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RUMINANTLARDA YETERSiZ BESLENMENIN SINDIRIMSEL ve METABOLIK
ADAPTASYONLAR ve UREME UZERINE ETKILERI'

Yves Chilliard Frangois Bocquier Michel Doreau

Ceviri: Omer UCAR* Yiicel UNAL** Sedat YILDIZ***

Yayin Kodu: 2005/02-C

Ozet: Yetersiz beslenme sonucu gozlenen kisa- (giinlerce) ve orta-vadeli (haftalarca) adaptasyonlar daha gok i¢ organlar igin
s6z konusudur. Diger dokularda ise uzun-vadeli tepki kademeli bir mobilizasyonu kapsar (yag>kas>kemik), fakat anatomik
bolgeler acisindan da bu siralamada farkliliklar gézlenir. Yetersiz beslenen hayvanlarda, viicut lipidleri en yogun olarak kullanilirken
(%80'e kadar), protein kullanim orani simrhidir (%15-20'ye kadar). Yetersiz beslenme esnasinda enerji sarfiyatindaki azalma,
gogunlukla kisa- ve orta-vadede beslenme aktivetesindeki diismeye ve i¢ organlarin kiitle ve faaliyetindeki azalmaya baglidir. Uzun
vadede ise, hem enerji sarfiyati ve hem de doku kiitleleri azalir, fakat her iinite doku agirligi bagina sarfiyatta belirgin bir azalma
olmaz. Azot kayiplarinda gozlenen diisiisiin nedenleri arasinda da azot akisindaki azalma, bobreklerin azot atimim diisiirmesi ve
bazen de lire geri-doniigiimiiniin artmasi sayilabilit. Tim bunlara ragmen, ruminantlarin yetersiz beslendiklerinde (yagam payimin
altinda) sindirim etkinligini artirarak bu durumu telafi edemedikleri gozlenmektedir. Yetersiz beslenme durumlarinda dokular
arasinda besin maddesi degigsiminde pek ¢ok hormon (insulin, biiylime hormonu, insulin-benzeri biiylime faktorii [, katesolaminler,
tiroit hormonlari, kortizol, leptin, vs) rol oynar ve dokular arasindaki bu degisim, i¢ ortamin dengede tutulmasinda (homeostazis)
ve/veya hayvanin verim faaliyetlerinin devamlih@inin saglanmasinda (teleoforez) 6nemli rol oynar. Bu da, ya gevresel dokularda
sentez ve/veya yikimlanmanin kontrolii (yag doku ve kas) veya substratlarin karacigerde doniisiimleri (glukoneogenezis, iirogenezis
ve ketogenezis) sayesinde saglanir. Ayrica, yetersiz beslenen hayvanlarda tireme siireci durabilir.

Anahtar sozciikler: Viicut depolari, sindirim, hormonlar, metabolizma, lireme, ruminantlar, yetersiz beslenme.

Digestive and Metabolic Adaptations of Ruminants to Undernutrition, and
Consequences on Reproduction

Summary: In response to undernutrition, short- (days) and medium-term (weeks) adaptations are more pronounced for
splanchnic organs than for other tissues. For the latter, the long-term response involves a sequential mobilization (fat>muscle>bone)
with relative priorities differing among anatomical sites. Among chemical components, the body lipids are extensively used (up to
80 %) in underfed animals, while the range of protein utilization is limited (up to 15-20 %). The decrease in energy expenditure
during undernutrition is mostly due to short- and medium-term decrease in feeding activity, and in the mass and activity of
splanchnic tissues. In the long-term, energy expenditure and tissue masses decrease concomitantly, but there does not appear to be a
significant decrease in the expenditure per unit tissue weight. Nitrogen losses decrease in response to decline in nitrogen fluxes and
also due to sparing by renal activities and sometimes by urea recycling. However, ruminants do not seem to be able to compensate
for a low level of intake (below maintenance) by an increase in digestive efficiency. Numerous hormones (insulin, growth hormone,
insulin-like growth factor I, catecholamines, thyroid hormones, cortisol, leptin, etc.) are involved in the changes during
undernutrition of nutrient fluxes between tissues (adipose tissue and muscle), or through hepatic conversions of substrates
(gluconeogenesis, ureagenesis and ketogenesis), in order to maintain the constancy of the internal environment (homeostasis) and/or
to sustain productive functions (teleophoresis). However, reproductive process may be blocked in underfed animals.
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1. GIRIS

Ruminantlar, yemin yetersiz oldugu dénemlere da-
yanabilme yetenegine sahiptirler ve bu durum mevsi-
me gore yem varliginin degistigi dogal sartlara uyum
stirecinin bir sonucudur. Bu nedenle de insanoglu, ev-
cil ruminantlarin bu 6zelliklerini kullanarak ekonomik
acidan veya yetistirme acisindan ¢esitli faydalar sagla-
mustir. Ornegin, etci sigirlar siklikla konserve ot varligi-
nin kisith oldugu kis siiresince yetersiz beslenirler; me-
rada ise viicut depolarini yeniden olustururlar. Ayni se-

kilde, gruplar halinde beslenen koyunlarda, yemleme
grup ortalamasina gore yapildigindan bireysel ihtiyac-
larinin degisik olmasina bagli olarak da yetersiz besle-
nebilirler. Bununla birlikte, yetersiz beslenme durumu
siit¢ii ineklerin erken laktasyon doneminde fizyolojik
olarak da gozlenebilir. Ancak, yetersiz beslenme ile il-
gili en biiylik sorun, otlarin biiylimesini kisitlayan el-
verigsiz iklim sartlarina bagli olarak meydana gelir ve
ozellikle kurak ve tropikal bolgelerde gozlenir. Bu gi-
bi durumlarda, ozellikle viicut yag1 ve protein mobili-
zasyonu stratejileri gibi biitiin diren¢ mekanizmalari

' Itis translated from a review entitled as “Digestive and metabolic adaptations of ruminants to undernutrition, and consequences on reproduction. Reprod Nutr Dev, 38:
131-152, 1998 with kind permission granted by both the author (Y. Chilliard, INRA, Theix, 63122-Ceyrat, france, e-mail: chilliar@clermont.inra.fr) and the editor.
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hayvanin verimliliginde ve ¢ogu durumda da, hayatta
kalabilme olasiliginda olduk¢a Gnemli ve belirleyici
rollere sahiptirler.

Sunulan makale, yetersiz beslenen ruminantlarda
sindirimsel ve metabolik adaptasyon mekanizmalarini
aciklamaktadir. Viicut depolarinin rolii, verimsiz hay-
vanlardaki yasam pay1 (YP) sarfiyatindaki degisiklik-

_ler goz oniine alinarak degerlendirilir. Verimli hayvan-
larda, beslenme ile iireme, gebelik, laktasyon ve biiyii-
me icin fizyolojik ihtiya¢ arasindaki iligkiler yem kay-
naklarinin yetersiz oldugu donemlerdeki adaptasyon
mekanizmalarim agiklamak i¢in kullamlmugtir. Gergek-
ten de, yem devamli olarak bol miktarda saglansa bile,
ihtiyagtaki degisimler dengesiz beslenme ile sonugla-
nabilir ki, bu da yemlemenin mutlak ve goreceli yeter-
sizligi arasinda bir ayrnima yol agar. Aymi gekilde, yem
miktarindaki degisimlere karsi olusan adaptasyonlari
da farkli zaman dilimleri bakimindan ele aldik: Giin
icindeki yemleme siklig1 veya yem varlifindaki giinliik
degisimlere bagl kisa-vade adaptasyonu (giin); bir kag
hafta icinde goziiken orta-vade adaptasyonlari; ve hay-
vanlarin farkli bir besinsel ve/veya fizyolojik agidan
yeni bir denge diizeyine ge¢melerini gerektiren uzun-
vade adaptasyonlari.

2. VUCUT AGIRLIGI ve BILESIMINDEKI
DEGISIKLIKLER

Ruminantlar yetersiz beslendiklerinde, canli agirlik-
taki (CA) kisa-vadeli azalmalar baslica bagirsak dolu-
luk degisimine (kuru madde alimindaki her kg bagina
azalma icin -4 ile -5 kg CA) baghdir. Ancak yem alimi
sabitlestiginde (orta-vade), CA degisimleri gogunlukla
organ ve doku kiitlelerindeki degisiklikleri yansitir.
Lacaune koyunlarmin siddetli yetersiz beslenmesi- du-
rumunda (0.34-0.40 YP), CA kisa-vadede (1-2 hafta)
hizla (yaklagik - %15), sonrasinda ise daha yavag oran-
da 60-80 giin boyunca gizgisel olarak - %30'a kadar
azalmistir (Sekil 1)'. Hatta, daha fazla bir kayip (%42)
yagli-kuyruklu Barbary koyunlarinda 62 giin a¢ kal-
mayla elde edildiyse de, 70 giin tekrar besleme ile
kaybin tamamen telafi edildigi gozlenmigtir®.

Sindirim kanali ve karaciger agirliklari, 6nceki bes-
lenmeden ¢ok, mevcut yem alimiyla pozitif iligkilidir
ve hizla degisirler (7-14 giin)’. I¢ organ alaninin tiim
bilesenlerinin, dzellikle rumen, bagirsaklar ve karaci-
gerin, orta-vade CA degisikliklerine oransal olmaktan
daha ¢ok katkida bulundugu goziikmektedir. Rumen
duvar kiitlesindeki degisiklik olasilikla rumen dolulu-
guyla iligkiliyken (hacim etkisi), bagirsak ve ozellikle

Ugar, Unal, Yildiz

A - Canhi agwrhik (kg)

75
] B 24YP
v
65 1
a) e
0.40YP 24YP
55
50 ] b L " Ll L3 T % 1 1
0 10 30 50 70 9 110 gin
B - Non-esterifiye yag asitleri (mM)
1.0 7
0.40YP
0.8 1
06 1
04 1
24YP
027 0.96YP
0_0 ) v v L] v Ll v ] L]
0 10 30 50 70 9 110 gin

Sekil 1. Yasam payi (YP) diizeyinde beslenen veya yetersiz beslenen, ve
ardindan tekrar beslenen kurudaki koyunlarn canli agirlik (A) ve plazma
non-esterifiye yag asitlerindeki (B) gecici degisiklikler (Bocquier, Caraty,
Chemineau ve Chilliard, yaymlanmamus).

Figure 1. Temporal changes in live weight (A) and plasma non-esterified
fatty acids (B) of dry ewes fed either at maintenance (M) or underfed, and
then refed (Bocquier, Caraty, Chemineau and Chilliard, unpublished).

karaciger agirligi degisiklikleri emilen besinlerle ilis-
kilidir*. Agirhik degisiklikleri, rumenin hem epitel hem
de kas katmanlarinin disinda sadece bagirsaklarin epi-
telyumunu kapsar’. Rumen ve olasilikla bagirsak kiitle
degisimleri hiicre biiyiikliigii ve sayisindaki degisiklik-
lerle iliskiliyken, karaciger agirlik degisiklikleri tama-
men hiicre biiyiikliigiindeki degisikliklere bagh

olabilir (Tablo 1)*".

Laktasyonun ilk haftalarinda, inekler negatif enerji
dengesinde bulunsalar da, ayn1 zamanda yem alimlan
artigindan, mide-bagirsak kanalmin toplam agirlik ve
protein kiitlesi artarken®, viicut lipidleri ve protein de-
polari mobilize olur. Dolayisiyla, bu donemde yem ali-
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minin predominant kontrolii altinda olan i¢ organ do-
kularinin metabolizmasi, baglica beslenme ve fizyolo-
jik statiiye bagli olan diger dokularinkinden ayrilir.

Tablo 1. Besin alimmnin Y P’dan 0.5 YP’ye diistiriilmesinin sindirim kanali
boliimlerinin kitle, hiicre sayisi ve biiyiikliigii tizerine etkileri (Noziére ve
ark., yaymlanmanmusg veri).

Table 1. Effects of a decrease in intake from M to 0.5 M on mass, cell
number and cell size of parts of the digestive tract (Noziére et al.,
unpublished data).

Kitle
Rw

Hiere sysi 6 . 9
HrwadEs BREETE T

Hilere buyuklogs

Besin maddeleri kisitli iken viicut dokulari, depolan-
ma yerlerine ters sirayla ve en ge¢ olgunlagan dokula-
rin fizyolojik onceligi daha diisiik oldugundan nispeten
daha hassas tarzda, genellikle mobilize olur
(yag>kas>kemik). Yag doku (YD) mobilizasyonu bag-
lica agagidaki sirayla olusur: derialti, bobrek ¢evresi,
omentum ve mezenter, kaslararasi, kasi¢i ve kemik. Bu
siralama, aslinda yetersiz beslenen kurudaki veya lak-
tasyondaki ineklerde gosterildigi gibi fizyolojik statiiye
gore degistirilemez’. Ote yandan, siklikla yetersiz bes-
lenen Barbary koyunlarinda i¢ yag ile esit dncelige sa-
hip'® kuyruk ek yag deposu (3-4 kg) uzun-vadeli yeter-
siz beslenme esnasinda siirekli mobilize olur. Goreceli
oncelikleri yoniinden, derialti yag dokusu en dayaniksiz
olmasina ragmen, nicel olarak, asil yag kaynag: olan
kas i¢indekine gore daha az katkiya sahip oldugundan,
farkli Y D'larinin mutlak katkisi da faklidr.

Farkl viicut yagi (10.3'e karsin 33.8 kg) ve proteini
(6.8'e karsin 8.6 kg) oranlarina sahip kurudaki koyun-
lar asin yetersiz beslendiklerinde benzer miktarlarda
protein (1.6'ya karsin 1.9 kg) mobilize etseler de, yag
mobilizasyonun farkli (6.3'e karsin 15.4 kg) oldugu
gozlenmigtir''. Baslangicta fazla yagh (%43 CA) olan
koyunlar daha 16.1 kg lipidlere sahipken yemeyi bira-
kip oldiilerse de, baslangicta daha zayif olanlar (%24
CA) sadece 1.8 kg'dan daha az lipide sahip olduklari
zaman Oldiiler. Laktasyon sirasinda durum farkl olabi-
lir; ¢iinkii yagli koyunlar, saglik problemleri olmaksi-
zin, viicut lipidlerinin 13.5 kg'n1 (%69) mobilize ede-
bilirler. Laktasyondaki ve kurudaki koyunlar arasin-
da yogun viicut yag1 mobilizasyonuyla basa ¢ikabil-
meleri arasindaki bu fark, non-esterifiye yag asitleri
(NEFA)'nin meme bezleri tarafindan fazla atilmasiyla
iligkili olabilir (asagiya bak.). Bu durum, ayn: sekilde
viicut lipid mobilizasyonlarn siit potansiyeli, viicut kon-
disyonu ve yem varligina gore 8 hafta boyunca 20-80
kg (%60'a kadar) arasinda degisen erken laktasyondaki
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siitcti inekler icin de gecerlidir®.

Yetersiz beslenen ruminantlarda protein kaybinin de-
recesi, in vivo hesaplama zorluklari nedeniyle lipid mo-
bilizasyonu kadar iyi kamtlanmis degildir. Verimli (bii-
yiiyen veya laktasyondaki) hayvanlarda temel veriler
mevcut ise de, YP'daki yetiskinlerde bu veriler ¢cok az-
dir. Protein mobilizasyon oranlari her zaman yag mobi-
lizasyon oranlarina parellellik gostermez. Ornegin, iyi
beslenen yiiksek verimli inekler laktasyonun ilk 2 ayi
boyunca az miktarda protein mobilize ederlerken, viicut
yagmninin biiyiik bir miktarini kaybederler. Yetersiz bes-
lenen inekler ise, viicut proteinlerinin yaklasik olarak
13-15 kg kadarini (yani yaklasik %15) mobilize edebi-
lirler ve bunun da yarisim (8 kg'a kadar) kas proteini
olusturur®. Ustelik, yash ineklerdeki semirtme ¢aligma-
lari, laktasyondaki ineklerin mobilize olmus viicut pro-
teinlerinin tamamum tekrar kazanamayacaklarini ve do-
layisiyla yaglanmayla birlikte kas agirliklarinda ve
kas/kemik oranindaki azalmadan kaginamayabilecekle-
rini gostermistir’”. Laktasyonun negatif protein denge
doénemi boyunca, viicut proteinlerinin siit liretimini des-
teklemek icin kullanimi oldukca kisithdir ve siit verimi
tizerine olumsuz etkisi giinliik besin ag¢ig1 %20-30'a
ulagtiginda gozlenir'. Bu durum, proteinlerin fizyolojik
onceliklerinin viicudun yapisal ve islevsel rollerini siir-
diirmesindeki onemlerinden kaynaklanir. Ardisik iki
laktasyonu kapsayan uzun-vadeli yetersiz beslenme do-
neminde viicut depolarinin korunmast siit veriminin stir-
diiriilmesinden daha 6nemlidir".

3. SINDIRIM

Yem alimindaki bir azalma rasyonun sindirilebilirli-
ginde bir artisa neden olur. Bu durum ruminal sindirim
yetenegindeki bir artisin sonucu olup yem partikiilleri-
nin rumende daha uzun siire kalmasiyla ilgilidir'®. Mik-
robiyel islevin kendisi degismez, fakat mikroplar ve
yem partikiilleri arasindaki temas siiresi, mikroplarin
daha kolay girebilecegi daha kiigiik partikiillere yol
acan daha etkili bir ¢cigneme ile ve 6zellikle de ruminas-
yon sayesinde uzatilir. Sindirilebilirlikteki bu artis, kaba
yem-esasl1 rasyonlara gore konsantre yem yoniinden
zengin rasyonlarda daha belirgindir”. Bu genel egilim,
YP diizeyine esit veya iizerinde beslenen sigir ve ko-
yunlarda yiiriitiilen degisik ¢aligmalarda saptanmugtir®.

Ruminantlar YP seviyesinin altinda beslendiklerin-
de, degisik tepkiler gozlenir. Yukarida aciklanan genel
egilim olugabilir*, ancak YP ve 0.5 YP diizeyinde ve-
rilen kaba yem-esasli rasyonlarin karsilastirildig: iki
denemede, Grimaud ve Doreau® tarafindan sindirilebi-
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lirlik iizerine bir etkinin olmadig: ve hatta Grimaud ve
ark.” (Tablo 2) tarafindan sindirilebilirlikte bir azalma
gozlenmistir. YP seviyesinin altinda bir yem alimi ge-
nellikle daha uzun bir kalis zamaniyla sonuglandigin-
dan, kalis zamaninda ek bir artigin yikimlanmig organik
madde miktarinin artigina izin vermeyecegi varsayila-
bilir. Yem alimmm YP seviyesinin altina diigiiriilmesi
cigneme etkinligini artirmaz; ¢linkii yetersiz beslenen
. hayvanlarda yem alim orani ¢ok yiiksektir. A¢ kalma
gibi bazi 6zel durumlarda rumenin yetersiz doluluguna
bagli olarak ruminasyonda bir aksama gozlenebilir.
Ancak, bu degisimler sindirilebilirlikte nigin bazen bir
yetersizlik olustugunu agiklamaya yetmez. Nedeni ise,
mikrobiyel islevdeki kisitlanmaya bagli olabilir. Bu du-
rum yaygin olarak kullanilan fakat duyarlihg: diisiik
olan in situ yontemlerle (naylon torba teknigi) agik¢a
gosterilememigtir. Fakat konu ile ilgili en onemli yo-
rum, mevcut enerji agigia bagh protozoa sayisindaki
siddetli azalma olabilir?. Ayn1 zamanda, enerjideki veya
belirli azotlu veya mineral besinlerdeki bir kisithlik ta
bakteriyel islevi azaltabilir, fakat bu konuda deneysel
kanitlar heniiz yoktur.

Tablo 2. Yetersiz beslenmenin zebu sigirlarinda beslenme davramgi ve
sindirim iglemleri tizerine etkisi (Grimaud ve ark., yaymlanmanus veri).
Table 2. Effects of underfeeding on feeding behaviour and digestive
processes in zebu cattle (Grimaud et al., unpublished data)*.

Besin aliim o a0 _
Organik madde sindirllebilirligi (%) 685 547
Rumendcki partikillerin dongti oram (saat') 0027 0027
Rumendeki partikillerin yikinlanma orani (saat’) 0025 0018

Emilebilir besinlerin miktarindaki azalmaya, rumen
duvar tarafindan ugucu yag asitlerinin (UYA) emilim
oranindaki bir azalma eslik eder*. Bu, kismen rumen-
deki UYA'nin diisiik yogunluguna baglhidir. Fakat, ayni
zamanda, yetersiz beslenen hayvanlarda rumen muko-
zas1 agirligimin azalmasina bagl olarak emilim yetene-
ginin %30 azalmasiyla iligkilidir. Ancak, eger UYA'
nin tamami rumende emilmezse abomazumda veya
kalin bagirsaklarda emilecekleri diistiniilebilir.

Sonug olarak, ruminant sindirim sistemi, YP seviyesi-
nin altindaki yem alimmna iyi uyum saglayamamaktadir.
Dolayisiyla, besleyici degeri diisiik yemler ile bu gibi dii-
siik diizeyde yem alimi hayvanlar igin ¢ok zararlidir.

4. DOKU METABOLIZMASI

Hem enerji hem de protein metabolizmalar beslen-
me sartlarina kargi duyarhidir (Sekil 2). Protein dongii-
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sii, basal (aclik) durumda bile 6nemli orandadir ve vii-
cudu tehdit eden degisikliklere kars1 hizli bir cevap ve-
rilmesi ile homeoterminin saglanmasinda bir esneklik
saglar. Besinlere bagli protein sentezi ve protein yi-
kimlanmasi baslica tiiketilen proteinlerin etkisi altinda-
dir ve bununla ilgili degisiklikler 2 giin i¢erisinde hem
mutlak hem de kismi protein sentez oranlarini 6nemli
diizeyde etkiler. Bunu takip eden kronik (42 giin) tep-
kiler ise viicut protein kiitlesine baglidir, ¢iinkii kismi
sentez ve yikimlanma oranlari artik dengelenmigtir®.
Dolayisiyla, tiim viicut dikkate alindiginda, net anabo-
lizma ve katabolizmanin protein sentezindeki degisik-
liklere olduk¢a duyarli oldugu, fakat yikimlanmanin
daha az 6nemli oldugu goriilmektedir.

KAN PLAZMASI DOKU

Hormonliar Metabolitier METABOLIZMASI

Kortizol t
Epinefrin t
Bitytime hormonu {
Prolaktin }
Leptin |
Glukagon }
Insulin }
Norepinefrin |
T3-T4 }
TASARRUF MEKANIZMALARI }——
BAZAL
METABOLIZMA GLUKOZ PROTEIN
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Sekil 2. Yetersiz beslenen ruminantta metabolik ve hormonal
adaptasyonlar (AA, amina asitler; NEYA, non-esterifiye yag asitleri;
UYA, ugucu yag asitleri; T3-T4, tiroit hormonlan).

Figure 2. Metabolic and endocrine adaptations to undemutrition in the
ruminant (AA, amino acids; NEFA, non-esterified fatty acids; VFA,
volatile fatty acids; T3-T4, thyroid hormones).

4.1. i¢ Organ Dokular

i¢ organlar, ruminantlarin viicudundaki en aktif or-
ganlar olup viicut agirhiginin %6-9'unu temsil eder ve
sindirim kanali, protein sentezi ve oksijen tiiketiminin
%40-50'sini olusturur ki, bu da karacigerinkine esittir.
Oksijen tiiketimi, yani enerji sarfiyati, baglica metabo-
lize edilebilir enerji alimiyla pozitif iligkilidir*. Bu du-
rum, besin alimina bagli olarak kan akimindaki degi-
simlerle agiklanmaktadir’. Kan akimi, a¢ kalmaya karsi
hem sinirsel mekanizmalar hem de besin etkisine bagli
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olarak ¢ok hizli ve siddetli (2 giin i¢inde - %50) bir
tepki gosterir””. Orta-vadede, YP diizeyinden YP'nin ya-
nisina kadar diisiiriilen yem alimi portal ve karaciger kan
akimlarinda sirastyla %22 ve 19'a kadar, oksijen tiiketi-
minde ise %34 ve 39'a kadar azalmalara yol agmakta-
dir®. Buna, daha diisiik bir oksijen ekstraksiyon orani es-
lik eder. Bu degisiklikler bir hafta icinde olustuktan
sonra dengelenir. Buna kargin, oksijen tiiketiminin nor-
mal diizeye gelebilmesi i¢in 80-giinliik yetersiz beslen-
me doneminden sonra 30-giinliik dengeli ve yeterli bir
besleme programu uygulanmalidir®. Ayrica, metabolize
edilebilir enerji diizeyine gore portal ve karaciger kan
akimlan erken laktasyondaki ineklerde siit verimiyle da-
ha yakin iligkilidir*. Ciinkii, i¢ organ metabolizmasinin
yogunlugu, belki viicut depo mobilizasyonu ve sindirim
kanali metabolizmasinin birlikteliginden kaynaklanan
besin maddesi akislari yoluyla olugsmaktadr.

Daha diisiik bir yem alimi, sindirim kanalindaki
kismi protein sentez oraninda hafif bir diismeyle so-
nuclanirken, bu durum agirhk degisimlerini kismen
agiklayabilir. Buna karsin, kismi sentez orani karaci-
gerde degisiklik gostermez’’. Ruminantlarda dogrudan
dlciimler az olsa da, yikimlanma oranindaki farkliliklar
i¢ organ doku kiitlesinde meydana gelen degisimlerle
ilgilidir. Rumenin kas katmanlarinda bulunan ve prote-
olitik aktivitede yer alan Katepsin D'nin mRNA'sinda-
ki artislar (Noziere ve ark., yaymlanmamis veri) bu hi-
potezi dogrular niteliktedir.

4.2. Kas ve Deri

Cesitli beslenme veya fizyolojik sartlarda, kas kit-
lesinin enerji sarfiyatina katkisi, i¢ organlara gore daha
azdir®. Kasin aksine, deri oksijen tiikketimi 0.6 ve 1.4
YP arasinda ii¢g-kat degisirken, daha diisiik diizeyde
yem tiiketiminde deri yaglarinin sentezini desteklemek
icin 6nemli bir anaerobik enerji katkisi vardir®. Yeter-
siz beslenmeye kargi kas protein sentezi yikimlanmaya
gore daha uyumludur ve boylece diger dokulardaki
onemli islemlerin siirdiiriilmesi i¢in siirekli olarak
amino asitler (AA) saglanmig olur®. Deri, kastan 2-3
kat daha fazla bir kismi sentez oramna sahiptir, fakat
tiim viicut protein sentezine katkilari aymi diizeydedir
(%15-20)*. Yiin iiretimiyle de iligkisi olan deri protein
sentezi oraninin koyun irklar arasinda degistigi goziik-
mekteyse de, yiiksek ve diisiik beslenme diizeyinin
herhangi bir etkisi tespit edilmemigtir®.

Erken laktasyondaki kegilerde kas protein mobili-
zasyonu, azalmug sentez ve artnug yikimlanma ile ilgili-
dir. Bu donemde, kandaki insulin seviyesinin azalmasi
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bu durumu kismen agiklayabilir, ¢iinkii insulin, ubiqu-
itin gen ekpresyonunu azaltarak ubiquitin-proteasome
proteolitik asamasini engeller”. Bununla birlikte, kas
proteolizisinin insulin inhibisyonuna kars1 duyarlilig: er-
ken laktasyon sirasinda daha yiiksektir* ve bu, belki
laktasyon sirasinda agirt protein mobilizasyonunu Gnle-
yen bir korunma mekanizmasi olarak gorev yapar.

4.3. Yag Dokusu

Ruminant viicut lipidleri, ya yenilenen (de novo) yag
doku (YD)’da asetattan ve daha az diizeyde de laktattan
sentezlenir, ya da lipoprotein lipaz (LPL) aracilifiyla
plazma trigliseridlerinin (TG) hidrolizinden olusur. Ru-
menin tamponlama etkisine bagli olarak, aclik esnasinda
YA sentezi ve LPL aktivitesi oranlarindaki azalma, ve
yeniden besleme sirasinda diizelme, non-ruminantlara
gore ruminantlarda daha yavastir. Minimum oranlara
ulasmak igin 4-8 giin, aglik 6ncesi oranlara ulagmak i¢in
ise 10 giinden fazla bir zamana gereksinim vardir”™. Bu
degisiklikler kismen bazi Gnemli enzimlerin karmagik
diizenleme fonksiyonlarina baghdir**. Uzun-vadede,
YD anabolik aktiviteleri giinliik enerji dengesiyle pozitif
iliskilidir. Bu iligki eksponensiyeldir (karsilikli artis), fa-
kat hayvanlar negatif enerji dengesindeyken anabolik
aktivite onemsiz kabul edilebilecek bir diizeydedir®.

Yetersiz beslenmeyle birlikte, belirli lipojenik en-
zimlerin miktar ve aktivite diizeyinin oncelikle insulin
salmimindaki bir azalmaya bagh oldugu goziikmekte-
dir (Tablo 3). Enzim aktivitelerinin kisa-vadeli ayar-
lanmasi, belki asetat (pozitif etki) ve NEYA'ni (negatif
etki) kapsayan lipojenik substratlarin plazma yogunlu-
gundaki degigimler tarafindan diizenlenir. Genellikle
yetersiz beslenmeye iligkin biiyiime hormonu (BH)
salmimindaki artig ta onemlidir, ¢iinkii bu hormon in-
sulinin lipojenik etkisine kargi YD tepkisini 6nemli
derecede azaltir”. Yakin zamanda, ratta hipotalamik
paraventrikiiler nukleus igine noropeptit Y enjeksiyo-
nunun yem alimi ve YD'daki LPL gen ekspresyonunu
bagimsiz olarak artirdig1 gosterilmistir* Dolayisiyla,
yem alimi, besin yararlanimi ve lipid depolamasi ara-
sinda karmasgik iligkiler bulunabilir.

YD'dan NEYA salinimi, hormon-duyarli lipaz tara-
findan adiposit TG'inin ve bazi serbest YA'nin uygun
(in situ) esterifikasyununun net sonucudur. Aglik esna-
sinda, plazma NEYA yogunlugu 4-8 giin sonra bir pla-
toya kadar (yaklagik 1 mmol/l) artar. Bu tiir hayvanla-
ra uygun yemleme programlari uygulandifinda, NEYA
diizeyleri ok kisa bir siire icerisinde (1-2 giin) aglik-
oncesi seviyeye ulagir (Sekil 1).
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Table 3. Beslenme diizeyi ve fotoperiyodun yag doku metabolik
faaliyetleri ile plazma hormonlart ve metabolitleri iizerine etkileri (grup
bagina beg koyun). Bonnet ve ark.** ile Chilliard ve ark.’dan almnugtir®*,
Tuble 3. Effects of feeding level and photoperiod on adipose tissue
metabilic activity and plasma hormones and metabolites (five ewes per
group). Adapted from Bonnet et al.”* and Chilliard et C b

Kunuy madde ahnu (gfglin)®
- Viieut agirhgi (kg)
Bobrek-evresi yag dokusu

Agilik (kg) 281 HaNeE e ogs
Adiposit hacmi (pl) 935 | g3 9 C o
Ya§ asidi sintazt' ‘ 9 4s - 206° 241 S g
GoPDH:* J e fuE DR SIS s
Malik enzim' e F,P,fxp
G3PDH* 4169 : ]
Lipoprotein lipaz’ i : 136"

Leptin mRNA" 089

Plazmia metabolitleri{z M)

NEYA 649 oAt A

3.0H-butirat 435 474 549 9

Glukoz 3243 3181* | 3880 39 LE
Asetat g Hamsy ieas TmEs T
Trigliseridler e h g 49" 122¢

Ure o 2567 2668 8175

Plazma hormonlan _

Prolaktin (ng/ml) S e 3 1320 344
Somatotropin (ng/ml) 055 09 092 ;

Insulin (xUlml) 146 160 389

Leptin (ng/mb)* 2.3 32 34

': Yagam payi yiizdesi; *: K = 8 saar/gtin igik; U = 16 saat/giin 15ik; - kesim oneesi 2 glin boyunca
kaydedilmistir; * tinite = nmol/dak /106 adipositler: * glukoz-6-fosfat dehidrogenaz; *: gliserol-3-
fostat dehidrogenaz: ™ Istege bagl iinite: *: deney-ncesi degerin kovariyat olarak kullaniimasiyla
ayarlannus ortalamalan.

«=< Farkli harf tagiyan rakamiar énemli olarak farkhidir (P < 0.05); F, P veva f.p: sirastyla,
beslenme diizeyi ve fotoperiyodun onemli etkisi (P< 0.05 veya 0.10); fxp: dnemli etkilesim (P<
0.10).

I: Percent of maintenance; * S = 8 hd light ; L= 16 hvd light: *: recorded during the 2 days before
slaughtering: * unit = nmol/min/10° adipocytes; % glucose-6-phosphate dehydrogenase; *:
alycerol-3- phosphate dehydrogenase: ™ arbitrary units; * adjusted means using pre-experimental
value as covariate.

»»« Figures with different letters differ significandy (P< 0.05); EP or f,p: significant effect of
feeding level or photoperiod, respectively (P< 0.050r 0.10); fxp: significant interaction (P< 0.10).

Erken laktasyonda” ve kronik yetersiz beslenme®
gibi negatif enerji dengesi olusturan durumlarda goz-
lenen NEYA mobilizasyonu, YA'nin yeniden esterifikas-
yonundaki bir azalmanin sonucudur ve bu donemde li-
polizis” te artmugtir. Laktasyon ilerledikge lipolizis stir-
diiriiliirse de, re-esterifikasyon artar (in vitro verilerle
uyumlu)®. Enerjetik olarak masrafli olan bu durum,
substrat dongiisiinii saglar ve boylece diger dokulara YA
substratlannin akisindaki hizli degisimlere kargi metabo-
lik bir esneklik saglar. Bu tepkiler, glisemi ve insuline-
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mideki degisimlere ve epinefrin (EPI) salimimindaki arti-
sa bagli olabilir. Gergekten de, glukoz ve insulin YA'nin
yeniden esterifikasyonunu uyarir, oysa insulin lipolizisi
durdururken EPI ise genellikle uyarir. Onbulgular, lipoli-
zisin mevsimsel degisikliklere bagh oldugunu akla getir-
mektedir, ¢iinkii kisa giinler yetersiz beslenen koyunlar-
da plazma NEYA'lerini artirmustir (Tablo 3). Bu nedenle,
yem agig1 gozlenen kis aylarinda YD mobilizasyonunun
potansiyel olarak artabilecegi diistiniilebilir.

Gebe olmayan kurudaki ineklerde, B-adrenerjik en-
jeksiyonu sonucu in vivo lipolitik cevap yemleme son-
rasi azalir ve orta-vadeli beslenmeyle artar™. Fakat.
BH uygulamasiyla herhangi bir artig gozienmez™. Ye-
tersiz beslenen koyunlarda, EPI’in agir salinmasina
karsilik, YD’da beklenen cevap B-adrenerjik bir bile-
sik kullanarak tekrar olusturulabilir. Bu, kismen {3,
veya PB;-'ye degil, B,-adrenerjik uyarimina bagliyken,
antilipolitik oi,-tepkisinin ise diisiik diizeyde oldugu
goziikmektedir (Tablo 4)*. Aglik veya yetersiz beslen-
menin in vitro basal ve/veya katesolamin-uyarimli li-
polizis iizerine etkisi degiskendir®, fakat achgin, B,-
adrenerjik reseptorlerin ilgisini* ve sigir YD'nda hor-
mon-duyarli lipaz mRNA'ini* artirmak i¢in adenozin
reseptorlerinin sayisim azalttigr goziikmektedir. iyi
beslenen laktasyondaki koyunlarda, B-adrenerjik bir
enjeksiyona karsi tepki baslica viicut lipidlerinin mik-
tarna, hayvanlar yetersiz beslendiginde ise enerji den-
gesine baglidir (Sekil 3). Bu durum, YD lipolitik po-
tansiyelinin lipid depolarmnin miktariyla diizenlenmesi
yerine, belki ¢ok zayif hayvanlar hari¢”, fizyolojik ih-
tiyaglara gore oldugunu gosterir.

Tablo 4. Yetersiz beslenen koyunlarda, yag dokunun B-adrenerjik (B-A)
bilesikler ya da epinefrinin in sire mikrodiyalizi yoluyla perfiizyonu
siiresince (120 dak.) gzlenen gliserol tepki alani (mM. dak.) (Feriay ve
ark.’dan alinmugtir®).

Table 4. Glycerol response area (mM. min) during adipose tissue

perfusion (120 min) by in st microdialysis of either p-adrenergic B-A)
compounds or epinephrine in underfed ewes (adapted from Ferlay et al.™)

T
: ; B T dem
lzoproterenol ( nselekif p-A) 13 ’_ i GG gt
Terﬁdm}in(gléxﬁfﬁz;&)'f T 49 36
CL316243 (selekdf $3-A) 12 1.0 0.7
Epinefrin(e2-vefA) 12 7 97

Uzun siireli yetersiz beslenme esnasinda, plazma
NEYA diizeyinin, belki genel mekanizmanin bir parga-
s1 olarak viicut lipidlerini idareli kullanma ve boylece
canli kalma olasiligini uzatmak™ ve/veya yiiksek (2
mmol/l) NEYA yogunluklarinin toksik etkilerini hafif-
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Sekil 3. Plazma non-estrifiye yag asidi (NEYA) yogunluklart (tahmini
degerler), B-adrenerjik enjeksiyonundan sonra, iyi beslenen laktasyondaki
koyunlarda (yiiksek rasyon) ¢ogunlukla viicut yaglarna bagliyken, yetersiz
beslenen koyunlarda ise (diisiik rasyon) enerji dengesine baglidir (Bocquier
ve ark.’dan alinmistr®). [LYU (Laktasyon Yem Unitesi) = 1 kg standart
arpa net enerjisi = 1.7 Mcal LNE (laktasyon Net Enerjisi) =7.1 MJ LNE].
Figure 3. Plasma non-esterified fatty acids (NEFA) concentrations
(predicted values) after a B-adrenergic challenge mostly depend on the
amount of body lipids in well-fed lactating ewes (High diet), but on
energy balance in underfed ewes (Low diet) (adapted from Bocquier et
al.*). [UFL = Feed Unit for Lactation = net energy from 1.0 kg of
standard barley = 1.7 Mcal of NEL (Net Energy for Lactation) = 7.1 MJ
of NELJ.

letmek® icin, bir platoya ulagma veya birka¢ hafta
sonra azalmaya egilimli oldugu gozlenmistir™. Bu hi-
potezler, aglik ¢eken hayvanlarda in vivo viicut yag
kaybimnin, veya NEYA giris oraninimun genellikle in vit-
ro lipolitik kapasiteden daha diigik oldugunu gosteren
hesaplamalar i¢in uygundur. Bu, 6liim derecesindeki
aclikta fazlalik YA'nin tekrar esterifikasyonu® ve, adi-
posit biiyiikliigiindeki azalmalarla veya hipotiroidiz-
min geligsmesiyle ilgili uzun siireli aglikta kategola-
mine kars: diisiik bir tepki i¢in® kismen NEYA ve ke-
ton cisim yogunluklar araciligiyla pek ¢ok antilipolitik
geri-bildirim mekanizmalarina bagli olabilir. Bu du-
rum, laktasyondaki hayvanlarda biraz farkiidir, ¢tinkt
meme bezi tarafindan yiiksek diizeyde NEYA kullani-
mi YD lipolitik potansiyelinin daha da artmasina ne-
den olur® ki, bu da plazma NEYA yoguniuklarinda bii-
yiik artiglar olmaksizin saglanir.

4.4. Organlararas: Iligkiler

Ruminantlarin basal glukoz ihtiyaclari non-rumi-
nantlarinkine benzer olup geri-doniigiimsiiz olarak ka-
tabolize edilen (CO, ve asetil iiniteleri) miktara bagli-
dir ve kurudaki gebe olmayan hayvanlarda glukoz akisi-
nin genellikle %30'u diizeyindedir. Bu oksidatif diizen-
lemeler, beyin ve kas metabolizmas: ve NADPH tireti-
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mi gibi yasamsal islemleri desteklerken, geri kalani ise
glukozun glukojenik metabolitlere doniisiimiinii saglar.

Yetersiz beslenme durumlarinda, propionat girigin-
deki azalmaya bagli olarak glukoneogenezis azalir
(Sekil 2). Bu azalma, kismen YD lipolizisi'nden (glu-
koz karbonun %20'si), proteolizis (%50, alanin ve
baslica glutamin) yoluyla AA’lerden ve laktat geri-do-
niigiimii yoluyla saglanan gliseroliin glukoneogenezisi
tarafindan telafi edilir. Yetersiz beslenen hayvanlarda,
AA gerekli glukoz karbonu saglar ve aglik doneminde
egzojen glukoz veya propionat stogu (glukoz oksidas-
yonunun basal oranina egdeger), azot (A) kaybini
%50'ye kadar azaltu®. Bu etki, diger enerji-substratla-
riyla (6rn. asetat) goriilmez ve basal AA katabolizma-
smin %50'sinin diger metabolik taleplerle baglantili
olabilecegini gosterir.

Aclik esnasinda YD'dan salinan NEYA, toplam
enerji ihtiyaglarinin sebebini teorik olarak agiklayabilir
ve dolayisiyla glukoz ve AA'i oksidatif yakitlar olarak
idareli kullanir®. Kas NEYA yararlanimu 6 kat artar ve
bu, doku oksijen degisiminin %80'inin sebebini (ilig-
kili keton cisim oksidasyonuyla birlikte) agiklamak
icin yeterlidir. Ruminantlar pozitif enerji dengesinde
olduklar1 zaman, keton cisimcikleri baglica rumen du-
vari tarafindan butirat metabolizmasindan ve ikinci
olarak ta NEYA ve TG'nin kismi karaciger oksidasyo-
nundan olusur. Yetersiz beslenme esnasinda, tiim vii-
cut ketogenezisi asil sentez yerinin karacigere donii-
siiyle 7 kata kadar artar. Cevre dokularinin NEYA ve
keton cisimciklerini kullanimi, ve karacigerin TG'i
sentez ve lipoproteinleri salgilama yetenegi, plazma
NEYA'nin toksik yogunluklarina ulasmalarini onler ve
klinik ketozisin baglayip baglamayacagini belirler. Or-
negin, besinsiz kalan kas glukoz oksidasyonunu sid-
detle azaltirken, NEYA ve keton cisim katabolizmasi
enerji sarfiyatini esit olarak kargilar®.

Ag¢ kalan kurudaki ineklerde, karacigerin artan NE-
YA alimi ve eszamanli TG atilimi nedeniyle karaciger
steatosisi (yaglanma) olusur®. Ruminant karacigerinin
cok diisiik yogunluklu lipoproteinleri (CDYL) diisiik
salgilama yetenegi, karacigerin YA'ni yeniden (de no-
vo) sentez yeteneginin diisiik olmasiyla ilgilidir*. Bu
durum, yetersiz beslenen koyun kalp kasinin LPL fa-
aliyetinin azalmasina bagh olabilir”. Ciinkii bu doku,
karacigerden salinan TG dolaginuni kullanan rat kara-
cigerinin aksine, belki keton cisimciklerini kullanmak-
tadir. Buzagilama déneminde viicut kondisyonu iyi
olan, ancak erken laktasyonda yetersiz beslenen inek-
lerde karaciger yaglanmasi YD mobilizasyonuna baglh
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olarak ozellikle yiiksektir®, ¢iinkii bu donemde apoli-
poprotein B sentezi ve CDYL salgi potansiyelleri son
derece diisiiktiir. Karaciger apolipoprotein yogunlugu
laktasyondan 2 veya 3 ay sonra artar, ancak bu duru-
mun mRNA fazlaligiyla bir ilgisi yoktur®.

5. HORMONAL DUZENLEMELER

Yetersiz beslenmeye karst hormonal ve metabolik
tepkiler (Sekil 2), oncelikle belli sinurlar i¢inde homeos-
tazisin saglanmasina yoneliktir. Yetersiz beslenen hay-
vanlarda kisa-, orta- ve uzun-vadeli adaptasyonlar endo-
jen substratlarin (viicut depolarr) sirastyla mobilizasyonu
icin ¢ok 6nemli olup, homeostazis glukozun idareli kul-
lanimi, metabolik aktivite diizeyi ve enerji sarfiyatini
azaltmak icin de gereklidir. Homeostatik diizenlemelerin
bireylerin canli kalmasina yonelik oluguna dayanarak,
teleoforetik diizenlemeler bir dizi tireme islevleri (gift-
lesme, gebelik, laktasyon ve biiyiime) yoluyla tiiriin de-
vamhiligim saglar. Teleoforetik hormonlar (baglica hipo-
fiz ve iireme organlari tarafindan iiretilen) bu fizyolojik
ihtiyaglarin onceligini tesis etmek i¢in tiim viicut meta-
bolizmasindaki degisiklikleri koordine ederler. Ancak,
teleoforezisin homeostaziste bozukluga (6rn. ketozis,
yagl karaciger, iireme bozuklugu) yol agtigi bazi durum-
lar da (6zellikle yetersiz beslenen hayvanlarda) olabilir”.

Insulin hipoglisemiktir ve plazma diizeyi enerji ali-
mi (Tablo 3) ve propionat emilimiyle pozitif iligkili
olup, homeostatik kontrolde merkezi bir rol oynar.
Diisiik insulin yogunluklari, glukoz ve diger besinle-
rin, kas ve YD tarafindan oksidasyonunu ya da protein
ve yag olarak depolama icin kullanim oranlarini azal-
tirken karaciger ketogenezisini artirir™, propionat kul-
lanimini azaltir ve endojen substratlarin glukoneogene-
zis i¢in kullanimini destekler®.

Glukagon, gluconeogenezis yoluyla karaciger AA
yararlanimini artirarak gliseminin dakika-dakika kont-
roliinii yapmaktan ¢ok, stres esnasinda hipergliseminin
baglatilmasinda oénemli bir role sahiptir®. Glukagon
salgis1 ve plazma insulin/glukagon orani yetersiz bes-
lenmeyle genellikle azalir®.

Tiroksin ve/veya triiodotironin salgisi ve plazma
yogunluklari, ruminantlarda yetersiz beslenmeyle aza-
lir*. Sonug olarak ta, doku oksidasyonunda ve basal
metabolizmada azalma gozlenir. Azalmig protein ve
yag doniisiim oranlartyla iligkili olan bu gibi durum-
lar, idareli enerji kullanimini saglarken viicut yagi ve
protein mobilizasyon oranlarini da kisitlar.
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Norepinefrin plazma yogunlugu, yetersiz beslenme
durumlarinda azalmaya egilimli olup bu durum azalmig
sempatik faaliyete bagli olabilir™. Ancak, EPI ve korti-
zol salgilar hipoglisemi esnasinda artarken, EPI'in me-
tabolik atilim orani aclikta azalir™. Boylece glikogenoli-
zis, glukoneogenezis, proteolizis ve lipolizis desteklen-
mis olur. Ayrica, bu gibi tepkiler EPi'in hipoinsulinemik
etkisi sayesinde daha da kuvvetlendirifir™®.

Plazma BH yogunluklari, yetersiz beslenen biiyii-
me ¢agindaki” ve laktasyondaki™ ruminantlarda yiik-
sektir. Kismen de olsa bu artis, yetersiz beslenme du-
rumlarinda BH'nun bobrekler tarafindan kandan uzak-
lagtirilma oranindaki azalmaya ve insulin-benzeri bii-
yiime faktorii-I (IBF-1)’deki azalmaya bagli olup, BH
salgisi iizerine negatif geri-bildirimin azalmasina ne-
den olur™. Ancak, plazma BH'nun yetersiz beslenmeye
kars1 tepkileri, biiyiime ¢agindaki veya laktasyondaki
hayvanlara gore kurudaki gebe olmayan yetigkin inek-
lerde® ve koyunlarda (Tablo 3) daha belirsiz olup,
BH’nun bu gibi durumlardaki esas rolii teleoforetik
mekanizmalardir. Ruminantlarda, yetersiz beslenme
esnasinda artan plazma BH'nun kisa-vadeli homeosta-
ziste bir rol oynayip oynamadig: belirsizdir, ¢iinkii insu-
lin-direnci olusumundan once birkag giin gecer®. Orta-
vadede, insulin-direnci glukozu idareli kullanir ve
AA'den glukoneogenezisi azaltir. Bu nedenle, net prote-
in sentezini destekler ve bunu da protein mobilizasyonu
ve lire azot kaybini azaltarak saglar.

Biiylime ¢agindaki veya laktasyondaki hayvanlarin
yetersiz beslenmeleri plazma BH diizeyinde artiglara
neden olurken, IBF-1 diizeylerinde diisiislere yol acar.
Bu gibi durumlarda, ayrica BH enjeksiyonu yapildigin-
da IBF-I salimminda da azalma gozlenir™. Nitekim,
BH etkisine karsi karaciger veya diger dokularin di-
rencinden dolayi olusan baskilanmig IBF-1 salinimi ho-
meostatik diizenleme ile ilgili olup, ayni zamanda
mutlak veya goreceli besin varliginin kisith oldugu du-
rumlarda besin kullaniminin teleoforetik uyarimini
azaltan bir etki ile sonuglanabilir.

Prolaktinin metabolik rolii karmagikligini korumak-
tadir. Ancak, plazma prolaktini kisa giinlerin yanisira
kurudaki sigirlarda ve laktasyondaki™ veya kurudaki
(Tablo 3) koyunlarda kisa- ve orta-vadeli yem alimin-
daki azalmalar ile birlikte 6nemli derecede azalir. Bu
konudaki hipotezlerden birisi, prolaktinin giin uzunlu-
guna ve yem alimina karsi vermig oldugu ek tepkilerin
aslinda viicut depolarinin mevsimlik degisimlere karsi
uyumunda diizenleyici faktorler oldugudur.
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Leptin (yag doku tarafindan iiretilen ve yaghlikla
pozitif iligkili bir hormon), merkezi sinir sistemi
(MSS) iizerinde viicut yag diizeyinin (‘adipostat’) bir
sinyali olarak rol oynar, ¢iinkii leptin reseptorleri ko-
roid pleksusta ve hipotalamusta (ki, buradaki rollerin-
den birisinin néropeptid Y'yi baskilayarak yem alimini
kisitladigr) saptanmugtir. Kemiricilerde, leptinin enerji
sarfiyatim ve iiremeyi diizenledigi kamitlanmistir™. Ru-
minantlardaki rolleri ise belirsizligini korumaktadir,
fakat YD leptin gen ekpresyonu, kemiricilerde oldugu
gibi koyunlarda yetersiz beslenmeyle azalirken (Tablo
3), noropeptid Y™ ile artmaktadir.

6. ENERJI VE AZOT SARFIYATLARI

Bir hayvanin enerji sarfiyati, baglica yemleme diize-
yine ve, sonug olarak, beslenme durumuna (%50'ye ka-
dar)” baghdir. Yetersiz beslenme siirecinde, bunun bii-
yiik bir boliimii hayvanlarin CA kaybiyla agiklanabilir
ve bu kayiplar metabolik canli agirlik olarak ele alindi-
ginda (CA"™) daha da azalir. Kilogram CA basima bu
azalmalarin %12 ve 23 arasinda oldugu gozlenmigtir™.

Hayvanlar yetersiz beslendiginde, enerji sarfiyatin-
daki degisiklik ii¢-fazli bir tarzda olusur. Birincisi,
alian besin ve emilen besin maddesi miktarindaki azal-
ma sonucu olugan kisa-vadeli (1-2 giinliik) biiyiik olgii-
de bir azalmayi igerir. Yem alimiyla ilgili cogu kas faali-
yetleri (¢igneme, hareket ve durug) yetersiz beslenmey-
le birlikte azalir. Cignemeye yonelik kas faaliyeti yem
alimiyla orantili iken, sindirim kanalinin faaliyeti alim ile
degismeyebilir. Sindirim salgilari, emilen besinlerin ak-
tif tasiimi veya substrat dongiileriyle ilgili sarfiyatlar
yem alim diizeyi ile ilgili olabilir. Doku kiitlesinin her
bir iinitesi basina enerji sarfiyatinda belki de gegici bir
azalma olusur, ¢iinkii i¢ organ doku agirhginda onemili
bir diisiise ulagilmadan once, kan akimi ve O, tiiketimi
aclik doneminde ¢ok hizli olarak (1-2 giin) diiser”. Bu
gegici azalma, insulinemi, tiroid hormonu ve sempatik
faaliyette azalmayla ilgili olabilir.

Sarfiyattaki azalmann ikinci basamagi, yetersiz
beslenme basladiktan sonra 1-3 hafta icinde, i¢ organ
dokularinin kiitlesindeki azalma fazidir. Az sayidaki or-
ta-vadeli denemeler (bir kag haftalik) derlendiginde, ce-
sitli dokularin enerji sarfiyatindaki degisimlere katkilari-
_ nun portal drenaja sahip i¢ organlar i¢in %17-61, karaci-
ger igin %14-44 ve iskelet kaslar1 i¢in %5-7 oldugu tes-
pit edilmistir'. Bu veriler, yem aliminin degisime ugradi-
g1 durumlardaki ruminantlarda enerji sarfiyatindaki de-
gisikliklere i¢ organlarin katkisini ortaya koymaktadir.
Ciinkii bu degisikliklerin goreceli katkilari mutlak katki-
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larindan daha yiiksektir; portal drenaja sahip i¢ organlar
icin %16-29, karaciger i¢in %17-31. Yem alimiyla bir-
likte oksijen tiiketiminde gozlenen farkiiliklar doku
agirhgina ayni sekilde yansir®. Dolayisiyla, orta-vadeli
yetersiz beslenme durumlarinda, her gram doku bagina
oksijen tiiketiminin degismedigi (en azindan bu zaman
diliminde) sonucuna varilabilir.

Ugiincii basamak, uzun-vadede kaslarin ve yag do-
kunun mobilize oldugu, fakat i¢ organlarin agirhklari-
nin stabilize edildigi daha yavas oranda bir azalma do-
nemini kapsar. Dokulardaki oksijen tiiketimi doku
agirhigiyla karsilagtinldiginda, gram doku basina giin-
liik oksijen tiiketiminin, hemen tamamen kas kiitlesin-
den olusan but bolgesine (0.3 mmol)* gore sindirim
kanali (1.7 mmol) ve karacigerde (4.9 mmol) daha
yiiksek oldugu tespit edilmigtir. Canli agirlik kaybinm
kompozisyonuna bagli olarak, enerji sarfiyatindaki
azalma, yetersiz beslenmenin son donemlerine gore
ilk donemlerinde daha hizlidir. Uzun-vadede, her kg
CA"™ bagina enerji sarfiyati, farkli dokularin (i¢ or-
gan/kaslar/Y D) goreceli oranlarinda olusan degisiklik-
lere bagh olarak degisebilir. Uzun bir yetersiz beslen-
me déneminden sonra, kas ve yag doku kiitlelerindeki
azalma (i¢ organ dokularimn kiitleleri dengelendigin-
de) metabolik canli agirlik baz alindiginda enerji sarfi-
yatinda bir artisa yol agabilir. Ciinkii, kasin oksijen tii-
ketimi diisiik olmasina ragmen Y D’nunki ¢ok daha
diisiiktiir. Bazen bu durum kolaylikla gozlenemeyebi-
lir; zayif hayvanlarda diger bir kisim faktorler aksi
yonde etki yapabilir. Bunlardan birisi, zayif hayvanlar-
da hiperinsulineminin zayif dokularin enerji sarfiyatint
azaltmaya meyilli olmasi, digeri ise bu hayvanlarda fi-
ziksel aktivitenin azalmasidir. Ustelik, farkli diizeyde
yemleme programlari uygulandiginda, viicut kompo-
zisyonunun degiskenligi sayesinde enerji sarfiyati
uzun-vadede ayarlanmig ve her yemleme diizeyi igin
farkli canli agirlik dengeleri elde edilmistir™.

Sigirlarda metabolik N kayiplari, digki kayiplarini
(endojen toplamin %70-90'in1 temsil eder), iire kayip-
larin1 ve daha az derecede de deri kayiplarini igerir.
Diski kayiplari, sindirilemeyen kuru madde (KM) ve
dolayisiyla da KM alimu ile ilgilidir. Bu durum, hiicre
dokiilmesi iizerine sindirim igeriginin pozitif etkisine
ve yem alimiyla birlikte sindirim salgilarinda meydana
gelen artisa baglidir™. Protein tiiketimi azaldiginda,
kanda iire formunda bulunan N artiklar azalirken (iri-
ner N kayiplarinin azaltilmasi i¢in N bilesiklerinin
bobrek araciligiyla kismi emilimi de azaltllir®. Yetersiz
beslenmeye bagli olarak, hayvanlarda N kayiplari bag-
langicta ani bir sekilde azalirken, bu kayiplardaki daha
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yavas, ancak devam eden azalma durumu ancak 5 aylik
bir yetersiz beslenme doneminde gozlenmistir™. Yapag
biiyiimesi yetersiz beslenmeyle azalir, hatta agir vakalar-
da durabilir’. Bu durum, belki enerji noksanlifindan
cok, kisitlayici AA’lerle iliskilidir. Azalan iiriner N kaybi,
ozellikle develerin rumenindej;, N doniigiimiiniin artstyla
sonuglanabilir®’ ve bdylece rumen mikroorganizmalari
icin fermente olabilen N miktarini artinr.

Yukaridaki degerlendirmeler, yetersiz beslenmeye
kars1 uyumun kismen viicut proteinlerinin ve diger ya-
pisal bilesenlerin zorunlu katabolizmasini kapsadigim
ve dokularda her gram bagina enerji sarfiyatinda ger-
cek bir azalma olmadigim gosterir (yetersiz beslenme-
nin baslangicindaki egzojen besin akislar azaldigi za-
manda gozlenen gegici durum harig). Aslinda, yetersiz
beslenmeye kargi hayvanlarin edindigi dayanim strate-
jilerinin tiirler, rklar veya bireyler arasinda farkli oldu-
gunu varsaymak 6nemlidir. Dolayistyla, hayvanlar ener-
ji sarfiyatim azaltma ve geri-doniisiimsiiz yan etkiler bi-
rakmadan viicut rezervlerini mobilize etme yetenekleri
ve bunlara verilecek ilgili tepkilerdeki esneklikleri yo-
niinden de farkhiliklar gosterirler. Develer, otgullar ara-
sinda enerji, protein ve suyu idareli kullanma yoniinden
ozellikle iyi uyumludur. Viicut lipidlerinin nispeten kii-
ciik bir miktarini mobilize etseler de, uzun bir acliga da-
yanabildikleri goziikmektedir”. Bu, belki kismen bu
hayvanlarin ¢ok diisiik aclik 1sis1 tiretimine (koyun ve s1-
girlara gore) kismen de su kayiplarini ve viicut 1sisini
azaltan bazi fizyolojik ve hormonal mekanizmalara
baglidir. Koyun tiirleri iginde, ve yagli-kuyruklu Bar-
bary® ve yagsiz-kuyruklu Lacaune koyunlar arasinda
yag depolarimin anatomik dagiliminda biiyiik farkhlikla-
rin olmasinin yanisira, ayni enerji diizeyinde (0,3-0,5
YP) beslendiklerinde yagli-kuyruklu koyunlarin gorece-
li CA kaybmn?, Lacaune koyunlariminkinden' ¢ok daha
diisiik oldugu gozlenmistir. Bu sonug, Barbary koyun-
larinin enerji sarfiyatlarim azaltmak igin 6zel mekaniz-
malar gelistirmis olabileceklerini akla getirmektedir.

7. UREME UZERINE ETKILERI

Yetersiz beslenmenin iireme islemleri iizerine etkisi,
hayvanin yagaminin farkl1 basamaklarinda olugur: seksii-
el olgunluk gecikir®, ovulasyon baskilanir® veya yetis-
kin disilerde dogum-sonrasi ovulasyon daha ge¢ olu-
sur® ve embryo Oliimii artar®. Gergekten de, yetersiz
beslenme iireme islevlerini tiim asamalarda (hipotala-
mus-hipofiz-gonad) etkiler ve bunlar fizyolojik déneme
ve hayvan tiiriine gore de degisiklik gosterir. Yetersiz
beslenmenin MSS iizerinde 6nemli etkileri oldugu igin
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bu mekanizmalarin gesitleri {izerinde durulmustur.

Diside, follikiiler olgunlasma ve ovulasyon gona-
dotropinlerin, ve ozellikle hipofiz tarafindan iiretilen
ve salinan luteinlestirici hormonun (LH) fonksiyonuna
baghdir. Ustelik, LH salmimi gonadotropin salici hor-
mon (GnRH) uyarimina baglidir. LH pulse frekansinin
yetersiz beslenmeyle azalmasi, dzellikle seksiiel olgun-
luk 6ncesi belirgindir®, ve yetigkin ruminantlarda daha
degiskendir””. Bu etkiler, GnRH salimmundaki bir diigii-
se bagh iken, GnRH'a kars1 hipofiz duyarlihg: degis-
mez. LH pulsatilitesinin yetersiz beslenmeyle zayifla-
masl, Ostradiol-uygulanmig veya ovaryektomize edilme-
mis koyunlardan ziyade ovaryektomize edilmis koyun-
larda gosterilmigtir. Dolayisiyla, yetersiz beslenmenin
LH pulsatilitesinin azaltmast, 6strojenlerin GnRH salini-
mi iizerine negatif geri-bildirimlerine bagh olabilir.

Beslenmenin, iireme tizerine etkisi iki mekaniz-
mayla olusabilir: Ilk mekanizma ‘dinamik etki’ olarak
adlandirilir ve enerji dengesindeki kisa-vadeli degisik-
liklere bagli olarak dolasimdaki kan metabolitleri ile
hormonlarin etkilerini igerir. ‘Statik etki’ olarak adlan-
dirlan ikinci mekanizma ise, beslenmenin uzun-vadeli
etkilerine baghdir ve viicut depolartyla iliskilidir. Orne-
gin, siit¢ii ineklerde dogum-sonrasi anovulatér donemin
siiresi negatif enerji diizeyine bagl iken®, etci ineklerde
bu siire baslica yag depolarinin diizeyine baghidir®. Siit-
¢ii koyunlarda, anovulator donemin siiresi her iki meka-
nizmaya da baghidir. Kondisyonu diisiik olan kurudaki
koyunlarda yemleme diizeyinde olusturulan gegici bir
artig (birkag hafta) ovulasyon sayisinda artiga yol agar-
ken, kondisyonu zaten iyi olan koyunlarda boyle bir et-
ki gozlenmemektedir®,

Yetersiz beslenmeye adaptasyon esnasinda, dolagim-
daki metabolitler ve hormonlardaki degisiklikler (Sekil
2), hayvanin beslenme durumu ile ilgili bilgiler verebilir.
Glisemi ve insulinemi ozellikle MSS diizeyinde etkili
iken, IBF-I'in ise ovaryum diizeyinde daha etkili oldugu
goziikiir. Yetersiz beslenen koyunlara damar-igi sistemik
glukoz verilmesi LH pulsabilitesini diizeltirken, glukoz
varligini baskilayan indiiklenmis hiperinsulinemi LH
pulsatilitesini azaltr®. Dolayisiyla, enerji substratlarinin
(6n, glukoz, vs) MSS tarafindan algilanma diizeyi lire-
me aktivitesi icin 6nemli sinyaller olabilir. Ote yandan,
substrat girigini kontrol eden hormonlar (insulin, [BF-I)
ise sadece buna eslik eden bir rol oynayabilir.

Belli diizeydeki enerji agiginda, hayvamin yaghligi
(statik bilesen) yetersiz beslenmenin iireme lizerine et-
kilerini hafifletebilir. Koyun gibi mevsime baglh olarak
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ciftlesen bazi ruminantlarda, fotoperiyot iireme done-
minin belirlenmesine izin veren (kisa giinler) veya 6n-
leyen (uzun giinler) asil faktordiir. Dogal ¢iftlesme do-
neminde, ciddi diizeyde bir yetersiz beslenme (enerji
gereksinimlerinin %40') yagh koyunlarda LH pulsatili-
tesini degistirmez, ancak zayif koyunlarin (viicutta
<%15-20 yag) LH pulsatilitesinde azalma olusturur
(Bocquier ve ark., yaymlanmamis sonuglar). Koyunda,
mevsim, beslenme ve yaghlik arasindaki bu iliskiler yag
dokudaki leptin gen ekspresyonu® ve plazma leptin dii-
zeyi* sayesinde yonlendirilmekte olabilir. Ciinkii, belir-
li bir yaghilikta, leptin ekspresyonu ve plazma diizeyi,
hem fotoperiyoda hem de beslenme diizeyine baglidir
(Tablo 3). Dolayisiyla hipotezimiz soyledir: Ureme
mevsimi esnasinda (kisa giinler) daha diisiik plazma ba-
sal leptin diizeyi, leptinin iireme iizerine diizenleyici et-
kilerine karsi duyarliligim artirirken, boyle bir donemde
yetersiz beslenme leptin diizeyini esik degerin de altina
diisiirerek iireme islemlerini durdurabilir.

8. GENEL DEGERLENDIRMELER ve
SONUCLAR

Ruminantlarin yetersiz beslenmeye kars1 adaptas-
yonu, gesitli sindirimsel, metabolik ve endokrin degi-
siklikleri igerir ve herbirinin 6nem derecesi, biiyiik ol-
ciide yem kisithihgmin diizeyine ve siiresine bagh ola-
rak degisir.

Yetersiz beslenmenin baslamasindan sonra ilk de-
gisiklik, yem alimina ve i¢ organ dokulan tarafindan
besinlerin iglenme tarzina bagli olarak gozlenen enerji
sarfiyatindaki azalmadir ki, bu durum, ilk 24 saat icin-
de gozlenir. Devam eden bir hafta i¢inde, metabolik
olarak aktif olan bu dokularin kiitlesinde hizli bir azal-
ma olusur ve bu azalma viicut enerji sarfiyatinda kisa-
vadede gozlenen azalmanmn %40-70'ine kargilik gelir.
Eszamanli olarak, viicut yagi ve protein mobilizasyo-
nu baslar. Ancak, protein sentezindeki 6nemli azalma-
dan dolay1 kas dokudan protein mobilizasyonu ise si-
nirhidir. Ciinkii, bu dénemde enerji metabolizmast i¢in
asetat ve glikoz kullanimindan ¢ok, glukozun korunup
NEYA ve keton cisimciklerinin kullanimi gozlenir ve
boylece AA’lerin glukoneojenik yikimina gereksinim
olmaz. Besin se¢imindeki bu degisiklikler, diigiik in-
sulin ve IBF-I ile yiiksek kortizol, BH ve EPI aracili-
giyla ayarlanir. Doku oksidatif faaliyetindeki azalma,
diisiik sempatik faaliyete ve zayiflayan insulinemi ve
tiroidemiye baglt olabilir. Tiroid hormonu yogunlu-
gundaki azalma da agin viicut yagi ve protein mobili-
zasyonunu kisitlayabilir. Ayrica, viicut yag mobilizas-
yonu kendi kendini sinirlayan bir islemdir ve dokularin
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enerji kaynagi olarak NEYA ve keton cisimciklerini
kullanimini kisitlayan metabolik hastaliklar olmadigi
siirece yag mobilizasyonu asir1 diizeyde olmaz.

Yetersiz beslenme esnasinda, rasyonun sidirilebilir-
liginde genellikle karsit-uyum olarak goziiken bir
azalma olusur. Bobrek tarafindan azalan azot atilimi ve
iirenin rumene geri-doniisiimii, viicut proteinini idareli
kullanmay: saglarken, ayni1 zamanda diisiik azot kap-
sayan kotii kaliteli kaba yemlerin sindirimini artirmak
icin de etkili bir mekanizmadir.

Deneysel veriler ¢ok sinirli olsa da, uzun-vadede ye-
tersiz beslenmeye karsi onemli ve gercek bir uyumun var
olmadig1 goziikiir, ¢linkii doku kiitlesinin her bir iinitesi
basina enerji sarfiyatinin azaldigim gosteren kamt yoktur.
Bu sebeple, tiim viicut enerji sarfiyatindaki azalma, belki
baslica i¢ organ, kas ve yag dokularmin kiitlelerindeki
azalmalara baglidir. Bu durum, insanlardaki kronik enerji
noksanlig tizerine yapilan gozlemlere ve goriislere uy-
gun™" ise de, halen tartigilabilir niteliktedir”.

Hayvanin yasam siiresi, yetersiz beslenme Oncesi
viicut depolarinin diizeyine ve ayrica, yag ve protein
mobilizasyonu kinetigine ve fizyolojik sinirina baghidir.
Ayrica, ruminantlarda az miktarda veri mevcuttur, fa-
kat insan, rat ve kuslardaki ¢ok sayidaki ¢aligma®, za-
yif hayvanlarda aglik siiresinin, viicuttaki lipidlerin tii-
kenmesine ve dolayisiyla glukoneogenezis icin enerji
saglanamamasina bagli oldugunu gostermektedir. Son
basamak, viicut proteinlerinin hizli bir mobilizasyonu
(%50 tiikenme olusmadan once 6liim) ve yem bulma
temeline dayali canli kalma davranislarinda bir artig ile
karakterizedir. Bu durum semiz, veya obez, hayvan-
larda biraz daha farklidir, ¢iinkii viicut lipid mobilizas-
yonu, proteinlerin etkili kullanimina yol agar ve bu da
hayatta kalma siiresini ¢ok belirgin bir gekilde uzatir.
Viicut proteinleri yavas yavas kaybedilebilir, fakat vii-
cut yag depolarmin tiikkenmesinden ¢ok daha once kii-
miilatif yetersizlikten dolay1 6liim gozlenir. Uzun-va-
deli yetersiz beslenen yetigkin ruminantlarda, viicut
bilesiminin izlendigi sadece bir deneme vardir'' ve bu
veriler bagka mekanizmalarin da oldugunu diigiindiir-
mektedir. Ciinkii, yag diizeyi yiiksek olan koyunlar
heniiz viicut proteinlerinin %25-30'u ve viicut lipidle-
rinin %50'si mobilize olmadan énce 6lmiislerdir ve bu
durum, lipid mobilizasyonu sonucu olusan metabolik
rahatsizliklardan dolayi yem yemeyi de birakmis olma-
larindan kaynaklanabilir. Bununla birlikte, yukaridaki
degerlendirmeler cesitli yetersiz beslenme donemle-
rinde yag depolamanin 6nemli oldugunu vurgularken,
cok fazla yagin da viicut protein kaybin onleyemeye-
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cegini de gostermektedir. Daha da onemlisi, agir1 yag-
lligin, yem yeme davraniglarinda da sorunlara yol aga-
rak viicut proteinlerinin dliimciil diizeyde tiikkenmesine
veya metabolik rahatsizliklara neden olabilecegi go-
ziikmektedir.

Yetersiz beslenmenin diger bir yonii ise, mevsimlik
yem varlii ve lireme arasindaki uzun- ve kisa-vadeli
* etkilesimlerdir®. Gergekten de, uzun-vadeli adaptas-
yon bazi ruminantlarin (koyun, kegi, geyik, vs) seksiiel
faaliyetlerinin mevsim tarafindan (fotoperiyot yoluyla)
kontroliinii icerir ve bdylece dogumlarin uygun mev-
simde (bahar) olusmasi ve bdylece viicut depolarinin
gelecek iireme doneminden dnce tekrar doldurulmasi
garanti altma almir. Ustelik, yetersiz beslenme hipotala-
mo-hipofizeal-gonadal aksis’in normal faaliyetini aksa-
tir ve boylece tireme iglemlerini durdurur. Ureme esna-
sinda, mevsim ve beslenme arasindaki iligkiler belki
kismen viicut yagliligi, beslenme durumu ve giin uzun-
lugunu kapsayan cesitli diizenleyici faktorlere gore sal-
gilanan adiposit hormon, leptin araciligtyla olusturulur.

Yetersiz beslenme, sadece yem alimindaki kisitlan-
madan degil, besin kullanimindaki fizyolojik artislar-
dan da kaynaklanabilir. Ornegin, erken laktasyon es-
nasinda yiiksek kaliteli giinliik besin alimina ragmen
siit iiretimi nedeniyle viicut depolarinda azalma gozle-
nir. Bu durumda, i¢ organ dokular sindirim ve meta-
bolizma yoniinden yiiksek diizeyde yem alimina uyum
saglarken, kas ve YD meme bezi fonksiyonlarini (tele-
oforezis) desteklemek ve homeostazisi saglamak igin
mobilize olurlar. Hormonal profiller, yetersiz beslenen,
verimsiz hayvanlardakine benzemekle birlikte, BH sali-
niminda daha belirgin bir artis olur. Ancak, eger protein
aqig1 viicut proteinlerinin %15’ten fazlasimin mobilizas-
yonuyla sonuglanirsa veya viicut yag igerigi enerji agigi-
m kapatmak igin yetersiz kalirsa, orta vadede (1-2 ay)
siit verim potansiyeli gergeklestirilemez.

Son olarak, yetersiz beslenmeye Kkars1 kisa- ve orta-
vadeli sindirimsel ve metabolik adaptasyon ruminant-
larda siklikla caligilmug ise de, uzun-vadeli caligmalar
yetersiz sayidadir. Ozellikle, yetersiz besleme-yeniden
besleme denemelerinde yetersiz besleme doneminden
kalan etkiler (insanlarda viicut bilesim verileri igin
bak.”) ile giin 15:gindaki mevsimsel degisimlerin olusg-
turdugu hormonal igaretlerin potansiyel etkilesimleri
ile ilgili caligmalar oldukga yetersizdir. Verimli hay-
vanlardaki calimalar pek ¢ok ise de (yani telafi edici
biiyiime® veya laktasyon devresi), diisiik diizeyde
yem varligi ile karakterize ekstansif sistemlerde yagam
payinda yetistirilen hayvanlarla ilgili ¢aligmalar ¢ok
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simirli sayidadir. Pratik agisindan, bu mekanizmalarin
daha iyi anlagiimasy: ‘yasam pay1 ihtiyaglar1” kavramini
tanimlamaya, ekstansif gartlarda hayvan yetistiriciligi-
ni gelistirmeye ve daha az gelismis iilkelerde verimi
artirmaya yonelik girisimleri daha da etkinlestirmeye
yardimci olacaktir.
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