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Zusammenfassung: Die Epithelzelle der Dinndarmschleimhaut vermittelt die
Nihrstoffaufnahme aus dem intestinalen Lumen in das Verteilersystem des Blut-
kreislaufs. Der Transferprozef3 durch diese ausgeprigt polare Zelle setzt sich aus
drei Teilvorgingen zusammen: dem Eintritt von Substanzen durch die Biursten-
saummembran, dem Durchqueren eines metabolisch aktiven Intrazellularraumes
und dem Austritt an der basolateralen Membran. Es werden die grundsiitzlichen
Transfermechanismen — einfache Diffusion, erleichterte Diffusion, Antiport- und
Symportsysteme, elektroneutrale und elektrogene Vorginge — beschrieben. Welche
Bedeutung die Metabolisierung von Nahrstoffen in der Epithelzelle fir Transport-
vorginge haben kann, wird am Beispiel des Glucose- und Lactatstoffwechsels und
der daran gekoppelten H*-Ionen-Sekretion der Epithelzelle erértert. Das durch die
Protonensekretion erzeugte ,,saure Mikroklima“ an der mukosalen Oberflache des
Epithels hat seinerseits einen bisher wenig beachteten EinfluBl insbesondere auf die
Resorption schwacher Elektrolyte, wie dies am Beispiel der Nicotinsdureresorption
lberzeugend nachgewiesen wurde. Es kann angenommen werden, dafl dem
H*-Ionen-Gradienten an der Oberfliche resorbierender Epithelien eine dem
Na*-Gradienten vergleichbare Bedeutung als treibende Kraft der Nahrstoffresorp-
tion zukommt.

Summary: The nutrient uptake from the intestinal lumen into the distributing
blood circulation is mediated by the epithelial cell of the small intestine. The
transfer process through this distinctly polar cell consists of three partial events:
entrance of substances through the brush-border membrane, traversal of a
metabolic active intracellular space and exit through the baso-lateral membrane,
The fundamental transfer mechanisms — simple diffusion, facilitated diffusion,
antiport and symport systems, electroneutral and electrogenic processes — are
described. The significance of nutrient metabolization for transport processes is
discussed: proton secretion by the epithelial cell coupled to the glucose and lactate
metabolization is quoted as an illustration.

The “acid microclimate” resulting from this proton secretion on the mucosal
surface has a significant influence on weak-electrolyte absorption. This effect was
clearly demonstrated for in vitro uptake of nicotinic acid into the intestinal tissue. It
can be assumed that — similar to the role of a Na*-gradient — the proton gradient on

*Nach einem Vortrag, gehalten auf einer akademischen Feier zu Ehren von Prof.
Dr. med. Wolfgang Tolckmitt, Gie3en
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the surface of absorptive epithelia is highly significant as a driving force of nutrient
absorption.

Schliisselwérter: intestinale Transfersysteme, epitheliale H*-Sekretion, ,,saures
Mikroklima*, Resorption schwacher Elektrolyte

Einleitung

Die Epithelzelle der Diinndarmschleimhaut zeichnet sich durch eine
ausgepragte Polaritat aus. An der luminalen Zellseite wird die Membran-
oberfliche durch etwa 700-3000 Mikrovilli pro Zelle anndhernd um den
Faktor 20 vergrofBBert. Diese Biirstensaummembran stellt die erste Ebene
der Regulation der Néhrstoffaufnahme dar. Hat ein Nihrstoff diese Bar-
riere Uberwunden, so wird er den Intrazellulirraum durchqueren. Der
Austritt aus der Epithelzelle erfolgt an der kontraluminalen Membran in
den interstitiellen Raum und das GefiaBsystem. Am transzelluliaren Sub-
stratflux sind somit drei Kompartimente beteiligt, in denen verschiedene
Prozesse den Flux modifizieren kénnen.

Mukosaler Transfer

Welche der verschiedenen Transfermdéglichkeiten realisiert werden, um
einen Néahrstoff aus dem Darmlumen iiber die Bilirstensaummembran in
die Epithelzelle aufzunehmen, hingt wesentlich von den physiko-chemi-
schen Eigenschaften der betreffenden Substanz ab. Als wenig speziali-
sierte Vorginge stehen an erster Stelle die Diffusionsprozesse (Abb. 1). Bei
der einfachen Diffusion von Nihrstoffen entlang des jeweiligen trans-
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Abb. 1, Transfersysteme der Burstensaummembran des Enterozyten (Erklarung im
Text).
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membranidren Konzentrationsgradienten kann eine ,polare’ und eine
»wapolare Diffusion unterschieden werden. Eine polare Diffusion setzt
voraus, daf} das Substrat ein geringes Molekulargewicht resp. Molekular-
volumen besitzt. Die Substanz kann dabei durchaus polaren Charakter
haben, wenngleich ein hoher Ol/Wasser-Verteilungskoeffizient fir den
Substratdurchtritt durch die Membran vorteilhaft ist. Die Diffusion relativ
kleiner polarer Substrate erfolgt vermutlich tiber wassergefiillie Poren
bzw. Kanéle in der Birstensaummembran. Solche wassergefillten Tun-
nelproteine werden auch fir andere Membrantypen beschrieben. Die
apolare Diffusion durch die Lipiddoppelschicht der Membran erfordert
eine ausreichende Lipophilie des Substrates ebenso wie ein relativ niedri-
ges Molekulargewicht.

Weitaus spezialisiertere Systeme stellen die sogenannten carriervermit-
telten Transportvorginge dar (Abb. 1). Dabei vermitteln in die Buirsten-
saummembran eingebaute Proteine den Substrattransport mehr oder
weniger spezifisch. Funktionell lassen sich diese trigervermittelten Pro-
zesse in drei Klassen einteilen. Als einfachstes System sind die sogenann-
ten Uniporte zu nennen, bei denen nur ein Substratmolekiil allein trans-
portiert wird. Als treibende Kraft eines solchen carriervermittelten Vor-
ganges dient der transmembrandre Konzentrationsgradient des Substra-
tes, wodurch das System nur bis zu einem Konzentrationsausgleich arbei-
ten kann. Diese auch als erleichterte Diffusion bezeichneten Vorgange
ermoglichen die Aufnahme von Substraten, deren physiko-chemische
Eigenschaften eine einfache Diffusion nicht bzw. nur in begrenztem
Umfang erlauben.

Funktionell davon unterscheidbar sind die sogenannten Antiporter.
Auch dabei handelt es sich vorwiegend um spezifische membrangebun-
dene Proteine, die jedoch den Néhrstofftransfer in einem transmembrani-
ren Austausch katalysieren. Als Beispiele seien der Na*/H*-Ionen-Anti-
porter fiir einen Kationenaustausch und der C17/HCO; -Antiporter im
Ileum als Anionenaustauscher genannt. Der Na*/H*-Antiporter nutzt den
zelleinwirts gerichteten Na*-Gradienten, um im Austausch 1:1, und damit
elektroneutral, H*-Ionen aus der Zelle in das Darmlumen zu pumpen. Der
Anionen-Antiporter arbeitet ebenso elektroneutral — getrieben durch den
transmembraniren HCO; -Gradienten —, ist aber nur im Ileumn quantitativ
bedeutend. Diese in der Blirstensaummembran nebeneinander arbeiten-
den Antiporter erméglichen die dort stattfindende elektroneutrale NaCl-
Resorption.

Den dritten Typ von tragervermittelten Transportvorgéngen in der Biir-
stensaummembran stellen die Symporter dar. Charakteristisch fir einen
Symporter ist der Cotransport von zwei Substraten durch einen Carrier.
Bisher sind nur Symportprozesse beschrieben, bei denen Nichtelektrolyte
mit einem Elektrolyten oder zwei Elektrolyte (Anion + Kation) zusammen
transportiert werden. Diese Symportklasse umfaf3t die bisher an der Biir-
stensaummembran am besten untersuchten Transporter. Dies sind insbe-
sondere der elektrogene Na*/Glucose-Cotransport und der Na*/neutrale
Aminosiuren-Cotransport.

Wiéhrend die meisten Nihrstofftransportsysteme nur kinetisch-funktio-
nell charakterisiert sind, ist besonders der Na*/Glucose-Cotransporter
auch im Hinblick auf die physiko-chemischen Eigenschaften des Pro-
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teins, seine Struktur und die Konfiguration der Substratbindungsstellen
bis zu einem gewissen Grad erforscht. Der Cotransport von Glucose mit
Na*-Ionen findet entlang des transzelluliren Na*-Gradienten statt, wobei
neben dem chemischen Gradienten fiir Na*-Ionen zuséatzlich ein elektro-
chemischer Gradient als weitere treibende Kraft fungiert. Beide Gradien-
ten - chemischer und elektrochemischer Gradient — werden durch die
Aktivitit der basolateral lokalisierten Na*/K*-ATPase (E. C. 1.6.1.3.) aufge-
baut und aufrechterhalten. Da dieses Enzym als membranstindige Pumpe
Na*-Ionen aus der Epithelzelle pumpt, wird an der Biirstensaummembran
ein transmembranirer Na*-Gradient von ca. 100 mmol/ aufrechterhalten.
Da weiterhin die Na*/K*-ATPase mehr Na*-Ionen aus der Epithelzelle
pumpt, als gleichzeitig K*-Ionen in die Zelle transportiert werden, ent-
steht eine ungleiche Ladungsverteilung zwischen intra- und extrazelluli-
rem Raum. Daraus ergibt sich an der Biirstensaummembran eine elektro-
chemische Potentialdifferenz von ca. 40 mV, wobei der Intrazellularraum
einen negativen Ladungsiberschuf hat. Die Bindung von Na*-Ionen und
Glucose an den Carrier der luminalen Membran ergibt einen terniren
Komplex mit positiver Nettoladung. Die transzellulire elektrische Poten-
tialdifferenz kann somit als treibende Kraft fiir die Bewegung dieses
Komplexes durch die Membran wirken. Dabei wird die Membran kurzfri-
stig depolarisiert, wodurch der Gesamtprozef} als elektrogen bezeichnet
werden kann. Da das Aufrechterhalten der transmembranédren Poten-
tialdifferenz die standige Hydrolyse von ATP fir die Pumpaktivitit der
Na*/K*-ATPase erfordert, wird der Glucosetransport als sekundir aktiv
klassifiziert.

Inwieweit alle diese in der Bilirstensaummembran lokalisierten Trans-
porter als durch die Membran rotierende und damit bewegliche Proteine
oder aber als sich 6ffnende und verschlieflende Tunnelproteine zu sehen
sind, kann bisher nicht sicher beantwortet werden.

Entscheidend fiir die Regulation der Nihrstoffaufnahme an der lumina-
len Membran sind neben der Spezifitit und Geschwindigkeit des jeweili-
gen Transportsystems insbesondere die intrazelluliren Konzentrationen
des betreffenden Substrates. Im Unterschied zu den Uniportvorgingen
kénnen die Symporter zu einer Substratanreicherung in der Zelle fithren.
Die Akkumulation in der Zelle erfolgt natiirlich nicht im unbegrenzten
Umfang, da bei starker Erhéhung der intrazelluliren Substratkonzentra-
tion gegeniiber der im Darmlumen das Substrat —~ wiederum uber das
spezifische Transportprotein — aus der Zelle in das Lumen zurickstrémen
kann.

Serosaler Transfer

Grundsatzlich kann die Geschwindigkeit des Substratausstromes aus
der Zelle entscheidend den Eintritt aus dem Darmlumen in die Zelle
beeinflussen.

Welche Permeationsmoglichkeiten bestehen nun fiir die Substrate beim
Verlassen der Zelle? Grundsatzlich zunéachst die gleichen wie beim Ein-
tritt an der Blrstensaummembran. Wie in Abbildung 2 an Beispielen
dargestellt, sind dies neben Diffusionsprozessen wiederum spezielle car-
riervermittelte Transporte. An der basolateralen Membran scheinen aber
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Abb. 2. Transfersysteme der basolateralen Membran des Enterozyten (Erklarung im
Text).

die Symporter, insbesondere die elektrogenen Charakters, keine grofle
Bedeutung zu besitzen. So ist auch der Glucosetransfer aus der Zelle in
den Extrazellulirraum hier ein Na*-unabhingiger Uniportprozef3. Elek-
trogene Transportvorginge an der kontraluminalen Membran miifiten im
Gegensatz zur luminalen Membran an Anionen-Gradienten gekoppelt
sein, da kationengebundenen Transportvorgingen eine elektrochemische
Potentialdifferenz mit einer positiven Uberschuflladung im Extrazellulir-
raum entgegenwirken wirde.

Intrazellulire Prozesse

Als drittes, den transzelluldaren Nahrstofftransfer modifizierendes
Kompartiment mufl der stoffwechselaktive Intrazellulirraum Beachtung
finden, Die Bedeutung dieses Kompartimentes fiir den Transport einiger
Naihrstoffe wird erst in letzter Zeit verstirkt erkannt.

So besitzt die Epithelzelle des Diinndarms eine betriachtliche Kapazitat
zur Metabolisierung von Néihrstoffen, die sowohl aus dem Blut als auch
aus dem Darmlumen in die Zelle gelangt sein kénnen. Die moglichen
Modifikationen von resorbierten Nahrstoffen in der Zelle umfafit ein
breites Spektrum verschiedener Reaktionen. Neben Redoxprozessen kén-
nen dies Methylierungs-, Glykosylierungs-, Phosphorylierungs- und Ami-
dierungsreaktionen u. v. a. sein (Abb. 3). Die Folge metabolischer Veran-
derungen der resorbierten Nahrstoffe ist, daB jede Modifikation eines
Substrates dieses einem Gleichgewicht entzieht und somit stindig ein
transmembranirer Konzentrationsgradient fir eine weitere Aufnahme
des Substrates in die Zelle aufrechterhalten wird.
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Abb. 3. Beispiele metabolischer Aktivititen im Enterozyten (Erklirung im Text).

Dazu tragen neben metabolischen Veranderungen nattrlich auch eine
eventuelle Bindung der Substrate in der Zelle an cytosolische Proteine
und Zellorganellen sowie die Aufnahme in diese bei. Dies ist insbesondere
bei Mikrondhrstoffen, wie Spurenelementen und Vitaminen, nicht zu
vernachléassigen. So kann gerade bei diesen Nahrstoffgruppen eine Sub-
stratakkumulation in der Zelle nur dann als solche angesehen werden,
wenn analytisch nachgewiesen werden kann, daf3 es sich um das unveréin-
derte, frei im Cytosol vorliegende Substrat handelt.

Welche Bedeutung der Metabolismus einiger Nihrstoffe in der Diinn-
darmschleimhaut auch fur den Transfer anderer Nihrstoffe haben kann,
sei an einem Beispiel demonstriert:

Aufgrund des betrichtlichen Energiebedarfs der Dinndarmschleim-
haut und der Tatsache, daB es sich um ein schnell proliferierendes
Gewebe handelt, zeichnet sich der Energiestoffwechsel der Epithelzelle
durch einige Besonderheiten aus. Ahnlich anderen Proliferationsgeweben
dienen der Energiegewinnung zwei mehr oder weniger gekoppelte Pro-
zesse, wobel Glucose und Glutamat die energieliefernden Substrate sind
(Abb. 3). Glucose wird in diesen Zellen via Glycolyse bevorzugt zu Lactat
abgebaut. Es werden maximal nur ca. 5 % der resorbierten Glucose voll-
stindig oxidiert. Wie durch mehrere Arbeiten belegt, erfolgt die umfang-
reiche Lactatproduktion in diesen Zellen auch bei ausreichender Sauer-
stoffversorgung (11, 12, 15, 16). Die Verstoffwechselung von Glutamat —
oder von Glutamin nach Desaminierung — beginnt mit einer Transaminie-
rungsreaktion mittels der Glutamat-Pyruvat-Transaminase (E.C. 2.6.1.2),
wobei aus Glutamat und Pyruvat als Cosubstrat Alanin und a-Ketogluta-
rat entstehen. Alanin verlaf3t die Epithelzelle in Richtung Blut, wihrend
das a-Ketoglutarat in den Citratcyclus eingeschleust und zur ATP-Gewin-
nung oxidiert wird. Die Metabolisierung von Glutamin in der Epithelzelle
hat auch quantitative Bedeutung fir den Stoffwechsel des Ammonium-
ions. Diese Art des Energiestoffwechsels der Mukosa mit Lactat- und
Alaninproduktion verlduft analog, insbesondere in der Niere und in trans-
formierten Geweben.

Das ,,saure Mikroklima* der mukosalen Oberfliche

Das bei der Glucosemetabolisierung produzierte Lactat kann anschlie-
Bend sowohl im Blut als auch im Darmlumen nachgewiesen werden.
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Dabei tritt die Frage auf, ob die Lactatpermeation in das Darmlumen
ursichlich mit dem im proximalen Diinndarm beobachteten Prozef} einer
kontinuierlichen Ansiduerung des Darmlumens in Beziehung steht. Dies
erschien insbesondere dadurch wahrscheinlich, als von Blair (2) und
Daniel (4) beobachtet wurde, dal3 der Zusatz von Glucose, Fructose und
Mannose zu isoliertem Jejunumgewebe des Menschen und der Ratte die
Ansduerung des Darmlumens durch eine Stimulation der H*-Ionen-
Sekretion bewirkte. Da nur diese Monosaccharide von der Dinndarm-
schleimhaut metabolisiert und zu Lactat abgebaut werden kénnen, lag es
nahe, eine Kopplung dieser Prozesse mit der Sekretion von H*-Ionen
durch die Birstensaummembran anzunehmen. Durch umfangreiche
Untersuchungen unserer Arbeitsgruppe gelang es, ein Modell - verein-
facht in Abbildung 4 dargestellt — zu erarbeiten, das diese Beziehung
darstellt und eine Vielzahl von Arbeiten zur Lactatverteilung an der
Epithelzelle erklaren hilft.

Die Existenz einer undurchmischten Grenzschicht der ,,unstirred water
layer*, die sich auf jeder biologischen Membran in wifirigem Medium
ausbildet, stellt ein Diffusionswiderstand far alle Substanzen dar, die vom
Darmlumen in Richtung Zelle oder von der Zelle in Richtung Lumen
diffundieren. Dies flihrt — neben der Oberflichenstruktur des Dinndar-
mes — zu einer Anreicherung von H* mit entsprechend niedrigem pH-
Wert. Dieses Phinomen tritt insbesondere im Bereich der Zottenspitze in
Erscheinung, also dort, wo die reifen Enterozyten mit der héchsten dige-
stiven, resorptiven und metabolischen Aktivitit lokalisiert sind.

Dafl an der Oberfliche der Dunndarmschleimhaut des proximalen
Dinndarms ein vom Darmlumen abweichender niedriger pH-Wert exi-
stieren muf3te, wurde bereits von den Pharmakologen Hogben und Schan-
ker (9) 1957 postuliert, die die Anwendbarkeit der pH-Partitionstheorie auf
die intestinale Resorption schwach saurer und schwach basischer Phar-
maka priften. Die pH-Partitionstheorie besagt, daB ein schwacher Elek-
trolyt abhingig von seinem pk,-Wert und dem pH-Wert der Lésung als
nichtionisiertes Molekiil die Membran permeiert. Dabei stellten sie fest,
daf} stets mehr von einer schwachen S#ure und stets weniger von einer
schwachen Base aufgenommen wurde, als auf der Basis der Theorie
vorherzusagen war. Aufgrund dieser Abweichung postulierten sie ein
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Abb. 4. Modell zur Erkliarung der stoffwechselabhangigen H*-Sekretion der Epi-
thelzellen des proximalen Diunndarmes.
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saures Mikrokompartiment unmittelbar an der resorbierenden Oberfla-
che. Die tatsichliche Existenz dieses ,,sauren Mikroklimas‘“ wurde erst
etwa 20 Jahre spiter demonstriert (2). Seine genaue Lokalisation gelang
Daniel (). Mittels Mikro-pH-Elektroden wurde das pH-Profil entlang der
Schleimhautzotten des Jejunums erfal3t (Abb. 5). Niherte sich die pH-
Mikroelektrode (@ der Mefspitze ca 20 um) der Zottenspitze, so stieg die
H*-Ionen-Konzentration stark an, um etwa 150 um unterhalb der Zotten-
spitze wieder abzusinken. Die pH-Werte in diesem relativ scharf begrenz-
ten Mikrokompartiment lagen zwischen 6,6 und 6,75. Im Bereich des
Kryptenmundes konnten dagegen alkalische pH-Werte von bis zu 8,25
registriert werden, was vermutlich auf die HCO;-Sekretion der Krypten-
zellen zurtickzuftihren ist. Entscheidend fiir die Nahrstoffresorption ist
aber die Zottenspitzenregion, an der sogar pH-Werte von 5,8-6,3 mef3bar
sind, wenn das Gewebe ausreichend mit Glucose versorgt ist.

Die pH-Abhingigkeit der Niahrstoffresorption

Daf} dieser extrazellulire Faktor auch die intestinale Nahrstoffresorp-
tion mafgeblich beeinflussen kann, zeigen die Untersuchungen von
Elbert (7) tiber den Einflufl des Mikroklima-pH-Wertes auf die intestinale
Resorption der Nicotinsaure.

Bei diesen Experimenten wurde an isolierten Strips aus dem Jejunum
der Ratte der Mikroklima-pH-Wert durch entsprechende Verinderungen
des Inkubationspuffers auf bestimmte pH-Werte eingestellt und mittels
Mikro-pH-Elektroden uberpriift. Dann wurde aus dem Inkubationsme-
dium radioaktiv markierte Nicotinsdure zugesetzt und die undirektionale
Substrataufnahme in das Gewebe bei sechs verschiedenen Nicotinsaure-
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Abb. 5. Profil der H*-Verteilung entlang der Schleimhautzotte des Jejunums.
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konzentrationen bestimmt. In Abbildung 6 ist auf der Y-Achse der resul-
tierende relative Flux in das Gewebe uber dem entsprechenden Mikro-
klima-pH-Wert dargestellt. Diese relative Fluxkurve folgt eindeutig der
Titrationskurve der Nicotinsdure (Abb. 8, kleine Abb. rechte Ecke), was
als Beweis fiir die Giltigkeit der pH-Partitionstheorie fiir die intestinale
Resorption des schwach sauren Mikronihrstoffes, Nicotinsiure (pk,: 4,41)
gewertet werden kann. Somit bestimmte der Mikroklima-pH-Wert als
extrazellularer Faktor das Ausmaf} der nichtionischen Diffusion der Nico-
tinsdure. Damit wird die fir die Pharmakaresorption anerkannte pH-
Partitionstheorie gleichermaf3en anwendbar flir die intestinale Nahrstoff-
resorption, wobei natiirlich der ,,wahre* pH-Wert, d. h. der unmittelbar an
der mukosalen Oberflache registrierte pH-Wert, entscheidend ist.

Es kann somit angenommen werden, dal} neben dem transzellularen
Na*-Gradienten der H*-Ionen-Gradient an der Oberfliche resorbierender
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Abb. 6. Aufnahme von Nicotinsiure in isolierte Segmente des proximalen Ratten-
jejunums in Abhingigkeit vom Mikroklima-pH-Wert.
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Tab. 1. Nihrstoffe, fur die ein an den transmembraniren H'-Ionengradienten
gekoppelter Transportprozeff nachgewiesen ist.

Néhrstoff Autoren Jahr
Thiamin Komai-T, Shindo H (10) 1974
Fettsauren Shiau YF, Levine GM (14) 1980
Riboflavin Daniel H (3) 1982
Glutamin Berteloot A (1) 1984
Phosphat Danisi G, Murer H, Straub RW (6) 1984
Folsédure Schron CM, Washington C, Blitzer BL (13) 1985
Dipeptide Ganapathy V, Leibach FH (8) 1985
Nicotinsdure Elbert J, Daniel H, Rehner G (7) 1986

Epithelien, als zweiter chemischer und elektrochemischer Gradient, die
Nahrstoffaufnahme als treibende Kraft beeinflufit. Dieser Einflufl
beschrinkt sich mit Sicherheit nicht nur auf physikalische Prozesse wie
die nichtionische Diffusion, sondern kénnte gleichermafien auch die Akti-
vitat vieler carriervermittelter Transportvorgéinge betreffen. An den trans-
zelluldren pH-Gradienten — bei dem die H*-Ionen-Konzentration extrazel-
luldr héher ist als intrazelluldr — kénnen verschiedene Substrattransporte
gekoppelt sein. In Analogie zu den Na*-abhiéingigen Transportsystemen
sind auch in diesem Falle elektrogene oder elektroneutrale H*-Ionen/
Substrat-Symporttransporte denkbar.

Aus dem transzellularen pH-Gradienten resultiert natiirlich auch ein
von der Zelle zum Mikroklimabereich gerichteter OH ™ -Gradient. Dieser
wiederum konnte als treibende Kraft fiir einen OH /Substratanionen und
damit elektroneutralen Antiport wirken. Ein solcher wurde kiirzlich fiir
die Folsiure beschrieben (13).

Ahnlich den Na*abhingigen Transportprozessen sind auch die H*-
Ionen-abhingigen Transportvorgiange an den intrazelluldren Energiestoff-
wechsel gekoppelt. Die hierdurch bedingten Interferenzen erschweren
hiaufig die exakte Differenzierung zwischen Na'-Gradienten und H™-
Ionen-Gradienten getriebenen Prozessen.

Wie die Zusammenstellung in Tabelle 1 zeigt, ist in den letzten Jahren
die Bedeutung des H*-Ionen-Gradienten fur den intestinalen Transport
einer Reihe von Néihrstoffen bereits erkannt worden. Es ist mit Sicherheit
zu erwarten, daf} in nichster Zukunft weitere Arbeiten auf diesem Gebiet
die Liste verlingern werden.
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