontylazacban (Brycon cephalus) vagy az északi durbincsban
(Pagellus bogaraveo) az éhezés hatasara bekdvetkezé hipoglikémiara a szervezet
»Ulkompenzaciéval” reagal, azaz a vér glikdz szintjét az éhezés elbtti allapotot
meghaladé szintre emeli (Chavin és Young, 1970; Sakamoto és Yone, 1978; Woo
és Cheung, 1980; Figueiredo-Garutti és mtsai, 2002). A szénhidratok, ezen belll
a glukdz, energetikai szempontbdl halaknal egyébként kisebb jelentéségl, mint
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a tényt feltétlenill figyelembe kell venni az éhezés soran bekovetkezd folyamatok
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targyalasa soran, mivel arra utal, hogy a hianyzé energiat a halak nem elsésorban
2010).

Ennek ellenére az is ismert, hogy néhany halfaj, igy példaul a foltos afrikai
tuddshal (Protopterus dolloi) kivételével a legtdbb halfaj képes csdkkenteni, s6t
akar teljes mértékben felhasznalni az izom és a maj glikogéntartalékait (Frick
és mtsai, 2008a,b). Az egyes halfajok kdzott klildnbségek vannak az éhezés
elérehaladtaval a tartalékok visszaépitésének képességében is, mivel néhany
csak részben, mig masok, glikoneogenezis Utjan, akar teljes mértékben képesek
visszaépiteni az izom és a maj glikogén tartalékait (McCue, 2010). A szervezet az
éhezésre, mint stresszhatasra reagalva ugyanakkor katekolaminokat (adrenalin,
noradrenalin) szabadit fel, amelyek a szimpatoadrenalis rendszeren kereszt(l
serkentik a glikogenolizist, majd az ACTH hatasara megindul a kortizol szintézise
és elvalasztasa, amely szintén fokozza a szervezet gliikogenetikus aminosavainak
és lipidjeinek gliik6zza torténd alakitasat (Janssens és Waterman, 1988).

Az dllati szervezet szénhidrat anyagcseréjét alapvetéen befolyasold két hor-
mont, az inzulint és a glukagont, a pancreas folyamatosan termeli, ezért az
éhezés hatasanak vizsgalata soran ennek a két hormonnak csak egyidejd vizs-
galata jelz6értékl. Hosszabb idejl éhezéskor, amikor a fehérjék, pontosabban a
glikogenetikus aminosavak lesznek az elsédleges metabolikus energiaforrasok,
illetve amikor az éhezés soran a szervezet igyekszik glikogéntartalékait folyamato-
san visszatermelni, az inzulin és a glukagon elvalasztas egyarant megnévekedhet.
Ezekben az esetekben a glikoneogenezist a glukagon stimulalja, mig az inzulin
az ily médon képz6&dott glilkdzbol térténd glikogenezist. A gliikdzfelhasznalas és
a glikoneogenezis mértékét kizarolag a vér gliikdzszintjeének mérésével nem lehet
meghatarozni, egyes enzimek aktivitasanak monitorozasa viszont pontos becslést
tesz lehetévé. Halakban a glikolitikus enzimek kéziil a hexokinaz, a glikokinaz
és a foszfofruktokinaz (Moon, 1983; Mendez és Wieser, 1993, Soengas és mtsai,
1996,1998), a glikoneogenetikus enzimek koézil pedig a glkiikoz-6-foszforilaz,
a fruktéz-1,6-biszfoszfataz, a foszfoenolpurivat karboxikinaz, a glicerol-3-foszfat
dehidrogenaz, tovabba egyes transzaminazok aktivitasanak valtozasa lehet jelz6-
értékl (Moon, 1983; Foster és Moon, 1991; Segner és mtsai, 1997). Ehezés soran
a glikolitikus enzimek aktivitdsanak cstkkenését és a glikogenetikus enzimek
aktivitasanak egyidejd ndvekedését szamos halfajban leirtak, a kilénbségek
mértékében azonban jelentds fajok k6zotti eltérések mutatkoztak (MicCue, 2010).

EHEZES HATASA A LIPID ANYAGFORGALOMRA

A szervezet energiaforrasai kdzUll a lipidek, trigliceridek formajaban, a hastreg-
ben és a bér alatti szévetekben, tovabba az izomban lévé zsirszévetben tarolédnak.

Ehezés soran a kilénb6zd halfajok a zsirokat, szabad zsirsavak formajaban,
eltérd zsirdepdkbdl mobilizaljak. Vizaban (Huso huso), fehér tokban (Acipenser
transmontanus), és rézsaszin(i durbincsban (Pagrus pagrus) f6képp a has(iri zsir
mennyisége csoOkkent (Falahatkar, 2012; Caruso és mtsai, 2012; Hung és mtsai,
1997). Az atlanti lazac (Salmo salar) viszont f6képp az izom zsirtartalmat mobilizalja
(Einen és Thomassen, 1998; Einen és mtsai. 1998). Az eurépai angolna (Anguilla
anguilla), vandorlasi és ivarérési sajatossagai miatt, has(ri zsirtartalékait szinte
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teljes mértékben feléli. Ez egyfeldl fedezi a spermiogenezis, illetve az oogenezis
energiaigényét, masfeldl a has(ri zsir mozgositasa utan annak a hatizomban valé
felhalmozédasat idézi el6, amely dsszefliggést mutat az angolna vandorlasa soran
szlikséges energiaigényével (Mdller és mtsai, 2004b,2012). Emiatt az angolna
husaban az éhezés alatt akar kétszeresére is né a lipid tartalom (Moon, 1983).
Ikrasoknal, a spermanal jéval energiaigényesebb ikra érésének hatasara, viszont
mar a hatizomban Iév§ zsirraktarakban is jelentés csdkkenést lehetett kimutatni
(Miller és mtsai, 2004a).

Jelent8s kilénbségek mutatkoznak egyes halfajok kdzott az éhezés hatasara
a szervezet zsirdepodiban bekoévetkezé mennyiségi valtozasokban is. A legtébb
halfaj képes elviselni a test teljes zsirtartalmanak akar 20-70 %-0s csdkkenését
is (Satoh és mtsai, 1984; Shoemaker és mtsai, 2003; Simpkins és Hubert, 2003).
Az izomzat zsirtartalmaban bekdvetkezett valtozasok azonban fajonként jelentés
eltérést mutatnak. Jundidban (Rhamdia hilarii) és koreai-sziklahalban (Sebastes
schlegeli) 50%-0s intramuszkularis zsirtartalom csékkenést is mértek (Machado
es mtsai, 1988; Yi es Chang, 1994).

Ehezés soran, a hormon-szenzitiv lipaz hatasara fokozédik a glicerinnek és a
nem-észterifikalt zsirsavaknak (NEFA) a triglicerid raktarakbdl torténé mozgositasa,
majd a NEFA, a m4j és részben az izom mitokondriumokban, B-oxidacioval
energiatermelésre hasznalédik fel (Clarenburg, 1992).

A vérben keringd lipid-metabolitok (trigliceridek, glicerin, zsirsavak és
liporoteinek) mérését gyakran hasznaljak annak megallapitasara, hogy mely
lipidek mobilizalédnak az éhezés ideje alatt. A vérplazmaban mérhetd lipid
metabolitok mennyisége azonban jelentés mértékben valtozik az éhezés so-
ran, annak értéke azonban énmagaban nem ad informaciot arrél, hogy ezt a
véltozast azok mobilizacidja, vagy éppen oxidacidja idézte-e eld. A vérben
Iévé trigliceridek megndvekedett szintjét példaul éppugy eldidézheti a fokozott
lipid mobilizacid, mint a fokozott katabolizmus. A triglicerid szint szintén eltéré
lehet éhezd allatoknal (csokkenés vagy névekedés), mig a glicerin és a szabad
zsirsavak (NEFA) szintje sokkal kiszamithatébb eltérést mutat éhezés soran.
A vér névekvd glicerin szintjét szamos halfajnal leirtdk, mint az éhezés egyik
paraméterét. A glicerin ugyanis fontos gliikogenetikus perkurzor, igy mennyi-
ségének valtozasa a glikogenezis mértékére is utal. Szamos halfajnal (eurdpai
angolna, vords durbincs, brycon-pontylazac, szivarvanyos pisztrang) bizonyitot-
tak, hogy éhezés soran a vérplazma NEFA koncentracioja el8szér né, késébb
mérsékelten csdkken, majd hosszu idejd éhezés soran ismét ndvekszik, amely
valtozasok feltehet8en 6sszefliggésben vannak a zsirdepdk aktualis méretével
(Larsson és Lewander, 1973; Woo és Murat, 1981; Figueiredo-Garutti és mtsai,
2002; Leatherland és Nuti, 1981).

A zsirok mobilizacidja soran megvaltozik a zsirdepdk zsirsav 6sszetétele is.
Ponty (Cyprinus carpio) hosszan tart6 éhezése soran (pl. a téli idészakban) elsé-
sorban telitett zsirsavait mobilizalja (Zajic és mtsai, 2012). Csengeri (1996) viszont
azt figyelte meg, hogy éhezés soran a ponty f6képp az egyszeresen telitetlen
zsirsavakat, igy az olajsavat haszndlja fel energiatermelésre, mikdzben a tébb-
szOrdsen telitetlen zsirsavak mennyisége nem valtozott. Lazacban is elészor a
telitett zsirsavak aranya csékkent, mig az egyszeresen (MUFA) és tébbszérésen
(PUFA) telitetlen zsirsavak részaranya nétt (Einen és mtsai, 1998). Ehez6 hibrid
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tilapia (Oreochromis mossambicus x O. niloticus) majaban is nétt a PUFA rész-
aranya (De Silva és mtsai, 1997).

A zsirsavak oxidacidja soran, amennyiben az -oxidaciéval zajlik, a keletkezd
acetat acetil-koenzim-A-va alakul, amely a citratkérben energiatermelésre fordi-
tédik. A majban (és részben a vesékben) zajlé folyamat soran viszont, megfelelé
szubsztrat (oxalecetsav) hianyaban, az acetil-KoA nem képes bekapcsolédni a
citratkdrbe. Ez glikdzhianyos allapotokban kdvetkezhet be és ennek soran a sza-
bad, kémiailag reaktiv acetil-KoA molekulak egymassal reagalnak és acetoacetil-
KoA-va alakulnak, amelybdl tovabbi metabolikus 1épések soran ketontestek, igy
acetecetsav, aceton vagy D-p-hidroxi-vajsav keletkeznek (Wunderlich és Szarka,
2014).

HosszU idejl éhezés soran a glikogén raktarak kimerllése miatt a vérben ke-
ring6 glikdz mennyisége kritikus érték ala csdékken, emiatt a ketontestek valnak
a szervezet f6 energia forrasava. Ez elsésorban azokndl a széveteknél fontos,
amelyek nem képesek a zsirsavakat kdzvetlenlil felhasznalni, igy példaul az ideg-
szOvet (a zsirsavak nagy része nem jut at a vér-agy gaton), vagy a szivizomzat.
A ketolizis fontossagarol az éhezés alatt bekdvetkezé folyamatokban megoszlanak
ugyan a vélemények, de azt halaknal kevéssé tartjak jelentésnek. Black és Love
(1986) szerint példaul atlanti tékehalnal (Gadus morhua) a ketontesteknek nincs
jelent6sége az éhezés soran bekdvetkezd energiahiany poétlasaban. Zammit és
Newsholme (1979) szerint viszont a valodi csontoshalaknal (Teleostei) kevésbé, mig
aporcoshalakndl, igy példaul a capaknal és rajaknal, énezés soran a ketontestek az
izomzat f8 tapanyagforrasai. Ezt a megallapitast De Roos (1994) is alatdmasztotta,
mivel éheztetett tiskéscapak (Squalus acanthias) vérében megfelel taplaltsagi
allapot esetében a D-B-hidroxi-vajsav és az acetecetsav aranya 4:1 volt, az éhezés
elérehaladtaval viszont mindkét ketontest szintje nétt, de az arany nem valtozott.
Singer és mtsai, (1990) a tavi tok (Acipenser fulvescens) egyes szbdveteiben mért
jelentés B-hidroxi-vajsav dehidrogenaz, azaz ketolizisre utald, aktivitast.

A ketontestek hatasat leirtak tovabba atlanti lazacban (Salmo salar), vala-
mint a D-B-hidroxi-vajsav mérsékelt emelkedését szivarvanyos pisztrangban
(Oncorhynchus mykiss) (Soengas és mtsai, 1996, 1998) is. Ehezé pontyokban
(Cyprinus carpio), bar a vérplazmaban és a majban is kimutattak acetecetsavat,
annak koncentracidja az éhezés soran nem valtozott. (Segner és mtsai, 1997).
Afrikai tid6shalban (Protopterus dolloi) pedig azt talaltak, hogy bar képes haszno-
sitani a D-B-hidroxi-vajsavat, de éhezéskor annak mennyisége nem valtozott (Frick
és mtsai, 2008h). Rézsas tengeri durbincsban (Chrysophrys major) ugyanakkor a
vérplazma csdkkend szabad zsirsav és egyidejlleg csdkkend D-B-hidroxi-vajsav
szintjét mérték, mikdzben a glikdz és laktat szint nem valtozott (Woo és Murat,
1981).

EHEZES HATASA A FEHERJE ANYAGFORGALOMRA

Szamos kutaté vizsgalta éhezés soran a fehérjéknek, mint a szervezet potenci-
alis energiaforrasainak lebontasat, tovabba azt az élettani folyamatot, amelynek
hatasara a szervezet zsirlebontasbdl atvalt a fehérjék bontasara. Azt figyelték
meg, hogy ez csak akkor kdvetkezik be, ha a test teljes zsirtartalma egy kritikus
érték ala csokken. Farkaslazacokban (Hoplias malabaricus) példaul azt talaltak,
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hogy hosszu tavu éhezés soran csak az egyéb energiaraktarak teljes kimerdlése
utén kezdett a halak szervezete izomfehérjét is mobilizalni (Rios és mtsai, 2002).
A fehérje mobilizacié vandorld halak esetében viszont jelentés mértékd lehet,
igy példaul a lazacok teljes izomfehérje mennyiséglk akar felét is elveszithetik,
amennyiben az Ut hossza meghaladja az 1000 km-t (Volkoff, 2011).

Folyamatos taplalkozas mellett az allati szervezetben neutrdlis fehérjeegyensuly
all fenn, azaz a fehérjeszintézis és -lebontas/felhasznalas kdzel azonos mértéka.
A kulénbdz6 fehérjék szintézisének és lebontdsanak mértéke azonban eltérd,
mivel az részben fligg a szervezetben betdltétt funkcidjuktol. Hosszutavu éhezés
soran viszont ez az egyensuly felborul, mert ilyenkor a szervezet toébb fehérjét
bont le, mint amennyit egyidejlleg szintetizalni képes. A fehérje lebontasi folya-
matok hatasara megvaltozik a vérben keringd fehérje metabolitok mennyisége,
a szbvetekben mérhetd enzimek aktivitasa, tovabba a szdvetek fehérjetartalma
és a nitrogén kivalasztas mértéke is (Shimeno és mtsai, 1990; Foster és Moon,
1991). A vérplazma 6sszes fehérje és szabad aminosav szintjének mérését
régéta hasznaljak annak megallapitasara, hogy mely fehérjék, és milyen mér-
tékben mobilizalédnak éhezés hatasara. Ezek az értékek azonban - akarcsak a
zsirmetabolitok esetében - nem adnak informaciot arrél, hogy az adott fehérje-
molekula mobilizacidja, vagy oxidacidja zajlik-e (McCue, 2010).

Halakban a vérplazma 6sszes fehérje és szabad aminosav tartalma éhezés alatt
altalaban csodkken. Shimeno és mtsai, (1990) pontyban (Cyprinus carpio), Woo
és Murat (1981) rdzsas tengeri durbincsban (Chrysophrys major), Shoemaker és
mtsai, (2003) pedig csatornaharcsaban (Ictalurus punctatus) mutattak ki éhezés
hataséra jelentés mértékl csdkkenést.

Afehérjék lebomlasa soran felszabadulé aminosavak kdzil az tn. gliikkogenetikus
aminosavak alkalmas szubsztratok a glikoneogenezishez. A test fehérjéinek
(vazizomzat) legnagyobb hanyadat alkoté fehérjék dontéen alanin és a glutamin
aminosavakbdl allnak, emiatt ennek a két aminosavnak a mennyiségi mérése
alkalmasnak tlinik az éhezés alatt bekdvetkezd fehérje lebontasi folyamatok
monitorozasahoz (Felig és Pozefsky, 1970; Ruderman és Berger, 1974).

A halak nitrogén anyagcseréjenek vegtermeke els6sorban az ammonia, de
emellett karbamid is keletkezik. Ehezés soran a vér karbamid-nitrogén (BUN)
szintjének mérése tehat szintén alkalmas lehet a fehérje bomlas mérésére, amint
azt Kristoffersson és Broberg (1971) éheztetett csukaban (Esox lucius) kimutattak.
Az egyes halfajok kozdtt azonban jelentds eltérések vannak a BUN értékében,
akarcsak nem éheztetett allatok vérének ammoénia és karbamid tartalmaban
(McCue, 2010).

Annak ellenére, hogy jél ismert miszerint az allati szervezet el6szér a szén-
hidratokat bontja, ezt kdvetéen a zsirokat, és csak végll a fehérjéket, a nitrogén
kivalasztas mértéke az éhezés elérehaladtaval, fajonként eltéré mértékben ugyan,
de folyamatosan né (Pusey, 1986). Ugyanakkor példaul Inui és Oshima (1966)
angolnaban szignifikdns mértékl csdkkenést mértek éhezés hatasara. Az elté-
rések oka az lehet, hogy a fehérjék és aminosavak éhezés alatti dinamikajanak
vizsgdlatara nem a nitrogén tartalmd anyagok mennyiségének mérése, hanem
inkabb a komponens-specifikus stabil izotdp-analizis (CSIA) vizsgalat alkalmas,
amint azt Martinez del Rio és mtsai, (2009) kimutattak.
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EHEZES HATASA A NUKLEOTID ANYAGFORGALOMRA

A DNS és RNS szintek jelz8értéklek lehetnek az éhezd szervezet szdveteiben
bekdvetkez6 valtozasok felmérésére is. A sejtek DNS tartalma ugyanis viszonylag
allandé, igy ha annak mennyisége csOkken, példaul éhezés hatasara, akkor ez
az arra utal, hogy vagy csokkent a sejtek szama, vagy azok mérete (Black és
Love, 1986). A sejtek RNS szintjének mérését az allati szovetekben altalaban a
fehérjeszintézis vizsgalatara hasznaljak (Lyndon és mtsai, 1992), de McMillan és
Houlihan (1988) éheztetett szivarvanyos pisztranggal végzett vizsgalataik alapjan
arra a kOvetkeztetésre jutottak, hogy az RNS mennyiségi mérése nem tekinthetd
jelzéértéklinek a fehérje szintézis vizsgalatahoz.

EHEZES HATASA A ViZFORGALOMRA

Ehezés kovetkeztében az egyes szervek tdmege csokken, amellyel egyide;jdi-
leg azok viztartalma is megvaltozik. A viz ugyan nem szolgaltat energiat, viszont
a sejtek szénhidrat, zsir vagy fehérje tartalmanak cstkkenésével annak relativ
mennyisége nd. Szamos halfajban, igy példaul Moon (1983) amerikai angolndban
(Anguilla rostrata), Frick és mtsai, (2008a) afrikai tidéshalban (Protopterus dolloi),
Woo és Cheung (1980) foltos kigyofejl halban (Ophiocephalus maculatus), Yi és
Chang (1994) pedig koreai-sziklahalban (Sebastes schlegeli) leirtak, hogy éhezés
hatasara nétt egyes szervek viztartalma. Black és Love (1986) példaul atlanti
tékehalban (Gadus morhua) azt észlelték, hogy ha a szdveti viztartalom 81% folé
emelkedik, akkor az egyértelmU jele az éhezésnek Az egyes izomtipusok kdzott
viszont eltérést tapasztaltak a megndvekedett viztartalomban, mig ugyanis a
vOrds izomban 85%, addig a fehér izomban 88% viztartalmat mértek 155 napos
éhezést kdvetden.

A viztartalom ilyen jelent6s mérték(i névekedésének lehetséges magyarazata az,
hogy az éhezés soran nagy mennyiségben keletkezd metabolitok hatasara megndé
a sejtekben az ozmotikus nyomas és ez idézi el6 a viz bearamlasat. EQy masik
magyarazat szerint viszont a sejtek azért helyettesitik az éhezés soran lebomlé,
illetve mobilizalédoé vegylleteket vizzel, hogy ennek révén megdrizzék allando
méretlket és igy zavartalanul mikddhessenek az éhezés soran (McCue, 2010).

A vizforgalommal 6sszefliggésben utalni kell a hematokrit érték valtozasarais,
mivel a vérben ez jelzi a viztartalom valtozasat. Kamra (1966) atlanti tékehalban
(Gadus morhua), Woo és Cheung (1980) foltos kigyofejl halban (Ophiocephalus
maculatus) talalt csdkkenést a hematokrit értékben éhezés hatasara. Gillis és
Ballantyne (1996) pedig tavi tokban (Acipenser fulvescens) mértek jelentésen ala-
csonyabb hematokrit értéket 60 nap takarmanymegvonast kdvetéen. Rios és mtsai.
(2002) hosszu id6n keresztll éheztetett farkaslazacokban (Hoplias malabaricus)
hasonl6 valtozast észleltek, de emellett a vOrdsvérsejt szam is csdkkent, amely
utébbi még az Ujraetetést kdvetéen sem allt vissza a kiindulasi értékre. Shoemaker
és mtsai, (2003) a vér hemoglobin tartalmabdl kévetkeztetett a vér viztartalmanak
csOkkenésére, és azt talaltak, hogy csatornaharcsdban (Ictalurus punctatus) 4
hetes éheztetés utan szignifikdns mértékben csdkkent annak értéke.

A véltozas iranyatdl fliggetlenil a vér hemoglobin koncentracidja éhezés soran
altalaban egyiranyban valtozik a hematokrit értékkel, amit Sakamoto és Yone (1978)
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rézsas tengeri durbincsban (Chrysophrys major), Rios és mtsai, (2002) pedig
farkaslazacban (Hoplias malabaricus) tapasztalt. Ince és Thorpe (1976) csukak-
kal (Esox lucius) végzett éheztetési kisérlete soran szintén cstkkent hematokrit
és hemoglobin koncentraciot talalt, amelyet az éhezés hatasara bekdvetkezé
csokkent mértékl vordsvérsejt-képz8déssel magyaraztak.

EHEZES HATASA AZ ASVANYIANYAG FORGALOMRA

A szbveti viztartalomhoz hasonléan az asvanyianyag tartalom relativ névekedé-
sét is szamos vizsgalat soran leirtdk éhezés hatasara. Wilkins (1967) négy héna-
pig éheztetett heringekben (Clupea harengus), Stirling (1976) farkassugérekben
(Dicentrarchus labrax), Cook és mtsai, (2000) pedig transzgénikus atlanti lazacban
(Salmo salar) mértek az éhezést kdvetéen nagyobb hamutartalmat. A legtébb
vizsgdlat soran csak a halhus, vagy a teljes test hamutartalmat mérték, Czesny
és mtsai, (2003) azonban észak-amerikai slllében (Sander vitreum) 6 hetes tapla-
Iékmegvonas utan az egyes asvanyi anyagokat kiilén is vizsgalva, szignifikdnsan
nagyobb P, Ca, Mg, Zn és Na szinteket talaltak. A megndvekedett asvanyi anyag
tartalmat a testtdmegben bekdvetkezett csdkkenéssel hoztak dsszefliggésbe.

Az asvanyi anyag ellatottsag zavara, igy példaul éhezés, soran jelentés mértéku
mobilizaciéra is lehetéség van, igy példaul szamos halfajban ilyenkor a szalkak
szolgalnak elsédleges kalcium forrasként. A szervezet teljes asvanyi anyag
mennyiségének folyamatos fenntartasa kiléndsen fiatal allatokban jelentds, ahol
gyorsabb és nagyobb aranyl a nagy asvanyi anyag tartalmu szévetek (pl. csont
és vér) fejlédése. Ezt tdmasztja ala az a megfigyelés is, hogy extrém hosszu
id6tartamu (1594 nap) éhezés hatdsara eurdpai angolnaban (Anguilla anguilla)
jelentés mérték(i csonttdmeg veszteséget irtak le (Boétius és Boétius, 1985).

EHEZES HATASA A HUSMINOSEGRE

Halaknal az éhezés kdvetkeztében megvaltozott hisminéségre vonatkozéan
kevés adat all rendelkezésre. Ezek szerint a takarmanymegvonas, kdzvetett modon,
befolyasolja az eltarthatésagot, a halhis allagat és annak texturajat is. A halhts
zsirtartalmanak csokkenésével parhuzamosan ugyanis né annak viztartalma, en-
nek hatasara né a baktérium szam és a bakterialis bontasi folyamatok intenzitasa,
emiatt gyorsabban bekdvetkezik a halhis romlasa. Energiahianyos allapotban, igy
példaul éhezéskor, emellett a glikogén raktarak gyorsan kidrlnek, emiatt csdkken
a post mortem termel6dd tejsav mennyisége, igy nem csodkken, hanem esetleg
nd a hus pH értéke, ami tovabb néveli a bakterialis szennyezddés mértékét, igy a
hus eltarthatosagat csOkkenti. Az éheztetett halak hisa emellett puhabb allagu és
lazabb szerkezet(i is, ami rontja azok fogyaszt6i minéségét (Alvarez és mtsai, 2008).

EHEZES HATASA A LIPIDPEROXIDACIOS FOLYAMATOKRA

Az éhezés, mint stressz faktor hatasara fokozédik a lipidperoxidacié is, amelynek
kivaltd oka, hogy a telitetlen kett6skotéseket tartalmazé zsirsavak szabadgyok-
allapotba kerlinek. Az igy kialakulé szabadgy6kék mas zsirsav molekuldk mel-
lett karosithatjak a fehérjéket és a nukleinsavakat is, ami egyes sejtszervecskék
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karosodasa mellett olyan jelatviteli utak aktivalasahoz is vezet, amelyek hatasara
apoptotikus vagy nekrotikus sejthalal kdvetkezik be (Halliwell és Gutteridge, 2000).
A szabadgy6kdk karos hatasai ellen viszont egy hatékony védelmi mechanizmus
alakult ki, amelyet az antioxidans enzimek és a taplalékbdl felvett, valamint a szer-
vezetben képzddd, antioxidans molekulak biztositanak (Mézes és Matkovics, 1988).
Az enzimatikus védelemet a szuperoxid-dizmutaz (SOD), a glutation peroxidaz
(GPx), a katalaz (CAT), a glutation S-transzferaz (GST) és a glutation reduktaz
(GR) biztositjak. Ezek mellett a kis molekulasulyu antioxidansok, igy a redukalt
glutation (GSH), az a-tokoferol (E-vitamin) és az L-aszkorbinsav (C-vitamin) is
fontos tagjai a bioldgiai antioxidans védelmi rendszernek.

Morales és mtsai, (2004) fogasdurbincsokon (Dentex dentex) végzett vizsgalatai
alapjan megnoévekedett lipidperoxidacios folyamatokat és az antioxidans védelem
névekv® mértékét mérték, amely az Ujraetetés soran visszatért a kiindulasi szintre,
Bayir és mtsai, (2011) sebes pisztrangban (Sa/mo trutta) viszont éheztetés hatasara
visszafordithatatlan oxidativ karosodast tapasztaltak a majban. Az antioxidans
enzimek kodzll a SOD és a GPx aktivitasa éhezés soran viszonylag gyorsan né,
amint azt Zhang és mtsai, (2008) kimutattak sarga arnyékhalak (Pseudosciaena
crocea) majaban mar harom napos éheztetés utan. Egyesek szerint a glikdz-6-
foszfat dehidrogenaz szintén fontos a halak antioxidans védelmében (Vigano és
mtsai, 1993; Barroso és mtsai, 1998; Metdén és mtsai, 2003), amelynek biokémiai
magyarazata az, hogy f6képp ez biztositja az oxidalédott GSH redukciéjahoz
szlikséges hidrogént a NADPH termelés révén.

A GPx aktivitdsa ugyanakkor hosszan tarté éhezés soran folyamatosan csok-
ken, amely ndveli az oxigén szabad gyokok altal kivaltott lipidperoxidacids fo-
lyamatok intenzitasat (Pascual és mtsai, 2003; Zhang és mtsai,2008), amelyre a
lipidperoxidacids folyamatok metastabil végtermékének, a malondialdehid (MDA),
éheztetéses vizsgalat soran kimutattak, de ilyen valtozasokat talaltak a téli éhezési
idészakban is ponty (Cyprinus carpio) majaban (Mézes és Ling, 1986).

KOVETKEZTETESEK

Az éhezéssel kapcsolatban eddig megjelent nagyszamu kézlemény alap-
jan levonhat6 az a kovetkeztetés, hogy az jelentds valtozasokat idéz el6 a ha-
lak élettani folyamataiban, mivel az anyagcsere épitérél lebontéra modosul, a
szervezet mozgositja energiaraktarait (szénhidratok, zsirok, fehérjék), tovabba
szamos egyéb olyan biokémiai valtozas kévetkezik be, amelyek a szervezet
egyre fokozddd energia- és taplaldanyag hianyat jelzik. A takarmanymegvonas
gazdasagi jelentéségét ugyanakkor az adhatja, hogy annak révén csdkkenthetd
az intenziven takarmanyozott, azaz abrakon vagy keveréktakarmanyon nevelt
hal hdsanak zsirtartalma, illetve befolyasolhat6 a filé zsirsavdsszetétele. Ehezés
soran ugyanis a halhisban megné a human taplalkozas-élettani szempontbdl
kedvezdbb, tdbbszdrdsen telitetlen zsirsavak aranya, sét esetenként azok meny-
nyisége is. Hosszl tavl éhezés viszont mar negativ hatast gyakorol a halhls
eltarthatdsagara, texturajara és konzisztenciajara is.
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