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Aus dem Institut fiir Pharmakologie und Biochemie der
Veterindr-medizinischen Fakultdt der Universitdt Ziirich
(Direktor: Prof. Dr. E.Jenny)

Biochemie der mikrobiellen Vormagenverdauung
beim Wiederkiuer

von C.C. Kuenzle' und E. Jenny

1. Das Verdauungsprinzip der Wiederkiuer?

1.1. Die Verdauung der Cellulose

Mehr als die Hilfte der Biomasse unserer Erde besteht aus Cellulose. Es
verwundert deshalb nicht, dass im Verlauf der Evolution Tierarten entstanden sind,
denen es gelungen ist, dieses grossziigige Angebot organischen Kohlenstoffs als
Nahrung auszunutzen. Die Erschliessung der Cellulose als Nahrungsquelle erfor-
derte von der Natur einen Kunstgriff, sind doch Wirbeltiere aus Mangel an eigenen
cellulosespaltenden Enzymen (Cellulasen) nicht in der Lage, Cellulose zu verdauen.
Der Kunstgriff bestand in der Entwicklung einer Symbiose zwischen Pflanzenfres-
sern und Mikroorganismen. Letztere brachten ein ganzes Arsenal von Enzymen mit,
die nicht nur die Spaltung von Cellulose, sondern auch von anderen schwerverdauli-
chen Polysacchariden, wie Hemicellulosen und Pektinen, ermdglichten.

Diese symbiontische Zusammenarbeit wurde vor allem bei Wiederkduern mit
mehrhéhligem Vormagen zur Vollkommenheit entwickelt. Geographische Verbrei-
tung und Formenreichtum der Ruminantia, eine rein funktionelle und keine zoologi-
sche Bezeichnung im engeren Sinne, lassen sich auf die Vorteile dieses Verdauungs-
modus zuriickfithren. Ahnliche Systeme entwickelten sich bei den Pseudowieder-
Kduern (Kameliden), bei herbivoren Marsupialiern und beim afrikanischen Fluss-
pferd.

Wihrend die Wiederkiduer und dhnliche Tiere technisch gesehen einen Vor-
brenner entwickelten, erreichten monogastrische Herbivoren (Elefant, Pferd,
Nager) und Omnivoren (Schwein, Mensch) iiber einen Nachbrenner mindestens
partiell dhnliche Ziele. Sie vollziehen in modifizierten Dickddrmen zum Teil eine
mehr oder weniger intensive Nachverdauung,

Im Rahmen dieser Arbeit wollen wir uns nur mit der Biochemie der Vormagen-
verdauung jener Wiederkduer beschiftigen, die fiir den Endrohertrag der schweize-
rischen Landwirtschaft von Bedeutung sind, d.h. Rind, Schaf und Ziege.

1.2. Die Verdauung der Cellulosebruchstiicke
Die Pansenbakterien zerlegen die Cellulose mit ihren Enzymen zu Glukose.
Damit wire zwar der Wiederkduer zufrieden, aber fiir die Bakterien wire das ein

Schlechtes Geschift. Auch sie wollen schliesslich ihren Energiebedarf decken. Sie
\_—~
’Adresse Prof. Dr. C.C. Kuenzle, Winterthurerstrasse 260, CH-8057 Ziirich.
Abkurzungsverzelchms auf Seite 518
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tun dies, indem sie die Glukose zu niederen Karbonsauren abbauen, hauptséchlich
zu Essigsdure und Propionsiure, daneben zu wenig Buttersdure und Valeriansiure,
Dabei gewinnen sie einen Teil der in der Glukose gespeicherten Energie. Den Rest
der Energie scheiden sie in Form der niederen Karbonséduren in den Pansensaft aus.
Diese werden ohne weitere Verdauungsleistung vom Wiederkduer absorbiert und
zur Deckung seines eigenen Energiebedarfs verwendet.

1.3. Die Verdauung der Eiweisse und Fette

Die Verdauungsleistung des Wiederkéduers beschriankt sich auf die Verdauung
hauptsdchlich von Eiweissen, daneben von wenig Fett. Die Zerlegung dieser
Verbindungen erfolgt durch korpereigene Enzyme im Diinndarm.

2. Die Symbiose zwischen Wiederkiuer und Mikroorganismen

An der Symbiose zwischen Wiederkduer und Mikroorganismen nehmen drei
Partner teil: Wiederkduer, Bakterien und Protozoen.

2.1. Die Leistung des Wiederkduers

Der Wiederkauer stellt den Mikroorganismen eine geschiitzte, warme Behau-
sung zur Verfiigung. Seinen Mietern beschafft er ausserdem Nahrung und zerklei-
nert diese mechanisch. Er gewihrleistet auch die Zufuhr von Wasser.

2.2. Die Leistung der Bakterien

Wie bereits unter 1.2. ausgefiihrt, besorgen die Bakterien fiir den Wirt die Zetle-
gung der Cellulose und anderer unverdaulicher Polysaccharide zu niederen Karbon-
siuren. Diese dienen dem Wiederkduer direkt zur Deckung seines Energiebedarfs.

Nicht genug damit: die Bakterien versorgen den Wiederkduer ausserdem mi
Aminosiuren und hochwertigem Eiweiss. Sie sind in der Lage, anorganischen Stick-
stoff zu assimilieren und alle 20 Aminosduren zu synthetisieren. Infolgedessen
existiert fiir den Wiederkiuer das Problem der essentiellen Aminoséuren nicht. Das
Eiweiss entstammt der mikrobiellen Proteinsynthese: am Ende ihres arbeitsreichen
Lebens stellen die Bakterien dem Wirt ihren Zelleib als Proteinquelle zur Verfi-
gung. _

Als dritte Komponente des Mietzinses synthetisieren die Bakterien fiir den Wirt
alle Vitamine mit Ausnahme der Vitamine A, D und E.

2.3. Die Leistung der Protozoen .

Die Leistung der Protozoen ist relativ gering. Wiederkduer und Baktericn
konnten ganz gut auch ohne die Protozoen auskommen.

Wie die Bakterien sind die Protozoen dazu fihig, einige unverdauliche Polysa-
charide zu niederen Karbonsiuren und zu Laktat abzubauen. Cellulose konnen $¢
allerdings nicht aufschliessen. .

Protozoen sind in der Lage, einige, aber nicht alle Aminosduren zu synthetist
ren, brauchen dafiir aber organische Stickstoffquellen-(die Assimilation von aQOIEa‘
nischem N ist den Protozoen nicht mdglich). Thre beste Leistung fiir den Wieder
kéduer ist ihre Fihigkeit, Bakterien zu phagozytieren und das Bakterienproteil n
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veredeln: Protozoenprotein ist biologisch hoherwertig als Bakterienprotein und ist
fiir den Wiederkéduer leichter zu verdauen (keine Zellwand!). Um die Bakterien trotz
allem bei guter Laune zu halten, scheiden die Protozoen pro 24 Stunden etwa 25%
ihres zelleigenen Stickstoffs in Form von NH,*, Aminosiuren und Peptiden wieder
aus.

Zur Vitaminsynthese sind die Protozoen nicht in der Lage.

24. Der Profit des Wiederkduers

Dieser ergibt sich aus der Leistung der Mikroorganismen (2.2. und 2.3.). Uber-
spitzt kann gesagt werden, dass sich der Wiederkiduer nicht von Heu und Gras er-
ndhrt, sondern von Endprodukten des mikrobiellen Stoffwechsels (niedere Karbon-
siuren, Vitamine) sowie von den Mikroorganismen selbst (Eiweiss).

2.5. Der Profit der Mikroorganismen ,
Dieser ergibt sich aus der Leistung des Wiederkauers (2.1.), der den Mikroorga-
nismen Schutz, Warme, Wasser und Nahrungsstoffe liefert. Ausserdem herrscht ein

reger Austausch von Stickstofftragern zwischen Wiederkauer, Bakterien und Proto-
zoen (2.3.),

3. Der Pansen als Garkammer

3.1. Das Milieu

Die folgenden Merkmale sind wichtig:
3.1.1. Redoxpotential

Das Milieu ist sauerstoffarm und reduzierend. Infolgedessen verlduft der mikro-
bielle Stoffwechsel anaerob (glykolytisch) und in seiner Gesamtheit iiberwiegend
reduzierend (Zitratzyklus lduft riickwirts; siche 4.2.3.).

Diese Tatsache driickt sich z.B. in der Zusammensetzung der Pansengase aus.
Fiir den Rinderpansen gilt:

GaSZ C02 CH4 N2 02 H2 HzS
Vol.%: 65,35 26,76 7,00 0,56 0,18 0,01

Die Pansengase sind wegen des hohen Anteils an Methan brennbar!
3.1.2. Aziditit (pH) und relatives Verhéltnis der niederen Karbonsauren

Die chemische Zusammensetzung des Pansensaftes ist variabel und abhdngig
von der Fiitterung.

Je nach Nahrungsangebot begiinstigt man das Wachstum dieser oder jener
Bakterienart (siehe 3.2.), die dann mit ihren besonderen Stoffwechselprodukten die
ZuSammensetzung des Pansensaftes bestimmt. In diesem Sinn von der Fiitterung
abhéiflgig sind pH und prozentuale Verteilung der niederen Karbonsduren.

Dies kann der Landwirt fiir seine Zwecke ausniitzen: '

~ ister Milchproduzent, so fiittert er so, dass die essigsdureproduzierenden Bakte-
fien in jhrem Wachstum gefordert werden; denn aus Essigsdure macht die Kuh

Milchfett und der Landwirt erhilt eine fettreiche Milch (Abb. 1).

= Ister Mister, so fiittert er so, dass die propionséureproduzierenden Bakterien in
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ihrem Wachstum gefordert werden; denn aus Propionsdure macht die Kuh

Muskeleiweiss, so dass der Fleischansatz zunimmt (Abb. 1).

Beispiel: Durch Maisfiitterung werden Milchsdurebakterien in ihrem Wachstum
gefordert. Sie produzieren Milchsdure, worauf der pH auf 5,5 sinkt. Bei diesem pH
wachsen die milchsdurespaltenden (laktilytischen) Bakterien besonders gut, insbe-
sondere wenn man neben Mais auch Kraftfutter zulegt. Die laktilytischen Bakterien
produzieren hauptsichlich Propionsdure, was zu erhohtem Fleischansatz bei der
Kuh fiihrt.

Weitere Beispiele fiir die Abhéngigkeit des pH und der Verteilung der niederen
Karbonsduren von der Futterzusammensetzung bzw. der Bakterienflora ergeben
sich aus den Tabellen 1 und 2.

Tabelle 1 Abhéngigkeit der Aziditét vom Futter

Rauhfutter pH 6,2-6,7

getreidereiches (stirkereiches) Futter pH 5,5-6,0
zuckerreiches Futter pH 4,8-5,4

Tabelle 2 Abhéngigkeit der prozentualen Verteilung der niederen Karbonsduren vom Futter

Bakterien-  Futterart Niedere Karbonsauren (Mol %)
flora

Acetat Propionat Butyrat Valerianat
an Heu Cellulose 67,1 18,6 13,1 1,1
adaptiert Hemicellulose 69,3 23,3 6,9 0,5
an Getreide Cellulose 62,9 30,1 5,7 0,6
adaptiert Hemicellulose 64,5 27,5 7.4 0,8

3.1.3. Weitere Zahlen von Interesse
Panseninhalt: 12,5-16,5% des Korpergewichts

Umsatzzeit der Pansenfliissigkeit 0,3-0,5 Tage
der Trockenmasse 1,6—2,5 Tage

Temperatur ~ Normalbereich 39,0-40,5°
bei intensiver Garung bis 41,0°

3.2. Die Bakterien
3.2.1. Anzahl und Systematik
Bei der direkten Zahlung findet man pro g Panseninhalt etwa 5—50x10° Bakte
rien. Diese Dichte ist ausser im Dickdarm kaum in einem anderen natiiriicheﬂ
Habitat vorhanden. Die Zahl variiert in Abhangigkeit vom Futter ausserordentlich
Der grosse Formenreichtum, die Variabilitidt und die Tatsache, dass Pansenb{ikte'
rien in der freien Natur nicht vorkommen — sie werden von «Mund zu Mund» l'lb?f'
impft —, haben bisher eine abschliessende Klassifizierung nach den in der Bakten”
logie sonst iiblichen Normen verunmdglicht.
3.2.2. Funktionelle Einteilung .
In der Praxis hat sich die Einteilung nach funktionellen Kriterien als ergiebigtl
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erwiesen. Es ist ja schliesslich egal, ob ein Handwerker einen runden oder vierek-
kigen Kopf hat.

Wichtig ist zu wissen, dass die Pansenflora keine Monokultur darstellt, sondern
cine Ansammlung der verschiedensten Bakterienarten, von denen jede
— ihr Lieblingsmilieu hat, in dem sie am besten wachst (z.B. pH; siehe 3.1.2.);

— ihre Lieblingsnahrung hat, die sie am besten metabolisiert (z.B. Cellulose,
Starke, Saccharose, Milchsdure, Fette, Proteine; siche 3.1.2.);

— ihre essentiellen Erndhrungsfaktoren hat, ohne die sie nicht leben kann (z.B.
Aminosauren, Vitamine);

- ihr bevorzugtes Stoffwechselprodukt liefert, das sie an den Wiederkduer abgibt
(z.B. Acetat, Propionat; siehe 3.1.2.).

Unter diesem Gesichtspunkt ist die Pansenflora vergleichbar einer modernen,
hoch arbeitsteiligen Industriegesellschaft. Auch im Pansen verdringt der allseitig
abhingige Spezialist den Allroundman, der auf sich selbst gestellt allein iiberleben
konnte.

Die Einteilung nach funktionellen Kriterien ergibt mindestens 10 Gruppen:

- Cellulolytische Bakterien: sie besitzen Cellulasen und sind deswegen in der
Lage, Cellulose zu Cellobiose abzubauen.

- Hemicellulose- und Pektin-abbauende Bakterien: sie besitzen die notigen Enzy-
me, um diese pflanzlichen Geriistpolysaccharide zu loslichen Oligosacchariden
abzubauen. Hemicellulose ist ein Sammelbegriff fiir viele Pentosane (Pentose-
Polymere), die aber ausser Pentosen (Xylose, Arabinose) auch Hexosen (Glu-
kose, Galaktose, Uronsduren) enthalten. Pektine sind methylierte Galakturon-
saurepolymere.

~ Amylolytische Bakterien: sie besitzen Amylasen und sind deswegen in der Lage,
Starke zu Maltobiose abzubauen. Einige Spezialisten konnen Stirke besonders
gut spalten, doch enthalten sehr viele weniger spezialisierte Stimme ebenfalls
Amylasen.

~ Saccharolytische Bakterien: sie enthalten die nétigen Enzyme, um Oligo- und
Monosaccharide zu vergiren. Die meisten Pansenbakterien sind zu dieser
Leistung fihig. Unter den saccharolytischen Bakterien sind die Laktobazillen
besonders hervorzuheben; sie spalten Milchzucker (Laktose) zu Milchsdure
(Laktat) und sind neben laktilytischen Bakterien (Milchsédure — Acetat, Propio-
nat) die einzigen Bewohner des Kélbermagens. '

~ Laktilytische Bakterien: sie vergiren Milchsdure (Laktat) vorwiegend zu Pro-
pionat, daneben auch zu Acetat. Die Keimzahlen hingen hier extrem von der
Fiitterung ab. So finden wir bei Kilbern von 3—9 Wochen unter Milchfiitterung
108-10° Keime (Megasphaera elsdenii) pro ml, bei Kélbern von 20 Wochen
unter Rauhfiitterung nur noch 0—100 Keime/ml.

= Lipolytische Bakterien: sie hydrolysieren Fette zu Glycerin und Fettsduren.

=~ Methanogene Bakterien: sie bilden Methan aus CO, + H,. Nur 2 Stimme sind zu
dieser Leistung fihig (Methanobacterium ruminantium und mobilis); sie kom-
men in Konzentrationen von 10° Keimen/ml vor.

= Proteolytische und desaminierende Bakterien: sie hydrolysieren Proteine zu
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Aminosauren bzw. desaminieren diese zu NH, + und zu den entsprechenden C-
Skeletten. -

— Ureolytische und biuretolytische Bakterien: sie spalten Harnstoff (bzw. Biuret)
in NH4 + und COZ

— Andere Bakterien: So variantenreich die Pansenflora auch ist und so fein abge-
stimmt sich ihr Zusammenleben gestaltet, Fremdlinge werden nicht geduldet.
Die Flora verhilt sich wie ein konservatives Bauerndorf. Von aussen zugesetzte
Keime (z.B. Serratia marcescens) werden in 4 Stunden zu 90% eliminiert. Auch
E. coli, auf die niedere Karbonsduren hemmend wirken, iiberleben nur kurz
Zeit. Die Elimination von Hefen dauert etwas langer, ebenso jene von Schim-
melpilzen. Prinzipiell 1dsst die dauernde Anwesenheit von Fremdkeimen in
hoheren Konzentrationen den Verdacht auf eine erhebliche Storung aufkom-
men,

3.3. Die Protozoen
3.3.1. Anzahl und Systematik :

Im Vormagensystem aller wiederkauenden Paarhufer werden Ciliaten und Fla-
gellaten gefunden. Von praktischer Bedeutung sind jedoch nur die Ciliaten. Zwei
Unterklassen konnen differenziert werden: die primitiveren Holotricha mit somati-
scher Bewimperung und die hoher entwickelten Spirotricha mit vorwiegend
buccaler Bewimperung. Die spirotrichen Ciliaten sind beim domestizierten Rind
mit 10—20 Spezies vertreten; dabei machen aber 3—6 Spezies rund 90% der ganzen
Bevolkerung aus. Viel weniger Spezies weisen wildlebende Tiere auf. Beim Reh
findet man z.B. nur eine.

Die Ciliaten sind (wie die meisten Pansenbakterien) in «freier Wildbahn» nicht
mehr lebensfihig. Sie werden durch direkten Kontakt iiberimpft. Der Kot enthil
jedoch keine lebensfihigen Formen. Die Gesamtzahl ist Ausserst variabel und
abhidngig von Futter, Jahreszeit und Alter des Tieres. Im Durchschnitt findet mat
etwa 5x105 bis 3x10¢ pro ml Panseninhalt, also einen Ciliaten auf etwa 10 000
Bakterien. Dafiir sind sie aber 20 000 bis 2 Millionen mal grosser. Eine approximé
tive Rechnung ergibt, dass etwa 5—15% des Panseninhaltes aus Ciliaten besteht
deren Masse sich pro Tag etwa einmal erneuert.

3.3.2. Funktion
Wie bereits unter 2.3. ausgefiihrt, fillt den Protozoen eine untergeordnete Rolk
zu. Thre Hauptaufgabe besteht in der
— Solubilisierung von unverdaulichen Polysacchariden, wie Hemicellulosen und
Pektinen, nicht aber von Cellulose;
— Umwandlung von Bakterienproteinen in biologisch hoherwertige und besst
verdauliche Protozoenproteine.

4. Das Schicksal der Nihrstoffe bei der Fiitterung der Wiederkauer

4.1. Ubersicht
Eine Ubersicht iiber die Stoffwechselwege erscheint in Abb. 1.
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Abb. 1  Schicksal der Nihrstoffe bei der Fiitterung der Wiederkduer (Erkldrung im Text)

Nihrstoffe FETTE KOHLENHYDRATE N-VERBINDUNGEN
im Futter = Nahrstoffe

s Neutralfette Cellulose (Gras, Heu) Proteine

fiir die Pansen- .. ; 4 .

mikroorganismen Fettsduren = Hemicellulosen, Pektine ~ Aminosiduren
Starke Harnstoff
Rohrzucker NH,*
Milchzucker (Milch)

Pyruvat — Laktat

PANSENMIKROORGANISMEN

(Milchsaure)
Succinat  Acrylat
!
Endprodukte des Fett- Essig- Propion- Propion- Aminosiduren
mikrobiellen Stoff- sduren sdure sdure siure Proteine
wechsels = N#hrstoffe
fiir den Wiederkiduer
Z
1 l ol
Fett- ESSIG- PROPIONSAURE AMINOSAUREN :<Z< %
sduren SAURE PROTEINE [
~Resorption i M
Fett- />kung des Glukose Aminosduren v
2.4
sduren Energiebedarfs - ;:;)1
89
as
m %
7 K
ja}
pi =
Tierische FETTE Glykogen PROTEINE oa
Produkte (z.B. Milchfett) (z.B. Fleisch) oz

Als Leitsétze sind festzuhalten:

- Die Nihrstoffe im Futter (Kohlenhydrate, Stickstoffverbindungen, Fette) sind
die Nahrstoffe fiir die Pansenmikroorganismen.

- Die Endprodukte des mikrobiellen Stoffwechsels (Essigsdure, Propionséure,
Aminosiuren, mikrobielle Proteine, Fettsduren) sind die Néhrstoffe fur den
Wiederkiuer.

~ Diese werden im Wiederkduerorganismus zu tierischen Produkten (Milch und
Fleisch) umgewandelt oder zur Energiegewinnung abgebaut. Dabei gilt:
~ Acetat wird zur Bildung von Fettsduren (Milchfett) und zur Deckung des

Energiebedarfs verwendet.
~ Propionat und Aminosiuren werden vorwiegend zur Synthese von Proteinen
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(Fleisch) und zur Glukoneogenese verwendet, erst in zweiter Linie zur
Deckung des Energiebedarfs.
4.2. Das Schicksal der Kohlenhydrate
4.2.1. Der mikrobielle Abbau der pflanzlichen Polysaccharide bis zum Pyruvat
Ein Schema der Abbauwege erscheint in Abb.2. In Worten lassen sich die
Ablaufe etwa so zusammenfassen:
— Die Polysaccharide werden iiber die Oligo- und Disaccharide zu den Monosac-
chariden abgebaut. ’

Abb. 2 Der mikrobielle Abbau der pflanzlichen Polysaccharide bis zum Pyruvat (Erklarung im Text)

Pektine Hemicellulosen Cellulose Starke

Galakturon- Arabinose Glukose
siiure Xylose l

Glukose -6 =P

e Fruktose - 6- P
Xylulose -5-P

Fruktose - 1,6-P,

TRANSKETO - / \
Erythrose - 4 - P LASEREAKTION

L, Triosephosphate

P;,NAD*

Pi, NAD" e | ]
NADH +H*

N NADH + H*
A
1,3=-Diphosphoglycerat

ADP ADP

-
GLYKOLYSE

ATP ATP

v

3 - Phosphoglycerat

I

2 - Phosphoglycerat

|

Phosphoenoipyruvat

N

Pyruvat A
’/ NS
,’/ \\\\\\
4 NN
Vo 4 WA N
Essigséure Propionsédure

( 2 wege) (3 Wege)
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- Die aus der Cellulose und der Stdrke stammende Glukose wird iiber die Glyko-
lyse zum Pyruvat abgebaut.
- Die aus den Pektinen und Hemicellulosen stammenden Pentosephosphate wer-
den iiber die Transketolasereaktion (Teil des Pentosephosphatzyklus) ebenfalls
in die Glykolyse eingeschleust und so zum Pyruvat abgebaut.
42.2. Der mikrobielle Abbau des Pyruvats zur Essigsdure und deren Verwendung
durch den Wiederkauer

Wie Abb.3 zeigt, fiihren 2 Stoffwechselwege vom Pyruvat zur Essigsdure. Von
den beiden Wegen findet sich jeweils nur einer in einem Stamm von Mikroorganis-
men.

- Beide Wege fithren unter Abspaltung eines C;-Korpers (Formiat oder CO,) zu
Acetyl-CoA.

- Anschliessend folgt eine Substratstufenphosphorylierung, bei welcher via Ace-
tylphosphat ATP (fiir Mikroorganismus) und Essigsdure (fiir Wiederkéuer)
gebildet werden.

7 (o]
CHy—C. i
10—P~0"  Acetylphosphat
&
— Die Essigsiure verldsst den Mikroorganismus und wird z.T. bereits im Pansen,
z.T. erst im Diinndarm vom Wiederkéuer absorbiert.
- In den Organen des Wiederkduers erfolgt Umwandlung zu Acetyl-CoA. Dieses
dient zur Bildung von Fettsduren und Ketonkorpern sowie zur Deckung des
Energiebedarfs via Zitronensdurezyklus und Atmungskette.
4.2.3. Der mikrobielle Abbau des Pyruvats zur Propionsdure und deren Verwen-
dung durch den Wiederkauer

Wie Abb.4 zeigt, fiihren 3 Stoffwechselwege vom Pyruvat zur Propionséure. Die
drei Wege werden von den verschiedenen Mikroorganismen in unterschiedlichem

Ausmass beniitzt.

- Die beiden Succinatwege beginnen mit einer Karboxylierung des Pyruvats und
fiihren entweder via Oxalacetat oder direkt zum Malat. Diese Reaktionen sind
analog zu den Auffiillreaktionen des Zitronensiurezyklus.

- Vom Malat aus wird der Zitronensiurezyklus riickwarts bis zum Succinyl-CoA
durchlaufen. Diese Richtung wird eingeschlagen, weil wegen des reduzierenden
Milieus im Pansen die wasserstoffiibertragenden Coenzyme der Mikroorganis-
men vorwiegend in der reduzierten Form (NADH + H* und FADH,) vorliegen
und deswegen als Wasserstoffdonatoren wirken.

~ Succinyl-CoA wird zum Methylmalonyl-CoA umgelagert und durch Abspal-
tung von CO, in Propionyl-CoA und schliesslich in Propionsdure umgewar'xdelt.

— Beim Propionyl-CoA vereinigen sich die beiden eben beschriebenen Succinat-
wege mit dem dritten, dem Acrylatweg:

=~ Der Acrylatweg (Abb.5) beginnt mit der Reduktion des Pyruvats zum Laktat
und verlduft iiber Laktyl-CoA, Acrylyl-CoA und Propionyl-CoA zur Propion-
sdure. Dieser Weg ist der Fettsduresynthese nachempfunden.
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Abb. 3 Der mikrobielle Abbau des Pyruvats zur Essigsdure und deren Verwendung durch den
Wiederkduer (Erkldrung im Text)
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Abb. 4 Der mikrobielle Abbau des Pyruvats zur Propionsdure und deren Verwendung durch den
Wiederkduer (Erklarung im Text)
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Abb.5 Der Acrylatweg ist einer von drei Stoffwechselwegen, welche die Bildung von Propionsiure
aus Pyruvat erméglichen

(I:H3 NADH+H* NAD* CH; CoASH CH,3
| |
cC=0 ——LL-H—C—OH H—C—OH
[ | |¢o
COOH COOH c
1SCoA
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| | u I
CH, t CH, H—C
] | o | o
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Propionséure Propionyl - CoA Acrylyl - CoA

— Die Propionsdure verldsst den Mikroorganismus und wird z.T. bereits im

Pansen, z.T. erst im Diinndarm vom Wiederkauer absorbiert.

— In den Organen des Wiederkduers, besonders in der Leber, wird die Propion-

sdure auf dem gleichen Weg wie im Mikroorganismus, aber in umgekehrter
Richtung geschleust. Sie erreicht iiber Propionyl-CoA, Methylmalonyl-CoA
und Succinyl-CoA den Zitronensdurezyklus. Von dort nimmt sie den Weg zu
den Aminosduren (-») oder wird via Glukoneogenese (—) zu Glukose und
Glykogen aufgebaut. Ein kleiner Teil dient auch der Deckung des Energiebe-
darfs.

4.2 4. Die Energiebilanz des Kohlenhydratstoffwechsels

Der Abbau der Polysaccharide bis zum Pyruvat (Abb. 2) liefert in der Glykolyse
total 2 Mol ATP/Mol Glukose fiir den Mikroorganismus.

Der Abbau des Pyruvats zur Essigsdure (Abb.3) liefert iiber eine Substratstu-
fenphosphorylierung (Acetyl-CoA — Acetylphosphat — ATP) 2 Mol ATP/Mol
Glukose fiir den Mikroorganismus. Aus der Essigsdure gewinnt der Wieder-
kiuer iiber den Zitronensdurezyklus und die Atmungskette total 22 ATP + 2
GTP/Mol Glukose. _

Bilanz fiir den Weg Polysaccharid — Pyruvat — Essigsidure — CO,+ Hz0:
— fiir Mikroorganismus 4 Mol ATP/Mol Glukose,

— fiir Wiederkiduer 24 Mol ATP bzw. GTP/Mol Glukose. _
Der Abbau des Pyruvats zur Propionsiure (Abb.4) und deren Verwendung Il
Wiederkiuer ist energetisch schwer iiberschaubar und komplex, so dass iiber d¢
Energiebilanz nichts ausgesagt werden kann. Es ist aber anzunehmen, dass‘SI'Ch
Mikroorganismen und Wiederkduer etwa auf den gleichen Verteiler geeinig!
haben wie beim Abbau iiber die Essigsdure.

4.3. Das Schicksal der Fette
4.3.1. Der mikrobielle Fettstoffwechsel

Lipolytische Bakterien sind in der Lage, Neutralfette zu Glycerin und Fet*
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siuren zu hydrolysieren. Wegen ihres reduktiven Stoffwechsels sind sie jedoch nicht
befahigt, die Fettsduren zu Essigsdure zu oxidieren. Infolgedessen metabolisieren sie
nur die Glycerinkomponente und geben die Fettsauren in den Pansensaft ab.
4.3.2. Der Fettstoffwechsel des Wiederkéuers

Die freien Fettsduren werden vom Wiederkduer im Diinndarm absorbiert und
via B-Oxidation, Zitronensdurezyklus und Atmungskette zur Energiegewinnung
verwendet.

44. Das Schicksal der Stickstoffverbindungen
44.1. Der mikrobielle Stickstoff-Stoffwechsel

Im wesentlichen kommen 4 Stickstoffquellen fiir die mikrobielle Eiweisssyn-

these in Frage:

- Proteine

- Aminosduren

- Harnstoff

- NH,* |

Nur die Bakterien sind in der Lage, NH,* (und andere anorganische Stickstoff-
quellen) zu assimilieren; die Protozoen sind auf organisch gebundenen Stickstoff
angewiesen.

Die Bakterien sind den Protozoen auch in der Aminosduresynthese tiberlegen:
sic konnen alle 20 Aminoséuren bilden (den Protozoen geht die Fihigkeit zur
Synthese von Leucin, Isoleucin, Valin, Prolin, Methionin und Phenylalanin ab).

Eine wichtige Stickstoffquelle bildet der Harnstoff. Er kann kiinstlich dem
Futter beigemischt werden (ist in Mastbetrieben erlaubt, jedoch nicht in Milchbe-
trieben). Er fillt aber auch natiirlicherweise mit dem Speichel an (rumeno-hepati-
scher Kreislauf, siche 4.4.2.). Er wird von ureolytischen Bakterien in NH,;* und CO,
zerlegt, worauf der Stickstoff assimiliert, d.h. zu Aminosiduren aufgebaut wird. Von
Protozoen kann der Harnstoff nicht verwertet werden.

Die Aminosiuren werden einerseits in die Pansenfliissigkeit abgegeben und
einem regen Austausch zwischen den Symbiosepartnern unterzogen, anderseits zur
Proteinsynthese verwendet.

Die mikrobielle Proteinsynthese ist enorm. Sie betrdgt beim Rind bis ca.
300 g/ Tag, beim Schaf ca. 100 g/Tag. Sie ist Ausdruck fiir die rasante Zellvermeh-
fung, welche den Verlust an den Wiederkiuer kompensieren muss. Wie schon unter
22, ausgefiihrt, stellen ja die Mikroorganismen ihren Zelleib am Schluss ihres
arbeitsreichen Lebens dem Wiederkduer als Proteinquelle zur Verfiigung.

. Das mikrobielle Eiweiss ist biologisch hochwertig, d.h. es enthilt alle Amino-

%uren in den fiir den Wiederkduer giinstigsten Proportionen. Dass das mikrobielle
Weiss iiberdies noch leicht verdaulich ist, ist das Verdienst der Protozoen: sie

“mahren sich namlich ausgiebig von Bakterien und iiberfiihren so die durch wider-

Stélndsféihjge Zellwande geschiitzten Bakterienproteine in die leichter verdaulichen
fotozoenproteine.
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Abb. 6 Der rumeno-hepatische Kreislauf (Erklarung im Text)
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4.4.2. Der Stickstoff-Stoffwechsel des Wiederkauers
Als Nutzniesser des mikrobiellen Stickstoff-Stoffwechsels erhalt der Wieder-
kauer mit dem Pansensaft:
— alle 20 Aminosauren (inkl. also die essentiellen),
— hochwertiges mikrobielles Eiweiss in Form von ganzen Bakterien und Proto-
zoen.

Die Verdauung der Proteine erfolgt im Magen-Darm-Trakt durch proteolyt:-
sche Enzyme. Die freigesetzten Aminosduren werden absorbiert und in den
Organen des Wiederkauers zu Proteinen (z.B. Fleisch) aufgebaut. Ein Teil wird in
der Leber auch zur Glukoneogenese verwendet.

4.4.3. Der rumeno-hepatische Kreislauf (Abb.6)

Die Proteine und Aminosduren des Wiederkduers unterliegen einem standigen
Umsatz. Dabei werden Aminosduren desaminiert. Die freigesetzte Aminogruppe
gelangt als NH,* in die Leber und wird dort im Harnstoffzyklus zu Harnstoff aufge-
baut. Dieser verldsst den Organismus nur teilweise durch die Nieren. Ein grosser
Prozentsatz des Harnstoffs wird ndmlich durch die Speicheldriisen ausgeschieden.
Mit dem Speichel gelangt so der Harnstoff in den Pansen, wo er nach Spaltung durch
ureolytische Bakterien zu Aminosduren und Proteinen aufgebaut wird (siche
4.4.1)). Diese Besonderheit des Wiederkduers dient der Wiederverwertung dcs
Stickstoffs (Recycling!). Sie ist unter dem Namen rumeno-hepatischer Kreislauf
bekannt.

4.5. Der Vitaminstoffwechsel
4.5.1. Der mikrobielle Vitaminstoffwechsel ,
Gesamthaft gesechen werden von den Pansenbakterien alle Vitamine synthet-
siert mit Ausnahme der Vitamine A, D und E. Wenn auch einige Bakterienstamn
zur Vitaminsynthese nicht befdhigt sind oder Vitamine sogar zerstoren (besonders
Vitamin A), resultiert fir den Wiederkduer im Normalfall eine ausreichf‘«ﬂde
Versorgung mit allen wasserldslichen Vitaminen sowie dem fettloslichen Vitamin K
4.5.2. Der Vitaminstoffwechsel des Wiederkéuers
Wenn auch die Vitaminsynthese durch die Pansenbakterien im NOl'ﬂ.lalfaH
genugt, so konnen doch unter bestimmten Verhiltnissen Diskrepanzen zwischer
Angebot und Nachfrage eintreten.



Biochemie der mikrobiellen Vormagenverdauung 517

— Jeder Futterwechsel bedingt eine Umstellung der Flora, wobei voriibergehend
auch die Synthese einzelner Vitamine in ein «Tief» geraten kann.

— Parasitosen bedingen oft einen erhéhten Bedarf an Vitaminen der B-Gruppe.

— Bei schweren Stoffwechselstorungen (Gebiarparese, Ketose) konnen bestimmte

B-Vitamine mangeln.

Generell gilt aber die Regel, dass unter normalen Verhéltnissen Zulagen oder
Injektionen von B-Vitaminen Gesundheit und Leistung der Tiere nicht fordern.
Etwaige Mingel betreffen am ehesten Thiamin, B und B,. ‘

Hingegen miissen selbstverstandlich die Vitamine A und E, und in geringerem
Mass Vitamin D (Eigensynthese!) an den Wiederkauer verabreicht werden.

4.6. Die Bildung von Methan durch die Pansenbakterien
Methanogene Bakterien synthetisieren Methan aus CO, und Hj,:

Fs20 und X = Coenzyme
e~ = Elektronen

Friiher nahm man an, die Methanbakterien konkurrierten mit dem Wieder-
Kduer um niedere Karbonsiuren und beraubten sie so eines Teils ihrer Energie.
Karbonsiuren werden aber von den heute aus Pansen bekannten Arten iiberhaupt
nicht angegriffen, sondern ihr Energiesubstrat ist H,. Damit kann der Wiederkauer
nichts anfangen, so dass der «Energieverlust» fiir ihn dahinfillt. '

Fiir die gesamte Pansenflora und damit fiir den Wiederkauer ist die Wasserstoff-
zehrung der Methanbakterien sogar hochst vorteilhaft, weil sie das'energetisch
Ungiinstige Gleichgewicht H,-bildender Fermentationsreaktionen in Richtung H,-
Bildung verschiebt. Dadurch wird der Abbau des Pyruvats zu Acetyl-CoA
beSChleunigt, was wiederum die Bildung von ATP (fiir den Mikroorganismus) und
Essigsaure (fiir den Wiederkiuer) erleichtert (siche Abb. 3). '

Aus diesen Griinden ist der frither geiibte Versuch, die Methanproduktion
durch Verfiitterung von Folsdureantagonisten zu unterdriicken, nicht nur nutzlos,

Sondern sogar schidlich.
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Abkiirzungen

ADP, Adenosindiphosphat

ATP, Adenosintriphosphat

CoASH, Coenzym A

CoA, Coenzym A-Rest

FAD bzw. FADH,, oxidierte bzw. reduzierte Form des Coenzyms
Flavin-Adenin-Dinukleotid

GLDH, Glutamatdehydrogenase

GTP, Guanosintriphosphat

NAD*bzw. NADH + Ht, oxidierte bzw. reduzierte Form des
Coenzyms Nikotinamid-Adenin-Dinukleotid

P, Phosphat

Pi, anorganisches Phosphat

PEP, Phosphoenolpyruvat

Zusammenfassung

Die Vormagenverdauung beruht auf einer Symbiose zwischen Wiederkduer, Bakterien und
Protozoen. Wiahrend der Wiederkduer den Mikroorganismen optimale Wachstumsbedingungen ver-
schafft, eroffnen diese ihm mit ihren Enzymen den Zugang zu Nahrungsquellen, welche ohne ihr
Dazutun ungenutzt bleiben miissten. So zerlegen sie die fiir den Wiederkduer unverdaulichen Geriis!-
polysaccharide der Pflanzen (Cellulose, Hemicellulosen, Pektine) in gebrauchsfertige Energietrager
(niedrige Karbonsduren). Diese werden ohne weitere Verdauungsleistung vom Wiederkiuer absor-
biert und in seinen Stoffwechsel eingeschleust. Im weiteren sind die Mikroorganismen in der Lage,
anorganischen Stickstoff zu assimilieren und in alle 20 Aminosiuren einzubauen. Fiir den Wieder-
kiuer bedeutet dies eine optimale Versorgung mit Aminosiuren und hochwertigen Proteinen. Auch
die Vitaminversorgung wird durch die Mikroorganismen weitgehend sichergestellt; nur die Vitamine
A, D und E miissen vom Wiederkauer selbst beschafft werden. Die dieser Symbiose zugrundeliegenden
Stoffwechselwege und ihre biochemischen Mechanismen werden anhand von schematischen Darstel-
lungen erlduert.

Résumé

La digestion dans les trois premiers réservoirs gastriques repose sur une symbiose entre le rumi-
nant, des bactéries et des protozoaires. D’un c6té, le ruminant procure aux micro-organisme_s des
conditions optimales de croissance, en retour ceux-ci, grace a leurs enzymes, offrent au rumma;lt
I’acces a des sources alimentaires qui, sans leur présence, resteraient inexploitées. C’est ainsi qU’l!S
décomposent les polysaccharures des plantes (cellulose, hémicellulose, pectine) qui ne sont pas digesti
bles pour les ruminants en des supports d’énergie préts a étre utilisés. Ces derniers sont absorbés par
les ruminants sans autre activité digestive et introduits dans le circuit du métabolisme. En plus, les
micro-organismes sont capables d’assimiler ’azote inorganique et de I'incorporer 2 tous les ving!
acides aminés. Cela représente pour les ruminants un ravitaillement optimal en acides amings et ¢
protéines de haute valeur. L’approvisionnement en vitamines aussi est assuré dans une large mesur
par les micro-organismes; mais le ruminant doit se procurer lui-méme les vitamines A, D et E. Le_S
voies du métabolisme qui sont 2 la base de cette symbiose et les mécanismes biochimiques sont expli
qués a I'aide de figures schématiques.

Riassunto

La digestione prestomacale si fonda su di una simbiosi tra ruminanti, batteri e protozoi. Il rum-
nante procura ai microorganismi le ottimali condizioni di crescita, mentre questi ultimi gli aprono W
i loro enzimi I’accesso alle fonti di alimento, che non potrebbero essere utilizzate senza Iattivitd der
microorganismi. I microorganismi scompongono i polisaccaridi vegetali complessi (cellulose, emicel
lulose e pectine) in composti energetici utilizzabili (acidi carbonici a catena corta). Questi vengon?
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assorbiti dall’animale senza ulteriore dispendio energetico e introdotti nel suo metabolismo interme-
dio. Oltraccio i microorganismi sono in grado di assimilare I’azoto inorganico e di incorporarlo in tutti
i 20 aminoacidi. Per il ruminante cio significa un ottimale approvvigionamento di aminoacidi e di
proteine di alto valore. Anche I’approvvigionamento vitaminico viene ampiamente assicurato dai
microorganismi; solo le vitamine A, D ed E devono essere procurate dal ruminante. Le vie metaboliche
che sono alla base di una tale simbiosi e i loro meccanismi biochimici vengono spiegati per mezzo di
schemi.

Summary

The digestive process in the first stomach is based on a symbiosis between the ruminant and its
bacteria and protozoa. While the ruminant provides optimum growth conditions for the micro-orga-
nisms, the latter supply enzymes giving access to nutritional sources which would otherwise have to
remain unused. Thus they break down structural polysaccharides (cellulose, hemicelluloses and
pectins) in the plants, these being indigestible for the ruminant, and convert them into usable energy
carriers (Jower carbonic acids). These are absorbed by the ruminant without further digestive process
and fed into its metabolism. The micro-organisms are also capable of assimilating inorganic nitrogen
and building it into all the 20 amino-acids. For the ruminant this means optimum provision with
amino-acids and high-value proteins. The vitamin supply too is largely secured by the micro-orga-
nisms; only the vitamins A, D and E have to be supplied by the ruminant itself. The metabolic proc-
esses forming the basis of this symbiosis and their biochemical mechanisms are explained by means
of diagrams.
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BUCHBESPRECHUNGEN

Versuchstierkrankheiten. Bd. I11: J. Giittner und E. Karasek. Einfiihrung in die Versuchstierkunde in
3 Bénden. Gustav Fischer Verlag, Jena 1979. 413 Seiten, Taschenbuchformat, DM 39.— (ca.
sFr. 36.-).

1977 ist §3and I Miiller & Kiessig: Allgemeine Versuchstierkunde, 1978 Band II Kdhler et al.:
Angewandte Versuchstierkunde und jetzt, 1979, der oben angefiihrte Band III der in handlichem
Taschenbuchformat gehaltenen Trilogie «Einfiihrung in die Versuchstierkunde» erschienen. Die
Yersuchstierkrankheiten werden im vorliegenden Buch streng nach Organsystemen gegliedert. Inhalt-
lich werden Klinik und makroskopische pathologische Anatomie der jeweiligen kranken Organe
besprochen. Dabei wird fiir den relativ kleinen zur Verfiigung stehenden Raum eine erstaunliche Fiille
Von Beobachtungen — eigene und publizierte — zur Darstellung des Krankheitsgeschehens herangezo-
&n. Diese Vielzahl an verarbeiteten Befunden stempelt das Buch zu einem brauchbaren Werkzeug fiir
alle Wissenschafter, die auf irgendeine Weise mit Versuchstieren arbeiten.
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