


43. EFECTO DE LA REALIMENTACION TRAS EL AYUNO EN CARPAS

El período de ayuno al que fueron sometidas las carpas (50 dias), se puede

considerar dentro de los límites de tiempo de un ayuno natural invernal, y por tanto

pueden revertirse totalmente sus efectos con una realimentación a base de pienso

completo, confirmando los resultados obtenidos por Bouche et al. (1973a) en carpas

realimentadas tras un período de ayuno de dos meses. Por tanto, se puede considerar

que estas carpas no presentaban un profundo estado de desnutrición, contrastando con

las carpas sometidas a ayunos muy severos (11 meses) en los que la realimentación

provoca una elevada mortalidad (Bouche et al, 1972).

El incremento de peso corporal en los 12 dias de realimentación representó la

mitad del total ganado por las carpas control en 62 dias (pág. 33), por lo tanto el

incremento relativo de peso diario fue superior al de las carpas control. Weatherley y

Gilí (1981) también indicaron un mayor crecimiento en truchas realimentadas, después

de 13 semanas de ayuno, que en las truchas control. Estos resultados indican un

incremento en la tasa de crecimiento con la realimentación y, por tanto, una mayor

activación de la síntesis proteica. El fuerte incremento en la concentración de ARN

hepático en respuesta a la realimentación, observado en carpas (Bouche et al., 1972;

1973c) y en Notemigonus crysoleucas (Bulow, 1969), se ha relacionado con una tasa de

síntesis proteica superior a la situación control.

Un período de 12 dias de realimentación es suficiente como para que el hígado

recupere, e incluso supere, el peso inicial, como indica su mayor IHS. Esto avala la idea

de que este órgano es mucho más plástico que el resto del organismo, como también

han señalado Weatherley y Gilí (1987). Sin embargo, este período no es suficiente como

para recuperar el peso del músculo, como lo indica el menor IMS observado.

Lógicamente esto indica que este tejido ha sido el más afectado durante el ayuno ó

también que su reconstitución es más lenta. Aunque no se haya podido cuantifícar la

pérdida de tejido a los 50 dias de ayuno, la disminución de peso observada entre 19

y 50 dias también será causada, en parte, por la continuación de la proteolisis muscular;

sin embargo, el incremento de peso observado durante el período de realimentación

(5%), así como el IMS similar al observado a los 19 dias de ayuno, indican una cierta
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recuperación del tejido. Los estudios sobre la ultraestructura del músculo en Pollachius

virens (Beardall & Johnston, 1985), sometido a un ayuno de 74 dias y una posterior

realimentación de 10 dias, revelaron que el músculo había recuperado su integridad

miofibrilar perdida con el ayuno; sin embargo, todavía se observaban grandes espacios

interfibrilares a consecuencia del menor diámetro de las fibras musculares. Los

resultados obtenidos tanto en la concentración de proteínas, como de agua y de P-

DNA fueron prácticamente iguales a los obtenidos a los 19 dias de ayuno. Estos

resultados indicarán también una recuperación de este tejido.

La recuperación del glucógeno hepático y de la glucemia, así como la sobrecarga

de glucógeno en músculo indicarán que las necesidades energéticas de los tejidos tras

12 dias de realimentación están cubiertas. El efecto de sobrecarga de glucógeno con la

realimentación ha sido también observado en Gadus morhua (Kamra, 1966; Black &

Love, 1986), Esox lucius (Ince & Thorpe, 1976a) y Bokophthalmus boddaerti (Lim &

Ip, 1989). Créach (1972) y Shimeno (1982) también observaron una recuperación de la

glucemia en carpas realimentadas. La sobrecompensación de glucógeno en los tejidos

con la realimentación podría indicar, según Love (1988), una mala regulación de los

carbohidratos, pero otros autores han sugerido que éstos podrían servir como fuente

energética para la regeneración del tejido (Kamra, 1966; Murat, 1976a; Beardall &

Johnston, 1985). El aumento concomitante del glucógeno y de la relación RNA/DNA

en el músculo de Gadus morhua con la realimentación apoyaría esta idea (Black &

Love, 1986).

La concentración de lípidos en hígado en las carpas realimentadas fue inferior a

la inicial, e incluso a la observada después de 19 dias de ayuno. En músculo también

se observaron niveles inferiores a los iniciales, aunque no significativos. Estos resultados

indicarán que esta reserva podría haber sufrido una mayor movilización a partir de los

19 dias de ayuno. Por otro lado la lenta recuperación de esta reserva podría responder

a una lenta recuperación de la actividad lipogénica con la realimentación. En este

sentido, Lin et al. (1977) observaron una significativa disminución de la actividad

lipogénica hepática tras 28 dias de ayuno en salmón, que no se recuperaba tras 2

semanas de realimentación. Black y Love (1986) observaron que las proteínas

musculares empezaban a recuperarse antes que los lípidos hepáticos durante la
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realimentación de Gadus morhua, a pesar de haber sido movilizados en orden inverso.

Love (1988) concluyó que la recuperación de las proteínas del músculo tenían prioridad

sobre el acumulo de reservas lipídicas.

En consecuencia, la mayor tasa de crecimiento observada con la realimentación,

así como la recuperación parcial o total de las reservas tisulares, indicarán que los

procesos de síntesis están marcadamente estimulados con la realimentación después de

un ayuno. Machado et al. (1988) también observaron un gran incremento de la

incorporación de sustratos marcados en las reservas del hígado y músculo en pez gato

realimentado durante 48 horas después de un ayuno de 30 dias.

La total recuperación observada de los niveles de insulina favorecerá los procesos

de síntesis y, por tanto, activará el crecimiento. La función anabólica de esta hormona

en peces, al igual que en mamíferos, ha sido ampliamente demostrada: la

administración de insulina in vivo estimula la incorporación de glicina-C14 en las

proteínas musculares de Opsanus tau (Tashima & Cahill, 1968), Esox lucius (Ince &

Thorpe, 1976a) y Rliamnia hilarii (Machado et al., 1988), y de glucosa-C" en los lípidos

del músculo de esta última especie. Inui e Ishioka (1983a,b) utilizando un sistema in

vitro en anguila obtuvieron los mismos resultados. Por otro lado, la insulina acelera la

deposición de glucógeno cuando se añade a incubaciones de hígado de Notemigonus

crysoleucas (de Vlaming & Pardo, 1975) o a hepatocitos aislados de salmón (Plisetskaya

et al., 1984). El aumento de los niveles de insulina con la realimentación también ha

sido observado en trucha (Thorpe & Ince, 1976). La respuesta de la insulina a la

realimentación parece ser inmediata, ya que en truchas se han observado niveles

máximos a tan solo 30 minutos del inicio de la misma (A. Sundby, comunicación

personal).

Aunque el aumento de glucagón fue significativo, no alcanzó, como sí hace la

insulina, los valores control. De cualquier modo, los niveles alcanzados por ambas

hormonas parecen ser suficientes como para que se restablezcan los niveles normales

de glucemia en este período.

El período de realimentación no modificó los niveles de aa plasmáticos. Sin

embargo, se ha de señalar que éstos incrementaron significativamente en el grupo

control. Ya habian sido observadas variaciones estacionales en los niveles de aa
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plasmáticos en carpa (Gesse et al., 1985); así, durante el período de prepuesta

(Febrero-Marzo) se observó un incremento en la concentración de aa totales. Por tanto,

los altos niveles encontrados en el grupo control responderán a esta ritmicidad

estacional. Este incremento también coincidió con los mayores niveles de insulina. Estos

resultados indicarán un aumento generalizado del metabolismo del pez y de la

necesidad de acumular reservas en esta época de preparación a la puesta. Posiblemente

la ausencia de este incremento de los aa en las carpas realimentadas indique una mayor

utilización de los mismos en orden a reparar los tejidos afectados durante el ayuno,

además de responder a la mayor demanda energética impuesta por el ritmo estacional.

El mayor incremento de los NEAA (+60 %) que de los esenciales (+34 %) en

el grupo control podría indicar una mayor captación de estos últimos por la gónada en

base a su proliferación. La mayor concentración de aa libres esenciales, que de no

esenciales, en la gónada de carpas durante la maduración gonadal (Maksimov, 1969)

apoyaría esta idea.
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4.4. MOVILIZACIÓN DE RESERVAS DURANTE EL AYUNO EN CARPAS

INMADURAS

4.4.1. Glucógeno

Al inicio del experimento, las carpas presentaban concentraciones de glucógeno

en hígado, músculo blanco y cerebro similares a las del primer experimento. Dichas

concentraciones serían un reflejo de las características de la especie, de la dieta y del

momento del año. Sin embargo, dado el mayor peso relativo tanto del hígado (+43%)

como del músculo (+34%), el total de esta reserva fue prácticamente el doble en

hígado y un 40 % superior en músculo.

La movilización de glucógeno hepático y cerebral observada al final del período

de estudio (67 dias) en las carpas control, podrían responder a cambios estacionales.

A pesar de tratarse de carpas inmaduras, estos peces responderán a los estímulos

ambientales (T3 y fotoperíodo) aumentado su actividad y, por tanto, incrementando su

demanda energética. Moroz (1971) también observó una disminución del glucógeno

hepático (-30%) en carpas inmaduras de un año de edad a finales de marzo, y

Valtonen (1974) observó una importante movilización del glucógeno hepático en

ejemplares inmaduros de Coregonus nasus, durante la primavera. Por otro lado, Breer

y Rahman (1974) observaron en Scardinius erítrophthalmus que el glucógeno del cerebro

sufría fluctuaciones estacionales, con concentraciones más bajas en primavera y verano

y más elevadas en otoño e invierno. El hecho de que la movilización de glucógeno

cerebral se haya observado en las carpas control de ambos experimentos (Febrero-

Marzo) indicará que este parámetro también está sujeto a variaciones estacionales en

esta especie, movilizándose en respuesta a la mayor demanda energética que se

produce al entrar en la estación primaveral por aumento de actividad de las carpas. La

posibilidad de que la disminución del glucógeno de cerebro e hígado sea consecuencia

de un factor de stress queda descartada, ya que el glucógeno muscular no sufrió

modificaciones y los niveles de lactato y glucosa en plasma se mantuvieron estables.

También en este experimento se observó la movilización de glucógeno hepático

durante el ayuno; ahora bien, la pérdida energética de esta reserva fue de 906 calorías
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a los 50 días de ayuno, que es aproximadamente el doble de la observada a los 19 días

de ayuno del primer experimento (439 cal.). Por tanto, se produce una pérdida

importante de esta reserva, aunque la disminución en porcentaje fue inferior. Ello fue

consecuencia de la movilización de las otras dos reservas (lípidos y proteínas), como se

indicará posteriormente. La disminución de glucógeno no continuó a los 67 dias de

ayuno. Como en el primer experimento de ayuno, se produce una estabilización de esta

reserva cuando el hígado posee un 50% de su reserva inicial. Puesto que sólo se realizó

un muestreo a los 50 dias de ayuno no se puede saber si la estabilización se produjo

con anterioridad a este momento. Sin embargo, el mantenimiento de la glucemia, e

incluso el incremento paralelo a la de los controles a los 50 dias, ha de responder a

una activación de la gluconeogénesis y, por tanto, una disminución de la glucogenolisis.

Love (1979) y Hilton (1982) señalan que la disminución de esta reserva se produce

desde que se inicia el ayuno.

En conclusión, en los dos experimentos de ayuno se moviliza un 50 % del

glucógeno hepático y se produce una posterior estabilización de esta reserva. Por lo

tanto, al contrario de lo que sugirieron Nagai e Ikeda (1971), esta reserva es

rápidamente movilizada en carpa. Respecto a los resultados de estos autores se ha de

señalar que no indicaron los IHS de las carpas ayunadas. En los dos experimentos de

ayuno se ha observado que la reducción de este índice es consecuencia de la

movilización del glucógeno hepático. También se ha indicado que los cambios

porcentuales de las reservas pueden no reflejar la movilización real de una reserva ya

que se puede producir una variación no proporcional de las otras dos reservas. Así, a

pesar de que a los 67 dias de ayuno se observa una disminución significativa de la

concentración de glucógeno hepático expresado en peso fresco del tejido, la reserva en

el total del órgano así como el porcentaje en peso seco no manifiestan este resultado.

Una ligera disminución del glucógeno hepático, una mayor movilización de lípidos y una

importante hidratación del tejido son los causantes en esta última fase de la

disminución porcentual del glucógeno hepático, es decir se diluye. La relación existente

entre el glucógeno hepático y el peso del hígado se confirma en este experimento, así

como la relación inversa glucógeno-agua.

178



La preservación del glucógeno del músculo blanco confirma los resultados del

primer experimento, indicando de nuevo que esta reserva sólo se movilizará

significativamente cuando se produzca una actividad brusca del pez (Bone, 1966;

Shulman, 1974), y a no ser por una situación de stress, la disminución del metabolismo

que se produce con el ayuno favorecerá el mantenimiento de esta reserva.

4.4.2. Lípidos

La mayor concentración de lípidos en hígado (3%) y, sobre todo en músculo (1%)

en estas carpas contrasta con la observada en las carpas del primer experimento (2%

y 0,6% respectivamente). Estas diferencias porcentuales, junto con los mayores pesos

relativos de ambos tejidos y el destacado valor energético de esta reserva hacen que

el contenido energético en lípidos sea el doble en hígado y en músculo.

La proporción de lípidos depende de varios factores, como son el estado

nutricional (Sheridan et al., 1985) y el estado de desarrollo, particularmente el estado

de madurez sexual (Freemont & Marión, 1982). Por tanto, la mayor reserva lipídica de

estas carpas responderá tanto a la previa alimentación natural como a la no necesidad

de movilización de reservas para la formación de las gónadas al tratarse de carpas

inmaduras, contrastando con las carpas del primer experimento. Asimismo, el menor

porcentaje de fosfolípidos del total de los lípidos musculares (52%) que presentaban

estas carpas, frente al observado en las carpas del primer experimento de ayuno (70%),

es un buen indicador de la mayor concentración de lípidos de reserva (triglicéridos) que

presentaban estas carpas. En las del primer experimento, como ya se indicó, podría

haberse producido una utilización previa de los triglicéridos musculares.

Durante el ayuno se produce en el hígado una movilización de los lípidos, más

concretamente de todas las fracciones lipídicas, y sobre todo en la última fase del

ayuno, pero sin modificar el porcentaje de lípidos. El hecho de que no se observen

modificaciones importantes en el porcentaje de reservas es consecuencia de que en el

amplio período de 50 dias de ayuno se produce la movilización de las tres reservas en

mayor o menor grado, como se indicó en el apartado anterior.
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Comparando los resultados de ambos experimentos de ayuno se puede concluir

que la movilización de lípidos hepáticos se produce cuando el hígado ha perdido un

elevado porcentaje de su principal reserva, el glucógeno. Esto contrasta de nuevo con

las observaciones de Nagai e Ikeda (1971) en carpas ayunadas, donde los lípidos

hepáticos se movilizaban con anterioridad al glucógeno. Además de las diferencias ya

citadas en apartados anteriores, en cuanto al nivel inicial del glucógeno en hígado y

tamaño de las carpas utilizadas por estos autores, se ha de añadir que la dieta que

utilizaron antes del experimento no era una dieta equilibrada, pues presentaba

ausencia total de lípidos y un 50 % de carbohidratos.

El ayuno provocó una importante movilización de los lípidos musculares,

manifestada en la reducción de la fracción fosfolipídica a los 50 dias y posteriormente

afectando a todas las fracciones lipídicas, coincidiendo con lo observado en el primer

experimento de ayuno y con otros autores ya citados anteriormente. La correlación

positiva entre las proteínas del músculo y los fosfolípidos (r=0,5213, p<0,05), indicará

que la movilización de los lípidos del músculo es consecuencia directa de la intensa

hidrólisis proteica que se produce al final del período de ayuno estudiado. Wilkins

(1967) también observó durante el ayuno de Clupea harengus una reducción de los

fosfolípidos del músculo coincidiendo con la movilización de las proteínas e indicó que

lo que se produce es una cierta destrucción tisular. La mayor facilidad de los peces en

movilizar las proteínas musculares durante el ayuno les permite utilizar los fosfolípidos

al mismo tiempo, mientras que en mamíferos el mismo grado de desorganización celular

sería desastroso (Love, 1970). La movilización de los lípidos del músculo también

contribuye, aunque en menor grado que las proteínas, a la hidratación del tejido (fíg.

50), lo cual coincide con los resultados de Ross y Love (1979) en Gadus morhua.
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4.43. Proteínas

La concentración de proteínas hepáticas de las carpas control coincidió con la

observada en las del primer ayuno. Como ya se indicó, las proteínas hepáticas juegan

principalmente un papel estructural y, por tanto, la constancia en el total del hígado

de las proteínas y del P-DNA indicarán que los aumentos porcentuales observados en

las carpas control responden a una reorganización celular por movilización de otra

reserva, el glucógeno. Esto queda avalado por la relación inversa entre las proteínas

hepáticas y el glucógeno en este órgano (r = -0,6720, p < 0,001).

El aumento porcentual de las proteínas hepáticas con el ayuno responde a la

mayor movilización del glucógeno hepático. Sin embargo, aunque las proteínas por

célula se mantienen, la reducción de un 41 % en el total del órgano podría indicar una

disminución en el número de células. La significativa disminución del P-DNA total del

hígado confirmó la destrucción celular. Estos resultados coinciden con los observados

en Gadus morhua sometido a un ayuno de tres meses (Black & Love, 1986), donde

también se redujo en un 44 % la proteína total del hígado con una pérdida significativa

del ADN total del órgano. Estos resultados demuestran claramente que los cambios

porcentuales que se producen en las reservas tisulares pueden enmascarar los resultados

y que la medida más útil y significativa es la cuantifícación de los constituyentes en el

total del órgano (Black & Love, 1986; Machado et al, 1988). En carpas sometidas a

un ayuno de 11 meses, donde la temperatura no superó los 10°C en los 6 primeros

meses, no se observaron cambios en el contenido total de ADN hepático (Bouche,

1975); sin embargo, la movilización de reservas, indicada por la reducción del IHS y la

hidratación del tejido se observa a partir de los 6 meses de ayuno. Por tanto, el efecto

del ayuno no fue tan drástico en esas condiciones.

La movilización de las proteínas del músculo también se manifestó durante el

ayuno. A los 50 dias de ayuno tan sólo se evidenció a nivel de la reserva total, sin

alterar la proporción de la reserva en el músculo. Estos resultados recuerdan lo

observado a los 8 dias de ayuno en las carpas del primer experimento, de manera que

la pérdida calórica de esta reserva en el período de 50 dias de ayuno es similar 3662

calorías. Créach (1972) también observó una disminución importante de las proteínas
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en el total de la carcasa en carpas a los dos meses de ayuno, tampoco manifestada al

expresarlas en porcentaje. La disminución paralela que se produce en el peso del

músculo y el peso corporal en este período, constatada por el mantenimiento del IMS

a los 50 dias, afectará en mayor medida a las proteínas del músculo, por ser la reserva

mayoritaria, pero sin alterar la proporción de sus reservas.

El mantenimiento de la glucemia hasta los 50 dias de ayuno indicará una intensa

activación de la vía gluconeogénica en estas carpas a partir de los aa provenientes de

la proteína hepática y, principalmente, de la muscular. El aumento paulatino de los aa

en plasma refleja claramente esta situación. Sin embargo, la intensa hidrólisis proteica

que se produce en la última fase del ayuno, manifestada por muchos parámetros

(hidratación del músculo, reducción del IMS, fuerte aumento del P-DNA por reducción

del contenido celular), se acompaña de una disminución de la glucemia (pág. 103); ello

indica que la demanda energética en esta última fase del ayuno no es totalmente

paliada. Posiblemente el aumento de actividad que se produce en esta época, señalado

en el caso de las carpas control, también afecte a las carpas ayunadas. De hecho, la

disminución del glucógeno en cerebro, aunque no tan marcada como en los controles,

también se produjo. Por tanto, el gran consumo energético de las carpas ayunadas en

estos 17 dias responderá a la suma de dos factores: ayuno y variación estacional.

4.4.4. Efecto del ayuno sobre los aminoácidos plasmáticos

La concordancia obtenida en las carpas control de ambos experimentos con

respecto al nivel de aa totales en plasma, así como la gran similitud obtenida en el

patrón de aa individuales, y la confirmación de la relación entre los EAA del plasma

y su concentración en dieta evidencian un perfil característico de los aa plasmáticos en

carpa para unas mismas condiciones experimentales: 24 horas de ayuno, temperatura

de 15°C, momento del año, y principalmente el tipo de dieta (idéntica en ambos

experimentos).

El aumento en la concentración de aa plasmáticos durante el ayuno se manifestó

en este experimento a los 19 dias coincidiendo con el primer experimento. Aunque el
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incremento se produjo tanto en los EAA (indicando su procedencia de la proteína

endógena) como en los no esenciales, estos últimos sufrieron un mayor incremento. El

músculo blanco de carpa se distingue de otros tejidos no sólo por su composición, sino

también por la riqueza de su fracción a-amino libre (43 % del nitrógeno soluble)

(Créach, 1972). Este mismo autor indicó que el 56 % de esta fracción correspondía a

los NEAA, y que tras 8 meses de ayuno, a pesar de la reducción en un 122% en el

total del pool, la proporción de EAA y NEAA se mantenía.

Por tanto el incremento observado en plasma tanto de los EAA como no

esenciales podría ser el reflejo de su disminución en músculo. Posiblemente el mayor

aumento de los no esenciales responda a que una parte considerable de los aa son

desaminados in situ para la síntesis de aquellos aa potencialmente gluconeogénicos,

destacando alanina y glutámico. Ambos aa representan un 46 % del total de NEAA.

La importancia de la alanina como sustrato gluconeogénico ha sido ampliamente

comentada anteriormente. Con respecto al glutamato, Nagai e Ikeda (1972) destacaron

su importancia como precursor gluconeogénico en carpa, mientras que en salmónidos

no es relevante (Renaud & Moon, 1980a). Posiblemente la salida de aa procedentes

del músculo supere la entrada de éstos al hígado, acumulándose en plasma; sin

embargo el mantenimiento de la glucemia es un buen indicador de la activación de la

vía gluconeogénica, siendo los aa su principal sustrato.

El fuerte incremento que sufrieron los aa en plasma a los 50 dias de ayuno

contrasta con lo observado en el experimento anterior. Posiblemente la importante

pérdida de proteína hepática que se produjo a los 50 dias de ayuno, junto con la del

músculo explicarán el gran aumento del pool plasmático, sin que sea necesario

aumentar el flujo gluconeogénico hacia el hígado ya que la glucemia todavía se

mantenía a los 50 dias de ayuno.

La intensidad de la proteolisis muscular fue máxima en el período comprendido

entre 50 y 67 dias de ayuno; sin embargo, no queda reflejada en un aumento de la

aminoacidemia. Esto indicará que, a la vez que se produce una intensa salida de los

aa del músculo, éstos son captados activamente por el hígado; se producirá un fuerte

incremento del flujo gluconeogénico en este período, posiblemente mediado por el

aumento de glucagón plasmático como comentaremos posteriormente. La necesidad de
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activar esta vía para la síntesis de novo de glucosa se hace patente ante la significativa

disminución de la glucemia, posiblemente como respuesta a una mayor demanda

energética en esta última fase (ya comentada en el apartado anterior). A pesar de que

el aumento de los niveles de aa totales no fue significativo, es interesante resaltar que

el mayor incremento se produjo en los EAA (22 %), mientras que los NEAA se

mantuvieron estables. Esto indicará una mayor utilización de éstos últimos frente a los

esenciales, confirmando la idea de una preservación parcial de los EAA ya expuesta en

el primer experimento.

El único aminoácido que disminuyó fue la alanina, indicando su mayor captación

por el hígado. Estos resultados, junto con los observados en el primer experimento de

ayuno, confirman la importancia de la alanina como precursor gluconeogénico en la

carpa (Nagai & Ikeda, 1973; Zébian & Créach, 1979), como ya se había observado en

otros teleósteos (Walton & Cowey, 1982) y elasmobranquios (Leech et al., 1979).

4.4.5. Respuesta de las hormonas pancreáticas al ayuno en carpas inmaduras.

Los niveles de insulina y glucagón plasmáticos en estas carpas contrastan con los

observados en las carpas del primer experimento de ayuno, presentando el doble de

insulina y la mitad de glucagón. Puesto que la diferencia más destacable entre ambos

grupos de carpas era el estado de madurez (adultas y maduras en el primer

experimento e inmaduras en este segundo), las diferencias en los niveles de hormonas

pancreáticas responderán principalmente a esta causa. Se ha observado en ejemplares

inmaduros de Abramis brama niveles de insulina plasmática dos veces superiores a los

de individuos adultos (Murât et al., 1981). Gutiérrez (1985) también observó mayores

insulinemias en juveniles de lubina que en adultos. Estos mayores niveles de insulina

en los peces inmaduros pueden ser consecuencia de una intensa alimentación,

favoreciendo así la entrada de reservas y por tanto el crecimiento. Con respecto a los

niveles de glucagón no existen datos bibliográficos.

Los altos niveles de insulina de estas carpas podrían tener un efecto inhibidor de

la secreción de glucagón. Los menores niveles de glucagón de estas carpas podrían

favorecer y reforzar la entrada de reservas a los tejidos mediada por la insulina. Sin
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embargo, el incremento del peso corporal fue similar en ambos grupos de carpas

control. Aún cuando la situación hormonal de estas carpas control del segundo

experimento favorezca la captación de sustratos energéticos, el hecho de que no quede

reflejado en una mayor tasa de crecimiento puede indicar que una mayor parte de estos

sustratos son consumidos para producción de energía y, por tanto, que estos peces

presentarán una tasa metabòlica más elevada. Umminger (1977) observó que existe una

relación directa entre los niveles de glucosa en peces, y en general en toda la escala

de vertebrados, con la tasa metabòlica. El mayor nivel medio de glucemia durante todo

el estudio (54mg/100ml), en comparación al que presentaban las carpas control del

primer estudio (35mg/100ml), avalaría esta suposición.

Las fluctuaciones de los niveles de insulina del grupo control (rango: 7-10ng/ml)

responderán a una variación estacional de esta hormona, situación ya descrita en peces

(Plisetskaya et al., 1976; Murât et al, 1981; Sower et al., 1985; Gutiérrez et al., 1987).

Lógicamente, esta variación también se observa en la glucemia, relacionada con la

insulina, así como en los niveles de glucógeno en cerebro los cuales responderán a

cambios de actividad metabòlica de las carpas a lo largo del estudio. A pesar de que

el glucagón no manifestó fluctuaciones tan marcadas como la insulina, ambas hormonas

están correlacionadas (pág. 105), observándose además una constancia en la relación

molar glucagón/insulina en las carpas control durante todo el período estudiado.

La respuesta de las hormonas pancreáticas al ayuno también contrastó con la

observada en el primer experimento. Este segundo experimento se caracterizó por el

aumento paulatino del glucagón plasmático y la significativa disminución de la insulina

y de la glucemia en la fase final.

El mantenimiento de la glucemia hasta los 50 dias de ayuno puede responder a

tres mecanismos: Primero, un descenso de su consumo por disminución de la tasa

metabòlica a consecuencia del ayuno; segundo, la síntesis de la glucosa a partir de

precursores gluconeogénicos, principalmente los aminoácidos provenientes de la

proteolisis muscular; tercero, la contribución del glucógeno hepático. Asimismo, el

mantenimiento de la relación molar glucagón/insulina en plasma a 19 dias de ayuno se

corresponderán con los niveles constantes de glucosa.
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La respuesta de la insulina al ayuno en mamíferos es una rápida disminución de

sus niveles (Félig, 1979). En este experimento esta disminución se produjo pero con

retardo; posiblemente el mantenimiento de los niveles de insulina a los 19 dias de

ayuno estén en relación con los niveles mantenidos de glucagón en ese momento. La

acción insulinotrófíca del glucagón exógeno ha sido demostrada en Lamprea fluviatilis,

Scorpaena porcus (Plisetskaya et al., 1976) y en Dicentrarchus labrax (Pérez et al., 1988).

Este efecto se observó claramente a los 50 dias de ayuno. Así el incremento de insulina

responderá al aumento de glucagón y de la glucosa en plasma.

Como ya se indicó en el apartado anterior la intensa proteolisis muscular que se

produjo entre 50 y 67 dias de ayuno, no se reflejó en un fuerte incremento de la

aminoacidemia, indicando por una parte la utilización de los mismos en el propio

órgano y principalmente una intensa captación hepática de los aminoácidos. El gran

incremento de la relación molar glucagón/insulina, en este último período marcará una

intensa activación de la gluconeogénesis hepática, de acuerdo con los resultados de

Moon et al. (1989) en trucha los cuales sugirieron que la relación molar entre ambas

hormonas era la responsable de la activación de los enzimas gluconeogénicos hepáticos.

Sin embargo, Moon et al. (1989) no observaron un incremento del glucagón plasmático,

sino una mayor disminución de los niveles de insulina que de glucagón. En nuestro

experimento la respuesta del glucagón plasmático al ayuno es similar a la descrita en

mamíferos, aunque retardada.

Como ya se indicó anteriormente, la significativa disminución de la glucemia entre

50 y 67 dias de ayuno respondería a un aumento de la demanda energética en este

período de ayuno, ya observada en las carpas control. La disminución de la insulina,

a la vez que bajan los niveles de glucosa en plasma, favorecerá los procesos

gluconeogénicos reforzando la acción del glucagón. El papel del glucagón como

activador de la gluconeogénesis ya ha sido demostrado en carpa (Murât et al., 1978).

A la vista de las diferencias observadas entre ambos experimentos, en el nivel de

las hormonas pancreáticas en plasma, en los niveles totales de reservas al inicio del

ayuno, así como en las diferentes respuestas al ayuno, podemos indicar que estas

hormonas modulan su respuesta según las necesidades metabólicas del pez. Estas

necesidades energéticas estarán influidas por el estado de madurez de los peces.
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5. CONCLUSIONES



1.- El glucógeno representa en carpa la reserva mayoritaria del hígado y tanto su

incorporación como su movilización condicionan el peso del órgano. Por lo tanto

el IHS es un buen indicador de los cambios que se producen en esta reserva. Por

su parte, el músculo presenta una composición porcentual muy constante y

prácticamente independiente del peso de la masa muscular total. En consecuencia,

no hay una buena correlación con el IMS.

2.- Durante el ayuno la reserva principal o mayoritaria de cada órgano es parcialmente

intercambiada por agua: en el hígado el glucógeno y en músculo las proteínas.

3.- El órgano más afectado cualitativamente en la primera fase del ayuno es el hígado;

sin embargo, en cuanto a contenido energético total movilizado el músculo es el

más importante (por el tamaño total de este tejido).

4.- El glucógeno hepático es la primera reserva movilizada durante el ayuno. Su

disminución durante los primeros días de ayuno provoca una hiperglucemia inicial

y transitoria y un aumento paralelo del lactato.

5.- La movilización del glucógeno hepático a consecuencia del ayuno en carpa, aunque

es muy importante y rápida, no provoca un agotamiento de esta reserva, pues

cuando se ha reducido un 50% se estabiliza.

6.- A medida que el hígado se reduce durante el ayuno la concentración de proteínas

hepáticas aumenta a consecuencia de la reducción del volumen celular, evidenciada

por el aumento de la concentración de P-DNA.

7.- La estabilización del glucógeno hepático, de la glucemia, así como de la

disminución de la tasa de pérdida de peso corporal caracterizó una nueva situación

metabòlica, pasando a ser las proteínas musculares el principal sustrato energético

en un ayuno más prolongado.
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8.- La mayor concentración de lípidos hepáticos que presentaban las carpas inmaduras

respecto a las del primer ayuno puso de relieve que esta reserva es movilizada

en mayor proporción que en las carpas maduras, lo cual indujo un ahorro en la

utilización de proteínas.

9.- La movilización de las proteínas musculares durante el ayuno provoca la

disminución de los fosfolípidos del músculo, lo cual pone de manifiesto una

alteración de las membranas celulares, además de las miofíbrillas.

10.- La relación directa que se establece entre los aminoácidos esenciales del plasma

y su correspondiente concentración en dieta, así como la no relación con los no

esenciales, caracteriza el estado nutricional del pez y pone de manifiesto que los

aminoácidos no esenciales son metabolizados en mayor grado.

11.- En los primeros días de ayuno disminuyen los aminoácidos esenciales en plasma,

y entre éstos aún más los de cadena ramificada. En cambio, los no esenciales no

experimentan cambios a excepción de la Alanina, que incrementa en gran manera

a los 5 días de ayuno manteniéndose hasta los 19 días.

12.- En el ayuno a más largo plazo incrementan los aminoácidos plasmáticos, y

especialmente los esenciales, de forma paralela a la disminución de la reserva

proteica muscular, única fuente endógena de estos aminoácidos durante el ayuno.

El menor incremento de los no esenciales indicará que en el ayuno también se

produce una mayor utilización de los mismos, preservando en parte a los esenciales.

13.- La disminución de los aminoácidos plasmáticos a los 50 días de ayuno indica que

las necesidades energéticas de las carpas son paliadas principalmente por estos

sustratos. El mantenimiento de los aminoácidos de cadena ramificada en este

momento contrasta con el resto, indicando su baja utilización hepática.
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14.- Tras 12 días de realimentación los parámetros plasmáticos (glucosa, insulina y

glucagón) recuperan niveles similares a los controles. Este período de

realimentación es suficiente para recuperar la integridad hepática, indicada por la

recuperación total de sus reservas, pero no la del músculo. En este tejido, se

observó una sobrecarga de glucógeno, aunque su principal componente, las

proteínas, aún estaban por debajo de los valores iniciales.

15.- Los niveles de hormonas plasmáticas y su dinámica en respuesta al ayuno fueron

distintos en los dos experimentos. En las carpas sexualmente maduras los niveles

de insulina fueron inferiores, y los de glucagón muy superiores, a los de carpas

inmaduras; además, en el primer experimento, las hormonas pancreáticas

disminuyeron en mayor proporción durante la primera semana de ayuno.

16.- En las carpas inmaduras, hay que destacar el aumento del glucagón plasmático y

el descenso de la insulina y de la glucosa en la fase final, cuando se intensificó la

hidrólisis proteica muscular. Esta movilización proteica no se reflejó en un mayor

aumento de la aminoacidemia, es más la Alanina disminuye en esta fase final.

17.- A la vista de las diferencias observadas entre ambos experimentos, en el nivel de

hormonas pancreáticas y glucosa en plasma, en los niveles totales y tipo de reservas

al inicio del estudio, así como en las diferentes respuestas al ayuno, podemos

concluir que las necesidades energéticas del pez se ven influidas por el estado de

madurez de las carpas y por su composición, y que las hormonas pancreáticas

modulan su respuesta según las necesidades metabólicas del pez.
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