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bindung und Verkniipfung mit einander hinzufiigte.
Dieses Farbenpaar wiirde das Griin-Gelb und Violett
sein. DaB diese Theorie alsdann sechs Sehstoffe fiir
die Farbenwahrnehmung verlangt, die Young-Helm-
holtzsche drei und die Heringsche nur zwei, wird
man nicht als Einwand gegen sie erheben konnen, in
Anbetracht des unerschipflichen Reichtums der leben-
den Natur an mannigfaltigen Formelementen und Mo-
lekularkomplexen der organischen Substanz, welche im
Laufe der phylogenetischen Entwickelung entstanden
sind.

Auch die Deutung der farbigen negativen Nach-
bilder und der farbigen Kontraste ist nach dieser
Theorie unmittelbar gegeben. Es unterscheiden sich
diese Deutungen in nichts wesentlich von denen, wie
sie nach den bisherigen Theorien gegeben worden
sind. Wihrend anhaltender Einwirkung einer der
angenommenen Grundfarben auf das Auge wiirden
diese Erscheinungen einerseits auf Ermiidung der zu-
gehorigen peripheren wie zentralen Klemente zuriick-
zufithren sein, andererseits auf die Hemmung der
Farbenzentra fiir die Gegenfarbe, was zur Folge hat,
daB dieselben nach Aufhéren dieser Hemmung ver-
moége der wihrend der Hemmung stattgefundenen
Assimilation (Ansammlung potentieller Energie) so-
wohl durch zugeleitete wie durch innere Reize in
stirkere Erregung versetzt werden.

Besonders niitzlich kann, wie ich glaube, die ent-
worfene Theorie fiir die Deutung der verschiedenen
Formen der Farbenblindheit werden; denn es liegt
die Moglichkeit vor, nach derselben periphere und
zentrale Ursachen jener wohl zu unterscheiden. Die
totale Farbenblindheit konnte, wie es einige Anhinger
der Young-Helmholtzschen Theorie annehmen, eine
periphere Ursache darin haben, daf die Zapfen funk-
tionsunfihig geblieben oder geworden sind, und dafl
nur mit den Stibchen gesehen wird; sie koénnte nach
unserer Theorie aber auch eine zentrale Ursache darin
haben, daB die Differenzierung aus den Weill empfinden-
den zentralen Elementen der Zapfen zu Farben empfin-
denden bei der Ontogenese ausgeblieben ist, oder dafl
letztere funktionsunfihig geworden sind. Auch die
partiellen Farbenblindheiten lassen #hnliche Deutungen
zu, worauf ich hier nicht niiher eingehen mdochte.

Im allgemeinen erkennt man, dafl die gegebene
Theorie die Grundziige der Young-Helmholtzschen
in der Erklirung der Funktion der peripheren Appa-
rate beibehalten hat, daB sie dagegen die Grundziige
der Heringschen Theorie bei der Krklirung der
Funktion der zentralen Apparate verwertet hat. In-
dem ich hiermit die schon seit vielen Jahren von mir
entworfene Theorie vorliufig der Offentlichkeit iiber-
gebe und mir vorbehalten mochte, dieselbe ausfithr-
licher darzustellen, spreche ich den Wunsch aus, da
dieselbe zur Versshnung der noch bestehenden Gegen-
siitze in diesem Gebiete der physiologischen Optik
einiges beitragen moge, und daf sie in diesem Sinne
von geiten der beiden bisher herrschenden Richtungen
einer sachlichen Kritik gewiirdigt werden mége.
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Die Bedeutung der ,,Verdauungsarbeit
im Gesamtstoffwechsel des Menschen und der
Tiere.

Von N. Zuntz (Berlin).

Im Verein mit v. Mering gab ich im Jahre 1877
eine kurze Mitteilung iiber Versuche, welche der
Klirung der Ursachen der Stoffwechselsteigerung nach
Nahrungsaufnahme gewidmet waren. Im Jahre 1883
wurden dann ausfiithrliche Versuchsreihen von uns
und mehreren Schiilern veréffentlicht. Wir kamen zu
dem SchluB, dal die Mehrzahl der Nihrstoffe nur da-
durch den Stoffumsatz steigern, dall sie zu ihrer
Resorption und Assimilation eine Reihe von Arbeits-
leistungen fordern, welche wir unter dem Namen
»Verdauungsarbeit* zusammenfaBten. Nur fiir einige
Nihrstoffe, hauptsichlich fiir EiweiBderivate, fanden
wir, daf ihre Zirkulation im Blute, auch ohne daf
der Darmkanal zu ihrer Verdauung in Amnspruch
genommen wird, den Stoffumsatz steigere. Ohne
genauere Kenntnis unserer Versuchsanordnung trat
C. v. Voit in Hermanns Handbuch der Physiologie
unseren SchluBfolgerungen entgegen, doch ist auf
seine Einwendungen kein Gewicht zu legen, da sie auf
falschen Vorstellungen von unserer damals noch nicht
genau bekannt gegebenen Versuchsanordnung beruhen.
Auch Rubner glaubte anfangs eine Wirkung der
Verdauungsarbeit auf den Stoffwechsel leugnen zu
konnen, falls die Nahrung keine iiberschiissige ist.
Fr fand bekanntlich, daf die Energieentwickelung im
Tierkérper nicht steigt, wenn man einem hungernden
Tier so viel Nahrung zufiihrt, wie zur Bestreitung
des Bedarfs nétig ist. Er kam daher zu dem SchluG,
daf Koérpersubstanzen und zugefithrte Nihrstoffe ein-
ander im Verhiltnis ihrer Verbrennungswirmen ver-
treten. Spiter hat dann Rubner die Ursache seiner
von den unserigen abweichenden Ergebnisse in befrie-
digender Weise aufgeklart. Er zeigte, dal bei gewohn-
lichen Temperaturverhéltnissen das Bediirfnis der
Erhaltung der Korperwirme den Stoffwechsel iiber
das bei ruhenden Tieren notwendige Minimum steigert,
daB also eine chemische Wirmeregulation besteht.
Nach Nahrungsaufnahme macht die durch diese be-
dingte Verdauungsarbeit (Rubner zieht den Namen
Driisenarbeit vor) die chemische Wirmeregulation
ganz oder teilweise iiberfliissig. Sie tritt an deren
Stelle mit dem Endergebnis, daff die 24 stindige
Wirmeproduktion des Kérpers dieselbe bleibt wie im
niichternen Zustande. Als Rubmner spiter die chemi-
sche Warmeregulation dadurch ausschaltete, daf er
die Versuche bei 30°C anstellte, trat die Wirkung
der Verdauungsarbeit deutlich zutage und erwies sich
von derselben Grofenordnung, wie wir sie bestimmt
hatten. Auch die von uns erkannte, von der Ver-
dauungsarbeit unabhingige Wirkung gewisser Ver-
dauungsprodukte des Eiweifles findet ihre Bestiitigung
durch Rubners Untersuchungen, der diese Wirkungen
als ,spezifisch dynamische“ der Nahrungsstoffe bezeich-
net und sie aufs eingehendste studiert hat. Ohne auf
die zahlreichen, unser Wissen auf diesem Gebiete ver-
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tiefenden Untersuchungen der letzten 20 Jahre ein-
zugehen, mochte ich nur noch auf die umfassende
Arbeit von Magnus-Levy verweisen, welcher fiir
den Menschen und den Hund die Grife und Dauer
der Stoffwechselsteigerung unter dem Einfluf der ver-
schiedenen Nihrstoffe aufs genaueste verfolgt hat.
Weitere Kliarungen erfuhr unser Wissen durch das
Studium der Vorgiinge bei groBen Pflanzenfressern,
bei Pferden und Rindern. Im Verein mit Hagemann
konnte ich aus der Gesamtheit des Begriffes ,Ver-
dauungsarbeit® die Kauarbeit ausschilen und fir
sich bestimmen. Wir konnten ferner dartun, daf die
mechanische Beschaffenheit des Futters von wesent-
lichem Einfluf auf die GroBe der Verdauungsarbeit
ist, dafl diese speziell bei der Nahrung der Pflanzen-
fresser dem Gehalte dieser Nahrung an Cellulose (Roh-
faser) annéhernd proportional wichst. Diese Resultate
sind inzwischen durch Armsby in Amerika und durch
Kellner (Mockern) bestiitigt und in vielfacher Be-
ziehung erweitert worden.

Der Nachweis der Verdauungsarbeit wurde mir
und meinen Mitarbeitern dadurch besonders erleichtert,
dafl wir uns zur Untersuchung der tierischen Ver-
brennungsprozesse an Methoden hielten, welche den
Gaswechsel kurzer Zeitperioden mit aller Schirfe zu
bestimmen gestatteten. So konnten wir vom Moment
der Nahrungsaufnahme an die Verinderungen des
Gaswechsels verfolgen und dadurch feststellen, nach
welcher Kurve dieselben verliefen. Wiren wir darauf
angewiesen gewesen, nur 24 stiindige, allenfalls 12-
stiindige Messungen auszufithren, so wiren die Aus-
schlige der Verdauungsstunden durch Einbeziehen
lingerer Niichternperioden verwischt worden oder
wenigstens viel weniger deutlich zutage getreten.
Ein zweiter fiir die Gewinnung priiziser Anhaltspunkte
iber die Wirmeproduktion im Tierkérper wesentlicher
Faktor bei unseren Versuchen war die gleichzeitige
und gleich genaue Bestimmung der Sauerstoffaufnahme
und Kohlensiureausscheidung, neben denen, wenn es
nétig war, auch die Stickstoffausscheidung in Rechnung
gestellt wurde. Uberall da, wo die beiden stickstoff-
freien Nihrstoffgruppen, Fett und Kohlenhydrat,
neben einander in unbekannten Mengenverhiltnissen
verbrennen, gibt uns der respiratorische Quotient, das
Verhiiltnis der Kohlensiureausscheidung zur Sauer-
stoffaufnahme, iiber den Anteil beider Stoffe am Um-
satz prizise Auskunft. Wo diese fehlt, d. h. in allen
Versuchen, in welchen nur die Kohlensiéiureausscheidung
genau bestimmt wird, ist man auf Vermutungen iiber
den Anteil der beiden Stoffgruppen am Umsatz an-
gewiesen. Aus dieser Unsicherheit aber resultieren
gewaltige Fehler; denn 100g Fett geben bei ihrer
Verbrennung 281 g Kohlenséure. Die thermisch
dquivalente Menge von 243 g Zucker liefert aber
357 g Kohlensiiure, also 27,1°/, mehr.

Angesichts des Gesagten erscheint es sehr sonder-
bar, wenn Ernst Heilner im neuesten Hefte der
Zeitschrift fiir Biologie die Lehre von der Verdauungs-
arbeit kritisieren zu konnen glaubt auf Grund von
Versuchen, in denen nur Stickstoff- und Kohlensaure-

ausscheidung nach Kohlenhydratfiitterung bestimmt
wurde, und in denen aullerdem die letztere nur fiir
den 24 stiindigen Durchschnitt ermittelt wurde, so
dafl lingere Zeiten der Darmruhe mit denen der Ver-
dauung zusammengeworfen werden.

Heilners Versuchsanordnung ist folgende: Ir lief
Kaninchen zunidchst 3—4 Tage lang hungern und
gab ihnen dann eine zur Deckung des 24 stiindigen
Energiebedarfs annihernd ausreichende Menge Trau-
benzucker auf einmal mit Hilfe der Schlundsonde.
Tiglich wurde die 24 stiindige Ausscheidung von
Stickstoff und von Kobhlensiiure bestimmt. FErstere
sank entsprechend allbekannten Erfahrungen iiber die
Eiweil sparende Wirkung der Kohlenhydrate am Tage
der Zuckerzufuhr erheblich, und letztere stieg bedeu-
tend an. Heilner berechnet nun die Iinergieent-
wickelung des Tieres unter der Annahme, dal beim
hungernden Tier neben dem aus der Stickstoffaus-
scheidung berechneten Eiweillumsatz nur Fett an
derselben beteiligt gewesen sei, wihrend an dem Tage
der Zuckerverabreichung dieser zuniichst seiner
ganzen Menge nach verbrannt sei und Fett nur
noch insoweit, als der Zucker und das umgesetzte
Eiweill nicht ausreichten, um die gesamte ausgeschie-
dene Kohlenséiure zu liefern. Unter dieser Annahme
kommt Heilner zu dem Schlull, dal an den Tagen
der Zuckerverabreichung nicht mehr Energie ent-
wickelt worden sei als vorher und nachher im niich-
ternen Zustande, dall also eine Verdauungsarbeit nach
Verfiitterung von Zucker nicht existiere.

Gegen diesen SchluB ist zuniichst anzufiihren, daB
die Annahme, der verabreichte Traubenzucker sei am
selben Tage quantitativ verbrannt, nicht nur unbe-
wiesen, sondern auch tatsichlich unrichtig ist. Ich
habe gefunden, daB 24 Stunden nach Verabreichung
einer derartigen Kohlenhydratmenge der respirato-
rische Quotient noch nicht auf den der Verbrennung
von Eiweil und Fett allein entsprechenden Wert
zuriickgegangen ist. Es nimmt also am Nachtage
einer solchen Fiitterung noch Kohlenhydrat am Um-
satz teil, folglich ist es nicht vollstindig am Tage
vorher verbrannt worden. Auch wenn ausreichend
Kohlenhydrat einem Hungertiere vom Darme her zu-
gefithrt wird, beteiligt sich noch eine gewisse Menge
Fett am Umsatz, wihrend ein Teil des aufgenommenen
Kohlenhydrats zunichst als Glykogen zur Ablagerung
kommt.

Wir wissen aus den Versuchen von Kiilz und
seinen Schiilern, ferner ausden Versuchen von Frentzel,
daB nach Verabreichung selbst geringer Kohlenhydrat-
mengen an niichterne Tiere sowohl in der Leber wie
in den Muskeln Glykogen abgelagert wird. Wenn
dies, wie sicher anzunehmen, auch in Heilners Ver-
suchen der Fall war, entstammt am Zuckertage er-
heblich mehr der ausgeschiedenen Kohlensiure der
Fettverbrennung, es hat also eine grofere Wirme-
produktion stattgefunden, als Heilner angenommen
hat. Beirichtiger Deutung lassen also auch Heilners
Versuche eine gewisse Steigerung des Energieumsatzes
durch die Verdauungsarbeit erkennen. Ihrer vollen
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