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Yorwort.

Dies Buch ist die erste zusammenfassende Darstellung der
pflanzlichen Elektrophysiologie; denn die umfangreichen Werke
Boses beriicksichtigen nur eigene Versuche und Anschauungen,
die Darstellung Biedermanns beschriankt sich auf die elektro-
motorischen Erscheinungen, im Pfefferschen Handbuch sind ge-
mifl seiner Anlage die einzelnen Abschnitte iiber elektrophysio-
logische Themen auseinandergerissen, und sie sind verhaltnisméaBig
sechr knapp gehalten. Die letzten zwei Jahrzehnte seit dem Er-
scheinen der letzten Auflage der Pfefferschen Pflanzenphysiologie
haben nicht nur eine Fiille neuer Erfahrungstatsachen auf unserem
Gebiete kennengelehrt, sondern vor allem durch die Entwicklung
der physikalischen Chemie und physikalisch-chemischen Biologic
die Moglichkeit und dic Aufgabe geschaffen, die Erfahrungstat-
sachen nicht nur zu registrieren, sondern unter einheitlichen und
kausalen Gesichtspunkten zu beleuchten. Der Versuch hierzu ist
im vorliegenden Buche gemacht. Nicht die Mitteilung der Beob-
achtungstatsachen als solche, sondern gerade ihre Verkniipfung
nach physiologischen und physikalisch-chemischen Gesichtspunkten
war das Ziel, das mir bei der Abfassung vorschwebte. Als Beispiel
sei auf die Verkniipfung der Bethe - Toropoffschen Membran-
versuche mit denen Schellenbergs iiber Elektrotropismus ver-
wiesen (S. 103) oder auf das Kapitel iber die quantitativen Be-
ziehungen zwischen Reiz und Reaktion. Dabei lag es in der Natur
der Sache, daB einzelne Ausfithrungen, wie die iiber das Reiz-
mengengesetz (S. 54) oder iiber Reizleitung (8. 197), obwohl von
rein elektrophysiologischen Tatsachen ausgehend, zu SchluB-
folgerungen fithrten, die weit iber den Rahmen pflanzlicher
Elektrophysiologic hinausgreifen.

Frankfurt a. M., Oktober 1923.
Kurt Stern.
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I. Die physikalischen Grundlagen der pflanzlichen
Elektrophysiologie.

Die pflanzliche Elektrophysiologie umfafit alle diejenigen Pro-
zesse in der Pflanze, in denen elektrische Energie durch Umwand-
lung aus anderen Energieformen erzeugt oder durch Umwand-
lungen in andere Energieformen verbraucht wird, und die weiteren
Wirkungen dieser Transformationen. Diese weiteren Wirkungen
sind als ,,Reaktionen‘‘ der Pflanze verhiltnismaBig leicht zu unter-
suchen und gut bekannt, wihrend die sie auslésenden Energie-
transformationen schwierig aufzukliren und wenig aufgekldrt
sind. Der Darstellung dieses Themas soll eine kurze Erlduterung
seiner physikalischen Grundlagen vorausgeschickt werden.

Die typische Pflanzenzelle besteht aus einem Zellsaftraum,
der allerseits von einer Protoplasmamembran umgeben wird.
Diese Protoplasmamembran wird ihrerseits von einer mit wali-
riger Salzlosung getrinkten Cellulosehaut umschlossen. Der Zell-
saft enthilt Salze und organische Stoffe, wie Farbstoffe, Zucker,
Kiweil}, teils echt, teils kolloid in Wasser gelost. Das Protoplasma
stellt eine teils grob-, teils kolloiddisperse Emulsion von Eiweif3,
Fett und anderen organischen Stoffen in wiBriger Losung dar,
erhilt aber durch mannigfache suspendierte feste Teilchen zu-
gleich den Charakter einer Suspension. Bald iiberwiegt in ihm
der Sol-, bald der Gelcharakter, wie es iiberhaupt als Ganzes wie
in einzelnen seiner Teile alle moglichen Phasenmischungen,
-trennungen und -umwandlungen zeigen kann, deren ein so
kompliziert gebautes System fiahig ist. Fiir geloste Stoffe ist es
nur teilweise durchlissig, und speziell seine dullere und innere
Grenzschicht besitzen eine besondere selektive Permeabilitiit.
Die Cellulosehaut wird oft durch Einlagerungen, Ausscheidungen
oder Umwandlungen in ihrer chemischen und physikalischen
Beschaffenheit verandert z. B. verholzt, verkorkt oder mit einer
Wachsschicht imprigniert. Da derartig gebaute Zellen die Bau-
steine der Pflanzen sind, so miissen die an Pflanzen beobachteten
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2  Die physikalischen Grundlagen der pflanzlichen Elektrophysiologie.

elektrischen Erscheinungen auf die elektrischen Vorginge in der
einzelnen Zelle bzw. in Zellaggregaten zuriickzufiihren sein. Die
physikalischen Grundlagen der pflanzlichen Elektrophysiologie
miissen also der Betrachtung der elektrischen Vorgéinge an Systemen
entnommen werden, die die in elektrischer Hinsicht charakte-
ristischen Eigenschaften pflanzlicher Zellen und Zellkomplexe
zeigen.

A. Die Erzeugung elektrischer Energie aus anderen
Energieformen.

Jede Produktion elektrischer Energie setzt den Verbrauch
einer dquivalenten Menge anderer Energie voraus. Prinzipiell
kann jede beliebige Energieform in elektrische umgewandelt
werden. Aus ZweckmiBigkeitsgriinden wird jedoch in der Technik
und im Laboratorium vor allem chemische, osmotische und me-
chanische Energie zur Erzeugung elektrischer Energie verwendet.
(Akkumulator — Konzentrationskette — Dynamomaschine.)
Dieselben Energietransformationen kénnten auch in der Pflanze
stattfinden; denn sie verfiigt iiber chemisch reaktionsfahige
Stoffe, tiber Konzentrationsdifferenzen und mechanische Be-
wegung von Fliissigkeit oder festen Teilchen. Damit es jedoch
mit diesen Mitteln zur Erzeugung elektrischer Energie kommt,
miissen noch spezielle Bedingungen gegeben sein, die wir im
folgenden betrachten wollen.

1. Die Erzeugung elektrischer Energie aus chemischer.

Damit chemische Energie in elektrische umgewandelt werden
kann, miissen reagierende Stoffe, die bei unmittelbarer Beriihrung
ihre Ladungen aneinander direkt abgeben, rdumlich getrennt
sein, so daBl die Ladungen sich nur durch Vermittlung von La-
dungen auf- und abgebenden Stoffen ausgleichen kénnen. Solche
Ladungen auf- und abgebende Stoffe nennt man Elektroden.
Das bloBe Vorhandensein von Elektroden wiirde jedoch nur das
Auftreten von elektrischen Potentialdifferenzen verstandlich
machen; denn wenn die Elektroden durch Aufnahme oder Abgabe
von Ladungen ein bestimmtes Potential erreicht haben, so wiirde
die dadurch entstehende elektromotorische Gegenkraft an ihrer
Grenzfliche die Aufnahme weiterer gleichnamiger Ladungen,
also den Fortgang dieses Prozesses verhindern. Damit die Auf-
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nahme und Abgabe von Ladungen zwischen Elektroden und
Elektrolyt dauernd unterhalten werden kann, d. h. die den Strom
liefernde chemische Reaktion, mul} ein sténdiger Ausgleich der
auf den Elektroden erzeugten Spannungen moglich sein, und dieser
wird erst durch das Hinzutreten einer leitenden Verbindung
zwischen den Elektroden ermdglicht.

Die fiir die Umwandlung von chemischer in elektrische Energie
erforderlichen Bedingungen werden offenbar im Organismus
vielfach gegeben sein. Die rdumliche Trennung reagierender
Stoffe kann leicht durch die zahlreich vorhandenen Membranen
bewirkt werden. Aber deren Bedeutung beruht nicht nur in
dieser Trennungsfunktion, sondern die Membranen sind auch
hefahigt, aus den umgebenden Losungen Ladungen aufzunehmen
und an sie abzugeben. Die Membranen wirken also, wie zuerst
Wilhelm Ostwald hervorgehoben hat, im Organismus als
Elektroden. Damit es aber zum Flieflen eines elektrischen Stromes
und nicht nur zu einer Aufladung der Membranen kommt, miissen
diese leitend verbunden werden. Dies kann geschehen dadurch,
dal wir von aullen zwei solche Membranen leitend verbinden,
wie es bei jeder Ableitung einer Potentialdifferenz im Experiment
geschieht. Es kommt aber offenbar bereits durch die leitende
Substanz des Organismus selbst in seinem Innern zur Strom-
bildung, so daB die von auflen angelegte leitende Verbindung
nur einen NebenschluB erzeugt. Uber den Verlauf, Stirke usw.
der Strome im Innern der Pflanzen wissen wir freilich nichts.
Es soll nur erwihnt werden, daBl anscheinend, abgesehen von der
Strombildung durch leitende Verbindung zweier Membranen,
auch eine Strombildung innerhalb einer Membran zustande kommen
kann, wie Freundlich ausgefiihrt hat. Wenn nédmlich deren
beide Grenzflichen auf verschiedenes Potential geladen sind, z. B.
dadurch, daB die eine an eine oxydierende, die andere an eine
reduzierende Substanz angrenzt, so wird ein Strom einerseits durch
die capillare Fliissigkeit der feincapillar gedachten Membran
flieBen, andererseits durch die stets mehr oder weniger leitende
Substanz der capillaren Winde kurzgeschlossen sein konnen.
Es wiirde also zur Bildung von Lokalstromen kommen, die so
lange flieBen, wie die treibende Potentialdifferenz an den Membran-
flichen durch Aufnahme bzw. Abgabe von Ladungen aus der
Umgebung aufrechterhalten wird.

1*
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2. Die Erzeugung elektrischer Energie aus osmotischer.

AuBler chemischer Energie kann auch die beim Ausgleich von
Konzentrationsdifferenzen gewinnbare Energie in der Pflanze
in elektrische Energie transformiert werden. Wenn wir eine Kette
aufbauen von der Form Ag/AgNO,/AgNO,/Ag — zwischen 2 Silber-

I I

elektroden verschiedene Konzentrationen eines Silbersalzes —, so
erhalten wir einen Strom von der verdiinnteren zur konzentrier-
teren Losung; andérin die verdiinnte Lésung tauchenden Elektrode
wird Silber aufgelost, auf der anderen Silber niedergeschlagen.
Dadurch werden die beiden Elektroden auf verschiedenes Po-
tential aufgeladen, und bei leitender Verbindung zwischen ihnen
findet ein Ausgleich der Ladungen statt. Dieser gestattet den
Elektroden Aufnahme bzw. Abgabe neuer Ladungen, und der
Ausgleich, d. h. der elektrische Strom, dauert so lange, bis durch
die Abscheidung von Ag’ an der Kathode und deren Abspaltung
an der Anode Konzentrationsgleichgewicht hergestellt ist. Da,
wie wir wissen, allenthalben in der Pflanze Konzentrations-
differenzen von Elektrolyten auftreten und durch den Stoff-
wechsel dauernd aufrechterhalten werden konnen, so wird auch
in ihnen durch leitende Verbindung von elektrodenartig wirkenden
Membranen, die durch Angrenzen an verschiedene Elektrolyt-
konzentrationen auf verschiedenes Potential geladen sind, eine
Umwandlung von Konzentrationsenergie in elektrische zustande
kommen kénnen, sei es, dall diese Verbindung im Organismus
selbst stattfindet, sei es, daB sie durch einen von auflen
angelegten Leiter erzielt wird. Fir die elektromotorische
Kraft solcher Konzentrationsketten ist iibrigens im allgemeinen
nicht nur die Differenz der Elektrodenpotentiale mafgebend.
Dies ist nur dann der Fall, wenn die Wanderungsgeschwindigkeit
von Kat- und Anionen die gleiche ist. Ist sie verschieden, was
vor allem bei Siauren und Alkalien infolge der besonders groflen
Wanderungsgeschwindigkeit von H'- und OH’-Tonen der Fall ist,
so entsteht an der Grenzfliche von konzentrierter gegen verdiinnte
Losung noch ein Diffusionspotential. Zwei verschieden konzentrierte
Losungen suchen sich stets durch Diffusion auszugleichen. Wenn
nun z. B. an der Grenzfliche einer konzentrierten gegen eine ver-
diinnte HCl-Losung HCl in die verdiinnte Losung hineindiffundiert,
so eilt das schnellere H' voran und, indem das langsamere Cl’
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zurlickbleibt, kommt es zu einer Scheidung von positiver und
negativer Elektrizitit an der Grenzfliche. Diese Scheidung kann
aber nicht sehr weit fortschreiten. Sie erzeugt ndmlich eine elektro-
motorische Gegenkraft, da sich ja positive und negative Elek-
trizitit elektrostatisch anziehen, so daBl sich bei einer durch das
Verhiltnis der Wanderungsgeschwindigkeiten von Kat- und
Anionen und ihrer Konzentrationen bestimmten Potential-
differenz an der Grenzfliche, eben dem Diffusionspotential, cin
Gleichgewichtszustand einstellt. Dieses Diffusionspotential mul}
also mit positivem oder negativem Vorzeichen, je nachdem es
der elektromotorischen Kraft (EMK) des Elektrodenpotentials
gleich oder entgegengesetzt gerichtet ist, dem Elektrodenpotential
zugerechnet werden. Cremer hat darauf hingewiesen, dafi der-
artige Diffusionspotentiale vor allem in den verschiedensten nicht-
wilfirigen Phasen im Organismus von Bedeutung sein kénnten.
Nimmt man an, dafl in dem nichtwéBrigen Lésungsmittel oder
in einer Membran die Diffusionsgeschwindigkeit des einen lons
gleich Null sei, so lauft dies darauf hinaus, dal die Membran nur
fiir das andere Ton permeabel ist, sich also wie eine Metallelektrode
gegeniiber einem zugehorigen Metallsalz verhédlt. Rohonyi hat
ausgefiihrt, dafl man Ketten aus Elektrolyten und dazwischen-
geschalteten Membranen konstruieren kénne (Ferrocyankupfer,
Gerbsiuregelatine), in denen diec Membran durch eine Schicht
reinen Wassers ersetzt werden kénne, ohne dal} sich die EMK der
Kette dndere. Die Membranen haben dabei nach ihm die Be-
deutung eines elektrolytfreien wiflrigen Mediums, und die be-
obachteten EMK der Ketten seien Diffusions-KMK. Auf Grund
dieser Versuche kommt er zu der Anschauung, dal3 die bioelek-
trischen Potentialdifferenzen auf Diffusions-EMK beruhen, die
an der Grenzfliche von salzhaltigen wélirigen Phasen gegen dic
willrige, salzfreie, saure Plasmamembran entstehen.

Dagegen bezieht Beutner dic Entstehung dieser Potential-
differenzen auf das Auftreten von Phasengrenzkriften (Haber)
an der Grenze von wafrigen und o6ligen Phasen. Durch thermo-
dynamische Untersuchungen von Nernst und Haber wissen
wir, daBl ebenso wie an der Grenzfliche Metall/Elektrolytlosung
auch an der Grenzflache beliebiger, unmischbarer elektrolytischer
Leiter im allgemeinen Potentialdifferenzen auftreten miissen.
Experimentell sind derartige Potentialdifferenzen und mit deren
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Hilfe aufgebaute Ketten von Haber und Klemensiewicz
untersucht worden, z. B. die Ketten: walirige Losung variabler
[H']/Glas, (Benzol)/wiBrige Losung variabler [H]. Die Versuchs-
anordnung war dabei folgende (Abb. 1). Ein am unteren Ende zu
einer diinnwandigen Glaskugel aufgeblasenes, mit KCl oder ver-
schieden saurer Losung gefiilltes Glasréhrchen taucht in ein mit
Lésung verschiedener [H'] gefiilltes Becherglas. Von dieser Losung
wird durch eine Kalomelelektrode zur Erde, von der Losung in der
Glaskugel zu einem Elektrometer abgeleitet. Die beobachtete
Potentialdifferenz kann, da andere Krafte nicht in Frage kommen,

g

0z,
T 43

04 -
—Alkalisch Neutral auer

Abb. 1. Nach Freundlich, Abb. 2. Nach Héber, Physik,
Capillarchemie. Chemie.

nur die Summe der beiden Phasengrenzkriafte zwischen AuBen-
und Innengrenzfliche der Glaskugel gegen die angrenzenden
Losungen sein. Es zeigte sich, daBl die EMK dieses Systems mit
dem Verhéltnis der [H']im Becherglas und Glaskugel variierte, und
zwar entsprechend folgender experimentell und theoretisch ge-
fundenen Kurve (Abb. 2). Man sieht aus ihr, dafl besonders in
der Nihe des Neutralpunktes bereits geringe Anderungen der
[H'] der einen Losung Potentialdifferenzen von einigen Zehntel
Volt erzeugen. Wie Freundlich und Rona experimentell
zeigten und Haber bereits annahm, wird die EMK der Kette
eindeutig durch das Verhéltnis der [H'] in den beiden Lésungen
bestimmt, wihrend Beimischungen anderer, speziell stark ab-
sorbierbarer Ionen auf die GroBe der EMK ohne Einfluf3 sind,
soweit sie nicht durch ihre Anwesenheit das Verhaltnis der [H']
verandern. Haber hat die Bedeutung derartiger Phasengrenz-
krifte an der Grenze beliebiger, nicht mischbarer elektrolythaltiger
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Phasen fiir die Elektrophysiologie klar erkannt und auch versucht,
die Aktionsstréme an Muskeln durch infolge von Siureproduktion
an der titigen Stelle entstehende Phasengrenzkrifte zu erklaren.

Auf diesen Haberschen Untersuchungen hat spiter Beutner
zum Teil gemeinsam mit I. Loeb weitergebaut. Er untersuchte
vor allem die Phasengrenzkrifte an der Grenze wiliriger Lo-
sungen gegen organische, mehr oder weniger wasserunmischbare
Substanzen, die er als Ole bezeichnet. Dabei wurden folgende
Ketten untersucht:

A. Ketten mit einem Ol zwischen zwei verschiedenen wilB3-
rigen Losungen.

1. Die beiden wafirigen Losungen enthalten zwei verschiedene
Salze in gleicher Konzentration.

2. Die beiden waflrigen
Losungen enthalten das-
selbe Salz in verschiedenen
Konzentrationen.

B. Ketten mit zwei ver-
schiedenen Olen zwischen
zwei identischen wéBrigen
Lésungen.

A'1l. In ein Becherglas
mit variabler wiBriger Lo-
sung taucht ein doppelt u-férmig gebogenes Rohr (Abb. 3), dessen
unterer Teil mit dem zu priifenden Ol gefiillt ist, wihrend der obere
mit der anderen Losung gefiillt ist und in die KCl-Lésung einer ab-
leitenden Kalomelelektrode taucht. Durch eine zweite Kalomel-
elektrode wird vom Becherglas abgeleitet. Die EMK dieser
Kette ist dann gleich der Summe der elektromotorischen Teil-
krafte 1, 2, 3, 4, ndmlich:

Elektrode/Lésung 1/01/Losung 1I/Elektrode.
1 2 3 4

Abb. 3. Nach Beutner, Die Entstehung
elektrischer Strome.

Da als Elektrodenfliissigkeit 71& K(1-Losung gew#hlt ist, so sind,

wie sich aus Berechnungen Nernsts ergibt, die Potentialspriinge
1 und 4 als minimal zu vernachlissigen. Die EMK der Kette
héngt also lediglich von den EMK an der Grenzfliche des Ols
gegen die zwei verschiedenen Loésungen ab. Die Gréfle und
Richtung der EMK dieser Ketten wird nach Beutner bestimmt
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durch die Verteilungskoeffizienten der beiden verschiedenen
Salze zwischen Wasser und Ol. Es handelt sich also um Konzen-
trationsketten, bei denen die Olschicht der wiBrigen, die Inhomo-
genitédt enthaltende Schicht bei den oben erwihnten Silberkonzen-
trationsketten entspricht, wihrend die Grenzflichen gegen die
beiden verschiedenen Losungen den Silberelektroden entsprechen.
Sie sind genau wie diese oder die Glasmembran in den Versuchen
von Haber und Klemensiewicz der Sitz von Phasengrenz-
kraften, wie sich auch thermodynamisch zeigen laft.

A 2. Dasselbe gilt von den Ketten, in denen das Ol einerseits
von einer konzentrierten, andererseits von einer verdiinnten
Losung desselben Salzes begrenzt wird, wobei, wie durch Leit-
fahigkeitsmessungen gezeigt wurde, die Salzverteilung zwischen
wafriger und oliger Phase nicht dem Nernstschen Verteilungs-
satz, also der Konzentration proportional, erfolgt. Die chemische
Natur des Ols, die bei den Ketten vom ersten Typ im allgemeinen
von untergeordneter Rolle ist, hat hier eine betrichtliche Be-
deutung. Saure oder siurehaltige Ole geben nimlich einen um-
gekehrt gerichteten Strom wie basische.

B. Auch die Zusammenstellung von zwei aneinandergrenzenden
verschiedenen Olen zwischen zwei identischen Losungen, also:

Losung/O1 1/01 II/Lésung
1 2 3

ergab Ketten. Die EMK dieser Ketten war im wesentlichen an
den beiden Grenzflichen gegen die wifrigen Losungen lokalisiert.
Dasjenige 01, das mehr Salz aufnahm, erwies sich als positiv gegen
das weniger aufnehmende Ol. Entsprechende elektromotorische
Erscheinungen zeigten sich auch an Niederschlagsmembranen.

3. Die Erzeugung elektrischer Energie aus mechanischer,

photischer, thermischer.

Nachdem wir die physikalischen Grundlagen fiir die Elektrizi-
tatsproduktion in der Pflanze aus chemischer und Konzentrations-
energie besprochen haben, bleibt uns noch die Betrachtung der
Gewinnung von elektrischer Energie aus mechanischer. Wahrend
diese in der Technik im allgemeinen durch Erzeugung von In-
duktionsstromen stattfindet, kommt fiir die Pflanze vor allem
die Elektrizitatsproduktion durch Fliussigkeitsbewegungen in
Frage, ein Fall, der von fritheren Autoren, z. B. von Kunkel, als
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die einzige Quelle pflanzlicher Elektrizitatsproduktion angesehen
wurde. Preft man durch eine Capillare die Losung eines ver-
diinnten Elektrolyten und leitet durch Kalomelelektroden mittels
KCl-Gelatine von den beiden Enden der Capillare zu einem Elek-
trometer ab, so erhidlt man einen Ausschlag, der als Strémungs-
potential bezeichnet wird. Ebenso erhdlt man eine Potential-
differenz, wenn man feines Pulver in einer Fliissigkeit herab-
fallen liBt und seitlich oben und unten von der Fliissigkeit ab-
leitet, ohne daB die fallenden Teilchen mit den Elektroden in
Beriihrung kommen. Derartige Potentiale durchfallende Teilchen
sind von Stock fiir in Ather oder Toltol fallendes Quarzpulver
gemessen worden. Das Auftreten’ der Potentialdifferenzen in
diesen Fillen beweist, daBl mit der bewegten Fliissigkeit bzw. den
fallenden Teilchen freie elektrische Ladungen gewandert sind.
Es muf} eine elektrische Doppelschicht zwischen bewegter und
unbewegter Substanz in diesen Systemen bestehen, deren eine
Belegung in die bewegte, deren andere Belegung in die unbewegte
Substanz fillt. Die nichstliegende Annahme wire wohl, diese
Doppelschicht fiir identisch anzusehen mit der durch die bereits
besprochenen Phasengrenzkrifte erzeugten Doppelschicht, wie
sie ja von Haber und Klemensiewicz und Beutner auf-
gezeigt worden ist. Dies ist nun aber, wie eine einfache Uberlegung
zeigt, nicht der Fall. Wenn wir eine wassergefiillte Capillare aus
Glas oder sonst einem wasserbenetzbaren Stoffe haben, so haftet
bekanntlich die unmittelbar am Glase gelegene Wasserschicht
— sie soll als ,,Wandschicht‘‘ bezeichnet werden — sehr fest am
Glase. Da aber die Strémungspotentiale bereits bei durch geringe
Uberdrucke erzielten Wasserbewegungen auftreten, so treten sie
also auf, wenn die leicht bewegliche innere Fliissigkeitsschicht sich
gegen die Wandschicht verschieben wird; und die fragliche Poten-
tialdifferenz mul} ihren Sitz an der Grenzfliche zwischen beweg-
licher und unbeweglicher Fliissigkeitsschicht haben. Die elek-
trische Phasengrenzkraft dagegen muf} ihrer ganzen Natur nach
cine clektrische Doppelschicht erzeugen, deren eine Belegung in
der wiBrigen Phase, deren andere im Glas bzw. Ol sitzt. Also
kann die fragliche Potentialdifferenz, die sog. elektrokinetische
Potentialdifferenz oder { nicht mit der Phasengrenzkraft ¢ iden-
tisch sein. Es lieB sich aber auch experimentell zeigen, dal  und
¢ nicht identisch sind. Freundlich und Rona gingen von der
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Annahme aus, dafi, wenn Phasengrenzkraft und elektrokinetische
Potentialdifferenz identisch seien, Beeinflussungen der einen
auch Beeinflussungen der anderen zur Folge haben miifiten. Ein
Mittel zur Beeinflussung von { lag, wie schon lange bekannt, in
dem Zusatz stark absorbierbarer Ionen zu einer urspriinglich
davon freien, fiir elektrokinetische Versuche dienenden Fliissigkeit
vor. Es wurden also Versuche gemacht, in denen mit derselben
Losung und Glasmembran einmal nach der Methode von Haber
und Klemensiewicz ¢, zum anderenmal { mittels Messung
von Stromungspotentialen bestimmt wurde. Es ergab sich, dall
{ Auflerst empfindlich auf gewisse Zu-
sitze reagierte, z. B. nach Zusatz von
1—2 Mikromolen Aluminiumechlorid oder
50 Mikromolen Krystallviolett seinen
¢ Sinn umkehrte, also die vorher positive
______ & Elektrode des Stromungspotentials nach
Zusatz zur negativen wurde und um-
gekehrt. Dagegen erwies sich ¢, wie be-
¢ reits bei Besprechung der Phasengrenz-
krafte erwihnt, nur insoweit durch
! Zusiitze veréinderlich, als diese die die
i é Grofle von ¢ eindeutig bestimmende [H ']
Abb. 4. NachFreundlich, verianderten, .Wahrend . bei Konstz'mt-
Capillarchemie. halten der [H'] durch ein Puffergemisch
selbst so aktive Stoffe wie Aluminium-
chlorid und Krystallviolett ohne jeden EinfluBl auf die GréBie von
¢ blieben.

Sind also ¢ und { sowohl ortlich wie ihrem Verhalten nach
verschieden, so fragt es sich, in welchem Verhéltnis sie denn zu-
einander stehen. FKine *anschauliche Vorstellung hiervon kann
man sich an Hand eines Diagramms von Smoluchowski bilden.
,Es stellt einen Langsschnitt durch eine Capillare mit angrenzender
Losung dar (Abb. 4). A bedeutet die Grenzfliche der festen Wand
gegen die Flissigkeit, B die der Wandschicht gegen die bewegliche
Flissigkeit rechts von B. Die Ordinaten der eingezeichneten
Kurven 1 und 2 stellen die Hohe des elektrischen Potentials an
den Punkten des Systems dar, die durch den Schnittpunkt der
betreffenden Ordinaten mit der Abszisse dargestellt werden, also
z. B, die Ordinate der Kurve 1 in 4 das Potential an der Grenz-
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fliche festfliissig. Der in der Kurve 1 dargestellte Potential-
verlauf versinnbildlicht den Fall, in dem das Potential von der
Grenzfliche festfliissig ab stindig sinkt. An der Grenzfliche der
Wandschicht gegen die bewegliche Flissigkeit hat es bereits etwa
die Halfte seines Betrages verloren und nimmt nach dem Innern
der Fliissigkeit zu weiter ab. ¢ als Potentialdifferenz zwischen je
einer Belegung der Doppelschicht in der festen und fliissigen
Phase ist durch & — ¢ gegeben, { jedoch, das die Potentialdifferenz
zwischen Wandschicht und freibeweglicher Fliissigkeit darstellt,
ist durch &, — & gegeben, stellt also nur einen Teilbetrag von ¢ dar.
Da jedoch, wie wir gesehen, auch bei gleichbleibendem Vorzeichen
von ¢ Umkehr des Vorzeichens von { stattfinden kann, z. B. in
den Freundlich - Ronaschen Versuchen durch Aluminium-
chlorid und Krystallviolett, so muf} die Potentialkurve in einer
flussigkeitserfiillten Capillare nicht nur den einfachen Verlauf
von 1 haben koénnen, sondern es miissen auch Formen der Kurve
wie 2 vorkommen konnen, bei denen ja { umgekehrtes Vorzeichen
wie & hat. Anschaulich kann man sich mit Gouy diese diffuse
Doppelschicht, wie sie in v. Smoluchowskis Diagramm dar-
gestellt wird, etwa derart vorstellen, da an der einen Belegung —
Grenzfliche von fester Phase gegen Wandschicht — eine An-
reicherung von Kationen stattfindet, ihr gegeniiber in der Fliissig-
keit eine Anreicherung von Anionen bzw. Verarmung an Kat-
ionen, die sich iiber mehrere Molekiilschichten erstrecken kann
und nach dem Innern der Flissigkeit zu asymptotisch abnimmt.

Eine direkte Umwandlung von Licht in elektrische Energie,
wie sie etwa im Hallwachseffekt, d.i. der positiven Aufladung einer
bestrahlten Metallplatte, vorliegt, diirfte, soweit bekannt, fiir die
Elektrizitatsproduktion der Pflanze keine Bedeutung haben.
Wo eine Umwandlung von Licht in elektrische Energie in der
Pflanze erfolgt, wird dies vielmehr wohl immer auf dem Umwege
iber photochemische Prozesse erfolgen. Im Prinzip wiirde eine
derartige Umwandlung den Vorgéingen im photogalvanischen
Element entsprechen. Wenn man zwei mit einer diinnen Schicht
eines lichtempfindlichen Silberhalogens bestrichene Platinplatten in
eine Salzlosung taucht und nur die eine Platte belichtet, wobei
eine Reduktion des Silbersalzes auf der belichteten Elektrode
stattfindet, so erhdlt man einen elektrischen Strom, den Strom
einer Reduktionskette,
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Die direkte Umwandlung von Warme in elektrische Energie,
wie wir sie z. B. in den Thermoelementen haben, hat, soweit sich
bei unserer Unkenntnis der Vorginge im Protoplasma etwas
dariiber sagen lat, nur untergeordnete Bedeutung.

B. Die Umwandlung elektrischer Energie in andere
Energieformen,

Bei der Umwandlung elektrischer Energie in andere Energie-
formen in der Pflanze kann es sich entweder um die Umwandlung
selbstproduzierter elektrischer Energie oder von auflen zuge-
filhrter handeln, ohne daB fiir die Transformation dadurch ein
prinzipieller Unterschied entsténde.

1. Die Umwandlung elektrischer in mechanische Energie.

Diese Umwandlung erfolgt vor allem in der Pflanze in den sog.
elektroosmotischen und kataphoretischen Erscheinungen. Teilt
man eine in einem Gefiafl enthaltene Fliissigkeit durch ein pordses
Diaphragma, taucht in jeden Teil eine Elektrode und schickt
einen elektrischen Strom durch das System, so beobachtet man,
daB die Fliissigkeit von der einen Seite des Diaphragmas zur
anderen strémt und dort bis zu einer gewissen Hohe steigt, bei
der dann der hydrostatische Druck der hiniibergewanderten
Fliissigkeitsmenge dem Bestreben des elektrischen Stromes,
weitere Fliissigkeit zu iiberfithren, das Gleichgewicht hilt. Man
kann das Diapbhragma auch durch ein System von Capillaren
oder eine Capillare ersetzen, so dafl seine Wirkung also als die
eines Systems von Capillaren aufzufassen ist. Die Analogie der
geschilderten Erscheinung mit der Osmose, bei der ja auch in
einer von zwei durch ein Diaphragma getrennten Fliissigkeiten
gleichen Niveaus eine Niveauverschiebung stattfindet, hat ihr
den Namen Elektroosmose eingetragen. In den beschriebenen
Versuchen ist das Diaphragma unbeweglich, die Fliissigkeit be-
weglich ; den umgekehrten Fall: bewegliches Diaphragma, ruhende
Fliissigkeit haben wir vor uns, wenn wir in der Fliissigkeit kolloid-
oder grobdisperse feste Teilchen oder Tropfchen einer nicht misch-
baren Fliissigkeit suspendieren. Diese wandern dann im Potential-
gefille, und zwar, sofern sie aus derselben Substanz bestehen
wie das ruhende Diaphragma bei der Elektroosmose, zur entgegen-



Die Umwandlung elektrischer Energie in andere Energieformen. 13

gesetzten Elektrode wie zu derjenigen, zu der die Fliissigkeit beim
festen Diaphragma gewandert wire. Man nennt diese Erscheinung
Kataphorese der suspendierten Teilchen. Auf Elektroosmose
beruhen auch gewisse von Lemstrom beobachtete Erschei-
nungen, auf die wir in einem spiteren Kapitel noch zuriickkommen.
Lemstrom tauchte eine Capillare in ein Gefill mit Wasser.
Das Wasser stand in leitender Verbindung mit der Erde. Ober-
halb der Capillare, durch eine Luftschicht von wechselnder Ent-
fernung vom Wassermeniscus der Capillare getrennt, befand sich
eine Metallspitze in leitender Verbindung
mit dem negativen Pol einer Influenz-
maschine (Abb. 5). Der positive Pol der-
selben ist geerdet. Wenn die Maschine in
Wirksamkeit tritt, so geht also ein elek-
trischer Strom durch die Spitze, Luft, r
Capillarenwasser und Wasser im Gefal3
zur Erde, und es zeigen sich nach einigen
Augenblicken Wassertropfen im oberen
Teil der Rohre, wenn deren Innenseite
vorher benetzt war. Das Wasser steigt,
solange der Strom flieBt, dauernd an der
Wand hinauf, und nur das durch die
Schwerkraft bewirkte Wiederherabsinken
verhindert, dall die heraufbeforderte
Wassermenge proportional der Zeit zu- Abb. 5.

nimmt. Noch bei 75 ¢cm Abstand der

Spitze vom Wassermeniscus in der Capillare beobachtete Lem -
strom die Tropfchenbildung, bei noch gréBerer Entfernung noch
ein Heraufkriechen des Wassers an den Glaswénden.

Das Auftreten von Kataphorese und Elektroosmose ist nach
dem iiber diec Stromungspotentiale und Potentiale durch fallende
Teilchen Gesagten leicht verstindlich. Wir haben dort fest-
gestellt, daB zwischen der an einer capillaren Wand bzw. einem
festen Teilchen festhaftenden Wandschicht und der an sie grenzen-
den freibeweglichen Fliissigkeit eine Potentialdifferenz bestehen
muB, die sog. elektrokinetische Potentialdifferenz {. Es verhalten
sich also die freibewegliche Fliissigkeit bzw. die mit der fest-
haftenden Wasserschicht beladenen Partikelchen wie grole Ionen,
und bei Anlegen einer duBeren EMK miissen sie deshalb wie diese
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iiberfilhrt werden. Die GroBenordnung von { liegt bei einigen
10-2 Volt. Die Richtung von { héingt von der Natur des festen
Stoffes und der Fliissigkeit ab. Bei schwach sauren festen Stoffen
ladt sich die Wandschicht, d. h. die ihnen fest anhaftende Fliissig-
keit, meist negativ, die umgebende Fliissigkeit dagegen positiv.
Umgekehrt ist die Wandschicht in schwach basischen Stoffen
meist positiv. Man kann sich dies durch die Annahme erklaren,
daB im allgemeinen bei solchen Stoffen das H bzw. OH’ eine
groBlere Losungstention haben wird als das entsprechende An-
bzw. Kation und demgeméafl die Wandschicht die Ladung
des Ions mit dem geringeren Losungsdruck annehmen wird.
Doch sind die obwaltenden Verhdltnisse noch nicht ganz auf-
geklart.

Die GréBe und Richtung von { wird aufler von der Natur der
Membran auch von der Natur und Konzentration der Fliissig-
keit bestimmt. Ist z. B. die Wandschicht negativ gegen die Fliissig-
keit, so 1aB3t sie sich durch positive Ionen mehr oder weniger ent-
laden und umladen, ist sie positiv gegen die Fliissigkeit, so findet
die Ent- und Umladung durch negative Ionen statt. Der Punkt,
in dem die elektrokinetische Potentialdifferenz den Wert Null
erhilt, heiit isoelektrischer Punkt. Es handelt sich bei der
Ent- und Umladung offenbar um Adsorption der wirksamen
Tonen. Besonders einflufireich sind die mehrwertigen Ionen wie
Al Ce”" Th"""" FeCy ~ sowie H und OH'. Die Umladung ge-
lingt vor allem leicht, wenn die Wandsubstanz von einem ampho-
teren Elektrolyten gebildet wird. So fand I. Loeb, daf3 Kollo-
diummembranen von den eben genannten mehrwertigen Kationen
nicht umgeladen wurden, daf} dagegen diese Umladungen eintraten,
nachdem die Membran mit Eiweill impragniert war. Die Ab-
hingigkeit von { von der Konzentration der in Lésung befind-
lichen Ionen ist kompliziert, im allgemeinen wichst mit steigender
Elektrolytkonzentration  bis zu einem Maximum, um bei wei-
terem Anwachsen der Konzentration wieder zu sinken.

Von der Konzentration der in der Fliissigkeit gelosten Ionen
hangen die elektrokinetischen Erscheinungen nicht nur insofern
ab, als diese die GréBe von { beeinfluBt, sondern auch insofern,
als sie die Dicke der elektrischen Doppelschicht éndert. In hohen
Konzentrationen findet man deshalb keine elektrokinetischen
Erscheinungen mehr, weil die Dicke der elektrischen Doppelschicht
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hier so gering wird, dall diese unmittelbar an der festen Phase
anliegt und sich nicht so weit ins Innere der Fliissigkeit erstreckt,
daBl noch zwischen Wandschicht und freibeweglicher Fliissigkeit
eine wirksame Potentialdifferenz besteht. Dazu kommt noch,
daB in konzentrierten Losungen die Stromleitung, die sich bei
den elektrokinetischen Versuchen stets als Summe von galva-
nischer Leitfahigkeit der vorhandenen Ionen und der Oberfldchen-
leitfahigkeit der bewegten geladenen Oberflachenschicht darstellt,
groBiteneils durch die vorhandenen Jonen itbernommen wird. In
verdiinnten Losungen ist die eben erwéhnte Vermehrung der nor-
malen Leitfihigkeit durch Oberflichenleitfahigkeit experimentell
leicht festzustellen. So fand Stock, dafl die Leitfahigkeit von
Nitrobenzol und Anilin vervielfacht wird, wenn man diesen
Flissigkeiten sorgfiltig gereinigtes Quarzpulver zusetzt. Auf
Elektroosmose durch die oben erwahnten Lokalstrome in Mem-
branen beruhen nach Freundlich moglicherweise auch gewisse
anormale osmotische Vorgange, also Fliissigkeitsbewegungen,
die besonders von I. Loeb studiert worden sind. Loeb fiillte
Kollodiumséickchen, die in der Regel mit einer Eiweihaut im-
prigniert waren und an denen ein Steigrohr angebracht war,
mit Elektrolytlésung. Wurde das Ganze in reines Wasser getaucht,
soerhielt Loeb teils positive, teils negative Osmosen, d.h. Bewegung
der Flissigkeit vom Becherglas in die Elektrolytlosung oder um-
gekehrt ins Becherglas. Bei Verwendung von einwertigen Alkali-
salzen zeigte sich mit zunehmender Konzentration eine Zunahme
der positiven Osmose, die bei etwa 4 Millimol pro Liter ihr Maxi-
mum erreichte, um dann wieder abzunehmen, schliellich eine
neue Zunahme der Osmose von etwa 60 Millimol pro Liter an.
Das Verhalten bis 60 Millimol entspricht ganz der Stirke der
Elektroosmose durch entsprechende Gelatinemembranen in ent-
sprechenden Salzlésungen bei von aullen angelegter Spannung, so
daBl Loeb die Flissigkeitsbewegungen bei diesen Konzentrationen
im wesentlichen fiir elektroosmotischer Natur hilt, wihrend erst
bei hoheren Konzentrationen die eigentliche Osmose sich geltend
mache. Diese Anschauung wird auch durch die Parallelitit von
Elektroosmose und Fliissigkeitsbewegung bei niedrigen Konzen-
trationen mehrwertiger Ionen gestiitzt. Doch ist die Rolle, die
Quellungserscheinungen bei dem ganzen Beobachtungskomplex
spielen, wohl noch nicht geniigend geklart (Flusin).
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2. Umwandlung elektrischer Energie in osmotische.

Mit der Erzeugung mechanischer Energie aus elektrischer
Energie ist vielfach die Erzeugung osmotischer Energie ver-
bunden. Beim Durchstromen einer Elektrolytlosung, in die
ein beliebiges poréses Diaphragma eingeschaltet ist (verwendet
wurde Gelatine, Eiereiweil, Agar- Agar, Schweinsblase, Kollo-
dium, Holz, Kohle, Gips), treten ndmlich nach den Untersuchungen
von Bethe und Toropoff auBler der besprochenen elektro-
osmotischen Verschiebung der Fliissigkeit zu beiden Seiten des
Diaphragmas entgegengesetzte Konzentrationsinderungen aller
in der Losung enthaltenen Ionen ein. Die Konzentrationsédnde-
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Abb. 6. Nach Bethe, Pfliigers

Arch. Bd. 163.

rungen der Neutralionen an den
Membranen wurden durch deren
Titration in 2 Kammern beider-
seits der Membran nach Verlauf
einer bestimmten Zeit festge-
stellt. Die Konzentrationsinde-
rungen der H', also die Neutrali-
tétsstorungen,wurden durch-den
Umschlag eines zugesetzten In-
dicators (Rosolséure) bestimmt.
Alkalischwerden wird durch eine
scharfe rote Linie direkt am
Diaphragma angezeigt, Siue-

rung durch Umschlag des in neutraler Losung orangefarbenen
Indicators in Gelb. Die Zeit, nach welcher bei Verinderung nur
einer Variablen, z. B. der Spannung der Farbumschlag des
Indicators beobachtet werden konnte, die Zeit also, die zur
Hervorbringung einer Neutralititsstorung von bestimmter Grifie
erforderlich ist, nennen Bethe und Toropoff Stérungszeit
und benutzen sie als MaBl der Neutralititsstorung. Es zeigte
sich, dafl die Abhéngigkeit der Stérungszeit von der angelegten
Spannung durch eine hyperbeldhnliche Kurve dargestellt wird.
Fiir unsere spidteren FErorterungen besonders wichtig sind
die Kurven, die sich fiir die Beziehung zwischen Stérungszeit
einerseits, durch das Diaphragma geschickter Elektrizitdtsmenge
(I -ty bzw. elektrischer Energie (I2 - {) andererseits ergaben. In
obenstehender Abb. 6 sind die Storungszeiten als Abszissen
I+t bzw. I2-t als Ordinaten eingetragen und durch Kurven



Die Umwandlung clektrischer Encrgie in andere Energieformen. 17

verbunden. Man sieht, daBl die zur Erreichung der Stérungszeit
erforderliche elektrische Energie beim Ubergang von sehr kurzen
zu etwas langeren Storungszeiten rasch abnimmt, um bei noch
lingeren Storungszeiten der Abszisse annidhernd parallel zu gehen,
also konstant zu bleiben. Betrachtet man die Abhingigkeit der
zur Erreichung der Stérungszeit erforderlichen Elektrizitits-
mengen von der Lange der Storungszeit, so ergibt sich, daf} sie
keineswegs konstant sind, sondern mit der Dauer der Storungszeit
zunehmen. Betrachtet man ferner die Abhingigkeit dieser Elek-
trizitdtsmengen von der Spannung, so ergibt sich fiir Kollodium
und Pergament mit der Zunahme der Spannungen eine Zunahme
der Elektrizititsmenge, fir Gelatine dagegen eine Abnahme,
d. h. mit steigender Spannung wird bei Kollodium und Pergament
die durchgeschickte Elektrizitatsmenge immer schlechter, bei
Gelatine immer besser ausgenutzt im Hinblick auf die Erzielung
einer bestimmten Neutralitdtsstorung. Mit zunehmender Konzen-
tration der Elektrolyte nehmen die Stérungszeiten bei gleich-
bleibender Spannung ab. Die Elektrizititsmengen dagegen, dic
zur Hervorbringung der Storung nétig sind, nehmen wesentlich
zu, d. h. die Konzentrationsanderungen bezogen auf gleiche
Elektrizitdtsmengen werden bei steigender Konzentration geringer.
Mit der Verdichtung des Diaphragmenmaterials, wie sie fiir Ge-
latinemembranen durch Verwendung verschieden konzentrierter
Gelatine erreicht wurde, nimmt die GréBe der Konzentrations-
inderungen zu.

Vergleicht man die Stérungszeit in dquinormalen Lisungen
von Salzen mit gleichem An- bzw. Kation, aber verschiedenem
Kat- bzw. Anion, so ergibt sich eine deutliche Abhingigkeit der
Storungszeit von der Natur der anwesenden Ionen. Die Neu-
tralititsstorung wird gefordert durch Anionen in der Reihenfolge:

Citrat > PO, > C,0,> S0, >I> Br > Cl > NO, ,
durch Kationen in der Reihenfolge:

NH, > Ni> K > Cs > Na > Ng > Ba > Ca> La > Co(NHj;), .
Wihrend also die Forderung durch Anionen von den dreiwertigen
iber die zweiwertigen zu den einwertigen abnimmt, ist fir Kat-
ionen die Forderung durch die einwertigen am stirksten, die drei-
wertigen am geringsten. Vor allem aber ist die Grofie und Richtung
der Konzentrationsinderung und Wasserbewegung eine Funktion

Stern, Elektrophysiologie der Pflanzen. 2



18 Die physikalischen Grundlagen der pflanzlichen Elektrophysiologie.

der [H] der Ausgangslosung. Die Abb. 7 zeigt dies fiir NaCl-
Losung bei verschiedener [H']. Diese wurde durch Zusatz von HCI

und NaOH erzielt, der so bemessen wurde, daB} die Cl’ stets %

betrug. Die Abszissenachse gibt die Werte der p, der Ausgangs-
lésung an, die Ordinaten geben a) die Zu- und Abnahme der Cl’
auf der Kathodenseite des Diaphragmas an verbunden durch die
ausgezogene Kurve, b) die Werte der Verschiebung des Meniscus
bei der elektroosmotischen Fliissigkeitsbewegung verbunden durch
die gestrichelte Kurve, beides bezogen auf gleiche Elektrizitats-
mengen fiir jede [H]. Die Kurven zeigen, dafl Wasserbewegung
und Konzentrationséinderung bei annéhernd der gleichen [H'] ihre
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Abb. 7. Nach Bethe u. Toropoff, Zeitschr. f. physik. Chem. 89,

Richtung dndert. In der Nahe dieses Umkehrpunktes sind die
Anderungen von Konzentration und Wasserbewegung am grofBten.
Bei Kollodium, Holz und Kohle ist die Richtung der Kon-
zentrationsinderung und Wasserbewegung bei jeder [H'] derart,
daBl die Zunahmen auf der — Seite des Diaphragmas zu-
stande kommen und der Wasserstrom mit dem positiven Strom
geht, wie dies ja fiir die elektroosmotische Bewegungsrichtung
von Wasser das Normale ist. Bei der Besprechung dieser
Erscheinungen war bereits erwihnt, dall jedoch besonders
Membranen, die aus amphoteren Elektrolyten aufgebaut sind,
wie Gelatine, Eiereiweill, Schweinsblase, leicht umladbar sind.
Bethe und Toropoff finden, dal an solchen Membranen
durch Variieren der [H'] nicht nur Umkehr der Bewegungs-
richtung der Flissigkeit, sondern mit dieser zugleich Umkehr
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der Neutralititsstorung erzielt werden kann. Wéahrend bei
niedriger [H'] die normale Bewegung des Wassers zum nega-
tiven Pol stattfindet, und die Zunahme der Konzentration aller
Tonen auf der — Seite des Diaphragmas auftritt, tritt bei hoher
[H'] eine Umladung der betreffenden Membranen auf, durch dic
mit der Umkehr des Wasserstromes auch der Ort der Konzen-
trationszunahmen der Ionen von der — auf die -+Seite des
Diaphragmas verschoben wird. Die Lage des Indifferenzpunktes,
in dem keine Wasserverschiebung eintritt, ist je nach der Art der
gegenwirtigcen Ionen verschieden. Mehrwertige Anionen ver-
schieben ihn nach der sauren, mehrwertige Kationen nach der
alkalischen Seite. In der Regel liegt er in der Niahe des Neutrali-
titspunktes auf der sauren Seite.

Die beobachteten Konzentrationsinderungen werden von
Bethe und Toropoff folgendermaBlen erkliart: Die Ausbildung
der elektrokinetischen Doppelschicht in den Capillaren der Mem-
branen kommt dadurch zustande, da3 in der festhaftenden Wand-
schicht eine Anreicherung von Anionen bzw. Kationen statt-
findet, wenn diese sich negativ bzw. positiv auflidt, wiahrend in
der gegeniiberliegenden Belegung in der beweglichen Fliissigkeit
eine Anreicherung von Kat- hzw. Anionen auftritt. Die Strom-
leitung wird durch Kat- und Anionen besorgt. Aber die in der
festhaftenden Wandschicht befindlichen Ionen werden eine ge-
ringere Beweglichkeit haben, als sie die Ionen in der freibeweg-
lichen Fliissigkeit haben. Es wird also die Uberfiihrungszahl, die
das Mafl der Tonenbeweglichkeit darstellt, fiir die in der Wand-
schicht angereicherten Ionen verringert gegeniiber ihrer ('ber-
fithrungszahl in freibeweglichem Wasser, und infolgedessen wird
das Verhéltnis der Uberfiihrungszahlen von Anionen und Kat-
ionen in der Membran ein anderes sein wie in der freien Losung.
Ist dies der Fall, so mull es an den Membrangrenzen gegen die
betreffende Lésung zu Konzentrationsinderungen kommen.
Denn angenommen, die Uberfithrungszahlen fiir ein Kation und
dazu gehériges Anion eines Salzes wiren in Wasser m und 1 — m,
in der Membran aber » und 1 -—n, wobei m > n sein soll, also z. B.
das Kation durch Absorption in seiner Beweglichkeit gehindert,
so werden heim Durchgang von einem Farad an die nach
der Anode zu liegende Grenzfliche m-Kationen herangefiihrt,
n-Kationen von ihr weggefithrt. Also kommt es an ihr zu einer

R
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Vermehrung der Kationen um m —n Aquivalente, wihrend an
der nach der Kathode zu gelegenen Grenzfliche n-Kationen zu —,
m von ihr weggefiihrt, also eine Zunahme um n — m Aquivalente
= — (m —mn), d. h. eine Abnahme um m —n Aquivalente auf-
tritt. Dieselbe Uberlegung zeigt, daB auch die Anionen an den
entsprechenden Grenzflaichen um die entsprechenden Betriige,
also m —n Aquivalente, zu- bzw. abnehmen. Beriicksichtigt
man noch, dafl die Stromleitung in einem in wifBriger Losung
befindlichen capillaren Diaphragma nicht nur durch die Salz-
ionen, sondern auch durch die Ionen des Wassers bewirkt wird,
so ergibt sich durch eine entsprechende Betrachtung, wie Bethe
und Toropoff zeigten, auch die experimentell gefundene Neu-
tralititsstérung sowie die elektroosmotische Wasserbewegung,
die nach Bethe und Toropoff vor allem auf Wanderung von
an Jonen gebundenem Hydratwasser beruht. Zur Erzeugung von
Konzentrationséinderungen an den Membranen ist aber, wie obige
Betrachtung lehrt, die Annahme einer capillaren wasserdurch-
trinkten Membran gar nicht notwendig. Es geniigt bereits jedes
2. Losungsmittel als Membran, indem die Wanderungsgeschwindig-
keiten der Jonen von derjenigen in der wallrigen Losung abweicht.
Nernst und Riesenfeld haben derartige Konzentrationsinde-
rungen zuerst errechnet, und Nernst hat diese Betrachtungen
zur Grundlage einer Theorie der Erregung gemacht, auf die wir
im spéteren zu sprechen kommen.

Die bei Stromdurchgang an den Phasengrenzen in der
Zelle auftretenden Konzentrationsinderungen, mit denen oft
chemische Reaktionen verkniipft sein werden, lassen eine der
angelegten EMK entgegengesetzt gerichtete entstehen, die ganz
der Polarisation entspricht, die bei Stromdurchgang durch
Elemente an der Grenzfliche von Elektrolyt und Elektrode
auftritt.

3. Umwandlung elektrischer Energie in chemische.

Die Bedingungen fiir die Umwandlung chemischer in elektrische
Energie haben wir oben besprochen. In allen diesen Fillen wird
auch durch Aufwand elektrischer Energie eine entsprechende,
umgekehrt verlaufende Reaktion zustande kommen kénnen
(Elektrolyse). Wird z. B. durch leitende Verbindung einer Wasser-
stoff- und Sauerstoffelektrode unter Bildung von Wasser ein
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elektrischer Strom erzeugt, so wird umgekehrt durch Durchleiten
eines elektrischen Stromes durch eine wifrige Losung Wasser in
Wasserstoff und Sauerstoff gespalten. Eine derartige Elektrolyse
erzeugt aber im allgemeinen durch Ansammlung von Elektrolyse-
produkten an den Elektroden eine der angelegten Spannung ent-
gegengesetzte EMK, so dal3 der Prozell zum Stillstand kommt,
wenn die EMK der Polarisation der angelegten EMK gleich ge-
worden ist. Um den Prozef trotz der Polarisation dauernd auf-
rechterhalten zu konnen, ist unter diesen Umstinden eine fiir
jeden Prozell bestimmte Zersetzungsspannung erforderlich, dic
dadurch gekennzeichnet ist, dall sic grofer ist als jede bei
dem ProzeB mogliche Polarisationsspannung. Das  Auftreten
von Polarisation kann aber mehr oder weniger verhindert
werden und dadurch auch ein ProzeB weit unterhalb seiner
Zersetzungsspannung dauernd unterhalten werden. Dies kann
erstens dadurch geschehen, dafl die Elektroden selbst die ent-
standenen Elektrolyseprodukte aufnehmen, sog. unpolarisierbare
Elektroden sind wie z. B. eine Zinkelektrode in Zinksulfat, an
der sich bei Stromdurchgang entweder Zinkionen niederschlagen
oder von der sich solche loslosen. Es kann zweitens dadurch ge-
schehen, dafl an den Elektroden sog. Depolarisatoren vorhanden
sind, die eine Ansammlung von Elektrolyseprodukten an den
Elektroden und das dadurch bedingte Entstehen einer elektro-
motorischen Gegenkraft verhindern. Es sind dies z. B. oxydierende
oder reduzierende Stoffe, die also im Falle der elektrolytischen
Wasserzersetzung an der Kathode entstehenden Wasserstoff
wegoxydieren, an der Anode entstehenden Sauerstoff wegredu-
zieren, dadurch die Entstehung einer polarisatorischen elektro-
motorischen Gegenkraft gegen die angelegte EMK verhindern
und den Fortgang des Prozesses auch bei unterhalb der Zer-
setzungsspannung liegenden angelegten Spannungen ermdéglichen.
Unter diesen Umstéinden wire es, wie Nathanson ausgefiihrt
hat, prinzipiell moglich, daf z. B. durch die oben erwahnten
Membranstrome eine elektrolytische Wasserzersetzung in der
Zelle stattfindet auch beim Vorhandensein von Spannungen,
die weit unter der Zersetzungsspannung des Wassers liegen. Der
dabei elektrolytisch gebildete Wasserstoff und Sauerstoff kénnte
auf andere organische Substanzen reduzierend bzw. oxydierend
wirken.
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II. Die Wirkung der Elektrizitat auf Protoplasma
' und Zelle,

Die Wirkungen der Elektrizitit auf die Zelle kénnen direkte
oder indirekte sein. Direkte elektrische Wirkungen nennen
wir solche, die in der unmittelbaren Umwandlung zugefiihrter
elektrischer Energie in andere Energieformen bestehen, z. B.
Kataphorese, Elektroosmose, Stromwiarme usw. Indirekte
elektrische Wirkungen nennen wir solche, die erst durch eine
direkte Wirkung der Elektrizitat ausgelost werden. Es besteht
also zwischen der Energie der elektrischen Einwirkung und der
Energie der Prozesse, die die indirekte elektrische Wirkung
darstellen, im allgemeinen keine Gleichheit oder auch nur Pro-
portionalitdt. Derartige indirekte Wirkungen bezeichnet man
bekanntlich als Reizwirkungen, und mit der Feststellung der
,»Reizbarkeit*“ als allgemeiner Protoplasmaeigenschaft charak-
terisiert man diejenige seiner Eigenschaften, die bedingt, dal}
Zufuhr oder Abgabe beliebiger Energie in der Regel neben direkten
auch indirekte Wirkungen an ihm hervorrufen.

Die allgemeinen Gesetze, die sich fiir die Beziehungen zwischen
Reiz und Reaktion bei Einwirkung der verschiedenartigsten
Reizmittel auf die Organismen ergeben haben, gelten auch fiir
die Wirkung des elektrischen Reizes auf die Zelle.

Der elektrische Reiz muf} einen gewissen Schwellenwert iber-
schreiten, bevor es zu einer merklichen Reaktion kommt. Hor-
mann bestimmte die Stromdichte, die gerade bei Nitella die
erste merkliche Reizwirkung, namlich Stillstand der Plasma-
stromung, hervorruft, zu 0,1 - 10-? Amp/cm?. Eingehendere ver-
gleichende Untersuchungen iiber die Gréfe des Schwellen-
wertes fehlen leider auf diesem Gebiete. Es wire aber von hoch-
stem Interesse, zu vergleichen, wie sich die GréBe der fiir ver-
schiedene Plasmata und fiir verschiedene Zell- und Organismen-
reaktionen festgestellten Schwellenwerte verhdlt. Moglicher-
weise wiirden sich aus einem solchen Vergleich der elektrischen
Schwellenwerte, dem richtiger die GréBe der erforderlichen Reiz-
mengen als der erforderlichen Stromdichten zugrunde zu legen
wire, wichtige SchluBfolgerungen ergeben.

Aus der Tatsache der elektrischen Reizschwelle folgt ohne
weiteres, dall auch eine Latenzzeit existieren mul. Diese wurde
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von Hormann ebenfalls fiir den plotzlich eintretenden Still-
stand der Plasmastrémung von Nitella auf Bruchteile einer
Sekunde bis 8 Sekunden festgestellt fir Reize, dic nur wenig
iber der Reizschwelle liegen. In welcher Weise sich die Grofie
der Latenzzeit mit der Intensitit des Reizes auf das Plasma &ndert
(Hyperbelgesetz ?), ist an diesem selbst noch nicht untersucht,
cbensowenig die Abhingigkeit der Latenzzeit von anderen Fak-
toren wie Temperatur usw.

Durch einen elektrischen Reiz wird die Erregbarkeit des Plas-
mas fiir folgende Reize getindert. Bei Verwendung von schwelligen
Reizen fand Hormann an Nitella, dafl der 1., auch meist 2. und
3. Reiz erst bei hoherer Stromstérke Stillstand der Plasmastromung
hervorrufen wie die folgenden. Dabei wurde nach jeder Reizung
mit der folgenden gewartet, bis nach dem Bewegungsstillstand
wieder die normale Plasmastromung sich eingestellt hatte. Bei
einer groBeren Anzahl folgender Reizausldsungen blieb dann die
Erregbarkeit konstant und maximal, um schlieBlich wieder zu
sinken (Ermiidung). Auch in der Fiahigkeit zur Summation unter-
schwelliger Reize, wie sieauBBer von Hérmann auch von Steinach
bei Nitella festgestellt wurde, kommt die Wirkung vorange-
gangener Reize auf die Erregbarkeit zum Ausdruck. Steinach
fand, dafl bei Nitella noch elektrische Reize summiert werden,
wenn ihr Intervall 6 Sekunden betrigt. SchlieBlich zeigt sich die
Anderung der Erregbarkeit auch in dem sog. Ein- und Aus-
schleichen der elektrischen Strome. Ein stirkerer clektrischer
Gleichstromreiz bewirkt beim Schliefen Stillstand der Plasma-
bewegung von Nitella an der Kathode; wahrend des Strom-
schlusses stellt sich die Bewegungstatigkeit wieder her, und beim
Offnen erfolgt Stillstand an der Anode. Jede plotzliche Intensitits-
inderung des Stromes wahrend des Schlusses, sei es Zu- oder
Abnahme, wirkt als neuer Stillstandsreiz (Becquerel). Wird aber
der Reizstrom nicht plétzlich gedffnet, sondern ganz allméahlich
auf Null verringert (Ausschleichen), so gelingt es in der Regel
jede Stillstandsreaktion zu verhindern (Hérmann). Dagegen laf3t
sich bei der SchlieBung durch ein allméhliches Anwachsen des
Stromes von unterschwelliger zu immer hoherer Stiarke (Ein-
schleichen) ein volliges Ausbleiben der Stillstandsreaktion nicht
erzielen, doch scheint auch hier die Reizstéirke an der Schwelle héher
zu liegen wie bei plotzlichem Kinsetzen der gesamten Reizstirke.
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Die Abhingigkeit der Erregbarkeit durch elektrischen Reiz
von anderen als elektrischen Faktoren ist leider fast noch gar nicht
untersucht. Einen Fingerzeig fir weitere Studien gibt hier die
Beobachtung Veltens, daf mit sehr verdiinnter Zuckerlosung
behandelte Elodeazellen sich sensibler gegen den elektrischen
Strom verhalten als vollkommen normale. Vielleicht hingt dies
damit zusammen, dall durch die Zuckerlosung die Permeabilitiat
der Zelle erhoht war und deshalb bei gleicher angelegter Spannung
infolge des geringeren Widerstandes die Stromstirke gréBer war.

Die Art der Elektrizititswirkung in der Zelle ist #uBerst
mannigfaltig. Sie hangt ab von der Dauer, Stirke und Richtung
des elektrischen Reizes und von der Natur der dem Strom unter-
worfenen Zellen. Wir kénnen 2 Hauptarten von Stromwirkungen
unterscheiden :

a) Physikalische Stromwirkungen. Darunter sollen solche Strom-
wirkungen verstanden werden, die bei jedem beliebigen mem-
branosen kolloiden System infolge des Stromdurchganges auf-
treten, z. B. Kataphorese, Elektroosmose, Konzentrationsénde-
rungen an den Membranen.

b) Vitale Stromwirkungen. Darunter sollen alle die Strom-
wirkungen verstanden werden, die mit dem speziellen Aufbau
der Zellen im Zusammenhang stehen, auch wenn es sich nicht
um Wirkungen am lebenden Plasma handelt, z. B. also auch
um Absterbe- und Desorganisationserscheinungen in den durch-
stromten Zellen.

A. Die physikalischen Stromwirkungen.
1. Kathaphorese.

Kataphoretische Wanderungen des ganzen Zellinhaltes und
einzelner seiner Bestandteile sind bereits seit langem besonders
an toten Zellen beobachtet worden. So fand Haidenhain (zit.
nach Jiirgensen), dal in Vallisneriazellen unter dem Ein-
flufl letaler Strome das Plasma sich von der Zellwand abhebt
und an der Zellwand ansammelt, die nach dem positiven Pol
zu liegt. Wechsel der Pole hat Umkehr der Bewegungsrich-
tung zur Folge, also wiederum Wanderung zum positiven Pol.
Dubois - Reymond (1860) hat Kataphorese der Starkekérnchen
in Kartoffelzellen zum positiven Pol hin beobachtet, eine Beob-
achtung, die spiater von Munk und Velten bestatigt wurde.
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Kihne beobachtete Wanderung des abgestorbenen Plasmas
von Tradescantiazellen zum positiven Pol, und zwar in den Zellen
in der Nihe der Kathode, deren urspriinglich violetter Zellsaft
durch die an der polarisierbaren Elektrode abgeschiedene Lauge
griin gefarbt war. Ob in den infolge Saurebildung rot gefarbten
Zellen an der Anode Wanderung des Zellinhalts zum negativen
Pol hin stattfand, wie es der Fall sein sollte, wenn das Plasma durch
H*-Adsorption sich dort positiv aufgeladen hat, ist von Kiithne
nicht angegeben. Velten beobachtete Wanderung des toten
Elodeaplasmas zum positiven Pol. Sehr interessant ist das Bild,
das dieser Forscher bei in Teilung begriffenen Cladophorazellen
fand. Bei diesen wird die Zellteilung dadurch bewerkstelligt, daf}
in der Mitte der zylindrischen Langszellwand ein Membranring
angelegt wird, der durch Anlagerung weiterer Schichten immer
weiter ins Innere vorspringt, um schlieBlich als kreisférmige
Platte die Mutterzelle in 2 Halften zu zerlegen. In Zellen, in denen
dieser Teilungsprozel} erst so weit fortgeschritten war, dal zwischen
beiden Tochterzellen sich noch ein kleines Loch befand, sah Velten,
wie der Inhalt aus der Zellhélfte, die nach dem negativen Pol zu
lag, bei Stromschluf} in die andere Zellhalfte hiniiber wanderte.
Beim Passieren der engsten Stelle ist entsprechend der groBten
Stromdiche daselbst auch die Geschwindigkeit der kataphorischen
Bewegung am grofiten. Beim Umpolen wandert der Zellinhalt
in die andere Zellhalfte. Aber auch bei konstantem Stromdurch-
gang findet periodisch eine gewisse Riickwanderung statt, deren
Natur noch nicht ganz geklart ist, bei der aber anscheinend
elastische Krafte eine Rolle spielen. Derartige elastische Kriifte
sind vielleicht auch von Bedeutung bei dem von allen Beobachtern
hervorgehobenen ruckartigen Zuriickprallen des gewanderten
Zellinhaltes beim Offnen des Stromes. Es ist aber den fritheren
Untersuchern entgangen, dal} die Hauptursache dieser Bewegung
in der umgekehrten Kataphorese des Zellinhaltes durch den dem
polarisierenden Strom entgegengesetzten, beim Offnen auf-
tretenden und rasch an elektromotorischer Kraft verlierenden
Polarisationsstrom liegen mufl. Thornton beobachtete, wie
Diatomeen, Bakterien aus jungen Kolonien, Hefezellen, Vaucheria-
faden, Pleurokokkus usw. kataphorisch zum negativen Pol ge-
fithrt wurden, wihrend Blut und andere tierische Zellen zum
positiven Pol wandern. Er zieht daraus den SchluB, dal} eine
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spezifische Differenz von tierischen und pflanzlichen Zellen in
ibrer verschiedenen Wanderungsrichtung bei der Kataphorese
gegeben sei. Die oben angefiihrten Beobachtungen, ferner diejenige
Bancrofts, dafl die jungen Tochterkolonien im Inneren von
Volvox zum positiven Pol wandern, sowie sein eigener Befund,
daBl Lycogala (Myxomycet) ebendorthin wandert, zeigen aber, daf3
hier von einer generellen GesetzmiBigkeit keine Rede sein kann.

Eine eingehende Untersuchung iiber die Verlagerung des
Zellinhaltes bei elektrischer Durchstromung von Wurzelzellen
der Bohne verdanken wir Meier. Die Wurzeln wurden in einer
feuchten Kammer zwischen unpolarisierbaren Elektroden durch-
stromt mit Strémen von der GréBenordnung 10-2—10-1 M.-A.
und unmittelbar darauf mit Flem mingscher Fliissigkeit fixiert.
Es zeigte sich sowohl bei Durchstrémungen unter wie iiber der
Totlichkeitsgrenze im allgemeinen eine Wanderung des Zell-
inhaltes nach dem positiven Pol. Die Wanderung ist nicht in
allen Zonen der Wurzel gleich ausgeprigt. Nach Durchstromung
mit einer Stromstérke, die erst bei 10facher Dauer totlich gewirkt
hitte, fand Meier in den Zellen unmittelbar hinter der Wurzel-
spitze und in den &lteren Zellen mit grofen Vakuolen geringe
Wirkung, in den Zellen etwa 1 mm hinter der Wurzelspitze die
stirkste Verlagerung. Meier schlieft daraus wohl mit Recht,
daB das Plasma dicht an der Wurzelspitze in einem sehr viscosen
gelartigen Zustand sei, der die Wanderung erschwere, und da@
das Ausbleiben in den groBvakuoligen Zellen darauf beruhe, dal
in diesen der groBte Teil des Stromes durch den gut leitenden
Zellsaft gehe und infolgedessen im schlecht leitenden Plasma
eine geringe Stromdichte und demnach Wanderungsgeschwindig-
keit herrsche. Der erste merkliche Effekt besteht darin, daB8 das
Chromatin zum positiven Pol zu wandern beginnt. Kurz darauf
flacht sich der Nucleolus ab. Nach Verlauf von !/, der zur Tétung
crforderlichen Zeit beginnt das Cytoplasma deutlich zum positiven
Pol zu wandern, und nach 3/, dieser Zeit sind Plasma und Kern-
substanz dort angehiuft.

Sowohl in den Versuchen Meiers wie denen friiherer Autoren,
vor allem Veltens, wurden hin und wieder Abweichungen von
der normalen Wanderungsrichtung aufgefunden, sei es, daf in
einzelnen Fillen statt Wanderung zum --Pol solche zum —Pol
auftrat, sei es, dafl ein Teil der Zellbestandteile zum positiven,
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ein anderer zum negativen wanderte. Die Wanderungsrichtung
zum positiven Pol macht die Annahme einer negativen Ladung
der wandernden Teilchen gegen den Zellsaft bzw. Wasser er-
forderlich, wie sie etwa durch Absorption von OH~ oder mehr-
wertigen Anionen bewirkt wird. In den Fillen, in denen Wanderung
zum —Pol eintritt, mull man den wandernden Teilchen positive
Lagerung zuschreiben, wie sie etwa durch H®*-Adsorption oder
durch Adsorption mehrwertiger Kationen erzielt wird. Es sind
mir indessen nur wenig Untersuchungen bekannt geworden, die sich
nither mit der Frage beschiftigen, ob in saurem Zellsaft die kata-
phorische Wanderung des Plasmas zum negativen Pol, in alka-
lischem zum positiven Pol erfolgt, und ob spezifische Zellbestand- '
teile spezifische Ladungen tragen, die eine spezifische Wanderungs-
richtung bedingen. Hardy fand keine Verlagerung des Zellkerns
und keinen Einflul auf die Kernteilungsfigur in Zwiebelwurzel-
zellen bei elektrischer Durchstromung, dagegen dehnte sich der
Kern elliptisch in Richtung der Stromlinien, seine kérnige Masse
sammelte sich am --Pol, die des Cytoplasmas am —Pol.

2. Elektroosmose.

Auch die der Kataphorese reziproke elektroosmotische
Wasserbewegung ist an Zellen beobachtet worden. Carlgreen
hat an Volvox gefunden, dall bei Verwendung hinreichend
starker Strome lebende Exemplare von Volvox aureus am
anodischen Pol zusammenschrumpfen, am kathodischen sich
vorwolben. Je langer der Strom dauert, um so deutlicher tritt
die Erscheinung, die iibrigens auch an Paramaecien beobachtet
wurde, auf. Wie sie sich mit der Leitfahigkeit des Mediums und
der Natur der anwesenden Ionen dndert, ist noch nicht untersucht.
Jedenfalls entspricht aber die beobachtete Wanderung des Wassers
zur Kathode der in den Kataphoreseversuchen als Regel be-
zeichneten Wanderung der plasmatischen Substanz zum positiven
Pol. Méoglicherweise ist an den von Carlgreen beobachteten
Erscheinungen auch Quellung und Entquellung infolge von
Konzentrationsinderungen beteiligt. Elektroosmotische Wande-
rungen scheinen auch bei einigen von Kunkel an Pflanzen be-
obachteten Widerstandsinderungen infolge Durchstrémung eine
Rolle zu spielen. Direkte Beobachtungen der durchstrémten
Zellen liegen indessen nicht vor.
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3. Konzentrationséinderungen.

Wir haben in einem fritheren Kapitel die Uberlegungen
und Versuche Bethes besprochen, nach denen es allgemein
an durchstromten Membranen zu Konzentrationsanderungen
und Neutralititsstorungen kommen mufl. Derartige Neutrali-
tatsstorungen sind von Bethe auch an Internodialzellen von
Tradescantia myrtifolia beobachtet worden. Schnitte aus
Schichten dicht unter der Stengelepidermis wurden in Ringer-
scher Losung iiber unpolarisierbare Elektroden gebriickt und
bei verschiedenen Spannungen verschiedene Zeiten hindurch
durchstromt. Jede Zelle verliert bei der Durchstrémung an
der der Anode zugewandten Seite die natiirliche violettrote
Farbe des Zellsaftes und wird dort griin, ein Zeichen von Alkali-

55F bildung, wahrend sie sich an
50 der Kathodenseite, wenn auch
45t | weniger deutlich, gegen rot ver-
# | andert als Zeichen dort auf-
35‘& % tretender Siuerung. Es handelt
o . ___. sich hier zweifellos nicht um
“@r \\\_4 94_—‘5232 """ Farbanderungen, die durch an
Z;" ; / : den Elektroden ausgeschiedene

’ Tradescanta Elektrolyseprodukte  hervorge-

S 1% 202530 35 4 0B pyfen werden. Das geht schon
Abb. 8. NZigthgghe’ Pfligers 3o aus hervor, daB die Alkali-
T bildung nach der Anodenseite

zu stattfindet und daB die Neutralititsinderung rechts und links
von je einer Querwand zwischen 2 Zellen entgegengesetzten
Charakter hat. Bei Verwendung schwacher Stréome kann man
an demselben Schnitt den Versuch bis 5mal wiederholen, bevor
infolge Absterbens der Zelle das Anthocyan des Zellsaftes aus-
tritt und dadurch die weitere Fortsetzung des Versuches un-
moglich macht. Der Beginn der Neutralitatsstorung wurde
unter dem Mikroskop verfolgt. Die beistehende Abb. 8 gibt die
Kurven fiir die Produkte £ - ¢und E2?-¢ als Ordinaten, die zu-
gehdrigen Stérungszeiten als Abscissen. Man sieht, daB sie eine
bemerkenswerte Ahnlichkeit mit den im Modellversuch an toten
Membranen erhaltenen Kurven zeigen (vgl. Abb. 6). Eine
Bestétigung und weitere Ausdehnung dieser Befunde auf andere
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Objekte wire wegen der hohen Bedeutung, die diesen Konzen-
trationsinderungen fiir die Erregung der lebenden Substanz zu-
kommen miiflte, von hiochstem Interessel).

B. Die vitalen Stromwirkungen.

1. EinfluB auf Plasmabewegung.

Bekanntlich ist in zahlreichen pflanzlichen Zellen das Proto-
plasma in rotierender oder zirkulierender Bewegung. Diese Be-
wegung wird in typischer Weise durch elektrische Reize alteriert.
Dabei hat sich als Resultat zahlreicher Untersuchungen etwa
folgendes ergeben:

a) Schwache Reize rufen Verlangsamung, stiirkere Stillstand
der Plasmabewegung hervor.

b) Nach vorausgegangener Verlangsamung kommt es in
kurzer, nach Stillstand in lingerer Zeit wieder zur Aufnahme der
Bewegung, sei es, dall der Strom geschlossen bleibt, sei es, dal} er
nach eingetretener Reaktion wieder gedffnet wird.

¢) Sehr starke Strome rufen irreversiblen Stillstand der Plasma-
hewegung hervor.

Becquerel hat die Erscheinung der Verlangsamung, des Still-
standes und der Wiederaufnahme der Plasmabewegung nach elek-
trischem Reiz zuerst an Chara festgestellt. Seine Beobachtungen
wurden von Velten bestitigt und auf andere Objekte mit Plasma-
strémung ausgedehnt. Hérmann hat dann in einer ausgedehnten
Untersuchung an Nitella unsere diesbeziiglichen Kenntnisse vertieft.

Seine Versuchsanordnung, die auch fiir kiinftige Unter-
suchungen Gutes zu leisten verspricht, war folgende: Der Objekt-
triger (Abb.9), auf dem beobachtet wurde, war durch Vaseline-
aufstriche in zwei rechteckige isolierte Hilften geteilt, die mit
Wasser benetzt waren. Der Nitellafaden lag in der Langsrichtung
des Objekttriigers quer zu dem Vaselinequerstreifen in der Mitte,
in den er mittels eines leicht aufgedriickten Deckgléschens ver-
senkt wurde. Die Tonstiefel der Elektroden beriihrten den Objekt-
triger etwa in der Mitte jeder seiner Halften. Der Reizstrom
trat also hauptsichlich an den Eintrittsstellen der Zelle aus der

1) Dabei wire auch die von Bethe an durchstrémten Nerven fest-
gestellte Differenz in der Farbbarkeit an Anoden- und Kathodengegend
zu beriicksichtigen, die der Autor ebenfalls auf polarisatorische Anderungen
der [H'} zuriickfiihrt.
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Vaseline in die Zelle ein und aus ihr aus. Physiologische Anode
und Kathode waren also bekannt, und der Strom hatte in der
ganzen durchflossenen Strecke zwischen Anode und Kathode
etwa gleiche Dichte. Er wurde durch einen 2-V-Akkumulator
geliefert, der durch einen Rheostaten von 10 000 £2 kurzgeschlossen
war. Von diesem wurde durch Laufstopsel abgezweigt und iiber
eine Wippe den Elektroden zugeleitet. Bisweilen wurde auch mit
Induktionsschligen gereizt.

Bei Reizen dicht iiber der Reizschwelle erfolgt plétzlicher
Stillstand der Plasmabewegung in der ganzen Zelle, also an Kathode
und Anode. Von einer Verlangsamung der Plasmabewegung,
wie sie bei anderen Ob-
jekten von anderen Au-
toren ziemlich allgemein
gefunden wurde, berich-
tet Héormann nichts,
so daf} ich die Antwort

s

= auf die Frage offen lassen
mul}, ob auch Nitella bei
2Volt hinreichend schwachen

Reizen eine Verlang-

8 il a-
Abb. 9. Nach Hormann, Studien iiber die samung der P a;rln 2
Protoplasmastrémung. bewegung erkennenlat,

oder ob das erste Zeichen
der Reaktion stets Stillstand derselben ist. Bei stdrkeren Reiz-
stromen bewirkt Schliefung Stillstand nur an der Kathodenseite,
die Anodenseite bleibt scheinbar unverindert. Offnung des Reiz-
stromes bewirkt Stillstand an der Anode, an der Kathode nimmt
die Stromungsgeschwindigkeit wieder zu. In diesen Beobach-
tungen treten uns zum ersten Male polare Wirkungen des Stromes
auf das Plasma entgegen, die uns noch im folgenden bei den
elektrotaktischen, -tropistischen und -nastischen Reaktionen
iiberaus hiufig begegnen werden und die auch in der tierischen
Physiologie zu den charakteristischen Wirkungen des elektrischen
Stromes gehéren. Als Analogon zu den unter das sog. Pfliger-
sche Gesetz fallenden polaren Erscheinungen am Nervmuskel-
priaparat sieht auch Hérmann seine Befunde an.
Es handelt sich bei diesem Gesetz um folgenden Tatbestand.
Sendet man durch den Nerven cines Nervenmuskelpriparates
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einen Strom in auf- und absteigender Richtung, d. h. in der Rich-
tung von dem Muskel weg bzw. auf ihn zu (Abb. 15), so erhilt man
je nach der Stirke des verwendeten Stromes folgende Ergebnisse:

Stadium und Aufsteigender Strom Absteigender Strom
Stromstiirke SchlieBung | Offnung SchlieBung E Offnung 7
I Schwach Zuckung | Ruhe Zuckung ' Ruhe
IT Mittel Zuckung . Zuckung Zuckung | Zuckung
IIT Stark Ruhe ! Zuckung Zuckung  Ruhe

Diese Befunde werden so gedeutet, dall bei der Schliefung
nur an der Kathode eine Erregung eintrete. Die bei der Schlieflung
schwacher und mittlerer Strome auftretende Kathodenerregung
bewirke SchlieBungszuckung. Bei der Offnung trete an der Anode
Erregung ein, die man als Erregung durch die Kathode des Pola-
risationsstromes auffassen konne. Bei schwachen Stromen (I)
reiche diese Offnungserregung noch nicht hin, um Offnungs-
zuckung hervorzurufen, dazu bediirfe es Strome mittlerer Inten-
sitat (L1). Bei starken Strémen bewirke die Anode eine Depression ;
man erhalte in diesem Falle, dem 3. Stadium des Pfliigerschen
Zuckungsgesetzes (ILI) fiir den aufsteigenden Strom keine Schlie-
Bungs- fiir den absteigenden keine Offnungszuckung, da die von
der Kathode des Reiz- bzw. Polarisationsstromes ausgehende
Krregung nicht iiber die unter Depression stehende Anode hinweg
zum Muskel sich ausbreiten konne. Den durch den Stromdurch-
gang an der Kathoden- bzw. Anodengegend erzeugten Zustand
bezeichnet man als Kat- bzw. Anelektrotonus.

Hoérmann will seine Ergebnisse an Nitella so aufgefaBt wissen,
daBl bei schwachen Reizen entsprechend dem 2. Stadium des
Pfliigerschen Gesetzes die von der Kathode ausgehende Erregung
noch dic Anode iiberschreiten kann und es infolgedessen zum
Stillstand der Stromung in der ganzen Zelle kommt, wihrend bei
stirkeren Reizen entsprechend dem 3. Stadium des Pfliiger-
schen Gesetzes der an der Anode auftretende Anelektrotonus die
Erregbarkeit dort so herabsetzt, dafi die Erregung nicht mehr
iiber dic Anode hinweggeleitet werden kann. Wihrend des Strom-
schlusses stellt sich nach Hérmann zwar an der Kathode wieder
die zum Stillstand gekommene Plasmabewegung ein, jedoch nicht
in ihrer urspriinglichen Stirke, so dal er von einer Dauereregung
durch den Katelektrotonus spricht. In den fritheren Arbeiten, z. B.
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bei Becquerel, wird jedoch fiir Chara die Herstellung der normalen
Bewegungstitigkeit des Plasmas bei dauerndem StromschluBl an-
gegeben. Dieser Punkt bedarf also weiterer Klarung. Bemerkens-
wert sind auch einige Angaben H6érmanns iiber eine gewisse
Unabhéngigkeit von Kat- und Anelektrotonus. Wahrend im all-
gemeinen eine bestimmte Reizstdrke sowohl an der Kathode beim
SchlieBen wie an der Anode beim Offnen Stillstand hervorruft,
gelangten auch Fille zur Beobachtung, bei denen beim SchlieSen
keine Reaktion, aber beim Offnen ein iiber die ganze Zelle sich
ausbreitender Stillstand eintrat. Umgekehrt zeigten sich Fille.
bei denen zwar bei einer gewissen Stromstirke Stillstand an der
Kathode beim SchlieBen, jedoch erst bei einer viel héheren Reaktion
beim Offnen statthatte. Erwihnt sei noch, daB bei Verwendung
sehr schwacher Reize von Velten an Vallisneria und Elodea Be-
schleunigung von Protoplasmabewegung beobachtet und als
Wirkung von Temperatursteigerung infolge Stromdurchganges
gedeutet wurde. Ein exakter Nachweis fiir diese Deutung ist
jedoch nicht gebracht, und die Moglichkeit, dall es sich auch hier
um eine direkte Reizwirkung des elektrischen Stromes handelt,
scheint noch nicht ausgeschlossen.

Da die Beobachtungen der genannten und anderer Autoren
an den verschiedensten Objekten (Chara, Elodea, Vallisneria,
Tradescantia, Cucurbita, Urtica usw.) iiber Verlangsamung bzw.
Stillstand von Plasmabewegung nichts prinzipiell Neues bringen,
vielmehr sogar die Befunde Hérmanns iiber polare Strom-
wirkung noch einer Erweiterung auf andere Objekte bediirfen,
soll hier auf diese Untersuchungen nicht niher eingegangen werden.
Dagegen sind noch eine Reihe weiterer tiefgreifender Elektrizitits-
wirkungen auf das Plasma festgestellt worden, die wir nach einer
Schilderung Veltens an den Haarzellen von Cucurbita Pepo
erliutern wollen. Diese Zellen zeigen ein in zirkulierender Be-
wegung befindliches Plasma, das teils als Wandbelag, teils in
Form von den Zellsaft durchziehenden Stringen verteilt ist. Das
Plasma 14t schon durch sein optisches Verhalten Zusammen-
setzung aus zwei verschiedenen Schichten erkennen, einer plasma-
reicheren, dunkleren, kérnigeren und einer wasserreicheren, helleren,
byalinen. In der plasmareichen Schicht befinden sich die Kérnchen
in Ruhe, sowie aber Koérnchen aus dieser Schicht in die wasser-
reiche, offenbar viel weniger viscose Schicht gelangen, zeigen



Die vitalen Stromwirkungen. 33

sie lebhafte Brownsche Bewegung. ,,LaBt man‘, schreibt Velten,
»einen schwachen Induktionsstrom durch die Zelle gehen, so ist
die erste Wirkung die, dal eine groe Anzahl von Kérnchen an-
fangen, Molekularbewegung zu zeigen. Zu gleicher Zeit wird die
Stromung verlangsamt. Ist die Einwirkung etwas stérker, so
treten zundchst an verschiedenen Stellen Anschwellungen auf;
der Plasmafaden erscheint alsdann varikgs. Die Anschwellung
kann bestehen in einer kugligen Auftreibung, oder es konnen feine
Fiden aus dem Strange hervortreten. UberlaBt man das Objekt
der Ruhe, so kénnen die Fortsitze wieder eingezogen werden und
die regelmiBige Stromung kann wiederum beginnen.‘

Die Anschwellungen beruhen, wie die Beobachtung Iehrt,
in erster Linie auf weiterer Wasseraufnahme der helleren wasser-
reichen Plasmapartien. Unter Umstdnden geht diese so weit,
dafl die angeschwollene Stelle sich verbreitert, vollstindig
vom Plasmastrange abschniirt und nun frei im Zellsaft herum-
schwimmt als Kugel mit dichter Membran und waBrigem Inhalt.
Diese Kugeln schwellen entweder weiter an und zerplatzen dann
oder sie kontrahieren sich unter dem dauernden Einflu8 des elek-
trischen Stromes. Dieser Einflul bewirkt bei weiterer Dauer eine
Aufquellung der ganzen inneren Plasmamasse, die an den Wand-
belag angeschwemmt wird, der sich schlieflich als Zeichen des
endgiiltigen Todes kontrahiert. Das Protoplasma wird nach dem
positiven Pol kataphorisch gefithrt, und schlieBlich kann man
nur noch an einzelnen kleineren Plasmateilchen Rotationen beob-
achten, deren physikalische Natur noch nicht geklirt ist.

Ganz @hnliche Erscheinungen beobachtet man an den Haaren
von Tradescantia. Die Zellen der Staubfadenhaare dieser Pflanze
fithren, an einem protoplasmatischen Wandbelag ansetzend, zahl-
reiche netzformig in violettem Zellsaft ausgespannte Protoplasma-
stringe. Sowohl im Wandbelag wie in den einzelnen Stringen
bemerkt man Strémungen des Plasmas, die oft in ein em Strange
nach entgegengesetzten Richtungen verlaufen. Die Folge davon
ist eine fortwihrende Verédnderung der Gestalt des Plasmanetzes.
Velten hat in eleganter Weise die Wirkung des elektrischen
Stromes in einer solchen Haarzelle lokalisiert, indem er als eine
Elektrode die Spitze einer an die Zellwand gelegten Nadel benutzte.
Bei Verwendung eines hinreichend schwachen Induktionsschlages
trat nur an der in unmittelbarer Nahe der Nadelspitze befind-

Stern, Elektrophysiologie der Pflanzen. 3
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lichen Plasmastelle als der Stelle gréfter Stromdichte Bewegungs-
stillstand auf. Es folgte Vakuolenbildung, Auftreibung des Plas-
mas und gleichzeitig lebhafte Molekularbewegung an dieser Stelle.
Infolge des lokalen Stillstandes und der Zufuhr neuen Proto-
plasmas aus dem noch beweglichen Teil kommt es zur Klumpen-
bildung. Nach kurzer Zeit verschwinden jedoch die Vakuolen
und Auftreibungen wieder, und das Plasma bietet ein normales
Aussehen in der ganzen Zelle. Geht man von einer gerade in Ruhe
befindlichen Zelle aus, so kommt es nach Kiithne zu einem Zu-
sammenflieBen von Klumpen und Blaschen in der Richtung auf
die stirkste Stromdichte, und diese Bewegung scheint als Reiz
fir die Aufnahme der normalen Zirkulation zu wirken. Wenn
auch hier wie bei den Versuchen Veltens an Cucurbita polarisier-
bare Elektroden benutzt wurden, so geht doch aus Beobachtungen
Kithnes an Tradescantia hervor, dal} sich die Erscheinungen
im Prinzip ebenso abspielen, wenn keine Siure- oder Alkali-
bildung von den Elektroden her in Frage kommt. Der Zellsaft
von Tradescantia fithrt nimlich Anthocyan, das ein empfind-
licher H*-Indicator ist, und Kihne konnte die geschilderten
Wirkungen auch in solchen Zellen nachweisen, deren unverianderte
Farbung anzeigte, dafl Saure- oder Alkaliwirkung nicht ihre Ur-
sache war. Allerdings bedarf nach den erwéhnten Untersuchungen
Bethes an Tradescantia (Séure- und Alkalibildung an den Quer-
membranen auch bei Verwendung unpolarisierbarer Elektroden)
die Frage einer erneuten Untersuchung, die méglicherweise ergibt,
daB die charakteristischen Elektrizitatswirkungen gerade durch
notwendig mit dem Stromdurchgang verbundene [ H* |- Anderungen
am Plasma hervorgerufen werden.

Gardiner reizte Faden von Mesocarpus pleurocarpus mit
Induktionsschligen. Ein einzelner Induktionsschlag bewirkte
Kontraktion des Protoplasmas an den Querwinden der Zellen,
so daB dort das Protoplasma konkav ins Zellinnere einsprang,
wahrend ein linsenférmiger Raum rechts und links von der ge-
meinsamen Querwand je zweier Zellen von Wasser erfiillt wurde.
Bei stirkeren Schligen kommt es auch zur Abhebung des Proto-
plasmas von den Lingswiinden. Gardiner gibt an, dal pl6tzliche
Belichtung, Temperatursteigerung auf 45—50° und der Reiz ge-
wisser Gifte entsprechende Kontraktionen hervorruft. Er deutet
diese Kontraktionen als aktive protoplasmatische Reizbewegungen,
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die den Muskelkontraktionen analog seien. Es ist aber aus Gar-
diners Angaben nicht klar ersichtlich, ob es sich um reversible
oder irreversible Kontraktionen handelt, was natiirlich fiir ihre
Deutung von grundlegender Bedeutung ist. Im letzteren Falle
kann es sich, da infolge der beim Absterben eintretenden Durch-
lassigkeit der Membran ein starker osmotischer Gegendruck nicht
zu iberwinden ist, sehr wohl um eine mit der Koagulation des
Protoplasmas einhergehende Schrumpfungserscheinung handeln.
Indes nach den Angaben Gardiners iiber die kontraktive Wir-
kung plétzlicher Belichtung und anderer Reize sollte man eher
annehmen, daf} es sich um eine reversible Reizerscheinung handelt.
Ist dies der Fall, so bedarf die Frage nach der Energiequelle fiir
den Eintritt und die zeitweise Aufrechterhaltung des kontrahierten
Zustandes einer eingehenden Untersuchung, die vom Standpunkt
der erklirenden wie vergleichenden Physiologie von hdchstem
Interesse wire.

Geht man zu Stromstirken iiber, die irreversible Verdnde-
rungen und damit den Tod hervorrufen, so kann man nach den
Beobachtungen Klemms verschiedene Formen der Desorgani-
sation unterscheiden Bei Tradescantia wolbt sich die innere
Plasmamembran in den Zellsaft vor, und zwar an einzelnen Stellen,
an denen sich Vacuolen bilden. Indem diese sich vergréfern,
l6sen sie sich vom wandsténdigen Plasma los und wandern in
den Zellsaftraum, in dem so schlieBlich eine Anzahl gréfierer und
kieinerer Plasmakugeln liegen mit je einer Haupt- und zahl-
reichen kleinen Vakuolen. Die Vakuolenwinde sind lebend,
zeigen oft Plasmastromung, wihrend das wandstindige Plasma
und einzelne ins Innere gelagerte Plasmaschlieren absterben.
Manchmal verlduft der ProzeB auch so: Das Protoplasma quillt,
die duBere Wandschicht 16st sich wie bei einer Plasmolyse mehr
oder weniger von der Zellmembran ab, im Plasma bilden sich
Vakuolen. Wihrend deren Winde lebend bleiben, stirbt das
iibrige Plasma ab, so dafl das Bild schlielich dasselbe ist wie im
ersten Falle. SchlieBlich kann drittens nach plasmolyseahnlicher
Protoplastenablosung infolge Quellung die innere Plasmamembran
gegen den Zellsaftraum hin platzen, und, wihrend das kornige
abgestorbene Plasma sich im Zellsaft verteilt, bilden sich einige
vakuolige Kugeln. Die &uflere Plasmamembran bleibt dagegen
zuniichst wenigstens leben und kann sich allméhlich wieder voll-

3%
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kommen der Zellwand anlegen. Diese Beobachtung ist deshalb
von Interesse, weil sie zeigt, dal auch die duflere Hautschicht des
Plasmas bis zu demselben Grade einer selbstindigen Existenz
fahig ist, wie dies von der inneren seit den Untersuchungen
de Vries’ allgemein bekannt ist und damit einen gewissen Beweis
fir die Existenz einer optisch nicht als different erkennbaren
Membran liefert. Erwihnenswert ist ferner noch, dafl vor Ab-
sterben der Zelle der Kern unter Kugligwerden besonders stark
quillt und, wie aus der Farbstoffspeicherung zu ersehen ist, friiher
als das Cytoplasma abstirbt. Auch bei anderen Objekten findet
Klemm #dhnlichen Verlauf des Absterbens nach letalem, elek-
trischem Reiz, vor allem weitgehende schaumige Vakuolisierung.

Es eriibrigt sich, auf weitere dhnliche Beobachtungen iiber
Elektrizitatswirkung auf das Plasma anderer Objekte einzugehen,
wie man sie z. B. bei Briicke, Kiithne und Velten findet. Bevor
wir aber die bisher beschriebenen Verinderungen niher analy-
sieren, miissen wir noch die dhnlichen Befunde am unbehiuteten
Plasma bei Myxomyceten besprechen. Kiihne hat sie zuerst
an Didymium studiert. Das Plasmodium von Didymium besteht
aus einem Netz von Plasmastringen. An den Stringen ist eine
hyaline Randschicht und eine kornerreiche in stindigem, mehr oder
weniger lebhaftem FlieBen befindliche Achsenschicht zu unter-
scheiden. Nach der Peripherie des Plasmodiums hin kommt es
durch Verbreiterung und Verschmelzung einzelner Bander zur
Bildung einer durchlécherten Platte mit gewulstetem Rand. An
dieser Platte ist die hyaline Schicht sehr schmal, oft kaum nach-
weisbar, dagegen ist hier die Plasmastrémung auBerordentlich
lebhaft. Bei kurzem Tetanisieren mit schwachen Induktions-
schligen an einem Plasmodium, dessen beide Enden auf die in
4 mm Abstand befindlichen Platinelektroden gekrochen waren,
fand Kiihne an den Réndern der Elektroden mit Verbreiterung
verbundene Verkiirzung der Plasmastringe, Knorrigwerden und
Abreiflen einzelner Stringe, Austritt von Blasen und Stillstand
der Kérnchenbewegung. Nachdem die Plasmodien sich in einer
feuchten Kammer erholt hatten, zeigten sie ganz normales Aus-
sehen und Bewegung. Bisweilen beobachtete er auch Umkehr
der Stromungsrichtung in den Plasmafiden und bei der Kontrak-
tion der relativ kérnerfreien Randsubstanz einen Ubertritt von
Koérnchen aus ihr in die kornige Achsensubstanz oder auch das
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Aussenden von keulenférmigen Hervorwolbungen aus der Achsen-
substanz in den hyalinen Rand. Mit Gleichstrom findet Kiithne
beim SchlieBen und Offnen oder beim Umpolen an beiden Polen
kurzdauernde, schwache Kontraktionserscheinungen, die sich auch
auf die nicht direkt mit den Elektroden in Berithrung stehenden
Teile erstreckten. AuBerdem trat kataphorische K&rnchen-
stromung vom negativen zum positiven Pole auf. Wahrend der
Dauer des Stromes zieht sich das Plasma am negativen Pol stark
zusammen und wird unter Austritt von kérnchenfithrenden
Blasen zerstort, wihrend sich am positiven Pole nur kuglige Auf-
treibungen entwickeln unter Griinfarbung der Kérnchen, mit denen
sie vollgepfropft sind. Alle Versuche Kiihnes sind mit polarisier-
baren Elektroden ausgefiihrt und schliefen daher die Moglichkeit
einer Mitwirkung von an den Platinelektroden sich bildenden
Polarisationsprodukten (Saure, Alkali) auf die beobachtete Ver-
anderung nicht aus. Aber die spiateren Untersuchungen Ver-
worns mit unpolarisierbaren Elektroden zeigen im wesentlichen
das gleiche Bild.

Untersucht wurden von Verworn vor allem Pelomyxa und
Aethalium. Das Plasmodium von Pelomyxa ist ein eiformiges
Protoplasmakliimpchen, das durch Sand, Schlamm und stark
lichtbrechende normale Inhaltsbestandteile, sog. (lanzkérper,
undurchsichtig ist, mit Ausnahme seiner dullersten Randpartie.
Schwache, lokale Reize (Licht-, Wirme-, mechanische) bewirken,
lokal angewendet, langsames Zuriickziehen der gereizten Korper-
stelle, auf den ganzen Korper einwirkend Kugligwerden des
Plasmodiums. Starke Reize bewirken, allseitig einwirkend, schnelles
Kugligwerden und gleichzeitig infolge Zerfalls der &ufleren Plasma-
schicht Austritt des kornigen Inhalts an der ganzen Oberfliche.
Bei lokaler starker Reizung tritt lokaler Zerfall des Randplasmas
und der Austritt des Korperinhalts an der Reizstelle oft schon auf,
bevor die Abrundung des Plasmodiums eingetreten ist. Ahnliche
Wirkung ruft auch der elektrische Strom hervor. Beim Schliefen
eines Gleichstroms tritt Zerplatzen an der Anodenseite auf, schreitet
wahrend der Dauer des Stromschlusses nach der Kathode zu fort,
wo sich zunichst das noch unversehrte Plasma sammelt, um
schlieBlich ebenfalls zerstért zu werden. Die Fortpflanzungs-
geschwindigkeit der Reizwirkung von der Anode aus nimmt mit
deren zunehmender Ausbreitung ab. Sie betriigt an der Reiz-
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schwelle von der Anode bis zur Kathode etwa !/,—3/, Minuten,
bei stirkeren Reizen viel weniger. An der Kathode tritt im Moment
der SchlieBung keinerlei merkliche Reaktion ein. Wird der Strom
gedffnet, wenn die Erregung noch nicht zu weit fortgeschritten
ist, so hért der ZerfallsprozeB an der Anodenseite sofort auf,
wihrend an der Kathode Plasma kornig hervorquillt. Bei er-
neutem Schliefen bedarf es eines stirkeren Stromes als des ur-
spriinglichen, um Erregung hervorzurufen, es ist also durch den
ersten Reiz die Erregbarkeit herabgesetzt. Derjenige Teil des
Plasmodiums, der die Reizung iiberlebt hat, nimmt nach einger
Zeit wieder scharfe Umrisse an und lebt normal weiter.

Auffalligerweise tritt bei Verwendung einzelner Induktions-
schlage bei Pelomyxa nur Kathodenerregung ein. Es erklart sich
dies daraus, daBl bei einem einzelnen Induktionsschlag, der ja
einen sehr kurz dauernden Gleichstrom darstellt, die SchlieBfungs-
erregung nicht Zeit hat zur Entwicklung zu kommen, so dafl nur
die Wirkung der Offnung, d. h. des Aufhérens des Induktions-
schlages, zur Geltung kommt. Dies ergibt sich zweifellos, wenn
man durch eine geeignete Vorrichtung GleichstromstéBe von
variabler Dauer auf Pelomyxa wirken liBt. Verworn erzielte
diese variable Dauer durch wechselnde Zeit, wihrend welcher
zwei Kontakt gebende Drihte sich beriihrten. Die kiirzesten
StromstoBe gaben iiberhaupt keine Erregung, etwas langere gaben
nur die der Offnung entsprechende Kathodenerregung, noch
etwas lingere schwache Anodenerregung, die der Schliefung des
Stromes, und sofort darauf folgende Kathodenerregung, die der
Offnung des Stromes entsprach. Wird die Dauer des Stromes
noch gréfer gewihlt, so erhalt man die normale AnodenschlieBungs-
erregung und Kathodenéffnungserregung. Bei sehr langen Stromen
blieb die Kathodenéffnungserregung aus, offenbar weil die Erreg-
barkeit durch die Stromdauer herabgesetzt war.

Sehr dhnliche Erscheinungen wie an Pelomyxa beobachtete
Verworn an Aethalium septicum. Ein etwa 1 mm grofes Stiick
des Plasmodiums wurde aus einem Strang herausgeschnitten und
in Wasser gereizt. Bei der SchlieBung von Gleichstrom trat an
der Anode kérniger Zerfall, bisweilen verbunden mit dem Aus-
treten von blasigen Protuberanzen, auf, an der Kathode gar keine
Reaktion. Dieser Zerfallsprozell schreitet wiahrend der Dauer
des Stromschlusses bis zur Kathode fort. Wird vorher der Strom
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geoffnet, so hort der Zerfall auf, und unter AbstoBung der zer-
storten Plasmamassen nimmt der lebende Rest wieder scharfe
Umrisse an, wie sie vor Beginn des Versuches vorhanden waren.
An der Kathode tritt hier beim Offnen keine Reaktion ein. Die
im Plasmodium vorhandene Ko&rnchenstromung kommt bei
Stromschlufl mehr oder weniger schnell zum Stillstand, wird aber,
vorausgesetzt, dall schwache, nicht zerstérende Reizstrome be-
nutzt werden, nach einiger Zeit wieder aufgenommen, ohne daf}
eine Beziehung zwischen ihrer Richtung und der Richtung des
Reizstromes besteht.

Versuchen wir, das Gemeinsame aus all den geschilderten
Plasmaverinderungen infolge elektrischer Reize herauszuheben,
so kommen wir zu der etwas paradoxen Formulierung, dafl dies
Gemeinsame in dem Fehlen einer fiir alle Objekte bei einer be-
stimmten Reizstirke allgemein auftretenden Wirkung besteht.
Wir beobachten Auftreten oder Verschwinden, Beschleunigung
oder Verlangsamung aller Art Plasma- und Kdérnchenbewegung,
Quellungen und Entquellungen, Expansionen und Kontraktionen,
Koagulationen und Peptisationen, Fiallungen und Losungen,
Verschwinden und Auftreten von Granulationen, Entmischungen
und Mischungen (Vakuolisierung und Verschwinden derselben),
Viscositdtszu- und abnahmen, kurz alle mdéglichen Verénde-
rungen, die berhaupt an einem komplizierten kolloiden System
auftreten koénnen. Dies ist auch durchaus verstindlich, wenn
man bedenkt, wie fein abgestimmt auf relative und absolute
Konzentrationen der anwesenden Ionen der Zustand der ver-
schiedenen Kolloide und Kolloidsysteme auch im Reagensglas
ist. Da das Plasma jeder Art, ja jeder Zelle in verschiedenen Zu-
stinden, ein verschiedenes hochkompliziertes Kolloidsystem
darstellt, die Wirkung des elektrischen Stromes aber in Verschie-
bungen und damit verbundenen Konzentrationsinderungen der
im Plasma, Zellsaft und AuBenmedium vorhandenen Ionen be-
steht, so kann die Mannigfaltigkeit der auftretenden Erschei-
nungen je nach der Art der Zelle, nach ihrem Zustand, nach der
Stirke, Dauer und Verzweigung des elektrischen Reizstromes
nicht wundernehmen.

Wenn aber auch sicherlich die Wirkungen der elektrischen
Durchstréomung auf das Plasma #uBerst mannigfaltig sind, so
kann nicht verkannt werden, daB durch Anwendung kolloid-
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chemischer Gesichtspunkte auf diesem Gebiete eine weit groflere
Ubersicht und Einsicht in die obwaltenden Verhéltnisse gewonnen
werden konnte, als dies auf Grund jener zahlreichen Untersu-
chungen, die wir kennengelernt haben, bis jetzt der Fall ist. Denn
diese Untersuchungen stammen zum groBten Teil aus friiheren
Jahrzehnten, in denen es eine Kolloidchemie noch nicht gab und
eine kolloidchemische Fragestellung, die sich heute beim Lesen
jener Berichte allenthalben aufdrangt, nicht zur weiteren Klarung
der Sachlage anregen konnte. Hier liegt noch ein weites Feld
fiir kiinftige Forschungen vor, zu dessen Bearbeitung bis jetzt
nur wenige Ansitze vorliegen, die dringend einer weiteren exten-
siven und intensiven Erweiterung bediirfen.

Da ist vor allem eine nachgelassene Arbeit von Greeley zu
erwihnen, die sich freilich in der Hauptsache mit Paramécien
beschiftigt, die aber ihres iiberaus anregenden, wenngleich wenig
kritischen Inhalts wegen auch in einer pflanzlichen Elektro-
physiologie nicht tibergangen werden kann. Greeley sucht den
allgemeinen Gedanken, dafl die Wirkungen des elektrischen Stro-
mes auf die Zellen Wirkungen von Konzentrationsinderungen
von Ionen auf ein kolloides System sein miissen, durch eine spezielle
vergleichende Untersuchung von Ionen- und Stromwirkungen
experimentell zu demonstrieren. Er untersucht Paramécien in
Losungen verschiedener Elektrolyte und findet, dal man nach
ihrer Wirkung zwei Gruppen von Ldsungen unterscheiden muf,
nidmlich solche, die das Plasma verfliissigen, und solche, die es
verfestigen. Verfestigend wirken Siuren und alle Salze mit
kolloidaktiven, besonders mehrwertigen Kationen, verfliissigend
die Laugen und Salze mit kolloidaktiven, besonders mehrwertigen
Anionen. Diese Wirkungen treten an Paramicien in normaler,
alkalischer Kulturflissigkeit auf. Wird die Losung neutralisiert
und nachher sauer gemacht, so tritt zunéchst eine Indifferenz ein,
indem sowohl Kationen wie Anionen koagulierend oder verfliis-
sigend wirken kénnen, und nachher eine ziemlich ausgesprochene
Umkehr, indem nunmehr die Anionen in der Regel koagulieren
und die Kationen verfliissigen. Bei Stromdurchgang durch in
Gelatine eingebettete, also unbewegliche Paramécien ergab sich
nun, dafl an der der Anode zugekehrten Seite die Paramicien
verfestigt waren, an der der Kathode zugekehrten verfliissigt.
Dies fiithrt Greele y darauf zuriick, da die zur Kathode wandern-
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den Kationen bei ihrem Auftreffen auf die anodische Seite der
Paramicien denselben EinfluBl ausiiben miissen, wie ihn die Kat-
ionen auch in seinen Elektrolytversuchen ausgeiibt haben,
namlich verfestigen, wahrend die zur Anode wandernden Anionen
beim Auftreffen auf die kathodische Seite den Elektrolytversuchen
entsprechend verfliisigen miissen. Die Erklirung Greeleys,
die nur die Zuwanderung, nicht aber die Abwanderung von Ionen
beim Stromdurchgang an den Membranen beriicksichtigt, ist
nicht haltbar. Seit den Untersuchungen Bethe und Toropoffs
wissen wir aber, dal an den Membrangrenzen Konzentrations-
anderungen von Neutral-, H*- und OH ™ -Ionen stattfinden miissen,
und wir miissen annehmen, dal diese es sind, die die im Strom-
gefille beobachteten Verinderungen des Plasmas hervorrufen.
Diese Verdnderungen sind als Verfliissigung an der kathodischen,
Verfestigung an der anodischen Seite von Greeley freilich viel
zu einseitig charakterisiert, ohne dall der oben geschilderten
auBerordentlichen Mannigfaltigkeit des diesbeziiglichen Versuchs-
materials Rechnung getragen wire.

Die von Greeley durch mikroskopische Beobachtung fest-
gestellte Viscositatsinderung des Plasmas bei Durchstrémung,
bei der es sich anscheinend grofenteils um pré- oder postmortale
Vorginge handelt, ist fir lebende pflanzliche Gewebe von
Bersa und Weber festgestellt worden. Als MaB der Viscositdt
diente die Wanderungsgeschwindigkeit von Stirkekérnchen im
Plasma der Starkescheidezellen von Phaseolus multiflorus unter
dem Einflul von Zentrifugalkraft. Es ergab sich eine betricht-
liche Viscositdtssteigerung unter dem EinfluB der Durch-
stromung, da selbst bei einer Zentrifugierungsdauer, die etwa
dreimal so lange wiahrt, als diejenige, welche zur Verlagerung
der Statholiten normaler Zellen geniigt, keine Verlagerung er-
folgt. Nach einer FErholungszeit von 20—40 Minuten tritt
Viscosititsabnahme ein, und der frithere normale Viscositits-
grad wird annahernd oder voéllig erreicht. Verwendet wurden
Durchstrémungen zwischen etwa 0,1—10 M.-A. Bei den hichsten
Stromstiirken geniigten einige Sekunden, bei den niedrigsten
erst einige Minuten Stromdauer zur Erzielung des Effektes.
Es wire von hohem Interesse, wenn sich in derartigen Ver-
suchen auch polare Wirkungen und Viscositdtsminderungen
zeigen lieBen.
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Die Arbeit Bersas und Webers zeigt bereits, wie man Strom-
wirkungen auf das Plasma auch durch Indizien erschliefen kann,
selbst wenn sie durch direkte Beobachtung nicht oder nur schwierig
nachgewiesen werden kénnen. Zu derartigen Verdnderungen ge-
horen auch die Permeabilitdtsinderungen, die das Plasma unter
dem Einflusse des elektrischen Stromes erfahrt.

K6 vessi site in Porzellanschalen auf mit destilliertem Wasser
iiberschichtetem Filtrierpapier Weizenkorner aus und legte an
Platinelektroden, die in 7 cm gegenseitiger Entfernung auf das
Filtrierpapier aufgelegt waren, 110 V. Der Strom, iiber dessen
Stirke und Dichte Angaben fehlen, wurde in 6 Versuchen durch-
geschickt, und zwar je 1, 2, 4, 8, 16, 32 Tage lang. Nach jedem
Versuche wurde die Leitfihigkeitszunahme -des destillierten
Wassers gemessen und mit der von undurchstrémten Kontroll-
schalen mit Weizenkérnern verglichen. Hier seien Koévessis
Zahlen fiir den 6. Versuch wiedergegeben, bei dem nach 1, 2, 4, 8,
16, 32 Tagen die Leitfihigkeit gemessen wurde.

L. Durchstromt. II. Kontrolle.

Tage Widerstand des Wassers Widerstand des Wassers

0 1275700 275 700

1 14 390 90 000

2 12 989 56 670

4 10 704 56 000

8 11739 56 000
16 12 222 56 000
32 ; 14 096 56 000

Es hat also bereits nach eintigiger Durchstrémung eine sehr
erheblich stirkere Exosmose stattgefunden als im Kontroll-
versuch, ein Zeichen erhohter Permeabilitit, und dies Ergebnis
zeigten alle Versuche. Aus der Bemerkung Ko6vessis, dal sich
wahrend der Durchstromung das Langenwachstum in dem MaBe
verringerte, wie Stoffe aus dem Keimling herausdiffundierten,
geht hervor, daB zumindest nach eintagiger Durchstrémung
die Stromwirkung noch weit von letaler entfernt gewesen sein
muf}, ebenso aus seiner Bemerkung, daf} sich bei Analyse an der
Kathode K*, Cat*, Fet*** und an der Anode PO,~ ~~, SO, ",
NO,~ sowie nach — also erst nach! — 4 bis 8 Tagen Eiweillstoffe
fanden.

Auf einem anderen Wege kommen Bose und Koketsu zur An-
nahme von Permeabilititserh6hungen infolge elektrischen Reizes.
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Bose nahm einige Zentimeter lange, gelenklose Stengelstiicke
von Mimosa und tauchte sie an ihrem unteren Ende in eine stark
verdiinnte Silbernitratlosung. Wurde am oberen Ende gereizt, so
bildete sich nach einigen Sekunden — so viel, wie der Reizleitungs-
geschwindigkeit im Mimosenblattstiel entspricht — am unteren
Ende ein weiler Niederschlagsring aus unléslichen Silbersalzen.
Ferner wurde eine sorgfiltig mit reinem. Wasser abgespiilte junge
Wurzel von Colocasia in sehr verdiinnte Silbernitratlosung ge-
taucht und mit Induktionsschlagen gereizt. Nach einigen Reizen
bildete sich ein Niederschlag unléslicher Silbersalze um die gereizte
Wurzel, wihrend um ungereizte Kontrollwurzeln die Flissigkeit
klar blieb. Diese Ausfiallungen werden von Bose wohl mit Recht
damit erklirt, daBl der elektrische Reiz eine Permeabilitétserh6hung
und damit einen Salzaustritt aus den gereizten Zellen hervorruft.
In den Versuchen Koketsus wurden Schnitte der Blattunterseite
von Rhoeo discolor iiber unpolarisierbare Kalomelelektroden ge-
briickt und dann mittels Induktionsschligen oder Gleichstrom ge-
reizt. Entweder sofort nach der Reizung oder erst nach einem lin-
geren Aufenthalt in destilliertemn Wasser in eine-plasmolysierende
Losung (Salpeter, Rohrzucker, Harnstoff) - gebracht, war die
Schnelligkeit und Starke der Plasmolyse im 1. Falle kleiner, im
2. dagegen groBer als in den ungereizten Kontrollschnitten. Die
elektrisch gereizten Zellen sind also unmittelbar nach der Reizung
schwerer, nach einem lingeren Aufenthalt in destilliertem Wasser
leichter plasmolysierbar. Koketsu erklart dieses Verhalten
durch die Annahme, da} die Durchlissigkeit der Zellen fiir ge-
I6ste Stoffe durch den elektrischen Reiz erhéht werde. Die plas-
molysierende Losung dringe deshalb zunéchst rascher ein wie
in ungereizte Zellen und miisse demnach in hoherer Konzentration
vorhanden sein, um Plasmolyse zu erzielen. Durch léngeres Liegen
aber diffundierten Stoffe aus der Zelle, erniedrigten dadurch den
osmotischen Druck und machten die Zelle leichter plasmolysier-
bar. Um diese Erklirung aufrechtzuerhalten, miiite man frei-
lich, worauf Koketsu nicht hinweist, annehmen, da§ das Plasmo-
lyticum unmittelbar nach der Reizung rascher eindringe, als die
Exosmose aus der Zelle stattfinde, wiesich tiberhaupt derartige Ver-
suche zweckentsprechender und eindeutiger einrichten lieBen. Aber
in Verbindung mit den Ergebnissen Kévessis und Boses wird
man auch in denen Koketsus einen Beweis fiir Permeabilitits-
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erhohung infolge elektrischen Reizes sehen diirfen. Die Frage,
ob auch unter Umsténden durch elektrischen Reiz Permeabilitits-
verringerungen auftreten, bleibt noch zu untersuchen. Auf
weitere Befunde iiber Durchléssigkeitsinderungen kommen wir
in spateren Kapiteln zu sprechen.

Hier sei nur noch einer Methode gedacht, Wirkungen des
elektrischen Stromes auf das durchflossene Gewebe und im be-
sonderen Permeabilitdtsiénderungen zu erschlieen: die Methode
der Widerstandsmessung. Der Widerstand lebender Gewebe beim
Durchsenden eines elektrischen Stromes setzt sich aus zwei Sum-
manden zusammen, erstens aus dem wahren Ohmschen
Widerstand, der also dem Widerstand etwa eines Quecksilber-
fadens entspricht, zweitens aus dem scheinbaren oder Polari-
sationswiderstand. Bei der Durchstromung des Gewebes
tritt ja infolge Polarisation an den Membranen eine E.-M.-K.
auf, die der E.-M.-K. des polarisierenden Stromes entgegengesetzt
gerichtet ist. Die Intensitit des polarisierenden Stromes wird
durch den Polarisationsstrom geschwicht, wie sie durch. eine
Vermehrung des Widerstandes geringer geworden wére, d. h.,
es tritt eine scheinbare: Widerstandszunahme, eben der Polari-
sationswiderstand auf. Bekanntlich hat Kohlrausch eine Me-
thode zur Widerstandsmessung ausgearbeitet, bei der durch Ver-
wendung frequenter Weichselstrome - die Wirkung der Polari-
sation mehr oder weniger aufgehoben wird, und die demnach
den Ohmschen Widerstand auch polarisierbarer Systeme zu
messen gestattet. Osterhout hat sie zuerst an Pflanzen an-
gewandt.

Vergleichende Messungen des Widerstandes fiir Gleichstrom
und frequenten Wechselstrom an tierischen Geweben haben
zuniichst einmal gezeigt, daBl ersterer erheblich, oft mehrfach
grofer ist als letzterer und damit das Vorhandensein von Polari-
sation bewiesen, die tibrigens an tierischen Héuten eine betracht-
liche Anzahl Volt betragen kann. Sie haben ferner ergeben, da@3
im allgemeinen nach Reizung eines Gewebes eine Abnahme des
Gleichstromwiderstandes bei annihernder Konstanz des Wider-
standes fiir frequenten Wechselstrom auftritt, also eine Abnahme
der Polarisierbarkeit, die am mnatiirlichsten durch die Annahme
von Permeabilitatserhchungen gedeutet wird (Gildemeister,
Schwartz, Ebbecke). Als Beispiel sei der psychogalvanische
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Reflex angefiihrt. Dieser besteht darin, daB bei irgendwelcher
psychischer Erregung eines stromdurchflossenen Menschen z. B.
durch Anruf eine Erhohung der Stromintensitiit eintritt, die, wie
Gildemeister durch vergleichende Messung des Widerstandes
fir Gleichstrom und frequenten Wechselstrom zeigte, auf Ab-
nahme der Polarisierbarkeit und demnach wohl Zunahme der
Permeabilitit der Membranen der Schweilldriisenzellen beruht.
Auch fiir pflanzliche Gewebe besteht das Uberwiegen des
Gleichstrom- iiber den Wechselstromwiderstand. So fand Ebbecke
bei Verwendung nicht besonders hoher Frequenzen letzteren
doppelt bis dreifach so hoch als ersteren. Aber auBer der hierdurch
nachgewiesenen Polarisierbarkeit hat sich auch an Pflanzen
entsprechend dem Verhalten tierischer Gewebe eine Anderung
des Widerstandes nach Reizung aufzeigen lassen. So hat bereits
Burdon-Sanderson an Dionaea eine Widerstandsabnahme
nach Reizung festgestellt. Spater fand Bose (1907), daBl der
Gleichstromwiderstand von Farngefaflbiindeln nach thermischer
Reizung um etwa 19, (4000 Q) reversibel erniedrigt wurde (all-
méhliche Temperatursteigerung bewirkt Widerstandszunahme).
Bei subtonischen Geweben kann man nach Reizung zunéichst
eine Widerstandszunahme beobachten, die nach weiterer Reizung
in eine Widerstandszunahme, gefolgt von -abnahme, und schlie3-
lich bei noch weiterer Reizung in sofortige Widerstandsabnahme
iibergeht. Hand in Hand mit der Widerstandsabnahme geht eine
auf Permeabilitdtszunahme beruhende Turgescenzabnahme. Auch
die bereits bekannte Tatsache der Widerstandsabnahme mit dem
Tode wurde von Bose kurvenméBig belegt. Sie ist als Folge des
mit dem Tode einhergehenden Aufhérens der Permeabilitit der
Plasmamembranen ohne weiteres verstdndlich.
Widerstandsabnahme nach geotropischer Reizung hat Small
(1919) an Vicia Faba gefunden, und zwar bei Messung des Wechsel-
stromwiderstandes nach der Kohlrauschschen Methode. Er
nimmt an, dafl der Widerstandsabnahme eine Permeabilitits-
orhohung entspricht und schlie8t aus seinen speziellen Versuchs-
ergebnissen, dafl die Permeabilitit der Zellen auf der Unterseite
starker erhoht wird als auf der Oberseite der horizontal gelegten
Wurzel, und dafB3 die Zunahme der Permeabilitit mit der Ver-
grofBerung des Winkels zwischen der Wurzel und der Vertikalen
auf der Unterseite schneller erfolgt als auf der Oberseite. Da die
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Wechselfrequenz in Smalls Versuchen — er arbeitete mit einem
gewohnlichen Induktionsapparat — nicht sonderlich hoch gewesen
sein diirfte, also noch merkliche Polarisation beim Stromdurch-
gang stattgefunden haben wird, so diirften seine Ergebnisse zu
einem guten Teil auf Abnahme von Polarisierbarkeit der Plasma-
membranen beruhen.

Kiirzlich hat Ebbecke gefunden, daB nach elektrischer Rei-
zung der Gleichstromwiderstand (W =) pflanzlicher Gewebe in
viel héherem MaBe herabgesetzt wird als der Wechselstromwider-
stand (W ~). DaB letzterer iiberhaupt noch betrachtlich verindert
wurde, schreibt Ebbecke im wesentlichen der Verwendung von
Frequenzen in seinen Versuchen zu, die nicht hoch genug seien,
um Polarisation der Membranen ganz zu vermeiden. Ein Beispiel
mag das Verhalten eines griinen Stengels zahlenmaBig belegen:

w= | W~ W=:Wn~
Vor Durchstréomung. . . . . 400 81 4,9
Nach ,, b e e e 33 23 1,44

Entsprechende Erscheinungen treten auch nach mechanischer
und demnach wohl ganz allgemein nach Reizung iiberhaupt ein.

Wenn auch nach den verschiedenen mit anderen Methoden
gewonnenen Ergebnissen iiber Permeabilititserhohung von elek-
trisch bzw. anderweitig gereizten Zellen die Befunde iiber die
Abnahme des elektrischen Widerstandes gereizter Zellen mit
grofier Wahrscheinlichkeit im Sinne einer Wirkung von Permeabili-
tatserhohungen von Membranen gedeutet werden konnen, so
wird man doch eine kritische Untersuchung anderer Deutungs-
moglichkeiten in jedem Falle nicht auBler acht lassen diirfen;
denn die Wirkung des elektrischen Stromes auf das durchflossene
Gewebe erschopft sich nicht in Polarisation und Permeabilitéts-
anderung der durchstromten Membranen, sondern auch Kata-
phorese, Elektroosmose, Reizstrome, Anderung der Cuticula und
ihrer Polarisation andere physikalische und chemische Anderungen
des Plasmas als die der Permeabilitit, Austritt von Zellsaft aus
Zellen in Interzellularen und dadurch bedingte Anderung des
Stromverlaufes im Gewebe, wirken auf Anderung des wahren
sowie Polarisationswiderstandes ein. Eine alte experimentelle
Untersuchung Kunkels, deren Befunde ich in unverdffent-
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lichten Versuchen im groBen und ganzen bestitigen konnte,
zeigt die auBerordentliche Mannigfaltigkeit und Kompliziertheit
der Verinderungen, die ein pflanzliches Gewebe beim Durch-
leiten des Gleichstroms infolge der oben angefiihrten Momente
erleidet. Besonders charakteristisch ist dabei, daB der Wider-
stand akropetal und basipetal verschieden ist. Kine mit den
modernen, von den Tierphysiologen, speziell Gildemeister,
ausgearbeiteten Methoden durchgefiihrte Untersuchung dieser
Widerstandserscheinungen ist ebenso dringend erforderlich wie
erfolgversprechend.

INII. Die quantitativen Beziehungen zwischen Reiz und
Reaktion.

Wir wollen in diesem Kapitel die quantitativen Beziehungen
betrachten, die zwischen elektrischem Reiz und Reizreaktion
bestehen. Dazu miissen wir uns zunéchst vor Augen fiihren,
welche GroBen das Reizmittel, den elektrischen Reiz, und welche
die Reaktion auf ihn charakterisieren.

Als elektrischen Reiz konnen wir verwenden Gleich- oder
Wechselstrom, Induktionsstrome, Kondensatorentladungen, elek-
trische Wellen und Strahlen. In jedem dieser Fille konnen wir
den Reiz auffassen als einen kiirzer oder langer dauernden Strom
von konstanter oder wechselnder Richtung, und demgem&ll sind
firr die Charakterisierung des elektrischen Reizes Dauer, Dichte,
Energie und Richtung des Reizstromes mallgebend.

Die Reaktion auf einen Reiz kann je nach der Natur der
der Reizung unterworfenen Organe oder Prozesse dullerst ver-
schieden sein. Aber sofern wir tiberhaupt eine Reaktion be-
obachten, koénnen wir unterscheiden: ihre kleinste, feststell-
bare GroBe, den Schwellenwert, und ihr gréftes Ausmal, ihren
Maximalwert. Die Zeit, die vom Beginn der Reizung bis zum
Eintritt der Reaktion verstreicht, bezeichnet man als Latenz-
zeit, die Zeit vom Beginn der Reaktion bis zu dem Zeitpunkte,
in dem sie ihren Maximalwert erreicht hat, als Reaktions-
dauer, und die in der Regel unmittelbar anschlieBende Zeit, in
der die Pflanze wieder in den urspriinglichen Zustand zuriick-
kehrt, als Erholungszeit. . Nachdem wir diese den elektrischen
Reiz und die Reaktion charakterisierenden Begriffe fixiert haben,
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konnen wir zu unserer Ausgangsfrage nach den quantitativen
Beziehungen zwischen elektrischem Reiz und Reaktion zuriick-
kehren. :

Diejenige derartige Beziehung, die bei anderen als elektrischen
Reizen wie Licht, Schwere, chemischen oder Wundreizen bei
Pflanzen am besten untersucht ist, ist die Beziehung zwischen
dem Produkt aus Intensitit und Dauer des Reizes einerseits, der
sog. Reizmenge (R.-M.), und dem Schwellenwert der Reaktion
andererseits. Es hat sich dabei das sogenannte Reizmengensesetz
(R.-M.-G.) ergeben. Dies besagt, daB8 an der Reizschwelle die
Reizmenge konstant ist, jedenfalls in einem ziemlich weiten
mittleren Bereich der Intensitit bzw. Dauer des Reizes. In
diesem Bereich hat die Reizmenge ihr Minimum. Geht man
zu Reizen mit sehr hoher oder sehr niedriger Intensitit und
dementsprechend sehr kurzer oder sehr langer Dauer iiber, so
wiichst die Reizmenge, die zur Erzielung der Schwellenreizung
notwendig ist. Doch liegen fiir diese Intensitétsbereiche nur
sehr wenige experimentelle Erfahrungen an pflanzlichen Ob-
jekten vor. Soweit man sich nach diesen ein Bild machen kann,
wichst die Vergroflerung der zur Schwellenreizung erforder-
lichen Reizmenge mit Ab- und Zunahme der Reizintensitit, so-
daB zu niedrige Intensitit selbst bei lingster Reizdauer keine
Reaktion mehr auslést und ebensowenig héchste Reizintensitit,
wenn sie nicht eine gewisse Einwirkungsdauer iiberschritten
hat. Genau das gleiche Gesetz gilt fiir die Reizvorginge am
tierischen Organismus, nur daB hier das Gebiet der konstanten
Reizmenge viel enger ist als bei Pflanzen und die Zunahme
der Reizmenge bei hohen und niedrigen Intensititen viel aus-
gepragter hervortritt.

Gilt und innerhalb welcher Grenzen gilt dieses Reizmengen-
gesetz fiir die elektrische Reizung von Pflanzen? Wir miissen
versuchen, diese Frage auf Grund des Versuchsmaterials zu be-
antworten.  Einige Versuche scheinen fiir die Giiltigkeit des
R.-M.-G. bei der elektrischen Reizung unter bestimmten Um-
stinden zu sprechen. Gassner reizte Wurzeln mit elektrischen
Stromen verschiedener Stirke und Dauer, um den EinfluB der
Einwirkungsdauer auf die eintretende negativ galvanotropische
Krimmung festzustellen. Aus seinen Versuchen hat Bersa
folgende Tabelle zusammengestellt:
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Lupinus albus.

Stromdichte Stromdichte Stromdichte Stromdichte
in Milliamp. | Reizdauer | mal Reizdauer | in Milliamp. | Reizdauer | mal Reizdauer
pro cm? | = Reizmenge pro cm? = Reizmenge
0,002 | 33/, Std. 0,45 0,2 4 Min.| 0,80
0,005 150 Min. 0,25 0,4 3 1,20
0,01 60 » 0,60 0,7 1, 0,70
0,02 45 - 0,90 1,0 30 Sek. 0,50
0,05 20 ' 1,00 2,0 3 0,10
0,1 8 »s 0,80 45 1-2 ,, 0,15
0,15 8 »s 1,20

Man ersieht aus der 3. und 6. Spalte, dafl abgesehen von den
zwei ersten und letzten Werten der Tabelle die Reizmenge um einen
Mittelwert von 0,8 schwankt. Wenn man bedenkt, dall diese
Zahlen nach Versuchen gewonnen wurden, die vor Kenntnis des
R.-M.-G. angestellt sind und ohne die Absicht, genaue zahlen-
méafige Beziehungen aufzustellen, so wird man trotz der verhalt-
nismiBig groBen Abweichungen, die einzelne Versuche vom
Mittelwert zeigen, der Ansicht Bersas beipflichten, daB fir den
beobachteten negativen Galvanotropismus das R.-M.-G. inner-
halb gewisser Grenzen giiltig ist. 4

Das ist nach Beobachtungen Boses auch fiir die Reizung von
Mimosen mit Induktionsschligen der Fall, wenn diese tetanisch,
also in sehr kurzen Intervallen appliziert werden. So findet er
die Reizschwelle erreicht einmal, wenn er viermal schliet und
6ffnet beim Rollenabstand 0,1 der Skala des Induktionsapparates,
das andere Mal, wenn er 20 mal schlieBt und 6ffnet beim Rollen-
abstand 0,5, also bei Reizen von etwa !/; der vorherigen Inten-
sitit. Er falt seine Ergebnisse in die Worte: , The effective
stimulation is equal to the individual intensity of stimulus multi-
plied by the number of repetition.*

Auch Steinach findet bei intermittierender Reizung an Mi-
mosen und Berberitzen mittels Offnungsinduktionsschligen,
daBl bei gleichem Intervall die Schlagzahl kleiner wird mit der
VergroBerung der Reizintensitdt. Doch sprechen seine Versuche
nicht gerade fiir eine quantitative Giiltigkeit des R.-M.-G.

Aber nicht nur fiir den etwas kompliziert liegenden Fall der
intermittierenden Reizung, sondern auch fiir Einzelreizungen hat
sich in vielen Fillen die Ungiltigkeit des R.-M.-G. ergeben.
Fur Kondensatorentladungen durch Berberitzstaubblatter fand

Stern, Elektrophysiologie der Pflanzen. 4
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ich folgendes Verhalten. Gereizt wurde durch Entladung von
a) 0,01 MF (Mikrofarad) geladen auf 250 V, b) 0,5 MF geladen auf
25V, wobei die unpolarisierbaren Elektroden auf den Narben
zweier Nachbarbliiten lagen, die Entladung also von der Narbe
der einen Bliite durch deren Griffel, Bliittenboden und -stiel zum
Bliitenstiel,-boden und zur Narbe der anderen Bliite ging (Abb. 10).
Es ergab sich bei a) Zucken einiger oder aller Staubbléitter an der
Bliite, der der Pluspol anlag, also starke Reaktion, wihrend bei
b) keinerlei Reaktion auftrat. Bei a) enthilt aber der Kondensator
nur !/, der Elektrizitatsmenge wie bei b), namlich nur 25-10-7
gegeniiber 125 - 10~7 Amp.-Sek. Die fiinf-
fache Reizmenge (Stromstérke - Dauer) hat
also, bei niedriger Spannung angewendet,
keinen Reizerfolg, wihrend die einfache
stark reizt. Reizintensitdten und -zeiten
liegen bei diesem Versuch durchaus im mit-
leren Teil des fiir Reizungen an pflanzlichen
und tierischen Objekten im allgemeinen
Abb. 10. benutzten Gebietes, die Ungiiltigkeit des
R.-M.-G. im vorliegenden Falle kann man
also nicht auf Verwendung extrem hoher oder niedriger Reiz-
intensitdten zuriickfithren.

Am leichtesten aber ist die Ungiiltigkeit des R.-M.-G. zu
demonstrieren durch die Verwendung von Induktionsschlagen.
Bei gleicher Stromstéirke im priméren Kreis enthalten ja Schlie-
Bungs- und Offnungsschlag die gleiche Elektrizititsmenge, und nur
die Spannung und deren zeitlicher Verlauf sind bei beiden ver-
schieden. Wiirde das R.-M.-G. firr Induktionsschlige schlecht-
hin gelten, so miiite also bei einer bestimmten Stromstirke im
Primérkreis der Schwellenwert einer Reaktion sowohl beim
SchlieBungs- wie dem dazugehérigen Offnungsschlage erreicht
werden. Es hat sich schon lingst gezeigt, daB} dies keineswegs
der Fall ist, daB vielmehr die physiologische Wirkung des Offnungs-
schlages viel grofler ist als die des SchlieBungsschlages bei gleicher
Stromstérke im priméren Kreis. Eine Tabelle nach eigenen Ver-
suchen an Mimosa soll dies erldutern.

In der Tabelle bedeuten die Zahlen unter Amp. die Stromstarke im Primér-
kreis unter S. u. 0. die Ausschlige eines eingeschalteten ballistischen Galvano-
meters beim SchlieBungs- und Offnungsschlag. R = Ruhe, Z = Zuckung,
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Versuche an Blattchengelenken.
Die Faden der Elektroden liegen an Spitze und Basis einer Blattfieder.
A. Gleichgerichtete S.- und O.-Schlige.
a) Aufsteigender Strom.

: Skalenteile Reaktion
Amp. Blatt Nr. . - S
S. \ 0. 8. | 0.
0,4 1. 0 1,5 R Z alle BL
0,4 2. 0 05 R Z einige Bl
0,6 || n.5Min. 2. 0 ; 1,5 R Z alle Bl
0,5 3. 0 ‘ 3 R Z alle Bl
0,5 4. 0 3 R Z alle BL
0,5 5. 0 0,5 R Z 1/, der Bl.
b) Absteigender Strom.
0,5 1. 0 [ 2 R Z alle BL
0,5 2. 0 I 2 R Z alle Bl
0,5 3. o | 2 R Z alle BL
B. Entgegengesetzt gerichtete S.- und O.-Schlige.
a) S. absteigend, O. aufsteigend.
0,5 1. 0 0 R R
0,7 1. 0 1 R Z alle BL
0,5 2. 0 3 1 Z einige BL | Z alle iibri-
| gen BL
b) 8. absteigend, O. aufsteigend.
0,4 1. 0 | 0,5 R Z alle BL
0,4 1. 0 0 R Z alle Bl

Der Unterschied in der Reizwirkung von S.- und .-Schlag

ist also aullerordentlich betrichtlich, und das R.-M.-G. gilt gar
nicht, ebensowenig wie bei den angefiihrten Versuchen mit Kon-
densatorentladungen. Ganz entsprechende Erfahrungen hat man
auf tierphysiologischem Gebiete gemacht, und du Bois- Rey-
mond hat das Gesetz aufgestellt, daB fiir die elektrische Reizung
nicht der absolute Wert der Stromdichte, sondern deren Ge-
schwindigkeitsinderung mafgebend sei. Diesen Standpunkt
haben auch mehrfach Pflanzenphysiologen sich zu eigen gemacht
(Brunn, Jost). So schreibt Jost: ,,Das R.-M.-G. kann hier gar-
nicht gelten, weil es eben nicht darauf ankommt, wie lange ein
konstanter Reiz wirkt, sondern wie rasch er seine Intensitit
dndert.” Wenn man aber den Erfahrungen iiber die Wirkung
von S.- und O.-Schligen und Kondensatorentladungen unter

4%
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verschiedener Spannung die Erfahrungen an galvanotropisch
gereizten Muskeln gegeniiberstellt, so wird man doch nicht so
glattweg die Giiltigkeit eines Gesetzes ablehnen diirfen, das sich
in so vielen Fillen bewéhrt hat. Vielmehr deutet gerade der
Widerspruch der elektrophysiologischen Erfahrungen -— bald
Giltigkeit, bald Ungiiltigkeit des R.-M.-G. — darauf hin, da} hier
vielleicht eine tiefere Analyse eine gewisse Losung des Wider-
spruchs bringen kann. Einer solchen Analyse bedarf vor allem
der Begriff der ,,Reizmenge*‘.

Man bezeichnet zwar das Produkt aus Reizintensitat und
-dauer allgemein als Reizmenge, wenn man aber von der Reiz-
menge an der Reizschwelle spricht, so mufl man beriicksichtigen,
dall man bei gleicher Reizintensitit an der Reizschwelle eine Re-
aktion erhilt nicht nur bei einer bestimmten Reizdauer, sondern
bei zahlreichen; denn, wenn bei gegebener Reizintensitit eine
bestimmte Reizdauer gentigt, um Reaktion auszul6sen, die Latenz-
zeit fir die Reaktion aber linger ist als die Dauer des Reizes,
80 ist es ohne weiteres klar, daf3 auch irgendeine beliebige lingere
Reizdauer innerhalb der Groe der Latenzzeit die Reaktion aus-
l6sen wird. Die kleinste Reizdauer, die bei gegebener Reizintensitit
gerade noch geniigt, um Reaktion auszul6sen, wird von den Pflan-
zenphysiologen als Présentationszeit bezeichnet und das
R.-M.-G. wird streng definiert als das Gesetz von der Konstanz
des Produktes von Reizintensitdt und Prasentationszeit. Es lag
recht nahe bei Reizen, die nur kleine Bruchteile einer Sekunde
dauern, wie z. B. ein Induktionsschlag oder eine Kondensatorent-
ladung von einer Unterscheidung zwischen Reizdauer und Pra-
sentationszeit als praktisch bedeutungslos abzusehen. Das ist
auch von fritheren Autoren geschehen und deshalb zunichst auch
in der vorangegangenen Erorterung. Diese Vernachlissigung ist
aber zum mindesten in unserem Falle nicht zulassig. Es hat
nédmlich Lapicque gezeigt, daBl in tierischen Objekten bei der
Kondensatorentladung tatsachlich nur ein Bruchteil der entladenen
Elektrizitdtsmenge erregend wirkt; denn, wenn er die Entladung
eines Kondensators durch einen Nerven abbrach, als sie erst bis zu
einem gewissen Bruchteil fortgeschritten war, so erhielt er trotzdem
genau die gleiche Reaktion, wie wenn der Kondensator sich voll-
stindig durch den Nerven entladen hitte, es sei denn, daBB die
Entladung gar zu vorzeitig abgebrochen war, ein Fall, in dem
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iiberhaupt keine Reaktion auftrat. Den Zeitbruchteil der Konden-
satorentladung, der zur Erzielung der Reizwirkung geniigt, nennt
Lapicque ,temps utile’ (Nutzzeit). Es wirkt also bei der Konden-
satorentladung nur die Elektrizitdtsmenge reaktionsauslosend, die
sich innerhalb der Nutzzeit durch das Gewebe entlidt, wihrend
die nach Ablauf der Nutzzeit hindurchgehende Elektrizitdtsmenge
keinen merkbaren Einflufl auf den Ablauf der Reaktion mehr hat.

Der Begriff der ,,Nutzzeit'* entspricht ganz dem Begriff ,,Pri-
sentationszeit der Pflanzenphysiologen‘‘. Nun kénnte man meinen,
daB die Ungiltigkeit des R.-M.-G. in den angefiihrten Fallen
nur daher riihrt, dafl bei ihnen nicht die Prasentationszeit beriick-
sichtigt wurde, sondern nur die Reizdauer schlechthin. Dem ist
aber nicht so, wie Versuche von Her mann zeigen, in deaen mittels
Kondensatorentladung die zur Schwellenreizung eines Frosch-
nerven notwendigen Elektrizitatsmengen und Arbeiten bestimmt
wurden. Die folgende Tabelle gibt eine seiner Versuchsreihen
wieder.

Kapazitit [Spannung | Nutzzeit |Endpotential| Elektrizititsmengen| Elektrische Energie

Mf 4 o vr Q Q= E | Er
0,001 | 0,429 0,108 0,116 0,14 0,14 1,021 | 0,021
0,005 | 0,499 0,279 0,138 0,25 0,21 0,622 | 0,605
0,01 0,374 0,374 0,157 0,37 0,28 0,699 | 0,656
0,05 0,198 1,951 0,080 0,99 0,59 0,980 | 0,823
0,1 0,186 2,198 0,111 1,86 0,70 1,730 i 1,054
0,5 0,157 2,464 0,136 7,85 0,80 6,16 1,197
1 0,148 2,692 0,139 14,80 0,85 | 10,95 1,227

Es bedeuten @ bzw. Q* die im Kondensator vorhandene bzw. in der Nutzzeit von
ihm abgegebene Elektrizititsmenge.

Es bedeuten E bzw. E* die im Kondensator vorhandene bzw. in der Nutzzeit von
ihm abgegebene elektrische Energie.

Man sieht aus ihr, wie die in der Nutzzeit bis zur Erreichung
des Schwellenwertes vom Kondensator abgegebenen Elektrizitéts-
mengen keineswegs konstant sind, sondern mit der GroBe der
verwendeten Kapazitiat stark zunehmen. Das R.-M.-G. gilt also
auch nicht fiir die durch Einfithrung der Begriffe ,,Nutz*- oder
,,Prisentationszeit* scharfer prazisierten Schwellenreizmengen
bei Kondensatorentladung und die Diskrepanz zwischen den
Fillen seiner Ungiiltigkeit und Giiltigkeit bei elektrischer Reizung
bleibt bestehen. Versuchen wir deshalb den Begriff der Reiz-
menge noch weiter zu prézisieren.
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Wir miissen ndmlich, genau genommen, 3 Arten von Reiz-
mengen unterscheiden. 1. die applizierte, 2. die absorbierte,
3. die erregende und dementsprechend 3 Reizmengengesetze.
Was hiermit gemeint ist, 148t sich am deutlichsten am Beispiel
der Lichtreizung auseinandersetzen. Wir wollen annehmen,
da die Lichtreizung dadurch zustande kommt, da} photo-
chemische Reaktionen irgendwelcher Zellbestandteile durch das
absorbierte Licht bewirkt werden. Die applizierte Lichtmenge
wire in diesem Falle das Produkt aus Beleuchtungsintensitit
und -dauer, die absorbierte Lichtmenge das Produkt der von
dem gereizten Organ pro Sekunde absorbierten Lichtenergie und
der Absorptionsdauer, die erregende Lichtmenge das Produkt
derjenigen Lichtenergie, die in dem photochemischen Prozef
pro Sekunde umgesetzt wird, der die Erregung bedingt, und
der Dauer der Umsetzung. Da nach Voraussetzung die Re-
aktion durch diese erregende Lichtmenge bedingt wird, so
muf} zundchst, wenn iiberhaupt ein einfacher quantitativer Zu-
sammenhang zwischen Reizmenge und Reaktion besteht, dieser
zwischen erregender R.-M. und Reaktion bestehen. Die absorbierte
Lichtmenge setzt sich zusammen aus der Summe von erregender
Lichtmenge und der Lichtmenge, die von Zellbestandteilen ab-
sorbiert werden, die in keinem Zusammenhang mit der Erregung
stehen (Zellmembran, Chlorophyll). Besteht zwischen erregender
und absorbierter Reizmenge ein einfacher quantitativer Zusammen-
hang, z. B. Proportionalitit, und ebenso zwischen applizierter
und absorbierter, wie dies z. B. fiir Lichtreizung aus physikalisch-
chemischen Griinden sehr wahrscheinlich ist, so wird auch zwischen
absorbierter bzw. applizierter Reizmenge und Reizreaktion ein
solcher Zusammenhang bestehen konnen. Tatséchlich ist bei den
bisherigen Untersuchungen stets die applizierte oder héchstens
die absorbierte Reizmenge in Zusammenhang mit der GroBe
der Reaktion gebracht worden, schon aus dem einfachen Grunde,
weil h6chstens diese beiden Reizmengen einer Messung zugénglich
sind. Aber ein derartig einfaches Verhéltnis zwischen den 3 ver-
schiedenen Reizmengen braucht nicht immer zu bestehen, und
es besteht auch nicht bei denjenigen elektrischen Reizformen,
bei denen das R.-M.-G. nicht giiltig gefunden wurde. Das a3t sich
physikalisch ohne weiteres demonstrieren. Der S.- und O.-Schlag
eines Induktoriums enthalten gleiche Elektrizititsmenge bei
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gleicher Stromstérke im priméaren Kreis. An einem in den sekun-
ddren Kreis eingeschalteten ballistischen Galvanometer kann
man dies, wenn der sekunddre Kreis metallisch geschlossen ist,
durch die Gleichheit der Ausschlige ohne weiteres nachweisen.
Wenn wir aber ein lebendes pflanzliches Gewebe, sei es mit
polarisierbaren oder unpolarisierbaren Elektroden, in den sekun-
déren Kreis hinzuschalten, so ergibt nunmehr die Ablesung am Gal-
vanometer fiir den S.-Schlag eine viel kleinere durchgehende Elek-
trizititsmenge wie fiir den O.-Schlag (Fleischleffekt). Dies ist
bereits aus Tab.S.51 ersichtlich und sei nochmals durch folgende
Tabelle erlautert, in der unter S. und 0. die Galvanometer-
ausschliige eingetragen sind, die S.- und O.-Schlige — bei gleicher
Intensitdat im priméren Kreis eines Induktoriums — beim Durch-
senden durch Stengelstiicke von Hieracium ergaben:

j a) Fadenelektroden seitlich anliegend | b) Nadelelektroden seitlich anliegend
Ampere e B

- A < S E S S

0,3 5 ‘ 6 0 1,5

0,56 7 I 12 0 5

0,8 18 ; 25 0 16

1 24 ; 34 0 21

0,8 21 26 0 16

0,5 12 14 0 5

0,3 | 6 ‘ 7 0 1,5

Die Ursache dieser Ungleichheit der durchgehenden Elektrizi-
titsmengen von S.- und O.-Schlag bei Zwischenschaltung eines
Gewebes sind noch nicht ganz aufgeklart, aber man ersieht aus
diesen Versuchen ohne weiteres, dafl die ,,absorbierten‘‘l) Reiz-
mengen hier den ,applizierten durchaus nicht proportional
sind; denn den gleichen ,,applizierten Reizmengen des S.- und
O.-Schlages entsprechen die ganz verschiedenen ,,absorbierten‘
am Galvanometer abgelesenen. So erklart sich also ohne weiteres
die geringe Reizwirkung des S.-Schlages gegeniiber dem O.-Schlag
und das Versagen des R.-M.-G. fiir gleiche applizierte Reizmengen
Ganz ebenso wird ohne Zweifel fiir Kondensatorentladung unter
verschiedener Spannung durch lebende Gewebe sich bei Messung
am ballistischen Galvanometer ergeben, dafi die durchgehende,
absorbierte Elektrizititsmenge bei hoher Spannung viel grofler

1) Die Bezeichnung ,absorbiert* ist hier natiirlich in {ibertragenem
Sinne zu verstehen.
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ist als bei niedriger, gleiche applizierte Elektrizitatsmengen voraus-
gesetzt (d. h. Spannung X Kapazitit = Konstans). Umgekehrt
besteht offenbar Proportionalitit der absorbierten und applizierten
Reizmengen bei Gleichheit der applizierten in den Gleichstrom-
versuchen an Wurzeln, fiir die das R.-M.-G. sich als anndhernd
giiltig erwies, jedenfalls im verwendeten Bereich von Zeit und
Spannung.

Auch Gleichheit der absorbierten, z. B. am ballistischen Gal-
vanometer abgelesenen Elektrizititsmengen besagt, wie bereits
oben bemerkt, noch nichts iiber Gleichheit der erregenden Mengen,
denn ebenso, wie nur ein Teil des absorbierten Lichtes zu Erregungs-
prozessen ausgenutzt wird, ebenso kann ein Teil der ,,absorbierten‘
Elektrizitatsmenge in Wiarme oder andere Energieformen ver-
wandelt werden, ohne dall diese Umwandlung einen Erregungs-
prozell auslést. Wenn derartige Nebenwirkungen in einem anderen
Verhiltnis sich mit der Spannung und dem zeitlichen Verlauf
der Entladung durch den Organismus dndern, wie die erregenden
Elektrizitdtsmengen, so werden gleichen absorbierten Elektrizi-
titsmengen verschiedener Spannung und zeitlichen Verlaufs
natiirlich verschiedene erregende Elektrizitdtsmengen entsprechen.
Die erregenden Reizmengen sind aber einer direkten Messung
unzuginglich. Wir kénnen also nur mit einer gewissen Wahr-
scheinlichkeit aus der Giiltigkeit des R.-M.-G. fiir applizierte und
absorbierte Reizmengen auf seine Giiltigkeit fiir erregende schlieen.
Wir konnen aber nicht umgekehrt aus einer Ungiiltigkeit des
R.-M.-G. fiir die applizierten Reizmengen ohne weiteres auf eine
solche fiir die absorbierten schlieBen und aus der Ungiiltigkeit fiir
beide noch nicht auf die fiir die erregenden Reizmengen.

Nach dieser Auseinandersetzung wollen wir den Faden unserer
Untersuchung wieder aufnehmen. Wir wollen wissen, welche
quantitativen Beziehungen zwischen dem Reiz und der Reaktion
bestehen, im besonderen, ob das R.-M.-G. gilt.

Den erwahnten Versuchen H er m anns kénnen wir entnehmen,
daB es an tierischen Nerven weder fiir applizierte noch fiir ab-
sorbierte Reizmengen gilt; denn in diesen Versuchen wurde die in
der Nutzzeit applizierte Reizmenge berechnet, die absorbierte durch
ein eingeschaltetes Galvanometer gemessen. Beide erwiesen sich als
merklich verschieden, wenn auch der GréBenunterschied nicht sehr
betrachtlich war und fiir beide zeigte sich das R.-M.-G. ungiiltig.
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Es bleibt uns also noch die Frage zu untersuchen, ob es auch
fiir die erregenden Elektrizitdtsmengen ungiiltig ist oder ob es fiir
sie gilt. Diese Frage konnen wir, wie erwahnt, nicht ohne weiteres
durch experimentelle Untersuchungen beantworten; denn es
fehlen uns die Mittel, die erregenden Elektrizitdtsmengen zu messen.
Dennoch kénnen uns Uberlegungen und Kunstgriffe auch hier
weiterfithren. Dabei wollen wir wieder an Versuche Hermanns
ankniipfen. Hermann hatte auf die angefiihrten nach der
Lapicqueschen Methode gewonnenen FErgebnisse keinen be-
sonderen Wert gelegt. Die Nutzzeit, die in ihnen so bestimmt
wird, dall jedesmal die kiirzeste Zeit festgestellt wird, nach der
eine Kondensatorentladung durch den Nerven abgebrochen
werden kann, wenn der Erfolg der gleiche sein soll wie bei voll-
stindiger nicht abgebrochener Entladung, hélt er iiberhaupt
nicht fiir geeignet, um ein Bild der wirklichen Energieausnutzung
zu geben. Da vielmehr in allen Versuchen die Nutzzeit unter
0,16 nicht heruntergehe, sei man fir die Entladungszeit von
0,10 fiir alle Kapazitaten sicher, dal kein Teil der sich entladenden
Elektrizititsmenge oder Energie unausgeniitzt bleibe, und es sei
deshalb zweckmi Biger zu untersuchen, wie sich Q° und E” verhielten
wenn bei Verwendung verschiedenster Kapazititen und Span-
nungen stets die Entladung nach 0,16 abgebrochen wiirde. Auf
Grund derartiger Versuche kommt Hermann zu dem Ergebnis,
daB in diesem Falle Q° und E® wenigstens annéhernd konstant
sind. Dies zeigt folgende Tabelle:

Mf | 4 Q Qs B Be
1,0 2,122 212,2 0,236 2252 5,002
0,5 2,182 109,1 0,236 1190 5,137
0,1 2,206 22,1 0,235 243.4 5,150
0,05 2,182 10,9 0,237 119 5,117
0,01 2,214 2,2 0,233 24,5 4,890
0,005 2,400 1,2 0,240 14,4 5,184

Wiren dic so von Hermann bestimmten Schwellenreiz-
mengen Q° die erregenden Reizmengen in dem von uns ausein-
andergesetzten Sinne, so wiirde also durch diese Versuche das
R.-M.-G. fiir die erregenden Reizmengen als in einiger Annéherung
geltend gefunden sein. Hermann ist der Ansicht, dal die Vor-
aussetzung zutrifft; denn er hilt es ja fiir sicher, daB} die ganze in
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der Zeit von 0,10 entladene Elektrizitditsmenge zur Erregung
ausgenutzt wiirde, und er folgert dies aus dem Umstand, daB
unter 0,10 die Nutzzeit auch bei den hochsten von ihm verwendeten
Spannungen niemals herunterging. Aber daBl dieser Schlufl nicht
ganz exakt ist, zeigt sofort ein Gedanke an die Verhiltnisse bei
der Lichtreizung. Bei dieser werden sicher auch bei der kiirzesten
Reizdauer gewisse Teile der absorbierten Lichtmenge von leb-
losen Zellbestandteilen absorbiert und also nicht fiir die Erregung
ausgenutzt. Prinzipiell wire es aber sehr wohl moglich, dall
Nutzzeiten auch fiir die Lichtreizung existieren, und man sieht
deutlich, daBl man dann keineswegs schlieBen diirfte, dal in der
Zeit, die als Mindestzeit der Nutzzeit gefunden wird, tatsdchlich
die ganze absorbierte Lichtmenge zur Erregung ausgenutzt wird.
Ebenso kénnte ein Teil der in der Zeit von 0,15 ¢ entladenen Elek-
trizititsmenge fiir die Erregung unausgenutzt bleiben. Nimmt
man an, daf das Verhéltnis dieses Teils zu dem zur Erregung aus-
genutzten Teil der in 0,15 6 absorbierten Elektrizitdtsmenge bei
verschiedener Spannung sich éndert, so dafl nur die Summe bejder
bei jeder Spannung anndhernd konstant ist, so konnte der experi-
mentelle Befund zu Recht bestehen, ohne daf} das R.-M.-G. fir
die erregenden Reizmengen gelten wiirde. _
Ubrigens hilt auch Hermann nicht die Konstanz der Elek-
trizitdtsmengen, sondern die Konstanz der ausgenutzten elek-
trischen Energie fiir das MaBgebende bei der Schwellenreizung.
Die elektrische Energie sei an der Reizschwelle bei einer be-
stimmten Reizform konstant. AuBer seinen eigenen Versuchs-
ergebnissen spricht ihm hierfiir der Umstand, daf dies auch nach
der Nernstschen Theorie der elektrischen Reizung der Fall sein
miilte. Obwohl diese Theorie an pflanzlichen Objekten bis jetzt
keine quantitative Nachpriifung gefunden hat, ist sie doch von
so aullerordentlicher Bedeutung fiir unser Gebiet, daf eine aus-
fiihrlichere Besprechung am Platze erscheint. Ihr Grundgedanke
ist nach Nernsts Worten folgender: ,Nach unseren gegen-
wartigen elektrochemischen Anschauungen kann der galvanische
Strom im organisierten Gewebe, also in einem Leiter von rein
elektrolytischer Natur, keine anderen Wirkungen als Ionenver-
schiebungen, d. h. Konzentrationsinderungen verursachen. Wir
schlieBen also, daf3 letztere die Ursache des physiologischen Effektes
sein miissen. Bei Wechselstrémen treten Konzentrationsénde-
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rungen in mit der Richtung des Stromes wechselndem Sinne auf.
Wenn diese einen bestimmten Betrag annehmen, wird die physio-
logische Wirkung merklich werden, d. h. die Reizschwelle ist er-
reicht. Wenn nun ein aus der Membran austretender Strom von
der Dichtigkeit 1 die Salzmenge » von der Membran entfernt, so
wird gleichzeitig infolge Diffusion eine Riickwanderung des Salzes
eintreten; die Konzentrationsinderung an der Membran wird
also bedingt durch die entgegenwirkenden Effekte des Stromes
und der Diffusion.

Es ergaben sich aus diesen Uberlegungen folgende quantitative
Beziehungen: Gleiche Konzentrationsinderungen und demnach
gleiche Erregungen werden in einem bestimmten System jedesmal
hervorgerufen

a) durch konstanten Strom, wenn ¢-{ = k, (¢ = Stromstirke,
t = Stromdauer); ;

b) durch Wechselstrome (reine Sinusstréme), wenn —— =k
(m = Wechselfrequenz); Im

¢) durch Kondensatorentladungen, wenn r - C = k (r = Span-
nung, ¢ = Kapazitit).

Hermann hat, wie oben erwahnt, gezeigt, dal man aus diesen
Formeln auch ableiten kann, dafl zur Erzielung einer bestimmten
Konzentrationsinderung an der Membran durch eine bestimmte
Reizform eine bestimmte Menge Energie aufgewendet werden muf.

Erhebt man ndmlich die drei von Nernst berechneten Ausdriicke
. @2
ins Quadrat, so erhalt man % - ¢, ot 72 C,und die Ausdriicke fiir

die Energie eines Gleich-, Wechselstromes und einer Konden-
72

satorentladung sind we2f, w—, .
m’ 2

Die Nernstsche Theorie ist an tierischen Objekten vielfach

nachgepriift worden, indem man zusah, ob tatsichlich an der

Reizschwelle bei Gleichstrom 1 - ¢ = &, bei Wechselstrom L k,

Vm

bei Kondensatorentladung r- C = k ist. Das Ergebnis war eine
befriedigende Ubereinstimmung mit der Theorie in mittleren
Gebieten, dagegen Abweichungen bei sehr langen bzw. sehr
kurzen Reizzeiten. Diese Abweichungen bestehen darin, daf} in
diesen beiden Fillen die Intensitiaten hoher liegen, als es die Be-
rechnung nach den Nernstschen Formeln ergibt. Aber Nernst
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hat ausdriicklich betont, dal eine Anwendung seiner Formeln
in diesen Gebieten unzulissig ist, und daB sie nur fiir Momentan-
reize statthaft ist.

Fiir Pflanzen liegt nur ein Prifungsversuch zur Theorie vor,
Wechselstromreizung von Mimosen durch Reiss. Aus technischen
Griinden gelang es aber nicht, quantitative Resultate zu erhalten,
doch konnte Reiss zeigen, daB} in qualitativer Ubereinstimmung
mit der Theorie Mimosen bei hoher Frequenz gréere Stromstirken
zur Schwellenreizung gebrauchen als bei niedrerer Frequenz.
Qualitativ sprechen ferner die Versuche Gassners iiber Beein-
flussung des Wurzelwachstums durch Wechselstrome fiir die
Richtigkeit der Nernstschen Theorie. Es ergab sich nimlich,
daB nach einstiindiger Einwirkung von Wechselstrémen verschie-
dener Frequenz von 1-1073 Afqgem Dichte die Wachstumsver-
minderung betrug:

Wechselzah! pro Minute . . . . . . 24 46 120 820
Wachstumsverminderung in Prozenten 57,5 32,0 11,7 1,8

Ich habe die prozentischen Wachstumsverminderungen be-
rechnet, die bei Giiltigkeit des Nernstschen Gesetzes beobachtet
werden miillten. Sie betragen 66, 14,7, 9,2, 3,5.

Man kann eine quantitative Bestétigung der Formel natiirlich
nicht erwarten, da es sich ja bei Gassners Versuchen gar nicht
um Reizung an der Reizschwelle handelte. Aber der Richtung
und GréBenordnung nach sind die Zahlen ganz befriedigend. Es
darf jedoch nicht verkannt werden, daB derartige qualitative Er-
gebnisse ebensogut in den Rahmen der verschiedensten anderen
Theorien passen wiirden.

Zur Erklirung der Abweichungen bei linger dauernden Reizen
hat Nernst die Annahme einer Akkomodation der Membran ein-
gefiihrt. Diese soll darin bestehen, daB die Konzentrationsinde-
rung durch den Strom, die an der Membran auftritt, an dieser eine
Reaktion von relativ langsamem Verlauf auslést, die die Reiz-
schwelle erhoht, so dal bei langsamem Verlauf der Reizung eine
grolere Konzentrationsinderung nétig ist eben infolge des Auf-
tretens der schwellenerhéhenden Akkomodation als bei kurz
davernder Reizung, wo diese Akkomodation sich noch nicht
merklich ausgebildet hat, wenn die Schwellenkonzentrations-
anderung bereits erreicht ist. Doch ist die Akkomodations-
reaktion vorlaufig nur qualitativ geeignet, die Abweichungen von
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der Theorie zu erkldren. Versucht man sich quantitativ ein Bild
von ihrer Wirksamkeit zu machen, so ergibt sich nach dem Be-
rechnungen Hermanns, daB sie z. B. bei Kondensatorentla-
dungen von 1 Mf schon nach 1,81 o die weitere Zunahme der
Konzentration effektlos machen miillite, obwohl hier eine Kon-
zentrationszunahme bis 60 o stattfinde. Dagegen sei bei Gleich-
strom noch bei 3 ¢ keine wesentliche Einmischung der Akkomo-
dation zu merken, bei Wechselstrom sogar bis 94 6. Hier liegt
zweifellos eine betrichtliche Schwierigkeit, da es sich ja bei allen
Reizen um anndhernd gleichwertige, namlich Schwellenreizungen
handelt.

Zu der hypothetischen Akkomodation kommt aber noch ein
anderes reales Moment hinzu, das geeignet ist, Abweichungen von
den theoretischen Werten Nernsts fiir langdauernde Reize ver-
stindlich zu machen. In den Nernstschen Formeln ist der Kin-
fachheit halber vorausgesetzt, dal die Membranen, an denen die
Konzentrationsinderungen stattfinden, sich in unendlicher Ent-
fernung voneinander befinden. In Wirklichkeit ist dies ja durch-
aus nicht der Fall, und deshalb hat Hill Formeln entwickelt, die
den endlichen Abstand der polarisierten Protoplasmamembranen
beriicksichtigen. In der Tat entsprechen die Versuchsergebnisse
speziell bei lingeren Reizzeiten bedeutend besser den Hillschen
Formeln als den Nernstschen, ohne daf3 die spezielle und mathe-
matisch nicht recht faBbare Akkomodationsreaktion herange-
zogen wire.

Was die Abweichungen fiir sehr kurz dauernde Reizungen
von der Theorie betrifft, so hat zwar Eucken darauf hingewiesen,
daB bei sehr kurz dauernden Kondensatorentladungen schon rein
physikalisch eine Deformation der Entladungskurve auftreten
diirfte, die Abweichungen von der Theorie nach der beobachteten
Richtung hin bedinge. Aber auch Gleichstromstéfe scheinen
nach Versuchen von Gildemeister und Weiss ein gleiches ab-
weichendes Verhalten zu zeigen. Zu sicheren SchluBfolgerungen
in unseren Fragen sind die Versuche dieser Autoren leider nicht
brauchbar, da in ihnen die durchgehende Elektrizitdtsmenge
und Energie nur aus der angelegten Spannung unter vereinfachten,
aber kaum zutreffenden Voraussetzungen errechnet wurde.

So muf also die Antwort auf die Frage, ob die erregende Reiz-
menge oder erregende elektrische Energie an der Reizschwelle
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konstant ist oder nicht, noch offenbleiben. Wir kénnen nur sagen,
daB nach den Versuchen Gassners, Boses und der Tierphysio-
logen anscheinend hier zum mindesten angenihert einfache quan-
titative Beziehungen vorhanden sind, deren weitere Erforschung
speziell an pflanzlichen Objekten Aufgabe der Zukunft bleibt.

IV. Elektrotaxis.
A. Definition.

Mit Elektrotaxis bezeichnet man diejenige Reizreaktion frei-
beweglicher Organismen, bei der der elektrische Reiz Ortsver-
anderungen auslost, die in bestimmter Weise zur Richtung des
elektrischen Stromes orientiert sind. Man spricht von positiver
oder anodischer und negativer oder kathodischer Elektrotaxis,
je nachdem die Organismen sich dem positiven Pol (Anode) oder
dem negativen Pol (Kathode) zubewegen. Wir wollen im folgen-
den zunichst die Methode betrachten, mit der wir die Elektro-
taxis einwandfrei beobachten koénnen, sodann die FErgebnisse
der bisherigen Beobachtungen und die Versuche zu ihrer Er-
klarung darstellen.

B. Methodik.

Da die meisten freibeweglichen pflanzlichen Organismen mikro-
skopische Dimensionen haben, kommt zur Beobachtung der Er-
scheinung fast ausschlieflich die mikroskopische Betrachtung in
Anwendung. Zu dieser eignet sich sehr gut eine von Verworn
konstruierte Kammer (Abb. 11). Man kittet quer auf einen Objekt-
trager zwei Leisten aus gebranntem Ton (Tonzellenmasse), die
parallel der Léngsrichtung des Objekttrigers durch isolierende
Leisten aus einem Gemisch von gleichen Teilen Wachs und Kolo-
phonium verbunden sind. An die Tonleisten werden die unpolari-
sierbaren Elektroden angelegt. Die Verwendung unpolarisierbarer
Elektroden zu derartigen Versuchen ist wiitnschenswert, um die
Moglichkeit irgendwelcher chemotaktischer Wirkungen auf das
Ergebnis der Versuche auszuschalten, Wirkungen, wie sie hervor-
gerufen werden koénnen durch Siaure oder Alkalibildung oder
Bildung sonstiger Elektrolyseprodukte an den polarisierbaren
Elektroden. Diese Gefahr besteht nicht nur bei Beobachtung
unmittelbar an den Elektroden, sondern auch in gréferer Ent-
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fernung von diesen; denn infolge elektroosmotischer und ther-
mischer Wasserbewegungen, wie sie unter den verwendeten Ver-
suchsbedingungen durch den Stromdurchgang wohl meistens
hervorgerufen werden, ist mit einer Fortbewegung der elektro-
lytischen Produkte von den Elektroden nicht nur durch Diffusion,
sondern auch durch Konvektion zu rechnen. Die von vielen
Autoren geduBlerte Anschauung, daBl bei den von ihnen ausge-
filhrten elektrotaktischen Versuchen Chemotaxis nicht zu beriick-
sichtigen sei, weil die Stromstéirke zu gering gewesen sei, um Elek-
trolyse zu verursachen, ist nicht ganz stichhaltig. Die Abscheidung

- e +

Abb. 11. Nach Pfeffer, Pflanzenphysiologie.

von Elektrolyseprodukten an den Elektroden tritt freilich erst
bei Uberschreiten einer bestimmten Spannung und demnach bei
gegebenem Widerstand bei Uberschreitung einer bestimmten
Stromstirke auf, aber die Polarisation und die mit ihr verbundene
Konzentrationsinderung an den Elektroden tritt bereits bei
jeder Spannung auf, also auch bei den kleinsten Stromstirken,
und derartige Konzentrationsinderungen an den Elektroden
konnen wenigstens prinzipiell auch bei den kleinsten Stromstirken
direkt oder indirekt zu Reizwirkungen fiihren, die bei wirklich
unpolarisierbaren Elektroden fortfallen wiirden. Diese Fehlerquelle
148t sich aber durch Verwendung der sog. unpolarisierbaren Elek-
troden nicht véllig ausschalten; denn auch diese zeigen stets eine
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gewisse Polarisation, die nur gegeniiber der der unpolarisierbaren
Elektroden sehr gering ist. Glicklicherweise ist jedoch die Gefahr
der Verunreinigung der eigentlichen Elektrotaxis durch chemo-
taktische Erscheinungen infolge Polarisation an den Elektroden
dadurch erheblich verringert, daBl die elektrotaktischen Erschei-
nungen in der Regel bereits unmittelbar nach StromschluB auf-
treten, noch bevor. es an den Elektroden, geschweige in gréBerer
Entfernung von ihnen, zur merklichen Bildung von Elektrolyse-
produkten kommen kann. Ferner geben fast alle Autoren an, daB
bei Verwendung polarisierbarer und unpolarisierbarer Elektroden
merkliche Unterschiede in den Ergebnissen nicht auftreten. Es
ist also anzunehmen, dall im groBlen und ganzen die im folgenden
referierten grofitenteils mit unpolarisierbaren Elektroden ange-
stellten Beobachtungen echte elektrotaktische Erscheinungen be-
treffen und durch Chemotaxis nicht merklich beeinflult sind.

C. Beobachtungsergebnisse.

Die ersten Beobachtungen iiber Elektrotaxis diirften von
Unger in seinem Biichlein ,,Die Pflanze im Moment der Tier-
werdung® niedergelegt sein (1843). TUnger leitete den von
1—6 Zinkkupferplattenpaaren erzeugten Strom mittels Eisen-
oder Platindrihten durch ein GefiB mit Wasser, das mit Sten-
toren oder Schwarmsporen der griinen Alge Vaucheria beschickt
war. Stentor zeigte ein mit steigender Spannung zunehmendes
Bestreben, sich am negativen Pol anzusammeln und den positiven
Pol zu verlassen. Bei den Vaucheriasporen wurden keine aus-
gepriagten polaren, Anziehungs- oder AbstoBungserscheinungen
beobachtet, dagegen das Auftreten einer Lahmungserscheinung,
sobald die Sporen.in die Nahe der Zuleitungsdrihte kamen. Es
diirfte sich hierbei also weniger um eine direkte Wirkung des
elektrischen Stromes als um die Wirkung der an den Zuleitungs-
drihten gebildeten Siure bzw. Lauge gehandelt haben. Spiter
entdeckte Hermann, daB sich Froschlarven und Fischembryonen,
wenn durch das Wasser, in dem sie sich befanden, ein Strom ge-
leitet wurde, mit dem Kopf nach der Anode und dem Schwanz
nach der Kathode zu einstellten. Wir wollen uns indes unserer
Aufgabe gemifl in folgendem im wesentlichen beschrinken auf
den Bericht iiber Versuche, die an pflanzlichen Organismen aus-
gefiihrt worden sind. Um das Gesamtergebnis der zahlreichen
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Untersuchungen kurz vorweg zu nehmen, sei gesagt, daBl eine
groBe Anzahl frei beweglicher pflanzlicher Organismen zu elektro-
taktischer Organisation befdhigt gefunden worden sind. Es
wurde positive und negative Elektrotaxis beobachtet, zuweilen
auch ein Indifferenzstadium. Welche Form der Elektrotaxis,
ob positive oder negative, auftritt, ist abhingig von der Art des
Organismus, der Dauer und Stirke des Reizes und der chemischen
Natur des Substrates, in dem die Organismen aufgezogen und in
dem die Versuche ausgefiihrt werden. Ferner kann die Reaktion
beeinflult werden durch das Ausmaf} der verschiedensten Lebens-
bedingungen, z. B. Licht und Dunkelheit.

Fiir Bakterien geben Abbott und Life elektrotaktische
Reaktion an. Unbegeiflelte Formen und abgetdtete Bakterien
zeigen im elektrischen Strom keine Reaktion, dagegen sammeln
sich Bacterium thermo, Bacillus subtilis und typhi im neutralen
Medium an der Kathode, wiahrend die Anode sich von ihnen ent-
bl6Bt. Bei Umpolen findet eine Umkehr des Ortes der Ansamm-
lung bzw. der AbstoBung statt. 1%, HCl verstirkt die katho-
dische Elektrotaxis, in 1%, NaOH tritt anodische auf. Die Tat-
sache, daB unbegeifielte Formen diese Erscheinungen nicht zeigen,
beweist, daB es sich um eine einfache Kataphorese nicht handeln
kann. Die Annahme unserer Autoren jedoch, da} trotz Verwen-
dung polarisierbarer Elektroden auch Chemotropismus keine
Rolle spielen kann, da die Stromstérke von ca. 3 - 10”7 Amp. auf
einen Querschnitt, der sicher betrichtlich unter 1 qmm?, zu klein
sei, um elektrolytische Zersetzungen hervorzurufen, ist nach dem
oben Gesagten nicht véllig einwandfrei.

Bei Amoeba proteus beobachtete Verworn kathodische
Galvanotaxis. Bei Stromschlufl tritt an der Kathodenseite ein
breites hyalines Pseudopodium aus, die Kérnchen aus allen iibrigen
Teilen der Amében stromen dorthin, die iibrigen Pseudopodien
werden eingezogen. Die ganze Amébe bildet ein keulenférmiges
Gebilde (Limaxform) mit einem axialen Kérnchenstrom nach der
Kathode, der an der Peripherie springbrunnenartig umbiegt. An
der Anode zieht sich die Amébe immer mehr zusammen und wird
héckrig. Das urspriinglich hyaline Protoplasma wird vakuolisiert
und schaumig. In dieser Form kriecht die Amébe zur Kathode,
ohne Pseudopodien nach anderer Richtung auszustrecken. Bei
Offnung des Stromes bleibt die Kornchenstrémung kurze Zeit

Stern, Elektrophysiologie der Pflanzen. 5
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stehen und neue Pseudopodien bilden sich. Verworn fallt diese
Erscheinung, die auch von Jennings bestatigt wird, als contrac-
torische SchlieBungserregung an der Anode und als expansorische
an der Kathode auf.

Von den Flagellaten ist besonders Euglena viridis von Bancroft
eingehend untersucht. Er zieht dabei 4 Ausgangslagen in Betracht.

1. Die Euglena liegt in der Richtung der Stromfiden,

a) das Vorderende nach der Kathode zu gewendet: es tritt
keine merkliche Reizung ein.

b) Das Vorderende nach der Anode zu gewendet: es tritt
starke Reizung ein. Die Geif3el streckt sich, die Euglena schwimmt
ein wenig zuriick und kontrahiert sich dann.

2. Die Euglena liegt senkrecht zur Richtung der Stromfiden.

a) Die Riickenseite nach der Kathode zu: es tritt Reizung der
Geiflel ein, und in mehreren Rucken stellt sich die Euglena in die
Richtung zur Kathode ein. Dabei scheint nach jedem Schlage,
mit dem der Winkel zwischen Langsachse der Euglena und der
Richtung der Stromfiden sich verringert, der folgende Schlag
schwicher zu werden.

b) Die Riickenseite zur Anode: es tritt keine merkliche Rei-
zung ein.

Bancroft sucht diese 4 Reaktionstypen durch folgende An-
nahmen zu erkldren:

1. Die Verinderung der Geilelbewegung erfolgt durch Reizung
eines in der Nahe der Geilelbasis gelegenen Reizortes.

2. Die Reizung dieses Reizortes erfolgt durch Ionen, die aus
dem Inneren der Euglena hinwandern, also durch innere, nicht
durch &uBere Elektrolyse.

3. Es sind die wandernden Anionen, die diese Reizung be-
wirken.

Bei 1. tritt nach Bancroft keine Reizung ein, da die innere
Elektrolyse Anionen vom Reizorte wegfiihrt, umgekehrt bei
2 starke Reizung, da an den Reizort durch innere Elektrolyse
Anionen hingefithrt werden. Entsprechend 148t sich das Ver-
halten in den zwei anderen Ausgangslagen erkliren. Wenn man
annimmt, dafl der Reizort oder ein sehr nahe gelegener Ort mem-
branése Eigenschaften hat, die capillarelektrisch Konzentrations-
inderungen der wandernden Ionen bedingen, wire eine derartige
Erklarung prinzipiell wohl méglich, doch erscheinen die Annahmen
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so ad hoc gemacht, daB es fraglich erscheint, ob die mégliche Er-
kldrung auch die richtige ist. Wir kommen spéter auf die verschie-
denen Erklirungsversuche der beobachteten elektrotaktischen
Erscheinungen ausfithrlich zuriick.

Peridinium tabulatum schwimmt, wenn es bei Stromschlull
in Bewegung ist, ziemlich gradlinig zur Kathode, jedoch gibt es
auch Ausnahmeexemplare, die zundchst seitlich oder entgegen-
gesetzt sich bewegen und sich erst allmihlich an der Kathode
einfinden. Wie Peridinium tabulatum verhilt sich auch Trache-
lomonas hispida, wihrend Cryptomonas erosa zur Anode geht.
Bei Chilomonas paramaecium beobachtete Verworn, wie etwa
3/, der Individuen zur Anode gingen, wihrend 1/, unregelmiBig
zwischen Anode und Kathode hin und her pendelte, schlieBlich
aber doch an der Anode zur Ansammlung gelangte. Pearl fand
dagegen, das Chilomonas zur Kathode schwimmt. Erwahnt sei,
daB Jennings die elektrotaktischen Reaktionen dieser Flagel-
laten als ,,Fluchtreaktionen‘ auffaBt, d. h. annimmt, daf der
Organismus auf Reiz hin verschiedene Richtungen probiert, bis
er eine findet, in der die Reizung aufhért. Im Rahmen dieses
Buches kann auf diese viel umstrittene ,,trial and error‘‘-Theorie,
die Jennings den taktischen Reaktionen iiberhaupt zugrunde
legt, natiirlich nicht eingegangen werden.

Polytoma uvella, eine der Gruppe der Volvocales angehorige
Griinalge, die an ihrem vorderen breiten Ende 2 Geifleln tragt,
durch deren Schlige sie sich unter fortwahrender Achsendrehung
nach vorn bewegt, schwimmt bei Stromschlu8 mit vorangerich-
tetem Vorderende der Anode zu, wahrend die Kathodengegend
von ihr verlassen wird. Eine Erregung beim Offnen des Stromes
wurde nicht beobachtet, vielmehr setzen die Polytomen ihre
Wanderung noch einige Sekunden fort, wenn der Strom gedffnet
wird, bevor sie die Anode erreicht haben. Sind Polytoma, Trachelo-
monas oder Peridinium in Ruhe, wenn der Strom geschlossen
wird, so findet keine galvanotaktische Reaktion statt, selbst bei
starken Strémen. Bei Polytoma sieht man dann lediglich, wic sie
durch Kataphorese zur Kathode, also zum umgekehrten Pole wie
bei der Elektrotaxis, getragen wird.

Volvoxkolonien zeigen nach Carlgreen bei kiirzerer Ein-
wirkungsdauer des Stromes eine ausgepragte kathodische Elektro-
taxis. Jedesmal, wenn durch Umlegung der Wippe die Strom-

5*
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richtung umgekehrt wird, wird auch prompt im Gesichtsfeld die
Wanderung der griinen Volvoxkugeln umgekehrt. Bei der Ein-
wirkung eines hinreichend starken Stromes auf lebende Kolonien
von Volvox aureus schrumpft die Kolonie am anodischen Pol
zusammen, wolbt sich aber am kathodischen vor, und zwar tritt
die Erscheinung um so deutlicher auf, je linger der Strom ein-
wirkt. Dennoch hat man es hier nicht mit einer den Erscheinungen
an contractilen Geweben analogen Kontraktion und Expansion
zu tun; denn auch tote Volvoxkolonien zeigen die Erscheinung,
so daB es sich um eine elektroosmotische Erscheinung, wie Carl-
green will, vielleicht auch teilweise um eine Quellungs- -und
Entquellungserscheinung, hervorgerufen durch Séure- und Alkali-
bildung an der Ein- und Austrittsstelle des Stromes handelt.
Ubrigens ist diese Erscheinung nach Carlgreen auch an in Ge-
latine eingebetteten Paramaecien und Colpidien zu beobachten,
bei denen sie sogar augenblicklich mit Stromschlufl auftritt,
wahrend sie sich bei Volvox erst allméhlich einstellt. Erwahnt
sei noch, dafl die jungen, noch nicht selbst beweglichen Tochter-
kolonien im Innern der Volvoxkugel kataphorisch zur Anode ge-
tragen werden.

Uber die Abhingigkeit der Elektrotaxis von der Strom-
dichte ist mir eine eingehendere Untersuchung nicht bekannt
geworden, doch kann man aus verschiedenen Bemerkungen
schlieBen, daBl dieser fir die elektrotropischen und -nastischen
Bewegungen so mafBgebende Faktor auch den Sinn und die Aus-
pragung der Elektrotaxis stark beeinflullt, ganz abgesehen davon,
daf} natiirlich durch das bloBe Vorhandensein einer Reizschwelle
ein derartiger Einflull schon gegeben ist. Besonders wird dabei
zu beriicksichtigen sein, dafl fiir die elektrotaktische Reaktion
natiirlich nicht die Stromstirke und -dichte im Gesamtquer-
schnitt von ausschlaggebender Bedeutung ist, sondern nur der
Bruchteil, der die Organismen durchstromt. Dieser aber wird,
entsprechend der Stromlinienverteilung, je nach der Leitfahigkeit
des Mediums und der Organismen und nach dem Verhiltnis,
in dem lebende Substanz und Medium den Gesamtquerschnitt
zusammensetzen, d. h. nach der Dichtigkeit der Organismen-
suspension, sich dndern, selbst wenn Stromdichte- und -stirke im
Gesamtquerschnitt konstant bleiben. Denn die Stromlinien
drangen sich ja zusammen in den Zonen geringeren Widerstandes
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und meiden gewissermaflen die Zonen hohen Widerstandes.
Durch derartige Betrachtungen diirfte sich z. B. die Beobachtung
Bancrofts erklaren, dall Euglenen in Thimothegrasaufgufl
schwache anodische Elektrotaxis zeigen, wenn sie in dichten
Schwirmen beobachtet werden, aber nicht, wenn nur verstreute
Individuen in der Untersuchungsflissigkeit sind. Wie gesagt,
fehlen in fast allen Arbeiten Angaben iiber die verwendete Strom-
dichte. Bei Volvox arbeitete Terry mit 6,7—6,8-1076 A/qmm.

Die Abhingigkeit der elektrotaktischen Reaktion von der
Stromdauer zeigen deutlich Versuche von Carlgreen mit Volvox.
Wihrend kurz nach Stromschlul} eine ausgepragt negative Elektro-
taxis vorhanden ist, wird sie bei lingerer Einwirkung des Stromes
immer undeutlicher und schlédgt bei noch lingerer Durchstrémung
in positive um. Letztere ist freilich nie so ausgeprigt wie die
negative beim Beginn der Versuche. Wird nunmehr der Strom
gedffnet und erst nach 20 Sekunden wieder geschlossen, so tritt
bei diesem erneuten Stromschlufl auch wieder kathodische Elektro-
taxis auf. Es handelt sich also um eine reversible Umstimmung
der Volvoxkolonien unter der Dauereinwirkung des elektrischen
Stromes. Genaue Zeitangaben kann Carlgreen nicht machen,
sie haben auch so lange wenig Wert, als nicht gleichzeitig die
Stromdichte, mit der die Algen durchstromt wurden, angegeben
ist. Anndhernd schitzt er das Stadium der negativen Elektro-
taxis auf !/, Stunde. Dann tritt ein Indifferenzstadium von oft
weniger als 1 und oft von mehr als 20 Stunden auf, hernach die posi-
tive Elektrotaxis. Eine Abschwichung der Bei Beginn des Strom-
schlusses ausgepriagten Elektrotaxis mit der Stromdauer findet
Bancroft bei Euglena. Sie zeigt sich deutlich darin, daBl kurz
nach Stromschluf8 die Euglenen auBerordentlich prompt auf
Stromwendung mit Wendung ihrer Schwimmrichtung reagieren,
wihrend nach lingerer Durchstrémung die Umkehrreaktion
immer schwicher wird. Derartige Umstimmungen sind iibrigens
auch an tierischen Objekten beobachtet worden. So gibt Greeley
an, daf} Paramaecium, das in alkalischer Losung zunichst negativ
elektrotaktisch ist, nach etwa !/,stiindiger Durchstromung unter
Tendenz zur positiven Elektrotaxis ohne Umstellung der Cilien
zwischen Anode und Kathode hin und her pendelt. In saurer
Losung wird dagegen sofort nach Erreichung der Kathode die
Cilienstellung umgekehrt und, ohne dafl es an der Kathode zur



70 Elektrotaxis.

Ansammlung kéme, die Schwimmrichtung nach der Anode ge-
nommen. dJa 1—509%, der Paramaecien gingen sogar primir zur
Anode und erst sekunddr zur Kathode. Mit diesem Versuche
kommen wir bereits zu den Untersuchungen iiber den Einfluf}
des Mediums auf die elektrotaktische Reaktion.

Wie dieser aus dem verschiedenen Verhalten in saurer und
alkalischer Reaktion fiir Paramaecium hervorgeht, so ist er auch
an pflanzlichen Organismen beobachtet worden. Wahrend namlich
Volvox in alkalischer Loésung ausgeprigt kathodisch elektro-
taktisch ist, gehen nach Greeley nach etwa /,—Ilstiindigem
Aufenthalt in schwach saurer Losung alle Kolonien zur Anode,
zeigen also eine vollige Umstimmung mit der sauren bzw. alka-
lischen Reaktion des Mediums. Diese Ergebnisse Greeleys fand
jedoch Terry in einer Nachuntersuchung nicht bestdtigt. Viel-
mehr beobachtete er, dal weder durch Siuren noch Alkalien oder
Neutralsalze im Medium der Sinn der elektrotaktischen Reaktion
verdndert wird. Dagegen erzeugt man nach seinen Beobachtungen
dadurch, da man Volvox 2—3 Tage im Dunkeln hilt, eine Um-
stimmung seiner normalerweise kathodischen Reaktion in ano-
dische. Dabei findet keine Umstellung des Cilienapparates wie
bei Paramaecien statt, sondern Volvox schwimmt stets mit dem-
selben vorderen Ende dem Pol zu, nach dem seine Reaktion ge-
richtet ist. Erneute Beleuchtung ruft wieder Umstimmung in die
normale, negative Galvanotaxis hervor. Bei dieser Photoum-
stimmung sind die blauen Teile des Spektrums nahezu unwirksam,
wihrend die roten fist ebenso wirksam sind wie das unzerlegte
Sonnenlicht. Das Ergebnis ist das gleiche bei Verwendung unpolar-
sierbarer und polarsierbarer Elektroden. Terry halt es fiir wahr-
scheinlich, dal die Umstimmung mit der Photosynthese in Zu-
sammenhang steht, etwa derart, daf} sich im Dunklen in den Zellen
organische Sduren anhiufen, die bei Lichtzufuhr durch die Kohlen-
sdureassimilation reduziert werden.

Bei Euglenen hat Bancroft ebenfalls ausgesprochene Umkehr
der Reaktion in verschiedenen Medien gefunden. Némlich gute
dauernd negative Elektrotaxis in

1. Thimothegrasaufgull mit —
500
Kultur;

2. Bohnendekokt mit m Citronenséure, 19 Tage alte Kultur;

Citronenséaure, 10 Tage alte
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3. Bohnendekokt mit g% Citronensiure, 35 Tage alte Kultur,

dagegen deutlich positive Elektrotaxis in

1. Gelatine aus Chondrus;

2. Sumpfwasser.

Mit der Zunahme der Salzkonzentration des Mediums sinkt
nach Statkewitsch die elektrotaktische Erregbarkeit bei In-
fusorien sehr erheblich. Dies Ergebnis nimmt nicht wunder,
wenn man die, wie wir im folgenden sehen werden, sehr wahr-
scheinliche Annahme macht, dafl bei der elektrischen Erregung
Konzentrationsinderungen an der Grenzfliche Medium/Zelle eine
groBe Rolle spielen. Denn die relative Konzentrationsinderung,
d. h. das Verhaltnis der absoluten Grofle der Konzentrations-
dnderung zur absoluten Gréfle der Konzentration des Mediums,
mufl mit steigender Konzentration bei gleicher Elektrizitats-
menge abnehmen, sei es, dafl man mit Nernst und Riesenfeld
die Zellmembranen als 2. Losungsmittel auffafit, sei es, dall man
mit Bethe capillarelektrische Vorgénge fiir die Konzentrations-
anderung an der Membran verantwortlich macht.

D. Erklirungsversuche der Elektrotaxis.

Wir haben bereits im vorhergehenden bei Besprechung des
Beobachtungsmaterials wiederholt auf Erklarungsversuche fiir
einzelne Erscheinungen hingewiesen. Im folgenden sollen die
verschiedenen Deutungsversuche zusammenfassend dargestellt
werden.

1. Elektrotaxis als Kataphorese.

Von ialteren Autoren ist vielfach versucht worden, Elek-
trotaxis als einfache Kataphorese zu erkldren, d. h. als eine
durch den Stromdurchgang hervorgerufene Bewegung der sus-
pendierten Zellen nach den Polen, wie sie auch alle leblosen
suspendierten Teilchen zeigen. Dieser Anschauung wurde ent-
gegengehalten, dal} tote Zellen, z. B. Paramaecien, keine Elek-
trotaxis mehr zeigen und dafl daraus hervorgehe, dal} die
Elektrotaxis kein réin physikalisches Phinomen wie die Kata-
phorese sei, sondern eine echte, an die Lebenstéatigkeit gebundene
Reizbewegung. Diese Begriindung ist indessen nicht beweisend;
denn wir wissen einerseits, dafl die Stdrke der Kataphorese steigt
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mit der GroBe der Potentialdifferenz an der Grenze zwischen
suspendiertem Teilchen und Medium, andererseits, daBl diese
Potentialdifferenz bei der lebenden Zelle im allgemeinen sehr viel
groBer sein wird als bei der toten, da ja bei der lebenden durch den
Stromdurchgang an ihrer semipermeablen Membran eine starke
Polarisation hervorgerufen werden muf}, die an der toten infolge
des Aufhérens der Semipermeabilitit ausbleiben wird. Man
konnte also das Ausbleiben der Elektrotaxis an toten Zellen im
Sinne der Kataphoresetheorie auch dahin deuten, dafl hier die
Potentialdifferenz zwischen suspendierten Teilchen und Fliissigkeit
so klein ist im Verhiltnis zu der der lebenden Zelle, daB3 eine
Spannung, die geniigt, um an lebenden Zellen starke Elektrotaxis
hervorzurufen, an toten Zellen dazu unzureichend ist. Aus dem
Ausbleiben der Elektrotaxis an toten Zellen kann also nicht ohne
weiteres eine Widerlegung der Kataphoresetheorie der Elektro-
taxis abgeleitet werden. Es gibt aber eine Anzahl anderer Griinde,
ihre Unhaltbarkeit darzutun. Man kann nédmlich an unbegeiflelten
Zellen, z. B. Diatomeen oder Griinalgen, bei Stromdurchgang
durch die Kulturfliissigkeit tatsichlich Kataphorese beobachten,
und alle Autoren geben iibereinstimmend an, daB diese Be-
wegung im Vergleich zur Elektrotaxis gleichzeitig anwesender
begeillelter Organismen eine Geschwindigkeit von ganz anderer
GréBenordnung, nidmlich eine viel langsamere, aufweist. Die
begeillelten Organismen fithren ja ihre Bewegung kraft innerer
Energie aus und die Elektrotaxis besteht offenbar nur darin, dafl
der elektrische Reiz die normale Bewegung so lenkt, daf} eine be-
stimmte Richtung stets eingehalten wird, wdhrend eine passiv
kataphorische Bewegung, soweit vorhanden, durch die Eigen-
bewegung iiberkompensiert wird. Ferner spricht deutlich gegen
die Kataphoresetheorie, dal es einzelne begeilelte Organismen
gibt, bei denen iiberhaupt keine Elektrotaxis nachzuweisen ist.
Wiire letztere eine rein physikalische Erscheinung wie die Kata-
phorese, so wire dies schlecht zu verstehen. Betrachtet man aber
die Elektrotaxis als Reizbewegung, so kann ihr Ausbleiben ent-
weder auf mangelndem Perzeptions- oder Reaktionsvermdgen
beruhen, letzteres z. B. weil keine geeignete Koordination der
Cilienbewegung stattfindet, um eine bestimmt gerichtete Be-
wegung zu ermdglichen. In vielen Fallen zeigt ferner die direkte
Beobachtung, wie die bestimmt gerichtete Elektrotaxis durch
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bestimmte Umstellung des Wimperapparates bei Einwirkung des
elektrischen Reizes hervorgerufen wird. Schlieflich sei noch die
Beobachtung Verworns erwahnt, dafl in Ruhe befindliche Poly-
tomen bei StromschluB kataphorisch zum entgegengesetzten
Pol wandern wie in Bewegung befindliche elektrotaktisch. Ist
also nach dem Angefiihrten die Elektrotaxis durch reine Kata-
phorese nicht zu erkldren, so kénnte es wohl sein, daB sie eine aus
passiv kataphorischer und aktiv organischer Bewegung kombi-
nierte Erscheinung ist.

2. Elektrotaxis als Kombination von Reizhewegung und
Kataphorese.

Eine derartige Anschauung ist verschiedentlich ausgespro-
chen worden, z. B. von Birukoff. Dieser sucht die negative
bzw. positive Elektrotaxis darauf zuriickzufithren, da8 bei
Stromdurchgang an der Grenzfliche der Zellen eine Polarisa-
tionsspannung entsteht, die kleiner bzw. grofler als die polari-
sierende EMK ist. Dadurch werde eine kataphorische Wanderung
der Zellen mit dem Wasser, in dem sie schwimmen, bzw. ent-
gegen diesem bewirkt, d. h. da Leitungswasser im Stromgefille
zur Kathode wandert, eine Wanderung zur Kathode bzw. zur
Anode. Da die Entstehung einer Polarisationsspannung von
hoherer EMK wie die polarisierende physikalisch unméglich
ist, so braucht auf diese Anschauung nicht niher eingegangen
zu werden. Will man die positive oder negative Elektrotaxis
unter Zuhilfenahme von Kataphorese erkliren, so wird dies
allerdings immer auf die Annahme hinauslaufen, die Birukoff
gemacht hat, dafl bei verschiedener Elektrotaxis auch der Sinn
der Ladung der Zellen um gekehrt sei. Aber man mul} diese
verschiedene Ladung anders als Birukoff zustande kommen
lassen. FEinen derartigen Versuch haben Coehn und Barrat
gemacht. Diese haben namlich die Vorstellung entwickelt, daf3
in einer Losung suspendierte Zellen dadurch gegeniiber der
Losung eine elektrische Potentialdifferenz aufweisen, dal} die
Protoplasmamembran fiir An- und Katienen verschieden per-
meabel sei, demnach also eine anionenpermeable Zelle sich
durch Austritt von Anionen positiv, eine kationenpermeable
Zelle durch Austritt von Kationen negativ auflade. Wird nun
an die Losung eine elektrische Potentialdifferenz von auBlen
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angelegt, so werden die Zellen einen Zug erfahren in der Rich-
tung auf den Pol, der die entgegengesetzte Ladung hat wie
sie selbst. Aber die Elektrotaxis besteht nun nicht etwa darin,
daB3 die Zellen diesem Zuge folgen, also in einer Kataphorese,
sondern die durch den Zug primér erzeugte passive Bewegung er-
zeuge eine Reibung der Zelle am Wasser, und diese kénne man
als den Reiz dafiir ansehen, daBl nunmehr Flimmerschlige aus-
gefilhrt werden, die die elektrotaktische Bewegung bewirken.
Als Bestitigung ihrer Anschauungen sehen Coehn und Barrat
ihren Befund an, daB Paramaecien in verdiinnter NaCl zur Kathode,
in konzentrierter zur Anode schwimmen. (Die Grenzkonzentation
lag zwischen 0,01 und 0,1n-NaCl). Daf8 sie in verdiinnter Losung
zur Kathode schwimmen, erklirt sich nach den Autoren daraus,
dafBl ihr Protoplasma fiir CI' durchlissig, fiir Na' undurchlissig
sei, so daf3 die Paramaecien sich positiv aufladen. Inkonzentrierter
Losung dagegen bedingt dieselbe Differenz der Permeabilitit
fiir Na" und Cl’, daB3 die im Medium in hoher Konzentration ent-
haltenen permeierenden Cl’ eine negative Aufladung der Zellen
bewirken, die zur anodischen Elektrotaxis fiihrt. Gegen die
Richtigkeit dieser Hypothese ist bereits mehrfach, z. B. von Héber
und Bethe, geltend gemacht worden, da in konzentrierter NaCl
primér, d. h. ohne Vorhandensein eines Stromes, eine
Umstellung des Wimpernapparates stattfindet, die
eine Bewegungsrichtung veranlaBlt entgegengesetzt der, die in
verdiinnnter Losung auftritt. Die Umkehr der Bewegungsrichtung
in konzentrierter NaCl kann also als Stiitze fiir die Coehn-
Barratsche Auffassung nicht geltend gemacht werden, da
ja unter Beriicksichtigung der Wimpernumstellung gerade nach
dieser Anschauung keine Umkehr der Bewegungsrichtung in der
konzentrierten Losung bei Stromdurchgang auftreten diirfte. Da-
gegen hat Bancroft Versuche gemacht, deren Ergebnis aus-
gesprochen gegen die Richtigkeit der Coehnschen Hypothese

m
spricht. Wenn nédmlich Paramaecien in Heuinfusion mit 90 NaCl
kultiviert wurden und dann in destilliertes Wasser oder verdiinnte

m
NaCl-Losung, z. B. 200 gebracht wurden, so schwammen sie

zur Anode . anstatt wie normalerweise und nach Coehn und
Barrat zu erwarten zur Kathode.
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Eine Anschauung von Carlgreen, nach der die elektro-
osmotische Wasserbewegung in der Zelle Reiz fiir die Ausfiihrung
der Elektrotaxis sei, ist nicht naher ausgefiihrt und begriindet
und sei deshalb nur eben erwéhnt.

3. Elektrotaxis als Wirkung elektrolytischer Prozesse.

Schon vor Coehn und Barrat hatte I. Loeb eine Theorie der
Elektrotaxis aufgestellt, die auf den elektrolytischen Wirkungen
des Stromes basiert. Loeb unterscheidet beim Stromdurchgang
durch eine Organismensuspension die &uBere Elektrolyse,
die in der Suspensionsfliissigkeit auftritt, und die innere Elek-
trolyse, die im Protoplasma auftritt. Bei der &uferen Elektro-
lyse prallen nach Loeb die Kationen wihrend ihrer Wanderung
zur Kathode auf die nach der Anode zu liegende Seite der Zellen
und gelangen dort zur Abscheidung, z. B. Na. Sie verbinden sich
mit dem Hydroxyl des Wassers zu Alkali, z. B. NaOH, und dieses
gebildete Alkali ruft die Elektrotaxis hervor. An der Kathoden-
seite der Zelle kann entsprechend Saure gebildet werden, dies
braucht aber nicht immer der Fall zu sein, da die Alkalescenz
des Protoplasmas dies verhindern kénnte. Die innere Elektrolyse
wirkt entgegengesetzt. Bei ihr missen die Anionen des Proto-
plasmas an die nach der Anode zu liegende Seite gefithrt werden,
aber auch hier nimmt Loeb an, daBl es nicht zu einer Kompensa-
tion von neutralititsstérender Wirkung der duBeren und inneren
Elektrolyse zu kommen braucht. Als wesentlichste Stiitze in
der Erfahrung dient Loeb fiir seine Theorie die Beobachtung,
daB Alkali wie elektrischer Strom sowohl auf Protozoen als z. B.
auf Driisensekretion (Driisen von Amblystoma) dieselben Reiz-
reaktionen hervorrufen. Die Schwiche dieser Anschauung liegt
vor allem schon in der ungeniigenden physikalischen Durch-
arbeitung.. Dafl namlich der von Loeb angenommene spezielle
Mechanismus der Saure- und Alkalibildung durch Abscheidung
von Kat- und Anionen am Protoplasma bei Stromdurchgang
physikalisch nicht haltbar ist, darauf hat bereits Ostwald hin-
gewiesen. Zu dieser Abscheidung wiren viel héhere elektromo-
torische Krifte notwendig, als sie bei den elektrotaktischen Ver-
suchen an den Plasmagrenzen auftreten.

Der wesentliche Kern der Loebschen Theorie aber, der Ver-
such, die elektrophysiologischen Wirkungen auf die -elektro-



76 Elektrotaxis.

lytischen Wirkungen des Stromes an der Grenzfliche der Zelle
gegen das Medium zuriickzufiihren, hat sich als &uBerst frucht-
bar erwiesen und bildet auch die Grundlage der verwandten
Theorie Bethes. '

4. Flektrotaxis als Wirkung ecapillarchemischer Prozesse.

Bethe hat die von Loeb ungekldrten physikalischen Vorginge
bei Stromdurchgang an der Plasmagrenze durch Modellversuche
weitgehend aufgekldrt. Er hat die an den Grenzflichen von
Membranen bei Stromdurchgang auftretenden Konzentrations-
inderungen und Neutralititsstorungen experimentell nachge-
wiesen. Er hat sie theoretisch berechnet und durch die Uberein-
stimmung von Theorie und Experiment erwiesen, dafB sie capillar-
elektrische Erscheinungen sind, die sich aus der Differenz der
Wanderungsgeschwindigkeit von Ionen in Medium und Membran
mit Notwendigkeit ergeben. Das Physikalische dieser Unter-
suchung ist bereits im I. Kapitel dargestellt worden. Es ist ferner
im Kapitel iiber die Wirkung der Elektrizitit auf Plasma und
Zelle sein Versuch an Tradescantia erwiahnt worden, bei der diese
Neutralitatsstérung am lebenden Objekt beobachtet wurde. Es
ist deshalb nicht daran zu zweifeln, dal Konzentrationsénderungen
und Neutralitédtsstérungen auch bei stromdurchflossenen elektro-
taktisch reagierenden Organismen auftreten, und zwar sowohl
an der Grenzfliche des Organismus gegen das Medium wie auch
innerhalb des Organismus an der Grenzfliche von Schichten mit
verschiedener Wanderungsgeschwindigkeit der Elektrolyte. In die-
sen capillarelektrischen Konzentrationsinderungen und vor allem
Neutralitdtsstérungen sieht Bethe die Ursache der Erregung
durch den elektrischen Reiz. Die Richtigkeit dieser Anschauung
hat er unter anderem auf Grund folgender Uberlegung durch die
Erfahrung zu bestitigen versucht. Im Modellversuch hatte sich
gezeigt, dafl der Ort der Zunahme der C,,, oder C; verschieden
ist je nach der C; der Ausgangslésung, daB er namlich bei neu-
traler Reaktion des Mediums auf der der Kathode, bei saurer auf
der der Anode zugewandten Seite der Membran liegt. Wenn
also die Zunahme der Cy; an der Grenzfliche Zelle/Medium die
Erregung hervorruft, so miilte bei neutraler Reaktion die Er-
regung an der Kathodenseite, bei saurer an der Anodenseite der
Zelle auftreten. Dies wiirde eine entgegengesetzte Bewegungs-
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richtung elektrotaktisch reagierender Zellen in neutralem und
saurem Medium hervorrufen. Eine derartige Umstimmung hat
ja fiir Paramaecium und Volvox in der Tat Greeley beobachtet,
nédmlich in saurer Losung anodische Elektrotaxis statt der nor-
malen kathodischen. Aber eine Nachuntersuchung Terrys hat,
wie erwahnt, Greele ys Ergebnisse nicht bestitigen kénnen. Viel-
mehr ging Volvox auch in saurer Losung zur Kathode. Ebenso
ergaben Beobachtungen Bancrofts an Paramaecien, dal diese
sowohl in Kohlen-, Citronen-, Oxalsidure wie in Calcium-, Natrium-
oder Kaliumhydroxyd zur Kathode schwimmen, und zu dem
gleichen Ergebnis filhrten Untersuchungen von Statkewitsch.
Die von Bethe erwartete Umstimmung der Reaktion mit der
Anderung der Cy, ist also durch die bis jetzt bekannten Erfahrungs-
tatsachen nicht gestiitzt, und die Frage nach den die Elektro-
taxis auslésenden physikalisch-chemischen Prozessen bedarf noch
weiterer Untersuchungen.

Y. Elektrotropismus.
A. Definition des Elektrotropismus.

Unter Elektrotropismus versteht man diejenige Reizreaktion
auf elektrischen Reiz hin, bei der eine festgewachsene Pflanze
oder ein Pflanzenteil sich in eine bestimmte Richtung zur Richtung
des wirksamen elektrischen Reizes einzustellen sucht. Elektro-
tropismus ist besonders an Wurzeln nachgewiesen worden, doch
diirfte bei extensivem Studium die Erscheinung sich auch vielfach
besonders an solchen oberirdischen SproBteilen aufzeigen lassen,
die chemo-, photo- oder geotropische Reaktionsfahigkeit zeigen
So findet Hegler die Sporangientrager von Phycomyces elektro-
tropisch reizbar. In Analogie mit der Terminologie bei den iibrigen
Reizreaktionen hat man unterschieden zwischen positivem, nega-
tivem und Transversalelektrotropismus, also positiver Elektro-
tropismus = Kriimmung zum positiven Pol, negativer Elektrotro-
pismus =Kriimmung zum negativen Pol, Transversalelektrotropis-
mus=Kriimmungsindifferenz. Dall mit dieser Bezeichnungsweise
nur eine dullere Charakterisierung der beobachteten Erscheinung
gewonnen ist, braucht kaum hervorgehoben zu werden. Es kann
ja positiver Elektrotropismus durch verschiedene Umstinde bei
ein und demselben Objekte hervorgerufen werden, in dem einen
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Falle z. B. durch Wachstumsverlangsamung auf der dem positiven
Pol zugewandten Seite, in dem anderen Falle durch Wachstums-
beschleunigung oder Turgescenzsteigerung der gegeniiberliegenden
Seite.

B. Versuchsanordnung zur Demonstration des Elektrotropismus.

Zur einwandfreien Demonstration der Erscheinung eignet
sich am besten eine von Schellenberg benutzte Versuchsan-
ordnung (Abb. 12). Die Versuchspflanzen — Erbsen mit Wurzeln
von 3—4 cm Lénge, die in feuchten Sigespénen angezogen waren
— wurden in lotrechter Richtung derart iiber einen Trog mit
Leitungswasser oder bestimmter Salzlosung aufgehingt, dall die
Wurzeln einige Zentimeter in die Losung tauchten, die Kotyledonen
aber oberhalb der Fliissigkeit sich befanden. Rechts und links
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Abb, 12. Nach Schellenberg, Flora 1906.

von diesem Trog standen kleinere Troge, die in gleicher Niveau-
héhe mit derselben Salzlosung in etwas hoherer Konzentration
gefiillt waren. In diese tauchten die Zuleitungsdréhte. Mittels
Briicken von Fliefipapier, das mit der benutzten Losung getrinkt
war, wurde die leitende Verbindung zwischen den 3 Trégen her-
gestellt. Die beim Stromdurchgang an den Elektroden entstehenden
elektrolytischen Produkte konnen bei dieser Versuchsanordnung
nur durch Diffusion oder Kataphorese in den Trog mit den Wurzeln
gelangen. Wie durch farbige Salze festgestellt wurde, trat dies
innerhalb 12 Stunden nicht merkbar ein, einer fiir die elektro-
tropischen Versuche mehr als ausreichenden Zeit. Es wird durch
diese Versuchsanordnung, da ja beim Stromdurchgang durch
einen Elektrolyten die Spaltprodukte und Konzentrationséinde-
rungen nur in der Nahe der Elektroden auftreten, die Konzentration
der Losung im Wurzeltroge so gut wie konstant gehalten. Es
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wird ferner die chemische Wirkung etwaiger durch Konvektion
herbeigefiihrter Elektrolyseprodukte auf die Wurzeln verhindert
und dadurch die Verwendung unpolarisierbarer Elektroden iiber-
fliissig gemacht. In Versuchen alterer Autoren ist die Notwendig-
keit der Ausschaltung von Wirkungen der Elektrolyseprodukte
meist nicht geniigend beachtet.

- Zur Ausschaltung von phototropischen Wirkungen wird im
Dunkelzimmer oder in verdunkelten Kisten gearbeitet. Der
Geotropismus macht sich bei der geschilderten Versuchsan-
ordnung meist nicht stérend geltend, zumal ja im allgemeinen ein
kleiner Ablenkungswinkel aus der Vertikalen bereits geniigt, um
die elektrotropische Kriimmung beobachten zu kénnen, und in
diesem Falle die anndhernd proportional dem Sinus des Ablenkungs-
winkels wachsende Reizwirkung der Schwerkraft verhiltnis-
miBig noch gering ist. Ubrigens haben Brunchhorst und
Ewart auch auf dem Klinostaten (einem Uhrwerk mit horizon-
taler Achse), also unter Ausschaltung einseitiger Schwerewirkung,
elektrotropische Versuche ausgefiihrt, ohne merkliche Beein-
flussung der Reaktion finden zu kénnen.

C. Allgemeine Charakterisierung des Elektrotropismus.

Bevor die elektrotropischen Kriimmungen im einzelnen be-
sprochen werden, sollen einige Bemerkungen iiber die Abhéingig-
keit der Kriitmmungen von denjenigen Faktoren gemacht werden,
die fiir alle Typen bestimmend sind. Diejenige GriBe, die maf-
gebend fiir die Wirkung des elektrischen Stromes sein muB, ist die
Stromdichte, d. h. die Stromstarke (Amp.) pro Flicheneinheit (cm?)
am bzw. im gereizten Organ; denn, da es sich ja bei einer Reizung
durch den elektrischen Strom um eine Wirkung auf das gereizte
Organ handelt, so kann fiir die Reizung nur der Teil des Stromes
malgebend sein, der es bzw. seine Grenzschicht durehflieBt,
genau ebenso wie bei phototropischer Reizung nur die Lichtmenge
wirken kann, die von der Pflanze absorbiert wird. Wenn ich also
in 2 GefdBen mit gleicher Losung, deren Querschnitt und Linge
sich wie 1:2 verhilt, Wurzeln durchstrome mit Stromen, deren
Ampérezahl sich wie 1: 2 verhalt, wobei auch die angelegte Span-
nung sich sich wie 1:2 verhalten muB}, so flieit in beiden Ge-
fallen in gleichen Zeiten die gleiche Elektrizititsmenge durch die
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gleichen Flichen der Wurzeln, und deshalb muB auch die Reiz-
wirkung die gleiche sein. Die Richtigkeit dieser Uberlegung ist
itbrigens auch experimentell von Gassner bestéitigt worden.
Gassner fand aber nicht nur, daB bei gleicher Zusammensetzung
des Mediums, in dem sich die Wurzeln befanden, die Reizwirkung
bei gleicher Stromdichte gleich war, sondern auch, dafl bei ver-
schiedenem Medium und gleicher Stromdichte im Gesamtquer-
schnitt die Reizwirkung um so kleiner war, je besser die Leitfihig-
keit des Mediums. Da bei Durchstromung eines Querschnittes
von verschiedener Leitfahigkeit (Losung + Wurzeln) die Kraft-
linien sich anhdufen in den Zonen groBerer Leitfihigkeit, sich
an Zahl verringern in den Zonen geringerer Leitfahigkeit, so ist
bei groferer Leitfahigkeit des Mediums, aber gleicher durch-
schnittlicher Stromdichte im Gesamtquerschnitt des Stromkreises
die die Wurzeln durchsetztende Zahl der Kraftlinien relativ ge-
ringer, d. h. die Stromdichte an und in den Wurzeln relativ ge-
ringer wie bei kleinerer Leitfahigkeit des Mediums. So erklart
es sich also, dafl Wurzeln in Quecksilber Stréme von 10 Amp./cm?
vertragen, ohne dal bei nachtriglicher Kultur in Nahrlésung
eine Reizwirkung oder Schidigung festzustellen wire, wihrend
eine Stromdickte von 10 M.-A./cm? in Leitungswasser bereits tod-
lich wirkt.

Aus den zahlreichen Untersuchungen iiber elektrotropische
Wurzelkriimmungen hat sich etwa folgendes ergeben. Wir miissen
2 Arten von Kriimmungen unterscheiden:

1. Positive Kriimmungen, die nur durch hohe Stromdichten
ausgelost werden, an deren Perzeption die Wurzelspitze nicht
beteiligt ist, und mit deren Auftreten in der Regel eine Schidigung
der Wurzel verbunden ist. Sie sind von Elfving (1882) entdeckt
worden und werden daher in der Literatur vielfach als Elfving-
sche Kriimmungen bezeichnet.

2. Negative und positive Kriimmungen, die bei relativ schwa-
chen Reizungen (geringen Stromdichten lingere Zeit hindurch
oder hohen Stromdichten kurze Zeit hindurch) auftreten, mit
keiner merklichen Schiadigung verbunden sind, und die durch
Reizperzeption nur der Wurzelspitze, nicht der dariiber befind-
lichen sich kriimmenden Wachstumszone der Wurzel ausgel6st
werden. Indem sie sich durch letztere Eigenschaft den geotro-
pischen Kriimmungen verwandt erweisen, kann man sie den
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Elfvingschen Kriimmungen als elektrotropisch im engeren Sinne
oder echte elektrotropische Kriimmungen gegeniiberstellen.

Bei mittleren Stromstérken treten oft S-formige Krimmungen
auf, die in ihrem oberen Teil Elfvingsche, in ihrem unteren
echte elektrotropische darstellen.

D. Spezielle Charakterisierung der Typen des Elektrotropismus.
1. Die Elfvingsehe Kriimmung.

Der Verlauf der Elfvingschen Kriimmung soll an einer Ab-
bildung Gassners fiir Lupinus albus erldutert werden. Die ab-
gebildeten Keimlinge (Abb. 13) waren einem Strom von 1 M.-A./em?
auf 25 Minuten in Leitungswasser ausgesetzt. Man sieht, dal} die
gesamte positive Kriilmmung dadurch zustande kommt, dal} in

Hrimemung
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[zjugb. 13. Nach Gassner, Bot. Ztg. 1906.

zwei rdumlich verschiedenen Zonen der Wurzel zeitlich verschie-
den Kriimmungen auftreten. In der oberen Zone (0), etwa
5—16 mm von der Wurzelspitze aus, beginnt die Kriimmung
sofort nach SchlieBen des Stromes und erreicht ihr Maximum
nach 2—3 Stunden bei einer Ablenkung von héchstens 50—60°
von der Vertikalen, gemessen durch den Winkel zwischen Tangente
an den Krimmungsradius und der Vertikalen. Sie ist keine
Wachtumskriimmung, denn die Zone, in der sie stattfindet, zeigt
in der Regel kein Lingenwachstum mehr. Vielmehr kommt sie
durch Turgescenzverminderung auf der positiven Wurzelseite
zustande. Durch Plasmolyse kann die Kriimmung noch in sehr
weit fortgeschrittenem Zustande riickgéngig gemacht werden, und
mikroskopische Untersuchung zeigt, daB die Intercellularen
flisssigkeitserfiillt sind, aber stets nur auf der positiven verkiirzten
Seite der Wurzel, was sehr dafiir spricht, daB wir es mit Fliissigkeit

S tern, Elektrophysiologie der Pflanzen. 6
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zu tun haben, die bei der Turgorsenkung der Zellen an der posi-
tiven Wurzelseite ausgepre8t wurde. Allerdings scheint mir die
Moglichkeit, daB wir es hier wenigstens teilweise mit elektro-
osmotisch eingeprefitem Wasser zu tun haben, durch einige von
Gassner dagegen erhobene Einwinde noch nicht vollig aus-
geschlossen. In der unteren Zone (U), etwa 2—6 mm von der
Wourzelspitze entfernt, beginnt eine merkliche Kriimmung erst
viel spater als in der oberen, etwa nach 1 Stunde, und erreicht ihr
Maximum erst nach vielen bis zu 30 Stunden, wobei bisweilen
Ablenkung um 360°, also spiralige Kriimmung auftritt. Diese
Kriimmung zeigt demgeméll einen viel kleineren Kriimmungs-
radius als die obere. Léngenmessung vor und nach der Kriimmung
zeigt, dall wir es hier mit einer Wachstumskriimmung zu tun
haben, die dadurch zustande kommt, da3 das Wachstum auf der
positiven Seite der Wurzel sehr gering wird oder ganz aufhort,
wiahrend die negative Seite, wenn auch oft nicht so stark wie un-
gereizt, fortwichst.

Was die Natur der Elfvingschen Kriimmung betrifft, so ist
diese von Elfving selbst als eine der geotropischen Kriimmung
analoge elektrotropische Reizkriimmung aufgefafit worden, von
Brunchhorst als Schidigungskriimmung veranlaB3t durch Sistie-
rung des Wachstums auf der positiven Wurzelseite, und auch
Gassner, der sie zuerst genauer analysiert und die beiden oben
dargelegten Teilkriimmungsprozesse aufgedeckt hat, hélt beide
Kriimmungen, die die Elfvingsche Kriimmung resultieren
lassen, fiir Schidigungskriimmungen. Sicher ist, daffi man nach
den oben dargelegten Ergebnissen Gassners nicht wie Elfving
und auch Rischawi ohne weiteres die positive Kriimmung einer
geotropischen analogisieren darf; denn erstens beruht deren
Mechanismus ja im allgemeinen darauf, daf auf der einen Seite
des sich kriimmenden Organs eine Wachstumsverlangsamung,
auf der anderen eine Beschleunigung stattfindet, zweitens wird
im Gegensatz zur geotropischen die Elf vingsche Kriimmung durch
Dekapitieren der Wurzelspitze nicht aufgehoben, wie bereits
Elfving und Brunchhorst fanden und von Gassner bestétigt
wurde. Sicher ist auch, dal die Brunchhorstsche Erklirung
zu eng ist, da Brunchhorst noch nicht wie Gassner die Turges-
cenzkriimmung in der oberen Zone von der Wachstumskriimmung
in der unteren Zone unterschieden hat. Aber in dem Kernpunkt
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sind Brunchhorst und Gassner sich einig, daBl wir es bei der
Elfvingschen Kriimmung nicht mit einer normalen Reizkriim-
mung, sondern mit einer traumatischen Krimmung zu tun haben.
Als die wesentlichsten Griinde fiir diese Auffassung werden folgende
angefiihrt: a) Wurzeln, die lingere Zeit einem zur Elfvingschen
Kriimmung fithrenden Strome ausgesetzt waren, zeigen eine starke
Hemmung des Wachstums und sterben an der Spitze ab. Ja,
bei sehr hohen Stromdichten stirbt die Wurzel, und zwar zuerst
an der positiven Seite, vollig ab, und es kommt zu nur geringer
oder gar keiner Kriimmung, da vorheriges Absterben oder Schédi-
gung der Wurzel die Ausfithrung der Kriimmung verhindert.
Das zeigt folgende Tabelle nach Gassner:

Stromdichte in | Richtung der Wur- Tod der Pflanze Richtung der Wur-
M.-A./cm?® zeln nach [, Std. nach zeln nach 15 Std.
0,5 +12° frithestens 6 Std. -+84°
1 +16° 1Y/,—11/, Std. +37°
2 +24° 1/, Std. +25°

b) Gassner fiihrt an, dal, wenn man Wurzeln, die man kurze
Zeit dem elektrischen Strom ausgesetzt hat, dann auf einige Zeit
in eine schwache methylenblaue Losung bringt, die mikroskopische
Untersuchung ergibt, daf das Methylenblau auf der -Seite
bedeutend tiefer eingedrungen und gespeichert ist als auf der
—Seite. Da gewisse Farbstoffe von getéteten und erkrankten
Zellen leichter gespeichert werden als von lebenden, gesunden,
so folgt nach Gassner auch hieraus die traumatische Natur der
Krimmung.

Fir Fille sehr hoher Stromdichten, bei denen es zu deutlich
erkennbaren Schidigungen und Absterbeerscheinungen kommt,
wird man den traumatischen Charakter der Kriimmung ohne
weiteres zugeben. Es muf} aber hervorgehoben werden, daf so-
wohl Brunchhorst wie Rischawi mitteilen, dal bei geringerer
Reizung die positiv gekriimmten Wurzeln unter normalen Ver-
héltnissen ihr Wachstum wieder aufnehmen koénnen, und auch
Gassner schreibt: , Eine bei den Versuchen mit geringen und
mittleren Stromdichten und bei stirkeren von entsprechend ge-
ringerer Einwirkungszeit auffallende Erscheinung mufl an dieser
Stelle erwidhnt werden. Die im Anfang hier oft auftretenden
positiven Krilmmungen werden nach einiger Zeit schwicher oder

6%
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verschwinden wieder vollstindig, sie haben ihren Grund in einer
voriibergehenden Turgorschwankung der O-Zone. Dagegen ist -
ein nachtrégliches Schwicherwerden in der U-Zone nie beobachtet
worden, weil diese eben auf Wachstum beruhen.* Eine derartige,
nach kurzem wieder riickgingig gemachte Turgescenzabnahme
als Wirkung des elektrischen Stromes findet ihre Parallele in all
den Fillen, wo bei contractilen Organen der Pflanzen, z. B. Mimosen-
gelenken oder Berberisstaubfiden, auf elektrischen Reiz hin
Reaktion ausgeldst wird. Ja, nach Bose tritt eine auf Turgescenz-
abnahme beruhende reversible Verkiirzung allgemein als Folge
elektrischer Reize an turgescenten Pflanzengeweben auf. Es er-
scheint mir daher durchaus moglich, daB die Turgescenzabnahme
in der O-Zone wenigstens urspriinglich als eine diesen Reizerschei-
nungen parallele, also als polare elektronastische Erscheinung
aufzufassen ist, die freilich bei lingerer Strom- und demnach Reiz-
dauver in eine traumatische iibergeht. Uberhaupt mdchte ich
gegeniiber den fritheren Autoren viel mehr hervorheben, daB eine
scharfe Grenze zwischen normaler und traumatischer Wirkung
eines Reizes nicht zu ziehen ist. Ein jeder Reiz bewirkt innerhalb
gewisser Grenzen seiner Stirke eine normale Reizreaktion, ober-
halb eine traumatische, aber diese Grenze ist nicht ein schmaler
Strich, der normale und traumatische Reaktion scharf vonein-
ander trennt, sondern ein breites Band, das beide miteinander
verkniipft.

Was Gassners Beobachtung mit Methylenblau betrifft, so
ist dazu zu bemerken, dafl allerdings als Folge von Schidigung
von Zellen, sei es infolge erhéhter Permeabilitét, sei es aus anderen
Griinden, oft eine stirkere Aufnahmefahigkeit gegeniiber Farb-
stoffen beobachtet werden kann, dafl aber umgekehrt aus der
stirkeren Firbung einer Zone nicht ohne weiteres auf deren
Schidigung geschlossen werden darf. Die erhchte Methylenblau-
aufnahme konnte in unserem Falle auch ganz andere Ursachen
haben, z. B. eine Anderung des Dispersitéitsgrades des Farbstoffes
an negativer oder positiver Wurzelflanke infolge dort auftretender
Saure- bzw. Alkalibildung, wie sie ja von Bethe allgemein an der
Grenzfliche von Diaphragmen gegen wéfirige Losungen bei elek-
trischer Durchstrémung nachgewiesen ist. Sie koénnte aber auch
darauf beruhen, dal unter der Wirkung des elektrischen Stromes
Anderungen des Protoplasmas, z. B. Auflockerung oder Verdich-
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tung, in verschiedenem Mafle aufgetreten sind und dadurch die
Aufnahmefihigkeit desselben an beiden Flanken verschieden ge-
worden ist, ohne daBl wir es hier geradezu mit einer Schidigung
des Protoplasmas zu tun hitten. Derartige Anderungen der Farb-
stoffaufnahme nach elektrischer Durchstrémung sind von Bethe
sowohl an Gelatinestreifen wie an durchstrémten Nerven be-
obachtet worden, und zwar auch bei Verwendung von Strom-
dichten, die keineswegs schiadigend wirken. Auf die komplizierte
Theorie, die Bethe zur Deutung der am Nerven beobachteten
Erscheinungen aufstellt, braucht hier nicht eingegangen zu
werden.

Erwihnt miissen noch einige Versuche Rischawis werden.
Whurzeln von Vicia faba von 3 cm Lénge wurden in FluBwasser von
ca. 30° C zwischen Platinelektroden durchstrémt, deren Abstand
5 cm betrug. Die angelegte Spannung war 4 Daniell. Nach
15—20 Minuten traten kleine positive Kriimmungen auf. Nach Um-
kehr des Stromes streckte sich die Wurzel gerade und kriimmte
sich hierauf nach der entgegengesetzten Seite hin. Bei wiederholter
Verinderung der Stromrichtung dnderte auch die Wurzel wieder
ihre Kriimmungsrichtung stets nach der Anode zu. Diese Versuche
wurden mehrere Stunden fortgesetzt, nach welcher Zeit die Wur-
zeln noch ganz gesund waren. In reines Wasser gebracht,
wuchsen sie normal weiter. Rischawi selbst glaubt, dall diese
Kriimmungen hervorgerufen sind durch elektroosmotische Wasser-
bewegungen innerhalb der Wurzel. Als Beweis dafiir fiihrt er
nur Versuche an, in denen durchstréomte EiweiBzylinder infolge
elektroosmotischer Wasseriiberfithrung zur Kathode positive
Kriimmungen ausfithrten. Daf} es sich aber im Falle der beobach.-
teten Wurzelkriimmung und EiweiBzylinderkriimmung um ana-
loge Erscheinungen handelt, bleibt vollig unbewiesen. Jedenfalls
spricht jedoch die Erscheinung des mehrfachen Wechselns der
Kriimmungsrichtung mit der Stromrichtung und das nachherige
normale Wurzelwachstum wie die oben angefiihrten Griinde
dafir, daBl unter den mit dem Sammelnamen ,Elfvingsche
Krimmung* bezeichneten Erscheinungen auch solche vorhanden
sind, die nicht ausgesprochen traumatischer Natur sind.

Zusammenfassend kann gesagt werden, dall die bei hohen
Reizstirken auftretende Elfvingsche Krimmung im wesent-
lichen zweifellos eine traumatische Erscheinung ist, dafl jedoch
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die Moglichkeit, daB bei rechtzeitiger Sistierung des Reizes
Elfvingsche Kriimmungen zustande kommen kénnen, die nicht
traumatischer Natur, sondern normale Reizwirkungen des Stromes
sind, nicht ohne weiteres abgewiesen werden kann.

2. Die echte elektrotropische Kriimmung.

Wihrend die Elfvingschen Kriimmungen ihrem ganzen
Mechanismus nach von den eigentlichen tropistischen Reizbe-
wegungen verschieden sind, treten bei schwicheren elektrischen
Reizen an den Wurzeln Kriimmungen auf, die ich als ,echte
elektrotropische“ bezeichnen will. Dabei soll der Zusatz ,,echt’’
anzeigen, daB es sich bei diesen Kriimmungen um Bewegungen
handelt, die in ihrem ganzen Verlaufe den geotropischen, helio-
tropischen, thermotropischen usw. analog sind. In gewohnlichem
Wasser sind sie bei den bis jetzt untersuchten Stromstérken zum
negativen Pol gerichtet. Es sind Wachstumskrimmungen, die
in der Region des stérksten Liangenwachstums vor sich gehen,
durch Plasmolyse nicht riickgingig gemacht werden kénnen und
bei Dekapitieren der Wurzelspitze wie die geotropischen Wurzel-
kriimmungen ausbleiben. Wie fiir letztere gilt auch fiir sie wenig-
stens innerhalb gewisser Grenzen das Reizmengengesetz, d. h. die
Konstanz des Produktes aus Stromstérke und Reizdauer an der
Reizschwelle. Sie treten also bei hohen, wie bei niedrigen Strom-
dichten auf, nur dafl bei ersteren die Reizdauer sehr kurz gewahlt
werden mufB}, da bei lingerer Einwirkung hoher Stromdichte
Elfvingsche Kriimmungen auftreten. Umstehende Tabelle nach
Gassner orientiert iber die Abhingigkeit der echt elektro-
tropischen und der Elfvingschen Kriimmungen von Strom-
dichte und Einwirkungszeit.

Fiir das Auftreten der echten elektrotropischen Kriimmung
geniigt die Durchstrémung der Wurzelspitze, was Gassner elegant
durch Versuche nachwies, in denen nur die Wurzelspitze in strom-
durchflossener Gelatine eingebettet war. Die Kriimmung bleibt aber
aus, wenn nur die obere Zone der Wurzel mit Ausnahme der
Wurzelspitze in stromdurchflossene Gelatine eingebettet ist,
und zwar bei Stromdichten und Durchstromungszeiten, bei
denen bei Durchstromung der ganzen Wurzel echte elektrotro-
pische Kriimmung stattgefunden hitte. Dafl durch diesen Ver-
such die alleinige Befihigung der Wurzelspitze zur Perzeption
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St Fiir die echte elektrotr. Kriimmung. Fiir die Elfvingsche Kriimmung.
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des Reizes fiir die echte elektrotropische Kriimmung nachgewiesen
sei, wie Gassner und Rothert meinen, scheint mir noch nicht
sicher. Denn es erscheint durchaus mdéglich, dafl auch bei der
Durchstrémung lediglich der Wachstumszone im Gassnerschen
Versuch ein Reiz perzipiert wird, der zur echten negativen elektro-
tropischen Wurzelkrimmung fiihren wiirde, dafi die Kriimmung
aber trotz der Perzeption nicht zur Ausfithrung gelangt, weil
gleichzeitig ein Reiz perzipiert wird, der zur Elfvingschen
Kriimmung, also der positiven Kriimmung fithren wiirde. Wenn
sich namlich in irgendwelchen Gliedern beide Reizprozesse mehr
oder weniger kompensieren wiirden, so wire es leicht moglich, dafi
es zur Kriimmung weder nach der negativen noch nach der posi-
tiven Seite kime. Daf es sich hier nicht nur um eine theoretische
Spitzfindigkeit handelt, sondern vielmehr die Beobachtungs-
tatsachen es nicht unwahrscheinlich machen, dal auch in der
Wachstumszone der echte elektrotropische Reiz perzipiert werden
kann, geht aus folgenden Beobachtungen hervor: Gassner be-
obachtete, daB, wenn er nur die Wurzelspitze durchstromte,
sowohl dic Geschwindigkeit, mit der die geotropischen und negativ
elektrotropischen Kriimmungen zunehmen, wie ihre Eintritts-
zeit bei Anwendung geeigneter Stromdichten genau die gleiche
ist. Anders dagegen bei Durchstromung der ganzen unteren
Wurzelpartie, also der Wurzelspitze und Wachstumszone. ,,Wéh-
rend bei geotropischer Kriimmung nach Czapek und eigenen
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Beobachtungen bei Wurzeln von Lupinus albus bereits nach
11/,—2 Stunden eine deutliche Abweichung von der urspriing-
lichen Wachstumsrichtung zu konstatieren ist, 1483t sich ein der-
artiges Abweichen bei Wurzeln, die man dem elektrischen Strom
aussetzt, fast immer erst nach 3 Stunden und mehr feststellen.
Der Grund 148t sich zunichst darin vermuten, dafl der elektrische
Reiz langere Zeit einwirken mufl als die Schwerkraft, bevor er
perzipiert wird. Das ist namentlich bei schwicheren Strémen
sehr wohl méglich. Ein anderer Grund ist aber meines Erachtens
darin zu suchen, daf}, wie im vorigen gezeigt ist, wihrend des
Stromdurchganges die dem positiven Pol zugewendete Seite der
Wurzel geschiadigt wird. Diese Schidigung findet, wie sich
nachweisenlaf3t, auch schon bei geringen Stromdichten
statt und bewirkt einerseits eine Verzigerung des Ein-
tritts der Krimmung und andererseits eine Verlang-
samung des Wachtums der positiven Wurzelseite,
d. h. der Seite, auf deren Langenwachstum in der Hauptsache die
negativen Kriimmungen zuriickzufilhren sind. Wenn also be-
reits bei Durchstrémung der gesamten Wurzel (Spitze 4+ Wachs-
tumszone) durch die Gegenwirkung auf der positiven Seite die
negative Kriimmung in ihrem Eintreten erheblich verlang-
samt wird, so wire es, wenn nur die Wachstumszone durch-
stromt und damit das Haupt perzeptionsorgan fiir die negative
Kriimmung, die Wurzelspitze, von der Reizperzeption ausge-
schlossen wird, sehr leicht moglich, dafl nunmehr die Gegenwirkung
an der positiven Seite ausreichte, den Eintritt der negativen
Kriimmung nicht nur zu verlangsamen, sondern unmdog-
lich zu machen, selbst wenn auch die Wachstumszone Per-
zeptionsvermdgen fiir den echten elektropischen Reiz besitzt. Daf
derartige Kompensationen der entgegengesetzten Kriimmungs-
tendenzen auftreten, geht auch aus Versuchen von Brunch-
horst an Phaseoluswurzeln hervor, in denen sich zeigte, daf3
derselbe Strom, welcher, auf die ganze intakte Wurzel einwirkend,
eine Elfvingsche Kriimmung hervorrufen wiirde, die entgegen-
gesetzte Krimmung nach dem negativen Pole zustande bringt,
wenn er auf die Spitze allein einwirkt. Mit diesem Versuche ist
iibrigens, wie Gassner hervorhebt, eine Erklarung der Ergebnisse
von Miiller-Hettlingen gegeben, der durchgiingig mit starken
Stromen arbeitete, aber bei der Elfvi n'g schen Versuchsan-
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ordnung (ganze Wurzel dem Strom ausgesetzt) nur positive, bei
der eigenen (nur die Wurzelspitze dem Strom ausgesetzt) nur
negative Kriimmungen erzielte. Hier wird also ohne Zweifel bei
Durchstromung der ganzen Wurzel die negative Kriimmungs-
tendenz durch die positive iiberkompensiert, und man sieht wieder,
wie man aus dem Ausbleiben einer negativen Kriimmung keines-
wegs ohne weiteres auf die Nichtperzeption des Reizes fiir sie
schlieBen darf. SchlieBlich sei noch erwahnt, dal Gassner in
einzelnen Fillen auch nach Dekapitieren negative Kriimmungen
beobachtet hat. Ich komme also im Gegensatz zu Gassner
und Rothert zu dem Schlusse, dafl das vorliegende Versuchs-
material noch nicht ausreicht, um zu beweisen, dal} die Perzep-
tionsfiahigkeit fiir den Reiz zur echten elektrotropischen Reaktion
lediglich in der Wurzelspitze lokalisiert ist. Der Begriindung
dieser Schlulfolgerung habe ich deshalb einen verhéltnismaBig
so breiten Raum eingerdumt, weil gerade die alleinige Perzeptions-
fahigkeit der Wurzelspitze fiir den echten elektrotropischen Reiz
einen wesentlichen Unterschied des Elektrotropismus gegen
den auch in der Wachstumszone perzipierten Chemotropismus
bilden wiirde.

Wahrend in Leitungs- oder Brunnenwasser die echte elektro-
tropische Kriimmung bei den bisher experimentell untersuchten
Stromdichten stets negativ ist, hat Schellenberg gefunden,
daB in Salzl6ésungen verschiedener Konzentration die Richtung
der Kritmmungsbewegungen abhéngig ist von der Konzentration.
Verwendet wurden nur solche Salze und Konzentrationen, in
denen noch ein gutes Wachstum der Wurzeln zu beobachten war,
also eine merkliche Schidigung durch die Salze nicht auftrat.
Es zeigte sich, dal in jedem Salze bei niedrigen Konzentrationen
vornehmlich negative Kriimmungen auftreten, bei mittleren
negative und positive in etwa gleicher Zahl, bei hohen vornehm-
lich positive, also iiber ein Indifferenzstadium hinweg eine deut-
liche Umstimmung der Wurzeln mit steigender Salzkonzentration.
Die Versuche wurden ausgefiihrt, indem stets 6 Volt an die
oben beschriebene Apparatur angelegt wurden, die Stromstéirke
also, da es sich um relativ verdiinnte Loésungen handelt, bei
hoheren Konzentrationen entsprechend der gréfleren Ionenzahl
zunahm. Sie schwankte zwischen 10-¢—10-7-A. und lag in
der Regel zwischen 10-5—10-¢ A. Die Stromdichte ist nicht
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angegeben, jedoch von Rothert nach verschiedenen Anhalts-
punkten (Zeichnung des Versuchsgefifles bei Schellenberg)
auf 2,5-10-6 bis 0,025 - 10-6 A/em? des Gesamtquerschnitts wohl
annidhernd richtig geschétzt. Es sei eine Versuchsreihe fiir Mg.-
Nitrat angefiihrt:

Ablenkung der Wurzeln nach

Konz. in %, Gr.-Mol. Rathode ; An0de Indifferent
0,032 0,00022 9 — 1
0,315 0,00213 8 2 1
0,737 0,00498 4 ‘ 5 1
1,105 0,00745 2 6 2
2,210 0,01493 — 6 2

Ferner sei eine Tabelle angefiihrt, die fiir die verschiedenen
Salze die Umstimmungskonzentration enthilt, und zwar in Gramm-
molen Ionen pro 1000 1.

NH, ‘ Sr” ~ Na’ ‘ K’ Mg” ‘ Ca”

J’ — —_ ’ —_ 16— 22 —_ —

804" 7,5—12 — i 15— 30 | 21— 60| 100—150 —

Ccr 6—10 | 30 ; 18— 32 | 60—100| 50—270 —
. 60—100| 60—150| 60—210

) NO,’ 7 40—60 | 50—100
HPO,” | 12—18 — | 120—150 — —

Diese Tabelleist nachSchellenbergs Versuchen von Rothert
aufgestellt worden, wihrend Schellenberg infolge eines Fehlers
bei der Berechnung (Division der Zahl der Molgewichte des Salzes
bei der Umstimmungskonzentration durch die Zahl der Ionen, in
die es zerfillt, statt Multiplikation zur Berechnung der Grammole
Ionen) eine etwas andere Tabelle und Reihenfolge der Ionen
erhielt. Ich habe an Rotherts Tabelle nur eine kleine Korrektur
bei Mg - Cl, angebracht, bei der Schellenberg die Molkonzen-
tration aus der verwendeten Grammkonzentration falsch berechnet
hat. Man ersieht aus der Tabelle, dall Umstimmung bei den ver-
schiedenen Salzen bei ganz verschiedenen Ionenkonzentrationen
liegt, und Schellenberg hat aus seinen Versuchen mit Recht
geschlossen, daB nicht die Ionenzahl, sondern die chemische Natur
der Ionen, in denen die elektrotropisch gereizten Wurzeln sich
befinden, von mafigebender Bedeutung - fiir die elektrotropische
Reaktion ist. Ferner glaubte er aus seinen Tabellen herauslesen
zu konnen, daB die Umstimmungskonzentration in bestimmten
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Tonenreihen sich #ndert, namlich fiir ein und dasselbe Kation an-
nihernd in der Anionenreihe

J <80, < PO, < C1 < NO4
fiir jedes Anion anniahernd in der Kationenreihe

NH, < Sr< Mg < Na<K.
Die Berechnung nach Rothert gibt ein etwas anderes Bild. Die
Reihe der Kationen ist

' NH, <Sr< Na< K< Mg<Ca,
die der Anionen fiir die verschiedenen Kationen nicht einheitlich,
soweit es sich aus dem liickenhaften Versuchsmaterial iibersehen
1aBt fir Na und K
J < 80, < Cl<NO; < HPO,,

fir NH, und Mg etwas anders.

Wir wollen jedoch einmal nicht mit Schellenberg und
Rothert die Zahl der Grammole Ionen betrachten, die bei ver-
schiedenen Salzen gerade an der Umstimmungskonzentration
vorhanden sind, sondern die Zahl der Gramméiquivalente bei
der Umstimmung. Dann ergibt sich folgende Tabelle:

I wxE, | s Na | Mg K
D — — — | 00008 | —
HPO, | 000025 | — — — | 000225 |
SO, 000028 | — | 000075 | 0003 | 000067 | —
Ol | 0,00050 | 0,00048 | 0,00125 00027 | 0004 | —
NO, | 0,00035 0,00085‘ 0,00450 | 0,0025 | 0,004 | 0,0035

Fiir die Kationen ergibt sich also die Konzentrationsreihe
NH, <Sr<Na<Mg<K<Ca,
fiir die Anionen ergeben sich je nach der Natur des Kations ver-
schiedene Reihen, im allgemeinen etwa
HPO, < SO, <NO; < Cl,

aber fiir Mg ist die Sulfatkonzentration grofler als die fiir Chlorid
und Nitrat. Ich habe diese Berechnung deshalb angestellt, weil
auch die von Bethe und Toropoff fiir die Neutralititsstorung
an Diaphragmen aufgestellten Reihen, mit denen wir sie spiter
vergleichen wollen, auf Gramméiquivalentkonzentrationen be-
zogen sind. Fiir die richtige Beurteilung des Wertes dieser Reihen
ist jedoch in Betracht zu ziehen, daf} in den einzelnen Salzen die
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Stromdichte bei der Umstimmungskonzentration sowohl im Ge-
samtquerschnitt wie an und in der Wurzel verschieden, wahrschein-
lich sogar sehr stark verschieden war. Ein Vergleich des Leit-
vermogens der verschiedenen Salze bei ihrer Umstimmungs-
konzentration zeigt nédmlich, daf} bei dieser die Leitfahigkeit und
damit, da bei konstanter Spannung von 6 Volt gearbeitet wurde,
die Stromstirke und Dichte stark verschieden war. So ist z. B.
die Umstimmungskonzentration fir NH,Cl 0,029, fir K,HPO,
0,7%, dagegen hat eine 0,02 proz. NH,Cl-Losung gleiches Leit-
vermdgen wie 0,07 proz. K,HPO, (nach Messungen von Gassner),
also wie die 10fach verdiinnte Losung. Wirklich vergleichbar
sind natiirlich nur Werte der Umstimmungskonzentrationen bei
gleicher, nicht aber unbekannt verschiedener Stromdichte im
Wurzelquerschnitt, und wie dann die Tonenreihen aussehen wiirden,
laBt sich nach dem Versuchsmaterial Schellenbergs nicht
sagen. Jedenfalls sind die von Schellenberg bei geringen Strom-
dichten beobachteten Kriimmungen ihrer Natur nach verschieden
von den Elfvingschen. Diese, auch von Schellenberg unter-
sucht, treten erst bei hoheren Stromdichten unter Schidigungs-
erscheinungen auf und werden von der Region perzipiert, in der
sie stattfinden. Dagegen kann die positive Schellenbergsche
Kriimmung bei geringen Stromdichten, aber relativ hohen Salz-
konzentrationen, ebenso wie die negativ elektrotropische nach
Dekapitierung der Wurzelspitze nicht mehr ausgefiithrt werden.
Ich habe in der vorangegangenen Darstellung der Schellen-
bergschen Versuche dessen Ergebnisse in richtiger Terminologie
wiedergegeben, wie dies bereits von Rothert geschehen ist, mit
dessen Auffassung der Schellenbergschen Terminologie ich
vollig tbereinstimme. Schellenberg selbst benutzt als MaB
der Stromstérke die Voltzahl, die er anlegt; wenn er also von
gleicher Stromstérke in seinen Versuchen spricht, so heiBit das
gleiche angelegte Spannung. Ferner bezeichnet er die Kathode
als Anode und umgekehrt, S. 479: , Die Vorversuche hatten er-
geben, daf} . . . die Wurzeln regelmaBig gegen die Anode, den Ort,
wo sich das positive Metallteilchen abscheidet, hinwendet . . .
Es wiirde dann die Wurzel in der Stromrichtung abgelenkt.
Daraus geht deutlich hervor, da Schellenberg mit Wurzel-
kriitmmung zur Anode eine Kriimmung zum negativen Pol be-
zeichnet. Gassner hat sich also, wie bereits Rothert hervor-
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gehoben, geirrt, wenn er die Kriimmungen, die Schellenberg
als ,,zur Anode* bezeichnet, als positive auffait und infolge-
dessen glaubt, die von Schellenberg beobachtete Umstimmungs-
konzentrationen deuten zu koénnen als solche, bei der die echte
negativ- elektrotropische in die Elfvingsche iibergeht. Da bei
héheren Salzkonzentrationen der Bruchteil des Stromes, der bei
gleicher Stromdichte im Gesamtquerschnitt durch die Wurzel
geht, infolge des besseren Leitvermogens der Losung kleiner wird,
so wird bei hoheren Salzkonzentrationen nach Gassner die
negativ galvanotropische Kriimmung auftreten, bei niedrigen,
bei denen der durch die Wurzel gehende Bruchteil des Stromes
ceteris paribus sich vergroflert, infolge stiarkerer Reizwirkung die
Elfvingsche Kriimmung auftreten. Die letztere Schlufifolgerung
ist ganz richtig und auch von Gassner experimentell erwiesen
worden, indem er zeigte, dafl Lupinus albus bei einer Stromdichte
von 0,2 M.-A./em? im Gesamtquerschnitt in 0,019 NH,Cl nur
positive, und zwar offenbar Elfvingsche Kriimmungen gibt,
in 0,1% NH,Cl nur echte negativ galvanotropische Kriim-
mungen ausfithrt. Aber dieses an sich zweifellos theoretisch und
experimentell richtige Ergebnis kann schon deshalb nicht zur Er-
klirung von Schellenbergs Ergebnissen herangezogen werden,
weil Schellenberg — gerade umgekehrt, wie Gassner an-
nimmt, — bei hohen Salzkonzentrationen positive und bei niedri-
gen negative Kriimmungen findet. Der eben angefiihrte Umstim-
mungsversuch Gassners ist, wie Rothert hervorhebt, auch des-
halb nicht mit den Schellenbergschen Versuchen vergleichbar,
weil die GréBenordnung der in Schellenbergs Versuchen ver-
wendeten Stromdichten viel niedriger lag, nédmlich statt etwa
10-4A/em? bei etwa 10~6—108A /cm2. Ferner zeigt Schellenbergs
Versuch, daf die positive Kriimmung in hohen Salzkonzentrationen
nach Dekapitieren nicht mehr auftritt, dal wir es mit einer von
der Elfvingschen Kriimmung durchaus verschiedenen Erschei-
nung zu zun haben. Aber auch Rothert glaubt nicht, dall die
Schellenbergsche Umstimmung eine direkte Folge der KEr-
hohung der Salzkonzentration sei, sondern halt sie fiir eine indirekte
bewirkt durch das bessere Leitvermogen der concentrierten Lo-
sung. Bs sei die positive Schellenbergsche Kriimmung aufzu-
fassen als eine bei ganz niedrigen Stromdichten in der Wurzel
auftretende echte galvanotropische Erscheinung, so dal auch in
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Leitungswasser bei geniigend geringer Stromdichte echte positive
elektrotropische Kriimmungen auftreten wiirden. Er stellt sich
die Erscheinungen an der elektrotropisch gereizten Wurzel folgen-
dermaflen vor: ,,Sehr kleine Stromdichten, die noch kleiner sein
miiBten, als die geringsten von Schellenberg angewandten,
werden unterhalb der Reizschwelle liegen; oberhalb der Reiz-
schwelle werden positive Kriimmungen auftreten . . . dann miissen
Stromdichten folgen, die nicht reizend wirken [besser wiirde es
heiflen ,nicht kriimmend‘ St.]; weiter wird eine neue Reiz-
schwelle erreicht, oberhalb welcher negative Kriimmungen auf-
treten. Diese werden, wofern schadigende Wirkungen des Stromes
vermieden werden (was erreicht werden kann, wenn man nur die
Wurzelspitze dem Strom aussetzt) mit steigender Stromdichte vor-
aussichtlich kontinuierlich zunehmen. Sind aber die schidigenden
Wirkungen des Stromes nicht ausgeschlossen, so wird trotz fortge-
setzter Steigerung des Reizes die Zunahme der negativ elektrotropi-
schen Kriimmung bald dadurch aufgehalten, daB der zu ihrer
Ausfithrung notwendige Mechanismus, ndmlich das Wachstum der
positiven Wurzelseite, mehr und mehr auBler Aktion gesetzt wird;
die negativ elektrotropische Kriimmung wird durch die nicht mehr
zum Elektrotropismus gehorende Elfvingsche Kriimmung all-
méhlich iiberfliigelt und schlieflich ganz durch sie ersetzt. Auch
diese verstarkt sich jedoch nur bis zu einer gewissen Grenze, sie
beginnt jhrerseits abzunehmen, wenn mit steigender Schidigung
der Wurzel durch die gesteigerte Stromdichte auch das Wachs-
tum der negativen Wurzelseite zu stark beeintrichtigt wird, und
mit der vollstindigen Sistierung des Wachstums, die bald vom
Tode gefolgt zu werden scheint, wird schlieflich jede Kriim-
mungserscheinung unméglich.“ Zu der Rothertschen Auf-
fassung der Schellenbergschen Umstimmung ist jedoch zu
bemerken, da3 es durchaus nicht, wie Rothert annimmt, gesagt
ist, daBl in Schellenbergs Versuchen bei steigender Konzen-
tration die Stromdichte in den Wurzeln abnahm ; denn wenn auch
infolge der besseren Leitfahigkeit der konzentrierten Losungen
der in ihnen durch die Wurzel gehende Bruchteil der Gesamt-
stromstirke abnimmt, so wichst dafiir durch die hoéhere Leit-
fahigkeit bei der konstanten angelegten Spannung die absolute
Stromstirke, und wie die Resultante dieser beiden die Stromdichte
in der Wurzel in entgegengesetzter Richtung beeinflussenden
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Faktoren ist, ob gréfere oder kleinere Stromdichte in der Wurzel
bei steigender Salzkonzentration auftritt, das ist ohne weiteres
aus Schellenbergs Angaben nicht zu entnehmen. Aber
angenommen, Rotherts Ansicht von der geringeren Stromdichte
in hoéheren Konzentrationen bestiinde zu Recht, so bleibt doch
zu beachten — und Rothert ist sich vollkommen dariiber klar —,
daB die 1. Phase seines Schemas, die positive galvanotropische
Kriimmung bei geringer Stromdichte, zunéchst nur hypothetische
Konstruktion ist, solange nicht experimentell nachgewiesen wird,
daB die erhohte Konzentration des Mediums in ihrer Wirkung
auf den Elektrotropismus tatséchlich durch entsprechende Ver-
minderung der Stromdichte vollkommen ersetzt werden kann.
Nun unterliegt es keinem Zweifel, dafi man durch geeignete Wahl
der Stromstiarken bei hoherer und niedrigerer Salzkonzentration
es erreichen kann, dall die Stromdichte in der Wurzel in beiden
Féllen die gleiche wird. Ob aber dann der gleiche physiologische
Effekt eintritt, wie Rothert erwartet, oder ob man nicht auch
in diesem Falle Umstimmungen mit der Anderung der Konzen-
tration erhilt, ist zweifelhaft; denn es ist sehr wohl mdoglich, ja
sogar wahrscheinlich, dall bei Aufenthalt in verschiedenen Salz-
konzentrationen die Wurzeln in verschiedener Stimmung sind,
wie dies ja auch bei den chemotropischen und elektrotaktischen
Erscheinungen sich zeigt. Und es wird in hoher Konzentration
dieselbe Konzentrationsdnderung an den Membranen durch den
elektrischen Strom wohl weniger und anders wirken als in nied-
riger trotz gleicher Stromdichte. Dafiir sprechen auch die Er-
gebnisse der Betheschen Untersuchungen iiber Konzentrations-
inderungen an durchstromten Diaphragmen in Salzlésungen
verschiedener Konzentration (cf. Kap. I).

In allen bisher betrachteten Fillen war der Elektrotropismus
Wirkung von stromender Elektrizitit, es existieren jedoch auch
einige Angaben, nach denen auch statische Elektrizitit elektro-
tropisch kriimmend wirken soll. Versuche Piccards nach dieser
Richtung hin sind freilich so wenig einwandfrei und eindeutig,
daB ich auf sie nicht niher einzugehen brauche. Dagegen hat
bereits mehrere Jahre vor Piccard Letellier eine sehr beachtens-
werte diesbeziigliche Arbeit vercffentlicht.

Er steckte die horizontale Achse eines Klinostaten, auf der
an einer Korkscheibe in der Richtung von deren Radien Keim-
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linge von Vicia faba befestigt waren, in eine Glasglocke. Diese
war durch eine etwa 3 cm von den Wurzeln entfernte einge-
kittete Zinkscheibe verschlossen. Die Zinkscheibe war auf ihrer
Innenseite mit einem Uberzug von Paraffin versehen und wurde
durch Verbinden mit dem + - oder —- Pol einer konstanten Hoch-
spannungsbatterie auf 576 Volt aufgeladen. Der mit dem anderen
Pol der Batterie verbundene Klinostat war durch Aufstellen auf
paraffiniertes Glas isoliert. Die Glasglocke war zur Abhaltung
von Einfliissen der atmosphéirischen Elektrizitit mit blankem
Kupferdraht umwickelt, die ganze Apparatur verdunkelt. Am
Boden der Glasglocke befand sich eine Wasserschicht, in die
wiahrend der Rotation die Keimlinge eintauchten. Daf3 die be-
obachteten Kriimmungen aber keine hydrotropischen waren,
schlieBt Letellier einmal daraus, daf3 die Wachstumsrichtung
beim VerschlieBen der Glasglocke mit einem Pappkarton statt
der geladenen Zinkplatte ganz unregelmafig ist, zum zweiten
daraus, dafl die Kriimmungen verschieden ausfallen, je nachdem,
ob die Zinkplatte - oder — geladen ist. Es ergab sich ndmlich,
dal die Wurzeln der ---Platte gegeniiber sich ausgesprochen,
negativ galvanotropisch verhalten, indem sie sich sémtlich in der
Richtung von der Platte wegkriimmen, dagegen sehr schwach
positiv galvanotropisch gegeniiber der —-Platte, da in diesem
Falle nur selten ein ausgesprochenes allgemeines Wegkriimmern
von der Platte sich zeigt, haufiger Indifferenz oder pendelndes
Hin- und Herkriimmen?).

Es wire sehr eigentiimlich, wenn die Wurzeln mit der Umkehr
der Richtung des Potentialgefilles des elektrischen Feldes ceteris
paribus eine Umkehr ihres Tropismus zeigen wiirden, da doch bei
allen Wirkungen der stromenden Elektrizitat beim Umpolen oder
Sinn der gleiche bleibt. Auffillig ist ferner, da die Kriimmung
erst nach 1—2 Tagen merklich wird. Genauere Angaben iiber die
Nachpriifung der Isolation fehlen, so daBl man sich kein sicheres
Urteil dariiber bilden kann, ob nicht doch durch irgendwelche
Isolationsfehler ein allméhlicher Elektrizititsausgleich, also gal-

1) Letellier spricht auch hier von einem negativen Elektrotropismus,
der bei ihm gleichbedeutend mit Wegkriimmen der Pflanze von der ge-
ladenen Platte ist, wahrend nach unserer Terminologie negativ elektro-
tropisch gleichbedeutend mit Kriimmung in der Richtung des Potential-
gefalles ist.
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vanischer Strom zustande kam und die Ergebnisse beeinfluBte.
Die ganze Frage bedarf also dringend einer exakten Nachpriifung,
um so mehr als Steyer allerdings bei Verwendung sehr niedriger
Spannungen an Sporangientrigern von Phycomyces tropistische
Wirkungen statischer Elektrizitdt nicht nachweisen konnte.

E. Physiologische und physikalisch-chemische Natur des
Elektrotropismus.

Wihrend Elfving die von ihm entdeckten Kriimmungen
als den geotropischen analoge ansah und keinen weitergehenden
Versuch zu ihrer Analyse machte, erblickte Brunchhorst sowohl
in den Elfvingschen wie in den echten elektrotropischen Kriim-
mungen Chemotropismen bzw. Traumotropismen, die durch die
Wirkung des beim Stromdurchgang entstehenden Wasserstoff-
superoxyds zustande kommen sollen. Ewart und Bayliss
sehen im Elektrotropismus einen Chemotropismus, hervorgerufen
durch Elektrolyseprodukte, auf Grund von Versuchen, bei denen
mit polarisierbaren Platinelektroden Kriimmungen auftraten, die
bei gleichem Widerstand im Kreise bei Verwendung unpolarisier-
barer Elektroden ausblieben. Es soll gar nicht bestritten werden,
dafl in den Versuchen Ewarts und Brunchhorsts, in denen
Elektroden und Wurzeln sich in demselben Gefdl befanden, tat-
sachlich Wirkungen von Elektrolyseprodukten an der Entstehung
von Kriimmungen mitbeteiligt waren, nur muf gefordert werden,
dafl bei elektrotropischen Versuchen eine Anordnung gewihlt
wird, bei der Ursache der entstehenden Kriimmungen lediglich
die Wirkungen des Stromdurchganges durch die Wurzeln sind,
bei der also Wirkungen von an den Elektroden entstehenden
Elektrolyseprodukten ausgeschaltet werden, sei es durch Ver-
wendung unpolarisierbarer Elektroden, sei es durch Wahl einer
Versuchsanordnung, die die Konvektion oder Diffusion derartiger
Stoffe an die Wurzeln unméglich macht. Dies ist in Schellen-
bergs und zahlreichen Versuchen Gassners der Fall gewesen,
bei denen die Wurzeln entweder in Gelatine eingebettet waren oder
die als Elektroden dienenden Kohlenplatten in besonderen Ge-
fifen standen, die durch Gelatine oder feuchtes Filtrierpapier
mit dem GefdB verbunden waren, das die Wurzel enthielt. Da
auch bei dieser Versuchsanordnung ausgeprigte elektrotropische
Kriimmungen beobachtet wurden, und auch Ewart mit unpolari-
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sierbaren Elektroden bei stérkeren Strémen Kriimmungen erhielt,
die er ohne zureichenden Grund auf Diffusion von Elektrolyse-
produkten zuriickfiihrt, fehlt der Anschauung, dafl der Elektro-
tropismus lediglich ein Chemotropismus durch Elektrolysepro-
dukte sei, jeder Boden.

Wie die Brunchhorstsche Erkldarung, so ist auch der Ver-
such Rischawis abzulehnen, die elektrotropischen Reizungen
als durch die Wirkung elektroosmotischer Wasserverschiebungen
in der Wurzel hervorgerufen zu betrachten. Rischawi geht aus
von einer Beobachtung du Bois Re ymonds, nach der ein strom-
durchflossener Eiweifizylinder an der negativen Seite eine An-
schwellung, an der positiven eine Einschniirung zeigt, die darauf
zuriickzufiihren ist, daBl die positiv gegen die EiweiBigeriist-
substanz geladene Imbibitionsflissigkeit elektroosmotisch nach
dem negativen Pol wandert. Auch das Wasser in der Wurzel soll
nach dem negativen Pol bei Stromdurchgang, d. h. nach der dem
negativen Pol zugewendeten Wurzelseite wandern, dort eine
Turgorerhéhung und dadurch positive Kriimmung veranlassen.
Die negative Kriimmung soll dadurch zustande kommen, daB
anfinglich Wasser von auBen in die Wurzeln elektroosmotisch
auf der Anodenseite eingepreBt und dadurch eine voriiber-
gehende Kriimmung zur K