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2. LITERATUR

2.1. Die Feinstruktur des Pansenepithels

Die Wiederkauer lassen sich aufgrund ihrer unterschiedlichen Ernahrungsweise und
der damit verbundenen morphologischen Unterschiede am Pansen und am
Blattermagen in drei Haupternahrungstypen einteilen (HOFMANN, 1978; 1988). Es
handelt sich hierbei um den Konzentratselektierer, z. B. Reh oder Elch; den
Intermediartyp, z B. Ziege oder Hirsch und den Rauhfutterfresser, z. B. Schaf oder
Rind.

Unabhangig vom Ernéahrungstyp ist die foetale Pansenschleimhaut gleichmafig dicht
mit Zotten besetzt. Allerdings ist die ZottenlAnge bereits durch pranatale
Unterschiede gekennzeichnet (HOFMANN, 1969). SCHNORR und VOLLMERHAUS
(1967) ermittelten eine Zottenzahl zwischen 10 und 121 pro cm?. Die Konzentrat-
selektierer haben einen recht gleichmalligen Zottenbesatz, wohingegen die Rauh-
futterfresser sich durch ein regional unterschiedliches Zottenverteilungsmuster
auszeichnen. Der Intermediartyp wechselt zwischen beiden Zottenverteilungs-

mustern, je nach Qualitat und Quantitat des Nahrstoffangebotes.

Jahreszeitlich wechselnde Nahrungsangebote sorgen bei den einzelnen
Wildwiederkauerarten fir eine Umgestaltung der Pansenzotten in Zahl, Form und
GrofRe und somit fur eine veranderte Resorption. Bei unseren Hauswiederkduern
wird bei einem Wechsel zwischen Futtermitteln mit unterschiedlichen
Fermentationsraten und sich daraus ergebender unterschiedlicher flichtiger
Fettsdurekonzentration im Pansen eine Adaptationzeit zwischen drei (HOFMANN,
1988; THOMPSON, 1973; REMOND et al., 1996) und fiinf Wochen angegeben.
KAUFMANN et al. (1980) sprechen sogar nur von 10 -14 Tagen. Bei Kihen, die mit
Heu gefittert werden und danach auf eine energiereiche Ration umgestellt werden,

bedarf es nach DIRKSEN et al. (1984) eines Zeitraumes von vier bis funf Wochen,
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um den erforderlichen Schleimhautaufbau ablaufen zu lassen. Die Rickbildung bei

der Umstellung auf ein energiearmes Futter geschieht jedoch schneller.

Das Oberflachenepithel des Pansens besteht aus einem mehrschichtigen
Plattenepithel (SCHNORR und VOLLMERHAUS, 1967), welches im Stratum
corneum drei Typen von Hornzellen (A, B und C) ausbildet. Das Epithel hat sowohl
Resorptions- als auch Schutzfunktion. Unter dem Oberflachenepithel befindet sich
die Lamina propria, die einen mikroskopisch deutlich sichtbaren Papillarkdrper
ausbildet. Unter der Einwirkung von Propion- und Butterséure, die bei energiereicher
Futterung vermehrt von den Mikroorganismen gebildet werden, kommt es zu einer
Proliferation der Schleimhaut (NOCEK et al.,, 1984; LIEBICH et al., 1987). Diese
bewirkt eine Vergrol3erung der Resorptionsflache. Auch die mikroskopisch
sichtbaren Formveranderungen der Basalzellen und Parabasalzellen stehen in
direkter Korrelation zur Futterung (DIRKSEN et al., 1984).

Eine Lamina muscularis mucosae existiert nicht. Die sich anschlieBende Tela
submucosa ist nur gering ausgebildet und enthalt die Blut- und Lymphgeféalie,
Nerven und multipolare Ganglienzellen (HOFMANN und SCHNORR, 1982). Die
Tunica muscularis umschliel3t diese Schichten circulér und longitudinal. Die hierauf

folgende Serosa grenzt den Pansen gegen die Bauchhothle ab.

2.2. Der Wasserhaushalt der Wiederkauer

2.2.1. Einleitung

Das Wasser ist die Hauptkomponente in allen lebenden Zellen, sowie in den sie
umgebenden Extrazellularraumen. Der Transport des Wassers in und aus den
Zellen erfolgt wahrend der Verdauung, Atmung, Blutzirkulation, Temperatur-

regulation und vielen anderen Kérperfunktionen.
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Bis heute sind drei Wege bekannt, Giber die das Wasser in die Zelle einstromt oder in

die Zelle transportiert wird:

1) Uber die osmotische Diffusion durch die Lipid-Doppelmembran,
2) Uber den Transport durch Wasserkanéle, sogenannte Aquaporine oder

3) Uber den Cotransport mit anderen Molekulen.

In einem lebenden Organismus verteilt sich das Wasser (Gesamtkorperwasser) auf
einzelne Raume (Kompartimente). Es wird zwischen dem Intrazellularraum (IZR), der
ungefahr zwei Drittel des GesamtkOrperwassers ausmacht, sowie dem
Extrazellularraum (EZR), der das letzte Drittel bildet unterschieden. Der EZR wird in

drei weitere Kompartimente unterteilt:

1) das Interstitium
2) das Blutplasma und
3) die epithelialen Lumina, d. h. von Epithel umschlossene Flussigkeitsraume;

z. B. der Vormagentrakt der Wiederk&auer.

Die Verteilung des Koérperwassers zwischen diesen Kompartimenten wird durch die

jeweiligen osmotischen Gradienten bestimmt.

2.2.2. Die Osmolalitat oder Osmolaritat des Panseninhaltes

Die Osmolalitéat beschreibt den osmotischen Druck einer Losung, die aus einem
reinen Losungsmittel (z.B. Wasser) und den zu I6senden Stoffen besteht. Definiert
ist die Osmolalitat als osmotische Aktivitdt pro Kilogramm der Losung, die
Osmolaritat hingegen als osmotische Aktivitat pro Liter der Lésung (SWEENEY und
BEUCHAT, 1993). Die Kenntnis des osmotischen Druckes ermdoglicht es, grund-
legende Aussagen uber das Verhalten einer Losung zu treffen. Die Betrachtung der
Osmolaritat ist in solchen Féllen wichtig, in denen transmembrane Differenzen in der
Osmolaritat gebildet werden. Aufgrund dieser transmembranen Differenzen kénnen
gewollte oder ungewollte Wassertransporte entlang des osmotischen Gradienten

stattfinden.
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Die Osmolaritat im Wiederkduerpansen wird getragen durch die bei der Nahrungs-
verarbeitung im Pansen freigesetzten Elektrolyte, die bei der bakteriellen Fermen-
tation entstehenden freien Fettsduren, dem entstehenden Ammoniak und durch die
im Speichel enthaltenen Elektrolyte. Die mehrfach im Tagesverlauf aufgenommenen
Futter- und Wassermengen bedingen circadiane Schwankungen in der Pansen-
osmolaritat. Eine Wasseraufnahme sorgt fir eine Verdinnung des Panseninhaltes

und somit fur eine Erniedrigung der Osmolaritat.

Die hochsten Osmolalitatswerte werden circa zwei bis vier Stunden nach der
Futteraufnahme gefunden, sie liegen zwischen 320 und 420 mosmol pro Kilogramm
(WARNER und STACY, 1965; TERNOUTH, 1967; v. ENGELHARDT, 1969b;
BENNINK et al., 1978). Der mit der Futteraufnahme gesteigerte Speichelflu3 fihrt zu
einer Erh6hung der Natrium-, Kalium- und Chloridkonzentration im Pansen
(v. ENGELHARDT, 1969b; SCOTT, 1975). Den grof3ten EinfluR auf die Pansen-
osmolaritdt haben jedoch die bei der Fermentation der Kohlenhydrate entstehenden
Fettsduren (vor allem Acetat, Proprionat und Butyrat). Die Konzentration der
fluichtigen Fettsduren steigt nach der Aufnahme leicht fermentierbarer Futtermittel
sehr schnell und sehr stark an (WARNER und STACY, 1965; BERGEN, 1972;
SCOTT; 1975; BENNINK et al., 1978).

Die Erh6hung der Osmolalitat bewirkt gleichzeitig eine Depression der bakteriellen
Flora im Pansen. BERGEN (1972) stellte bei in vitro Versuchen eine Hemmung der
mikrobiellen Celluloseaufarbeitung fest, wenn die Osmolalitat 400 mosmol pro
Kilogramm ubersteigt. In frihen Untersuchungen stellten HUNGATE (1942) sowie
QUINN etal. (1962) fest, dalR die Pansenprotozoen im Kulturmedium ihr
Osmolalitatsoptimum bei 250 mosmol pro Kilogramm haben. Dieses Optimum
entspricht der Uber die meiste Zeit des Tages vorhandenen Pansenosmolalitdt von
250 bis 280 mosmol pro Kilogramm (WARNER und STACY, 1965;
v. ENGELHARDT, 1969b; BERGEN, 1972; BENNINK et al., 1978), die sich hypoton

zum Blutplasma verhalt.
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2.2.3. Gleichgewicht und Stérungen des Wasserhaushaltes

Die Balance zwischen Wasseraufnahme und Wasserabgabe ist fur Lebewesen von
besonderer Bedeutung, denn nur so kann der Wasserhaushalt und die Verteilung
des Wassers in einem engen Rahmen konstant gehalten werden. Die Aufnahme von
Wasser erfolgt zum einen direkt Uber das Trinken, zum anderen indirekt tUber die
Aufnahme von Futter. Das Futter enthdlt sowohl freies Wasser als auch

metabolisches Wasser, das durch Oxidation von Wasserstoff entsteht.

Der Wasseraufnahme steht die Wasserabgabe Uber Harn, Faeces sowie die
Verdunstung Uber die Lungen und die Haut gegeniber. Die Verdunstung tber die
Haut erfolgt durch Schweil3drisen und ist Uberwiegend sensibel geregelt. Sie dient
der Thermoregulation. Insensibel hingegen ist die Wasserabgabe Uber die Lungen
und in geringem Mal3e auch Uber die Haut. Dieses bedeutet einen nicht durch den

Korper beeinflulRbaren Verlust von Wasser durch Diffusion (perspiratio insensibilis).

Bei laktierenden Tieren ist zusatzlich die Wasserabgabe Uber die Mich bedeutend,

vor allem bei Hochleistungskiihen mit 35 - 40 Litern Milchleistung.

Die Verteilung des Korperwassers zwischen dem IZR und dem EZR wird Uber das
osmotische Gleichgewicht bestimmt. Bei einer negativen Bilanz von Wasserauf-
nahme zu Wasserabgabe entsteht im Korper eine Dehydratation. Sie kann durch
Blutverluste oder Erbrechen (isoosmolar), durch ein Wasserdefizit (hyperosmolar)

oder durch ein Salzdefizit (hypoosmolar) entstehen.

Aufgrund der grofl3en Pufferkapazitat des Verdauungstraktes ist es Wiederkauern
maoglich, innerhalb kurzer Zeit grof3e Mengen an Wasser aufzunehmen. Die sich
anschlieBende Aufnahme des Wassers wird als Rehydratation bezeichnet,

d. h. Absorption und Verteilung in die einzelnen Kompartimente.

Die Hyperhydratation kann durch einen Wasseriberschuld (hypoosmolar), einen
Salzuberschul3 (hyperosmolar) oder Ubermalige Aufnahme einer isoosmolaren

Flissigkeit (isoosmolar) hervorgerufen werden. BIANCA (1970) gelang es bei
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Rindern, eine experimentelle Hyperhydratation zu erzeugen. Die Rinder nahmen

nach dreitdgigem Dursten mehr Wasser auf als zur Rehydratation notwendig war.

2.2.4. Hormonelle Steuerung des Wasserhaushaltes

Die Gabe von rohfaserreichem Futter an Schafe und Rinder sorgt flr eine Sekretion
von grof3en Mengen an Speichel. Diese Sekretion fuhrt zu einem Verlust von Wasser
und Mineralstoffen aus dem Blutkreislauf. Eine Reduktion des extrazellularen
Volumens um 10 % beobachtete TERNOUTH (1968) bei Schafen, die mit
350 Gramm Trockenhacksel gefuttert wurden. Vergleichbare Werte gibt es fir die
Heufutterung (CHRISTOPHERSON und WEBSTER, 1972). Bei Schafen, die inner-
halb einer Stunde 500 Gramm Trockenfutter zu sich nahmen, fanden BLAIR-WEST
und BROOK (1969) eine Reduktion des Plasmavolumes von 10 - 20 %.

Die hyperosmolare Reduktion des Plasmavolumes bedingt einen Anstieg der
Osmolaritat des Plasmas. Dieser Anstieg fuhrt zu einer Erregung von Osmo-
rezeptoren im Hypothalamus, wodurch es zu einer Ausschittung des antidiuret-
ischen Hormons Adiuretin (=ADH oder Vasopressin) kommt (PITTS, 1974).

ADH wird im Hypophysen-Hinterlappen gespeichert und nach Erregung der
Osmorezeptoren in die Blutbahn ausgeschuttet. Der Angriffsort fur das ADH ist das
Sammelrohr der Niere. Hier kommt es unter der Einwirkung von ADH zu einer
verstarkten Resorption von Wasser (STACY und BROOK, 1965). Die Folge ist eine
Verminderung des Wasserverlustes Uber die Nieren mit dadurch bedingter
Produktion von konzentrierterem und hypertonem Harn. Gleichzeitig tritt durch ADH

ein Durstgefuhl auf.

Die ADH-Konzentration féallt im Laufe der Rehydratation sehr schnell ab, wahrend die
Werte fur die Plasmaosmolaritat und Plasma-Natrium-Konzentration noch
unveréandert sind (BLAIR-WEST et al., 1985; 1989). Bei der optischen Wahrneh-
mung von Wasser kommt es bei dehydrierten laktierenden Schwedenziegen zu
einem raschen Abfall in der Plasma- ADH-Konzentration (DAHLBORN et al., 1988).
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Die ADH-Konzentration erreicht drei Stunden nach der Rehydration wieder einen
niedrigeres Niveau (OLSSON und DAHLBORN, 1989).

Eine weitere MaRnahme des Koérpers, um dem Wasserdefizit zu begegnen, ist
neben der Ausschittung von ADH die Freisetzung des proteinspaltenden Enzymes
Renin aus dem juxtaglomeruléren Apparat der Nieren. Der Freisetzungsimpuls wird
durch Hypovoldmie und Hyponatriamie (HOLTENIUS und DAHLBORN, 1990a)
sowie durch das Absinken des Blutdruckes in den Nieren ausgeldst. Das freigesetzte
Enzym Renin spaltet im Blut vom Reninsubstrat Angiotensinogen (aus der Leber) ein
Dekapeptid, das Angiotensin I, ab. Das Converting-Enzym, welches vor allem in der
Lunge vorkommt, spaltet vom Angiotensin | zwei Aminosauren ab, wodurch das
hochaktive Angiotensin Il entsteht, das in der Leber und Niere wieder inaktiviert wird
(KING et al., 1993; KURTZ und WAGNER, 1998). Angiotensin Il bewirkt die im
Organismus hochst mogliche Kontraktion der glatten Muskulatur der Arteriolen
(PAGE und BUMPUS, 1961). Hierdurch kommt es zum Blutdruckanstieg und einer
Erhdhung der glomerularen Filtrationsrate in den proximalen Tubuli der Nieren
(HARRIS und YOUNG, 1977).

Das Renin-Angiotensin-System ist auch fiur die Kontrolle der Sekretion des
Mineralocorticoides Aldosteron aus den Nebennieren verantwortlich (DAVIS, 1974).
Dieses komplexe Zusammenspiel von Hormonen und Protein wird als Renin-
Angiotensin-Aldosteron-System (R.A.A.S.) bezeichnet. In den distalen Nierentubuli
der Nephrone steigert Aldosteron die Resorption von Natrium, wodurch es zu einer

osmotisch bedingten Wasserresorption und Volumenauffullung kommt.

Zweieinhalb Stunden nach der Rehydratation mit Wasser zeigen dehydrierte
laktierende Schwedenziegen einen signifikant hoheren Renin- und Aldosteron-Wert
als die Kontrollgruppe. Nach der Rehydratation mit einer Salzlosung kommt es im
Gegensatz dazu zu einem Abfall in der Renin- und Aldosteronkonzentration, die
Werte sind eine Stunde nach der Gabe signifikant erniedrigt (DAHLBORN et
al., 1988). Bei Merinoschafen (BLAIR-WEST et al., 1979) und bei der schwarzen
Beduinenziege (MALTZ et al., 1984; WITTENBERG et al., 1986) wurden die

gleichen Beobachtungen gemacht.
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2.2.5. Speichelproduktion der Wiederkauer

Der Speichel der Wiederk&uer wird von drei groRen Driisen gebildet und ist teils
sergds, teils mukods. Die Ohrspeicheldriise, Glandula (Gl.) parotis, ist trotz ihrer
geringen GrolRe fast stdndig aktiv. Die Unterkieferdrise, Gl. mandibularis, gibt ihr
Speichelsekret nur ab, wenn das Tier fril3t. Die Unterzungendrise (Gl. sublingualis)
hat die Ublichen beiden Anteile: Gl. polystomatica und Gl. monostomatica. Zusatzlich
gibt es noch viele kleinen einzelne Driisen, die sich unter der Schleimhaut von Lippe,
Wange, Gaumen und Zunge befinden. Diese kleineren Drilisen durften einen
betrachtlichen Beitrag zur Speichelmenge leisten (DYCE et al, 1991). Die
Speichelbildung der Wiederkauer ist sehr wichtig fur die bakterielle Fermentation.
Uber den Speichel gelangen 70 % des im Pansen vorhandenen Wassers und der
gro3te Anteil der HPO42'- und HCOj3-Puffer in den Pansen (CASSIDA und
STOKES, 1986).

Die Speichelmenge ist stark abh&ngig von der Menge und dem Trockengehalt des
aufgenommenen Futters (BAILEY, 1961; STACY und WARNER, 1966). Die Partikel-
grol3e des Futters scheint ebenfalls einen sehr wichtigen Einflul3 auf die Salivation zu
haben (CASSIDA und STOKES, 1986). Die Speichelmengen werden von den
Autoren sehr unterschiedlich angegeben. Als einen Grund hierflr sind die unter-
schiedlichen Versuchsanordnungen zu sehen, sowie die Tatsache, dal3 einige
Autoren laktierende und andere Autoren trockenstehende Tiere fur ihre Versuche
verwenden. WILKENS (1872) mifl3t bei Schafen mit durchtrenntem Schlund zwei
Stunden nach der Ftterung einen Speichelflu? von 100 ml innerhalb einer halben
Stunde (4,8 Liter pro Tag). Bei Ziegen mif3t v. ENGELHARDT (1963a) eine
Speichelproduktion von 100 - 250 ml pro Stunde. STACY und WARNER (1966)
berichten von einem Speichelflu® von 2,7 ml - g'1 2,71 - kg'l) Trockenmasseauf-
nahme (DMI). CASSIDA und STOKES (1986) geben die Gesamtsalivation fur Kihe
mit 232,79 Litern (11,6 | - kg™ (DMI)) bzw. 219,38 Litern (9,14 | - kg™ (DMI)) pro Tag
an. Die in Klammern angegebenen Salivationswerte sind auf 20 Kilogramm DMI
korrigiert. Bei einer Unterscheidung der Laktationsstadien werden noch gréf3ere

Differenzen sichtbar. Kiihe in der vierten Lakationswoche zeigen eine Salivation von
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201,96 Litern pro Tag (8,41 - kg'1 (DMI)), in der achten Woche sind es 250,2 Litern
pro Tag (10,4 | - kg™ (DMI)).

2.2.6. Das Wasserspeichervermogen des Pansens

Bei einer ad libitum Gabe von Wasser und Futter betrdgt das Pansenvolumen bei
adulten Schafen 10 bis 16 Liter (TSUDA, 1957; REMOND et al., 1996) und bei
Kiihen 80 bis 100 Liter (REMOND, 1996). HYDEN (1961b) errechnete mit PEG ein
Flissigkeitsvolumen im Pansen von 3,2 bis 5,3 Liter bei adulten Schafen. Ein
bestimmter Teil dieser Wassermenge steht den Tieren als Wasserreservoir zur
Verfugung. Ebenfalls als Wasserspeicher dienen alle anderen oben erwéhnten
Kompartimente, wobei neben ihrem unterschiedlichen Volumen vor allem die
Geschwindigkeit der Verfugbarkeit des Wasservorrates wichtig ist. Das
Extrazellularvolumen, besonders das Plasma und das Wasser der epithelialen
Lumina, sind fur die kurzfristige Volumenregulation gut geeignet. Die schnelle
Verfugbarkeit des ,Blutwassers® ist einsichtig, aber stark begrenzt durch
korpereigene Regulationsmechanismen und das Plasmavolumen. Die Verfugbarkeit
des in den epithelialen Lumina befindlichen Wassers ist von der Durchlassigkeit der
betroffenen Epithelien und dem jeweiligen osmotischen oder hydrostatischen Druck

abhangig. Der Hydratationsstatus des Tieres hat hierbei einen Einflu3.

Die Wiederkauer der ariden und semiariden Gebiete haben ihr Vormagensystem als
Wasserspeicher in unterschiedlicherweise den Umweltbedingungen angepalit. Bei
der schwarzen Beduinenziege findet nach der Dehydration eine Wasseraufnahme
von bis zu 40 % des Korpergewichtes statt (CHOSNIAK und SHKOLNIK, 1978). Bei
dieser schnellen Wasseraufnahme verbleibt das Wasser jedoch Uber Stunden im
Pansen. Das Wasser wird langsam resorbiert, so daf} die Rehydratation auch sehr
langsam erfolgt (UNNA, 1997). Durch diese Anpassung wird die Gefahr einer letalen
Wasserintoxikation vermieden. Das Kamel reagiert in gleicher Weise auf eine
Dehydratation wie die schwarze Beduinenziege (HOPPE et al., 1975). Wiederkauer
der gemalligten Zonen benéttigen diese Anpassungsstrategien nicht. Die
Permeabilitit des Pansenepithels flir Wasser scheint bei diesen Tieren nicht

herabgesetzt zu sein. Nach Verabreichung einer groRen Wassermenge zeigen
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dehydrierte Rinder Anzeichen einer Wasserintoxikation mit Hamolyse und
Hamoglobinurie (BIANCA, 1970).

2.3. Osmotische Wasserbewegung im Vormagenepithel der Wiederkauer

2.3.1. Die Diffusion des Wassers durch das Pansenepithel

Die Aufnahme und Abgabe von Flissigkeiten gehoért neben der Futterbe- und
-verarbeitung zu den wichtigsten Aufgaben des Pansens mit seinen
Mikroorganismen. Schon friih begann die Diskussion, ob die Wiederkduer in der
Lage sind, Uber das Pansenepithel Nahrstoffe und Wasser zu resorbieren.
VINK (1769) erklarte in seiner Vorlesungsreihe Uber das ,Wiederkduen des
Rindviehes" die Bedeutung der Pansenzotten: “Der Nutzen dieser Warzgen ist das
Nahrhafte aus den Speisen, gleich einer Menge einsaugender Fal3gen, so unter
ihnen verbreitet sind, aufzunehmen und durch andere eine Feuchtigkeit zu belRerer
Verdauung der Speisen abzusondern®. HERING (1832) vertrat die Meinung, dal3 von
der Schleimhaut der Pansenwand ein gelblicher, salziger und stark alkalischer Saft
abgesondert werde. Der Saft diene dem Erweichen des Futters. Das aufgenommene
Wasser wird durch die Geféale des Magens bald aufgesogen. Jedoch fande die

eigentliche Verdauung im dritten und vierten Magen statt.

Ein verhorntes Pansenepithel, das nirgendwo Porenkanéle oder sonstige Durchlasse
zeigt, kann nach Meinung WILKENS (1872) nicht zur Resorption befahigt sein. Er
wies jedoch auf die gute Blutgefal3versorgung der Pansenzotten hin, und daf’ die
Natur nichts Uberfliissiges anlegt. Die anatomische Struktur des Pansenepithels ist
auch nach Ansicht von ELLENBERGER (1881) der Grund, warum eine Resorption
oder Sekretion nicht erfolgen kann. Die Dicke der Epithelschicht bedinge, dal3 die
Blut- und LymphgefalRe weit von dem zu Resorbierenden entfernt sind. Aul3erdem

wirde eine starke Flissigkeitsresorption zu einer Eindickung der Ingesta fuhren.

Demgegenuber sprachen HARMS (1877) wie auch WILDT (1874 und 1879) nicht

nur von einer Verdauung im Pansen, sondern auch von einer erheblichen Resorption
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von Flussigkeit aus diesem. AGGAZZOTTI (1910) untersuchte an ligierten
Vormagenabschnitten die Flissigkeitsresorption. Er konnte feststellen, dal3 nach
3,5 Stunden kein Wasser aus der Haube resorbiert wurde und die Resorption aus

dem Labmagen schwach (0,6 %) und aus dem Psalter am starksten (40 - 50 %) war.

Bei den Untersuchungen der Gmeinerschen Schule (GMEINER, 1911) zeigte sich,
dal3 intraruminal verabreichte Stoffe eine Wirkung auf die Vormagenmotorik,
besonders auf die des Pansens, haben. Diese Wirkung |af3t sich nur durch resorptive

Vorgange im Pansen erklaren.

Mit dem Auftropfen einer gefarbten Pilocarpinlésung auf die gewaschene
Pansenschleimhaut von narkotisierten  Schafen und Ziegen erreichte
TRAUTMANN (1933) einen Anstieg der Speichelsekretion. Wenn Atropin auf die
Schleimhaut gegeben wird, fallt die Speichelsekretion ab. Die abgespllte
Schleimhaut trocknet innerhalb von drei - funf Minuten vollig ab. Dieselben Versuche
fuhrte TRAUTMANN ebenfalls an der Reticulumschleimhaut durch und fand sehr
ahnliche Ergebnisse. Sein Schlul? aus diesen Versuchen war, daf} eine Resorption
von Wasser und in Wasser geldsten Substanzen aus dem Pansen und dem

Reticulum erfolgen muf3.

Eine Wasserdiffusion in den Pansen beobachteten DANIELLI et al. (1945), als sie
bei anasthesierten Schafen in den fistulierten, ligierten und gewaschenen Pansen
2,6 Liter einer stark hypertonen Ldsung (600 mosmol pro Kilogramm) gaben.
Innerhalb von vier Stunden waren 1,2 Liter (0,3 | pro Stunde) Wasser in den Pansen

eingestromt.

1952 beobachteten SPERBER und HYDEN bei Untersuchungen am zum Tell
isolierten Ziegenpansen (Pouch) eine Flusssigkeitsresorption von 45 % der

Ausgangsmenge innerhalb von 22 Stunden.

PARTHASARATHY und PHILLIPSON (1953) wiesen nach, dal3 die Pansenwand fur
Wasser permeabel ist und normal gefltterte Tiere Flissigkeit aus dem Pansen
resorbieren. Ihre Versuche zeigten, daf’ bei der Gabe einer hypotonen und isotonen

Ldsung in den Pansen, Wasser resorbiert wird und bei der Zufuhr einer hypertonen
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Lésung (330 mM pro Liter) Wasser in den Pansen sezerniert wird. DOBSON und
PHILLIPSON (1958) malRen am ligierten und ausgewaschenen Pansen bei
390 mosmol pro Kilogramm innerhalb einer halben Stunde eine Wasserbewegung in
den Pansen von 30 - 90 ml. Bei 347 und bei 360 mosmol pro Kilogramm wechselten

die Werte zwischen Sekretion und Resorption.

Uber die Verwendung der Markersubstanz Polyethylenglycol (PEG) bestimmte
HYDEN (1961a) die Resorption von Wasser aus dem Pansen. In elf Versuchen
beschrieb er eine Resorption, in einem Versuch eine Sekretion und in zwei
Versuchen keine Veranderung. Die durchschnittliche Resorptionrate bestimmte er
mit 0,15 Liter pro Stunde. MURRY et al. (1962) futterten Schafe mit 500 g Futter und
stellten eine Gewichtszunahme des Pansens von 1,5 Kilogramm fest. Da die
Gewichtszunahme nicht ausschlief3lich durch den Speichel bedingt sein konnte,
vermuteten sie eine Wasserpassage in den Pansen aufgrund des osmotischen

Gradienten.

Der Vergleich der Flissigkeitsbilanzen von ASH und KAY (1963) sowie von
v. ENGELHARDT (1963b) zeigt, dal3 es eine grol3e Streuung der Daten gibt. Der
Fllssigkeitseintrag wird mit 5,5 bis 15,5 Litern in 24 Stunden angegeben und ergibt
sich aus der Speichelproduktion (5 -12 Litern pro 24 Stunden) einerseits, sowie der

Wasseraufnahme (Futter und Tranke) (0,5 - 3,5 Litern pro 24 Stunden) andererseits.

Bei seinen Untersuchungen konnte v. ENGELHARDT (1963a und 1963b) eine
Wasserbewegung von 7 - 70 (Mittelwert = 40) Litern in beide Richtungen durch die
Pansenwand messen. Der Efflux und der Influx waren dabei etwa gleich grof3. Diese
Ergebnisse und die Messung der Osmolaritat im Pansen (v. ENGELHARDT, 1963c)
und im vendsem Blut stehen im Widerspruch zu den Ausfihrungen von
PARTHASARATHY und PHILLIPSON (1953) sowie HYDEN (1961a), wonach
Wasser durch die Pansenwand entsprechend dem osmotischen Gradienten
diffundiert.

An einem kleinen abgenahten und isolierten Pansensack (Pouch) mit
angeschlossenem Manometer untersuchte TSUDA (1964) die Wasserpassage im

Pansen. Bei der Zugabe von destilliertem Wasser sowie der Zugabe einer
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0,9 % -igen NaCl-Losung kam es zur Resorption von 1,3 ml pro Stunde. Eine 4,5 %
-ige NaCl-Lésung bewirkte einen Einstrom von 0,31 ml pro Stunde, eine 9 % -ige

einen Einstrom von 6,8 ml pro Stunde in den Pansen.

Noch 1966 schrieben STACY und WARNER von einer sehr geringen Diffusion von
Wasser durch die Pansenwand. Die Erhohung des Volumens der Pansenflissigkeit
nach dem Fressen lage ihres Erachtens nicht in dem Einstromen von Wasser,
sondern sei in einer Stimulation der Speichelproduktion begriindet. Sie mal3en z. B.
beim Fressen einen Wassereinflu3 von 1,01 Liter pro Stunde und zur selben Zeit
eine Speichelproduktion von 0,92 Liter pro Stunde. Bei einigen Tieren stellten sie
sogar eine negative Diffusionsrate fest. Im gleichen Jahr berichtete
v. ENGELHARDT (1966) von einer Wasseraufnahme aus einem Pouch bzw. einer
Wasserabgabe in den Pouch, wenn der osmotische Gradient zwischen Pouchinhalt

und Blut héher oder niedriger als 30 mosmol war.

DOBSON und SELLERS (1967) beschrieben als erstes eine lineare Beziehung
zwischen dem Nettowasserfluf3 und dem osmotischen Druck im Bereich von 200 bis
400 mosmol pro Kilogramm. An fistulierten Kihen untersuchten sie die Wirkung
verschiedener Lésungen, wobei sie Cr-EDTA als Marker nutzten. Unterschiedlich
waren die Punkte, an denen eine geringe oder keine Resorption gefunden wurde. So
liegt bei einer NaCl - Losung oder einer Lésung der Natriumsalze der niedrigen
fluichtigen Fettsduren der “Nullpunkt sechs mosmol pro Kilogramm Uber der
Osmolalitat des Plasmas. Bei einer Ldsung, die pansenphysiologischen
Bedingungen nahe kommt (100 % CO, bei einem pH von 6.0 - 6.5), verschiebt sich
der “Nullpunkt® auf 26 mosmol pro Kilogramm (ber die Plasmaosmolalitat. Der
“Nullpunkt erhéht sich auf 51 mosmol pro Kilogramm Uber die Plasmaosmolalitat,
wenn die Lésung mit flichtigen Fettsduren angereichert ist. Somit besteht eine

Resorption gegen den osmotischen Gradienten.

TERNOUTH (1967) ging davon aus, dald es nach dem Fressen zu einem erhghten
Wassereinstrom in den Pansen kommen muf3. Dieses leitet er aus seinen

Versuchen mit den Verdinnungsraten von Phenolrot im Pansen ab. Der trans-
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ruminale Wasserfluf3 soll biphasisch sein und seine Maxima bei zwei und sechs -

sieben Stunden nach dem Fressen liegen.

Aus den Ergebnissen, die v. ENGELHARDT (1969a) bei seinen Versuchen am
kleinen isolierten Schafpansen (Pouch) erhielt, schlof3 er, daf} aufl3er osmotischen,
auch hydrostatische und hormonelle Einflisse bei der Regulierung des Wasserfluxes
wirksam sein konnen. Die Messungen ergaben keine oder nur eine geringe
Resorption von Wasser aus dem Pouch in einem Bereich zwischen 265
und 325 mosmol pro Liter. Er schlof3 daraus auf eine “recht sinnvolle osmotische
Pufferzone®, innerhalb der die Osmolaritat des Panseninhaltes variieren kann, ohne
dall Wasser durch die Pansenwand aus dem Korper zuflie3t bzw. aus dem Pansen
abflie3t. Als Erklarung fur dieses Phanomen stellte v. ENGELHARDT (1969a) ein
Modell vor, in dem es abgegrenzte osmotische Gradienten innerhalb der
Pansenschleimhaut gibt und somit ein Nettoflissigkeitsflu@ bis zu einem

osmotischen Gradienten von £ 30 mosmol pro Liter (Pansen/Blut) verhindert wird.

Fir ein 39 kg schweres Schaf gaben WARNER und STACY (1968b) eine
isoosmotische Wasserresorptionrate von 0,05 Liter pro Stunde durch das
Pansenepithel des “resting rumen® an. Nach einer Wasseraufnahme stieg die
Resorptionsrate fur einige Stunden auf 0,2 Liter pro Stunde, wahrend sie nach dem
Futtern abfiel. Unter der Pramisse der perfekten Sphéare erfolgte fir diese und alle
folgenden Werte die Umrechnung der aufgeflihrten Resorptionsraten fir das
gesamte Organ in die Resorptionsrate pl - cm™ - min™ (Errechnet nach der Formel:
Ok =r2 - 41t mit Ok = Oberflache der Kugel und r = Radius der Kugel (r = dritte
Wurzel aus V - (1,331‘[)'1 mit V = Volumen der Kugel) (ATHEN und BRUHN, 1988).
Unter isoosmotischen Verhéaltnissen entsprach dieses einer Resorption von etwa

0,7l -cm?-min® und einer Resorption von etwa 2 pl-cm?-min® bei einem
osmotischen Gradienten von Amt= 100 (At = Plasmaosmolalitat - osmotischer Druck

des Panseninhaltes).

In ihrer Veroffentlichung beschrieben WILLES et al. (1970) in funf Messungen einen
Nettowasserflux von 5,1 bis 13,4 ml pro Minute nach dem Futtern. Aufgrund ihrer
Untersuchungen vermuteten sie, dald die Nettoresorption nicht nur durch den

osmotischen Gradienten geregelt ist, sondern dall die Durchblutungsrate des
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Pansens, die Metabolitenabsorption und der pH-Wert des Panseninhaltes einen

bedeutenden Einflu? haben.

Bei 270 mosmol pro Liter stellten v. ENGELHARDT und SALLMANN (1972) bei
einem Guanako eine Resorption von durchschnittlich 200 ml pro Stunde fest. Erst
bei Werten Uber 370 mosmol pro Liter wurde ein Nettoinflux beobachtet. Hieraus
errechneten sie eine lineare Funktion: y=774,54 - 2,13 - x (Korrelationskoeffizient
r=- 0,59). Bei hypo- und isotoner Salzlosung fanden sie eine enge Relation
zwischen Wasserresorption und Natriumclearance, die Regressionsgerade verlauft
nahezu durch den Nullpunkt. Bei hypertoner Salzlésung war der Nettowasserflux
wesentlich geringer, als aus der Natriumclearence zu erwarten war. Auch zwischen
der Wasserresorption und der Clearence der flichtigen Fettsauren fanden sie eine

gesicherte Abhangigkeit.

Bei Versuchen mit Schafen, die eine Osophagusfistel hatten und kiinstlichen
Speichel bekannter Menge und Zusammensetzung erhielten, stellten WARNER und
STACY (1972) eine Resorptionsrate des Pansens fest, die sich bei Werten von 180 -
550 mosmol pro Kilogramm fir den Panseninhalt als lineare Funktion des osmot-
ischen Druckes darstellt. Die Gleichung lautet: y = - 0,001206 - x + 0,404 (y = Netto-
wasserflux [l - h'l] und x = osmotischer Druck [mosmol - kg'l]), Korrelationskoeffizient
r =-0,90. Der Punkt an dem keine Nettoresorption stattfindet liegt bei 335 mosmol

pro Kilogramm.

HARRISON et al. (1975) fanden bei der Infusion von 12 Litern Wasser pro Tag in
den Pansen eines Schafes eine Resorption von 10,77 Liter pro Tag, beziehungs-
weise 0,450 Liter pro Stunde. Dies entspricht einer isoosmotischen Wasser-

2 . min™. Bei weiteren Tieren erhielten sie vergleich-

resorptionsrate von 5,64 pl - cm
bare Werte von 8,34; 10,25 und 10,09 Liter pro Tag. Der osmotische Druck im

Pansen liegt etwa bei 300 mosmol pro Kilogramm.

In vivo untersuchten DOBSON et al. (1976 a) die Wasserresorption bei Kiihen. Aus
dem Panseninhalt (70 1) werden 2 ml - min™ im isoosmotischen Bereich aufge-

nommen. Dies entspricht einer Resorption von 0,24 pl - cm? - min™ fur At = 0; bei
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einem Am=100 werden 2,53 pul-cm Z.min" resorbiert. Eine Sekretion von

1,63 pl - cm™? - min™ beobachteten sie bei Am = - 100. Fur den hypertonen Teil ihrer
Daten geben sie folgende lineare Funktion an: y =0,134 - x + 0,014 (S.E.M.). Bei
ihren Untersuchungen erwies sich der mucusale Blutflu3 als ein limitierender Faktor
fur die Resorption von Wasser. Lag die Pansenosmolalitdt 13 mosmol pro
Kilogramm Uber dem Plasma so war keine Nettowasserbewegung vorhanden. Die
Versuche wurden mit Cr-EDTA durchgefiihrt. DOBSON et al. (1976b) stellten fest,
dal3 es bei einem hypertonen Panseninhalt (30 - 40 mosmol pro Kilogramm Uber
dem Plasmawert) zu einer vermehrten Resorption von Cr-EDTA kommt und dieses

zu einer Falschaussage uber die Wasserbewegung im Pansen fihrt.

In ihrer Veroffentlichung von 1985 gaben FAICHNEY und BOSTON einen
bidirektionalen Wasserflulz zwischen Pansenfliissigkeit und Plasmawasser von
durchschnittlich 3,2 Litern pro Stunde an. Die Nettobewegung aus dem Pansen zum
Plasma betrug durchschnittlich 200 ml pro Stunde. Der Versuch wurde an fistulierten

Schafen mit Tritiumwasser durchgefuhrt.

MARTENS (1985) beobachtete nach der Gabe von drei Litern einer hypotonen
Losung (240 £ 7,4 mosmol-l'l) in den Pansen eine Resorption von 95 £ 26 ml pro
Stunde. Nach Gabe einer hypertonen Losung (367 + 11,4 mosmol-l'l) strémten
22553 ml pro Stunde in den Pansen ein. Die Untersuchungen erfolgten am
temporar isolierten und gewaschenen Pansen von Schafen. Auch GABEL et
al. (1987) fanden bei einer Osmolaritat von 422 mosmol pro Liter einen Nettowasser-

flul in den Pansen.

DAHLBORN und HOLTENIUS (1990a) untersuchten das Rehydrationsverhalten bei
Schafen. Nachdem die Tiere 48 Stunden dehydriert wurden, nahmen sie innerhalb
kirzester Zeit bis zu zehn Liter Wasser auf. Uber die Verwendung eines Markers
(Cobalt-EDTA) errechneten sie eine Wasserresorption aus dem Pansen von
durchschnittlich zwei Litern in 20 Minuten (100 ml - min'l). Hieraus ergibt sich eine
Rate von 33,8 pl - cm™ - min™ fiir A= 100. Eine weitere Arbeit aus dem selben Jahr
(HOLTENIUS und DAHLBORN, 1990b) beschreibt die Unterschiede im
Resorptionsvolumen des Pansens von Schafen im Hungerzustand gegeniber den

normal geflutterten Kontrolltieren. Die hungernden sowie die gefitterten Schafe
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erhielten den Panseninhalt von gefitterten oder hungernden Schafen. Nach 40
Minuten wurden Uber eine Fistel drei Liter einer isotonen NaCl-Lésung in den
Pansen gegeben. Regelmallig gefitterte und mit Panseninhalt von gefitterten
Schafen versehene Schafe resorbierten 0,5 Liter innerhalb von 30 Minuten nach
Gabe der NaCl-Losung. Hingegen resorbierten sowohl die hungernden als auch die
gefltterten Schafe keine signifikante Wassermenge innerhalb von 30 Minuten, wenn
sie vorher den Panseninhalt der hungernden Schafe erhalten hatten. Diese
Beobachtungen lie3 sie zu dem Schlul? kommen, dal3 die Verdnderung der
Zusammensetzung des Panseninhaltes, die im Verlaufe der Hungerperiode erfolgt,
die Absorption von Wasser und Natrium nach der Gabe der Salzlésung
verschlechtert. Weiterhin betrachten sie die verringerte Wasseraufnahme als Folge
der verminderten Natriumaufnahme und nicht als unverdnderte Wasserpermeabilitat

des Pansenepithels.

Am temporéaren isolierten Kuhpansen untersuchten TABARU et al. (1990) die
Resorption unterschiedlicher Stoffe bei verschiedenen osmotischen Driucken. Fir die
Wasserresorption errechneten sie aus ihren Daten die Gleichungy =- 0,18 x + 63,53
(Korrelationskoeffizient r=- 0,98). Dabei gilt y = Nettowasserflux [% pro drei
Stunden] und x = Osmolaritat der Losung [mosmol-l'l]. Im isoosmotischen Bereich
malfden sie eine Resorption von etwa 0,82 Liter pro Stunde sowie etwa 2,7 Liter pro
Stunde bei At=100 und etwa 4,76 Liter pro Stunde bei Amt = 200. Eine Sekretion
von 2,65 Liter pro Stunde ergibt sich bei einem Armtvon - 200. Der ,Nullwert” fir den
Nettowassertransport liegt bei 353 mosmol pro Liter und etwa 50 mosmol pro Liter
Uber dem Wert des Plasmas. Von einem sehr ahnlichen Ergebnis berichteten auch
DOBSON et al. (1970). Fiur die untersuchten Kihe lag der Nullwert 51 mosmol pro
Kilogramm tber der Osmolalitat des Plasmas.

1994 beobachteten HOSSAINI-HILALI et al., dal3 es bei der Black Moroccan Goat
nach 48-stindiger Dehydratation und anschlieBender Wassergabe zu einer
schnellen Resorption aus dem Pansen kommt. Die Menge wurde nicht naher
quantifiziert. Die Ergebnisse ihrer Versuche zeigen, dal3 die Plasmaosmolaritat, die
Plasmanatrium- und die Plasmaproteinkonzentrationen zwei bis drei Stunden nach

der Tranke wieder die Kontrollwerte erreichten.
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In ihren In vivo Arbeiten am Pansen der Schafe fanden LOPEZ et al. (1994) eine
positive lineare Beziehung zwischen Wasserresorption und osmotischem Druck im
Pansen. Sie errechneten aus ihren Daten die Gleichung W = 395 - 1,16 - OP
(Korrelationskoeffizient r = 0,98). Dabei gilt W = Wasserresorptionsrate [ml - h'l] und
OP = osmotischer Druck [mosmol - kg'l]. Aus dieser Gleichung ergibt sich eine iso-

osmotische Wasserresorption von 47 ml pro Stunde, respektive 0,65 pl - cm™? - min™.

Bei einem Wert von Amt = - 100 werden 69 ml pro Stunde oder 0,947 pl - cm™ - min™
sezerniert. Der Nullwert fur die Nettowasserresorption wurde von ihnen mit

341 mosmol pro Kilogramm angegeben.

Eine negative lineare Beziehung zwischen der Wasserresorption (y, [ml pro Stunde])
und dem osmotischen Druck des Panseninhaltes von Schafen (x, [mosmol - kg'l])
errechneten ZHAO et al. (1995). Sie stellten folgende Funktionsgleichung auf:
y =394 - 1,22 x (Korrelationskoeffizient r = 0,91). Bei ihren in vivo Untersuchungen
benutzten sie Losungen mit einem osmotischen Druck zwischen 149 und
338 mosmol pro Kilogramm. Unter isoosmotischen Bedingungen errechnet sich eine
Wasserresorption von 28 ml pro Stunde fur das gesamte Organ, dieses entspricht
0,52 pl - cm™ - min™. Fur A= 100 ergaben sich 150 ml pro Stunde fir das gesamte
Organ oder 2,17 pl - cm? - min™. Fur Am = - 100 errechnet sich eine Sekretion von
94 ml pro Stunde fiir das gesamte Organ oder 1,76 pl - cm™ - min™. Der Nullwert fir

den Netttowassertransport wurde mit 323 mosmol pro Kilogramm extrapoliert.

UNNA (1997) untersuchte hydrierte und dehydrierte Beduinenziegen und erhielt
signifikant geringere Werte fir die Wasseresorption bei dehydrierten Tieren als in
der Kontrolle erreicht wurden. Eine Ausnahme bildete der isoosmotische Zustand, in
dem die Resorption bei beiden Gruppen anndhernd gleich war (0,047 und 0,064
ul - cm™ - min™! unter Kontroll-, respektive Dehydratationsbedingungen). Fir hydrierte
Tiere errechnete er eine lineare Funktionsgleichung: y = 2,68 -10° x + 0,045
(Korrelationskoeffizient r = 0,99). Fur dehydrierte Tiere ergab sich folgende lineare
Funktionsgleichung: y = 1,65 - 10 x + 0,057 (Korrelationskoeffizient r = 0,99). Dabei

gilt y = Wasserflux [l - cm™ - min™] und x = osmotischer Gradient [mosmol - kg™].
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2.3.2. Die Diffusion des Wassers durch das Epithel des Blattermagens

Von einer Wasserresorption aus dem Blattermagen berichtete AGGAZOTTI (1910).
In den ligierten Blattermagen gab er Wasser mit Methylenblau, nach 3,5 Stunden
entnahm er die noch verbliebene Flissigkeit. Er erhielt eine Resorptionrate von 40 -
50 %.

Am Blattermagen von Schafen und Ziegen beobachteten HAUFFE und
v. ENGELHARDT (1975) eine isoosmotische Wasserresorption von 29,5 + 22,6 ml

pro Stunde fiir das gesamte Organ. Dies entspricht 0,2 pl - cm™ - min™.

EDRISE et al. (1986) untersuchten bei vier jungen ruminierenden Bullenklalber (vier
bis funf Monate alt) den Wasserflul3 in den Blattermagen und die Resorption des
Wassers aus dem Blattermagen. Die Tiere erhielten einmal eine rauhfutterreiche
Ration mit und ohne Magnesium und einmal eine konzentratreiche Ration mit und
ohne Magnesium. Die rauhfutterreiche Ration hat Uber die erhohte
Speichelproduktion einen indirekten Einflu3 auf die Wasserresorption aus dem
Blattermagen. Eine konzentratreiche Ration vermindert die Speichelproduktion und
wirkt somit ebenfalls einen indirekten Einflu@ auf die Wasserresorption im
Blattermagen. EDRISE et al. (1986) erhielten bei ihren Versuchen eine
Wasserresorption von durchschnittlich 43 % des in den Blattermagen einflieenden
Wassers. Fur die Wasserresorption im Blattermagen ergab sich folgende
Regressionsgerade: y = 0,758 - x - 7,38 (y = Wasserresorption [I/d] und x =
WasserfluBrate in den Blattermagen [l/d]). Die resorbierte Wassermenge lag

zwischen 9,4 und 12 Litern pro Tag.

UNNA (1997) stellte im isoosmotischen Bereich am Blattermagen dehydrierter

2 . min? fest.

Beduinen- und Zannenziegen eine Resorptionsrate von 0,110 pl - cm
Aus einer Verdoppelung des osmotischen Gradienten resultiert wiederum eine
annahernde Verdoppelung der Wasserresorptionsrate. Aus der Resorptionsrate flr
den Blattermagen der dehydrierten Beduinenziegen ergibt sich die Gleichung:
y=1,62 - 102 x + 0,088 (Korrelationskoeffizient r = 0,97). Dabei gilt y = Wasserflux

[ul - cm™ - min™] und x = osmotischer Gradient [mosmol - kg™].
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2.3.3. Die Diffusion des Wassers durch das Epithel des Labmagens

Am Labmagen konnte AGGAZZOTTI (1910) nur eine schwache Resorption von
0,6 % ausmachen. UNNA (1997) beobachtete am Labmagen unter isoosmotischen
Bedingungen keine mefRbaren Fluxe. Bei einem osmotischen Gradienten von
Art=100 mosmol - kg'l tritt eine geringgradige und bei einem osmotischen
Gradienten von Am = 200 mosmol - kg'1 eine maRige Resorption auf. Diese
Beobachtungen treffen sowohl fir die Beduinenziege als auch fir die Zannenziege in
der Dehydratation zu. Fur den Labmagen der dehydrierten Beduinenziegen erhalt er
folgende Regressionsgerade: y = 3,45 - 10* x - 4,16 - 10°® (Korrelationskoeffizient
r = 0,98) Dabei gilt y = Wasserflux [ul - cm? . min'l] und x = osmotischer Gradient

[mosmol - kg™].
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Tabelle 2.  Wasserfluxraten durch das Blattermagenepithel
Autoren Amt=0 Ant=0 Amt= 100 Regressions- | Tierart
[-h3 [ -cm?-min™|[u - cm™ - min™ gerade
OYAERT und| 0,008 Schaf
BOUCKAERT| bzw.
(1961) 0,028
BUENO 0,039 Schaf
(1972)
HAUFFE und| 0,029 0,2 Schaf
v. ENGEL- und
HARDT Ziege
(1975)
EDRISE etal.| 0,5 (HR)
(1986) 0,458 (HC)
UNNA (1997)| 0,008] 0,11 +£0,054 0,207 £ 0,026 y = 0,0016 x |Beduin
+0,0882 |enziege
(BB)
dehy.

(HR)
(HC)

Art= osmotischer Gradient [mosmol -

Regressionsgerade:

Kalb mit rauhfutterreicher Ration

Kalb mit konzentratreicher Ration

y=ax+b

kg'l] unter Versuchsbedingungen

y = Wasserflux [ pl - cm™? - min™]

a = Steigung der Regressionsgeraden

X = jeweiliger osmotischer Gradient
b =y - Achsenabschnitt (Schnittpunkt der

Regressionsgeraden mit der y - Achse)
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Tabelle 3: Wasserfluxraten durch das Labmagenepithel
Autoren |Am=0 Ant=0 Amt= 100 Regressions-| Tierart
i-nY [ - em? - minY |[ul - em?. min?y|  9¢rade
UNNA 0,0£0,0 0,022 £ 0,014 |y=0,0003 x - BB
(1997) 0,0048 Ziege
dehy.
UNNA 0,007 £ 0,006 BB
(1997) Ziege
dehy.
Mannit

Amt= osmotischer Gradient [mosmol - kg'l] unter Versuchsbedingungen

Regressionsgerade:

y=ax+hb

y = Wasserflux [ pl - cm™? - min™]

a = Steigung der Regressionsgeraden

x = jeweiliger osmotischer Gradient

b =y - Achsenabschnitt (Schnittpunkt der

Tabelle 4;

Wassertransport mit null angegeben wird

Regressionsgeraden mit der y - Achse

Osmolaritatswerte fr das Pansenepithel, bei denen der

Autoren [mosmol-l'l] oder Tierart
[mosmol - kg™
v. ENGELHARDT (1969a) 265 -325 Ziege
DOBSON und SELLERS Plasmawert + 51 Rind
(1970)
WARNER und STACY 335 Schaf
(1972)

TABARU (1990) 353 Kuh
LOPEZ (1994) 341 Schaf
ZHAO (1995) 323 Schaf
UNNA (1997) 317 Beduinenziege
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2.4. Wassertransport durch Kanale (Aquaporine)

2.4.1. Einleitung

Seit Uber einem Jahrhundert werden die Mechanismen des Wassertransportes in
biologischen Membranen erforscht. Die Wasserpermeabilitat wurde als einfache
Diffusion durch die Lipid-Doppelmembran betrachtet. Jedoch zeigten spezielle
Membranen eine hohere Permeabilitat als unter der Annahme einer Diffusion
maoglich ist. Dieses wurde mit der Existenz von spezifischen Wasserkanalproteinen
erklart. Erst seit relativ kurzer Zeit gilt es als gesichert, dal’3 es in den biologischen
Membranen ein spezifisches Protein fir den Wassertransport gibt. Es wird als
“Aquaporus” oder “Wasserkanal “ bezeichnet. Die molekulare Struktur wurde erst in
den letzten funf Jahren erforscht. Es wurde eine ganze Familie dieser Aquaporine
entdeckt, die in vielen Saugetiergeweben nachweisbar sind. Das Vormagenepithel

der Wiederkauer wurde allerdings noch nicht untersucht.

2.4.2. Die Entdeckung der Aquaporine

In friheren Arbeiten Uber den erleichterten Durchtritt von Wassermolekulen durch
biologische Membranen wurden Erythrozyten, Nierentubuli und die Urinblasen von
Amphibien untersucht (MACEY, 1984; MEYER und VERKMANN, 1987;
VERKMANN, 1989). In diesen Versuchen konnte nicht geklart werden, ob es sich
um spezifische oder unspezifische Kanéle fir den Durchtritt von Wasser handelt.
Einen wichtigen Hinweis auf das Vorhandensein von spezifischen Wasserkanélen
lieferten die Arbeiten von ZHANG et al. (1990) und ZHANG und VERKMAN (1991).
Sie wiesen nach, dal3 die Wasserpermeabilitdt in Xenopusoozyten ansteigt, wenn
diese heterologe mRNA aus Nieren, Retikulozyten oder Amphibienblasen
expremierten. Einen weiteren Beweis lieferten VAN HOEK et al. (1991 und 1992) mit
dem Nachweis eines 30 Kilodalton (kDa) schweren Wasserkanales in Erythrozyten
und den Membranen der proximalen Nierentubuli. PRESTON und AGRE klonierten
1991 die cDNA des humanen “Channel-forming Integral Protein“ (CHIP28) mit Hilfe

der Polymerasekettenreaktion (PCR). Dieses Protein hat ein Gewicht von 28 kDa.
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Desweiteren demonstrierten  PRESTON et al. (1992) eine Erhohung der

Wasserpermeabilitdt in Xenopusoozyten, die CHIP28 expremierten.

2.4.3. Die Aquaporinefamilie der Saugetiere

Bei den S&augetieren (Mensch, Ratte und Maus) wurden bis jetzt zehn Aquaporin-
proteine gefunden. Sie werden alle in der MIP-Familie (Major intrinsic protein)
zusammengefal3t. Die MIP-Familie erhielt ihren Namen nach dem zu erst identi-
fizierten Mitglied, dem MIP26 aus der Linse des Auges. Bei den anderen Mitgliedern
handelt es sich um die Aquaporine CHIP28, WCH-CD, GLIP, MICW, AQP-5,
WCH-3, AQP-7, AQP-8 und AQP-9. Die Funktion der Proteine in den Zellmem-
branen ist noch nicht in allen Fallen bekannt. AGRE et al. (1993) vermuten fir alle

eine Kanalfunktion.

Die Aquaporine sind aufgrund von Homologien in den Aminosauresequenzen sowie
aufgrund der Art ihrer Einlagerung in der Zellmembran und ihrer Funktion in zwei
Unterfamilien einzuteilen (SASAKI et al., 1998). Die erste Unterfamilie (agp) hat als
Prototyp den Wasserkanal aqgp-Z (CALAMITA et al., 1995), der aus E. coli isoliert
wurde. Alle Aquaporine der Saugetiere, mit Ausnahme der Aquaporine AQP-3,
AQP-7 und AQP-9, gehdren ihr an (ISHIBASHI et al., 1998; SASAKI et al., 1998).
Die andere Unterfamilie (glp) hat als Prototyp das Glycerol Intrinsic Protein (GLIP),
welches ebenso aus E. coli isoliert wurde. Von den Aquaporinen der Saugetiere
gehoren ihr die Aquaporine AQP-3, AQP-7 und AQP-9 an (ISHIBASHI et al., 1998;
SASAKI et al., 1998). Diese Unterfamilie ist gegentber der agp-Unterfamilie relativ

klein.

Das 26 kDa schwere “major intrinsic protein® (MIP26 / AQP-0), welches nur in der
Linse vorkommt (ZAMPIGHI et al., 1989; HAMANN et al.,, 1998), hat dort die
Funktion eines Wasserkanals (MULDERS et al., 1995; ZAMPIGHI et al., 1995). Eine
Mutation im Gen des AQP-0 bei Mausen unterstitzt den kongenitalen Katarakt
(SHIELS und BASSNETT; 1996). Zu diesem Protein existieren homologe Proteine in
Amphibien, Pflanzen, E. coli, Hefen und Drosophila (REIZER et al.,1993).
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Die Wassertransportfunktion des in vielen Epithelien von Niere, Auge, Lungen,
Plexus choroideus, Gallengdngen, roten Blutzellen und nichtfenestrierten
Kapillarendothelien weitverbreiteten CHIP28, auch Aquaporus-1 (AQP-1) genannt,
gilt als sicher nachgewiesen (PRESTON et al., 1992; VAN HOEK und VERKMAN,
1992; ZEIDEL et al., 1992; ZHANG et al., 1993; MA et al., 1994a). Der Transport des
Wassers durch den Kanal erfolgt aufgrund eines osmotischen Gradienten. Mit Hilfe
des CHIP28 erreicht die Zelle das osmotische Aquilibrium bis zu fiinfzigmal schneller
(AGRE et al., 1993).

Ein vasopressinabhéngiger Einbaumechanismus in die apikale Membran des
Sammelrohres der Niere wurde fur den WCH-CD (Water Channel Collecting Duct /
AQP-CD / AQP-2), nachgewiesen (DIGIOVANNI et al., 1994; NIELSEN et al., 1995;
SABOLIC’ et al., 1995). Es wurden auch Vesikel im Zellplasma unterhalb der
Zellmembran nachgewiesen. NIELSEN et al. (1995) und auch YAMAMOTO et al.
(1995) konnten eine Exocytose des WCH-CD in die apikale Membran
demonstrieren. Sie stellten nach einer Vasopressin-Gabe eine Zunahme der Anzahl
der Kanale um das funf- bis sechsfache in der Membran fest. Der WCH-CD wird nur
in der Niere expremiert und wird durch den Hydrationszustand reguliert (MA et al.,
1994a). Beim Menschen fihrt eine Mutation des Gens, welches fur das AQP-2
Protein kodiert, zu der angeborenen Erkrankung des Diabetes insipidus renalis
(DEEN et al., 1994).

Ein weiterer Vertreter dieser Familie ist der Kanal AQP-3. Dieser Kanal ist weit
verbreitet, jedoch ist seine Transportfunktion fir Wasser umstritten. Die Transport-
funktionen fur Harnstoff (ISHIBASHI et al., 1994; ECHEVARRIA et al., 1996) und fur
Glucose (ECHEVARRIA et al., 1994; ISHIBASHI et al.,1994; MA et al.,1994b) sind
nachgewiesen. Das Protein hat eine Ubereinstimmung von 42% in der Aminosaure-
sequenz mit dem GLIP von E. coli. Zu den anderen Aquaporinen der Sauger zeigt es
nur eine Homologie von circa 35 % (ISHIBASHI et al., 1994). Dieser Kanal ist in der
basolateralen Zellmembran von Colon, Niere, Trachea, Harnblase, Haut und Sklera

lokalisiert, selten in zytoplasmatischen Vesikeln.

HASEGAWA et al., (1994) entdeckten den ersten quecksilberunempfindlichen

Wasserkanal in dieser Familie, den Mercurial-Insensitive Water Channel (MIWC /
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AQP-4), der ausschliel3lich Wasser transportiert. Quecksilberunempfindlich
bedeutet, dal} dieser Kanaltyp nicht durch die Gabe von 0,3 mM Quecksilberchlorid
in die Pufferldsung blockiert wird. Dieser Kanal wird in vielen Geweben ausgebildet.
In der Niere, im Colon und in der Trachea ist er, zusammen mit dem AQP-3, in der
basolateralen Membran lokalisiert. Desweiteren befindet er sich im Magen, in der
Skelettmuskulatur, im Ruckenmark, im Gehirn und in der Retina (ISHIBASHI et al.,
1997b).

RAINA et al. (1995) wiesen in den sekretorischen Drisen, einschlie3lich des
Pankreas, der Speichel- und Tranendrisen sowie im Auge und in den Lungen einen
weiteren Wasserkanal nach: den AQP-5. Er befindet sich in den apikalen
Zellmembranen dieser exokrinen Gewebe. Bei Amphibien, Insekten, Bakterien und

Pflanzen gibt es homologe Kanalproteine zu AQP-5.

Ein weiterer, nur in der Niere vorkommender Wasserkanal (WCH-3 / AQP-6) hat
eine Ubereinstimmung in der Aminosauresequenz von 55 % mit der des WCH-CD
(AQP-2) (MA et al., 1993). Eine Transportfunktion fir diesen Kanal ist nicht bekannt.
Der Einbau in die Membran wird ebenfalls tber den Hydratationszustand gesteuert.
Beim Menschen wird dieser Kanal als hKID bezeichnet und weist eine 80-prozentige
Ubereinstimmung des Aminosauremusters mit dem des WCH-3 der Ratte auf (MA et
al., 1995). Die Genomstruktur ist bei den Aquaporinen 0 bis 6 gleich. Als einziges
bildet der AQP-3 hier eine Ausnahme. Dieser Sachverhalt lal3t darauf schlie3en, daf3

sie auler dem AQP-3 evolutionar sehr eng verwandt sind.

Aus dem Hoden von Ratten isolierten ISHIBASHI et al. (1997a) einen weiteren Kanal
der MIP-Familie, den AQP-7. Die grof3te Homologie in der Aminosauresequenz weist
AQP-7 zu AQP-3 auf (48 %). Zu den anderen Aquaporinen besteht eine Homologie
der Aminosauresequenz von circa 30 %. Durch die Expression des Kanals in
Xenopusoocyten konnte ein 26 kDa Protein nachgewiesen werden. Es erhdhte die
Wasserpermeabilitat der Oocyten um das Zehnfache und ist nicht durch Quecksilber
zu hemmen. Zusatzlich wird uber den Kanal noch Glucose und Harnstoff
transportiert. Aus diesen Untersuchungen schlieBen ISHIBASHI et al. (1997a), dal3
AQP-3 und AQP-7 zu einer Unterfamilie (glp) gehéren.

38



Literatur

Durch eine in situ Hybridisierung gelang der Nachweis von AQP-7 in spéten
Spermatiden in den Ductuli seminiferi und in reifen Spermien. AQP-7 spielt
moglicherweise eine wichtige Rolle bei der Spermienfunktion und bei der

Cryokonservierung.

Ebenfalls aus dem Hoden von Ratten isolierten ISHIBASHI et al. (1997b) den
Aquaporus (AQP-8). Die Aminosauresequenz ist zu 39 % identisch mit der des
pflanzlichen Wasserkanals AQP-yTIP. Die Homologie zu den Aquaporinen der
Saugetiere betragt ungefahr 35 % und weniger. Hieraus schlieBen ISIBASHI et al.
(1997b), dafl’ es sich um ein allgemeines Mitglied der Aquaporinfamilie handelt. Nach
der Expression des AQP-8 in Xenopusoocyten wird die osmotische Wasser-
permeabilitdt um das 8,5-fache gesteigert. Ein Transport von Glycerol wurde nicht
nachgewiesen. Jedoch ist der AQP-8 fur Harnstoff permeabel (MA et al., 1997).
Quecksilber blockiert diesen Kanal. Uber die in situ Hybridisierung konnte der
AQP-8 in allen Entwicklungsstufen der Spermatogenese nachgewiesen werden. Bei
der Untersuchung anderer Gewebe auf AQP-8 mittels Northern Blot Analyse fanden
ISHIBASHI et al. (1997b) nur noch eine matte Bande im Lebergewebe. MA et al.
(1997) konnten mittels Southern Blot Analyse den AQP-8 noch in der Plazenta, im
Colon, im Herz, im Pankreas, in den Lungen, in der Niere, in der Gl

submandibularis, im Zwerchfell, in der Milz, im Magen und im Gehirn nachweisen.

Ein neuer Wasserkanal (AQP-9) wurde von ISHIBASHI et al. (1998) entdeckt. Seine
Homologie in der Aminosduresequenz zu AQP-3 (48 %) und AQP-7 (45 %) zeigt
seine Zugehdrigkeit zu der glp-Unterfamilie der Aquaporine. Die Homologie zu den
anderen Kanalen betragt nur um die 30 %. Durch die Expression des Kanals in
Xenopusoocyten wurde die osmotische Wasserpermeabilitdt um das Siebenfache
stimuliert. Dieser Kanal ist durch Quecksilberchlorid blockierbar. Der AQP-9
transportiert Harnstoff, aber im Gegensatz zu AQP-3 und AQP-7 wird kein Glycerol
transportiert. ISHIBASHI et al. (1998) fanden diesen Kanal vornehmlich in den
peripheren Leukozyten und in geringen Mengen in der Leber, in den Lungen und in
der Milz. Die Abbildung 1 stellt den phylogenetischen Stammbaum der zehn

bekannten Saugetieraquaporine dar.
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Abb. 1: Phylogenetischer Stammbaum der zehn bekannten
Saugetieraquaporine mit den zwei Unterfamilien agp und
glp. (ISIBASHI et al., 1998)

2.4.4. Beispiele fur die Struktur und den Einbau der Aquaporine

In der Zellmembran bildet das CHIP28-Protein ein homologes funktionstichtiges
Tetramer (VERBAVATZ et al., 1993). Das Tetramer hat einen Durchmesser von
8,5 nm. Die vier Untereinheiten (Monomere) bilden eine zentrale Vertiefung. Jedes
Monomer hat eine Lange von 5 nm und einen Durchmesser von 3,2 nm
(VERBAVATZ et al., 1993). VERKMAN et al. (1996) gehen davon aus, dal3 jedes

einzelne Monomer als Wasserkanal dient und unabhangig von der Anwesenheit der
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anderen drei Monomere funktioniert. Jedoch sind einzelne Monomere in intakten

Zellmembranen noch nicht nachgewiesen worden.

Jedes Monomer besitzt sieben hydrophobe Regionen. In der Zellmembran bilden
sich hieraus sechs transmembrane a-Helices, die einen Wasserkanal formen
(PRESTON und AGRE, 1991). Die Schleifen bilden eine antiparallele (-Faltblatt-
struktur. SKACH und VERKMAN (1995) beobachteten im endoplasmatischem
Retikulum (ER) die Anlage von vier “membrane-spanning segments® fur ein
Monomer. Im Verlaufe der Reifung erhoht sich deren Anzahl auf sechs, ohne daf}

man eine Erklarung dafir hat.

Einen vasopressinabhéngigen Einbau in die Zellmembran beobachteten KATSURA
et al. (1995) fur den WCH-CD (AQP-2). AulRerdem wiesen sie voll funktionstichtige
Proteine im Golgi-Apparat und in der Plasmamembran nach. Die Mechanismen des
Transportes sowie des Einbaus und des Entfernens aus der apikalen
Plasmamembran nach Vasopressinstimulus sind noch nicht bekannt. Die hohe
Wasserpermeabilitat von CHIP28 wird jedoch nicht durch die Anwesenheit von

Vasopressin beeinfluf3t.

2.5. Wassertransport tber Cotransportproteine

2.5.1. Einleitung

Der Transport von Wasser durch die Zellmembran geschieht nicht nur Gber die
Diffusion und die Aquaporine. Desweiteren ist ein sekundarer Transport zusammen
mit lonen gegeben. Hierbei helfen Transmembranproteine auch gegen den
osmotischen Gradienten Wasser tber die Zellmembran zu transportieren (ZEUTHEN
und STEIN, 1994). Die Energie fur diese Prozesse liefert die Hydrolyse von ATP.
Gut erforscht fur diesen Sekundartransport ist der Na'/Glucose-Cotransporter
(hSGLT 1) beim Menschen (LOO et al., 1996; ZEUTHEN et al., 1997).
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2.5.2. Der Cotransport am Beispiel des humanen Na'/Glucose-Cotransporters
(hSGLT1)

Unter hypotonen Bedingungen beobachteten LOO et al. (1996) bei Xenopusoocyten
einen Wassereinstrom, einen sogenannten “downhill“ Transport. Nach Subtraktion
des osmotischen Anteils des Wasserinflux erhielten sie einen auf einem Cotransport
mittels hSGLT1 beruhenden Rest.

Bei Untersuchungen des in Xenopusoocyten expremierten hSGLT1 wurde im
isotonen Bereich (MEINILD et al., 1998) ein Substrat- und Wassertransport mit
relativ erhéhter Osmolaritat in der Zelle gemessen (Anstieg um 0,3 bis 0,5 mosmol
pro Liter). Stoichiometrisch errechneten sie einen Transport von 203 + 20 Wasser-
molekiilen, wenn das hSGLT1 zwei Na'-lonen und ein Molekiil Glucose transportiert.
Einen echten “uphill® Transport des Wassers beobachteten sie, als das
Kulturmedium durch die Zugabe von 10 mM Glucose hyperton gemacht wurde. Auch
hier wurde wie bei LOO et al. (1996) die osmotische Komponente des
Wassertransportes vom Gesamtinflux subtrahiert, so daf} sie die Glucose-induzierte
Transportmenge erhielten (219 + 23 Wassermolekiile). Alle drei Transportvorgange
sind durch Phlorizin, dem spezifischen Inhibitor von hSGLT1 (HIRAYAMA et al.,
1997), zu blockieren.

Die freie Energie, die in dem transmembranen Na'-Gradienten enthalten ist, wird von
diesem Protein fir den Transport von Wasser gegen einen osmotischen Gradienten
genutzt. MEINILD et al. (1998) errechneten mit der Gibbs-Gleichung, dal3 es bei
einem Membranpotential von -50 mV und einer extrazellularen Na'-Konzentration,
die zehnfach hoher ist als die intrazellulare, trotzdem noch zu einem Wasserinflux
kommt, obwohl es einen osmotischen Gradienten von 1700 mosmol pro Liter gibt.
Daraus folgt, daR der Cotransport gegen einen physiologischen Gradienten im
Korper moglich und unabh&ngig von diesem ist. Die Transportrate des hSGLT1 ist
auBerdem unabhangig von &uBeren Einflissen wie Na'-Konzentration,
Glucosekonzentration, Temperatur und Membranpotential. Aus diesem gekoppelten
Transport gegen einen osmotischen Gradienten ist ein sekundar aktiver Transport zu

ersehen.
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Der Na'/Glucose-Wasser-Cotransport findet in der apikalen Membran statt (MEINILD
et al., 1998). Ein weiterer Cotransporter (K*- CL™- H,0) befindet sich in der serosalen
Membran (ZEUTHEN, 1994). Die Ruckresorption des Wassers aus dem Dinndarm
(9 Liter pro Tag) und aus der Niere (180 Liter pro Tag) sind fur den Korper
lebenswichtig. Im menschlichen Dinndarm beléuft sich nach MEINILD et al. (1998)
die Ruckresorption Uber den Cotransport auf vier Liter pro Tag, wenn 1 M Glucose

aufgenommen wird.

2.6. Zusammenfassung der sich aus der Literatur fur die eigenen

Untersuchungen ergebenden Fragestellungen

Schon sehr frih wurde die Frage des Wassertransportes durch die Pansenwand der
Wiederkauer in der Literatur kontrovers diskutiert (HERING, 1832; VINK, 1769;
WILKENS, 1872). Die Untersuchungsergebnisse sind insgesamt sehr heterogen und
zum Teil auch widerspruchlich. Bis auf die Arbeit von UNNA (1997) fanden alle
Arbeiten unter in vivo Bedingungen statt. Aufgrund der damit verbundenen
Schwierigkeiten und Fehlerquellen kamen die Autoren zum Teil zu widersprichlichen
Schluf3folgerungen. STACY und WARNER (1966) und v. ENGELHARDT (1963b)
sprachen von einer sehr geringen Resorption. Hingegen berichteten schon im Jahre
1953 PARTHASARATHY und PHILLIPSON von einer Diffusion durch die
Pansenwand je nach osmotischem Gradienten. In den neunziger Jahren erarbeiteten
TABURA et al. (1990), LOPEZ et al. (1994) und ZHAO et al. (1995) lineare
Funktionen fir die Wasserresorption aus dem Pansen mit einen Nettonullwert

zwischen 323 bis 353 mosmol - kg™.

Die vorliegenden Versuche sollen die in vitro Arbeiten von UNNA (1997) erganzen.
Angesichts der in vitro Bedingungen des Versuches konnen die Unsicherheits-
faktoren der in vivo Versuche ausgeschlossen werden. Dieses sind die unvoll-
standige Vermeidung des Speicheleintrages, die ungleichmallige Verteilung oder
Resorption des Markers, der Abfluss in die anderen Vormagenabteile oder die
ungenaue Schatzung der Pansenoberflache. UNNA (1997) beriicksichtigte in seinen

Untersuchungen nur die realen physiologischen Bedingungen der Beduinenziegen,
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isoosmotische und hypoosmotische Zustande im Pansen. Daher sollen nun vor

allem die Wasserfluxbewegungen im hyperosmolaren Bereich gemessen werden.

Die Untersuchungen werden am Pansenepithel von européaischen Schafen
durchgefthrt, die sich nicht an spezielle Klimabedingungen anpassen muf3ten und
somit keine besonderen Schutzmechanismen besitzen. Untersucht werden dabei die
Veranderungen der Absorption und Sekretion, die aufgrund der Ftterung von
energiereichem Futter im Vormagenepithel der Wiederkauer entstehen. Dabei wird in
der vorliegenden Arbeit unterschieden zwischen Tieren, die nur Rauhfutter (Heu)
erhielten und Tieren, die eine energiereiche Ration (800 Gramm Kraftfutter pro Tag)

erhielten.
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