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Institut fiir Nutztierwissenschaften, Gruppe Physiologie und Hygiene, ETH Ziirich

DIE REGULATION DER FUTTERAUFNAHME
BEIM WIEDERKAUER

W.LANGHANS

ZUSAMMENFASSUNG

Die Futteraufnahme wird bei Wiederkduern wie bei
Monogastriern von Mahlzeit zu Mahlzeit reguliert. Die
aus der Futteraufnahme resultierende Aktivierung von
Geschmacksrezeptoren, gastrointestinalen Chemo-
und Mechanorezeptoren sowie hepatischen Chemore-
zeptoren trigt dabei zur Sittigung bei. Die betreffen-
den Rezeptoren sind mit dem Gehirn offenbar iiber va-
gale Afferenzen verbunden. Eine physiologische Satti-
gungsfunktion von wihrend der Futteraufnahme ver-
mehrt freigesetzten Gastrointestinal-und Pankreashor-
monen ist beim Wiederkduer nicht gesichert. Die Be-
schaffenheit des Futters beeinflusst die Futteraufnah-
me unter anderem auch iiber vegetative Reflexe, wel-
che die Vormagenmotorik steuern. Im Hypothalamus
erfolgt die Integration der aus der Peripherie eintreffen-
den Informationen. Daran sind vermutlich unter-
schiedliche Neurotransmitter und -peptide beteiligt,
deren Zusammenwirken und genaue Funktion aller-
dings noch weitgehend unbekannt sind.

SCHLUSSELWORTER: Futteraufnahme — Sit-
tigung — Wiederkéuer — Verdauungstrakt —
Gehirn .

EINLEITUNG

Die Futteraufnahme ist eine wichtige Determinante der
Leistung von landwirtschaftlichen Nutztieren und ein sen-
sibler Indikator fiir das Wohlbefinden. Deshalb ist das Ver-
stindnis der physiologischen Mechanismen der Futterauf-
nahmeregulation fiir Tiermedizin und Agronomie von Be-
deutung. Der Wiederkiuer ist diesbeziiglich von besonde-
rem Interesse, weil er auch rohfaserreiches Futter verwer-
ten kann, das ohne unmittelbaren Nutzen fiir den Men-
schen ist. Die Regulation der Futteraufnahme wird heute
im allgemeinen als Regelkreis mit negativem Feedback
dargestellt (Abb. 1): Hunger motiviert ein Tier Nahrung zu
suchen und aufzunehmen. Die aufgenommene Nahrung

THE REGULATION OF FOOD INTAKE IN
THE RUMINANT

As in monogastric species, food intake in ruminants is
regulated from meal to meal. The prandial stimulation
of taste receptors and gastrointestinal chemo- and me-
chanoreceptors as well as hepatic chemoreceptors con-
tributes to satiety. All these receptors are apparently
connected with the brain by vagal afferents. A physiolo-
gical satiety function of prandially released gastroin-
testinal and pancreatic hormones in ruminants is uncer-
tain. Food stimuli affect feeding also through autono-
mic reflexes which regulate reticulo-rumen motility.
All informations from the periphery are finally integra-
ted in the hypothalamus. The exact role of the various
neurotransmitters and neuropeptides involved in the
control of feeding is as yet largely unknown.

KEY WORDS: food intake — satiety — ruminant
— digestive tract — brain

liefert dann eine Reihe von Stimuli, die schliesslich zu Sit-
tigung flihren. Soweit bis heute bekannt ist, resultiert Sdtti-
gung dabei zum einen aus der Aktivierung oraler und ga-
strointestinaler Chemo- und Mechanorezeptoren sowie
hepatischer Chemorezeptoren, welche die Informationen
Uiber afferente Neurone ans Gehirn iibermitteln (Scharrer,
1984; Scharrerund Langhans, 1988). Zusitzlich werden ver-
mutlich im Blut zirkulierende Hormone und Metabolite
auch direkt von entsprechenden Rezeptoren im Gehirn re-
gistriert (OQomuraund Yoshimatsu, 1984; Scharrerund Lang-
hans, 1988; Woods et al., 1986). Als sicher gilt, dass Sitti-
gung nicht durch einen einzelnen Stimulus, sondern durch
die Summe unterschiedlicher Stimuli ausgeldst und auf-
rechterhalten wird. Generell wird die Futteraufnahme
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durch eine Reihe von dusseren und inneren Faktoren (z. B.
Krankheit, Umgebungstemperatur, Laktation, Triachtig-
keit) moduliert, die a priori nichts mit der Regulation der
Futteraufnahme zu tun haben. Aufgrund der Besonderhei-
ten des Wiederkduers beziiglich Verdauung und Stoff-
wechsel ist anzunehmen, dass es beim Wiederkduer auch
beziiglich der Regulation der Futteraufnahme Besonder-
heiten gibt. Im folgenden soll der heutige Wissensstand
beziiglich der Regulation der Futteraufnahme beim er-
wachsenen Wiederkduer kurz vorgestellt werden.

HUNGER I:* SATTIGUNG
- A
HUMORALE +
NERVALE
FEEDBACK - SIGNALE
FUTTER- > VERDAUUNGSTRAKT +
AUFNAHME LEBER
Abb.1: Diagramm zur Regulation der Nahrungsaufnah-
me
VERZEHRSVERHALTEN
Verzehrsmuster

Die Futteraufnahme erfolgt auch beim Wiederkiduer in
Form von Mahlzeiten. Mittels unterschiedlicher Metho-
den wurde das Verzehrsmuster (Grésse, Dauer und circa-
diane Verteilung der Mahlzeiten) von Wiederkduern regi-
striert. Bei ad libitum Fiitterung mit Alleinfutter fressen
Schaf, Rind und Ziege etwa 8 —12 Mahlzeiten pro 24 h
(Baile, 1971; Metz,1975; Chaseet al., 1976; Wangsness et al.,
1976; Langhans et al., 1988). Dabei ist eine deutliche circa-
diane Rhythmik feststellbar. Etwa 60—70% des Futters
werden tagsiiber verzehrt, vor allem am Morgen und am
Abend (Metz,1975; Chaseet al., 1976; Langhans et al., 1988).
Bei Zwergziegen ist die nichtliche Hypophagie durch eine
deutlich reduzierte Mahlzeitenfrequenz bei grésseren
Mahlzeiten gekennzeichnet (Langhans et al., 1988). Die
Analyse des Verzehrsmusters trigt zum Verstdndnis der
Regulation der Futteraufnahme bei, weil es Hinweise dar-
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auf gibt, dass die Mahlzeitgrosse primir durch gastrointe-
stinale, die Mahlzeitenfrequenz hingegen priméar durch
metabolische Feedback-Signale reguliert wird (Scharrer
und Langhans, 1988). Wihrend bei der Ratte (LeMagnen
und Tallon, 1963) und einigen anderen Spezies (z. B. Han-
senet al., 1981; Auffrayund Marcilloux, 1983) die Grosse ei-
ner Mahlzeit im allgemeinen mit der Dauer des folgenden
Mabhlzeitenintervalls positiv korreliert ist, wurde bei Rind
(Metz, 1975), Schaf (Baile,1979) und Ziege (Langhans et al.,
1988) tagsiiber eine positive Korrelation zwischen der
Mahlzeitengrésse und der Dauer des vorangehenden
Mahlzeitenintervalls festgestellt. Tagsiiber scheint die Fut-
teraufnahme beim Wiederkduer demnach nicht durch eine
Energiedepletion ausgeldst zu werden. Der Mahlzeitbe-
ginn kénnte unter diesen Bedingungen konditioniert sein
(Weingarten, 1985). Hat eine Mahlzeit begonnen, scheint
das Tier hingegen zu fressen bis ein «Defizit» korrigiert ist,
das zur Dauer des vorangehenden Intervalls proportional
ist. Nachts trat bei Zwergziegen zusétzlich eine positive
Korrelation zwischen Mahlzeitgrosse und Dauer des fol-
genden Mabhlzeitenintervalls auf (Langhans et al., 1988),
was zeigt, dass Zwergziegen nachts zu fressen beginnen,
wenn die Intensitit eines mit der vorangegangenen Mahl-
zeit korrelierten Sattigungsfaktors nachldsst. Insgesamt
wird nach diesen Ergebnissen die Futteraufnahme auch
beim Wiederkduer kurzfristig, das heisst von Mahlzeit zu
Mahlzeit reguliert. Dabei scheint die Futteraufnahme dem
Energiebedarf tagsiiber primér liber eine Verdnderung der
Mabhlzeitgrosse, nachts hingegen primér iiber eine Verin-
derung der Mabhlzeitenfrequenz angepasst zu werden.
Auch bei weidenden Wiederkéduern findet die Futterauf-
nahme vor allem tagsiiber statt (Baile, 1979), wobei das
Verzehrsmuster von der Quantitdt und Qualitdt der jeweili-
gen Flora abhéngig ist. Das Verzehrsmuster bei gleichzeiti-
gem Angebot von Heu und Kraftfutter wurde bisher nicht
detailliert untersucht.

Futterwahl

Weidende Wiederkduer zeigen bekanntlich oft eine Prife-
renz fir bestimmte Pflanzen. Normalerweise werden
Pflanzen bevorzugt, die viel Stickstoff, viel umsetzbare
Energie und viel wasserldsliche Kohlenhydrate enthalten
(Church, 1979). Dies zeigt, dass Wiederkduer die Fahigkeit
haben, Futter anhand seiner sensorischen Qualitdten zu
erkennen und auszuwihlen. An der Steuerung des Futter-
wahlverhaltens sind vermutlich Lernprozesse beteiligt,
das heisst, das Tier assoziiert die angenehmen oder unan-
genehmen Konsequenzen der Aufnahme eines bestimm-
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ten Futters mit dessen sensorischen Qualitdten, insbeson-
dere mit dem Geschmack, und bevorzugt oder meidet fort-
an Futter mit dem betreffenden Geschmack (Garcia et al.,
1974). Die dem Futterwahlverhalten zugrundeliegende
Modulation der Geschmacksempfindung erfolgt nach heu-
tigem Wissen zu einem wesentlichen Teil bereits in der
Medulla oblongata (Ritter und Edwards, 1986; siehe un-
ten). Sind Geschmacksstoffe in Wasser gelGst, so zeigen
Wiederkduer, wie die meisten anderen Spezies auch, eine
Priferenz fiir slisse Losungen (Church, 1979). Dies ist bei
Rind und Ziege ausgeprigter als beim Schaf (Church,
1979). Schwache Priferenzen wurden auch fur salzige (Zie-
ge) bzw. saure Losungen (Rind) gefunden (Church, 1979).
Wie erwihnt, ist die Schmackhaftigkeit des Futters insbe-
sondere fiir die Futterwahl von Bedeutung. Bei Ausschal-
tung der Futterwahl scheint der Zusatz von Geschmacks-
stoffen zum Futter hingegen nur zu voriibergehenden Ver-
dnderungen der Futteraufnahme zu fithren (Kare, 1959).

SENSORISCHE FUNKTIONEN DES VER-
DAUUNGSTRAKTES B

Mechanorezeptoren

Lange Zeit wurde vermutet, dass die Futteraufnahme
beim Wiederkduer vor allem durch das Fassungsvermégen
des Pansensreguliert wird. Eine Dehnung der Pansenwand
durch das Einbringen eines wassergefiillten Ballons oder
durch die intraruminale Applikation von Polypropylenfa-
sern, die zu lang waren, um den Pansen zu verlassen, fiihrte
ndmlich zu einer voriibergehenden Reduktion der Futter-
aufnahme (Campling und Balch, 1961; Welch, 1967). Die
Dehnung der Vormagenwand scheint insbesondere bei
rohfaserreicher Fiitterung fiir die Futteraufnahme limitie-
rend zu sein (Baumgardt, 1970). Interessant ist, dass Me-
chanorezeptoren der Haubenwand offenbar besonders gut
auf Dehnungsreize ansprechen (Grovum, 1979). Eine Be-
deutung intestinaler Mechanorezeptoren fiir die Regula-
tion der Nahrungsaufnahme ist bisher nicht gesichert (For-
bes, 1986).

Chemorezeptoren

Von den drei fliichtigen Fettsduren Acetat, Propionat und
Butyrat, die bei der Pansenfermentation entstehen, redu-
zierte vor allem Acetat die Futteraufnahme nach intraru-
minaler Infusion (Baile und McLaughlin, 1970; Forbes,
1986). Der verzehrsreduzierende Effekt von A cetat war bei
Infusion in den dorsalen Pansensack am stirksten ausge-
prigt (Baile und McLaughlin, 1970) und liess sich mittels
gleichzeitiger Applikation eines Lokalandsthetikums auf-

heben (Martin und Baile, 1972). Acetatinfusionen in den
Labmagen flihrten hingegen zu keiner deutlichen Ver-
zehrsreduktion (Martin und Baile, 1972). Nach diesen Er-
gebnissen wird der Sittigungseffekt von Acetat durch Che-
morezeptoren im dorsalen Pansensack vermittelt. Die Af-
ferenzen dieser Rezeptoren diirften im Vagus verlaufen
(Martin und Baile, 1972). Die physiologische Bedeutung
der erwihnten Befunde ist allerdings eingeschrinkt, weil
anzunehmen ist, dass die relativ hohe Infusionsrate in den
betreffenden Experimenten voriibergehend zu unphysio-
logisch hohen Acetatkonzentrationen und zu einer Stimu-
lierung von Osmorezeptoren fithrte (DeJong, 1986).
Ausser den auf Acetat ansprechenden Rezeptoren gibt es
in der Vormagenwand offenbar «pH-Rezeptoren», deren
Aktivierung von der Art der applizierten Sdure unabhin-
gig ist (Forbes, 1986). Unter physiologischen Bedingungen
scheinen diese pH-Rezeptoren flir die Regulation der Nah-
rungsaufnahme unbedeutend zu sein (Forbes, 1986). Aller-
dings wird bei einem starken Absinken des pH-Wertes im
Pansen, zum Beispiel bei der Pansenacidose, die Pansen-
motorik unter anderem durch die Aktivierung der betref-
fenden pH-Rezeptoren reflektorisch gehemmt (Forbes,
1986; Grovum, 1986). Dies konnte zu der bei der Pansenaci-
dose auftretenden Verzehrsdepression beitragen. Schliess-
lich ldsst sich die Futteraufnahme beim Wiederkiduer auch
durch die Stimulierung gastrointestinaler Osmorezeptoren
beeinflussen. So fiihrte die intraruminale Infusion einer
NaCl-Losung, die die Osmolaritdt des Panseninhaltes nur
geringfligig erhdhte, zu einer Verzehrsdepression (Bergen,
1972). Umgekehrt flihrte die intraruminale Infusion von
Wasser zu einer Abnahme der Osmolaritdt und zu einer
Verzehrssteigerung (Ternouth und Beattie, 1971). Beim
Schaf war die Futteraufnahme auch nach intraruminaler
oder intraduodenaler Infusion von Lactat reduziert
(Bueno, 1975; Gregory, 1987), und beim Kalb liess sich die
Milchaufnahme durch intraduodenale Infusion unter-
schiedlicher hypertoner Losungen hemmen (Bell und
Mostaghni, 1975). Da durch die Stimulierung gastrointesti-
naler Chemorezeptoren die Magenentleerung reflekto-
risch gechemmt wird (Bell und Mostaghni, 1975; Bueno,
1975; Gregory, 1987), konnten die erwdhnten Infusionen
die Futteraufnahme iiber eine Verstiarkung der von den
Vormigen ausgehenden Feedback-Signale hemmen.

Futterbeschaffenheit und gastrointestinale
Motorik

Die Vormagenmotorik wird vorwiegend durch von ga-
strointestinalen Rezeptoren ausgehende und im gastralen
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Zentrum in der Medulla oblongata umgeschaltete, vegeta-
tive Reflexe gesteuert (Grovum, 1986). Die Futteraufnah-
me selbst stimuliert die Vormagenmotorik (Grovum, 1986).
Von besonderer Bedeutung sind dabei die Schmackhaftig-
keit und die Struktur des Futters sowie die Dehnung der
Haubenwand (Grovum, 1986). Es ist daher verstdndlich,
dass die Futterbeschaffenheit die Verweildauer des Futters
in den Vormaigen steuert und damit iiber die Aktivierung
der oben genannten Chemo-, Osmo- und Mechanorezep-
toren letztlich auch die Futteraufnahme beeinflusst. Die
gastrointestinale Passage der Digesta, die auch durch die
Verdaulichkeit des Futters beeinflusst wird (Aitchison et
al., 1986), ist direkt mit der Futteraufnahme korreliert (Gre-
gory et al., 1985). Die Retentionszeit von Futterpartikeln
im Pansen wird dabei durch eine Abnahme der Grésse und
vor allem durch eine Zunahme der Dichte der Partikel ver-
kiirzt (Kaskeund Von Engelhardt,1987). Dementsprechend
ist auch intensives Kauen bzw. Wiederkauen wegen der
verbesserten Zerkleinerung der Futterpartikel und der da-
mit einhergehenden Beschleunigung des Weitertransports
der Digesta mit einer hohen Futteraufnahme korreliert
(Deswysen et al., 1987). Insgesamt ldsst sich sagen, dass
Faktoren, die den Abbau und Weitertransport des Futters
beschleunigen, die Futteraufnahme zumindest voriiberge-
hend stimulieren. Umgekehrt fiihren alle Faktoren, die
den Abbau des Futters verzogern und die gastrointestinale
Motorik hemmen, zu einer Reduktion der Futteraufnah-
me.

METABOLITE UND HORMONE

Metabolite
Viele Befunde belegen, dass die Futteraufnahme durch
den Energieverbrauch und den Energiegehalt des Organis-
mus gesteuert wird (Kennedy, 1953; Campling, 1966; Baile
und Forbes, 1974). Neben den bisher besprochenen ga-
strointestinalen Faktoren diirften demnach auch metaboli-
sche Faktoren zur Regulation der Futteraufnahme beim
Wiederkiuer beitragen. Die fliichtigen Fettsduren Acetat,
Propionat und Butyrat scheinen entsprechend ihrer zen-
tralen Rolle im Stoffwechsel des Wiederkduers fiir eine
Feedback-Funktion pradestiniert zu sein. Dagegen spricht
jedoch, dass bei ad libitum Fiitterung keine deutliche Ver-
anderung der Plasmakonzentrationen von fliichtigen Fett-
sduren in Relation zu spontanen Mahlzeiten feststellbar
war (DeJong, 1986). Nur bei zeitlich limitierter Fiitterung
stiegen die Plasmakonzentrationen von Acetat, Propionat
und Butyrat wihrend und nach der Futteraufnahme deut-
lich an (DeJong, 1986). Ferner liess sich durch intravendse
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Infusion von fliichtigen Fettsduren die Futteraufnahme
bei Wiederkduern im allgemeinen nicht reduzieren (De-
Jong, 1986). Nur Propionat hemmt einigen Befunden zufol-
ge nach intraportaler Infusion die Futteraufnahme bei
Schaf (4nil und Forbes, 1988) und Rind (Elliot et al., 1985).
Dieser Effekt trat beim Schaf nach Denervation der Leber
nicht auf und scheint demnach durch hepatische Rezepto-
ren vermittelt zu werden (4Anil und Forbes, 1988). Dazu
passt, dass Propionat als wichtiges gluconeogenetisches
Substrat beim Wiederkéduer vor allem in der Leber metabo-
lisiert wird (Stangassingerund Giesecke, 1986). Wie Propio-
nat die in der Leber vermuteten Rezeptoren stimuliert, ist
unbekannt. .

Glucose kommt beim Wiederkduer kaum als metaboli-
sches Feedback-Signal in Betracht, weil selbst unphysiolo-
gisch hohe oder tiefe Blutglucosespiegel in mehreren Ex-
perimenten keinen Effekt auf die Futteraufnahme hatten
(DeJong, 1986). Ausserdem sind Beginn und Ende von
spontanen Mahlzeiten beim Wiederkduer nicht mit Verin-
derungen in der Plasmakonzentration oder Verstoffwech-
selung von Glucose korreliert (DeJong, 1986). Generell
sind Fluktuationen beider Parameter beim Wiederkduer
weniger stark ausgeprigt als beim Monogastrier (DeJong,
1986). Langkettige freie Fettsduren (FFS) konnten die Fut-
teraufnahme beim Wiederkéduer beeinflussen, da die Plas-
makonzentration von FFS wihrend spontaner Mahlzeiten
ansteigt (Chaseetal.,1977) und da die intravendse Infusion
von FFS-Albumin-Komplexen (Vandermeerschen-Doizé
und Paquay, 1984) oder Olsiure (Paquay und Vernaillen,
1984) beim Schaf zu einer Verzehrsdepression fiihrte. Bei
fettreich geflitterten Ratten geht eine Hemmung der Fett-
sdurenoxidation mit einer Stimulierung der Futteraufnah-
me einher (Scharrer und Langhans, 1986). Ein derartiger
Zusammenhang zwischen Fettsdurenoxidation und Fut-
teraufnahme konnte beim Wiederkduer bisher nicht ge-
zeigt werden. Dennoch ist zum Beispiel bei der Ketose
(Baird, 1981) oder nachts (Blum et al., 1985) beim Wieder-
kiduer eine gesteigerte Oxidation von FFS mit einer ver-
minderten Futteraufnahme korreliert. Wegen des norma-
lerweise niedrigen Fettgehalts des Wiederkduerfutters er-
scheint die physiologische Bedeutung von FFS fur die Re-
gulation der Futteraufnahme beim Wiederkiduer jedoch
begrenzt. Kiirzlich wurde festgestellt, dass D-3-Hydroxy-
butyrat (DHB) nach intravendser Infusion die Kraftfutter-
aufnahme bei Zwergziegen reduziert (Senn, 1987). Die
Heuaufnahme wurde durch DHB nicht beeinflusst (Senn,
1987). Der Sittigungseffekt von DHB beim Wiederkduer
istinteressant, weil bei der Pansenfermentation entstehen-
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des Butyrat in der Pansenwand zum Teil in DHB umge-
wandelt wird (Stangassinger und Giesecke, 1986), wodurch
die Plasmakonzentration von DHB wihrend und nach
spontanen Mahlzeiten ansteigt (Bines et al., 1983). Die er-
wihnten Ergebnisse sprechen zudem dafiir, dass stark er-
hohte Plasmakonzentrationen von Ketonkdrpern zu der
bei der Ketose der Wiederkduer auftretenden Verzehrsde-
pression (Baird, 1981) beitragen.

Hormone

Hormone konnen die Futteraufnahme entweder liber ihre
peripheren Effekte oder iiber eine direkte Wirkung auf

zentralnervose Neuronenverbinde beeinflussen. Generell -

ist zu bedenken, dass vor allem Gastrointestinalhormonen
hiufig eine duale Funktion als Hormon und als Neuro-
transmitter zukommt (Morley, 1987; Dockray, 1988).
Cholecystokinin (CCK) ist wohl das bekannteste Gastroin-
testinalhormon mit Sattigungswirkung beim Monogastrier
(Smith, 1984). Beim Schaf war die Futteraufnahme nach
.intravendser Injektion von CCK nur gelegentlich reduziert
(Grovum, 1981; Baileet al., 1986). Zudem ist die physiologi-
sche Relevanz dieser Befunde fraglich, weil beim Wieder-
kduer bisher keine mahlzeitinduzierten Verdnderungen
der Plasmakonzentration von CCK beschrieben wurden.
Da allerdings die intracerebroventrikuldre Infusion sehr
niedriger Dosen von CCK beim Schaf eine deutliche Ver-
zehrsdepression bewirkte (Baileet al., 1986), ist ein zentra-
ler Séttigungseffekt von CCK beim Wiederkiduer nicht aus-
zuschliessen (siehe unten). Auch Gastrin und Sekretin
reduzierten nach parenteraler Applikation beim Wieder-
kduer den Verzehr (Grovum, 1981). Interessant ist, dass Ne-
matodenbefall des Gastrointestinaltraktes beim Schaf mit
einer starken Erhohung der Plasmakonzentration von
CCK oder Gastrin und einer Reduktion der Futteraufnah-
me einhergeht (Grovum, 1981).

Wie beim Monogastrier steigt auch beim Wiederkduer die
Plasmakonzentration von Insulin im Verlauf einer Mahl-
zeit an (DeJong, 1986). Ausserdem reduzierte Insulin nach
intravendser Infusion in niedriger Dosis die Futteraufnah-
me beim Schaf (Deetzund Wangsness, 1981). Diese Befun-
de sprechen fiir einen peripheren Sittigungseffekt von In-
sulin. Insulin koénnte die Futteraufnahme beim Wieder-
kduer beispielsweise iiber einen metabolischen Effekt
(Deetz und Wangsness, 1981) oder liber eine Hemmung der
Labmagenentleerung beeinflussen (VanMeirhaeghe et al.,
1988). Zusitzlich konnte Insulin iiber einen zentralen Ef-
fekt lingerfristig zur Konstanthaltung des Korpergewich-
tes beitragen (Woods et al., 1986) (siehe unten). Die Plas-

maglucagonkonzentration steigt beim Wiederkduer im
Verlauf der Futteraufnahme weniger stark an (DeJong,
1986) als beim Monogastrier (Langhans et al., 1984). Bei
der Ratte gilt Glucagon als physiologisches Séttigungshor-
mon, weil es nach parenteraler Applikation Sittigung in-
duziert (Geary und Smith, 1982) und weil die intraperito-
neale Injektion spezifischer, gegen pankreatisches Gluca-
gon gerichteter Antikorper die Futteraufnahme stimuliert
(Langhansetal.,1982). Auch beim Schaffiihrte die intrave-
nose Infusion von Glucagon wihrend einer Mahlzeit zu ei-
ner Verzehrsdepression (Deetz und Wangsness, 1981). Bei
Ziegen liess sich der Verzehr mittels intraperitonealer In-
jektion von Glucagon allerdings nicht hemmen (unveréf-
fentlichte Ergebnisse).

Insgesamt muss man sagen, dass sicher noch weitere Un-
tersuchungen nétig sind, um den Mechanismus und die
physiologische Bedeutung des Sattigungseffekts von Ga-
strointestinal- und Pankreashormonen beim Wiederkduer
abzuklaren.

Kiirzlich wurde bei Zwergziegen nach intraperitonealer In-
jektion des Hypophysenhormons Vasopressin (= Antidiu-
retisches Hormon; Dosis: 0,75—3,0 ug/kg Korpergewicht)
eine Verzehrsdepression festgestellt (Meyer et al., zur Publ.
eingereicht). Da eine etwa 50mal niedrigere Dosis von Va-
sopressin den Verzehr auch nach intracerebroventrikula-
rer Infusion bei Schafen reduzierte (4. Meyer und
M. A. Della-Fera, unveréffentlichte Ergebnisse), scheint es
sich dabei um einen zentralen Effekt von Vasopressin zu
handeln, der iber sogenannte V,-Rezeptoren und iiber ei-
nen g-adrenergen Mechanismus vermittelt wird (Meyer et
al., zur Publ. eingereicht). Eine physiologische Sittigungs-
funktion von Vasopressin beim Wiederkduer ist unwahr-
scheinlich, weil in den oben erwdhnten Experimenten die
Plasmakonzentration von Vasopressin im Verlauf der Fut-
teraufnahme nicht anstieg. Der Sattigungseffekt von Vaso-
pressin konnte allerdings zur Inappetenz bei Fieber, Stress
oder Nausea beitragen, weil die Vasopressinsekretion un-
ter diesen Bedingungen stark stimuliert ist (Langhans,
1988).

Trachtigkeit und Laktation

Anders als beim Monogastrier nimmt beim Wiederkduer
die Futteraufnahme wihrend der Trichtigkeit kaum zu
und ist gegen Ende der Tridchtigkeit sogar oft reduziert
(Forbes, 1986). Dies wurde mehrfach auf eine Kompression
des Pansens durch den wachsenden Uterus zuriickgefiihrt
(Forbes, 1986). Im Einklang mit dieser Vermutung fand
man bei Kiihen eine Korrelation zwischen der Verzehrsde-
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pression im letzten Monat der Triachtigkeit und dem Ge-
burtsgewicht von Kilbern (Lenkeit et al., 1966). Die Ver-
zehrsdepression konnte zum Teil jedoch auch durch den
Anstieg des Plasmadstrogenspiegels gegen Ende der
Trichtigkeit bedingt sein (Forbes, 1986), da auch im Ostrus
eine Verzehrsdepression beschrieben wurde (Tarttelin,
1986) und da 178-Oestradiol nach parenteraler Applikation
bei Kiihen, Schafen und Ziegen die Futteraufnahme redu-
zierte (Forbes, 1986). Wie Oestrogen die Futteraufnahme
beeinflusst ist noch unbekannt.

In den ersten Wochen der Laktation nimmt die Futterauf-
nahme als Antwort auf den erh6hten Energiebedarf deut-
lich zu (Campling, 1966). Dennoch ist bei Milchkiihen in
dieser Phase eine negative Energiebilanz zu beobachten,
die letztlich zur klinisch manifesten Ketose fiihren kann
(Baird, 1981). Die dabei auftretende Inappetenz konnte,
wie bereits erwdhnt, zum Teil durch die vermehrte Mobili-
sierung von Korperfett und den daraus resultierenden An-
stieg der Plasmakonzentrationen von freien Fettsiduren
und Ketonkorpern bedingt sein.

ZENTRALNERVENSYSTEM UND REGULA-
TION DER FUTTERAUFNAHME

Hirnareale
Seit langem ist bekannt, dass stereotaktische Lisionen im
ventromedialen Hypothalamus Hyperphagie und Fett-
sucht hervorrufen (Hetherington und Ranson, 1940), wih-
rend Ldsionen im ventrolateralen Hypothalamus eine vor-
iibergehende Aphagie und einen Gewichtsverlust zur Fol-
ge haben (4Anand und Brobeck, 1951). Die elektrische Sti-
mulierung der betreffenden Areale fiihrte dagegen zu um-
gekehrten Effekten (Grossman, 1975). Aufgrund solcher
und dhnlicher Befunde, die auch an Wiederkduern erho-
ben wurden (Baile et al., 1968; Baile et al., 1969), schrieb
man dem ventromedialen Hypothalamus lange Zeit die
Funktion eines Sdttigungszentrums, dem ventrolateralen
Hypothalamus die Funktion eines Hungerzentrums zu
(Stellar, 1954). Diese einfache Vorstellung gilt heute als
iiberholt. Neuere vor allem an Ratten erhobene Befunde
belegen die wichtige Funktion anderer Hirnareale, bei-
spielsweise des hypothalamischen Nucleus paraventricu-
laris, bei der Regulation der Nahrungsaufnahme (Leibo-
witz und Stanley, 1986). Vieles spricht zudem dafiir, dass
die Integration und Modulation der aus der Peripherie zum
Gehirn gelangenden Feedback-Signale zum Teil bereits in
weiter kaudal gelegenen Hirnarealen beginnt (Ritter und
Edwards, 1986). Die Informationsiibertragung von peri-
pheren Mechano- und Chemorezeptoren zum Hypothala-
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mus erfolgt zu einem grossen Teil iber afferente Vagusfasern
iiber den Nucleus tractus solitarii der Medulla oblongata
sowie liber den Nucleus parabrachialis in der Pons (Her-
manund Rogers, 1985; Ritterund Edwards, 1986). Auch Ge-
schmacksafferenzen werden dort umgeschaltet. Enge ner-
vale Verbindungen bestehen ferner zwischen dem Nucleus
tractus solitarii und den Chemorezeptoren der Area po-
strema (Ritter und Edwards, 1986). Die genannten Kernge-
biete sind vermutlich auch beim Wiederkiduer fiir die Mo-
dulation und Integration der peripheren Feedback-Signale
von Bedeutung. Entsprechende Untersuchungen stehen
bisher allerdings noch aus.

Neurotransmitter und -peptide

In den Synapsen der an der Regulation der Nahrungsauf-
nahme beteiligten Neuronenverbéande fungieren offenbar
viele unterschiedliche Substanzen als Neurotransmitter
bzw. -modulatoren (Morley, 1987). Auch beim Wieder-
kduer lisst sich die Futteraufnahme durch intracerebro-
ventrikuldre Infusion einer Reihe von Substanzen beein-
flussen (Baileund McLaughlin, 1987). Interessant ist in die-
sem Zusammenhang die Verzehrssteigerung nach intrace-
rebroventrikuldrer Applikation von z-Aminobuttersiure-
(= GABA)-Agonisten (Baile und McLaughlin, 1987). Es
gibt nimlich Hinweise darauf, dass die nach oraler oder
intravendser Applikation von Benzodiazepinen beim Wie-
derkduer zu beobachtende Zunahme der Futteraufnahme
durch eine Verstirkung der GABA-Wirkung bedingt ist
(Baileund McLaughlin, 1987). Benzodiazepine wurden ge-
legentlich als verzehrssteigernde Futterzusatzstoffe emp-
fohlen. Wie bei der Ratte (Leibowitzund Stanley, 1986) sti-
mulieren «-adrenerge Substanzen die Futteraufnahme
nach intracerebroventrikulidrer Infusion vor allem beim
Schaf (Della-Fera und Baile, 1984). Bei der Ratte scheint
ein Riickgang der Glucoseverfligbarkeit mit einem An-
stieg des Noradrenalinumsatzes im hypothalamischen
Nucleus paraventricularis verkniipft zu sein (Chafetz et al.,
1986). Ob auch beim Wiederkéuer ein derartiger Zusam-
menhang zwischen dem Energiewechsel und der Aktivie-
rung e-adrenerger Neurone besteht, wurde bisher nicht
untersucht.

Endogene Opioide wurden wiahrend der letzten Jahre
ebenfalls mit der Regulation der Futteraufnahme beim
Wiederkduer in Verbindung gebracht. Scallet et al. (1985)
konnten beim Schaf eine positive Korrelation zwischen
Futterentzugsdauer und Metenkephalinkonzentration in
bestimmten Hirnarealen zeigen. Bei intracerebroventriku-
larer Applikation von Opioiden fiihrten Agonisten, die



REGULATION DER FUTTERAUFNAHME BEIM WIEDERKAUER

liber sogenannte kappa-Rezeptoren wirken zu einer Stimu-
lierung, Liganden der sogenannten §-Rezeptoren hinge-
gen zu einer Hemmung des Verzehrs (Baile et al., 1987).
Der Effekt von Opioiden auf den Verzehr scheint beim
Wiederkduer demnach dhnlich komplex zu sein wie beim
Monogastrier (Morley, 1986; Gosnell, 1987). Wie bereits er-
wihnt, fihrt CCK nach intracerebroventrikuldrer Applika-
tion zu einer Verzehrsdepression (Baile et al., 1986). Zu-
dem trat nach intracerebroventrikuldrer Infusion eines
CCK-Antiserums beim Schaf eine Verzehrssteigerung auf
(Baile und McLaughlin, 1987) und die CCK-Konzentration
unterschiedlicher Hirnareale verdndert sich in Abhéngig-
keit von Hunger und Sittigung (Scallet et al., 1985). Dies
sind wichtige Indizien fiir eine physiologische Sattigungs-
funktion von CCK im Gehirn. CCK-enthaltende Neurone
mit Projektionen in viele Hirnareale wurden vor allem im
hypothalamischen Nucleus paraventricularis lokalisiert
(Scallet et al., 1985).

Neueren Befunden zufolge konnte schliesslich die Insulin-
konzentration der Cerebrospinalfliissigkeit die Grosse der
Fettdepots widerspiegeln und als «lipostatisches» Feed-
back-Signal fungieren (Woods et al., 1986), welches die Fut-
teraufnahme so steuert, dass die Grosse der Fettdepots
und damit das Korpergewicht erwachsener Individuen
iiber langere Zeit konstant bleiben (Kennedy, 1953). Auch
beim Wiederkiuer ist eine positive Korrelation zwischen
Plasmainsulinspiegel und Korpergewicht zu beobachten
(DeJong, 1986). Da die Insulinkonzentration in der Cere-
brospinalfliissigkeit nach intravenoser Insulininfusion an-
steigt (Wallum et al., 1987), gelangt Insulin offenbar vom
Plasma in die Hirnventrikel. Die intracerebroventrikulidre
Applikation von Insulin fiihrte bei Affen (Woods et al.,
1986) und Ratten (Plata-Salaman et al., 1986) zu einer Ver-
zehrsdepression. Bei den Ratten trat dieser Effekt nach ei-
nem Futterentzug nicht auf (Plata-Salaman et al., 1986).
Ob solche Befunde auf den Wiederkduer ibertragbar sind,
ist nicht bekannt.

Insgesamt ldsst sich festhalten, dass beim Wiederkduer
mehrere Neurotransmitter und Peptide nach intracerebro-
ventrikuldrer Applikation die Futteraufnahme beeinflus-
sen. Das Zusammenwirken der einzelnen Substanzen und
ihre physiologische Bedeutung flr die Regulation der Fut-
teraufnahme sind jedoch noch weitgehend unbekannt.
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La régulation de la consommation d’aliment
chez les ruminants

La consomation d’aliment chez les ruminants comme chez
les monogastriques se régle de repas en repas.
Dactivation prandiale des récepteurs du gofit, des récep-
teurs chimiques et mécaniques gastro-intestinaux ainsi
que desrécepteurs chimiques hépatiques conduit a un sen-
timent de rassasiement. Les récepteurs concernés sont ap-
paremment en contact avec le cerveau par I’intermédiaire
d’afférences vagales.

Chez les ruminants, une fonction physiologique de satiété
des hormones pancréatiques et gastro-intestinales sécré-
tées lors des repas n’a pu étre prouvée.

La nature de I’aliment a une influence sur sa consomation,
entre autres par des réflexes végétatifs responsables de la
régulation de la motorique des pré-estomacs. L'intégration
des informations provenant de la périphérie a lieu dans
Phypothalamus. Divers «neurotransmetteurs» et neuro-
peptides participent probablement & ce processus. Leurs
fonctions exactes ainsi que leurs interactions possibles
sont encore en grande partie inconnues.

La regolazione dell'ingestione di foraggio
nel ruminante

Lingestione di foraggio sia nel ruminante che negli animali
monogastrici, viene regolata di pasto in pasto.

PLattivazione dei recettori del gusto, di recettori chimici e
meccanici gastrointestinali e di recettori chimici epatici,
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Kleintiere contribuiscono alla saturazione. Questi recettori sembrano
essere collegati con il cervello tramite efferenze vagali.
Una funzione di saturazione fisiologica dovuta a ormoni
gastrointestinali e pancreatici secernati in quantita piu ele-
vate, non € ancora stata assicurata. Anche la natura del fo-
raggio condiziona I’ingestione attraverso riflessi vegetativi
che regolano I’apparato motorio del proventriglio. Nell’ip-
potalamo avviene l’integrazione dell’informazione prove-
niente dalla periferia. A questo fenomeno partecipano pro-
babilmente diversi peptidi e Transmitter neurologici, le cui
azioni e funzioni risultano essere perlopiul sconosciute.
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