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1. Bevezetés és célkitiizések

1.1 A téma indoklasa okologiai szempontbol
A XIX. szazadtol kiteljesedett, atfogd folydszabdlyozasi munkalatok kovetkeztében Eurdpa

vizrendszerének nagy része atalakult. A XX. szdzadban a folyokon gatakat és hidroelektromos
miiveket épitettek. Az egyoldalu beavatkozasok okoldgiai szempontbol negativ kdvetkezményeket
vontak maguk utan. A jellemzd folyovizi él6hely-tipusok elvesztették korabbi karakteriiket, a
folyami halak szaporodasédhoz alapvetd fontossagu ivohelyek pedig elszigetelodtek. A mesterséges
beavatkozasok végsd soron az dramld vizek halkozosségének (rheofil fajok) elszegényedését
eredményezték. Ehhez az ipari tevékenység hatésara jelentkezd és a szdzad masodik felében egyre
stilyosbod6 vizmindségi problémak is hozzajarultak (SZABO 2001).

Vizszennyezést szdmos vegyi anyag okozhat. Ezek részben mérgezést okoznak, illetve
hosszabb-rovidebb 1dére felboritjdk a vizek oxigénhaztartasat, ezzel veszélyeztetve a vizi
élovilagot. A novényvédodszerek koziil a rovarirtok mar kis koncentracidban elpusztithatjak a vizi
rovarokat, csigdkat, kagylokat, rdkokat €s halpusztulast is okozhatnak. A gyomirtok kérosithatjak a
vizek algadlloményat, a hinarféléket, a békalencsét és mas vizi ndvényeket. A szerves anyagok
elsésorban szennyezéssel, szennyvizzel, bemosddéassal jutnak a természetes vizekbe. A
miitragyaszennyezés szervesanyag-feldusulast okoz, fokozza az algatermelést, a vizindvények
rendszeres algaviragzas, majd a novények elpusztuldsa, bomlasa kovetkeztében iddszakos, vagy
sulyos oxigénhidny léphet fel. A szervetlen mérgezé anyagok koziil példaul az iparbol szdrmazo
ammonia, nehézfémsok, cianid, szulfid (4talakuldsa soran kénhidrogén mérgezés) lehet kiilondsen
veszélyes. A szervetlen mérgezd anyagok elsdsorban a taplaléklancon keresztiil feldtsulhatnak az
€16 szervezetekben €s idOvel bizonyos szint tullépése esetén a vizi €l61ények pusztulasat idézhetik
el6. Tobb, a human gyogyaszatban hasznalt gydgyszer (fogamzasgatlok, fajdalomcsillapitok,
nyugtatok, antibiotikumok, stb.) hatéanyagat az emberi szervezet részben elbontja €s kivalasztja. A
gyogyszerek hatdoanyagainak, illetve azok metabolitjainak egy része a természetes vizekbe keriilhet.
Itt felhigulnak ugyan, de a vizi ¢l6lényekben — els6sorban a halakban - szaporodasi
rendellenességeket okozhatnak (MASTERS 2001).

Magyarorszagon a vesz€lyeztetett halfajok tobbsége folyovizekben él. Ezt jelzi példaul, hogy
a hazai folyovizi halfajok 61 %-at, mig az allovizi halfajok 12 %-at nyilvanitottdk védetté a
kézelmultban (GYORE et al. 2000). Ennek oka az, hogy az elmult masfél évszazadban az emberi
tevékenység szamos vonatkozdsban megvaltoztatta a folydviz-rendszerek természetes allapotat, ami

kedvezdtleniil hatott a haldllomanyok alakulasara is (KIRCHHOFER ¢és HEFTI 1996). A folyok



szabalyozéasa, a ndvekvo ipari tevékenység és az ehhez parosuld szennyezések hatasara romlott a

vizek mindsége, igy az aramlo vizek halpopuldcioi megfogyatkoztak.

A Duna folyot érintd elsé szabédlyozasokat az arviz elleni védekezés miatt végezték. A Duna
Budapesttél a déli orszaghatar kozotti teljes szakasza szabdlyozasdnak elsOdleges célja a
jéglevonulas eldsegitése, valamint a Duna parti telepiilések és mezdgazdasagi miivelési teriiletek
arviz-mentesitése volt. A hajozas biztositdsa ezen a szakaszon csak masodlagos fontossaggal birt. A
dunai haldlloméany alakuldsara az 1960-as évektdl kezdddden vonhatunk le kovetkeztéseket a
hivatasos haldszok halfogasi adatai alapjan. A fogési eredményekben csokkend trend figyelhetd
meg. A hanyatlas egyre hatarozottabba valt az 1980-as évek végétol, és a halfogasok 1993-ban, a
bdsi vizlépesd lizembe helyezését kovetd évben jutottak mélypontra. (GUTI 2005).

A Nemzeti Biodiverzitas-monitorozé Program ,Halgazdalkodéas, halaszat, horgaszat” c.
részprogramja célul tlizte ki a folyovizek biologiai sokféleségének megdrzését. Ez részben
megvalosithatd a még természetesnek tekinthetd vizteriiletek megdvasan, valamint az emberi
tevékenység altal mar megvaltoztatott ¢l0helyek rekonstrukcidjan keresztiil. A keltetéhazi
halszaporitas €s a védett, tavi kornyezetben torténd ivadéknevelés, majd az ezt kdvetd természetes

vizi halasitas szintén hozzajarulhat az aramlast kedveld halfajok megdérzéséhez (LUSK 1995).

1.2. A téma indoklasa gazdasagi szempontbol
A folydvizeken a hagyomanyos halaszati tevékenység visszaszorult, ugyanakkor a horgészat az

egyik legnépszeriibb szabadidds tevékenységgé fejlodott. A haltelepités a természetes vizi
halgazdéalkodas fontos részévé valt, kiillonosen az intenziv horgaszvizeken, amelyek teriilete az
elmult idészakban megndtt.

A folyovizi fajok haldszati és horgészati jelentdségiik kovetkeztében a hazai folydvizek
gazdasagi szempontbol értékes halfajai kozé tartoznak. A hazai horgéasztarsadalom és a nyugat-
europai felvevopiac igénye gazdasagi szempontbol indokolja a fajok keltet6hazi szaporitasat és a
természetes vizek rendszeres halasitasat. A természetes vizi halasitds alapjaul szolgald ivadék
keltetdhazi eldallitasanak alapvetd feltétele a fajok ivari ciklusanak ¢és gametogenezisének

1ISmerete.

1.3. A téma indokldasa tudomanyos szempontbol
A valodi csontoshalak (7eleostei) szaporodasbiologidja irant az elmult ¢években

megnovekedett az érdeklddés, az egyes fajok természetvédelmi €s gazdasagi jelentosége miatt.

Ezért érdemes az egyes halfajok szaporodasi szokésairdl, illetve szaporodasuk kornyezeti



feltételeirdl tajékozodni. Az egyes halfajokra eltérd petefejlddési tipus (egyszer-, illetve
tobbszorivd) jellemzd, igy annak érdekében, hogy megallapitsuk, milyen szaporodasi stratégiat
képviseld halfajjal allunk szemben, a petefejlodést kell vizsgalnunk.

A hazai togazdasagi haltermelésben fontos szerepet betdltd halfajok, mint a a ponty, az amur, a
fehér €s a pettyes busa, a compd, a csuka €s a harcsa szaporitasa az anyahalak hormonkezelésétdl
egészen a zsenge ivadek eldallitasaig halkeltetokben torténik. A fajok sikeres szaporitasanak egyik
feltétele szaporodasbiologidjuk megismerése volt. Elsdként a ponty (Cyprinus carpio) ivari ciklusat
és gametogenezisét tartak fel szinte mindenre kiterjedd részletességgel (HORVATH 1980). Ez a
késObbiekben alapot nytjtott a ndvényevd halfajok, a comp6 (Tinca tinca), a csuka (Esox lucius) és
a harcsa (Silurus glanis) ilyen iranyt vizsgéalatanak elvégzéséhez.

A kiilfoldi akvakultirdkban gazdasagi jelentdséggel bird halfajoknal szintén feltartdk az ivari
ciklus alapvetd jellegzetességeit €s a gametogenezis folyamatat. A legfontosabb fajok kozott
emlithetjiik a hidegvizi szivarvanyos pisztrangot (Oncorhynchus mykiss), a tropusi orszagok
lakossadganak ¢lelmezésében fontos szerepet jatszo tilapia fajokat és afrikai harcsat (Clarias
gariepinus) (RICHTER et al. 1982), vagy a kaviar eldallitasdhoz nélkiilozhetetlen tokféléket
(Acipenseridae) (DOROSHOV 1985). Az ivari ciklust és az ivarsejtek fejlddését néhany olyan
gazdasagi szempontbol fontos tengeri halfaj esetében is leirtdk, melyek szaporitisara is kisérletet
tettek. Itt emlithetjilk meg példaul a tokehalat (Gadus morhua) (KJESBU et al. 1990), vagy az
atlanti-6ceani lepényhalat (Hippoglossus hippoglossus) (JONES 1974).

A gametogenezis feltarasa a molekularis bioldgiai €és biotechnologiai kutatasok kdzépontjaban
allo, a gerinces allatok tanulmanyozasdhoz modellként szolgdlod zebra danid (Danio rerio) esetében

is megtortént (SELMAN et al. 1993).

1.4. Célkitiizések
Ezen indokok alapjan a természetesvizi halasitisban és a haltelepitésben is hasznosithato

szaporodasbiologiai torvényszeriiségeket fel kell tarnunk. Kutatomunkam soran ezért célom a balin
(Aspius aspius, Linnaeus, 1758), a bagolykeszeg (4bramis sapa, Pallas, 1814), a jasz (Leuciscus
idus, Linnaeus, 1758), a marna (Barbus barbus, Linnaeus, 1758), a bodorka (Rutilus rutilus,
Linnaeus, 1758), a karikakeszeg (Blicca bjoerkna, Linnaeus, 1758) és a paduc (Chondrostoma
nasus, Linnaeus, 1758) ivari ciklusanak és oogenezisének feltarasa.
Célul tiiztem ki a fent emlitett fajok szaporodasbiologiai mutatdinak, mint a
e gonado-szomatikus indexnek,
e a petefészekben taldlhato, eltérd fejlodési stddiumban 1évo sejtek szazalékos
aranyanak,

e a follikulusok atmérdinek,



e valamint hdrom szteroid hormon (tesztoszteron, progeszteron, 17p-0sztradiol)

koncentracidjanak meghatarozasat az ivari ciklus kiilonb6z6 idépontjaiban.

Tovabba célom volt a Balatonban €16 karikakeszeg és bodorka ivari ciklusanak vizsgalata,
hogy Osszehasonlitsam, az allo- illetve folydvizi ¢€lettér adta lehetdségek befolydsoljak-e az ivari
ciklust az egyes fajoknal. Olyan fajokat valasztottam, melyek mindkét tipusu viztérben
megtalalhatoak €s a mintazashoz sziikséges egyedszamot a mintavételi idépontokban az egyes

fajokbol biztosan 6ssze tudom gylijteni.



2. Szakirodalmi attekintés

2.1. A vizsgalt halfajok szaporoddsanak rovid jellemzése
Az altalunk vizsgalt halfajok, mint a balin, a bagolykeszeg, a bodorka, a karikakeszeg, a

marna, a jasz valamint a paduc - tobbek kozott - Magyarorszag folydvizet kedveld halfajai kozé
tartoznak. A felsorolt fajok horgaszati €s haldszati jelentdségiik miatt folyovizeink gazdasagilag
értékes halfajai koz¢ tartoznak, tovabba néhanyuk jo exportlehetdséggel rendelkezik. Mindezek
altal gazdasagi jelentdségiik nem kérdéses. Okoldgiai szempontbdl hazai folydvizeink allapota,
gazdasagi szempontbdl a hazai horgasztarsadalom ¢€s a nyugat-eurdpai felvevopiac egyre novekvo
igénye indokolja a fent emlitett fajok szaporitasat és természetes vizeinkbe torténd folyamatos és

rendszeres kihelyezését. A vizsgalt halfajok a pontyfélék (Cyprinidae) csaladjaba tartoznak.

Balin

Nagyobb folyokban ¢és allovizekben egyarant megtaldlhato, de a viz tisztasagara fokozottan
érzékeny. Leginkdbb a lassu folydsu limanyos részeken, allovizekben pedig a molok kornyékén
talalhatok meg.

Ivarérettségét 3-4 éves korban éri el. Ivasa rendszerint mércius elején kezdédik és majus
Tobbnyire soéderos, vagy homokos ivohelyet valaszt. A lerakott ikrdk szédma fiigg a halak
testméretétdl, altalaban 30-400 ezer darab. A kb. 1,5 mm atmérdjli, opalos ikraszemek erdsen

ragadésak (PINTER 1992).

Bagyolykeszeg

A folyok dévérzondjara jellemzO, aramlaskedveld faj. Tavak koziil azokban €1, melyben
aramlasok is vannak.

Ivarérettségét 3-5 évesen €ri el, rendszerint majus elejétdl jinius kdzepéig tart a szaporodasa.
Egy-egy ndstény 10-50 ezer kb. 2 mm atmérdjii ikraszemet érlel. Az ivas a dévérzona sodrottabb
szakaszain, illetve a tavak aramlasos részein jatszodik le, ahol a lerakott ikra a homokos-soderes

aljzathoz tapad (HARKA és SALLAI 2004).

Bodorka

Tomegesen olyan allovizekben ¢és lassti folyasu folyovizekben ¢él, melyekben a siiri
novényzet jellemzo.

Héarom-négyévesen lesz ivarérett, aprilis-majusban szaporodik. Tobbnyire a viz alatti

novényzetre ivik — kiilondsen kedveli az elontott artéri réteket —, de ennek hidnydban a soderes



aljzatra is lerakja az ikrat. Az ikraszemek szdma egy-egy halnal 20-200 ezer, atmérdjik 1-1,5 mm

(HARKA ¢és SALLAI 2004).

Karikakeszeg

A tavakon, holtdgakon és a viztarozdkon kiviil a lassu, novényzettel ben6tt folydszakaszokon
is nagyon gyakori.

Az ivarérettséget 3-4 éves korban éri el. Ikrai nagyok, akar 2 mme-es is lehet az atmérdjiik. Az
ivasi id6ében, majus-janiusban, nagy csapatokba verddve keresi fel a ndvényzettel bendtt szélvizeket
¢s ide rakja le ikrdit. A naszjaték néhany napos kiilonbségekkel ismétlddik meg, tobbnyire

haromszor egy ivasi idészak alatt. Az ikrasok 20-100 ezer darab ikrat raknak le (PINTER 1992).

Marna

A folyokban az Un. marna szinttdj képezi €lohelyeit. Kizarolag az ivasi idészakban indul
felfelé a folyon, hogy megfeleld ivohelyet keressen. Ekkor a folyok felsd szakaszaira vonul és a
kavicsos mederszakaszokon ivik.

Ivarérettségét az ikras 4-5 éves koraban éri el, a tejes eldfordul, hogy elobb is. Az ivasi
1ddszak vizteriilettdl fliggden valtozhat, hazankban altaldban aprilis végére-majus elejére esik. 1,5-2
mm atmérojl, €lénksarga ikrait szakaszosan érleli be, igy az ivasi iddszakban altalaban tobbszor,
rendszerint harom részletben ivik. Az ikraszemek az aljzaton a kavicsok koz¢é sodrdédnak, ahol 16-
20°C vizhOmérséklet mellett 6-8 nap alatt kelnek ki a larvak. A zsenge ivadék ebben a
kornyezetben kezdi meg taplilkozasat (PINTER 1992). A természetes szaporodds soran a
nagyméretli, szikanyagban gazdag ikra tobb részletben torténd beérlelése és lerakasa szelekcios

elényként jelentkezett a torzsfejlddés soran (SZABO 2000c).

Jasz

Elsésorban a sikvidéki folydkban €1, de megtalalhatdo nagyobb példanyszamban viztarozokban
is.

Ivarérettségét 3-5 éves korban éri el. Tavasszal nagy csapatokba verddve keresik fel a folyok
lassabb folyast, homokos aljzatu szakaszait, ahol altaldban aprilisban egy részletben rakjak le
ikraikat. Az ivasi idoszak megvalasztasat befolydsoljadk az i1ddjarasi koriilmények. A lerakott
ikramennyiség nagyban fiigg a testnagysagtol, altalidban 40-120 ezer darab koriil lehet. (PINTER
1992).
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Paduc

Kifejezetten folydvizi hal, az aramlo, oxigéndas vizet kedveli. Leggyakrabban a
paduczonaban €lnek vagy a marna- illetve dévérzona sodrottabb részein.

Aranylag hamar, 2-4 éves korban valik ivaréretté. Ivasa aprilis-méajusban zajlik a folyok
sodrottabb szakaszain. A lerakott, kb. 2 mm atmérdjii ikraszemek a meder kavicsaihoz ragadnak.

Az ikraszdm egy-egy nosténynél 10-40 ezer koriil mozog (HARKA és SALLAI 2004).
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2.2. Szaporodasbiologiai folyamatok attekintése

2.2.1. A néivaru halak szaporodasbiologiai folyamatainak attekintése

2.2.1.1. A halak petefejlodése
Az ivarszervek kialakulasa

Az ivarszervek kialakulasakor két {0 sejttipust tudunk elkiiloniteni. A szomatikus, azaz testi
sejteket, melyek diploid kromoszoma készlettel rendelkeznek és a szerveket épitik fel, valamint a
germinalis redd sejtjeit, melyek haploid ivarsejteket termelnek, a gamétakat. A germinalis redd
diploid sejtjeit primordialis ivarsejteknek vagy Osivarsejteknek nevezzik (PGC). Ezek a sejtek az
embriogenezis soran igen hamar elkiiloniilnek €s a genitalis red6hoz vandorolnak, amibdl késobb
kifejlédnek a herék vagy a petefészkek.

A petefészek differencialodasa sordn a petefészek-kezdemény kiilsé felszinén egy vékony
peritonealis eredetli hartya keletkezik, mely kiviilrél burkolja be az ivarszervet. Ezalatt fejlodik a
kotészoveti burok (tunica albuginea). A fejlodés folyaman a kialakuld petefészek tiregébe lemezek
un. lamelldk nytlnak be, melyek kotdszoveti rostokol, germinalis epitél sejtekbdl valamint az
Osivarsejtekbdl (primordidlis csirasejtek) allnak. A lamellak belsejében aramlik a tapanyagokat
szallitd vér (HORVATH és URBANYT 2000).

A gerinceseknél a petesejtek kialakulasa elkeriilhetetleniil kapcsolodik a koriilottiik 1€vo testi
sejtek rétegeivel. Egy oocyta és testi sejtekbdl allo burkai alkotjak az un. follikulust (WALLACE és
SELMAN 1981, GURAYA 1986, SELMAN ¢és WALLACE 1989, SELMAN et al. 1993).

A petesejtek kialakulasa
Az osivarsejtek képzodése

Az Osivarsejtek olyan bipotens sejtek, amik fejlddhetnek tovabb az oogenezisben valamint a
spermatogenezisben is. Az dsivarsejtek nagyok, igy méretiikbdl adédoan jol el lehet Oket kiiloniteni
a testi sejtektdl. Ovalisak és sejtmagjuk a citoplazmatdl jol lathatéan elkiiloniil. Az dsivarsejtek
sejtmagjai kerekek és soha nem centrélis helyzetiieck. Altalaban egy sejtmagvacskajuk van és csak
néhdny porusuk a sejtmaghdrtyan. Ezt a mitokondridlis aggregatumot elsfként az I-es fejlodési
stadiumu oocytdnal irtdk le (CLEROT 1976, WALLACE ¢s SELMAN 1981) ¢és csak késobb az
Ssivarsejteknél (BRUSLE 1980).

Az Osivarsejtek a koriilottiik 1évo szomatikus sejtekkel dezmoszomalis kapcsolatot I€tesitenek.
Ezek a testi sejtek az Osivarsejtekhez szorosan kotdédve jelennek meg a ndivart egyedekben,

alapjaként a késobb kialakulo follikulusnak.

12



Ahogy az Osivarsejtek €s sejtmagjuk fokozatosan novekszik, a sejtek korvonalai elmosodotta
valnak. A sejtmaghdartya pérusainak szama né €s egyre tobb sejtalkotot tudunk megkiilonboztetni a
citoplazméaban. A szemcsés felszinii endoplazmatikus retikulum (rER) ekkor mar jol fejlett, alakja
koncentrikus rétegeket mutat. Néhany Golgi appardtus jelenléte mar megfigyelhetd és a
mitokondriumok fejlddése is fokozdodik. Az ekkor oogoniumnak nevezett sejt szabalytalan alaku,
még differencialatlan sejt, ami nagy, centralisan elhelyezkedd sejtmaggal rendelkezik, valamint egy

elkiiloniild, kerek sejtmagvacskaval.

Osztodasi szakasz

Egy bizonyos id9 elteltével az oogénium elkezd mitotikusan osztddni és az igy kialakult
oogoniumok tovabbra is kapcsolatban maradnak az Oket koriilvevo testi sejtekkel. Ezek lesznek a
pregranulosa sejtek. Az oogoniumok hélozata egy a pregranulosa sejtek altal termelt alaphartyaval
elkiiloniil a stromatol. Az igy elkiiloniilt oogdéniumok tovabbra is jol lathatdak az ovaridlis
stromaban, vékony pre-granulosa sejtréteggel koriilvéve.

Az oogoniumok a legtobb csontoshalfaj ikras egyedeiben egész ¢€letiikon at megtalalhatoak.
Az oogoniumok késObbi életszakaszokban is jelen vannak a petefészekben, a szaporodasi
periddusban mitotikusan osztodnak, majd belépnek a ndvekedési periddusba, ahol elsérendii
oocytadk alakulnak ki beldliik, ezért a petefészek altal termelt petesejtek szama elméletileg korlatlan.
A petefészekben csoportokban helyezkednek el mads, kisméretii, pre-follikulus sejtekkel egyiitt.
Ezek a mitotikusan osztddo sejtek alapul szolgalnak az oocyta kialakulasdhoz.

A hazai pontyallomanyoknal az oogonalis fazis a kelés utan néhany hétig (HORVATH 1980),
mig a szivarvanyos pisztrangnal 2-3 honapig tart (BROMAGE és CUMARANATUNGA 1988).

Novekedési szakasz
Az elsorendii oocyta kialakuldsa, ndovekedése

Amikor egy fiatal petesejt elvalik az oogonialis szovethalmaztdl, egy egysoros lapos
granulosa sejtréteg veszi koriil, ami létrehozza a bazalis hartyat a stroma mezo-epitelidlis rétegébol.
A bazalis rétegen kiviil vérerekhez kapcsolodva néhdny szomatikus sejt egysoros réteget képez. Ez
lesz a theca réteg. Az oocytdval egyiitt ez a két réteg — a granulosa ¢és a theca — alkotja az ovarialis
follikulust. A granulosa sejtek specializalt testi sejtek, melyek koriilolelik az elsédleges oocytat,
kivalasztjak a bazalis membrant és a theca sejtek rétegével egyilitt szervesen részt vesznek az ivari
szteroidok eldallitdsaban az oocyta fejlddése és ¢érése alatt (NAGAHAMA et al. 1995,
NAGAHAMA 1997).
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Az oocyta fejlodése ezek utan 4 jol elkiilonithetd szakaszra bonthatd, melyek az éppen
legjellemz6bb fejlodési allapotot tiikrozik az oocyta €s az Ot koriilvevd sejtek rétegének fejlodése

kozben.

I-es szakasz (protoplazmas novekedés)

A fiatal elsérendli oocyta kinézetre olyan, mint az oogdénium, kivéve sejtmagjanak
struktarajat. Altalaban egy nagy sejtmagvacskat tartalmaz. A setjmaghartya szinte sima felszinén a
porusok elszortan helyezkednek el. A homolog kromoszomak egész hosszuk mentén Gsszetapadnak,
szinapszist alkotnak. Ezt a szendvicsszerli fehérje-DNS szerkezetet szinaptonémds komplexnek
nevezzilk. Ez a szerkezet zipzarszerlien Osszekapcsolja a homologok egymasnak megfeleld
szakaszait, és ebben a szerkezetben jatszodik le a meidzis egyik legfontosabb eseménye a crossing
over. Szamtalan mitokondrialis szemcse talalhato elszortan a perinukledris ooplazmaban. Amikor az
I-es stadiuml oocytdk az oogondlis fészekben fejlodnek, az elsd meiotikus osztodas kezdete
altalaban szinkronizalt, minden sejtmagban azonos fazis zajlik.

A szomatikus granulosa sejtek szabalyos epitéliumot hoznak 1étre, befejezik a bazélis hartya
képzését a bazalis membranbdl. A bazalis hartyan kiviil, a hamsejtek még nem differencialodott
sejtjei létrehozzék a theca réteget, amit szamos kapillaris sz0 at.

Az elsddleges novekedés szakaszanak végére kialakul a tobbrétegli follikulus. A follikulus
nem mas, mint az oocyta ¢s az Ot koriilvevo follikularis tok. A follikuléris tok a belsé egyrétegii
granulosa sejtrétegbdl €s a kiilso, kétrétegli theca-rétegbdl all. A theca réteget felhamsejtek rétege és

kotdszovet veszi koriil, hogy a makromolekulak be-és kivandorlasat megakadalyozza.

II-es szakasz

Ez a pre-vitellogenetikus stadium, ugyanis ez még a szik eldanyagainak oocytaba jutasa eldtt
torténik (LE MENN és BURZAWA-GERARD 1985). Ebben a szakaszban jatszodik le az els6
meiotikus osztodas profazisanak diplotén fazisa, amelyben az elsérendii oocytdk osztodasi
folyamatai leallnak. Két folyamat torténik ekkor. Az elsd a szinaptonémas komplexek szétesése. A
masodik folyamat a sejtmagvacskdk novekedése. A sejtmag ekkor szamos kisebb sejtmagvacskat
tartalmaz, melyek a sejtmaghartya kozelében helyezkednek el. Ugyanekkor mind a riboszoémalis-
RNS, mind a mRNS az ooplazméba keriil. Ekkor akkumulalédik az ooplazmdban egy nagyobb
mennyiségll vitellogenin receptor mRNS-e (DAVAIL et al. 1998, PERAZZOLO et al. 1999,
AGULLEIRO et al. 2007).

Az oocyta mérete a sejtmagban zajlé folyamatok alatt folyamatosan novekszik (1. kép). A
csontoshalaknal az oocytakban jelentés méretbeni novekedés kovetkezik be. Atlagosan a 10-20 um

nagysagu atméré 100-200 pm-re novekszik. A citoplazma OsszetevOinek felépitése és a nagy
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mennyiségli citoplazmikus RNS és fehérje felhalmozddasa feleldés a tobbszords oocyta térfogat
novekedésért €s a jelentds sejtmag-citoplazma arany csokkenésért (SELMAN és WALLACE 1989).
Ennek ellenére ez a méretvaltozas konnyen elkeriilheti a figyelmiinket, ugyanis az elsdrendi

oocytak novekedésekor a GSI értéke kisebb, mint 0,1%.

1. kép: Petefészekbdl készitett szovettani metszeten lathatod protoplazmas fejlodési

stadiumban 1évo, kiilonboz6 méretl sejtek (—, ep: citoplazma, sm: sejtmag, H&E, 100X)

Az eddig szétszorva elhelyezkedd sima felszinli ER és a mitokondriumok elkezdenek az
ooplazma periféridjarél beljebb huzodni oda, ahol a Golgi apparatus talalhato. Ez alkotja a szamos
valddi csontoshalfajnal majdnem szabalyos kor alaku sejtorganellumot, mely féluton a sejtmag és a
sejthartya kozott figyelhetd meg. Ez a sejtorganellum az erdsen fest6édd Balbiani test. A Balbiani
test €10 oocytaban is jol lathatdé megfeleld festést kovetéen (BEGOVAC és WALLACE 1988).

Ezt kovetden a sejthartya elvalik az granulosa sejtek felszinétdl. Az igy keletkezett teriiletet
kiilsé oocyta matrixnak nevezziik, melybe az oocyta felszinérél mikrovillik nyomulnak be a
granulosa sejtek felé. A granulosa réteg hozzatapad az sejthartydhoz minden mikrovilli csoport
koriil. Ezek lesznek a rés-kapcsolatok a sejthartya és a follikularis sejtek kozott.

A granulosa sejtek szama megnd ¢és kialakitjak az epitelialis burkot. A tokfélék esetében a
bazalis lamina kivételesen nagyon vastag, akar OtszOr vastagabb a granulosa rétegnél. Fajtol
fliggben a theca réteg vagy csak néhany sejtet tartalmaz a vérerek kozvetlen kozelében, vagy
szamos sejtet, melyek folytonos kettds- vagy harmas-réteget alkotnak, vérerekkel siirlin atszéve. A
kapcsolatot egymas kozott dezmoszomakkal tartjak fenn. A pre-vitellogenetikus II-es szakasz végén
az oocyta minden sziikséges sejtorganellumot és molekulat tartalmaz, amik nélkiilozhetetlenek a
vitellogenezis alatti endocitotikus és exocitotikus folyamatokhoz. A mikrovillik kialakulasa tovabb

folytatodik.
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IIla alszakasz

Ebben az alszakaszban jelenik meg eldszor a vitellogenin az oocyta plazméjaban, amit szamos
fajnal csak elektronmikroszkoppal lehet észlelni. Ezt kordbban I-es tipust vitellogenezisnek
nevezték (BRETON et al. 1983). Valodi csontoshalaknal a kortikalis alveolusok is ebben az
alszakaszban kezdenek kialakulni.

A halaknal az ivari ciklust és a follikulus fejlodését a kornyezeti tényezdk szabalyozzak, mint
pl: fotoperiddus és homérseklet. Ezek a tényezOk a kdzponti idegrendszerre hatnak, ami specialis
(FSH) szekréciora. GtH hatasara ivari szteroidok termelddnek, mint pl.: 17B-0sztradiol (E;). A
vitellogenin szintézisét a vérben keringd, petefészekbdl szarmazo E, valtja ki (NG és IDLER 1983).
Az Osztrogén a theca sejtekbdl a vérdramba jut, hatasara a hepatocytak specidlis receptorai
kozvetitésével megindul a vitellogenin véraramba szekretdlodasa, ez a szik eldanyaga. A
vitellogenin a sejtben szikfehérjévé alakul. Ismereteink szerint a mad;j altal eléallitott vitellogenin a
legfontosabb alkotoeleme a szikfehérjéknek (TYLER et al. 1991).

A kiilonboz6é valodi csontos halfajok vitellogeninjének mindegyikében megtalalhaté a nagy
molekuldju (300-600 kDa) glikofoszfoprotein (SPECKER és SULLIVAN 1994).

A vitellogenin elérve az oocyta felszinét, elsoként a theca sejtek kozott jut at a bazalis hartyan
keresztiil, majd a granulosa sejtek kozott €s végiil at az oocyta mikrovilli nyulvanyain (SELMAN ¢és
WALLACE 1982, ABRAHAM et al. 1984). A vitellogenin endocitdzissal jut be a sejtbe specialis
receptorokon keresztiil (STIFANI et al. 1990, CHAN et al. 1991, DAVAIL et al. 1998,
HIRUMATSU et al. 2004). A vitellogenin receptorok az oocyta membranon mar a vitellogenin
beépiilése elott jelentds mennyiségben megtalalhatok. A valodi csontoshalakban a vitellogenin
receptorok specifikus kdtohelyekkel, €s magas affinitassal rendelkeznek. Molekulatomegiik kb. 100
kDa. A vitellogenezis soran a receptorok szdma a follikulusok felszinén folyamatosan nd, majd
hirtelen, kozvetleniill az ovulacio elott lecsokken (LANCASTER ¢és TYLER 1994). Ezzel
parhuzamosan a kotési affinitas is valtozik.

A sejthartyaban szamos klatrin fehérjével hatarolt lireg un. receptorcsapda (PEARSE 1976)
alakul ki, amelyek azutan specialis endocitotikus vezikulumok formajaban a citoplazmaba
szakadnak. Ezek a vitellogenin tartalmu vezikulumok a Golgi apparatusbol szarmazo (BUSSON-
MABILLOT 1984, WALLACE ¢és SELMAN 1990) lizoszémakkal egyesiilnek, és igy hozzak 1étre
a multivezikularis testeket. A multivezikuldris testekben lizoszomalis enzimek talalhatdak, mint pl.
a cathepsin D, aminek feladata valdsziniileg a vitellogenin kisebb szikfehérjékké bontdsa (SIRE et

al. 1994, CARNAVELLI et al. 1999).
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A Kkortikalis alveolusok kialakulasa, a vakuolizalédas folyamata

A kortikalis alveolusokat legelsoként a Golgi apparatus mellett figyelték meg, ugyanis
kialakulasukban a Golgi apparatusnak és a ER-nak Kkitiintetett szerepe van. A Golgi apparatus ¢€s a
kortikalis alveolusok kozott kdzvetlen kapcsolatot mutattak ki (ULRICH 1969, SELMAN ¢és
WALLACE 1989, LE MENN ¢és PELISSERO 1991). Valodi csontohalaknal ez a Illa alszakaszban
kovetkezik be, mig a porcos halaknal csak a IIIb alszakaszban. A kortikalis alveolusok az els6 olyan
citoplazmatikus szerkezetek, melyek fénymikroszkoppal mar megfigyelhetéek (2. és 3. kép). A
vakuolumokat az embri6 nem hasznalja fel, igy nem is lehetnek részei a szikanyagnak sem.
Me¢éretiik az animalis polustél a vegetativ pdlus felé haladva fokozatosan novekszik. A szakasz
végére majdnem teljesen Kkitdltik a citoplazmat. Az alveolusok altaldban enzimfehérjéket,

poliszaharid jellegli hidrofil kolloidokat és szénhidratot tartalmaznak.

2. kép: PetefészekbOl készitett szovettani metszeten lathaté ,,gylris” vakuolizalodas

stadiumaban 1évo sejt (—, cp: citoplazma, sm: sejtmag, vk: vakuolumok, H&E, 100X)
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3. kép: Petefészekbdl készitett szovettani metszeten lathato ,teljes” vakuolizalodas

stadiumaban 1évo sejt (cp: citoplazma, sm: sejtmag, vk: vakuolumok, H&E, 100X)

Amint a vitellogenezis elkezdddik, a kortikalis alveolusok az oocyta perifériajara huizédnak és
a vitellogenezis befejeztével az ooplazma szélére szorulnak, igy hozzak létre a kortikalis réteget.
Aktivaciokor fuziondlnak a sejthattyaval és a kortikalis reakcid alatt glikoprotein tartalmuk
exocitozissal az oocyta felszinére keriil (KOBAYASHI 1985, SELMAN et al. 1988, SELMAN és
WALLACE 1989). Ez a felszabadulads egy szerkezeti valtozast eredményez, a zona radiata
megkeményedik és kialakul bel8le az ellenalld ikrahéj (SHIBATA et al. 2000, SZABO 2000b). Ez
a megkeményedett strukttira védi a korai embriot.

Az ovulaciot megel6zden a szivarvanyos pisztrangnal a 200 kDa nagysagu glikoproteinek
depolimerizalédnak, €s ezaltal 9 kDa nagysagu fragmentek keletkeznek (KITAJIMA et al. 1994). A
szivarvanyos pisztrangban ezt a fejlodési allapotot képviselo oocytdk a kelés utan egy évvel
jelennek meg ¢€s ezt kovetden mindig jelen lesznek a petefészekben. A hazai pontyallomanyokban a

masodik szezonban jelennek meg a petesejtekben a vakuolizacio elsé jelei (HORVATH 1980).

A lipidek beépiilése és a vitellogenezis folyamata

Szivarvanyos pisztrangban nagy mennyiségli kortikalis alveolus halmozodik fel a sejthartya
alatt. A kortikalis alveolusok szintézise megkezd6dik a szikberakodas kezdetén, mikor a
vitellogenin beépiilése még kezdeti stddiumban van és csak elektronmikroszkop segitségével
lathatéak (PERAZZOLO et al. 1999). Ugyanekkor a lipid szemcsék, a leendd szik masik f6
komponensei, megjelennek az ooplazmaban Osszekeveredve a kortikalis alveolusokkal. A Illa
alszakaszban szik és lipid szemcsék talalhatoak az ooplazmaban. Szamos valodi csontoshalnal a

kortikalis alveolusok, a lipid és szikszemcsék szovettani metszeteken koncentrikus korokbe
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rendezetten latszodnak. SELMAN és WALLACE (1989) ramutattak arra, hogy szovettanilag a
lipidszeri anyagokat nehéz megkiilonboztetni a kortikalis alveolusoktol, a jellegzetesen
narancsszinl karotinoid pigment 6sszekapcsolodik a vitellogenin lipid komponensével.

JelentOs eltérések figyelhetok meg kiillonb6zé valddi csontoshalaknal az oocytakban talalhatéd
lipidek mennyiségét illetéen. Néhanyuknal teljesen lipidmentes cseppek jelennek meg, mig
masoknal a lipidek (pl. gurami fajok) az oocyta tomegének tobb, mint egyharmadat teszik Kki.
Néhany fajban azonban, mint pl. a zebradanidoban, nem talalhato lipid csepp az ooplazmaban
(MALONE ¢s HISAOKA 1963).

A szikkel teli oocytakban (4. kép) a szikfehérjéknek két nagy csoportjat kiillonboztetjiik meg,
a lipovitellineknek nevezett lipoproteineket, valamint a foszfoproteineket, melyek foszfatot és
foszvitint tartalmaznak. A legtobb szikfehérje altalaban a vitellogeninbdl szarmazik, ami néhany
halfajnal az oocyta ndovekedése soran fellépd protolitikus folyamatokban kisebb peptidekre esik szét
¢s a vitellogenin szarmazékaival kapcsoltan helyezkednek el a szikszemcsékben (SELMAN et al.
1993). Az embrionalis fejlédés korai szakaszdban ezek a fehérjék energiaforrasként és
épitdanyagként szerepelnek.

A vitellogenezis végén a szikszemcsék az oocyta belso terét szinte teljesen kitoltik, mikozben

a kortikalis vezikulumok a zona radiata ala szorulnak, és Iétrehozzak a kortikalis réteget.

4. kép: Petefészekbdl készitett szovettani metszeten lathato vitellogenezis stadiumaban 1évo

sejt (sm: sejtmag, sz: szik, vk: vakuolumok, H&E, 100X)

A zona radiata externa kialakulasa
Ebben a szakaszban a leglatvanyosabb valtozds a zona radiata (vagy mas néven vitellin
membran, vitellin burok) (5. kép) kiilsé rétegének kialakulasa, mely exocitozissal jon létre az

ooplazma és a sejthartya perifériajan. Az ooplazma szélén elhelyezkedd szamos Golgi apparatus
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sima felszinii vezikulumokat szekretdl, amik exocitézissal az kiils6é oocyta matrixba iritik
tartalmukat a mikrovilli nyulvanyai kozott, és ezaltal 1étrehozzak a zona radiata kiils (externa)
rétegét. A zona radiata fehérjéi a majban szintetizalddnak Osztrogén hatasara, egyidében a
vitellogenin szintézisével (CELIUS és WALTHER 1998, LE MENN et al. 1999). A vitellogeninhez
hasonl6an endocitdzissal jutnak be az oocytaba, majd a Golgi appartatusban atalakulnak az oocyta
glikoproteinjeivel mieldtt exocitozissal a kiilsé-oocyta matrixba valasztodnak ki (TESORIERO
1978).

A zona radiata kiilsé rétege PAS (Periodic Acid Schiff) pozitivan festddik a benne I€vo
glikoproteinek miatt, igy hisztologiai technikat alkalmazva egy vékony, jol fest6do réteg lathatd az
oocyta felszinén. Mindezek a valtozasok a GtH-I hatdsara végbemend androgén (tesztoszteron)
szintézis miatt mennek végbe. Az androgének a granulosa sejtekben 6sztrogénekké alakulnak, majd
az E, atjutva a bazalis laminan és a theca sejtek rétegén, a theca sejteket atszovo vérerekbe kertil

(NAKAMURA et al. 1993).

5. kép: Petefészekbdl készitett szovettani metszeten lathatd zona radiata (sz: szik, zr: zona

radiata, sh: sejthartya, H&E, 200X)

I1Ib. alszakasz
A zona radiata interna kialakuldasa

A Golgi apparatusbol szamos vezikulum fizodik le és a sejthartya ald érve tartalmukat
exocitozissal a kiilsd oocyta matrixba iiritve, elkezdik felépiteni a zona radiata belsé (interna)
rétegét. A vezikulum szallitdsa az ooplazmaban a citoszkeleton vaz aktin filamentumain keresztiil
valosul meg, mely halozatot alkot a sejt plazmajaban. Ennek a belsé vaznak koszonhetd, hogy az
oridsi mennyiségben érkezd vitellogenin nem torzitja el a sejtet. Ennek a szakasznak a végére a

képzddo kortikalis alveolusok mar a sejthartya kdzvetlen kozelében talalhatoak meg.
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A zona radiata belso rétege kdzben fokozatosan szoritja kifelé a zona radiata kiilso rétegét a a
granulosa sejtek rétege felé. A zona radiata-ban négy eltérd fehérjét tudunk megkiilonboztetni.
Mindegyik fehérjének a polimerizalodasat a dopamin szabalyozza (SUTTON et al. 2002).

A radidlis csatorndkban egy vagy ketté mikrovilli nyalvany talalhat6. Az oocyta mikrovilli
nyulvanyai a granulosa sejtek apikalis részével, valamint azok mikrovilli nyalvanyaival érintkezve
membran kapcsolatot hoznak Iétre.

A mikropyle csatorna ebben a szakaszban alakul ki teljesen. Sejtje vagy sejtjei a granulosa
epitéliumabol szarmaznak. Attornek a zona radiata-an a sejthartyaig, ezaltal indukaljak a zona
radiata atrendez6dését, hogy igy kialakuljon a tdlcsérszerli képz6dmény. A zona radiata kiilsd
rétegében talalhatd  glikoproteinek vonz6 hatdssal vannak a spermiumokra, hogy
megtermékenyitéskor konnyebben megtalaljak a mikropyle csatorndit (AMANZE ¢és LYENGAR
1990, IWAMATSU et al. 1997).

A vitellogenin beépiilésével megkezdddik a sejt gyors méretbeli ndvekedése. A szikfehérjék a
petesejt szaraztomegének 80-90%-at teszik ki, ezért a vitellogenezis az oocyta ndvekedés egyik
legfontosabb folyamata. A legtobb valdodi csontoshalndl a vitellogenezis a legfontosabb fejlédési
fazis, amely az oocytdk ndvekedésére dontd befolydssal van. A végsO ikraméret kialakitasdban
tobb, mint 95%-ban vesz részt. A lebegd ikrat termeld fajok esetében a vitellogenezis kisebb
mértékben vesz részt a végsd ikraméret kialakitdsidban, mint a szubsztratra ivoknal (LEFLER és
KOMAROMI 2002). A szik és a lipid szemcsék osszekeveredve talalhatoak meg az ooplazmaban,
csak egy vékony kis réteget hagyva szabadon kozvetleniil a sejthartya alatt. Ebbe a vékony rétegbe
iirlilnek az érkezd vitellogenin tovabbi vezikulumai. A vitellogenin beépiilésének utjat szdvettani
vizsgalatokkal kdvethetjilk nyomon (ABRAHAM et al. 1982, SELMAN ¢és WALLACE 1989).

A vérplazma vitellogenin koncentracidja a vitellogenezis kezdetén hirtelen megnd ¢€s a
novekedési fazis végéig azonos szinten marad. A vér magas vitellogenin koncentracidja a
vitellogenezis alatt az oocyta ndvekedését eredményezi. A valdédi csontoshalakban a vér
vitellogenin koncentracidja és beépiilésének mértéke az oocyta fejlodési tipusara is utal. Az érett
ikrasok vérében az egyszer ivo fajokndl a maximalis vitellogenin koncentracid sokkal magasabb
(akar 50 mg/ml), mint az ivasi iddszakban tobbszor ivo fajok esetében. Sok halfaj esetében, habar
az ovulacido utan hirtelen lecsokken a vitellogenin koncentracid, marad a vérben bizonyos
mennyiségl vitellogenin, ami az 1d6 elérehaladtaval fokozatosan lebomlik (BABIN 1987). Azoknal
a halfajoknal, melyek életiik soran csak egyszer ivnak és az ivas utan elpusztulnak (pl. csendes-
oceani lazacfélék, angolnafélék), a vérben 1év0 Gsszes vitellogenin beépiil a petefészekbe az
ovulacio elott.

Az ¢északi féltekén a szivarvanyos pisztrang esetében, azokban az ikrasokban, amelyek

kétéves korban ivnak elszor, a vitellogenezis kb. 18 honapos korban kezdddik (2. év, jalius ho). Az
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ivas a vitellogenezis kezdete utan 4-5 honappal kovetkezik be (november-janudr). Azokban az
ikrasokban, melyek haroméves korban ivnak eldszor, a vitellogenezis kb. 27 honapos korban
kezdddik (3. év, marcius-aprilis honapok). Az ivés a vitellogenezis kezdete utan kb. 8 honappal
kovetkezik be (november-januar) (BROMAGE és CUMARANTUNGA 1988). A hazai ponty
allomanyokban az intenziv szikképzédés a harmadik nyaron valik dominanssa (HORVATH 1980).
A vitellogenezis idOtartama a petefészek fejlddeési tipusatdl fiigg. A szivarvanyos pisztrangnal
¢s sok mas lazacfélénél az oocyték a vitellogenezis fazisaban 9, vagy tobb honapot tolthetnek. Ezzel
ellentétben, az egy ivasi idoszakban tobbszor ivo halfajoknal ez az iddszak 5-7 hétre rovidil. A
kiilonb6zd okle fajoknal (aszinkron petefejlodés) az oocytak igen rovid 1d6 alatt (5 nap) képesek a

vitellogenezis fazisan keresztiiljutni.

IV. szakasz
Erési szakasz
Végso oocyta érés

A protoplazmas novekedés alatt az elsérendli oocytak osztdodasi folyamatai a meiotikus
osztodas 1. fOszakaszdnak profazisaban ledllnak és az ivas kedvezd kornyezeti feltételeinek
kialakulasaig kényszernyugalmi allapotban vannak. A termékenyiildképesség kialakulasanak
feltétele a meiotikus osztddas befejezddése. Az ivasi kornyezet kialakulasa hormonalis valtozasokat
indukal az ikras halakban. Az érési folyamatokat a gondotrop hormonok szabalyozzak. Hatasukra a
follikulus testi sejtjeiben megindul az érést stimuldld szteroidok szintézise. Az érést indukalod
szteroid (maturation inducing steroid, MIS) a sejthartya receptoraihoz kapcsolodva beinditja az
érést kivaltdo faktor (maturation promoting factor, MPF) termelddését (YAMASHITA 1998,
SENTHILKUMARAN et al. 2004). Igy az elsérendii oocyta sejtmagjaban Gjraindul a meiotikus
osztodas.

A végsé oocyta ¢érés kezdetekor az elsérendii oocyta sejtmagja elmozdul a sejt
kozéppontjabol. A sejtmag vandorldsa az animalis polus iranyaba, az oocyta sejthartydja felé, a
mikropyle iranyaba torténik. A kihuzodast kdovetden a sejtmag kdzvetleniil a mikropyle nyilasa alatt
allapodik meg. A szikszemcsék fuziondlnak a lipidcsepekkel, 1étrehozva egy foly€kony szikanyagot
az oocyta vegetativ polusan. A szikszemcsék Osszeolvaddsa kovetkeztében az oocyta attetszOveé
valik. Az 6sszeolvadas mértéke 0sszefliggésbe hozhatd azzal, hogy az adott faj a torzsfejlodés mely
szintjén helyezkedik el. A magasabbrendii valdédi csontoshalakban a folyamat egyetlen, a sejt
kozepén elhelyezkedd, fényld olajcsepp kialakuldasahoz vezet. Ide tartoznak példaul a siigérfélékhez
(Percidae) tartozo halfajok. A pisztrangféléknél, csukaféléknél az 6sszeolvadas mértéke csekély, az

ikra az ovulaciot kovetéen szamos apré lipidcseppet tartalmaz (SZABO 2000a).
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Az ezt kovetd hidratacid nélkiilozhetetlen az embrid normalis fejlodéséhez. A vizfelvételhez
sziikséges ozmotikus gradiens kialakitasaban szerepet jatszik a megndvekedett sejten beliili K'-ion-
koncentracid, a fehérje-defoszforilacio €s a sejten beliili fehérje természetli szikanyag proteolizise.
A tarolt szikfehérjek egy része lebomlik, szabad aminosavakat és kisebb fehérjéket hozva létre,
amik ozmotikus effektorként miikkddnek a vizbearamlas kozben. GREELEY ¢és munkatarsai (1986)
bebizonyitottak, hogy az oocyta végso érése hidrataciotol fiiggetleniil is végbe megy, ezzel szemben
a proteolizisre feltétlentil sziikség van.

Az oocyta mikrovilli nytlvanyai visszahuzoédnak a zona radiata csatorndibdl. Az oocytdk a
végsO oocyta érés soran hidratdlodnak, méretiik A nagymértékii, 3-4-szeres térfogat-ndvekedés a
tengeri halfajokra jellemzd és eléfeltétele az ikrak lebegéképessége kialakulasanak (SZABO
2000a).

Az oocytdkban a meiotikus osztdodasi folyamat tovabbfolytatodik. A telofazisban két utodsejt
keletkezik, egy nagy masodrendii oocyta, valamint egy kisebb méretli polaros test, ami felszivodik.
A masodrendii oocytaban végbemennek a madésodik meiotikus osztédas fazisai egészen a
metafazisig. Ovulacid alatt a masodlagos oocyta eltavolodik az 6t korlilvevo testi sejtek rétegétol.
fvaskor érett masodlagos oocyta hagyja el a petefészket, a meiotikus osztodas megtermékenyitéskor

fejezddik be.

Ovulacio

Az ovulacio a masodrendli oocyta kilokddese a follikularis tokbol. A jelenséget lényeges
folyamatok elézik meg. A végsd érést kovetden az oocyta €s a follikularis tok mikrovilli
nyulvanyokon keresztiili kapcsolata megsziinik. Enzimatikus tevékenység hatasara a follikuléris tok
egy bizonyos ponton elvékonyodik. A méasodrendii oocyta kilokddését a tok falaba (theca sejtekben)
lévé mikrofilamentumok 0Osszehtizodasa segiti eld. A mikrofilamentumok szama az ovulaciot
megelézéen novekszik meg. Az Osszehuzddasa hasonldé a simaizmokban végbemend

folyamatokhoz.

2.2.1.2. A petefejlédés tipusai
A petefejlédés tipusai alapjan a valodi csontoshalakat harom f6 csoportba sorolhatjuk

(SZABO 2000a).

e Az anadrom pisztrangfélék (csendes-0cedni lazacfajok) és a katadrom angolnak az ivas
utdn elpusztulnak. Az ivasi ciklus sordn az ovariumot felépitdé petesejtek azonos fejlddési
stadiumban vannak, tehdt az oocytdk fejlodése egyidejii. A 17P-0sztradiol koncentracido az
oogenezis alatt folyamatosan emelkedik. Maximalis értékét az ovulacio eldtt éri el. Az oocytdk
végso érése €s az ovulacid soran a hormon koncentracidja lecsokken.
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e A masik csoportba tartozo fajok petefészkében két vagy tobb olyan oocyta sejtcsoport van
jelen egyidejlileg, amelyek eltérd fejlodési stadiumban vannak. Az ikrasok fajtol és kornyezeti
koriilményektdl fliggden egy vagy tobb alkalommal ovulalnak és ivnak a szaporodasi idészakban.

Ebbe a csoportba tartozik a vadponty €és az aranyhal is. A csoportot képviseld fajok egy
részébe a 17p-0sztradiol-koncentracio ivas eldtt lecsokken, mas fajokban azonban nem valtozik.

e A harmadik csoportba tartoz6 fajok petefejlodése aszinkronizalt. Az ovariumot felépitd
oocytadk kiilonbozo fejlédési stadiumban vannak. Az azonos vagy hasonlé stadiumban 1év6 oocytak
nem képeznek jol megkiilonboztethetd csoportokat a petefészken beliill. A viszonylag hosszu
szaporodasi iddszak alatt az ikrasok meghatarozott id6k6zonként ovulalnak ¢€s ivnak. Ennek
megfelelden 17 B-Osztradiol-koncentracid ingadozik az ivasi idészakban. Ezt a csoportot képviselik

tobbek kozott az dkle fajok.

2.2.1.3. Ikraméret
A halak ikrdinak nagy a szikanyag tartalma, kiilondsen azoknak, amelyek szubsztratra ivnak.

A patakokban ¢16 kb. 100g testtomegli sebes pisztrang (Salmo trutta m. fario) ikrajanak atmérdje
2,5 mm, mig a 10 kg koriili Oncorhynchus tshawytscha ikrajanak atmérdje meghaladja az 1 cm-t. A
legnagyobb ismert ikra méretet a valddi csontoshalak ko6zé tartozd Latiméria fajnal talaltak,
melynek atmérdje 8 cm (GUDGER 1918). Azok a halfajok, melyek nem szubsztratra ivnak, hanem
ikraik lebegnek a vizben (pelagikus ikratipus), rendszerint kisebb méretli ikraval rendelkeznek. Ezt
j6l mutatja a tengeri silld (Dicentrarchus labrax) és a tOkehal (Gadus morhua) példaja, hisz
ezeknek a fajoknak a testtomege 10 akar 20 kg is lehet, de ikraiknak atmérdje sokszor alig éri el az
I mm-t.

Az ivaréréshez sziikséges 1d0 szintén befolyasolhatja az ikrak méretét (SARGENT et al.
1987). A nagyobb testtomegii halak altalaban nagyobb méretli ikrdkat termelnek. A tobbszor ivo
halfajoknal megfigyelték, hogy az ivasi idoszak végén lerakott ikrdk mérete egyre kisebb a
korabbiakhoz képest, ennek oka a csokkend szikanyag utanpotlas az ikrasok szervezetében (HSIAO
et al. 1994).

Azok a halak, melyek nagyobb méretli ikrakat raknak le, altalaban kevésbé termékenyek, mint
a kisebb méretli ikrakat termeldk. Példaul a pisztrangfélék testtomeg kilogrammonként 1000-3000
db, viszonylag nagymeéretii ikrat termelnek. Testméretiikhoz képest ugyancsak nagy ikrat termelnek,
hasonldan kis mennyiségben a tiiskés pikok.

Azok a valdodi csontoshalak, melyeknek a legnagyobb az abszolut termékenysége (pl. tOkehal,
orias laposhal), tobb milli6 ikrat termelnek egy-egy ivasi idészakban. Sok valddi csontos halfaj

iteropara, azaz tobb éven keresztiil képes ivasra. Szezononkénti ikraprodukciotol és a szaporodasi
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keépesség hosszatol fligg, hogy egy hal mennyi ikrat termel élete soran. Nem minden iteropara halfaj
ivik minden évben szabalyos 1d6kozonként, ugyanis néhany faj szabalytalanul, akar tobb év

kihagyasa utan is ovulalhat (SZABO 2000a).

2.2.1.4. A genetikai hattér és a taplalkozas hatasa a szaporodasbiologiai folyamatokra
Emlésoknél mar azonositottdk a termékenységért felelds tn. termékenységi gént (FecB), de a

hatdsmechanizmusat még nem ismerik (DAVIS 2005). Szamos kutatasi eredmény azt igazolja,
hogy a termékenység, mint tulajdonsag, genetikailag meghatarozott, tovabba fligg a testnovekedés
iitemétdl és a taplalkozasi szokasoktol is. A taplaltsag a termékenységen kiviil befolyasolhatja az
ivarsejtek fejlddésének iitemét, valamint az érett sejtek mennyiségét, nagysagat és mindségét is. A
taplalekban 1évo fehérjék és az esszencidlis amino- és zsirsavak mennyiségbeni és mindségbeni
megléte nagyban kihat az utédok talélési esélyeire is (IZQUIERDO et al. 2001), valamint mint
nélkiilozhetetlen alkotoelemei a szikanyagnak, hianyuk kéarosan befolydsolhatja a vitellogenezis
folyamatat.

P¢ldaul a lepényhalnal azt tapasztaltak, hogy a gametogenezis korai szakaszaban, amennyiben
a bevitt energia mennyisége kevesebb az optimalisnal, a szervezet ledllitja a petefészek fejlodését
(BURTON 1994). Szivarvanyos pisztrang esetében a termékenység jelentdsen lecsokken, ha a
gametogenezis korai szakaszaban feleannyit taplalkoznak az egyedek, mint 4ltalaban. Ha azonban
normalisan taplalkoznak, a termékenység nem valtozik. Ebben a korai fejlodési idészakban, ami a
kortikalis alveolusok kialakuldsaig tart, fejti ki hatasat szinte az §sszes termékenységet befolyasolo

tényezd (LEFLER és KOMAROMI 2002).

2.2.1.5. Atrézia
Az atrézia az ovaridlis follikulusok ovuldciot megel6z6 degenerdcioja (6. kép). Minden

gerinces petefészkében zajld folyamat. A halaknal a mar érett petesejtek a hormonalisan
egyensulyban 1év6 szervezetben kényszernyugalmi allapotba keriilnek, ha a kdrnyezeti adottsagok
nem megfeleléek a szaporodédsra. Ha ez az allapot tulsdgosan sokaig tart, az ovulaciora kész
petesejtek atretizalddni (degeneraldédni) kezdenek és a tapanyaguk nagy része atkeriil a gyors
fejlodésnek indult kovetkezd sejtnemzedékbe. Ezaltal gazdasagosan hasznositva a mar egyszer
megtermelt tartalék tdpanyagokat. Ez a sejtallomany a kovetkezd szaporodasi iddszak pontencidlis
utodnemzedéeke lehet. Mérsékelt égdovon a tomeges atrézia oka lehet a novekvo nyari hdmérséklet €s
ezzel 6sszefiiggésben az oldott oxigén koncentracidjanak csokkenése (HORVATH és URBANYI
2000).
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6. kép: Petefészekbdl készitett szovettani metszeten lathato atretikus sejt (—, H&E, 40X)

Az atrézia gyorsan lejatszodd folyamat és viszonylag rovid id6 telik el az oocyta
MACEWICZ 1985). A késoi atretikus allapotok megkiilonboztetése az tires follikulustol nehézzé
valik, ezért a legtobb tanulmany is csak az o-atretikus allapot vizsgélatara korlatozodik
(WITTHAMES és GREER WALKER 1991). Eml6soknél és madaraknal tobb kutatast végeztek,
melyben megallapitottak, hogy az atrézia nem mas, mint apoptozis, azaz programozott sejthalal. A
fejlodési allapotu sejtben bekdvetkezhet a degeneracio (SAIDAPUR 1978).

Valodi csontoshalak esetében az atrézia eltérd fejlédési stadiumu petesejtekben kovetkezhet
be. Szivarvanyos pisztrangban nagyobb szazalékban kezdenek szétesni a sejtek DNS fragmentjei az
ovulaciot kozvetleniil megeldoz6 iddszakban, mint a kezdetlegesebb fejlédési stadiumban 1évé
vitellogenezis elején allo sejtekben. Az apoptdzis szabalyozasat, az eml6sokhoz hasonldan, valodi
csontoshalakban is hormonok és faktorok iranyitjak (JANZ és VAN DER KRAAK 1997).
Osszehasonlitva az aszinkron (tobbszorivo) és a szinkron (egyszerivd) petefejlodést képviseld
fajokat, megallapitottak, hogy a tdbbszor ivo fajok ellenallobbbak az esetleges atretikus
folyamatokkal szemben, mint az egyszerivo halfajok. Az oocytdk egyes csoportjai, fajtol fliggben,
degeneralodhatnak a végso érettségtdl kezdve az ivasi idoszak végéig.

HUNTER ¢s MACEWICZ (1985) kisérlettel becsiilték meg az atrézia iddtartamat.
Szardinidkat ¢éheztettek, hogy atréziat idézzenek eld, ezutdn egy intenziv etetési iddszak
kovetkezett, ami az atrézia megsziinését jelentette. Az eltelt id6 alapjan becsiilni lehet az

atretizalodas kilonboz6 szakaszainak hosszat.
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A megnyualt kényszernyugalmi allapoton, valamint a tal magas vizhdmérsékleten kiviil
szamos mas tényez0 is okozhat a sejtekben degeneraciot. Ilyen tényez6 példaul a kornyezetkéarositd
toxikus vegyliletek hatdsa, mely kezdetben visszamaradt gonadfejlodést, csokkent fekunditdst
valamint alacsonyabb hormon koncentraciot okoz, végiil az ivarérés teljes eltolodasat eredményezi
(VAN DER KRAAK et al. 1992; MCMASTER et al. 1996).

A fent emlitetteken kiviil még szdmos stresszfaktor eredményez atréziat, mint pl. a hipoxia
(csokkent O, ellatas), nem megteleld taplalas, alacsony pH ¢€s természetesen az ivas eldtt allo
egyedek zavardsa, tul gyakori és indokolatlan kézbevétele (SAIDAPUR 1978, WALLACE ¢és
SELMAN 1981, HUNTER ¢és MACEWICZ 1985, MCMASTER et al. 1996, PANKHURST ¢és
VAN DER KRAAK 1997, COWARD et al. 1998, HORVATH és URBANYI 2000).

2.2.1.6. Ovulaciot koveto nyari, regeneracios idészak
A regeneraciOs 1ddszak alatt a petefészekben talalhato kis szdmu érett, de fel nem szakadt

follikulus, az ovuldlt, de le nem rakott ikrdk €s az ivas sordn esetlegesen képzddd vérrogok
felszivodasa torténik meg. A petefészekben asszimilacios folyamatok, fontos mennyiségi
taplaleék a szervezet raktarainak feltdltésével hasznosul. Ezek a forrasok az ivast megel6zd intenziv
oogenezis soran meriilnek ki. Ebben az iddszakban az egyed nem képes a felvett taplalekbol
biztositani a vitellogenezis szervesanyag- ¢és energia-igényét, ezért testének tartalékait is

mozgodsitani kénytelen (BROMAGE és CUMARANATUNGA 1988).

2.2.1.7. A petefészek novekedése, a gonado-szomatikus-index (GSI) alakulasa
A petefészek fejlettségének jellemzésére, annak tomege alapjan, igen jol hasznélhatd

mérdszdm a GSI. A halakban a szaporodas jelentds mértékli anyagcserét igényel. Az ivési
idészakban egyszer ivo halfajoknal a GSI a petefészek tomegének testtomeghez viszonyitott aranya,
altalaban 18-25% kozott valtozik, de bizonyos fajok esetében akar 40%-ot is meghaladhatja.
Tobbszor ivok esetében a GSI rendszerint kisebb (8-14%), mert az oocytak érésének folyamata
elhuzodobb és kiegyenlitettebb. Azoknal a fajokndl, ahol az ivasi id6szak tobb honapig is eltart
(aszinkron petefejlodés), a GSI értéke 2-10% kozott ingadozik (HSIAO et al. 1994).
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2.3. Hormonadlis szabdlyozds
Az ivast kivalto tényezok, mint az ivasi aljzat, a masik nem jelenléte, a viz higulasa, a

légnyomasvaltozas, a vizszint emelkedése hozzajarulnak a hipofizis gonadotrop (GtH)
egylittes jelenléte hat a gonadotrop raktarak tartalménak szekrécidjara, azonban egyes tényezdknek
a hianya esetenként nem gatolja meg a teljes szaporodasi folyamatot.

A gerincesekben a szaporodas neuroendokrin szabalyozasanak alapja a ,hipofizis-gonad-
tengely” hipotalamikus regulaci6ja. Annak ellenére, hogy a kiilonboz6 halfajok eltérd vizi
¢letmodhoz alkalmazkodtak, endokrin rendszeriik meglehetdsen hasonld. A kdrnyezeti hatasokrol
az informacioé a kozponti idegrendszeren — hipotalamusz - keresztiil jut el a hipofizisbe, amely az
ivarszerveket, mint periférias célmirigyeket, a kzponti idegrendszerhez kapcsolja. A hipotalamusz
neuroszekrécids sejtjei termelik azokat a neurohormonokat, melyek irdnyitjdk a hipofizis
mitkodését.

A hipofizis két részbdl all, a neurohipofizisbdl €s az adenohipofizisbdl, melyek eltérd szovetei
kiilonb6zé hormonok termelésére specializalodtak. A neurohipofizis (pars nervosa) az agyalap
diencephalon r1ész¢bdl alakult ki, lényegében a hipotalamusz nyulvanya. Az adenohipofizis
ektodermalis eredetli, a Rathke-féle tasakban kifejlodd endokrin mirigy, mely a legtobb halfajban
egy hatulso (pars distalis) valamint egy kozépso (pars intermedia) részre kiillontil.

A gonadotrop-releasing (GnRH) hormon kiils6 kornyezeti hatdsra szekretalodik a
hipotalamusz un. kissejtes (parvocellularis) teriiletén. A GnRH egy 10 aminosavbol allo
dekapeptid, amely az N termindlis részen foszforildlodik, mig a C terminalis végen amilalodik. A
GnRH molekuldkat felépité aminosavaknak funkciondlis szerepiik van. C- és N- terminalis végeik
(glutamin és glicin) a GnRH receptorok felismerésében nélkiilozhetetlen. A gerincesek
torzsfejlddése soran az aminosavak szekvencidja nem valtozott nagymértékben, valodi
csontoshalakban kb. 70-90%-0s az azonossdg a hormont felépitdé aminosav-alegységek kozott
(SHERWOQOD et al. 1994). A halakban a GnRH t6bb formdban megtalalhat6 (gerincesekben eddig
nyolc kiilonbozd szerkezetii GnRH-t izolaltak), de altaldban kettd vagy tobb GnRH format lehet
megtaldlni minden halfajban. Pl. a lazac (sGnRH) és a csirtke II (cGnRH-II) forma mind az
aranyhalak, mind a pisztrangfélék agyaban megtalalhato (KING és MILLAR 1992). Az els6 harom
aminosav (glutamin, hisztidin, tripszin), egy forma kivételével, mind a nyolc tipusban megegyezik.
Ez a régi6 a legstabilabb szerkezetli evoliucidos szempontbol, valamint ez felelds a GtH
szekréciojaért (SZABO 2000a).

A GnRH legnagyobb mennyiségben a hipotalamuszban taldlhatdé meg, bar aranyhalakban
izolaltak sGnRH-t és egy ujfajta GnRH-t a petefészkekben is (PATI és HABIBI 1998). A
hipotalamuszban a GnRH-t termel6 idegsejteknek két csoportjat tudjuk megkiilonboztetni. Az egyik
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csoport a kozépagyban talalhato és ezek termelik a cGnRH-II valtozatot. Idegsejtjeinek axonjai a
gerincevel6hoz futnak, feltehetden ingeriiletatvivoként funkcionalnak. A masik csoport a preoptikus
felelosek. Hermafrodita egyedekben a GnRH termelddését nagyban befolyasolja az éppen aktualis
nem ¢s a pillanatnyi szexualis fejlettségi allapot. Ezeknél a fajoknal a preoptikus aredban magasabb
szintli GnRH aktivitast figyeltek meg himekben, mint a ndstényekben ¢és a fiatal egyedekben. Ez
arra utalhat, hogy a hermafrodita fajoknal a maskulinizacié kialakulasdhoz nagyobb mennyiségii
GnRH-ra van sziikség (ELOFSSON et al. 1997).

A valodi csontoshalakban, ellentétben mas gerincesekkel, a hipotalamusz-adenohipofizis
kozti portalis keringés hianyzik, igy a GnRH neurohormon kozvetleniil axonokon keresztiil jut el a
Pisztrangfélékben kimutattdk, hogy a GtH felszabaduldsaért kizardlag a sGnRH forma felelds és
nem a cGnRH, mely ugyancsak megtalalhat6 a fajok hipotalamuszaban (LUO et al. 1990).

A hormonok hatdsainak kozvetitésében alapvetd szerepet toltenek be a célszerven,
célszovetben talalhatd specifikus receptorok. A szteroid hormonokra leginkabb jellemzé a G-
proteinhez kapcsolodd receptor tipus. A receptor intracellularis része a G-proteinnel all
kapcsolatban, melyeknek konformacidja megvaltozik hormon-receptor komplex kialakulasa utan.
Eddigi inaktiv allapotabol mobilissa valik €s enzimaktivalo feliilete alkalmassa valik enzim
aktivalasra. Valddi csontoshalakban ezek a GnRH G-protein receptorok a hipofizisben, az agy
egyes terliletein illetve a gonaddokban taldlhatdak meg (LETHIMONIER et al. 2004). A GnRH
receptorok stimulacidja megndveli a célszervben a Ca ** bearamlast, és tobbek kozott aktivalja az
adenilat ciklazt is, mely ATP-bdl cAMP-t allit eld. cAMP hatdsdra a proteinkindz-A enzim
aktivalodik, alegységei képessé valnak tovabbi enzimek aktivalasara. Végiil a proteinkiniz-C
aktivalasa megnoveli a gonadotrop hormonok szekréciojat.

A gonodotrop hormonok feladata az ivari érés és a szaporodds szabalyozasa. A GtH-k
glikoproteinek, melyek két alegységet (polipeptidlanc) tartalmaznak, egy a-alegységet, valamint
egy P-alegységet. Egy fajon beliil a GtH-k kizarolag B-alegységeikben kiiliinboznek egymastél, a-
alegységeik mindkét GtH-ban azonosak. A [-alegységek felelések a biokémiai specifitasért
(GHARIB et al. 1990, SZABO 2000a).

Az emldsokhdz hasonldan a valodi csontos halak hipofizisébdl is két kiilonb6zd tipust GtH-t
frakcionaltak. A két eltérd szerkezetli GtH funkcidja kiillonb6zd. Az FSH-szerti GtH-I a valddi
csontos halakban a gametogenezis szabalyozasaért, mig a LH-szerti GtH-II az ovulaci6 kivaltasaért
felelos. A GtH-I szintézéséért felelds gonadotrop sejtek mar a kelést kovetd 2. héten megjelennek,

mig a GtH-II-t termeld sejttipus mennyisége csak az ivarérés kozeledtével né meg (SZABO 2000a).
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2.3.1. A néivaru halak szteroid hormonjainak hatismechanizmusa
A gametogenezis 1d6szaka alatt (korai petesejt fejlodés, vitellogenezis) a vérplazma GtH-I

koncentracidja megnd, ezzel ellentétben az GtH-II koncentracidja alacsony marad. Mindkét GtH {6
célszerve ndivart egyedekben a petefészek, azon beliil is az oocytakat koriilvevo theca és granulosa
sejtek rétege (VAN DER KRAAK et al. 1998). A célszervekkel a hormon specidlis receptorokon
keresztiil tartja fenn a kapcsolatot. A GtH receptorokon beliil megkiilonboztethetiink két tipust,
elsdként a GtH-RI, mely képes megkotni mind az GtH-I -t, mind a GtH-II -t, bar az GtH-I -t joval
nagyobb affinitdssal. A masik receptor tipus a GtH-RII, mely kizardlag a GtH-II képes kotni. A
GtH-RI tipus megtalalhat6 a theca ¢és a granulosa sejteken egyarant, mig a GtH-RII-t csak a
granulosa sejtek rétegén izolaltdk (NAGAHAMA et al. 1994). Mindkét receptor G-protein receptor
tipus, melyek a jol ismert cAMP Uton hatnak a célszervek hormonszintézisére.

A vitellogenezis alatt szamos valodi csontoshalfajpan a GtH-I a theca sejtekre hatva
tesztoszteron szintézist valt ki. A tesztoszteron diffuzioval atjut a granulosa sejtek rétegébe és 17p3-
Osztradiolla alakul aromataz enzim segitségével. Ebben a fejlodési stadiumban a vérplazmaban 1évo
tesztoszteron és 17B-0sztradiol koncentracid igen magas. A 17B-0sztradiol a keringésen keresztiil
eljut a majba, ahol kapcsolodva az Osztrogén receptorokhoz (ER) kivaltja egy
glikolipofoszfoprotein, a vitellogenin szintézisét. Emlésokben az Osztrogén receptoroknak két
tipusat kiilonboztethetjiik meg az ERa-t és az ER[-t. Valodi csontoshalakban eddig a szivarvanyos
pisztrangban és a nilusi tilapiaban (Oreochromis niloticus) sikeriilt izolalni az ERo DNS-¢ét (TAN et
al. 1996). A vitellogenin fehérjetermészetli anyag, az oocytakban felhalmoz6doé szik eldvegyiilete.
A hepatocytakbdl a véraramba szekretalodik a vitellogenin, majd a petefészekhez érkezve atjut a
theca és a granulosa sejtek rétegén €s az oocyta felszinén 1évo specifikus receptorokhoz kotédve
endocitozissal bejut a petesejbe (SPECKER ¢s SULLIVAN 1994). Az oocytakban a vitellogenin
fehérje-, illetve lipidtermészetii szikanyagga, leginkabb lipovitellinné és foszvitinné alakul at. Ezek
folyadékban gazdag szikszemcsékké tomoriilnek Ossze. A vitellogenezis elorehaladtaval a
szikszemcs€k mérete €s szdma, ennek kovetkeztében az oocyta atmérdje is novekszik. A GtH-I
feltehetden kozvetleniil is serkenti a m4j vitellogenin szintézisét, valamint az ikrahéjat felépitd
fehérjék (glikoproteinek) termelését. In vitro kisérletekben megallapitottdk, hogy a GtH-I
koncentracid emelkedésével nd a vitellogenin felvétele az oocytdkban. Hogy melyik oocyta mennyi
vitellogenint képes felvenni feltehetden szorosan Osszefligg az oocyta felszinén 1€vé vitellogenin
receptorok mennyiségével (TYLER és SUMPTER 1996). A GtH-I serkentd hatisa folyamatosan
valtozik, a vitellogenezis kozepéig nd, majd fokozatosan csokken. A vérben 1€v6 tesztoszteron €s
17B-0sztradiol koncentracidjanak ovulaciot megel6zd valtozasat a fajokra jellemzd petefejlodési
tipus befolyédsolja. Az életiikben egyszer ivo fajok (anadrom pisztrangfélék, valamint a katadrom

angolnak) esetében, ahol a petesejtek fejlddése egyidejii, a 17P-0sztradiol és a tesztoszteron-
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koncentracié az oogenezis alatt folyamatosan nd, maximalis értékét az ovulacid elott éri el. A
tobbszor ivo fajokat tovabbi két csoportra tudjuk osztani petefejlodési tipusuk alapjan. Az egyik
csoportba azok a fajok tartoznak, melyek petefészkében a fejlodé oocytak jol elkiilonithetd
csoportokat alkotnak, melyek eltérd fejlodési stadiumban vannak. Egy évben egyszer vagy tobbszor
ivhatnak, ennek megfelelden vériikben a 17B-0sztradiol €s a tesztoszteron-koncentracido vagy
lecsokken ivéas eldtt vagy nem valtozik. A masik csoportba azok a fajok tartoznak, melyek
petefejlodése aszinkron, oocytdik kiilonbozd fejlodési stadiumban vannak, és csoportokat sem
alkotnak. Viszonylag hosszu a szaporodasi iddszakuk, igy ennek megfeleléen a 17B-6sztradiol- és a
tesztoszteron-koncentracié ingadozik az ivasi idészakban (SZABO 2000a).

A vitellogenezist kdvetden az oocytdk a végsd érés stadiumaba keriilnek, mely kdzvetleniil
megelézi az ovuldciot. A valdodi csontoshalfajoknal harom f6 mediator szabilyozza ezt a
folyamatot. Az els6k a gonadotropinok, ezek koziil is a GtH-11, amely az oocyta érési folyamataiért
felelés, azonban Oonmagaban nem elegendd ezen folyamatok kivaltasaért. A GtH-II szintén a
szisztémas keringési rendszeren keresztiil jut el az ivarszervekbe, ahol hatdsara két endogén érést-
kivalto-hormon termelédik a 17a,20B-DP (17a,20B-dihidroxi-4-pregnen-3-on) valamint a 20B-P
(170,20B, 21 trihidroxi-4-pregnen-3-on) a granulosa sejtek rétegében. Mindkét hormon 21
szénatomszamu szteroid, sejtmagvandorlast és maghartya-felszivodast indukalnak.

Pontyféléknél a GtH-II és a 17a,20B-DP szintje az ovulacidt megel6zé iddszakban éri el
maximumat. A 170,208-DP ndivari egyedekben feromonként is funkciondl, ezzel jelezve a
himeknek a peteérést €s az ovulacid kozeledtét. Mikozben a GtH-I1 koncentracidja megemelkedik
az ovulacid elott, GnRH-koncentracid csokkenése figyelhetd meg az agy egyes teriiletein. Az
ovulaciot kovetden néhany 6raval a GnRH koncentréacio visszadll eredeti értékére.

Az ovulaci6 kivaltasaban azonban a prosztaglandinok is nagy szerepet toltenek be. A
prosztaglandinok a biologiailag aktiv lipidekhez tartoznak, tobbnyire a simaizmok miikddésének
szabalyozéasaban jatszanak szerepet. Valodi csontoshalaknal a prosztaglandinok F-szdrmazékai az
ovulaci6 kivaltasaban vesznek részt. A prosztaglandin F ,, (PGF) a follikularis tok faldban és az azt
koriilvevd szovetben szintetizalodik. Az ovaridlis cAMP koncentracid csokkenésének hatasara
stimulalja a follikuldris tok faldban lévd simaizmok Osszehiizodasat valamint a follikulus altal
termelt proteolitikus enzimek aktivitasat ovulaciokor. Noivaru egyedek feromonjaként hatdssal van
a himivar( egyedek szexualis viselkedésére is (STACY 1987, SZABO 2000a).

Természetesen a “hipotalamusz-hipofizis-gonad-tengely” szintjei kdzott az informacidaramlas
nem egyirdnyu. Valodi csontoshalakban agyi szinten legelsé szabalyozd mechanizmus a GtH
szekrécidjanak gatlasa, mely a dopamin vegyiilet segitségével valosul meg (CHANG et al. 1984).
Az endogén dopamin olyan természetes medidtor molekula, mely a gonadotrop sejteken 1&vo

GnRH-kotéhelyek szdmanak csokkenését okozza, igy fejtve ki gatlo hatdsat a hipotizis GtH
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szekrécidjara. Gatlasanak mértéke €s aktivitasa fajspecifikus. A pontyfélékben (Cyprinidae) és a
harcsaalaktakban (Siluriformes) az érés indukcioja érdekében szervezetbe juttatott GnRH nem fejti
ki hatasat a megfeleld dopamin inhibitor nélkiil, mig a pisztrangfélékben a dopamin jelen van
ugyan, de nem hat gatlolag a GnRH-ra.

A szabdlyoz6 tengely “alacsonyabb” szintjein Gn. feed-back mechanizmusok sziikségesek a
zavartalan mikodéshez. Az ivari szteroidok negativ feed-back hatdsa nagyrészt a y-amino-vajsav
(GABA) ingertiletatvivé anyagon keresztiil valosul meg. A GABA serkenti a hipofizisbe érkezo
GnRH idegvégzddésekbdl a GnRH dekapeptid leadasat. Ahogy né a vérben a 17B-6sztadiol
koncentracid, ugy csokken a GABA hatasa i1s. Feed-back mechanizmusok iranyitjadk a dopamin
szekrécidjat is.

Az emlitett sztreoild hormonokon kiviil mas bioldgiailag aktiv molekuldk (ingeriilet-atvivo
anyagok, novekedési faktorok (IGF-I MAESTRO et al. 1997, EGF MACDOUGALL ¢és VAN DER
KRAAK, 1998), és tovabbi ivari szteroidok (inzulin, prolaktin, ndvekedési hormon) is részt vesznek

a gametogenezis szabalyozasaban.

2.3.2. A szteroid hormonok bioszintézise
A szteroid hormonok k6zos kiinduld anyaga a majban keletkezd koleszterin, amelynek

nagyobb hanyada azonnal észterezddik. A sejtek a koleszterint a vérbdl veszik fel, benniik
koleszterinészter formajaban tarolédik a szintézishez sziikséges C vitaminnal egyiitt, majd a
véraramon keresztiil eljut a szteroid termelés helyére (ivarmirigyek, mellékvesekéreg). Az ivari
szteroid hormonok szintézise kulcsenzimek segitségével torténik. Halak esetében a kulcsenzimek a
citokrom P-450 enzimek csaladjaba tartoznak. A P-450scc (side chain cleavage) a koleszterint
alakitja at, ami kezdeti lépése minden hormon kialakuldsanak. A tobbi P-450 enzim a tovabbi
lIépésekben toltenek be fontos szerepet. Szamos xenobiotikum serkenti vagy gatolja a citokrom P-
450 monooxigenaz aktivitdsat. (STEGEMAN ¢és KLOEPPER-SAMS 1987).

Az ivarmrigyekben a lipidcseppekbe vald beépiilés utan enzimatikus deészterifikacion
mennek keresztiil a koleszterolészterek, ezt kovetden az endoplazmatikus retikulum csatornain at a
szabad koleszterol a mitochondriumokba jut. Itt torténik a koleszterin hidroxildlasa, valamint

oldallancénak hasitdsa dezmolaz segitségével, melynek eredményeként létrejon a pregnenolon.
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1. abra A szteroid hormonok szintézisének folyamata (JANZ ¢s WEBER 2000)

A pregnenolon két irdnyba is tovabbalakulhat, hiszen az enzimatikus reakci6 eredményezhet
17-a-OH-pregnenolont illetve progeszteront.

1., Alakulhat 17-a-OH-pregnenolonnd, amikor is a reakci6 végeredménye a tesztoszteron. A
legfontosabb androgén, a tesztoszteron az androszténdionbodl keletkezik (SHAHABI et al. 1975). A
célszervekben ez a hormon hatékonyabb metabolittd, a So-dihidrotesztoszteronna (DHT)
redukalodik. A tesztoszteronbdl androszteron vagy a 18 szénatomszamu Osztradiol szintetizaloédhat.
Maga a mellékvesekéreg csak kevés nemi hormont termel, inkabb az eldanyagaikat bocsatja a
vérkeringésbe.

2., Enzim hatasara a progeszteronb6dl 17-a-OH-progeszteron keletkezik, mely a 19
szénatomos androgének szintézisének kiindulo anyaga. Ezt kdvetden a hormonszintézisben
megkiilonboztethetjik a  mineralokortikoid-utat, valamint a  glikokortikoid utat. A

mellékvesekéregben folyd hormonszintézisnek utolso 1épéseként kortizol keletkezik.
Az ivari szteroidok szintézise leginkabb az ivarmirigyekben zajlik, de folyik szteroidogenezis

az agyban: pl. a hipofizisben és a gerincveldben is (PASMANIK és CALLARD 1985,
ANDERSSON et al. 1988). A szteroidogenezis egyik legfontosabb kulcsenzime a citokrém P450
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enzimek csaladjaba tartozé aromataz enzim, mely az androgéneket egy metil csoport eltavolitasaval
oxidacids folyamaton keresztiil 6sztrogénné alakitja.

Szivarvanyos pisztrangban aromataz enzimeket nemcsak a vesébdl, hanem az izomszdvetben,
a gyomorban ¢€s a belekben is izolaltak (BELVEDERE et al. 1998). Tovabba 203-HSD aktivitast is
detektaltak a pisztrang kopolty(jaban €s a tipikusan pontyban 1évé 200-HSD-t is megtalaltak az
aranyhal szemében, kopoltytjadban, szivében és vérében (EBRAHIMI ¢s KIME 1998). Aranyhal
agyban magas az aromataz enzim koncentracid Osszehasonlitva szdmos madas gerincesssel. Az
aromataz aktivitasnak koszonhetd mRNS termelddés szezondlis ingadozast mutat €s a tavaszi ivasi

iddszakban éri el a maximumat (GELINAS et al. 1998).

2.3.3. Hormontranszport és a szteroidok metabolizmusa
A vérbol gyorsan tdvozo szteroidok szallitasat transzport fehérjék végzik, ugyanis a szteroid

hormonok zsiroldékonyak, igy szallitofehérje sziikséges az apolaros molekula oldatban tartasahoz.
A szteroidok jelentds része egy a-globulin-frakcidba tartozod transzkortin fehérjéhez (CGB) kotve
talalhat6, mig az ivari szteroidokat kiilon fehérje, a SHBG (sexual-hormone-binding-protein)
szallitja. Az egyensulyi konstansnak megfelelden nagyobb résziikk ebben a formdban talalhato a
vérplazméban. Kisebb résziik viszont oldott formaban, mint ,,szabad” szteroid mennyiség talalhatd
meg. A kotott és a szabad hormonok kozott €lettani alap allapotban stabil, de dinamikus egyensuly
alakul ki. Az aktiv a szabad forma, csak ezek a molekuldk képesek a sejtek receptoraihoz
kapcsolddni és biologiai hatasukat kifejteni.

A szteroidok redukciés folyamatok sordn bomlanak le, talnyomoérészt a méajban (KAPLAN és
PESCE 1984). A 17-OH-kortikoszteroidok az A-gylirti redukciojaval inaktivalédnak, majd a 17,21-

dihidro-20-keto-szteroidok a vizelettel tiriilnek ki.

2.4. A kérnyezeti tényezok jelentosége, szabalyozo mechanizmusa
A gametogenezis két alapvetd részfolyamatanak kdrnyezeti szabalyozasa

A szaporodast (ivast) a legtobb esetben a kornyezeti tényezok valtozasanak sajatos kombinacioja
valtja ki. A zavartalan ivarsejt-termelés ¢és az ivarsejtek végsd érésének folyamata eltérd
kornyezetben jatszodik le (HORVATH és TAMAS 1978).

Az els6 folyamathoz (vitellogenezis) hosszantartd, allandd és kiegyenstlyozott kdrnyezeti
feltételek sziikségesek. A fejlodésnek induld €s beérd petesejtek szdmat harom alapvetd kornyezeti
tényez6 (a vizhdmérseklet, a rendelkezésre allo tdpanyag-mennyiség €s a viz oxigénkoncentracioja),

valamint azok egyméshoz valo viszonya szabja meg. Néhany tovabbi, nem elsédleges, de korlatozé
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hatasti eseti tényezd (korokozok, toxikus tényezdk, extrém vizkémiai hatdsok) szintén hatast
gyakorolhat a vitellogenezisre.

A végso érés kivaltasahoz az eldzdektdl eltérd, tn. ivasi kornyezet sziikséges. Ennek kivalasztasa
azon az alapon torténik, hogy az adott fajra nézve mely kornyezet kedvez leginkabb az utddok
talélésének, a faj fennmaraddsanak. Az ivadsi kornyezet tehat a halak 4llandd tartozkodasi
kornyezetétdl Iényegesen eltérhet, melynek egyik legfontosabb eleme az ivéhely, vagy az ivasi
teriilet (az a foldrajzi tér, ahol az adott faj az ikrajat elhelyezi). Az ivohelyen kiviil az ivasi kornyezet
meghatarozo tényezdi lehetnek a viz hdmérséklete, aradasa, sotartalma, az ivasi aljzat, a fényklima, a
légnyomasvaltozas, stb.

Az anyahalak szempontjabol az ivasi kornyezetben a tapanyag-ellatdsnak nincs jelentdsége, mivel
az igen rovid ovulacios iddszak alatt a szexualis izgalomban 1évo halak nem, vagy alig taplalkoznak.
A fénynek a bioritmus bekapcsoldsdban van szerepe. Az ivas elott és alatt a halak rendkiviil
érzékenyek a stresszhatasokra. Barmilyen zavard tényezd az ivast ledllithatja €s az ovulalt ikra a
petefészekben néhany ora alatt talérik, termékenyitésre alkalmatlanna valik. A folyamatot fizikai
valtozasok (hirtelen lehiilés, erds sz¢€l, vizszintvaltozas, stb.) is megzavarhatjak.

Az ivasi kornyezetben kétféle okologiai tényezot kiilonitiink el: az alaptényezdket és a kivaltd
tényezOket (HORVATH 1980). AlaptényezSknek nevezziik azokat a hatasokat, amelyek megszabjak
a fiziologiai folyamatokat. Ezek konnyen keriilnek limitalé helyzetbe ¢€s felfiiggeszthetik a teljes
ovulacios folyamatot. Az alaptényezOk koziil kontrollald tényezd a hdmérséklet és limitald tényezd
az oxigénszint. A toxikus ¢és stressztényezdknek teljesen hidnyozniuk kell a sikeres szaporodéshoz.
Barmelyik tényezé kedvezOtlen mértéke megakasztja a folyamatot €s a szaporodds elmarad.
Onmagukban azonban még nem valtjak ki azokat a hormonalis valtozasokat, amelyek
eredményeként bekdvetkezne az ovulacio.

Kivalto tényezdknek nevezziik azokat a hatdsokat, melyek beinditjak az ivashoz sziikséges
hormondlis valtozasokat. Legfontosabbak az ivasi aljzat, a masik nem jelenléte, a viz higulésa,
légnyomasvaltozas (hideg- vagy melegfront), a vizszint emelkedése (dradas). Ezek egyiittes jelenléte
gatolja meg a teljes szaporodasi folyamatot.

A fentiekben megnevezett kdrnyezeti tényezok és szabalyozd szerepiik a mérsékelt égdvben €16
melegvizi halfajok, els6sorban a pontyfélék esetében érvényesek.

A mérsékelt éghajlati dvben €10 hidegvizi halfajok, mint pl. a pisztrangfélék a nappalok
hosszdnak szezonalis valtozéasa alapjan i1dozitik az éves szaporodasi ciklusukat (BROMAGE et al.
1992). Mindig az év egy bizonyos iddszakdban ivnak, 4ltaldban Gsszel és télen, de néha tavasszal.
Fontos, hogy az ivas akkor torténjen, mikor az ikrabol kikeld ivadék szamara a kornyezet

héomérséklete, és a rendelkezésre allo taplalék mennyisége optimalis feltételeket biztosit a taléléshez.
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A fényszakossdg beinditja a szervezet belsd szabalyoz6 rendszerét. A szaporodast a fotoperiuson
kiviil a homérséklet is jelentdsen befolydsolja. A szivarvanyos pisztrang Svédorszagban ¢16
populacidiban a petefészek fejlodése hasonloképpen zajlik, mint az egyéb eurdpai populaciokban.
Azonban az ivas az eurdpai populacidkban dsszel-télen torténik, mig a Svédorszag északi részén €16
pisztrangok tavasszal ivnak (MORRISON ¢s SMITH 1986). Ugyanis ezekben a populaciokban a
petefészek fejlodése a téli honapokban sziinetel. Ugyanez a jelenség figyelhetd meg a Eurdpa
leghidegebb vizii folydiban €16 pisztrangok esetében, mert ezekben a vizekben az ivashoz sziikséges
minimalis 10°C-ot a viz hdmérséklete csak a tavaszi hdnapokban éri el. A téli honapokban fellépd
nyugalmi allapotnak az az oka, hogy az alacsony kornyezeti homérséklet gatolja a
szikfelhalmozodés folyamatat, igy az ezt kovetd érési folyamatok sem kovetkeznek be. Hasonlo
jelenség figyelheté meg szamos pontyfélénél is a téli honapok alatt.

Az ivas torténhet parban (siilld, harcsa), vagy csoportosan (pontyfélék). A parvalasztast, vagy az
ivast rendszerint fajra jellemzd viselkedésformak sorozata el6zi meg €s 1ddziti az ivartermékek

leadasat. A halak szaporodasi stratégidja igen valtozatos format mutathat.
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3. Anyag és modszer

3.1. A vizsgalatok helye, koriilményei
A téma megvaldsitdsanak helyei a SzIE, Mezdgazdasag- ¢s Kornyezettudomanyi Kar,

Halgazdalkodasi Tanszék (Godolls) és a SzIE, Allatorvos-tudomanyi Kar, Koérbonctani és
Igazsagiigyi Allatorvostani Tanszék (Budapest) voltak. A SzIE tanszékein a vizsgalatokhoz
sziikséges laboratoriumi eszk6zok biztositottak a kisérleti munka feltételeit.

A haldllomany begylijtése 2003-t61 2007-ig a Duna folyd szigetkodzi, ercsi valamint paksi
szakaszan tortént. A Balatonbdl szdrmazd mintakat 2006. ¢és 2007. kozott Tihany térségébdl
halasztuk. A kisérleti egyedeket igyekeztem havonkénti rendszerességgel begytijteni, azonban tobb
alkalommal — szdmos kornyezeti tényezd miatt — nem allt rendelkezésemre a vizsgalni kivant
halfajbol az értékelésekhez sziikséges minimalis egyedszam, igy voltak olyan mintavételi
idépontjaim, amikor csak néhany halfaj egyedeitdl sikeriilt megfeleld szamu mintat gyljteni.

A halak begylijtéséhez elektromos haldszeszkozt, vagy un. tiikorhalot hasznaltak. Az elektromos
halaszeszk6z kutatdsi célbol vald alkalmazdsdhoz minden honapra kérvényeztem az illetékes

Megyei Halaszati Felligyel6 engedélyét.

A Dunén foly6 egyes mintavételezések soran mindig mértem a viz hdmérsékletét a felsé 40 cm-
en digitalis hdmérdvel, azonban az egyes években a mintavételi honapok nem fedik teljesen az adott
évet, ezért a teljes ivari ciklus alatt, a teljességre valo torekvés végett, a vizhdmérsékleti adatokat
teljes naptari évekre dabrdzoltam. Az adatokat a VITUKI Viziigyi Adatbank honlapjarol
(www.vizadat.hu) toltottem le. A Balatonban — Tihanyndl - mért vizhdmérsékleti adatokat
rendszeresen rendelkezésemre bocsajtottak a Balatoni Limnoldgiai Kutatointézet munkatarsai (2 sz.
melléklet).

A vizsgalt egyedeket 2003-2007 kozott folyamatosan gytijtdttem a Duna kiilonboz6 szakaszain.
Mivel az egyes években eldfordult, hogy azokbol a honapokban is sikeriilt mintat vennem,
amelyekbdl egy masik évben nem, igy az éves ivari ciklust az egyes mintavételi évek
Osszevondsaval hatdroztam meg. Hogy egyaltalan megtehetem-e ezt az 6sszevondst, statisztikalilag
értékeltem a kiilonbozd évek azonos honapjaiban kapott adatokat. A statisztikai értékeléshez a GSI
értékeinek évenkénti alakulasat valasztottam, ugyanis a gonddok relativ tomegét tudtam

leggyakrabban meghatarozni az egyes mintavételezések soran (3. sz. melléklet).
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3.2. A vizsgalt halfajok

Munkdm soran a balin, a bagolykeszeg, a jasz, a marna, a bodorka, a karikakeszeg, €s a paduc

ivari ciklusat és ovogenezisét vizsgaltam.

A tablazatokban (1. €és 2. tablazat) az egyes halfajokbdl vizsgélt egyedek mennyiségét (db)

jeloltem. Zardjelben adtam meg a vérvizsgalatra keriilt egyedek darabszamat (db).

Hénap | Faj | balin | bagolykeszeg jasz marna bodorka karikakeszeg paduc
januar 10(3)
februar 8 15 13
marcius 19(3) 13(5) 17(5) 26(5) 16 44(7) 21(5)
aprilis 15(3) 18 18(5) 34(5) 18(5) 33(5) 29(7)
majus 24(5) 38
junius 11 22(3) 15(5) 14(5) 15(6)
julius 17 7(3) 14(4) 8(3) 8(3) 9(3)
augusztus 23(5) 8(3) 30(7) 16(4) 15(4) 54(11) 21(5)
szeptember | 12(3) 16(4) 17(4) 10(5) 3409) 11(5)
oktober 22(4) 14(6) 37(6) 21(5) 12(6) 32(10) 33(7)
november
december 5

1. tablazat A Dunabol gytijtott halfajok vizsgalt egyedeinek mennyisége (db), valamint az ezekbdl

vérvizsgalatra keriilt egyedek darabszama (db) az egyes mintavételi honapokban

Hénap | Faj bodorka karikakeszeg
januar
februar
marcius 8(5) 9(5)
aprilis 5(5) 8(5)
majus 11(5) 10(5)
junius 6(5)
jalius 7(5) 8(5)
augusztus 12(5) 17(5)
szeptember 20(5)
oktéber
november 11(5) 11(5)
december

2. tablazat A Balatonbol gy(ijtott halfajok vizsgalt egyedeinek mennyisége (db) valamint az ezekbdl

vérvizsgalatra keriilt egyedek darabszama (db) az egyes mintavételi honapokban

3.3. A vizsgalt szaporoddsbiologiai mutatok

A kisérletek soran elsGsorban a halfajok ivari ciklusat vizsgaltam, valamint a szaporodas elott

allo halak szexualbiologiai allapotat mértem fel.

3
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3.3.1. A gonado-szomatikus index (GSI) meghatarozasa
Az 1vari ciklusrél a petefészek tomegének testtomeghez viszonyitott aranya ad pontos képet. A

szamszerisitheté mutatod, melyet a statisztikai értékelésben hasznaltam, a gonado-szomatikus index,
melynek kiszamitasa a kovetkezo:
GSI (%) = petefészek tomege (g) x 100 / testtomeg (g)

A GSI meghatarozasdhoz a kisérleti halak feldldozésara volt sziikség. A hal és a petefészek
tomegét grammnyi pontossaggal mértem. A GSI meghatarozésara az ivari ciklus kiilonb6zo
idépontjaban keriilt sor, mivel a halak GSI-vel kifejezhetd szexudlbiologiai statusza folyamatosan
valtozik az ivari ciklus soran. A valtozasokat a felvett adatok statisztikai értékelésével, valamint

Osszefoglald tablazatokkal és abrakkal mutatom be.

3.3.2. A kiilonboz6 fejlodési allapotban 1évé ivarsejtek egymashoz viszonyitott aranyanak
vizsgalata
Az egyes mintavételi iddpontokban, a boncoldst kdvetden eltavolitottam a vizsgalt egyedek

gonadjait, amiket felcimkézett kis tivegekben Bouin folyadékban fixaltam. A cimkékre felkeriilt a
mintavétel idépontja valamint a halfaj és az egyedi szamozas. A 12-16 6ras rogzitést kdvetden a
mintakat 75%-os etilalkoholba helyeztem at és feldolgozasig ebben taroltam azokat. A dehidratacio
felszallo alkoholsorban (75-90%-os etil-alkohol) tortént, majd a xilolos atmosést a paraffinba
agyazas kovette.

Mikrotom segitségével 2-5 mikronos metszeteket készitettem. A metszeteket hematoxilin-
eozinnal festettem meg.

Az egyedekbdl az elkészitett szovettani metszeteken Nikon Eclipse E600 kutatomikroszkop
segitségével megszdmoltam a protoplazmatikus, a vakuolizdlodas, illetve a vitellogenezis
stadiumaban 1évé oocytakat. Az oogenezis kiilonb6z6 stadiumait BROMAGE és
CUMARANATUNGA (1988) besorolasa alapjan allapitottam meg. A meglévd stadiumok mellé
rendeltem egy altalam vett besorolast is, a ,,gylirtis” vakuolizalédas allapotat (2. kép), mert a kapott
adatok alapjan jelenlétét értékes plusz informacionak itéltem, €s nem akartam dsszevonni az altalam
»teljes” vakuolizalodas stadiumaba (3. kép) tartozé sejtekkel. Az ivari ciklus egy adott szakaszaban
a szOvettani metszetek jellegzetes képet mutatnak minden vizsgalt faj esetében.

Egy adott faj esetében a kiilonbozd idopontokban vett petefészek-mintdkat vizsgaltam és
hasonlitottam 0Ossze. A két eltéré fejlodési allapotban 1évé oocytdk szamanak egymashoz
viszonyitott ardnyat hatdroztam meg, és azt vizsgaltam, hogy ez hogyan valtozik az ivari ciklus
elérehaladtaval. Két kiilonb6zo faj esetében az azonos idépontban gyljtott mintdkat vizsgaltam és

hasonlitottam 6ssze. Ez lehetOséget adott annak megallapitdsara, hogy a vizsgalt fajok hasonlo,
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vagy eltérd szaporodasbiologiai tulajdonsdgokkal rendelkeznek. Az adott fajra és az adott

idépontban legjellemzébb képeket digitalis kameraval lefényképeztem €s CD-lemezen archivaltam.

3.3.3. A petefészekben 1évo follikulusok atméréinek meghatarozasa
A kifogott halak petefészkeibdl 1g-ot mértem ki. A petefészekdarabokat 10 %-os formalin

oldatban taroltam a feldolgozéds idOpontjaig. A feldolgozds soran formalinbol desztillalt vizbe
helyeztem a mintdkat, hogy a formalin kdros hatdsait elkeriijlem. Az egyes mintdkat Zeiss
Technival sztereomikroszkop alatt szétmaceraltam és a szdvetdarabokat eltavolitottam, annak
érdekében, hogy a follikulusokat egyesével lemérhessem okularmikrométer hasznalataval. A kapott

adatokat a teljes petefészekre extrapolaltam €s a tovabbiakban ezt vettem eredménynek.

3.3.4. A vérplazmaban 1évo szteroid hormon szintek meghatarozasa

3.3.4.1. Mintagyiijtés és mintakezelés
Az utols6 két mintavételi évben (2006 ¢és 2007) vizsgalataimat vérvétellel is kiegészitettem,

mert lehetdségem nyilt, hogy a vérplazmabdl mért szteroid hormonszintek valtozésait is
nyomonkovessem. A hormonanalizis jellegébdl adddoan a mérések elvégzésére csak egyszer volt
lehetdségem, ugyanis a vérvételekbol nyert vérplazma csak korlatozott mennyiségben allt

rendelkezésemre.

A vérmintak gyijtése

A vizsgalt egyedektdl a kifogast kdvetden 1-2 Oran beliil még a helyszinen vért vettem. A
halakat oldalukra forditottam és a tiit a farokalatti Uisz0 és az oldalvonal kozott szartam be.
Igyekeztem legalabb 1 ml vért venni a halak farokvénajabol (vena caudalis). A mintdk alvadasat
heparinnal gatoltam (1-2 csepp), amit el6zdleg szivtam fel a fecskenddbe. A vérvételekhez steril,
eldobhatdo 21-25 G jelii tiiket és minden esetben 2 ml-es fecskend6t haszndltam. A vért

hiitétaskaban szallitottam (+ 4 °C) a feldolgozas helyére.

3.3.4.2. A vérmintak el6készitése a RIA vizsgalathoz
A heparinnal kezelt vérmintakat hiitott kozegben (+ 4 °C) tartottam, majd centrifugalassal (3000

fordulat/perc, 10 perc, rotacids sugér: 10 cm, g = 1006,2) valasztottam el az alakos elemeket a
vérplazmatdl. A vérplazmakat ezutan 20 °C-on taroltam a tovabbi mérésekig. Mérés elott a plazmat

szobahOmérsékleten olvasztottam fel.
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Extrakcio

Az extrakciot megeldzden a mintakhoz azonos mennyiségii (100ul) desztillalt vizet pipettaztam,
annak érdekében, hogy elkeriiljem a vérplazma-mintadk felkenddését a kupos csovek falara. Ezt
kovetden 500ul plazmat mértem be a kiipos csdvekbe.

Sajnos voltak azonban olyan egyedek, amelyektdl nem sikeriilt kelld6 mennyiségli vért vennem,
az ilyen mintdkbol a maximalisan kinyerheté vérplazma mennyiséget pipettdztam a csévekbe 150-
500 pl kozotti intervallumban. Megel6z6 probamérések soran volt alkalmam meghatarozni az
egyes, altalam mérni kivant, szteroid-hormonok kimutatisdhoz minimalisan sziikséges vérplazma
mennyiségeket, melyek a kovetkezdk voltak. Tesztoszteron (T) esetében 50ul, 17p-6sztradiol (E;)
esetében 100ul, mig a progeszteron (P4) meghatdrozasdhoz 200ul plazmara volt sziikségem.

A bemérés utdn egységesen tizszeres térfogat (5 ml) oldoszerrel, dietil-éterrel, haromszor
extrahaltam.

A razatasok (30 majd 20-20 perc) utan a fazisokat — kb. 20 percig tartd — fagyasztassal
kiilonitettem el, majd a feliiluszokat in. Wassermann-csovekben egyesitettem. Az igy leontott
¢teres fazist vizfiirdd felett szdrazra paroltam ¢s meghatarozéasig -20°C-on abszolut etanolban

taroltam.

Higitas

A RIA-t megel6zden - annak érdekében, hogy a mintdk szteroid tartalma mérhetd tartomanyba
keriiljon - higitast kellett alkalmaznom. A higitast megeldzte a mintdk vizflird6 feletti szérazra
parlasa. Az extraktumokhoz a bemért vérplazmaval azonos mennyiségli abszolut etanolt adtam,
majd alaposan szuszpenzaltam Vortex-mixerrel. Ezt kovetéen a mintat, a meghatarozni kivant
hormonnak megfelelden 50, 100 ¢és 200ul-enként alkohollal (40ul) szétmértem egy-egy RIA-csObe,
amely csoveket a RIA-ig hiitve (+ 4 °C) taroltam.

3.3.4.3. A RIA (Radio Immuno Assay) menete
A tesztoszteron RIA kivitelezése JALLAGEAS (1975) modszere szerint, a progeszteron

ABRAHAM ¢és munkatarsai (1971) modszere szerint, és végiil a 17-B-0sztradiol RIA kivitelezését a
MIKHAIL ¢és munkatarsai (1970) moddszerének megfelelden kiilonb6z6 mennyiségl

extraktumokbol végeztiik el.
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Felhasznalt anyagok

Foszfat-puffer:
pH: 7,4-7,6
A komponens: 1,095 g NaH,P0O4.2H,O + 80 ml bidesztillalt viz
B komponens: 15,0525 g Na,HPO4.2H,0 + 420 ml bidesztillalt viz
A+B komponens (500 ml), ebben feloldani 0,05 g zselatint.

Koétoanyagok az egyes szteroidok szerint:

Tesztoszteron:

20 ml pufferl00 pl *H —tesztoszteron Testosterone, [1,2,6,7-°H] [American Radiolabeled
Chemicals, Inc.: ART 0768]

60000 - szeres higitasu T - antitest : 33 pl

Poliklonalis T antiszérum BSA-tesztoszteron-3-hemszukcinattal szemben fejlesztették ki (Peter
Sharp, Edinburgh U.K). Erzékenység: 10 pg/csd, intra- assay 6-9 % -, inter assay 5-8 %.
Keresztreakcioi: T: 100 %, epiandroszteron: 38,89 %, Sa-androsztén-3a,17B-diol: 60,89 %, 4-
androsztén-3,17-dion 36,73 %, AS5-androsztén-3B-17p-diol: 43,33%, dehydro-iso-androszteron-3-
szulfat: 17,22 %, etiokolan-17B-o0l-3-on: 33,68 %, Sa-androsztén-7B-ol-3-on: 64,43 %, 5B-
androsztén-3a,17p-diol 12,35 %, 17B-6sztradiol: 3,00 %, 17a-hydroxi-progeszteron: 1,50 %,
progeszteron: 1,00 %.

17-p- osztradiol:
20 ml puffer 100 pl ‘H -0sztradiol, Estradiol, [2,4,6,7-3H] [American Radiolabeled Chemicals,
Inc.:ART 1555] 20000-szeres higitasa E-antitest: 50 ul

Poliklonélis E, antiszérum BSA-17-B 0sztradiol-hemiszukcinattal szemben fejlesztették (Peter
Sharp, Edinburgh, U.K.). Erzékenység: 10 pg/csd, intra- assay 9-11 %, inter assay 7-9 %.
Keresztreakcioi: E;: 100 %; 0sztron: 70 %; kortizol: 5 %; P4: 1 %; 17a-hidroxi-progeszteron: 1%:;
T: 1 %.

Progeszteron:
20 ml puffer100 pl *H - progeszteron, Progesterone, [1,2,6,7,16,17-"H] [American Radiolabeled
Chemicals, Inc.: ART 1134] 5000-szeres higitasu Ps-antitest: 100 pl

Poliklonalis P4 antiszérum BSA-11-OH-progeszteron-hemiszukcinattal szemben fejlesztették ki.
(Peter Sharp, Edinburgh, U.K.). Erzékenység: 10 pg/csé, intra- assay 4-6 %, inter assay 5-7 %.
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Keresztreakcioi: P4: 100 %; 17a-hydroxi-progeszteron: 75 %; kortizol: 10 %; T: 1 %; 170a-hidroxi-

progeszteron: 1%.

Szcintillacios koktél: toluol-Triton-X-100 PPO-POPOP primer €s szekunder szcintillator

Aktiv szén (Charcoal) Dextran T-70-nel bevonva.

A kotooldat elkészitése

Lombikba el6szor belemértem a tricidlt szteroidot, vizfiirddben beparoltam, majd jégen
hozzdadtam a foszfatpuffert ¢s az antitestet. Ezt kovetéen egész ¢jszaka inkubdltam + 4°C-on.

Ennek kovetkeztében a foszfat puffer tartalmazza az antitestet.

A meghatarozas menete

Az eddig fagyasztva tarolt, mintakbol nyert, szteroid tartalmu alkoholos extraktumokat ismét
szrazra beparoltam, majd a kétéoldattal ( °H jeldlt szteroidot és specifikus antiszérumot tartalmazo
foszfat puffert aliquotjaval) Vortex-mixerrel szuszpenzaltam. Egy éjszakan at + 4°C-on taroltam,
majd aktiv szenes szeparalas alkalmazasaval elkiilonitettem az antiszérumhoz kotott (B:bound) és
szabadon maradt (F:free) radioaktivitast. A szabad radioaktivitast, illetve az antiszérumhoz nem
kotott szteroidokat a Dextran-T-70-nel kezelt aktiv szénszemcsék abszorbealtak és ezt a hiithetd
centrifugalassal tokéletesen el lehetett szeparalni. A centrifugdlds soran az aktiv szénen
abszorbealodott szabad szteroidok letlilepedtek, igy a feliilluszd csak az antiszérum altal kotott
szteroidokat tartalmazta. A feliilaszot pipettdval leszivtam, majd mérdkiivettadba tettem
szcintillacids koktélt adva hozza. Ezt kovetden LKB Wallack tipust Szcintillacidés Spektrométerrel
lemértem a mintak kotott (B) radioaktivitasat. A belitésszam (a szcintillator altal mért CPM) és a
minta szteroid koncentracidja kozott forditott aranyossadg van, mert minél alacsonyabb a vérminta
szteroid tartalma, az antiszérum anndl tobb radioaktivan jelolt szteroidmolekulat kot meg. Ha magas
a vér szteroid tartalma, akkor kevesebb radioaktivan jelolt szteroidot kot meg.

A fenti modszerrel a 3 ivari szteroid szintjét tudtam nagy érzékenységgel (10 pg/csd) é€s
specificitassal meghatarozni.

A kapott B radioaktivitdsokbdl — standard gorbékhez viszonyitva — a Szaporodasbioldgiai Labor
altal szerkesztett szamitogépes program segitségével meghataroztam az 1 ml vérplazmara
vonatkoztatott E,-, P4-, T-koncentracidkat. A standard gorbét ismert E,-, P4-, T-koncentracidju

oldatok felhasznalasaval készitettem el.
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3.3.4.4. Az ivari szteroid hormonok koncentracidira hato modosito tényezok
A hormonok koncentracidinak meghatarozasakor kapott eredmények lehetdséget adtak annak

megallapitasara, hogy a vizsgalt fajok hasonlo, vagy eltérd szaporodasbiologiai tulajdonsagokkal
rendelkeznek. Meg kell azonban jegyeznem, hogy a kiilonb6zd idépontokban a szteroid hormonok
vérben mért koncentracidira szamos olyan tényezé hat, mely befolyasolhatja a kapott
eredményeket, igy a kapott adatok az ivari allapot szempontjabol kevésbé informativak, inkabb
tajékoztato jellegick. Tanulmanyozasukkor nem az egzakt, pontos értékeiket veszem figyelembe,
hanem az eltéré mintavételi idépontok kozotti valtozasaik tendenciajat.
Modosito tényezoként felsorolok néhanyat a teljesség igénye nélkiil.

o Els6ként az egyedek illetve populaciok kozotti kiilonbségeket emliteném. Mivel az
egyedeket természetes vizbol gyljtottiik, habar a vizsgalatok alatt megkozelitdleg azonos
vizteriiletb6l (Duna esetén folyamkilométer, Balatonnal joval koriilhataroltabb viztest), igy sem
biztositott az esetleges migraciok miatt, hogy azonos populacio egyedei keriiltek mintdzasra. Mivel
a vizsgalatok az allatok felaldozéasaval jartak, minden egyedtdl csak egyszeri vérvételre volt
lehetdségem.
o Modositd tényezOként hatnak az egyes stressz-tényezdk is. A halakat legtobb esetben
barkéaban ¢élve taroltdk, mig néhany 6raval a gyljtés utan vért tudtam venni toliikk. Maga a halészat, a
barkaban 1évo tobb egyeddel vald 0sszezartsag jelentds stressz faktor, ami azonnal hat a szervezet
hormonhdztartasara, leginkabb pl. a kortizol képzddésére (POTTINGER et al. 1992, BILODEAU et
al. 2005). Ezaltal feltehetden mas szteroid hormonok szintézisére is.
o Tovabbi tényezOként emliteném meg az egyes ivari szteroid hormonok termelddésében a
napszakos ingadozast, ezért célszeri a vért mindig azonos idOpontban gylijteni. Erre, a
koriilményeket tekintve, természetesen nem mindig volt lehetéségem, ennek ellenére igyekeztem a
veérvételt mindig a kora reggeli 6rakra iddziteni.

Az itt leirtakbol is jol latszik, hogy munkam uttord jellege miatt szamos olyan tényezd adddott
a vizsgalatok sordn, amiket feltétleniil ki kell kiiszobdlni, vagy amelyeken a tovabbiakban javitani

sziikséges.

3.4. Adatok feldolgozasa
A statisztikai értékeléshez a Microsoft Excel 97 és a Windows GraphPad Prism 4.0

programcsomagot hasznaltam. A GSI értékek meghatarozasanal az egyes mintavételi honapokban
kapott eredményeket egyszempontos variancia-analizissel (ANOVA) (Tukey’s Multiple
Comparison test), valamint kétmintds t-proba segitségével hasonlitottam 06ssze P < 0.05

szignifikancia-szint mellett.
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4. Eredmények

4.1. A Dundban gyiijtott halfajokban kapott eredmények bemutatisa

4.1.1. A balin fajban kapott eredmények bemutatasa

A balin faj petefészkeibdl készitett szovettani metszeteken 1évo eltérd fejlodési stddiumban

1év0 sejtek atmérdinek alakuldsat a 3. tablazatban foglaltam ossze.

stadium méret (um)
protoplazmas ...=300
“gyliriis” vakuolizalodas 320-630
teljes vakuolizalodas 480-840
vitellogenezis 810-1350

3. tablazat A balin petefészkének szdvettani metszetein 1€vo eltérd fejlodési stadiumban 1&vo

follikulusok atmérdinek alakulasa

A GSI szezonalis valtozasa

A balin ikrasainak petefészkében az ivast megel6z0 iddszakban rendkiviil intenziv sejtépitd
folyamatok zajlanak (2. abra). Ezt a megallapitast tAmasztjak ala az abran is lathaté GSI értékeknek
¢ves szintli valtozdsa a mintavételi honapok sordn, majd pedig intenziv emelkedése az ivast
megel6zé néhany honapban, marcius honapban. A vizsgalatok soran megallapitottam, hogy balin
esetében az ivasi iddszak alatt jellemz6 GSI érték viszonylag magas. A balin esetében a kapott
adatokbdl is jol lathato, hogy az ivasi idészakot kdvetden a GSI értéke hirtelen lecsdkken (14,02 %-
r6l 0,9 %-ra), és szeptemberig nem is emelkedik 1 % folé. Oktober honapban jelentds ndvekedés
tapasztalhat6 a petefészkek tomegében, ami a tavaszi ivasi iddszakig — feltehetden - nem is csokken.
A statisztikai értékelés (ANOVA, Tukey teszt) az ivari ciklus eltéré idopontjaiban meghatarozott
GSI értékek kozott szignifikans kiilonbséget mutatott ki (P<0,05).
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2. abra Balin ikrasok gonado-szomatikus indexének valtozasa az ivari ciklus soran. A
statisztikai értékelés (ANOVA, Tukey teszt) az ivari ciklus eltérd id6pontjaiban
meghatarozott GSI értékek kozott szignifikans kiilonbséget mutatott ki (P<0,05)

A follikulusok atmér6inek valtozasa

A balin petefészkeiben a follikulusok (oocyta €és az azt koriilvevd theca illetve granulosa
sejtek rétege) atmérdinek meghatarozasahoz korlatozottak voltak a mintavételi lehetdségeim, igy
csak harom kiilonb6z6 honapban tudtam adatot gyiijteni. Azonban ezekbdl az adatokbol is jol
lathat6 (3. abra), hogy marcius honapban a balin ikrdsok petefészkeiben a follikulusok atmérdinek
mennyiségbeli eloszlasa a 1400-2000 pm-nél mutat egy csucsot (37 %). Az 6sz bekdszontével
szeptemberben az ivarszervekben még csak a kisebb atmérdji (300-800 pwm) follikulusok

talalhatoak, amelyek nagysdga oktoberre akar haromszorosara is néhet (1000-1800 pm).
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3. abra A balin ikrasok petefészkében talalhat6 follikulusok atmérdinek szazalékos eloszlasa az

egyes mintavételi honapokban

A szovettani metszetek feldolgozasa soran kapott eredmények bemutatasa

Balin fajban a marciusi mintavételkor a petefészkekben csak a vakuolizalodas eldtti, valamint
a vitellogenezis stddiumaban 1évé oocytakat lattam (4. édbra), mig vakuolizdlodo sejteket egyaltalan
nem talaltam a metszeteken. Aprilisra a vitellogenezis stidiumaban 16vé sejtek nagy
valoszinliséggel ovuldltak €és az ivaskor kiiiriiltek a petefészkekbdl, igy csak a kovetkezo
sejtgeneracid vakuolizalodas eldtti allapotdban 1évo sejtjeit, valamint éppen fejlodoé Un. ,,gytris*
vakuolizalodé sejteket taldltam a mintakban. Néhany szazalékban még felfedezhetéek voltak az
ovulacié sordn kiiiriilt, tires un. ,,follikulus-zsakok* is. A juliusi mintaban a vakuolizalodas stadium
elotti allapotban 1évd oocytdk szama joval meghaladta a vakuolizdlodo sejtek mennyiségét, mig
vitellogenezis stadiumban 1évé oocytdkat csak nagyon kis szdzalékban taldltam. Augusztusban
ezeknek a sejteknek a szama fokozatosan megndvekedett. Oktober honapban jol lathatd, hogy a
vakuolizalodas stadiuma el6tti dllapotban 1év6 oocytak szama €s a vitellogenezis stadiumaban 1évok
szama kozel azonos, mig a vakuolizdlodé oocytdk csak kis mennyiségben voltak jelen a petefészek

mintakban (4. sz. melléklet).
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4. abra A balin ikrasok petefészkeibdl készitett szovettani metszeteken talalhato eltérd fejlodési

stadiumban 1€v6 sejtek szazalékos aranya az egyes mintavételi honapokban

Az ivari szteroid hormonok mérése soran kapott eredmények bemutatasa

Az abran (5. abra) jol latszik a harom szteroid hormon véltozasdnak tendencidja. A
progeszteron szintje a mintavételezések soran végig alacsony szinten mozog. Az ivast kovetden
viszonylag magas értéke (56,07 PG/ml) fokozatosan csokken, oktoberre éri el a 11,39 PG/ml
értéket. A 17-B-0sztradiol mar sokkal latvanyosabb valtozason megy keresztiil. A marciusi ivast
kovetden kozepesnek mondhat6 értéke (324,62 PG/ml) lecsokken, majd az dszi idészakban kezd el
ujra emelkedni, ahogy az ikrasok szervezetében megkezdddnek az intenziv sejtépitd folyamatok. A
tesztoszteron szintje ezzel szemben ivast kovetéen megemelkedik (534,13 PG/ml), majd

mennyisége fokozatosan csokken, azaz szerkezetileg 6sztrogénné alakul oktdber honapra.
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5. abra A balin faj ikrasaiban mért ivari szteroid hormonok koncentracidinak alakulasa az
egyes mintavételi honapokban (atlag + széras, E2: 17-B-0sztradiol, P: progeszteron, T:

tesztoszteron)

4.1.2. A bagolykeszeg fajban kapott eredmények bemutatasa

stadium méret (um)
protoplazmas ...=230
“gyliris” vakuolizalodas 180-320
teljes vakuolizalodas 330-470
vitellogenezis 470-1350

4. tablazat A bagolykeszeg petefészkének szovettani metszetein 1€vo eltérd fejlodeési

stadiumban 1év0 follikulusok atmérdinek alakulasa

A GSI szezonalis valtozasa

A kora tavaszi honapban a bagolykeszeg GSI értéke viszonylag magasnak mondhaté értéket
(13,09 %) mutat, ami az ivas kozeledtével 16,43 %-ra ndvekszik (6. 4bra). Ivast kovetSen
petefészkének testtomeghez viszonyitott szdzalékos értéke fokozatosan csokken egészen a késo
nyari, augusztus honapig. Szeptember honaptdl GSI értéke fokozatosan emelkedik, oktoberre eléri a

8,23 %-ot.
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6. abra Bagolykeszeg ikrasok gonado-szomatikus indexének valtozasa az ivari ciklus soran. A
statisztikai értékelés (ANOVA, Tukey teszt) az ivari ciklus eltérd id6pontjaiban
meghatarozott GSI értékek kdzott szignifikans kiilonbséget mutatott ki (P<0,05).

A follikulusok atmér6inek valtozasa

A bagolykeszeg follikulus atmérdinek vizsgélata soran kapott adatokbol kitlinik (7. abra),
hogy a kora tavaszi ivasi idészakban a legnagyobbak az oocytdk. Az Oket koriilvevd follikularis
tokkal egyiitt atmérdjiik ekkor 1400-2200 um kozotti értékre tehetd. A nyari honapokban (junius €s
julius) a petefészkekben talalhatd follikulusok mérete nem haladja meg a 1300 pum-t és
mennyiségbeli eloszldsuk is egyOntetiibb az egyes méretkategoriakon beliil. Junius és julius
hénapban az aprébb, 200-400 um—es follikulusok vannak jelen nagy szamban a petefészkekben.
Ezeknek a szdma nyar végével fokozatosan csokken, és oktoberre fokozatosan megemelkedik a

nagyobb atmérdjii (1100-1700 um) follikulusok mennyisége.
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7. abra A bagolykeszeg ikrasok petefészkében taldlhatd follikulusok atmérdinek szazalékos

eloszlasa az egyes mintavételi honapokban

A szovettani metszetek feldolgozasabol szarmazé eredmények bemutatasa

A bagolykeszeg petefészkében az ivasi idészak koriili marciusi mintavételkor szinte csak a
vakuolizalodas eldtti, valamint a vitellogenezis stadiumaban 1évé oocytdkat vannak (8. abra).
,Oyuris® vakuolizalodo sejteket csak igen kis szazalékban tudtam felfedezni a szovettani
metszeteken. Janius honapra megnovekedett a vakuolizdlodo sejtek mennyisége ¢€s kitiriilt
nfollikulus-zsdkok* is észrevehetdek voltak a mintdkban. Nyar kozepére a vitellogenezis
stadiumaban 1év0 oocytak teljesen kiliriiltek a petefészkekbdl, mig a vakuolizdlodas stadiumaban
1évo sejtek szadma fokozatosan nétt. Augusztusra mar megjelennek a szikkel telt petesejtek és
oktober honapig a vakuolizalodd sejtek szama is nd. Oktdberre befejezddik a sejtek mindségbeli
atalakulasa és az egyes fejlodési stadiumok kozotti mennyiségbeli ardnyok mar csak igen kis

mértékben valtoznak a tavaszi ivasig. Ekkorra a vitellogenezis stddiumdban Iévé sejtek aranya

novekszik meg (4. sz. melléklet).
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8. abra A bagolykeszeg ikrasok petefészkeibdl készitett szovettani metszeteken talalhato eltérd

fejlodési stadiumban 1évo sejtek szazalékos ardnya az egyes mintavételi honapokban

Az ivari szteroid hormonok mérése soran kapott eredmények bemutatasa

A bagolykeszegben a vérben 1év6 progeszteron hormon szintje az ivast kovetden lecsdokken
33,38 PG/ml-r6l 5,26 PG/ml-re és csak az 6szi honapokban kezd Gjra emelkedni (12,72 PG/ml) (9.
abra). Szeptemberrdl oktoberre a vérben keringd progeszteron mennyisége csaknem megduplazodik
(23,35 PG/ml) és a téli honapokban ivasig feltételezhetden mar csak igen kis mértékben ndvekszik.
A 17-B-0sztradiol mennyisége ivast kovetden fokozatosan csokken szeptemberig (223,3 PG/ml),
majd oktoberben még a marciusi ivaskor mért értéket is meghaladja (898,98 PG/ml). A
tesztoszteron szintje ivast kovetden lecsokken, majd szeptemberben 546,7 PG/ml-re ndvekszik,

hogy aztan oktoberben egy atmeneti csokkend tendencidt mutasson (303,57 PG/ml).
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9. abra A bagolykeszeg faj ikrdsaiban mért ivari szteroid hormonok koncentracidinak alakuldsa
az egyes mintavételi honapokban (atlag + szoéras, E2: 17-B-6sztradiol, P: progeszteron, T:

tesztoszteron)

4.1.3. A jaszban kapott eredmények bemutatasa

stadium méret (um)
protoplazmas ...=340
“gyliriis” vakuolizalodas 210-430
teljes vakuolizalodas 410-590
vitellogenezis 640-1180

5. tablazat A jasz petefészkének szovettani metszetein 1€vo eltérd fejlodési stadiumban 1&vo

follikulusok atmérdinek alakulasa

A GSI szezonalis valtozasa

Az 4brar6l (10. dbra) megallapithatd, hogy a jasz ikrasainak petefészkében az ivast megel6zo
honapokban intenziv sejtépité folyamatok zajlanak. Februarban a jdsz petefészkének ¢és
testtomegének szazalékos ardnya mar igen magas értéket mutat (14,48 %), ami a marciusi ivasi
1ddészakra tovabb nd (19,02 %). Az ivasi iddszakot kovetden a GSI értéke lecsokken (6,32 %), és
csak augusztusban emelkedik 5 % f61¢. Az 6szi honapokban a GSI értéke tovabb ndvekszik és még

a téli honapok eldtt megkozeliti a februari értéket, amitdl alig 3 %-al marad csak el (11,39 %).
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10. abra Jasz ikrasok gonado-szomatikus indexének valtozédsa az ivari ciklus soran. A
statisztikai értékelés (ANOVA, Tukey teszt) az ivari ciklus eltérd id6pontjaiban
meghatarozott GSI értékek kdzott szignifikans kiilonbséget mutatott ki (P<0,05)

A follikulusok atmér6inek valtozasa

A jasz petefészkébOl vett mintdkban taldlhato follikulus &atmérdinek vizsgalata soran
megallapitottam, hogy a tavaszi ivasi idészakban érik el maximalis nagysagukat, mikor atmérdinek
atlagos eloszlasa 1200-2200 um kozé esik. A nyar folyaman a follikulusok mérete nem haladja meg
az 1000 um-t, majd augusztusban atmérdjiik ujra novekedni kezd €s az 0szi honapokra méretiik
1000 pm folé emelkedik. Oktoberben a follikulusok 38 %-a éri el az 1300 pm-es maximalis
nagysagot, ami szorosan megkdzeliti a marciusi 1400 um korili értéket. Jol lathaté az abrakon,
hogy a petefészekben taladlhatd follikulusok mértei szeptembertdl kora tavaszig sziik hatarokon

beliil mozognak (11. abra).
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11. abra A jasz faj ikrdsainak petefészkében talalhato follikulusok atmérdinek szazalékos

eloszlasa az egyes mintavételi honapokban
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A szovettani metszetek feldolgozasabol szarmazé eredmények bemutatasa

Jaszban a marciusi ivasi iddszak alatt vett mintakban szinte csak a vakuolizaldédas elotti,
valamint a vitellogenezis stddiuméban 1€vé oocytakat taldltam (12. abra). Vakuolizalodo sejtet csak
igen kis szdzalékban tudtam megszamlalni a szovettani metszeteken. Aprilisban a vitellogenezis
stadiumaban 1évé sejtek szdzalékos aranya csokkent, és az ovuldcido soran kitiriilt ,,follikulus-
zsékok* 1s észrevehetdek voltak. Juliusra teljesen eltlintek a szikkel telt petesejtek a mintakbol,
helyiiket a vakuolizal6das stadiumaban 1€vé oocytdk vették at. Augusztusban megkezdddott a
szikszemcsek beépiilése a sejtekbe, ami a vitellogenezis stddiumaban 1évé sejtek mennyiségének

novekedésében nyilvanult meg. Szeptemberben €s oktdberben az oocytak fejlodési stddiumainak

aranya nem valtozott szamottevden (4. sz. melléklet).
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12. abra A jasz ikrasok petefészkeibdl készitett szovettani metszeteken talalhato eltérd fejlodési

J

stadiumban 1€v6 sejtek szazalékos aranya az egyes mintavételi honapokban

Az ivari szteroid hormonok mérése soran kapott eredmények bemutatasa

A jasz vérplazmajdban mért szteroid hormonok adatainak vizsgalatakor megéllapitottam (13.
abra), hogy a progeszteron hormon szintje az éves ivari ciklus alatt igen alacsony értéket mutat. A
marciusi ivast kovetden vérben 1évé mennyisége lecsokken, julius honapban mutat egy enyhe
emelkedést, hogy szeptemberre értéke ujra 20 PG/ml ala essen. Mennyisége oktoberben eléri a
73,01 PG/ml-t. A 17-B-6sztradiol mennyiségének valtozasa egy ideig hasonlod tendenciat mutat a
tesztoszteron mennyiségének valtozasdval, azzal a kiilonbséggel, hogy szeptemberben a
tesztoszteron szintjének novekedése meghaladja a 17-B-0sztradiol szint novekedését. Oktoberben

mindkét hormon szintje 400 PG/ml al4 csokken.
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13. abra A jasz faj ikrdsaiban mért ivari szteroid hormonok koncentracioinak alakulasa az egyes

mintavételi honapokban (atlag + szords, E2: 17-B-Osztradiol, P: progeszteron, T:

tesztoszteron)

4.1.4. A marnaban kapott eredmények bemutatasa

stadium méret (Lm)
protoplazmas ..=320
“gylris” vakuolizalodas 200-410
teljes vakuolizalodas 350-730
vitellogenezis 670-1710

6. tablazat A marna petefészkének szovettani metszetein 1€vo eltérd fejlodési stadiumban 1évo

follikulusok atmérdinek alakulasa

A GSI szezonalis valtozasa

A marna ikrdsainak petefészkében az éves ivari ciklus folyamdn igen intenziv sejtépitd
folyamatok zajlanak (14. abra). Ezt a megallapitast tdmasztjak ala a GSI értékeknek éves szintli
valtozasai a mintavételi honapok sordn, majd azok emelkedése az ivasi id0szakot megeldzéen. A
marna ivaskori kozepesnek mondhato GSI értéke (6,77 %) a tavaszi szaporodasi szezont kovetden
fokozatosan csokken egészen augusztus honapig, ekkor éri el ugyanis legalacsonyabb értékeét (1,69
%). Szeptemberrel megkezdddik a petefészkek tomegének fokozatos gyarapodasa, ami a téli

honapok alatt csak kis mértékben valtozik a kora tavaszi idészakig.
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mintavételi honap

14. abra Méarna ikrasok gonado-szomatikus indexének valtozasa az ivari ciklus soran. A
statisztikai értékelés (ANOVA, Tukey teszt) az ivari ciklus eltérd id6pontjaiban
meghatarozott GSI értékek kozott szignifikans kiilonbséget mutatott ki (P<0,05).

A follikulusok atmérdinek valtozasa

A marna petefészkeiben a follikulusok atmérdinek meghatdrozasa soran megéllapitottam,
hogy a marna oocyta nagysagainak szazalékos eloszlasa egész évben viszonylag allandosagot
mutat, kisebb-nagyobb eltérésekkel az egyes évszakok kozott (15. és 16. abra). Jol lathato, hogy
januarban a follikulusok 4tmérdje inkabb a kisebb értékeknél mutat cstcsot és ahogy kozelednek a
tavaszi honapok, ugy novekednek fokozatosan az oocytdk. Marciusban kettd (1200 um és 2000
pm), mig aprilisban egy (2000 um) igen jellemzd csticsot tudok megkiilonbdztetni a tobbi honap
értékeitSl. Ezt kdvetden a kovetkezd honapokban eloszlanak a mérettartomanyok. Erdekesség, hogy
Juniusban még talaltam igen nagy follikulusokat a petefészkekben. A jaliusi kisebb méreteket egyre

novekvo Oszi értékek kovetik.
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15. abra A marna faj ikrdsainak petefészkében talalhatd follikulusok atmérdinek szézalékos

eloszlasa az egyes mintavételi hdnapokban (1. félév)
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16. abra A marna faj ikrdsainak petefészkében talalhatd follikulusok atmérdinek szdzalékos

eloszlasa az egyes mintavételi honapokban (I1. félév)

A szovettani metszetek feldolgozasabol kapott eredmények bemutatasa

A marna petefészkébdl készitett metszeteken jo1 nyomonkdvethetd (17. dbra) a marna fajra
jellemzd petefejlodés tipusa, miszerint nincsenek éles atmenetek az egyes staddiumok kozott €s
ezeknek havonkénti eloszlasaban sem. Mar év elejétdl kezdve taldltam a petefészkekben az egyes
fejlodési stadiumokat képviseld oocytdkat. A vakuolizalodas elotti allapotban 1€vé sejtek ardnya
egyik vizsgalt honapban sem csokken 60% ala, és a vitellogenezis stadiumaban 1évo sejteket, a két
késd nyari honapot kivéve, is felfedeztem minden mintavétel alklamaval. Jiniusban lecsokken a

szikkel telt sejtek mennyisége €s veliik parhuzamosan megjelennek a petefészkekben a kitiriilt
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follikulusok. Jualiusr6l augusztusra megndvekszik az atretikus sejtek mennyisége, majd
szeptemberben Ujra elkezdddik a sejtek mindségbeni atalakuldsa és megszaporodik a vitellogenezis

stadiumaban 1év0 sejtek szama. A tél folyaman az egyes fejlédési stadiumokhoz tartozd sejtek

aranyaban nagy valtozas nem torténik (4. sz. melléklet).
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17. abra A marna ikrasainak petefészkébdl készitett szOvettani metszeteken talalhatd eltérd

fejlodési stadiumban 1évo sejtek szazalékos aranya az egyes mintavételi honapokban

Az ivari szteroid hormonok mérésébdl szarmazd eredmények bemutatisa

A marna vérplazmdjaban mért szteroid hormonok vizsgalata soran megallapitottam, hogy a
progeszteron hormon szintje az éves ivari ciklus alatt a tobbi fajnal is mért igen alacsony érteket
mutatja (18. dbra). A marciusi magas értéket (29,10 PG/ml) kovetéen mennyisége lecsokken és
€gészen szeptember honapig igen alacsony szinten marad. A juliusi alacsony progeszteron hormon
szintet (6,54 PG/ml) szeptemberben egy igen magas érték koveti (18,98 PG/ml), ami, egy
viszonylag kisebb koncentraciobeli visszaeséssel, oktoberben is m egmarad (14,53 PG/ml). A 17-f3-
Osztradiol koncentracidjanak alakulasa hasonlod tendenciat mutat a tesztoszteron mennyiségének
valtozasaval egészen a kés6 Oszi idOszakig, mikor a 17-B-0sztradiol vérben mért koncentracioja a

szeptemberi alacsony értéket kovetden hirtelen megemelkedik (441,80 PG/ml), mig a tesztoszteron

szintje ezzel parhuzamosan tovabb csokken (85,01 PG/ml).
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18. abra A marna ikrasaiban mért ivari szteroid hormonok koncentracidinak alakuldsa az egyes
mintavételi honapokban (atlag + szoras, E2: 17-B-0sztradiol, P: progeszteron, T:

tesztoszteron)

4.1.5. A bodorkaban kapott eredmények bemutatasa

stadium méret (um)
protoplazmas ...=250
“gyliriis” vakuolizalodas 220-380
teljes vakuolizalodas 310-530
vitellogenezis 460-780

7. tablazat A bodorka petefészkének szovettani metszetein 1€vo eltérd fejlodeési stddiumban

[évo follikulusok atméroinek alakulasa

A GSI szezonalis valtozasa

A Dundban gyjtott bodorka fajt a balatoni mintavételezéssel parhuzamosan, 2007-ben
kezdtem el vizsgalni, igy sajnos csak néhdny honapban sikeriilt az eredmények
kiértékelhetdségéhez megfeleld egyedszamot begyljteniink. Azonban ezekbdl az adatokbdl is jol
latszik, hogy az ivaskor jellemzd magas GSI érték (13,77%) kozvetleniil az ivas utan hirtelen
lecsokken (2,21%). Ezt a csokkenést koveti a petesejtek fejlddésében a nyari nyugalmi iddszak ¢€s

csak ezt kdvetden oktober honapban kezd el ujra novekedni a GSI értéke (19. abra).
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19. abra Bodorka ikrasok gonado-szomatikus indexének valtozasa az ivari ciklus sordn. A
statisztikai értékelés (ANOVA, Tukey teszt) az ivari ciklus eltérd id6pontjaiban

meghatarozott GSI értékek kozott szignifikans kiilonbséget mutatott ki (P<0,05)

A follikulusok atmér6inek valtozasa

A follikulusok atmérdinek meghatarozdsa soran megallapitottam, hogy a bodorka
petefészkében az oocytdk nagysaga ivaskor 1100 és 1700 um skaldn mozog, valamint igen nagy
szazalékban taldlhatoak a petefészkekben még éretlen, kis &tmérdji follikulusok is (20. abra). Ezzel
ellentétben oktober honapban a petefészekben talalhatd follikulusok atmérdje joval lemarad a
tavaszi atlagtol. Nagysaguk ekkor 600-1100 pm kozottire teheté. Aprilis és augusztus honapban a
petefészekben taldlhatd sejtek mérete annyira kicsi volt, hogy nem volt alkalmam a follikulusok

atmérdinek meghatdrozasara.
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20. dbra A bodorka faj ikrésainak petefészkében talalhatd follikulusok atmérdinek szazalékos

eloszlasa az egyes mintavételi hdnapokban
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A szovettani metszetek feldolgozasabol kapott eredmények bemutatasa

Az egyes mintavételezések soran készitett szovettani metszeteken jol lathatd a kiilonbozo
idépontban gyljtott egyedek petefészkeiben az egyes fejlodési stadiumban 1€vo sejtek aranya (21.
abra). A kora tavaszi ivaskor a petefészekben kizarolag vakuolizalodas eldtti valamint
vitellogenezis stadiumaban 1€v6 sejteket talaltam. A szikkel teli sejtek szama hirtelen lecsokkent az
ivast kovetden, majd augusztusban megjelntek az elsd vakuolizdlodd sejtek. Oktoberben a
vitellogenezis stadiumaban 1év0 oocytdk mennyisége mar eléri a 40 %-ot, és mindezek mellett nagy

szamban talaltam vakuolizdlodo sejteket is a petefészek metszeteken (4. sz. melléklet).
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21. dbra A bodorka ikrasainak petefészkébdl készitett szovettani metszeteken talalhato eltérd

fejlodési stadiumban 1évo sejtek szazalékos aranya az egyes mintavételi honapokban

Az ivari szteroid hormonok mérésébdl szarmazd eredmények bemutatisa

A bodorkdban mért szteroid hormonok adatainak vizsgalatakor megallapitottam (22. abra),
hogy a vérben 1év0 progeszteron hormon szintje az ivast kovetd aprilis honapban igen alacsony
koncentracidban (26,77 PG/ml) van jelen. Augusztusban a vérben 1€évd progeszteron mennyisége
megnd (32,40 PG/ml) és tovabbi novekvd tendencidt mutat oktdberig, amikor eléri a mintavételi
idépontok koziil a maximalis értékét (88,73 PG/ml). A 17-B-0sztradiol koncentracio csak kis
mértékben valtozik az egyes honapok sordn. A tavaszi honapokat kovetden vérben mérhetd
mennyisége lecsokken (63,37 PG/ml), majd Osszel koncentracidja novekvd tendencidt mutat
(331,20 PG/ml). A tesztoszteron hormon koncentracidja, mint az dsztrogének eldéhormonja, kdveti
az 17-B-6sztradiol alakulasanak tendenciajat. Aprilis honapban mért magas értékét (926,12 PG/ml)

igen alacsony augusztusi koncentracio koveti, ami oktoberben kezd el novekedni (178,58 PG/ml).
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22.abra A bodorka ikrasaiban mért ivari szteroid hormonok koncentracidinak alakulasa az
egyes mintavételi honapokban (atlag + széras, E2: 17-B-0sztradiol, P: progeszteron, T:

tesztoszteron)

4.1.6. A karikakeszegben kapott eredmények bemutatasa

stadium méret (um)
protoplazmas ..=230
“gyliriis” vakuolizalodas 240-370
teljes vakuolizalodas 370-570
vitellogenezis 510-890

8. tablazat A karikakeszeg petefészkének szovettani metszetein 1évo eltérd fejlodési

stadiumban 1év0 follikulusok atmérdinek alakulasa

A GSI szezonalis valtozasa

Az éabran (23. éabra) jol lathatd, hogy a karikakeszeg ikrasainak petefészkében az éves ivari
ciklus folyaman jelentds sejtépitd folyamatok zajlanak. Ezt a megallapitdst tamasztjak ald a GSI
értékeknek éves szintll fokozatos valtozdsai a mintavételi honapok soran. Az ivasi iddszakban
(aprilis, majus) a GSI értekek elérik a 12,6 % valamint a 12,94 %-ot. Az igen magasnak mondhat6
ivaskori GSI értéket fokozatosan csokkend testtomeg-petefészektomeg index koveti. Augusztusban
kezdddik el a petefészkek tomegbeli gyarapodasa (3,81 %) és Osszel a GSI érték megkozeliti a
tavasszal kapott eredményeket (6,30 %).
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23. dbra Karikakeszeg ikrasok gonado-szomatikus indexének valtozasa az ivari ciklus soran. A
statisztikai értékelés (ANOVA, Tukey teszt) az ivari ciklus eltérd id6pontjaiban
meghatarozott GSI értékek kozott szignifikans kiilonbséget mutatott ki (P<0,05)

A follikulusok atmér6inek valtozasa

A follikulusok atmérdinek meghatarozdsakor megallapitottam, hogy a karikakeszeg
petefészkében az oocytdk nagysaganak atlagos eloszldsa igen tag skalan mozog az Osszes
mintavételezési idépontban (24. és 25. abra). [vasi id8szakban leginkabb aprilis honapra jellemzé a
nagyobb follikulusok jelenléte (200-1500 um), de ezzel szemben még juniusban is taldltam igen
jelentds méretli oocytakat (1200 um). Juliusra kitiriilnek a petefészekbdl a nagy atmérdjii oocytak,
majd augusztusban Ujra felfedezhetéek az 1400 pm atmérdji follikulusok. Szeptemberben és

oktoberben a sejtek nagysaga kisebb, egyik hdnapban sem haladjadk meg az 1100 pm-t.
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24. abra A karikakeszeg ikrasainak petefészkében taldlhato follikulusok atmérdinek szazalékos

eloszlasa az egyes mintavételi honapokban (1. félév)
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25. abra A karikakeszeg ikrasainak petefészkében taldlhato follikulusok atmérdinek szézalékos

eloszlasa az egyes mintavételi honapokban (I1. félév)

A szovettani metszetek feldolgozasabol kapott eredmények bemutatasa

A karikakeszeg petefészkébdl készitett metszeteken jol nyomonkdvethetd, hogy nem
jellemzdek az egyes mintavételi honapok fejlddési stddiumai kozotti markans kiilonbségek (26.
abra). Mar kora tavasszal talaltam a petefészkekben minden fejlodési stadiumot képviseld
oocytadkat, ami aprilisra annyiban valtozott, hogy a ,,gylriis* vakuolizalédas allapotdban 1évo sejtek
atalakultak a kovetkezd fejlodési stadiumba. A nyari honapokra leginkdbb az jellemzd, hogy a
petefészek mintakban mindharom mintavételi id6pontban talaltam atretikus/degeneralodé sejteket.
Ezek a degeneral6dd sejt-maradvanyok szeptemberben is jellemzdek a metszeteken. Oktoberben
vesz ismét lendiiletet a sejtek mindségbeli atalakulasa, az atretikus sejtek eltlinnek, és az egyes
stadiumokra jellemzd oocytdk ismét nagyobb ardnyban taldlhatéak meg a petefészkekben (4. sz.

melléklet).
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26. abra A karikakeszeg ikrasainak petefészkébdl készitett szovettani metszeteken talalhato

eltérd fejlodeési stadiumban 1€vo sejtek szazalékos aranya az egyes mintavételi honapokban

@ Protopl. ® Gytris vak. O Teljes vak. O Vitellogenezis M Atretikus
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Az ivari szteroid hormonok meghatarozasabol kapott eredmények bemutatasa

A karikakeszeg vérplazmdjaban mért szteroid hormonok koncentracioi a kovetkezoképpen
alakultak (27. dbra). A vérben 1évé progeszteron hormon szintje az ivasi idészakra megnovekszik
(39,67 PG/ml), majd ezt kvetéen juliusban lecsokken. Osszel megemelkedik és oktoberben eléri az
altalam mért maximumat (108,75 PG/ml). A 17-B-6sztradiol koncentracidjanak lefutdsa hasonléan
alakul a progeszteroné¢hoz, ezzel ellentétben a tesztoszteron szintje ivaskor hirtelen megndvekszik,

majd ivast kovetden ugyanilyen hirtelen lecsokken. Csokkend tendencidjat az 6szi honapokban is

megtartja.

[
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27. abra A karikakeszeg ikrdsaiban mért ivari szteroid hormonok koncentracioinak alakuldsa az

egyes mintavételi honapokban (atlag + széras, E2: 17-B-0sztradiol, P: progeszteron, T:

oktober
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4.1.7. A paducban kapott eredmények bemutatasa

stadium méret (um)
protoplazmas ...=330
“gyliris” vakuolizalodas 200-370
teljes vakuolizalodas 420-570
vitellogenezis 600-1260

9. tablazat A paduc petefészkének szovettani metszetein 1&vo eltérd fejlodési stadiumban 1&vo

follikulusok atmérdinek alakulasa

A GSI szezonalis valtozasa

A paduc ndivaru egyedeire az ivasi idOszakot megel6zdéen a GSI értékének fokozatos
novekedése jellemzd (28. dbra). A paduc fajban az ivaskori GSI érték igen magas, 17,89 %. Az
ivast kovetden a GSI értéke hirtelen lecsokken és nyar végéig nem is valtozik jelentOsen.
Augusztusban kezd el novekedni a petefészek tomege, ¢s a GSI értékének ez a fokozatos

gyarapodasa jellemz6 oktober végéig.
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28. dbra Paduc ikrasok gonado-szomatikus indexének valtozasa az ivari ciklus soran. A
statisztikai értékelés (ANOVA, Tukey teszt) az ivari ciklus eltérd id6pontjaiban

meghatarozott GSI értékek kozott szignifikans kiilonbséget mutatott ki (P<0,05)
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A follikulusok atmér6inek valtozasa

A follikulusok atmérdinek tanulmanyozasa soran megallapitottam (29. abra), hogy a paduc
oocyta nagysagainak szdzalékos eloszlasa az ¢v folyaman igen jellegzetes képet mutat. Minden
mintavételi honapban meg tudtam kiilonbozteteni egy-egy, az adott iddszakra vonatkozd, jellemzd
nagysagot. Marciusban, az ivas kozeledtével a follikulusok atméréi 2100 pm-nél mutatnak csticsot,
mig 4prilisban méretiik a 200-600 pm és a 2100-3000 pum-es taromanyba esik. [vas utéan a
petefészekben maradt follikulusok nagysaga nem haladja meg az 1400 pm-t. Az Oszi honapok
kozeledtével a gonadokban fejlodé follikulusok nagysdga fokozatosan ndvekszik, mignem

oktoberben atmérdjiik megkozeliti a kora tavasszal jellemz0 értékeket.
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29.4bra A paduc ikrasainak petefészkében talalhaté follikulusok atmérdinek szazalékos

eloszlésa az egyes mintavételi hdnapokban

A szovettani metszetek feldolgozasabol kapott eredmények bemutatasa

Az egyes mintavételezések soran készitett szovettani metszeteken jol lathato (30. abra), hogy
a kora tavaszi ivaskor a petefészekben leginkabb vakuolizalédas eldtti valamint vitellogenezis
stadiumaban 1évo sejteket taldlhatoak. A ,,gylirtis* vakuolizdlodas allapotdban 1€vé oocytdk csak
igen kis mennyiségben (3,32 %) voltak jelen. Aprilisban megkezdédott a kezdetleges
vakuolizalodas allapotaban 1évo sejtek atalakuldsa vakuolizdlodo oocytakkd, ezzel parhuzamosan
csokkent a petefészekben taldlhato vitellogenezis stddiumaban 1évd sejtek aranya. A nyar eleji
honapokban a szikkel teli sejtek teljesen eltiintek a petfészkekbdl. Augusztusban kezdddik meg a
vitellogenezis stddiumdban 1évé oocytdk szdméanak ndvekedése és ez a fokozatos szdmbeli

gyarapodas jellemzi az 6szi honapokat is (4. sz. melléklet).
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30. abra A paduc ikrasainak petefészkébdl készitett szdvettani metszeteken taldlhato eltérd

fejlodési stadiumban 1€vo sejtek szazalékos aranya az egyes mintavételi honapokban

Az ivari szteroid hormonok meghatarozasabol kapott eredmények bemutatasa

A progeszteron vérplazméaban mért koncentracidja a mintavételezések soran végig alacsony
szinten mozog (31. abra). Jinius hdénapban mutat cstcsot (50,42 PG/ml), majd oktdberig
fokozatosan ismét lecsokken (15,38 PG/ml). A 17-B-0sztradiol egyes honapokban mért értékeinek
jellemzdé gorbéje hasonld lefutasi a progeszteronéhoz. A marciusi ivaskor legmagasabb a
koncentracidja (342,55 PG/ml). Juliusig fokozatosan csokken, ezt kdvetden fokozatosan novekvd
tendenciat mutat szeptemberig (265,79 PG/ml). Oktoberben szintje ismét csokken (226,18 PG/ml).
A tesztoszteron koncentracidja marciusban igen magas (1882,82 PG/ml) szintrdl hirtelen lecsokken

crcr

PG/ml). Oktoberig valtozo intenzitassal, de hatarozott emelkedést mutat.
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. abra A paduc ikrasaiban mért ivari szteroid hormonok koncentracidinak alakuldsa az egyes

mintavételi hoénapokban (atlag + szords, E2:

tesztoszteron)
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4.2. A Balatonban gyiijtott halfajokban kapott eredmények bemutatdsa

4.2.1. A bodorka fajban kapott eredmények bemutatasa

A GSI szezonalis valtozasa

A bodorka ikrdsainak petefészkében az ivast megel6zden feltehetéen rendkiviil intenziv
sejtépitd folyamatok zajlanak (32. dbra). A bodorka petefészkében az ivasi iddszak alatt a GSI érték
viszonylag magas (14,99 %), ami az ivast kovetden hirtelen lecsokken (1,5 %), majd jalius
hénapban éri el a minimum értéket (0,54 %). Augusztusban lendiiletet vesz a sejtek fejlodése, igy

novemberben mar igen magas GSI értek (11,25 %) jellemz0 ennek a fajnak az ikrésaira.
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32. abra A bodorka ikrasok gonado-szomatikus indexének valtozésa az ivari ciklus soran. A
statisztikai értékelés (ANOVA, Tukey teszt) az ivari ciklus eltérd idédpontjaiban
meghatarozott GSI értékek kozott szignifikans kiilonbséget mutatott ki (P<0,05)

A follikulusok atmér6inek valtozasa

A bodorka petefészkeiben marcius honapban a follikulusok atmérdinek mennyiségbeli
eloszlasa igen tag hatarok k6zott mozog €s a skalan harom cstcs (200, 1350, 1950um) jellemzd erre
az iddszakra. Ebben a honapban érik el legnagyobb nagysdgukat a sejtek, a mintdkban taldltam
2200um —es follikulusokat is (33. abra). Aprilis honapra a jellemz6 atmérd nagysag mar csak 1200-
1750pm-ra tehetd. Novemberben az ivarszervekben a kora tavaszihoz képest kisebb atmérdji

(1000-1550um) follikulusok talalhatoak, amelyek nagysdga azonban majdnem megkozeliti az
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ivaskori értékeket. Mindharom mintavételi idopontban talaltam igen nagy szazalékban (30-36 %)

300pum-nél kisebb atmérdju follikulusokat is.
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33.abra A bodorka ikrasainak petefészkében taldlhatd follikulusok atmérdinek szazalékos

eloszlasa az egyes mintavételi honapokban

A szovettani metszetek feldolgozasa soran kapott eredmények bemutatasa

Bodorka fajban a marciusi mintavételkor a petefészkekben szinte kizarolag a vakuolizalodas
elotti, valamint a vitellogenezis stddiuméban 1€v6 oocytak vannak, csak egész kis szazalékban (2,63
%) taldlhatoak vakuolizalodas stadiumaban 1év6 sejtek (34. dbra). Aprilisra a vitellogenezis
stadiumaban 1év0 sejtek nagy valoszinliséggel ovuldltak és az ivaskor kiiiriiltek a petefészkekbdl,
igy csak a kovetkezd sejtgeneracid vakuolizalodas eldtti allapotaban 1€vo sejtjeit valamint néhany
szazalékban ,,gylrlis vakuolizalodo sejteket talaltam a mintdkban. Méjusban még néhany
szazalékban felfedezhetdek voltak a ,.gylris® vakuolizdlodd oocytédk, azonban juliusra teljesen
felszivodtak az ovariumokbdl. Augusztusban ezeknek a sejteknek a szama ugréasszertien (30,94 %)
megnovekedett, ¢s novemberre mar a vitellogenezis stadiumaban 1év0 sejtek (65,55 %) voltak jelen
dontd aranyban. A tél folyaman a bodorka petefészkében jelentdés mindségbeli atalakulas mar nem

tortént az ivasig (4. sz. melléklet).
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34. abra A bodorka ikrasainak petefészkébdl készitett szovettani metszeteken talalhatod eltérd

fejlodési stadiumban 1évo sejtek szazalékos aranya az egyes mintavételi honapokban

Az ivari szteroid hormonok mérése soran kapott eredmények bemutatasa

crcr

ciklusa soran (35. dbra). A progeszteron szintje a mintavételezések soran végig alacsony szinten
mozog, a 20 PG/ml-es értéket csak julius honapban Iépi at (28,35 PG/ml) és ettdl az idoponttol
kezdve fokozatos emelkedést mutat. Novemberben éri el maximumat 102,73 PG/ml értékkel. A 17-
B-0sztradiol mar sokkal latvanyosabb valtozdson megy keresztiill. A marciusi ivaskor jellemzd
értéke (488,41 PG/ml) az ivast kdvetden lecsokken €s juliusban a RIA modszerrel nem érzékelhetd
tartomanyba esik. Augusztusban ismét novekedni kezd, majd novemberben eléri eddig mért
legmagasabb értékét (1556,43 PG/ml), parhuzamosan az ikrdsok szervezetében megkezd6dd
intenziv sejtépitd folyamatokkal. A tesztoszteron szintje hasonld tendenciat mutat a 17-B-
Osztradiollal, azzal a kiilonbséggel, hogy ivaskori igen magas (1712,22 PG/ml) jellemzd
koncentracidja hirtelen csokken le, €s nyar végén fokozatosan kezd el emelkedni (441,08 PG/ml)

november honapig.
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35. abra A bodorka ikrasaiban mért ivari szteroid hormonok koncentracidinak alakulasa az
egyes mintavételi honapokban (atlag + széras, E2: 17-B-0sztradiol, P: progeszteron, T:
tesztoszteron)

4.2.2. A karikakeszegben kapott eredmények bemutatasa

A GSI szezonalis valtozasa

A Balatonban ¢16 karikakeszegek petefészkében rendkiviil intenziv sejtépitd folyamatok
zajlanak (36. dbra). Ezt a megéallapitast tdmasztja ald a marciusban mért viszonylag alacsony (3,65
majusban és juniusban is kozepesnek tekinthetd a GSI érték. Juliusban lecsokkent a petefészkek
tomege, majd az igen rovid nyari nyugalmi iddszakot lassu, folyamatos sejtépitdé folyamatok
kovettek, aminek kovetkezményeként dsszel elkezdett ndvekedni a GSI értéke és novemberre elérte

a 6,65 %-os értéket.
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36. abra A karikakeszeg ikrasok gonado-szomatikus indexének valtozéasa az ivari ciklus soran.
A statisztikai értékelés (ANOVA, Tukey teszt) az ivari ciklus eltérd iddpontjaiban

meghatarozott GSI értékek kozott szignifikans kiilonbséget mutatott ki (P<0,05)

A follikulusok dtmér6inek valtozasa

A karikakeszegben mért follikulusok atmérdinek tanulmanyozasa soran megallapitottam (37.
abra), hogy a kora tavaszi iddszakban (marcius) a follikulusok dtméréje nem haladta meg a 900pum-
t. Intenziv novekedést aprilisban, majusban és juniusban tapasztaltam az oocytak nagysagaban,
amikor taldltam a mintdkban 1600pum atmérdjii follikulusokat is. Juniusban azért észrevehetden
csokkent a petefészekben taldlhaté nagyobb sejtek szama, parhuzamosan ezzel nétt a kisebb
atmérdji (<500um) follikulusok szazalékos aranya. Szeptemberben a nagyobb oocytdk ardnya

lecsokkent, a follikulusok atméréje nem haladta meg a 800um-t. Novemberben megkezdddott a

sejtek fokozatos novekedése.
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37. abra A karikakeszeg ikrasainak petefészkében talalhato follikulusok atmérdinek szézalékos

eloszlésa az egyes mintavételi hdnapokban
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A szovettani metszetek feldolgozasa soran kapott eredmények bemutatasa

A Balatonban megtalalhatd karikakeszeg petefészkében a kiilonbozo fejlédési staddiumban
1évo sejtek aranyat a 38. abran kovethetjiik nyomon. Kora tavasszal megjelennek a vitellogenezis
stadiumaban 1év0 sejtek, de a fejlddésben 1évé vakuolizalodo sejtek mennyisége (32,34 %) joval
meghaladja azokét. Aprilisban megkezdddik az ivas, a szikkel telt sejtek szazalékos aranya megnd
(28,8 %), de még folyamatos sejtépité folyamatok zajlanak egészen juniusig. Nyar kozepére
kiliriilnek a feltehetéen ovulalt oocytdk a petefészkekbdl, €és helyiiket atveszik a vakuolizalodas
elotti stadiumban 1év0 sejtek. Augusztusban megkezdddik a fejlettebb stadiumba 1€pd sejtek
mennyiségének novekedése és tél elejére mar talalhatok (8,01 %) a ivarmirigyekben vitellogenezis

stadiumaban 1€v6 oocytak (4. sz. melléklet).
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38. abra A karikakeszeg ikrasainak petefészkébdl készitett szdvettani metszeteken talalhato

eltérd fejlodeési stadiumban 1€vo sejtek szazalékos aranya az egyes mintavételi honapokban

Az ivari szteroid hormonok mérésébdl szarmazd eredmények bemutatisa

A balatoni karikakeszeg ikrasaiban mért hormon koncentraciok tanulmanyozdsakor a
kovetkezdket allapitottam meg (39. abra). A progeszteron szintje kora tavaszi értéket kovetden
aprilisban lecsokken (16,39 PG/ml) majd majusban megemelkedik, hogy aztin juniusra RIA
modszerrel meghatarozhatatlan koncentracioban legyen jelen a keringésben. Juliusban a
vérplazméban 1év6 szintje megemelkedik (811,37 PG/ml), majd fokozatosan csokken szeptemberig.
Novemberben éréke eléri a 157,1 PG/ml-t. A 17-B-Osztradiol marciustol jaliusig fokozatosan
novekszik, majd csokken, juliustdl koncentracidja ismét megemelkedik és novemberig nem is
csokken vissza (126,71 PG/ml). A tesztoszteron koncentracidja mar sokkal érdekesebb lefutést
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mutat. A tavaszi idészakban értéke alacsony szintrdl (443,67 PG/ml) hirtelen megemelkedik, majd
hirtelen lecsokken, hogy aztdn janiusban ismét megemelkedjen (811,37 PG/ml). Juliusra
koncentracidja lecsokken 118,67 PG/ml-re, majd augusztustdl ismét novekvd tendenciat mutat.
Szeptemberben nem volt alkalmam meghatarozni a tesztoszteron koncentracidt, de a 17-B-

Osztradiol szintjébdl kovetkeztetve az androgén koncentracidja is fokozatos emelkedést mutat
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mintavételi hénap

39. abra A karikakeszeg ikrdsaiban mért ivari szteroid hormonok koncentracidinak alakulasa az
egyes mintavételi honapokban (atlag + széras, E2: 17-B-0sztradiol, P: progeszteron, T:

tesztoszteron)
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4.3. Az eredmények értékelése

4.3.1. A Dunabdl gyitijtott fajok ivari ciklusanak bemutatasa

4.3.1.1. A balin ivari ciklusa

A kora tavaszi, marciusi, ivasi idészakban a balin GSI értéke igen magas. Petefészkében
kizardlag csak a vakuolizalodas elotti illetve a vitellogenezis stadiumaban 1€vo sejteket taldltam,
ami egyértelmiien arra utal, hogy a petefészkekben ivasra érett oocytdk vannak. Az érett
follikulusok nagysaga eléri a 2000 pm-es atmérdt is. Ekkor a legnagyobb a petefészekben 1évo
sejtek mérete. Szamos valddi csontoshalfaj esetében, mint ahogy balinban is, a progeszteron
koncentracidja a végsd oocyta érés alatt is alacsony marad, illetve alig valtozik (CARRAGHER ¢és
kialakulo hatasa, aminek kovetkeztében kizardlag a gonddok kozvetlen kozelében 1évo kapillaris
halézatban taldlhaté meg. Mivel metabolizmusa igen gyors, aranyhalban 6-10 6raval (KAGAWA et
al. 1983) a pisztrangfélékben 1-3 nappal az ovuldcid6 utan lebomlik (YOUNG et al. 1983),
feltételezhetéen a mintavételezések mar a metabolitikus folyamatok utdn torténtek. A 17-f-
magyarazhat6. Az ivast kovetden aprilisban a GSI érteke 1 % ald csokken, a petefészek dontd
tomegét a protoplazmas fejlédési szakasz (elsddleges oocyta ndvekedés) kiilonb6zd stadiumaiban
1év6 oocytak adjak, a a szikkel telt, vitellogenzis stadiumaban 1€vo sejtek kitiriilnek. Természetesen
a petefészekben mitotikusan 0szt6édd oogoniumok, az ivast megeldzéen nem ovulélt oocytak €s az
ivas soran le nem rakott ikrak is vannak. Az utdbbi két sejtcsoport felszivodasi folyamaton megy
keresztiil. Az ovariumban mindezek mellett atretikus folyamatok is zajlanak, amelyek elsdsorban az
ebben az iddszakban legfejlettebb stadiumban 1€vo ,,funkciondlo/€l6” oocytdkat érinti, azaz azokat
a sejteket, amelyek a protoplazmas fejlddési szakaszban vannak. Minden valoszinliség szerint ezek
szama kozvetleniil az ivasi id0szak utan tovabb csokken. Az ivarsejtek fejléddéséért, valamint azok
éréséért felelés hormonok koncentracidja ezzel szemben csokken. A kora tavaszi ivast egy
rendkiviil hosszl, nyari regeneracios idoszak koveti. A tesztoszteron koncentracioja ekkor éri el
legmagasabb értékét. Az Osztrogének prekurzoraként a vérplazmaban akkor jelenik meg nagy
mennyiségben, mikor mar nincs ra tovabb sziikség az aromatizalédds folyamataban (CAMPBELL
1976) A szaporodésbioldgiai paraméterek alakulasat figyelve megallapithatd, hogy az oocytak

fejlodése oktober honapban vesz lendiiletet. Ekkor a petefészkek relativ tomege az eddigi érték
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nyolcszorosara nd, hiszen megindul a sejtekben a szikfelhalmozddas, és a vitellogenezis
stadiumaban 1év0 sejtek mennyisége meghaladja vakuolizalédéas eldtti, protoplazmas fejlédési
stadiumban 1évd sejtek szamat. A petefészek tomegének dontd részét a vitellogenezis fejlédési
allapotban 1év6é oocytdk teszik ki, melyek mérete eléri az 1800 um-t. A petesejtek fejlodését, a
szikanyag felhalmozasat a 17-B-6sztradiol hormon szabalyozza, vérben 1év6 koncentracioja eléri az
ivari ciklus alatt mért legmagasabb értékét. Annak ellenére, hogy a petefészek relativ tomege mar
oktoberben szdmottevd a halfaj esetében, a GSI értéke fokozatosan tovabb nd az ivasig a téli
honapok alatt. A GSI értékének téli honapok alatt torténd ndvekedése azt jelzi, hogy az ikrasokban
az ivast megel6z6 3-4 honapban még intenziv sejtépitd folyamatok zajlanak. Ezek mar nem
,»mindségi jellegli” valtozasok (atmenet egyik fejlddési allapotbdl a kdvetkezdbe), hanem a mar
kialakult, vitellogenezis stadiumaban 1évO sejtek gyarapodéasa. Ez mar nem darabszambeli, hanem
az egyes sejtek méretbeni gyarapodasat (szikfelhalmozodas) jelenti. Erre utal a follikulusok
atmérdinek novekedése is, ami igen kismértékii oktober és marcius honapok kozott.

A ivasi idOszakot megel6zden a vakuolizadlodo sejtek hianya €s a vitellogenezis stadiumaban
1€v6 sejtek homogén mérete azt jelzi, hogy a balin az egy évben egyszer ivo fajok koz¢ tartozik. Az
altalam vizsgalt szaporodésbiologiai paraméterek alakuldsa az ivasi gyakorisaggal kapcsolatban
alatdmasztjak a ivasi viselkedésre vonatkozo megfigyeléseket, miszerint a balin az ivasi kornyezet
tényezOinek hatdsara felkésziilt oocytait egyszerre érleli be, az érett oocyta-allomanyon beliil az

ovulaci6é szinkronizalt €s az ikra lerakasa egy alkalommal torténik.

4.3.1.2. A bagolykeszeg ivari ciklusa

A bagolykeszeg petefészkében kora tavasszal a petesejtekre mar nem jellemzd a mindségi
jellegli atalakulasok, azaz egyik fejlodési stadiumbol a masikba. A vitellogenezis stadiumaban 1€vo,
szikkel telt oocytdk ovulacidra éretten toltik ki az ovariumokat. Mellettiik csak a protoplazmas,
vakuolizalodas el6tti stadiumban 1évo sejtek vannak jelen a petefészkekben. A GSI értéke fajra
jellemzden igen magas, ami az ivasra €rett, vitellogenezis stadiumaban 1év0 sejtek nagysagara és
mennyiségére utal. A follikulusok atmeérdi elérik a 2400 pum-t. A vérplazméaban mért ivari szteroid
hormonok koncentraciéi magas értéket mutatnak. A progeszteron hormon végsé oocyta érést
stimuldld szteroidként (SCOTT ¢és CANARIO 1987) szabalyozza az ovulacids folyamatokat.
Altaldban alacsonynak mondhat6 értékei mellett koncentracidja ekkor igen magas. Aprilisban a
petefészkek relativ tomege tovabb nd, feltételezhetéen ekkor kovetkezik be az ivas. A follikulusok
ekkor felszakadnak és az érett ikra kikeriil a halak szervezetébdl. fvast kovetéen a GSI értéke
hirtelen lecsokken, ami a petefészkek kiiirtilésére utal. Nyar kdzepére a petefészekben mar csak a

protoplazmas, illetve a vakuolizalodas stddiumdban 1€vé oocytak talalhatdoak meg. Az ovariumok
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relativ tomege tovabb csokken ¢€s ezzel parhuzamosan a petefejlodésért felelds szteroid hormonok
mennyisége 1s fokozatosan csokkend tendenciadt mutat. Az follikulusok nagysdga nem haladja meg
az 1400 pm-t. Augusztus honapban a GSI értéke 2 % ald csokken és megkezdddik az igen rovid,
par hetes nyari regenerdcios i1ddszak. Az ivarsejtek fejlddését szabalyozd 17-B-6sztradiol
koncentracidja alig mérhetd mennyiségben van mar csak jelen a vérkeringésben és a sejtek
nagysaga homogén eloszlast mutat 800-1200 pm kozott. A tesztoszteron ezzel szemben emelkedni
kezd. A 17-B-0sztradiol eléhormonjaként az 6sz elején egy része datalakul Gsztrogénné, ami
stimulalja a rovid nyari “ledllast” kovetd fejlodési folyamatokat. Bagolykeszegben a szikberakodas
szeptemberben kezdddik el. A vakuolizalodas-szikberakddas stadiumok kozotti atalakulas
ugyancsak faji jellegzetesség. Osszehasonlitva, a jaszban a sejtek szikberakodasi folyamata mar
augusztusban, mig a balin fajban csak oktober honapban kezd6dik meg. Ennek hatterében az eltérd
¢letmodbeli sajatossagok allhatnak, hiszen mindharom faj eltéré6 modon késziil fel a téli nyugalmi
idészakra valamint a kora tavaszi ivasra. Feltehetden a téli honapokat megel6zo, eltérd
taplalekbazis adottsagai okozzdk ezeket a fajok kozotti latvanyos szaporodasbiologiai
kiilonbségeket. Oktdberre azonban mindharom faj esetében tobbeé-keveésbé kialakul a vitellogenezis
stadiumaban 1évo sejtek dontd tobbsége €s a téli honapokban, illetve az ivast megeldzo kora tavaszi
iddszakban a sejtek kozott mindségbeli atalakulasok folyamata nem jellemzd. Elérik ivaskori GSI
értékiiknek 60-70 %-at. Bagolykeszegben a progeszteron hormon koncentracidja hasonléan a
jaszban tapasztaltakhoz, emelkedni kezd, ezzel parhuzamosan kezd novekedni ugyancsak a 17-f3-
Osztradiol szintje, ami a balinban mért értékek alakulasaval azonos. Feltehetden jaszban mar csak
igen kis mértékben zajlanak ivarsejtefejlodési folyamatok a téli honapok kozeledtével, hiszen ekkor
a harom faj koziil csak a jaszban csokken jelentésen az Osztrogén szintje. Oktober honapra a
bagolykeszeg oocytdinak atmérdi elérik az 1800um-t, amelyben ugyancsak hasonlit az el6bb
emlitett két fajhoz.

A ivasi id0szakot megel6zOen a vakuolizdlodd sejtek igen kis mennyisége (1,8 %) ¢és a
vitellogenezis stadiumaban 1év0 sejtek méretének homogén eloszlasa azt jelzi, hogy a bagolykeszeg
az egy €vben egyszer ivo fajok kozé tartozik. Az altalam vizsgalt szaporodasbiologiai paraméterek
alakuldsa az ivasi gyakorisaggal kapcsolatban aldtamasztjadk a ivasi viselkedésre vonatkozo
megfigyeléseket, miszerint a bagolykeszeg az ivasra felkésziilt oocytait egyszerre érleli be, az érett
oocyta-allomanyon beliil az ovulacid szinkronizalt és az ikra lerakdsa egy ivasi idészakban egy

alkalommal torténik.
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4.3.1.3. A jasz ivari ciklusa

A jaszra vonatkozd adatok alapjan megallapithatd, hogy mar az ivés eldtti idészakban igen
magas az ovarium relativ tomege €s az ivasig a GSI értéke még igen jelentdsen megnd. Marcius
honapban éri el rendkivill magasnak mondhatd, maximalis értékét. Ekkor a vitellogenezis
stadiumaban 1év6 sejtek leginkabb nagysagban gyarapodnak, de emellett nem zarhat6 ki szdmbeli
novekedésiik sem. A szikkel telt oocytdk kozel 80 %-a az 1300-1600 pm—es mérettartomanyba
esik. A jasz ivésa, ellentétben az eldbb emlitett balinéval, aprilis honapra is elhuzodik. Ekkor még
folyamatos az ér6 follikulusok ndvekedése, atmérdjik eléri a 2100 pm-t is. A vitellogenezis
stadiumaban 1év6 sejtek mennyisége 20 % ald csokken, és a szovettani metszeteken jol
megszamlalhatéak a kitiriilt, ovulalt follikulusok is. Az elhiz6d6 ivasnak koszonhetden a
petefészek relativ tomege jelentdsen lecsokken, ezzel parhuzamosan a vérben keringd progeszteron
koncentracidjanak szintje is csokkend lefutast mutat. Az ivarsejtek fejlddése a 17-B-Osztradiol és a
tesztoszteron hormon szint emelkedésének koszonhetden tovabb folytatodik. Az ,.elsérendii oocyta
— vakuolizalod6 sejt” atalakuldas a junius-julius honapokra esik. Az datalakulds stimuladldsa, a
hormonszintek figyelembevételével, feltehetben nem igényel tulzott mértékli endokrin
szabalyozast, ekkora ugyanis a 17-B-Osztradiol és a tesztoszteron hormon koncentracidja is
csokkeni kezd. Juliusra GSI 1 %-ra csokkend értéke azt jelzi, hogy ekkora tehetd a jasz fajra
jellemzd, néhany napos nyari regeneracios iddszaka, a follikulusok atmérd alig éri el az 1000pum-t.
Ez a regeneréacios idoszak a sejtek eltérd fejlodési allapotat tanulmanyozva nem is nevezhetd
egyértelmiien “nyugalmi idészaknak”, habar a vérplazmaban mért hormonszintek, tobbé-kevésbe,
ebben az iddszakban érik el legalacsonyabb értékiiket. Ez alol a 17-B-0sztradiol kivétel, ez a
szteroid hormon tipus ugyanis jiniusi minimumat kovetden, ekkor mar stimuldlja az ovariumot a
protoplazmaz allapotban 1évd oocytdkat a vakuolizalodas stadiumaba torténd atalakulasara.

A vitellogenezis folyamata igen koran, mar augusztus hdénapban megkezdddik, jelentds
novekedést okozva ezzel a petefészkek relativ tomegében és a follikulusok nagysidgaban. A
vakuolizadlodas folyamata a nyar masodik felében rendkiviil intenziv és szeptember-oktober
honapra befejez0dik. A metszeteken meghatarozott fejlodési stddiumok szézalékos ardnyainak
valtozasait kovetik az oogenezisért felelds hormonok vérben meghatarozott koncentracioi is. A
szikberakodas a nyar végén megkezdddik €s az ivasi iddszak kezdetéig tart, folyamatos novekedést
okozva ezaltal a sejtek nagysagéaban ¢és a petefészkek relativ tomegében. A petefészket felépitd, a
vitellogenezis stddiumaban 1év0 oocytak mérete, mar szeptember-oktoberben rendkiviil homogén.

Oktoberben megkozelitik a tavaszi ivaskor jellemz6 follikulus nagysagot.
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4.3.1.4. A marna ivari ciklusa

A marna ikrasainak petefészkében az éves ivari ciklus folyaméan igen intenziv sejtépitd
folyamatok zajlanak. Ezt a megallapitast tdmasztjak ald szaporodasbiologiai paraméterek éves
szintli valtozasai a mintavételi honapok soran. A marna petefészkébdl készitett szovettani metszetek
tanulmanyozéasakor egyértelmiien lathato, hogy az ivas idejének meghatarozasara ezek az adatok
kevésbé alkalmasak. A tavaszi iddszakban az eltérd fejlodési stadiumban 1évo sejtek szdmanak
egymashoz viszonyitott ardnya alig valtozik. Azonban a GSI értékeit figyelembe véve
megallapithatd, hogy a sejtépitd folyamatok januar honaptdl kezdve folyamatosan zajlanak. Ezt
tamasztja ald nemcsak a vérben keringd tesztoszteron koncentracionak rendkiviil magas értéke,
hanem a follikulusok atmérdinek alakulasa is, hiszen mar ekkor igen széles skalan mozognak, elérik
az 1800 pm-es nagysagot is. Marciusban feltehetden bekdvetkezik az ivas, ekkor a legmagasabb a
GSI értéke. A januarban jellemzd magas tesztoszteron mennyiség egy része 17-B-Osztradiol-1a
alakul, az 6sztogén ekkor éri el maximalis értékét az éves ivari ciklus folyaman. A progeszteron
koncentracidja eléri legmagasabb szintjét, biztositva ezzel az oocytak végsd érését. A follikulusok
atmérdje 2200 um-re novekszik és ez a novekedés aprilis hdnapban tovabb folytatodik. Az ivas,
hasonldan a karikakeszeghez, ebben a fajban is elhuzodé folyamat. PONCIN és munkatarsai (1996)
medencékben tartott marnaknal megfigyelték, hogy az elhuz6do ivasi idészak alatt megkdzelitdleg
15 napos id6kézonként 4 illetve 10 alkalommal is képes a marna ivni. Hasonl6 eredményre jutott
LIBOSVARSKY és STERBA (1981), akik a marnanak egy szaporodasi idészakon beliil tobb ivasat
is leirtak.

Az aprilis honapban gyiijtétt mintaban a vitellogenezis stadiumaban 1€vé oocytak szdma
meghaladta a vakuolizalodok mennyiségét, azonban egymashoz viszonyitott aranyaikban jelentds
mértékben elmaradtak a karikakeszegben szamitott aranyokhoz képest. Az ivast megelézden a
vakuolizalodo, illetve a vitellogenezis fejlédési stddiumban 1évé oocytdk ardnya egyrészt faji
sajatossag lehet. FeltételezhetOen, a karikakeszeg ivasi id0szaka hosszabb, mint a marnaé, és ikrajat
1s tobb részletben rakja le. Hosszabb ivasi id0szakat igazolja, hogy karikakeszegben juliusban még
talaltam szikkel telt oocytakat, mig marnaban ekkora mar kiiiriiltek a vitellogenezis stddiumaban
1évo sejtek. A masik lehetséges magyarazat az, hogy a karikakeszeg ivasa néhany héttel késébb
kovetkezik be. Ez id0 alatt petefészkében tovabbi vakuolizal6édd oocytdk Iéphetnek tovabb a
vitellogenezis fejlodési stddiumba. Majusban a GSI értéke fokozatosan csokken és ezzel
parhuzamosan fokozatosan csokken a vérplazmaban mért 17-B-6sztradiol koncentracio is.

A petefészekben a nyari honapok elejéig talalhato vitellogenezis staddiumaban 1év6 oocyta €s
ezeken tilmenden a vakuolizalodas stddiumaban 1év0 sejtek is elég nagy szdzalékban vannak jelen,

ami a folyamatos sejtutanpoétlasra utal. A sejtek fejlodésért felelds 17-pB-Osztradiol és tesztoszteron
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hormon koncentracioja jalius honapig ingadozik, kovetve az ivarsejtek fejlddésének tendencidjat,
azonban jaliusban mindharom szteroid hormon minimalisra csdkken a keringésben. A GSI értéke
juliusban még nem éri el minimum értékét, ugyanis a petefészkekben még az érett, de nem ovulalt,
valamint a follikulusb6l kikeriilt, de le nem rakott ikrak felszivodéasa zajlik. A karikakeszegéhez
hasonlod, igen révid regeneracios iddszak augusztusra befejezddik, bar ekkor a petefészkek relativ
tomege 2 % ald csokken, azonban a gonaddokban megndvekszik a vakuolizalédasstadiumaban 1évo
sejtek szamanak egymashoz viszonyitott aranya, valamint megjelennek a vitellogenezis stddiumaba
1€p6 oocytak is. Szeptember honapban a marna és a karikakeszeg petefészkében 1€vo sejtek néhany
tekintetben igen hasonld képet mutatnak. Petefészkeik szinte azonos aranyban tartalmazzik a
kiilonb6zd fejlodési stadiumban 1év0 oocytdkat, a progeszteron hormon koncentracidjara lassu
emelkedés jellemzd, mig a tesztoszteron szintje csokkend tendencidt mutat. A 17-B-Osztradiol
koncentracidjanak alakulasabol megéllapithatd azonban, hogy a karikakeszegben a nyari
regeneracios 1doszak feltehetden sokkal kifejezettebb, ezt kdvetden Osztrogén hormonjanak
koncentracidja fokozatosan kezd el novekedni az dszi honapokban. Ezzel szemben a marnaban a
szeptemberi alacsony 17-B-0sztradiol koncentracidt ugrasszeri novekedés jellemzi oktober
hénapban.

Oktober honapban a GSI értéke a marnanal fele akkora, mint a karikakeszegnél. Az index
értéke azonban a késd Oszi €s a téli hdnapokban is ndovekszik. A ndvekedés nem nagy mértéki, de
folyamatos €s egyenletes. A sejtek mindségbeli atalakulasa egyik fejlddési stadiumbol a masikba is
lassabb iitemben megy végbe, mint a karikakeszegben. Mind a marnaban, mind a karikakeszegben
a tesztoszteron koncentracioja a téli honapok kozeledtével fokozatosan tovabb csokken, mig a 17-f-
Osztradiol és a progeszteron szintje ndvekszik. A tesztoszteron koncentracidjanak ingadozo
tendencidja az €ves ivari ciklus alatt arra enged kovetkeztetni, hogy szdmos mas ivarsejtfejlodési
folyamatra hatassal van. Feltehetden részt vesz a szikberakodas folyamatdban, valamint feedback-
mechanizmuson keresztiil hat a hipofizisben a GtH termelésére (CRIM és EVANS 1979).

A marnaban a vitellogenezis folyamata valamivel késobb kezdddik, mint a karikakeszegben.
Ezt tdmasztja ald az oktoberi mintdban a vitellogenezis stadiumdban 1évd sejtek szdmaranyara, ami
néhany szdzalékkal magasabb a karikakeszegben. Mivel a vitellogenezis feltehetden egyik faj
esetében sem sziinetel a téli hdnapokban a kora tavaszi honapokban vett mintdkban, a vitellogenezis
stadiumaban 1€vo sejtek szama meghaladja az oktoberben meghatarozottakét.

A marna petefészkében a késdé Oszi €s a téli honapokban nem csak mennyiségi valtozasok
zajlanak. Oktober €s januar honapok kozott a vakuolizalddo sejtek €s a vitellogenezis stadiumaban
1év6 oocytak szdma is szignifikansan ndtt. Ez a mindségi valtozas azt jelenti, hogy a vakuolizalodo
sejtek egy részében befejezddik a vezikulumok képzddése és a megkezdett vitellogenezis, azaz a

szikfelhalmozodas folyamata tovabb folytatodik. Ezzel ellentétben SZABO (1960) kordbban
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vizsgalta a petényi marna (Barbus peloponnesius petenyi Heckel, 1852) petefészkének éves
ciklusat, munkajaban megallapitotta, hogy az altala mintdzott petényi marna egyedekben a
vitellogenezis kis mértékben megkezdddik ugyan az 6szi honapokban, de az Osszel, illetve kora
tavasszal fogott példanyok petefészkei kozott sem kiilalakilag, sem szOvettanilag nem tudott
lényeges kiilonbséget leirni.

A marna esetében is megallapitottam, hogy az ivast megeldz6 hoénapokban mind a
vakuolizadlodd, mind a vitellogenezis stadiumaban 1évo sejtek mérete rendkiviil heterogén. Ez a
marna esetében is parcialis ovulaciora és szakaszos ivasra utal. A marna azonos fejlddési stadiumu

oocytdjanak atmérdje csaknem dupléja a karikakeszegének.

4.3.1.5. A bodorka ivari ciklusa

Hazéankban a bodorka ivasa kora tavasszal, marcius-aprilis honapban zajlik kb. 8,1 — 13,4 °C
fokos vizben, ezzel ellentétben a cseh koztarsasagi Dyje folyoban a bodorkak ivasa majus kdzepén
torténik14-16 °C fokos vizhémérséklet mellett (LIBOSVARSKY et al. 1985). A belgiumi Meuse
folyon végzett kutatas soran a bodorka ivasat ugyancsak éaprilis-méjus honapokban tapasztaltak,
ekkor a vizhémérséklet atlagosan 10 -18 °C koriili volt (KESTEMONT et al. 1999).

Marciusban a dunai bodorkék petefészkében kizarolag csak vakuolizalodas eldtti, valamint a
vitellogenezis stadiumaban 1€évé sejtek talalhatdbak meg. A szikkel telt oocytdk szama joval
meghaladja a protoplazmds stddiumban 1év0 sejtek mennyiségét, ami egyértelmiien utal a
hamarosan bekovetkezd tomeges ovulaciora. GSI értéke igen magas, szinte eléri a balinndl és a
bagolykeszegnél mért értékeket. Oocytainak atmérdi hiien tiikrozik a szdvettani metszeteken
tapasztaltakat, miszerint az ovariumokban csak a vakuolizalodas eldtti valamint a vitellogenezis
stadiumaban 1€vo sejtek talalhatdoak meg. A protoplazmas sejtek mérete nem haladja meg a 400 um-
t, mig a szikkel telt oocytdk homogén eloszlast mutatnak 1100-1700 um kozott. Hasonld
megfigyeléseket tett LIBOSVARSKY és munkatarsai (1985), akik ivast megelézéen a mintazott
bodorkak petefészkében dontden 970-1670 pum atmérdji sejteket taldltak. KESTEMONT ¢és
munkatarsai (1999) kozvetleniil az ivasi iddszakot megelézdéen mérték a vizsgalt egyedekben a
legmagasabb tesztoszteron koncentraciot, ami aztan fokozatosan csdkkent az ivast kdvetden. Az
altalam mért tesztoszteron koncentracié alakuldsa hasonld tendenciat mutat a Meuse folyon
tapasztaltakkal, ivast kdvetden a mért koncentracio értékekben csokkend tendencia figyelhetd meg
augusztus honapig.

A bodorka ivasi id6szaka rovid, aprilisra kiiiriilnek a petefészekbdl az érett oocytdk és az
ovarium dontd tomegét (83 %) a vakuolizdlodas eldtti sejtek adjak. A GSI értéke hirtelen

lecsokken, majd nyar végéig tovabbi 0,74 %-ot siillyed. Az oogenezisért felelds 17-B-0sztradiol és
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tesztoszteron hormonok koncentracioi elérik legalacsonyabb szintjiiket, ezzel ellentétben a
progeszteron értéke az 4dprilis honapban mérthez képest ndvekszik. Feltételezhetben a
bagolykeszeghez hasonldan, ekkor a bodorka petefészkében is megkezdddik a szikberakddas
folyamata (0,5 %), valosziniileg a vérben meghatarozott 0sztrogén koncentracidéja emiatt nem
csokkent 10 PG/ml al4, ahol a RIA moddszer érzékenységén kiviil esett volna. Oktober honapra a
vitellogenezis stadiumaban 1évo sejtek egymashoz viszonyitott szdzalékos ardnya eléri a 40 %-ot.
GSI értéke ugrasszeriien megemelkedik, eléri az ivaskori érték 63 %-at. Az ivari szteroid hormonok
koncentracioi emelkedd tendencidt mutatnak hasonloan a jaszban tapasztaltakéhoz. A téli honapok
alatt feltételezhetéen a GSI értekének novekedése, az eltérd fejlodési stadiumok szazalékos
aranyainak valtozéasa, valamint a follikulusok méretbeli ndvekedése oktober és marcius honapok
kozott azt jelzi, hogy az ikrasokban az ivast megel6zd 3-4 honapban még intenziv sejtépitd
folyamatok zajlanak. A mar kialakult, vitellogenezis stddiuméban 1év6 sejtek gyarapoddsa, ami mar
nem darabszambeli, hanem az egyes sejtek méretbeni novekedését jelenti.

Bodorka esetében is megallapithatdo az altalam vizsgalt szaporodasbiologiai paraméterek
alapjan, hogy az ivasi id0szakot megelézden a vakuolizdlodo sejtek hidnya és a vitellogenezis
stadiumaban 1évo sejtek homogén mérete jelzi, hogy a bodorka az egy évben egyszer ivo fajok kozé
tartozik. A bodorka az ivasi kornyezet tényezdinek hatasara felkésziilt oocytait egyszerre érleli be,
az érett oocyta-allomanyon beliill az ovulacid szinkronizalt és az ikra lerakdsa egy alkalommal

torténik.

4.3.1.6. A karikakeszeg ivari ciklusa

A karikakeszeg ivari ciklusa sordn az oogenezis nem azonos intenzitdssal zajlik. Ezt
igazoljak a GSI adatok, a kiilonbozé atmeérdjii follikulusok szdmanak egymashoz viszonyitott
aranyai, a szovettani metszetekkel kapcsolatos vizsgalatok, valamint az ivari szteroid hormonok
meghatarozasabol kapott eredmények is.

Az ivast megeldz0 egy-masfél honapban (marcius) a petefészekben rendkiviil intenziv
mindségi €s mennyiségi valtozdsok zajlanak, amik a tavasszal bekovetkezd vizhomérséklet
fokozatos novekedésével parhuzamosan indulnak be. Ez az ivari ciklus legintenzivebb szakasza,
amely a szamszerisithetd szaporodasbiologiai mutatokban is megmutatkozik. A GSI értéke mar
ebben a honapban igen magas (7,88 %), az ovariumban pedig mindharom fejlédési stadiumot
képviseld oocytakat talalunk. A follikulusok atmérdi azonban a kdvetkezd honapig mar csak kis
mértékben valtoznak. Az ivari szteroid hormonok koncentracioi ekkor még kozepesnek

mondhatdak. A zavartalan oogenezist biztositd mindkét hormon (17-B-6sztradiol, tesztoszteron)
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szintje novekedni fog a tavaszi kornyezeti tényezOk hatasara, felkészitve az egyedeket a
szaporodasra.

Aprilis honapban vesz ismét lendiiletet az oogenezis, ami a nappalok hosszabodésaval, a
homérséklet novekedésével és a felszaporodott taplalék bazissal magyardzhaté (GLENN és
WILLIAMS 1976). A GSI értéke (12,6 %) rovid idon beliil szinte megduplazodik, és eléri a
BRYLINSKA és ZBIKOWSKA (1997) altal is meghatarozott 3,8 - 21,2 %-os, atlagosan 12,45 %,
értéket. Ezzel péarhuzamosan a vitellogenezis stddiumdban 1évé oocytdk szama megnd és
mennyisége eléri a vakuolizdlodo sejtek szamat. A petefészek relativ tomegének novekedéséhez
egyrészt hozzajarul a vitellogenezis stddiumaban 1évo sejtek szamdnak novekedése, masrészt a
sejtekben felhalmoz6do szikanyag az egyes sejtek méretét is megnoveli, amely szintén hozzajarul a
GSI értékének novekedéséhez. A vitellogenezis stddiumaban 1évd follikulusok atmérdje eléri az
1500 pm-t. A vérplazmaban mérhetd tesztoszteron szintje ugrasszerlien megnd, legmagasabb
értékét RINCHARD ¢és munkatarsai (1997) a végsd oocyta érés alatt mérték. Vele egyiitt a 17-p-
Osztradiol koncentraciéja is emelkedik. A tesztoszteron koncentracidjanak ilyen mértéki
novekedése azokra a petefészkekre jellemzd, melyekben teljesen érett, ovulaciora kész sejtek
vannak (KOBAYASHI et al. 1987). Az ivas feltehetden mar aprilis végén, majus elején
megkezdddik, 13,4 — 17,8 °C vizhémérséklet mellett. Ezzel ellentétben a Vistula folyon
BRYLINSKA és ZBIKOWSKA (1997) az ivas kezdetét majus honap kozepétd] figylete meg 18 —
19,4 °C vizhémérsékletnél. Megallapitottak tovabba, hogy a karikakeszeg ivasi iddszaka erdsen
fligg az adott teriilet hdmérsékleti adottsagaitdl, ugyanis elterjedési teriiletének délebben fekvo
részein az ivas kordbban megkezdddik (aprilistol, 9,6 °C vizhdmérséklet mellett). A 17-B-6sztradiol
nem alakul ki jellemzd csuicsa ennek a hormonnak, hiszen a karikakeszeg jellemzden tobbszor ivo
faj, igy petefészkében egy ivasi id6szakban tobb ikra-adag érik meg. Az éréshez elengedhetetlen a
17-B-0sztradiol szerepe, amelynek hatésa ,,szétmorzsolddik* az egyes érd oocyta-adagok kozott.
BRYLINSKA és ZBIKOWSKA (1997) alatimasztotta azt a korabban irt megfigyelést, hogy a
kétszer vagy tobbszor is. Legjellemzdbb ivasi gyakorisagként (78,3 %) az egy ivasi idészakon
beliili kétszeri ivast figyelték meg. A masodik ivas juniusban torténik 18 -29 °C vizhomérséklet
mellett. Sajat vizsgalataimban nem talaltam egy évben egyszer ivo egyedet, a mintazott egyedekre -
az altalam viszgalt szaporodasbiologiai mutatok altal, - kivétel nélkiil jellemzd az elhuzodo,
tobbszori ivas.

A halfaj esetében az id6ben igen elhtizddo aprilis-majus €s janiusi ivasi iddszakot csak egy
igen rovid, néhany hetes regeneracios iddszak koveti julius honapban (RINCHARD és

KESTEMONT 1996). Az ivasi idOszakban a tesztoszteron koncentracidja megemelkedik,
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legmagasabb értékét aprilisban éri el. Az androgénbdl kialakuld 17-B-0sztradiol ndvekedésének
tendencidja koveti a tesztoszteronét, maximalis koncentracidjat egy honappal késdbb juniusban éri
el. A GSI érteke ivas utan 3,17 %-ra csokken. A petefészekben tilnyomo tobbségben ekkor a
protoplazmas ndvekedes, azaz vakuolizalodas eldtti stadiumaban 1év6 oocytakat talaltam meg. Ezek
mérete nem ¢éri el a 300 um-t. A legkezdetlegesebb fejlodési stddiumban 1évo sejtek mellett kis
mennyiségben meg tudtam kiilonboztetni a vakuolizalodd ¢€s a vitellogenezis stadiumdban 1évd
sejteket is, ami feltehetden a petefészkekben zajlo elhuzodo ivarsejt-érés végkifejletére utal. Igen
kis mennyiségben lathatoak olyan sejtek is, melyek atretikus folyamatokon mennek keresztiil.
Citoplazmajukban felhalmozddott tartalék tapanyagaik ekkor lebomlanak ¢és a kdvetkezd
sejtgeneracid épitOkoveiként hasznosulnak tjra. Az ivari szteroidok koncentracidéi jaliusra
lecsokkennek, a szervezetben minimalisra csokken a reprodukciora forditott energia. Az oogenezis
elészOr augusztus-szeptember honapokban vesz lendiiletet, melyhez hasonlét RINCHARD ¢és
KESTEMONT (1996) is megfigyelt. Augusztusban megkezdddik a GSI értékének novekedése
(3,81 %). A petefészek relativ tomegének a novekedéséhez a vakuolizalédds stadiumaba 1épd,
valamint a vitellogenezis stadiumaban 1évé oocytdk jarulnak hozza donté mértékben. A
vakuolizalodd oocytdk mérete 300-550 um kozott valtozik, a szikanyaggal telitddd sejtek atmérdje
600-1000 um kozott mozog. Megkezdddik a progeszteron koncentracidjanak fokozatos emelkedése,
bar ez a szteroid hormon jellemzden alacsony szinten marad az egész ivari ciklus folyaman mas
fajok esetében is. Ez érthetd is, hiszen a progeszteron a végsd oocyta €rést szabalyozza, igy a ciklus
ivastol eltérd idopontjaiban, az irodalami adatok szerint, szerepe szinte elhanyagolhat6. Hasonlo
megfigyelést tett RINCHARD ¢és munkatarsai (1997), valamint SCOTT és CANARIO (1992) is,
allapotban 1évd szteroidok igen hamar lebomlanak. KIME (1992) szerint a pontyfelek
petefészkében igen intenziv az 5-a-reduktaz aktivitds, ami a hormon lebontasaért felelés. A
petefejlodés folyamatat szabalyozd 17-B-0sztradiol a progeszteronnal parhuzamosan novekszik.

17-B-0sztradiol eldhormonja (CAMPBELL 1976), is enyhe emelkedést mutat. Ebben a honapban
tehat a petefészek relativ tomegének a novekedése egy mindségi valtozasnak, nevezetesen a
vakuolizalodo sejtek kialakulasanak, valamint a vitellogenezis stadiumaban 1év6 sejtek meglétének
az eredménye. A vitellogenezis fejlédési szakaszban 1év0 oocytdk szama a vakuolizalodokéhoz
képest ekkor még elhanyagolhatd. Szeptemberben tovabb ndé a petefészekben a vitellogenezis
stadiumaban 1évo oocytdk szdma, ezaltal a petefészek relativ tomege is novekszik. A vitellogenezis
stadiumaban 1év0 oocytak atmérdje 500 pm-nél nagyobb, de nem haladja meg az 1000 pum-t. A
progeszteron koncentracidja tovabb emelkedik, a tesztoszteroné csokkenni kezd. Oktober honapban

ugrasszeriien megnd a vakuolizdlodo sejtek mennyisége és ezaltal a szikkel teli oocytak sz