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1. UVOD

Precizno mjerenje stope tranzita i stope retencije probave vazno je za razumijevanje
odnosa prehrane i fiziologije probavila (Sakaguchi, 2007).

Zivotinje hranjenjem unose materijal iz okoline u organizam. Taj se materijal sastoji
od topivih i netopivih spojeva. Nutrijenti su molekule koje omoguéavaju zivotinjama izgradnju
i odrzavanje stanica. Osnovni naéin uzimanja nutrijenata iz okoline je putem ingestije, a
nutrijenti se onda apsorbiraju u probavnom sustavu. Neki od nutrijenata sluze zivotinjama za
dobivanje energije, dok drugi sluze kao gradevni blokovi. Esencijlni nutrijenti su tvari koje
Zivotinje moraju unositi prehranom, a neesencijalne nutrijente mogu proizvesti u organizmu iz
drugih molekula (Moyes i Schulte, 2006).

Prema osnovnim prehrambenim strategijama Zivotinje se mogu podijeliti na mesojede,
biljojede i svejede. Fiziologija probave povezana je s kemijskom i fizikalnom prirodom
prehrane. Najjednostavnije Zivotinje imaju neprohodno probavilo (hrana se unosi na istom
otvoru kroz koji se izbacuju neprobavljeni ostatci), dok slozenije Zivotinje razvijaju prohodno
probavilo 1 povecavaju povrSinu probavila kako bi povecale ucinak probave. Uvodenje
odjeljaka s razli¢itim funkcijama unutar probavila takoder povecava ucinkovitost probave.
Zivotinje s razli¢itim prehrambenim strategijama imaju razli¢itu gradu probavila. Biljojedi
pokazuju vecu slozenost grade jer Zivotinje ne mogu razgraditi biljna vlakna (celulozu) pa
moraju razviti dodatne odjeljke u kojima se odvija mikrobioloSka razgradnja (Moyes 1 Schulte,
2006).

Mjerenje brzine probave moze se posti¢i pracenjem markera koji zajedno s ostalom
hranom prolazi kroz probavilo. Za svako mjerenje potrebno je odabrati odgovaraju¢i marker od
mnogo razli¢itih vrsta markera (Sakaguchi, 2007). Kod biljojeda se probava najcesce dijeli na
krutu 1 tekucu frakciju pa je za najbolje rezultate potrebno mjeriti obje frakcije odgovaraju¢im

markerima (Uden i sur., 1980).



2. PROBAVNI SUSTAV I FIZIOLOGIJA PROBAVE

Probava obuhvaca sve procese koji pridonose fizikalnoj i kemijskoj razgradnji hrane.
Prvi korak je pronalazenje hrane, u kojem sudjeluje osjetni sustav (primjerice antene kod
kukaca). Kada je hrana pronadena, slijedi hvatanje hrane koriStenjem za to specijaliziranih
dijelova tijela (primjerice klijesta kod rakova). Nakon toga, dolazi do mehanic¢ke obrade hrane
pomocu specijaliziranih struktura kao $to su npr. zubi kod sisavaca. Naposlijetku dolazi do
kemijske razgradnje hrane, to jest do razgradnje hrane na makromolekule ili na male molekule
te apsorpcije nutrijenata Sto se naj¢e$¢e odvija izvan stanice, u za to specijaliziranom
probavnom sustavu. Nakon kemijske razgradnje, neprobavljivi ostatci hrane izbacuju se iz tijela
(Moyes i Schulte, 2006).

Fiziologija probave ovisi 0 kemijskoj i fizikalnoj prirodi prehrane, a izbor hrane ovisi
o potrebama zivotinja. Evolucijski razvoj probavnog sustava obiljezen je brojnim anatomskim
i funkcionalnim specijalizacijama. Uslozavanje probavnog sustava omogucava bolje
iskoriStavanje hrane (Moyes 1 Schulte, 2006). Probavni sustav kraljeSnjaka sastoji se od
probavne cijevi i organa koji su joj pridodani, npr. Zlijezde jetra i gusteraca. Probavna cijev
dijeli se na usnu Supljinu, zdrijelo, jednjak, Zeludac, tanko i debelo crijevo, rektum i anus (Slika
1). Svaki dio probavne cijevi ima specificnu gradu (Kozari¢, 1997). Iako je opéi plan grade
probavne cijevi slican, svojte kraljeSnjaka razlikuju se u tipovima odjeljaka. Mnogi sisavci
posjeduju modifikacije duz probavne cijevi koje poboljSavaju probavljivost biljnog materijala.
Zlijezde i razni tipovi stanica u probavnom sustavu pomazu u probavi tako §to lue razliGite
tvari: kiseline ili baze, sluz, vodu te probavne enzime. Specijalizirane stanice duz probavne
cijevi sluze za apsorpciju i transport odredenih hranjivih tvari. Probava zapo€inje u usnoj
Supljini, gdje se hrana zubima mehanicki usitnjava, a Zlijezde slinovnice lu¢e vodu i probavne
enzime koji omekSavaju hranu i zapo€inju razgradnju ugljikohidrata. Hrana se zatim Zdrijelom
prenosi do zeluca gdje se nastavlja enzimska razgradnja kojoj pridonosi pH u Zelucu. Kemijska
razgradnja hrane dovrSava se u dvanaesniku (pocetak tankog crijeva) uz pomo¢ enzima iz jetre
1 guSterace, a u ostatku crijeva se apsorbira veéina nutrijenata. Biljojedi ¢esto imaju dodatne
odjeljke koji sluze za fermentaciju hrane i sadrZze endosimbiontske bakterije koje pomazu u
razgradnji biljnog materijala. Apsorbirane hranjive tvari mogu se koristiti za dobivanje energije
ili se mogu pohranjivati u za to specijaliziranim tkivima i organima (Moyes i Schulte, 2006).



Slika 1. shema probavnog sustava kralje$njaka (na primjeru ¢ovjeka): 1 — usna Supljina, 2 — Zdrijelo,
3 — jednjak, 4 — Zeludac, 5 — tanko crijevo, 6 — debelo crijevo, 7 — Zlijezde slinovnice, 8 — jetra,
9 — gusteraca.

(izvor: image.slidesharecdn.com)

Prehrambene strategije zivotinja imaju svrhu osiguravanja svih potrebnih nutrijenata
minimizirajuéi rizike za prezivljavanje. Najvaznije varijable u pogledu fiziologije probave su
priroda nutrijenata, koli¢ina konzumirane hrane i ugestalost konzumiranja hrane. Zivotinje
moraju prilagoditi unos hrane tako da zadovolje trenutne metabolicke potrebe, ali i osiguraju

moguénost dugotrajnog razvoja i reprodukcije (Moyes i Schulte, 2006).
2.1. Specijalizacije biljojeda

Biljojedi imaju specijalizirane zube kojima mogu probiti stani¢ne stijene biljaka i tako
osloboditi sadrzaj stanica, ali samo posebni enzimi mogu razgraditi celulozu koja izgraduje
stani¢ne stijenke 1 pretstavlja velik dio biljnog materijala. Nijedna viSestani¢na Zivotinja ne
moze sintetizirati enzime potrebne za razgradnju celuloze pa se biljojedi oslanjaju na
mikroorganizme koji Zive u njihovom probavnom sustavu i produciraju potrebne enzime. lako
svi sisavci imaju neku vrstu simbiontskih mikroorganizama u probavilu, jedino biljojedi imaju
posebno razvijene odjeljke u kojima zZive mikroorganizmi koji pretvaraju celulozu i lignin 1z

stani¢nih stijenki u probavljive hranjive tvari (Pough i sur., 2009).



Postoje razliciti oblici fermentacijske probave koji rjeSavaju problem koristenja biljaka
kao hrane. Konji i ostali neparnoprstasi imaju fermantaciju u straznjem dijelu probavila, §to
znaci da imaju jednostavan zeludac, dok su im debelo crijevo i cekum povecani i sluze kao
odjeljci za fermentaciju. Jo$ neki primjeri ovog tipa fermentacije su slonovi, koale, zecevi 1
mnogi glodavci. Odredeni stupanj fermentacije u straznjem dijelu probavila moguce je
primitivno svojstvo kraljesnjaka jer ga je moguce prona¢i medu pticama, guSterima,
kornja¢ama i ribama, pa ¢ak i kod sisavaca koji su mesojedi ili svejedi. Krave i ostali prezvaci
primjer su fermentacije u prednjem dijelu probavila, odnosno imaju prednji zeludac podijeljen
u tri odjeljka unutar kojih se pohranjuje i fermentira hrana, i ¢etvrti odjeljak u kojem se odvija
probava (Slika 2). Jednostavniji oblik fermentacije u prednjem dijelu probavila, gdje nema
podjele Zeluca ni prezivanja, moze se pronaci kod mnogo drugih sisavaca poput klokana i nekih
glodavaca. Simbionti u probavilu su karakteristi¢ni za svaku skupinu Zivotinja, nevezano za

njihovu filogenetsku pripadnost (Pough i sur., 2009).

Slika 2. Shema probavnog sustava kod krave (fermentacija u prednjem dijelu probavila).

(izvor: www.medioteka.hr)

Zivotinje koje imaju fermentaciju u straznjem dijelu probavila dobro Zva¢u hranu da
bi zubima probili stani¢ne stijenke biljaka i oslobodili sadrzaj stanica. Sadrzaj stanica se
probavlja i apsorbira u Zelucu i1 tankom crijevu, a celuloza iz stani¢nih stijenki ostaje netaknuta
dok ne dode do cekuma 1 debelog crijeva gdje ju razgraduju simbiontski mikroorganizmi.
Produkti fermentacije su hlapljive masne kiseline koje se apsorbiraju kroz stijenke probavila.
Neke male zivotinje s ovim tipom fermentacije (npr. ze€evi i glodavci) ne apsorbiraju prve
produkte fermentacije, nego se oslanjaju na koprofagiju da bi reciklirali nutrijente (Pough i sur.,
2009).



Prezivaci ne trebaju tako dobro Zvakati hranu jer se stani¢ne stijenke razgraduju u
zelucu, a omekSana hrana se vrac¢a u usta i ponovno je zvacu. U prva dva zeluca odvija se
mikrobioloska razgradnja celuloze, a hrana se vraca u usta sve dok Cestice ne postanu dovoljno
male da produ dalje u probavilo. Vec€ina celuloze se razgradi i apsorbira prije nego hrana dode

do zadnjeg zeluca, a proces probave od te tocke je kao 1 kod vecine sisavaca (Pough i sur.,

2009).



3. METODE ISTRAZIVANJA BRZINE PROBAVE

Brzina probave moze se izraziti kao vrijeme tranzita i vrijeme retencije. Vrijeme
tranzita predstavlja interval izmedu unoSenja markera u zivotinju (hranjenjem ili injekcijom) 1
njegove pojave u pojedinom dijelu probavnog sustava. Vremenom retencije mjeri se koliko se
pojedini dio probave zadrzava u probavilu. S obzirom da se u razli¢itim dijelovima probave
odvijaju razli¢iti procesi, vrijeme retencije dijelova probave moze biti razli¢ito (Sakaguchi,
2007).

Markeri su referentni spojevi koji se koriste za monitoring kemijskih i fizikalnih
aspekata probave. Bez markera ti se parametri mogu mjeriti invazivnim metodama. Markeri
minimaliziraju utjecaj istrazivanja na ponaSanje zivotinje. Nacini doziranja markera i
prikupljanja uzoraka mogu biti razliCiti. Doziranje moze biti jednokratno, pulsno ili
kontinuirano, o tome ovisi prikupljanje uzoraka (Owens, 1992).

Markeri se takoder mogu definirati kao neprobavljive tvari koje sluze za obiljezavanje
hrane, a mogu se identificirati u fecesu. Moze ih se klasificirati u tri kategorije: elemente,
spojeve i partikulate (fizikalne markere). Spojevi se dalje mog podijeliti na vanjske i unutarnje
markere, gdje vanjski predstavljaju umjetne tvari koje se daju zivotinjama, a unutarnji su
neprobavljive tvari koje su sastavni dio hrane (Kotb i Luckey, 1972).

Izbor markera ovisi 0 frakciji probave koju zelimo mjeriti. Kod zivotinja koje imaju
fermentaciju, probava se moze podijeliti na krutu i tekucu frakciju, a za najbolje rezultate
poZeljno je mjeriti brzinu za obje frakcije. U mjerenju krute frakcije mogu posluZiti primjerice

partikulati, a za mjerenje tekuce fakcije mogu se koristiti spojevi (Uden 1 sur., 1980).
3.1. Kemijski markeri u istrazivanju brzine probave

Kemijske metode istrazivanja brzine probave oslanjaju se na kemijske spojeve kao
markere. Oni mogu sluZiti u mjerenju krute, ali 1 tekuce frakcije, iako kruti markeri daju loSije
rezultate od teku¢ih (Uden i sur., 1980).

Boje se koriste za istrazivanje brzine probave od 1920-ih, ali ne postoje uspjesne
metode za kvantificiranje boja u fecesu, osim u slu¢aju antrakinon ljubicaste. Daljnji problem
s koriStenjem boja za oznaCavanje hrane je u tome $to se boje apsorbiraju u probavnom traktu
(Uden i sur., 1980).

Kao kruti markeri mogu posluziti primjerice bizmutove soli jer slabo reagiraju s

krutom frakcijom probave te mogu zamijeniti fizikalne markere poput gume, staklenih perlica



ili komadica plastike. Problem s ovom vrstom markera je u tome $to mogu posluziti samo za
mjerenje relativne brzine probave, a ponekad ih je tesko kvantificirati (Uden i sur., 1980).

Za istrazivanje brzine probave tekuée frakcije mogu se koristiti spojevi poput
polietilen-glikola (PEG) ili krom-etilendiamintetraoctene kiseline (Cr-EDTA). Metalni atomi
mogu se koristiti u stabilnim kompleksima s biljnim vlaknima jer je metalne atome lakSe
kvantificirati u fecesu od organskih spojeva. Za obiljezavanje stani¢nih stijenki mogu takoder
posluziti 1C izotopi ugljika. Obiljezavanje se postize uzgajanjem biljaka u okolisu s plinovitim
14C0O,. Glavni ograni¢avajuéi faktor za koristenje ove metode je koli¢ina truda kojeg je potrebno
uloziti za dobivanje preciznih rezultata (Uden 1 sur., 1980).

Cr-EDTA i Co-EDTA daju dobre rezultate u mjerenju tekuce frakcije probave. Ovi
kompleksi su stabilni u uvjetima koji vladaju u probavilu Zivotinja i pronalaze se u velikom
postotku (Uden i sur., 1980). Ovi se spojevi, uz stanicne stijenke obiljezene metalnim ionima,
mogu koristiti za izraCunavanje vremena retencije tekuce frakcije u rumenu ili cekumu Zivotinja
(Pei i sur., 2001).

Co-EDTA (Slika 3) moze se pripremiti kao litijeva ili natrijeva sol Co(IIl)-EDTA.
Stani¢ne stijenke mogu se pripremiti tako §to se biljni materijal prvo tretira s detrdZentom (po
potrebi i s amilazom, ako je u biljci veéi udio Skroba) kako bi se uklonili topivi materijali koji
bi mogli reagirati s metalima. Nakon dobrog ispiranja, pripremljena biljna vlakna se mogu
obiljezi kromom (Uden i sur., 1980). Markere se zatim mozZe dati Zivotinjama u komadi¢u hrane
(npr.jabuke), a nakon §to ih zivotinje unesu u organizam, slijedi skupljanje fecesa u odredenim
periodima. Za detekciju markera u fecesu mogu posluziti metode poput plamene apsorpcijske
spektroskopije. Brzina probave se zatim iz dobivenih rezultata racuna statisticki (Pei i sur.,
2001).

Slika 3. Priprema kobalt-etildiamintetraoctene kiseline (Co-EDTA).
(slika: Marc¢ina N.)



4. ZAKLJUCAK

Istrazivanje brzine probave vazno je za razumijevanje odnosa prehrane 1 fiziologije
probave Zivotinja. Zivotinje mogu imati razli¢ite prehrambene strategije te razli¢ite izbore pri
hranjenju te kao poslijedicu toga razli¢itu gradu i fiziologiju probavnog sustava. lako je
probavni sustav kompleksan i ima brojne funkcije, on podlijeze slicnoj gradevnoj shemi kod
svih kraljesnjaka. Sastoji se od probavne cijevi koja je viSe ili manje podijeljena u odjeljke od
kojih svaki ima odredenu funkciju u probavi unesene hrane. Biljojedi imaju slozeniju podjelu
na odjeljke, odnosno imaju posebne odjeljke u kojima se odvija mikrobioloSka razgradnja
biljnih vlakana koja su zivotinjama neprobavljiva, a probava im se moze podijeliti na krutu
frakciju koja brze prolazi kroz probavilo i na tekucu frakciju koja se zasrzava u odjeljcima za
fermentaciju.

Markeri su vazni za istrazivanje brzine probave jer zamijenjuju invazivne metode i
tako umanjuju utjecaj istraZivanja na ponasanje Zivotinja. To su inertne tvari kojima se
obiljezava hrana ili se daju Zivotinji, a mogu se detektirati u fecesu. Markeri se mogu podijeliti
na elemente, spojeve i partikulate, a spojevi se dijele na unutrasnje i vanjske markere.

U kemijskim metodama istrazivanja brzine probave koriste se kemijski spojevi kao
markeri. Njima se mogu obiljeziti dijelovi biljaka ili se mogu dati Zivotinji samostalno, a dijele
se na krute i1 teku¢e markere, od kojih svaka skupina sluzi za obiljezavanje pojedine frakcije
probave. Pravilan izbor markera od iznimne je vaznosti za rezultate istrazivanja. Kod Zivotinja
koje imaju podjelu probave na frakcije potrebno je mjeriti obje frakcije, Sto se postize
upotrebom odgovaraju¢ih markera. Kruta frakcija moze se mjeriti upotrebom fizikalnih
markera poput staklenih perlica i komadica plastike ili kemijskim markerima poput bizmutovih
soli. Za mjerenje tekuce frakcije koriste se kemijski markeri koji mogu biti samostalni spojevi,
npr. Co-EDTA ili se biljni materijal (stani¢ne stijenke) moze obiljeziti atomima metala, npr.
kroma. Nakon §to je Zivotinja unijela marker u probavu, potrebno je prikupljati feces i u njemu

detektirati markere. Na kraju se brzina probave racuna statisticki.
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6. SAZETAK

Istrazivanje brzine probave vazno je za razumijevanje odnosa prehrane 1 fiziologije
probave. Ovisno o prehrambenim strategijama, zZivotinje mogu imati razli¢itu gradu probavnog
sustava i fiziologiju probave. Kod biljojeda se probava moze podijeliti na krutu i tekucu
frakciju. Markeri su referentni spojevi koji se koriste u istraZzivanju brzine probave za
obiljeZavanje i mjerenje pojedine frakcije. Dijele se na fizikalne (partikulati) i kemijske
(elementi i spojevi) markere, a kemijski se dalje dijele na unutarnje i vanjske. U kemijskim
metodama koriste se kemijski markeri koji mogu obiljezavati krutu ili tekuéu frakciju. Za
mjerenje brzine probave tekuce frakcije mogu se koristiti Co-EDTA i stani¢ne stijenke

obiljezene kromom.

7. SUMMARY

Digestion rate studies are important for understanding the relationship between
nutrition and the physiology of digestion. Depending on dietary strategies, animals may have
different gut morphology and different physiology of digestion. In herbivores digestion can be
devided in particulate and liquid fraction. Markers are referent compounds which can be used
in digestion rate studies to mark and measure either fraction. They can be divided in physical
(particulates) and chemical (elements and compounds) markers and chemical markers can
further be divided in inherent and external markers. Chemical methods use chemical markers
to mark either particulate or liquid fraction. Co-EDTA and chromium mordanted cell walls can

be used to measure digestion rate for liquid fraction.
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