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VorWOl't. 

Dies Buch ist die erste zusanllnenfassende DarsteHung del' 
pflanzlichen Elektrophysiologie; denn die umfangreichen Werkl' 
Boses berucksichtigell nur eigene Versuche und Al1schauungen, 
die Darstdlung Biedermal1ns beschrankt sich auf die elektro
motorischen Erscheinungen, im Pfefferschen Handbuch sind gE'
maB seiner Anlage die einzelnen Abschnitte uber elektrophysio
logische Themen auseinandergerissen, und sie sind verhaltnismaBig 
sehr knapp gehalten. Die letzten zwei Jahrzehnte seit dem E1'
scheinen del' letzten Auflage der Pfefferschen PflanzenphysiologiE' 
haben nicht nul' eine Fulle neUE'r Erfahrungstatsachen auf unserem 
Gebiete kennengelehrt, sOlldern VOl' aHem durch die Entwicklullg 
del' physikaliHchen Chemie und physikalisch-chemischen Biologie 
die Moglichkeit nnd die AufgabE' geschaffen, die Erfahrungstat
sachen nicht nUl' zu registriel'en, sondern unter einheitlichen und 
kausalE'n Gcsichtspunkten zu bpleuchten. Del' Versuch hierzu ist 
im vorliegendell Buche gemacht. Nicht die Mitteilung del' Beob
achtungstatsachen als solche, Hondern gerade ihre Vprkniipfung 
nach physiologischen und physikalisch-chemischen Gesichtspunkten 
war das Ziel, das mil' bei del' Abfassung vOl'schwebte. Als BeispiE'I 
sei auf die VE'l'kllUpfung der Bethe - Toropoffschen Membran
versuche mit denen Schellenbergs iiber Elektrotl'opismus ve1'
wiesen (S. 103) odeI' auf das Kapitel ubE'r die quantitativen Be
ziehungen zwischen Reiz und Rcaktion. Dabei lag es in del' NatUl' 
del' Sache, daB einzelne Ausfiihl'ungE'n, wie die uber das Reiz
mengengesetz (S. 54) odeI' uber Reizleitung (S. 197), obwohl von 
rein elektrophysiologischen Tatsachen ausgehend, zu SchluB
folgerungen fiihrten, die weit ubpl' den Rahmen pflanzlichE'r 
Elpktrophysiologic hinausgreifen. 

Frankfurt a. M., Oktobpr 192:3. 
I(llli Stern. 
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I. Die physikalischen Grundlagen der pflanzlichen 
Elektrophysiologie. 

Die pflanzliche Elektrophysiologie umfaBt aIle diejenigen Pro
zesse in der Pflanze, in denen elektrische Energie durch Umwanrl· 
lung aus anderen Energie£ormen erzeugt oder durch Umwalld· 
lungen in andere Energie£ormen verbraucht wird, und die weiteren 
Wirkungen dieser Transformationen. Dlese weiteren Wirkungen 
sind als "Reaktionen" der Pflanze verhaltnismaBig leicht zu unter· 
such en und gut bekannt, wahrend die sie auslOsenden Ellergie. 
transformationen schwierig aufzuklaren und wenig aufgekliirt 
sind. Der Darstellung dieses Themas soIl eine kurze Erlauterung 
Reiner physikalischen Grunrllagen vorausgeschickt werden. 

Die typische Pflanzenzelle besteht aus einem Zellsaftraum. 
der allerseits von einer Protoplasmamembran umgeben wire!. 
Diese Protoplasmamembran wird ihrerseits von einer mit waH· 
riger Salzli:isung getrankten Cellulosehaut umschlossen. Del' Zell· 
saft enthalt Salze und organische Stoffe, wie Farbstoffe, Zucker, 
EiweiB, teils echt, teils kolloid in Wasser geli:ist. Das Protoplafmm 
Rtellt eine teils groh., teils kolloiddisperse Emulsion von EiweiB. 
~'ett Ilnd ancleren organischen Stoffen in waBriger L08ung dar. 
erhalt aher dureh mannigfache Rllspendierte feste Teilchen Zll· 

gleich den Charakter einer SURpemlion. Bald iiherwiegt in ihm 
del' Sol., hald del' Gelcharakter, wie es iiberhaupt als GanzeR wie 
in einzelnen seiner Teile aile moglichen Phasenmisehungcll. 
·trennungen und .umwandlungen zeigen kann, deren ein so 
kompliziert gebautes System fahig ist. Fiir geloste Stoffe ist ps 
nur teilweise durchlassig, und Rpeziell seine auBere und inn en
GrenzRchicht beRitzen einc heRcmdere Relektive PermeahiIitiiJ. 
Die Cellulosehaut wird oft durch Einlagerungen, Ausscheidungen 
oder Umwalldlungen in ihrer ehemiRchen und physikaliRehen 
Beschaffenheit verandert z. B. verholzt, verkorkt oder mit eiuE'1" 
WachRsehieht, impriigniert. Da derartig gebaute Zellen die Bau· 
steine del' Pflanzen Rind, so miissen die an Pflanzen beohachteten 

Stern. Elektrophysiolog'e der Pflanzen. 1 



2 Die physikalischen Grundlagen der pflanzlichen Elektrophysiologie. 

elektrischen Erscheinungen auf die elektrischen V organge in der 
einzelnen Zelle bzw. in Zellaggregaten zuriickzufiihren sein. Die 
physikalischen Grundlagen der pflanzlichen Elektrophysiologie 
miissen also der Betrachtung der elektrischen Vorgange an Systemen 
entnommen werden, die die in elektrischer Hinsicht charakte
ristischen Eigenschaften pflanzlicher Zellen und Zellkomplexe 
~leigen. 

A. Die Erzeugung elektrischer Energie aus anderen 
Energieformen. 

Jede Produktion elektrischer Energie setzt den Verbrauch 
einer aquivalenten Menge anderer Energie voraus. ~rinzipiell 

kann jede beliebige Energieform in elektrische umgewandelt 
werden. Aus ZweckmaBigkeitsgriinden 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 k6nnten auch in der Pflanze 
stattfinden; denn sie verfiigt iiber chemisch reaktionsfahige 
Stoffe, iiber 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 chemise.her. 
Damit chemische Energie in elektrische umgewandelt werdrn 

kann, miissen reagierende Stoffe, die bei unmittelbarer Beriihrung 
ihre Ladungen aneinander direkt abgeben, raumlich getrennt 
sein, so daB die Ladungen sich nur durch Vermittlung von La
dungen auf- und abgebenden Stoffen ausgleichen k6nnen. 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 odeI' Abgabe 
von Ladungen ein bestimmtes Potential erreicht haben, so wiirde 
die dadurch entstehende elektromotorische Gegenkraft an ihrer 
Grenzfla(!he 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, muB ein standiger Ausgleich der 
auf den Elektroden erzeugten Spannungen moglich sein, und dieser 
wird erst durch das Hinzutreten einer leitenden Verbindung 
zwischen den Elektroden ermoglicht. 

Die fiir die Umwandlung von chemischer in elektrische Energie 
erforderlichen Bedingungen werden o££enbar im Organismus 
viel£ach gegeben sein. Die raumliche Trennung reagierender 
Sto££e kann leicht durch die zahlreich vorhandenen Membranen 
bewirkt werden. Aber deren Bedeutung beruht nicht nur in 
dieser Trennungsfunktion, sondern die Membranen sind auch 
befahigt, aus den umgebenden Losungen Ladungen aufzunehmen 
und an sie abzugeben. Die Membranen wirken also, wie zuerst 
Wilhelm Ostwald hervorgehohen hat, im Organismus als 
Elektroden. Damit es abel' zum FlieBen eines elektrischen Htromes 
und nicht nur zu einer Aufladung der Membranen kommt, miissen 
diese leitend verhunden werden. Dies kann geschehen dadurch, 
daB wir von auBen zwei solche Membranen leitend verbinden, 
wie es bei jeder Ableitung einer Potentialdifferenz im Experiment 
geschieht. Es kommt abel' offen bar bereits durch die leitende 
Substanz des Organismus selbst in seinem Innern zur Strom
bildung, HO daB die von au Ben angelegte leitende Verbindung 
nul' einen NebenschluB erzeugt. Ober den Verlauf, ~tarke usw. 
der Strome im Innern der Pflanzen wissen wir freilich nichtH. 
EH soIl nur erwahnt werden, daB anscheinend, abgesehen von der 
~trombildung durch leitende Verhindung zweiel' Membranen, 
auch eine Strombildung innerhalb einer Membran zustande kommell 
kann, wie ~'reundlich ausgefiihrt hat. Wenn namlich deren 
beide Grenzflachen auf verschiedenes Potential geladen sind, z. H. 
dadurch, daB die eine an eine oxydierende, die andere an eille 
reduzierende Substallz angrenzt, so wird ein Strom einerseits durch 
die capillare F I ii s s i g k e i t der feincapillar gedachten Membr~n 
flieBen, andererseits durch die stets mehr oder weniger leitende 
~ubstanz del' capillaren Wande kurzgeschlossen sein konnen. 
EH wiirde also zur Bildung von LokalHtromen kommen, die so 
lange £lieBen, wie die treibende Potentialdifferenz an den Membran
£lac hen durch Aufnahme bzw. Abgabe von Ladungen aUf! de,' 
Umgebung aufrechterhalt.en winl. 

1" 
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2. Die Erzeugung elektrischer Energie aus osmotischer. 

AuBer chemischer Energie kann auch die beim Ausgleich von 
Konzentrationsdifferenzen gewinnbare Energie in der Pflanze 
in elektrische Energie transformiert werden. Wenn wir eine Kette 
aufbauen vonder Form Ag/AgN03/AgN03/Ag - zwischen 2 Silber-

T II 
elektroden verschiedene Konzentrationen eines Silbersalzes -, so 
erhalten wir einen Strom von der verdunnteren zur konzentrier
teren Losung; an der in die verdunnte Losung 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, aHenthalben in der P£lanze Konzentrations
differenzen von Elektrolyten auftreten und durch den Stoff
wechseI dauernd aufrechterhalten werden konnen, so wird auch 
in ihnen durch leitende Verbindung von elektrodenartig wirkendell 
Membranen, die durch Angrenzen an verschiedene Elektrolyt
konzentrationen auf verschiedenes Potential geladen sind, eine 
Umwandlung von Konzentrationsenergie in elektrische zustande 
kommen konnen, sei es, daB diese Verbindung im Organismus 
selbst stattfindet, sei es, daB sie durch einen von auBen 
angelegten Leiter erzielt wird. Fur die elektromotorische 
Kraft solcher Konzentrationsketten ist ubrigens im allgemeinen 
nicht nur die Differenz der Elektrodenpotentiale maBgebend. 
Dies ist nur dann der Fall, wenn die Wanderungsgeschwindigkeit 
von Kat- und Anionen die gIeiche ist. 1st sie verschieden, was 
vor aHem bei Sauren und Alkalien infolge der besonders groBen 
Wanderungsgeschwindigkeit von R'- und OR'-Ionen der Fall ist, 
so entsteht an der Grenzflache von konzentrierter gegen verdunnte 
Losung noch ein Diffusionspotential. Zwei v{)rschieden konzentrierte 
Losungen suchen sich stets durch Diffusion auszugleichen. Wenn 
nun z. B. an der Grenzflache einer konzentriflrten gegen eine ver
dunnte HOI-Losung HOI in die verdunnte Losung hineindiffundiert, 
so eilt das schnellere H' voran und, indem das langsamere 01' 
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zuruckbleibt, kommt es zu einer Seheidung von positiver und 
negativer Elektrizitat an der Grenzflaehe. Diese Seheidung kann 
aber nieht sehr weit fortsehreiten. Sie erzeugt namlieh eine elektro
motorisehe Gegenkraft, da sieh ja positive und negative Elek
trizitat elektrostatiseh anziehen, so daB sieh bei einer dureh daH 
Verhaltnis der Wanderungsgesehwindigkeiten von Kat- und 
Anionen und ihrer Konzentrationen bestimmten Potential
differenz an der Grenzflaehe, eben dem Diffusionspotential, ein 
Gleichgewiehtszustand einstellt. Dieses Diffusionspotential muJ.\ 
also mit positivem oder negativem Vorzeiehen, je naehdem es 
der elektromotorisehen Kraft (EMK) des Elektrodenpotentials 
gleieh oder entgegengesetzt geriehtet ist, dem Elektrodenpotential 
zugereehnet werden. ere mer hat darauf hingewiesen, daB der
artige Diffusionspotentiale vor allem in den versehiedensten nieht
waBrigen Phasen im Organismus von Bedeutung sein konnten. 
Nimmt man an, daB in dem niehtwaBrigen Losungsmittel oder 
in einer Membran die Diffusionsgesehwindigkeit des einen 10m; 
gleieh Null sei, so lauft dies darauf hinaus, daB die Membran nUl' 
fUr das andere Ion permeabel ist, sieh also wie eine Metallelektrode 
gegenuber einem zugehorigen Metallsalz verhaIt. Roho n yi hat 
ausgefUhrt, daB man Ketten aus Elektrolyten und dazwisehen
geschalteten Membranen konstruieren konne (Ferroeyankupfer, 
Gerbsauregelatine), in denen die Membran dureh eine Sehieht 
reinen Wassers ersetzt werden konne, ohne daB sieh die EMK del' 
Kette andere. Die Membranen haben dabei Ilach ihm die Be
deutung cines elektrolytfl'eien wiiBl'igen Medium.;, und die ~w

obaehtcten EMK del' Ketten Keien Diffut:iiom;-EMK. Auf Grund 
dieser Versuehe kommt er zu del' Ansehauung, daB die bioelek
trisehen Potentialdiffel'enzen auf Diffm;ionK-EMK beruhen, dio 
an del' Grenzflaehe von salzhaltigen waBrigen Phasen gegen die 
wal3rige, Halzfreie, saure PlaKmamembran entHtphen. 

Dagegen bezieht Be u tner die Entl:ltehung diet:ier PotentiaJ
differenzen auf das Auftreten von Phasengrenzkraften (H abe r) 
an del' Grenze von waBrigen und oligen Phasen. Dureh thermo
dynamisehe Untersuchungen von N ernst und Haber wissen 
wir, daB ebenso wie an der Grenzflaehe MetallfElektrolytlOsung 
aueh an der Grenzflaehe beliebiger, unmisehbarer elektrolytiseher 
Leiter im allgemeinen Potentialdifferenzen auftreten mussell. 
Experimentell sind derartige Potentialdifferenzen und mit deren 
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Hilfe aufgebaute Ketten von Haber und Klemensiewicz 
untersucht worden, z. B. die Ketten: waBrige Losung varia bier 
[H"]/Glas, (Benzol)/waBrige Losung variabler [H"]. Die Versuchs
imordnung war dabei folgende (Abb. 1). Ein am unteren Ende zu 
einer diinnwandigen Glaskugel aufgeblasenes, mit KCI oder ver
schieden saurer Losung gefiilltes Glasrohrchen taucht in ein mit 
Losung verschiedener [H"J 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, 

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

nur die Summe der beiden Phasengrenzkrafte zwischen AuBen
und lnnengrenzflache der Glaskugel gegen die angrenzenden 
Losungen sein. Es zeigte sich, daB die EMK dieses Systems mit 
dem Verhaltnis der [H"] im Becherglas und Glaskugel variierte, und 
zwar entsprechend folgender experiment ell und theoretisch ge
fundenen Kurve (Abb. 2). Man sieht aus ihr, daB besonders in 
der Nahe 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 Verhaltnis der [H"] in den beiden Losungen 
bestimmt, wahrend Beimischungen anderer, speziell stark ab
sorbierbarer lonen auf die GroBe der EMK ohne EinfluB sind, 
soweit sie nicht durch ihre Anwesenheit das Verhaltnis der [R'] 
verandern. Haber hat die Bedeutung derartiger Phasengrenz
krafte an der Grenze beliebiger, nicht mischbarer elektrolythaltiger 
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Phasen fur die Elektrophysiologie klar erkannt und auch venmcht, 
die Aktionsstrome an Muskeln durch infolge von Saureproduktion 
an der tatigen Stelle entstehende Phasengrenzkrafte zu erklaren. 

Auf diesen Haberschen Untersuchungen hat spater Beutner 
zum Teil gemeinsam mit 1. Loe b weitergebaut. Er untersuchte 
vor aHem die Phasengrenzkrafte an der Grenze waBriger Lo
sungen gegen organische, mehr oder weniger wasserunmischbare 
Substanzen, die er als Ole bezeichnet. Dabei wurden folgende 
Ketten untersucht: 

A. Ketten mit einem 01 zwischen zwei verschiedenen wiiB
rigen Losungen. 

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

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

B. Ketten mit zwei vel'
schiedenen Olen zwischen 
zwei identischen waBrigen 
Losungen. 

A 1. In ein Bechel'glas 
mit variableI' waBrigel' Li)

Z IJ/!1 BeIrtrol1!eter 

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

sung taucht ein doppelt u-formig gebogene:; Rohr (Abb. 3), dessen 
untel'el' Teilmit dem zu prufenden 01 gefiiHt ist, wahrend del' obel'e 
mit del' andel'en Losung gefiillt ist und in die KCI-Losung einer ab
leitenden Kalomelelektl'ode taueht. Dureh eine zweite Kalomel
elektrode wil'd vom Beeherglas abgeleitet. Die EMK dieser 
Kette ist dann gleich del' Summe del' elektromotorischen Teil
kl'afte 1, 2, 3, 4, namlieh: 

ElektrodefLosung I/Ol/Losung II/Elektrode. 
1 2 3 4 

m 
Da aIs ElektrodenfliisRigkeit 1 KCI-Losung gewahlt ist, so sind, 

wie sich aus Bel'eehnungen N ernsts el'gibt, die Potentialsprunge 
1 und 4 als minimal zu vernachlassigen. Die EMK del' Kette 
hangt also lediglieh von den EMK an del' Grenzflaehe des Ols 
gegen die zwei versehiedenen Losungen abo Die GroBe und 
Riehtung del' EMK diesel' Ketten wird naeh Beutner bestimmt 
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durch die Verteilungskoeffizienten der beiden verschiedenen 
Salze zwischen Wasser und 01. Es handelt sich also urn Konzen
trationsketten, bei denen die Olschicht der wiiBrigen, die Inhomo
genitat enthaltende Schicht bei den oben erwahnten Silberkonzen
trationsketten entspricht, wahrend die Grenzflachen 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 laBt. 

A 2. Dasselbe gilt von den Ketten, in denen das 01 einerseits 
von einer konzentrierten, andererseits von einer verdunnten 
Losung desselben Salzes begrenzt wird, wobei, wie durch Leit
fahigkeitsmessungen gezeigt wurde, die Salzverteilung zwischen 
waBriger 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 betrachtliche Be
deutung. Saure oder saurehaltige Ole geben namlich einen um
gekehrt gerichteten Strom wie basische. 

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

Losung/Ol 1/01 II/Losung 
123 

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

3. Die Erzeugung elektrischer Energie aus mechanischer, 
photischer, thermischer. 

Nachdem wir die physikalischfm Grundlagen fur 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 fUr die Pflanze vor allem 
die Elektrizitatsproduktion durch Flussigkeitsbewegungen in 
Frage, ein Fall, der von fruherenAutoren, z. B. von Kunkel, als 
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die einzige QueUe pflanzlicher Elektrizitatsproduktion angesehen 
wurde. PreBt man durch eine Capillare die Losung eines ver
diinnten Elektrolyten und leitet durch Kalomelelektroden mittelH 
KCI-Gelatine von den beiden Enden der Capillare zu einem Elek
trometer ab, so erhalt man einen Ausschlag, der als Stromungs
potential bezeichnet wird. Ebenso erhalt man eine Potential
differenz, wenn man feines Pulver in einer Fliissigkeit herab
fallen laBt 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 fUr in Ather oder Tol~ol fallendes Quarzpulver 
gemessen worden. Das Auftreten' der Potentialdifferenzen in 
diesen Fallen beweist, daB mit der bewegten Fliissigkeit bzw. den 
fallenden Teilchen freie elektrische Ladungen gewandert sind. 
Es muB 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 fallt. Die nachstliegende Annahme ware wahl, diese 
Doppelschicht fUr identisch anzusehen mit der durch die bereitK 
besprochenen Phasengrenzkrafte erzeugten Doppelschicht, wi" 
sie ja von Haber und Klemensiewicz und Beutner auf
gezeigt worden ist. Dies ist nun aber, wie eine einfache Dberlegung 
zeigt, nicht der Fall. Wenn wir eine wassergefUllte Capillare aUH 
Glas oder sonst einem wasserbenetzbaren Stoffe haben, so haftet 
bekanntlich die unmittelbar am Glase gelegene Wasserschicht 
~ sie solI als "Wandschicht" bezeichnet werden ~ sehr fest am 
Glase. Da aber die Stromungspotentiale bereits bei durch geringe 
Oberdrucke erzielten Wasserbewegungen auftreten, so treten sie 
also auf, wenn die leicht bewegliche innere Fliissigkeitsschicht Hich 
gegen die Wandschicht verschieben wird, und die fragliche Poten
tialdifferenz muB ihren Sitz an der Grenzflache zwischen beweg
licher und unbeweglicher Fliissigkeitsschicht haben. Die elek
trische Phasengrenzkraft dagegen muB ihrer ganzen Natur nach 
cine eloktrische Doppehlchicht erzeugen, deren eine Belegung in 
der waJ3rigen Phase, deren andere im Glas bzw. 01 sitzt. AltlO 
kann die fragliche Potentialdifferenz, die sog. elektrokinetische 
Potentialdifferenz oder C nicht mit der Phasengrenzkraft E iden
tisch sein. EH lieB sich aber auch experimentell zeigen, daB C und 
E nicht identisch sind. Freundlich und Hona gingen von dcr 
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Annahme aus, daB, wenn Phasengrenzkraft und elektrokinetisehe 
Potentialdifferenz identisch seien, Beeinflussungen der einen 
auch Beeinflussungen der anderen zur Folge haben miiBten. Ein 
Mittel zur Beeinflussung von C lag, wie schon lange bekannt, in 
dem Zusatz stark absorbierbarer Ionen zu einer urspriinglieh 
davon freien, fUr elektrokinetische Versuche dienenden Fliissigkeit 
vor. Es wurden also Versuche gemacht, in denen mit derselben 
Losung und GIasmembran einmal nach der Methode von Ha ber 
und Klemensiewiez f, zum anderenmal l; mittels Messung 
von Stromungspotentialen bestimmt wurde. Es ergab sieh, daB 

------(s C aul3erst empfindlich auf gewisse Zu-
satze reagierte, z. B. nach Zusatz von 
1-2 Mikromolen Aluminiumchlorid 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 f, wie be-

'>-i--"--ej reits bei Besprechung der Phasengrenz
krafte erwahnt, nur insoweit durch 
Zusatze veranderlich, als diese die die 

/l B GroBe von f eindeutig bestimmende [H'] 
--+Abbx4 N hF dl' h veranderten, wahrend bei Konstant-

.. rae reun Ie, I . h' P ff . h Capillarehemie. ha ten der [H ] durc em u ergemlse 
tielbst tiO aktive Stoffe wie Aluminium

chlorid und Krystallviolett ohne jeden Einflul3 auf die GroBe von 
f blieben. 

Sind also Ii und !; sowohl ortlich wie ihrem Verhalten nach 
verschieden, so fragt es sieh, in welch em Verhaltnis sie denn zu
einander stehen. Eine "anschauliehe 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 Grenzflache der festen Wand 
gegen die Fliissigkeit, B die der Wandschicht gegen die bewegliche 
Fliissigkeit rechts von B. Die Ordinaten der eingezeiehneten 
Kurven 1 und 2 stellen die Hohe des elektrisehen Potentials an 
den Punkten des Systems dar, die durch den Sehnittpunkt der 
betreffenden Ordinaten mit der Abszisse dargestellt werden, also 
z. B. die Ordinate der Kurve 1 in A das Potential an der Grenz-
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Wiche festfliissig. Der in der Kurve 1 dargestellte Potential
verIauf versinnbildlicht den Fall, in dem das Potential von der 
Grenzflache festfliissig ab standig sinkt. An der Grenzflache der 
Wandschicht gegen die bewegliche Fliissigkeit hat es bereits etwa 
die Halfte seines Betrages verloren und nimmt nach dem Innern 
der Fliissigkeit zu weiter abo f als Potentialdifferenz zwischen je 
einer Belegung der Doppelschicht in der fest en und fliissigell 
Phase ist durch c, - 1'1 gegebell, C jedoch, das die Potentialdifferellz 
zwischen Wandschicht und freibeweglicher Fliissigkeit darstellt, 
ist durch ch -cf gegeben, stellt also nur eillen Teilbetrag von f dar. 
Da jedoch, wie wir gesehen, auch bei gleichbleibendem Vorzeichell 
von C Umkehr des Vorzeichens von C stattfillden kann, Z. B. in 
den Freundlich - Ronaschen Versuchen durch Aluminium
chlorid und Krystallviolett, so muB die Potelltialkurve in einer 
fliissigkeitserfiillten Capillare nicht nur den einfachen VerI auf 
von 1 haben konnen, sondern es miissen auch Formen der Kurve 
wie 2 vorkommen konnen, bei denen ja C umgekehrtes Vorzeichen 
wie f hat. Anschaulich kann man sich mit Go u y diese diffuse 
Doppelschicht, wie sic in V. Smoluchowskis Diagramm dar
gestellt wird, etwa derart vorstellen, daB an der einen Belegung -
Grenzflache 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 Fliissigkeit 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, Howeit bekannt, fur 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 
iiber photochemische Prozesse erfolgen. 1m Prinzip wurde eine 
derartige Umwandlung den Vorgangen im photogalvanischen 
Element entsprechen. Wenn man zwei mit einer dunnen Schicht 
eines lichtempfindlichen Silberhalogens beHtrichene Platinplatten in 
eine SalzlOsung taucht und nur die eine Platte belichtet, wobei 
eine Reduktion dei"\ Silbersalzes auf der belichteten Elektrode 
Htattfindet, so erhalt man einen elektrischE'n Rtrom, den Rtrom 
einer ReduktionskeUe. 
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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 V organge im Protoplasma etwas 
dariiber sagen laBt, 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 auBen zuge
fiihrter handeln, ohne daB fiir die Transformation dadurch ein 
prinzipieller Unterschied entstande. 

1. Die Umwandlung elektrischer in mechanische Energie. 

Diese Umwandlung erfolgt vor allem in der Pflanze in den sog. 
clcktroosmotischen und kataphoretischen Erscheinungen. Teilt 
man eine in einem GefaB enthaltene Fliissigkeit durch ein poroses 
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 stromt und dort bis zu einer gewissen Hohe steigt, bei 
der dann der hydrostatische Druck der hiniibergewanderten 
Fliissigkeitsmenge dem Bestreben des elektrischen Stromes, 
wcitere Fliissigkeit zu iiberfiihren, das Gleichgewicht halt. Man 
kann das Diaphragma auch durch ein System von Capillarcn 
oder eine Capillare ersetzen, so daB 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 bc
weglich; den umgekehrten Fall: bewegliches Diaphragma, ruhende 
Fliissigkeit habenwir 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
gefalle, und zwar, sofern sie aus derselben Substanz bestehen 
wie das ruhende Diaphragma bei der Elektroosmose, zur entgegen-
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gesetzten Elektrode wie zu derjenigen, zu der die Fliissigkeit beim 
festen Diaphragma gewandert ware. Man nennt diese Erscheinung 
Kataphorese der suspendierten Teilchen. Auf Elektroosmose 
beruhen auch gewisse von Lemstrom beobachtete Erschei
nungen, auf die wir in einem spateren Kapitel noch zuriickkommen. 
Lemstrom tauchte eine Capillare in ein GefaB mit Wasser. 
Das Wasser stand in leitender Verbindung mit der Erde. Obe1'
halb der Capillare, durch eine Luftschicht von wechselnder Ent
fernung vom Wassermeniscus der Capillare getrennt, befand sich 
eine Metallspitze in leitender Verbindung 1_ 
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, 
Capillarenwasser und Wasser im GefiW 
zur Erde, und es zeigen sich nach einigen 
Augenblicken Wassertropfen im oberen 
Teil del' Rohre, wenn deren Innenseite 
vorher benetzt war. DaR Wasser Hteigt, 
Holange del' Strolll £lieHt, dauel'll<l an clel' 
Wand hinauf, und nur das durch die 
~chwerkraft bewirkte WiederherabHinken 
verhindert, daB die heraufbefOrderte 
Wassermenge proportional cler Zeit zu- Ahh. 5. 

nimmt. Noeh bt'i 75 (~1lI AbRtand del' 
~pitr.e vom WaHsermeniscus in del' Capillare heobachtete Le ill
s t 1'0 m die Tropfchenbildung, bei noch groBerer Entfernung noch 
I~in Heraufkriechen des Wassen! an den GlaRwanden. 

Das Auftreten von Kataphorese und ElektrooRIllose ist naeh 
dem iiber die Htrijmungspotentiale und Potentiale durch fallende 
'l'eilehen Gesagtt'll leicht verstandlich. Wir haben dort fest
gestellt, daB zwiHchen del' an einer capillaren Wand bzw. einem 
feRten Teilchen feRthaftenden WandRchicht und del' an Rie grenzen
den freibeweglichen FliiRRigkeit eine Potentialdiiferenr. besteht'u 
llluB, die ROg. elektrokinetische Potentialdifferenz C. EH verhalten 
:-lich also die freibewegliche Fliissigkeit br.w. die mit der feH1.
haftenden Wasserschicht beladenen Partikelchen wie groBe lonen, 
und bei Anlegen einer auBeren EMK miissen sie deshalb wie diese 
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iiberfiihrt werden. Die GroBenordnung von , liegt bei einigen 
lO-2 Volt. Die Richtung von' hangt von der Natur des festen 
Stoffes und der Fliissigkeit abo 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. OR' eine 
groBere Losungstention haben wird als das entsprechende An
hzw. Kation und demgemaB die Wandschicht die Ladung 
des Ions mit dem geringeren Losungsdruck annehmen wird. 
Doch sind die ohwaltenden Verhaltnisse noch nicht ganz auf
geklart. 

Die GroBe und Richtung von' wird auBer von der Natur der 
Membran auch von der Natur und Konzentration der Fliissig
keit bestimmt. 1st z. B. die Wandschicht negativ gegen die Fliissig
keit, so laBt 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 
erhalt, heiBt isoelektrischer Punkt. Es handelt sich bei der 
Ent- und Umladung offenbar urn Adsorption der wirksamen 
Ionen. Besonders einfluBreich sind die mehrwertigen Ionen wie 
AI'" Ce'" Th .... FeCy'''' sowie H' undOR'. Die Umladung ge
lingt vor aHem leicht, wenn die Wandsubstanz von einem ampho
teren Elektrolyten gebildet wird. So fand I. Loe b, daB Kollo
diummembranen von den eben genannten mehrwertigen Kationen 
nicht umgeladen wurden, daB dagegen diese Umladungen eintraten, 
nachdem die Membran mit EiweiB impragniert war. Die Ab
hangigkeit von' von der Konzentration der in Losung befind
lichen Ionen ist kompliziert, im allgemeinen wachst mit steigender 
Elektrolytkonzentration , bis zu einem Maximum, urn 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 GroBe von , beeinfluBt, sondern auch insofern, 
als sie die Dicke der elektrischen Doppelschicht andert. In hohen 
Konzentrationen findet man deshalb keine elektrokinetischen 
Erscheinungen mehr, wei I die Dicke der elektrischen Doppelschicht 
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hier so gering wird, daB diese unmittelbar an del' fest en Phase 
anliegt und sich nicht so weit ins Innere del' Flussigkeit erstreckt, 
daB noch zwischen Wandschicht und freibeweglicher Fliissigkeit 
eine wirksame Potentialdifferenz besteht. Dazu kommt noch, 
daB in konzentrierten Losungen die Stromleitung, die Bich Lei 
den elektrokinetischen Versuchen stets als Summe von galva
nischer Leitfahigkeit der vorhandenen Ionen und der Oberflachen
leitfahigkeit del' bewegten geladenen Oberflachenschicht darstellt, 
groBteneils durch die vorhandenen Ionen iibernommen wird. III 
verdiinnten Losungen ist die eben erwahnte Vermehrung der nor
malen Leitfahigkeit durch Oberflachenleitfahigkeit experimentell 
leicht festzustellen. So fand Stock, daB die Leitfahigkeit von 
Nitrobenzol und Anilin vervielfacht wird, wenn man dieBen 
Fliissigkeiten sorgfaltig gereinigtes Quarzpulver zusetzt. Auf 
Elektroosmose durch die oben erwahnten Lokalstrome in Mern
hranen beruhen nach Freundlich moglicherweise auch gewisi';{' 
anormale osmotische Vorgange, also Fliissigkeitsbewegungen, 
die besonders von 1. Loe b Iltudiert worden sind. Loe b fiillte 
Kollodiumsackchen, die in del' Regel mit einer EiweiBhaut illl
pragniert waren und an denen ein Steigrohr angebracht wal', 
mit ElektrolytlOtlung. Wurde dat; Ganze in reines Wast;er getaucht, 
HO erhielt Loe L teils positive, teib negative Osmollen, d. h. Bewegung 
der FliisHigkeit vom Becherglas in die ElektrolytlOsung odeI' um
gekehrt ins Becherglas. Bei Verwendung von einwertigen AlkaJi
salzen zeigte sich mit zunehmender Konzentration eine Zunahme 
der positiven Otlmose, die bei etwa 4 Millimol pro Liter ihr Maxi
lIlum erreichte, um dann wieder abzunehmen, schlief3lieh eint' 
neue Zunahme der Ollmose von etwa 60 Millimol pro Liter an. 
Das Verhalten bill 60 Millimol entspricht ganz del' Starke del' 
Elektroosmose durch entsprechende Gelatinemembranen in ent
sprechenden SalzlOsungen bei von auBen angelegter Spannung, so 
daB Loe b die Fliissigkeitsbewegungen bei diesen Konzentrationen 
im wesentlichen fiir elektroollmotischer Natur halt, wahrend erst 
bei hoheren Konzentrationen die eigentliche Osmose sich geltt'Jld 
mache. Diesc Anschauung wird auch durch die Parallelitiit VOII 

Elektroosmose und Fliissigkeitsbewegung bei niedrigen Konzcll
trationen mehrwertiger Ionen gestiitzt. Doch ist die Rolle, die 
QuellungRefscheinungen hei dem ganzen Beobachtungskomplex 
Bpielen, wohJ noeh nieht genligend geklart (F I u:-; ill). 
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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 poroses Diaphragma eingeschaltet ist (verwendet 
wurde Gelatine, EiereiweiB, Agar - Agar, Schweinsblase, Kollo
dium, Rolz, Kohle, Gips), treten namlich nach den Untersuchungen 
von Bethe und Toropoff auBer der besprochenen elektro
osmotischen Verschiebung der Fliissigkeit zu beiden Seiten des 
Diaphragmas entgegengesetzte Konzentrationsanderungen aller 
in der Losung enthaltenen Ionen ein. Die Konzentrationsande
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Abb.6. Nach Bethe, Pfltigcrs 
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rungen der Neutralionen an den 
Membranen wurdendurch deren 
Titration in 2 Kammern beider
seits der Membran nach Verlauf 
einer bestimmten Zeit festge
steUt. Die Konzentrationsande
rungen der R', also die Neutrali
tatsstorungen, wurden durch·den 
Umschlag eines zugesetzten In
dicators (Rosolsaure) bestimmt. 
Alkalischwerden wird durch eine 
scharfe rote Linie direkt am 
Diaphragma angezeigt, Saue

rung durch Umschlag des in ncutraler Losung orangefarbenen 
Indicators in Gelh. Die Zeit, nach welcher hei Veranderung nul' 
einer Variablen, z. B. der Spannung der Farbumschlag deR 
Indicators beobachtet werden konnte, die Zeit also, die zur 
Hervorbringung einer Neutralitatsstorung von bestimmter GroBe 
erforderlich ist, nennen Bethe und Toropoff Rtorungszeit 
und henutzen sie als MaG der Neutralitatsstorung. Es zeigtc 
sich, daB die Ahhangigkeit der Rtorungszeit von der angelegten 
I-lpannung durch eine hyperhelahnliche Kurve dargestellt wird. 
Fiir unsere spateren Erorterungen bm;onders wichtig sind 
die Kurven, die sich fiir die Beziehung zwischen Storungszeit 
einerseitR, durch das Diaphragma geschicktcr Elcktrizitatsmenge 
(1· t) bzw. elektrischer Energie (12 • t) andererseits ergaben. In 
obenstehender Ahb. 6 sind die Storungszeiten als Abszissen 
]. t bzw. ]2. t als Ordinaten eingetragen und durch Kurven 
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verbunden. Man sieht, daB die zur Erreiehung del' Storungszeit 
erforderliehe elektrisehe Energie beim Dbergang von sehr kurzen 
zu etwas langeren Storungszeiten raseh abnimmt, um bei noeh 
Uingeren Storungszeiten del' Abszisse anniihernd parallel zu gehen, 
ah;o konstant zu bleiben. Betraehtet man die Abhangigkeit dpr 
)lUI' Erreiehung del' Storungszeit erforderliehen ElektrizitatH
mengen von del' Lange del' StorungHzeit, so ergibt sieh, daB Ri(' 

keineswegs konstant sind, sondern mit del' Dauer del' Rtorungszeit 
zunehmen. Betraehtet man ferner die Abhangigkeit diesel' Elek
trizitatsmengen von del' Spannung, so ergibt sieh fiir Kollodium 
und Pergament mit del' Zunahme del' Spannungen eine Zunahnw 
del' Elektrizitatsmenge, fUr Gelatine dagegen eine Almahnw, 
d. h. mit steigender Spannung wird hei Kollodium und Pergament 
die durehgeschickte Elektrizitiitsmenge immer schlechter, lwi 
Gelatine immer bessel' ausgenutzt im Hinblick auf die Erziclung 
einer bestimmten Neutralitatsstorung. Mit zunehmender Konzen
tration del' Elektrolyte nehmen die Storungszeiten hei gleieh
bleihendcr Spannung abo Die Elektrizitatsmengen dagegen, die 
zur Hervorbringung del' Storung notig sind, nehmen wesentlich 
zu, d. h. die Konzentrationsanderungen bezogen auf gleiche 
Elcktrizitatsmengen werden bei steigender Konzentration geringer. 
Mit del' Verdichtung des Diaphragmenmaterials, wie sie fUr Of'
latinemembranen durch Verwendung verschieden konzentrierte,. 
Gelatine erreicht wurde, nilllmt die GroBe del' Konzcntratiom:
anderungen zu. 

Vergleieht man die Storungszeit in aquinormalen Losungell 
von Salzen mit gleichem An- bzw. Kation, abel' verschiedenem 
Kat- bzw. Anion, so ergibt sich eine deutliche Abhiingigkeit df'l' 
Storungszeit von del' Natur del' anwesenden lonen. Die Nen
tralitatsstorung wird gefordert durch Anionen in del' Reihenfolgf' : 

Citrat> P04> ('204> 804 > I> Rr> C1> NOa , 

durch Kationen in del' Reihenfolge: 

NH4 > Ni> K> Cs> Na> Ng> Ba> Ca> La> Co (NHa)6 . 

Wahrend also die Forderung dureh Anionen von den dreiwertigen 
iiber die zweiwertigen zu den einwertigen abnimmt, ist fUr Kat
ionen die Forderung durch die einwertigen am starksten, die drf'i
wertigen am geringsten. Vor allem abel' ist die GroBe und Richtung 
del' Konzentrationsanderung und Wasserbewegung eine Funktion 

St.ern, lijlektrophysiologie rler Pflnn7.ell. 2 



18 Die physikalischen Grulldiagell der pflanzlichen Elektrophysiologie. 

del' [H'] del' AusgangslOsung. Die Abb. 7 zeigt dies fur NaOl
Lasung bei verschiedener [H']. Diese wurde durch Zusatz von HCI 

m 
und NaOH erzielt, del' so bern essen wurde, daB die CI' stets 100 

betrug. Die Abszissenachse gibt die Werte del' PH del' Ausgangs
lOsung an, die Ordinaten geben a) die Zu- und Abnahrne del' Cl' 
auf del' Kathodenseite des Diaphragrnas an verbunden durch die 
ausgezogene Kurve, b) die Werte del' Verschiebung des Meniscus 
bei del' elektroosrnotischen Flussigkeitsbewegung verbunden durch 
die gestrichelte Kurve, beides bezogen auf gleiche Elektrizitats
mengen fur jede [H'J. Die Kurven zeigen, daB Wasserbewegung 
und Konzentrationsanderung bei annahernd del' gleichen [H'] ihre 
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Abb.7. Nach Bethe u. Toropoff, Zeitschr. f. physik. Chem. 89. 

Hichtung andert. In del' Nahe dieses Urnkehrpunktes sind clie 
Anderungen von Konzentration und Wasserbewegung am graBten. 
Hei Kollodium, Holz und Kohle ist die Richtung del' Kon
zentrationsanderung uncl Wasserbewegung bei jeder [H'] derart, 
daB die Zunahmen auf del' - Seite des Diaphragmas zu
stande kommen und del' Wasserstl'Orll mit clem positiven Stroll! 
geht, wie dies ja fur die elektroOflmotische Bewegungsrichtung 
von Wasser das Normale ist. Bei del' Besprechung diesel' 
Erscheinungen war bereits erwahnt, daB jedoch besonders 
Membranen, die aus amphoteren Elektrolyten aufgebaut sind, 
wie Gelatine, EiereiweiB, Schweinsblase, leicht umladbar sind. 
Bethe und Toropoff finden, daB an solchen Memhranen 
<lurch Variieren del' [H'] nicht nul' Umkehr del' Bewegungs
l'iehtung del' Fliissigkeit, sondern mit diesel' zugleich Umkehr 
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der NeutralitatBBtorung erzielt werden kann. Wahrend bei 
niedriger [H"] die normale Bewegung des Wassers zum nega
tiven Pol stattfindet, und die Zunahme der Konzentration aller 
Ionen auf der - Seite des Diaphragmas auf tritt, tritt bei hoher 
[H"] eine Umladung der betreffenden Membranen auf, durch die 
mit der Umkehr des Wasserstromes auch der Ort der Konzen
trationszunahmen der Ionen von der - auf die +Seite de,; 
Diaphragmas verschoben wird. Die Lage deB TndifferenzpunkteK, 
in dem keine Wasserverschiebung eintritt, ist je nach der Art del' 
gegenwartigen Ionen verschieden. Mehrwertige Anionen vel'
Hchieben ihn naeh der sauren, mehrwertige Kationen naeh del' 
alkalischen Seite. In der Regelliegt. pr in dpr Niihp deH Nput.l'ali
tatRpunkteR auf der Rauren Seite. 

Die beobachteten Konzentrationsanderungen werden von 
Beth e und Toro poff folgendermaBpn erkla,rt: Die Ausbildung 
der elektrokinetischen Doppelschicht in den Capillaren der Mem
hranen kommt dadurch zustande, daB in df'r festhaftenden Wand· 
Hchicht. eine Anreicherung von Anionen bzw. Kationen statt
findet, wenn diese sich negativ bzw. positiv aufladt, wahrend ill 
der gegeniiberliegenden Belegung in der bpweglichen Fliissigkeit 
eine Anreicherung von Kat- hzw. Anionen auftritt. Die Strom
leitung wird durch Kat- und Anionen hesorgt. Aber die in del' 
festhaftenden Wandschicht befindlichen Tonen werden eine ge
ringere Beweglichkeit haben, als Hie die Ionen in der freibeweg
lichen Fliissigkeit haben. Es wird also die Dberfiihrungszahl, die 
das MaB der Ionenbeweglichkeit darstellt, fiir die in der Wand· 
Hchicht angereicherten Ionen verringert gegeniiber ihrer {'bpI" 
ftihrungszahl in freiheweglichem "Vasser, und infolgedessen wi I'd 
das Vprhaltnis del' Hberfiihrungszahlen von Anionen und Kat
ionen in del' Memhran ein anderPH sein wie in del' freien Lasung. 
1st dies der Fal\, 1'0 muB eH an den Membrangrenzen gegen die 
betreffende Visung zu Konzentrationsanderungen kommen. 
Denn angenommen, die Oberfiihrungszahlen fiir ein Kation und 
dazu gehoriges Anion eines SalzeR waren in Wasser tn und 1 -- tn, 

in del' Membran abel' n und 1 -- n, wobei tn > n sein soll, also z. B. 
(las Kation durch Absorption in seiner Beweglichkeit gehindert, 
HO werden heim Durchgang von einem Farad an dip nach 
der Anode zu liegende Grenzflache m· Kationen herangefiihrt, 
n-Kationen von ihr weggdiihrt. AI,m kommt PH an ihr zu pinpl' 

2* 
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Vermehrung der Kationen urn m - n Aquivalente, wahrend an 
der nach der Kathode zu gelegenen Grenzflache n-Kationen zu-, 
m von ihr weggefUhrt, also eine Zunahme urn n - m Aquivalente 
= - (m - n), d. h. eine Abnahme urn m - n Aquivalente auf
tritt. Dieselbe Dberlegung zeigt, daB auch die Anionen an den 
entsprechenden Grenzflachen urn die entsprechenden Betrage, 
also m - n Aquivalente, zu- bzw. abnehmen. Beriicksichtigt 
man noch, daB die Stromleitung in einem in waBriger Lasung 
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 Toro poff zeigten, auch die experimentell gefundene Neu
tralitatsstarung sowie die elektroosmotische Wasserbewegung, 
die nach Bethe und Toropoff vor aHem auf vVanderung von 
an Ionen gebundenem HydratwaRser beruht. Zur Erzeugung von 
Konzentratiom;anderungen an den Memhranen ist aber, wie obige 
Betrachtung lehrt, die Annahme einer capillaren wasserdurch
trankten Membran gal' nicht notwendig. Es geniigt bereitH jedel'l 
2. Losungsmittel als Membran, indem die Wanderungsgeschwindig
keiten der Ionen von derjenigen in der waBrigen Lasung abweicht. 
NernRt und RieHenfeld hahen derartige Konzentrationsande
rungen zuerst errechnet, und N erm;t hat diel'le Betrachtungen 
zur Grundlage einer Theorie der Erregung gemacht, auf die wit' 
im spateren zu sprechen kommen. 

Die bei Stromdurchgang an den Phasengrenzen in del' 
Zelle auftretenden Konzentrationsanderungen, mit denen oft 
chemische Reaktionen verkniipft seinwerden, lassen eine der 
angelegten EMK entgegengesetzt gerichtete entstehen, die ganz 
del' PolariRation entspricht, die hei Strollldurchgang durch 
Elelllente an del' Grenzflache von Elektrolyt und Elektrode 
auftritt. 

3. Umwandlung elektrischer Encrgie in chemische. 

Die Bedingungen fUr die Umwandlung chemischer in elektrische 
Energie haben wir oben besprochen. In allen diesen Fallen wird 
auch durch Aufwand elektrischer Energie eine entsprechende, 
umgekehrt verlaufende Reaktion zustande komlllen konnen 
(Elektrolyse). Wird z. B. durch leitende Verbindung einer Wasser
stoff- und Sauerstoffelektrode unter BiIdung von Wasser ein 
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elektrischer Strom erzeugt, so wird umgekehrt durch Durchleiten 
eines elektrisehen Stromes dureh eine waBrige Losung Wasser in 
Wasserstoff und Sauerstoff ge8palten. Eine derartige Elektrolyse 
erzeugt aber im allgemeinen durch Ansammlung von Elektrolyse
produkten an den Elektroden eine del' angelegten Spannung ent
gegengmmtzte EMK, so daB del' ProzeB zum Stillstand kommt, 
wenn die EMK del' Polarisation der angelegten EMK gIeieh ge
worden ist. Um den ProzeB trotz del' Polarisation dauernd auf
rechterhalten zu konnen, ii:lt unter die~en Um~tandcn cine fUr 
jeden ProzeB bestimmte Zersetzungi:ltlpannung crforderlieh. die 
dadureh gckennzeiehnet ist, daB sic griiHcr ist aIK jede I)('i 
dcm Prozel3 mogliehe PoIaritlatiOIuli:lpannung. Das Auftrekll 
von Polarii:lation kann abel' mehr odeI' weniger vcrhindert 
werden und dadureh aueh ein ProzeB weit unterhalb tleiner 
Zersetzungsspannung dauernd unterhalten werden. Die::; kanll 
er::;tens dadureh gesehehen, daB die Elektroden tlelbst die eni
:-;tandenen Elektrolyseprodukte aufnehmen, sog. unpolaritlierbal'e 
Elektroden sind wie Z. B. eine Zinkelektrode in Zinksulfat, an 
del' sieh bei Stromdurehgang entweder Zinkionen niedersehlagen 
odeI' von del' sieh solehe loslOsen. Es kann zweitens dadureh gt~
sehehen, daB an den Elektroden sag. Depolarisatoren vol'handell 
Hind, die cine Ansammlung von Elektrolyseprodukten an den 
Elektroden und das dadul'eh bedingte Entstehen einer elektro
motorischen Gegenkraft verhindern. Es sind dies Z. B. oxydiel'ende 
odeI' reduzierende Stoffe, die also im FaIle del' elektrolytisehen 
Wasserzersetzung an del' Kathode entstehenden WasserHtoff 
wegoxydieren, an del' Anode entstehenden Sauerstoff wegredu
zieren, dadureh die Entstehung einer polarisatorischen elcktl'u
lIlotorisehen Gegenkraft gegen die angelegte EMK verhindern 
und den Fortgang des Prozessetl aueh bei unterhalb der Zer
setzungsspannung liegenden angelegten Spannungen el'llloglielwlI. 
Unter diesen Umstanden ware etl, wie Nathantlon ausgefUhrt 
hat, prinzipiell moglich, daB Z. B. durch die oben erwahnten 
Membranstrome eine elektrolytische Wasserzersetzung in del' 
Zelle stattfindet auch heim Vorhandensein von Spannungen, 
die weit unter der Zersetzungsspannung des Wassel's liegen. Del' 
dabei elektrolytiseh gebildete Wasscrstoff und Saucrstoff kbnnte 
auf andere organische Suhstanzen reduzierend hzw. oxydiercnd 
wirken. 
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II. Die 'Virkung der Elektrizitat auf Protoplasm a 
und Zelle. 

Die Wirkungen del' Elektrizitat auf die Zelle konnen direkte 
oder indirekte sein. Direkte elektrische Wirkungen nenncn 
wir solche, die in del' unmittelbaren Umwandlung zugefuhrter 
elektrischer Energie in andere Energieformen bestehen, z. B. 
Kataphorese, Elektroosmose, Stromwarme usw. I nd ire k t e 
elektrische Wirkungen nennen wir solche, die erst durch eine 
dirckte Wirkung del' Elektrizitat ausgelost werden. Es besteht 
also zwischen del' Energie der elektrischen Einwirkung und del' 
Energie del' Prozesse, die die indirekte elektrische Wirkung 
darstellen, im allgemeinen keine Gleichheit odeI' auch nul' Pro
portionalitat. Derartige indirekte Wirkungen bezeichnet man 
bekanntlich als Reizwirkungen, und mit der Feststellung dcr 
"Reizbarkeit" als allgemeiner Protoplasmaeigenschaft charak
terisiert man diejenige seiner Eigenscha£ten, die bedingt, daB 
Zufuhr odeI' Abgabe beliebiger Energie in der Regel neben direkten 
auch indirekte Wirkungen an ihm hervorrufen. 

Die allgemeinen Gesetze, die sich fur die Beziehungen zwischen 
H.eiz und Reaktion bei Einwirkung del' verschiedenartigsten 
H,eizmittel auf die Organismen ergeben haben, gelten aueh fur 
die Wirkung des elektrischen Reizes auf die Zelle. 

Del' elektrische Rciz muB einen gewissen Schwellenwert uber
schreiten, bevor cs zu cincr merklichen Reaktion kommt. Hor
man n bestinunte die Stromdichte, die geradc bei Nitella die 
erste merkliche H,eizwirkung, namlich Stillstand der Plasma-
8tromung, hervorruft, zu 0,1 . lO-·a Amp/cm2 . Eingehendere ver
gleiehende Untersuchungen uber die GroBe des Schwcllen
wertes fehlen Ieider auf diesem Gebiete. Es ware abel' von hoch
stem Interesse, zu vergleichen, wie sich die GroBe der fur ver
sehiedene Plasmata und fur verschiedene Zell- und Organi8men
reaktionen festgestellten Schwellenwerte verhalt. Moglieher
weise wurden sieh aus einem solehen Vergleich der elektrisehen 
Sehwellenwerte, dem riehtiger die GroBe del' erforderliehen Reiz
mengen als del' erforderlichen Stromdiehten zugrunde zu legen 
ware, wichtige SchluBfoIgerungen ergeben. 

Aus der Tatsache del' elektrischen Reizsehwelle foIgt ohne 
wei teres, daB aueh eine Latenzzeit existieren muB. Diese wurde 
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von Hormann ebenfalls fiir den pWtzlieh eintretendell Still
stand der Plasmastromung von Nitella auf Bruehteile einer 
Sekunde bis 8 Sekunden festgestellt fiir Reize, die nur wenig 
iiber der Reizsehwelle liegen. In welcher Weise sieh die GroBe 
der Latenzzeit mit der Intensitat des Reizes auf das Plasma andert 
(Hyperbelgesetz?), ist an diesem selbst noeh nieht untersucht, 
ebensowenig die Abhangigkeit der Latenzzeit von anderen Fak
toren wie Temperatur usw. 

Dureh einen elektrisehen Reiz wird die Erregbarkeit des Pla,,
mas fiir folgende Reize geandert. Bei Verwendung von sehwelligt'll 
Reizen fand Hormann an Nitella, daB der 1., aueh meist 2. lind 
3. Reiz erst bei hoherer Stromstarke Stillstand der Plasmastrolllung 
hervorrufen wie die folgenden. Dabei wurde naeh jeder Reizung 
mit der folgenden gewartet, bis naeh dem BewegungsstilI:,;tand 
wieder die normale Plasmastromung sieh eingestellt hatte. Hei 
einer groBeren Anzahl folgender ReizauslOsungen blieb dann die 
Erregbarkeit konstant und maximal, um :,;ehlieBlieh wieder zu 
sinken (Ermiidung). Aueh in der Fahigkeit zur Summation unter
sehwelliger Reize, wie sie auBer von Hor mann aueh von Stei nach 
bei Nitella festgestellt wurde, kommt die Wirkung vorange
gangener Reize auf die Erregbarkeit zum Ausdruek. Stei naeh 
fand, daB bei Nitella noeh elektrisehe Reize summiert werdell, 
wenn ihr Intervall 6 Sekunden betragt. SchlieBlieh zeigt sich die 
Anderung der Erregbarkeit aueh in dem sog. Ein- und Au,,
Nehleiehen der elektritlChen Strome. Ein t-:tarkerer elektril;dwr 
Weichstromreiz bewirkt beim Schlie Bon StiIl:,;tand der PIaNIIIH
oewegung von Nitella an del' Kathodo; wahrend des i-Itrolll
Nehlm;ses steUt sieh die Bew(~gungstatigkeit wieder her, und beilll 
()ffnen erfolgt Stillstand an del' Anode. Jede p16tzliehll IntenNitiit;;
iinderung des Stromes wahrend des Sehlu;;ses, :,;ei eN Zu- oder 
Abnahme, wirkt als neuer Stillstandsreiz (Becq uerel). Wird aber 
del' Reizstrom nieht pWtzlieh geoffnet, sondern ganz allllliihlic/i 
auf Null verringert (AlIssehleiehen), :';0 gelingt e:; in der Kegel 
jede StillHtand:;reaktion zu verhindern (Hormann). Dagegen liWt 
sieh bei der SchlieBung dureh ein allmahliehes Anwachsen de;; 
Stromes von unterschwelliger zu immer hoherer Starke (Ein
Hehleiehen) ein volliges Ausbleiben der Stillstandsreaktion nieht 
erzielen, doch seheint aueh hier die Reizstarke an der Sehwelle hoher 
zu liegen wie bei plOtzliehem Einsetzen der gesamten Iteiz;;tiirkc. 
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Die Abhangigkeit del' Erregbarkeit durch elektrischen Reiz 
von anderen als elektrischen }'aktoren ist leider fast noch gar nieht 
untersucht. Einen Fingerzeig fiir weitere Studien gibt bier die 
Beobaehtung Velte ns, daB mit sehr verdiinnter Zuckerlosung 
behandelte Elodeazellen sich sensibleI' gegen den elektrischell 
Strom verhalten als vollkomm~n normale. VieIleicht hangt dies 
damit zusammen, daB durch die ZuckerlOsung die Permeabilitat 
del' Zelle erhOht war und deshalb bei gleicher angelegter Spannung 
infolge des geringeren Widerstandes die Strom starke groBer war. 

Die Art del' Elektrizitatswirkung in del' Zelle ist auBerst 
Illannigfahig. Sie hangt ab von del' Dauer, Starke und Hiehtung 
des elektrischen Heizes und von del' Natur del' dem Strom unter
worfenen ZeIlen. Wir konnen 2 Hauptarten von Stromwirkungen 
unterscheiden: 

a) Physikalische Stromwirkungen. Darunter sollen solehe Strom
wirkungen verstanden werden, die bei jedem beliebigen mem
branosen k6110iden System infolge des Stromdurchganges auf
treten, z. B. Kataphorese, Elektroosmose, Konzentrationsande
rungen an den Membranen. 

b) Vitale Stromwirkungen. Darunter sollen aIle die Strom
wirkungen verstanden werden, die mit dem speziellen Aufbau 
del' Zellen im Zusammenhang stehen, auch wenn es sich nicht 
um Wirkungen am lebenden Plasma handeh, z. B. also auch 
urn Absterbe- und Desorganisationserscheinungen in den durch
::;tromten Zellen. 

A. Die physikalischen Stromwirkungen. 
1. Kathaphorese. 

Kataphoretische Wanderungen des ganzen Zellinhaltes und 
einzelner seiner Bestandteile sind bereits seit langem besonders 
an toten ZeBen beobachtet worden. So fand Haidenhain (zit. 
nach J iirge nse n), daB in VaBisneriazellen unter dem Ein
fluB letaler Strome das Plasma sich von del' Zellwand abhebt 
und an del' ZeIlwand ansammelt, die nach dem positiven Pol 
zu liegt. Wechsel del' Pole hat Umkehr del' Bewegungsrich
tung zur Folge, also wiederum Wanderung zum positiven Pol. 
Dubois - Reymond (1860) hat Kataphorese del' Starkekornchen 
in Kartoffelzellen zum positiven Pol hin beobachtet, eine Beob
achtung, die spateI' von Munk und Velten bestatigt wurde. 
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Kiihnl' beobaehtete Wanderullg des abgestorbenen Plasmas 
von Tradescantiazellen zum positiven Pol, und zwar in den Zellen 
in del' Nahe del' Kathode, deren ursprunglich violetteI' Zellsaft 
uurch die an del' polari8ierbaren Elektrode abgeschieuene Lauge 
grun gefarbt war. Ob in den infolge Saurebildung rot gefiirbten 
Zellen an del' Anode Wanderung des Zellinhalts zum negativcn 
Pol hin stattfand, wie es del' Fall sein 8011te, wenn das Plasma durch 
H+-Adsorption sich dort positiv aufgeladen hat, i8t von Kuhne 
nicht angegeben. Velte n beobaehtete Wanderung des totell 
Elodeaplasmas zum positiven Pol. Sehr interessant ist das Bild, 
das dieser Forseher bei in Teilung begriffenen Cladophorazellell 
fand. Bei diesen wird die Zellteilung dadurch bewerkstelligt, daB 
in del' Mitte del' zylindrisehen Langszellwand ein Membranring 
angelegt wird, del' dureh Anlagerung weiterer Schichten immer 
weiter ins Innere vorspringt, um schlieBlieh als kreisformige 
Platte die Mutterzelle in 2 Half ten zu zerlegen. In Zellen, in denen 
diesel' TeilungsprozeB erst so weit fortgeschritten war, daB zwischen 
beiden Toehterzellen sieh noch ein kleinesLoch befand, sah Vel te n, 
wie del' Inhalt aus del' Zellhalfte, die naeh dem negativen Pol zu 
lag, bei StromschluB in die andere Zellhalfte hiniiber wanderte. 
Heim Passieren del' engsten Stelle ist entsprechend del' groBten 
Stromdiehe daselbst auch die Geschwindigkeit del' kataphorischen 
Bewegung am groBten. Beim Umpolen wandert del' Zellinhalt 
in die andere Zellhalfte. Abel' auch bei konstantem Stromdurch
gang findet periodisch eine gewisse Ruckwanderung :statt, deron 
Natur noch nicht ganz geklart iHt, bei del' abel' anscheinend 
elastische Krafte eine Rolle spielen. Derartige elastische Krafte 
sind vielleicht auch von Bedeutung bei dem von allen Beobachtern 
hervorgehobenen ruckartigen Zuriickprallen des gewanderten 
Zellinhaltes beim Offnen des Stromes. Es ist abel' den friiheren 
Untersuchern entgangen, daB die Hauptursache diesel' Bewegung 
in del' umgekehrten Kataphorese des Zellinhaltes dureh den dem 
polarisierenden Strom entgegengesetzten, beim Offnen auf
tretenden und rasch ttn elcktrulIlutorischcr Kraft verlicrenden 
Polarisationsstrom liegen muB. Thornton beobachtete, wie 
Diatomeen, Bakterien aus jungen Kolonien, Hefezellen, Vaucheria
faden, Pleurokokkus usw. kataphori::lCh :wm negativen Pol ge
fiihrt wurden, wahrend Blut und andere tierische Zellen zum 
positiven Pol wandern. Er zieht daraus den SchluB, daB cine 



26 Die Wirkung der Elektrizitat auf Protoplasma und Zelle. 

spezifische Differenz von tierischen und pflanzlichen Zellen in 
ihrer verschiedenen Wanderungsrichtung bei del' Kataphore;;e 
gegeben sei. Die oben angefiihrten Beobachtungen, ferner diejenige 
Bancrofts, daB die jungen Tochterkolonien im Inneren von 
Volvox zum positiven Pol wandern, sowie sein eigener Befund, 
daB Lycogala (Myxomycet) ebendorthin wandert, zeigen abel', daB 
hier von einer generellen GesetzmaBigkeit keine Rede sein kann. 

Eine eingehende Untersuchung iiber die Verlagerung des 
Zellinhaltes bei elektrischer Durchstromung von Wurzelzellcn 
del' Bohne verdanken wir Meier. Die Wurzeln wurden in einer 
feuchten Kammer zwischen unpolarisierbaren Elektroden durch
stromt mit Stromen von del' GroBenordnung 10- 2-10- 1 M.-A. 
und unmittelbar darauf mit FIe m mi ngscher Fliissigkeit fixiert. 
Es zeigte sich sowohl bei Durchstromungen unter wie iiber del' 
Totlichkeitsgrenze im allgemeinen eine Wanderung des Ze11-
inhaltes nach dem positiven Pol. Die Wanderung ist nicht in 
allen Zonen del' Wurzel gleich ausgepragt. Nach Durchstromung 
mit einer Stromstarke, die erst bei lOfacher Dauer totlich gewirkt 
batte, fand Meier in den Zellen unmittelbar hinter del' Wurzel
spitze und in den alteren Zellen mit groBen Vakuolen geringe 
Wirkung, in den Zellen etwa 1 mm hinter der Wurzelspitze die 
starkste Verlagerung. Meier schlieBt daraus wohl mit Recht, 
daB das Plasma dicht an del' Wurzelspitze in einem sehr viscosen 
gelal'tigen Zustand sei, del' dic Wanderung erschwere, und daB 
das Ausbleiben in den groBvakuoligen Zellen darauf beruhe, daB 
ill diesen del' gri:iBtc Teil des Stromes durch den gut leitenden 
Zellsaft gehc und infolgedessen im schlecht leitenden Plasma 
eine geringe Stromdichte und demnach Wanderungsgeschwindig
keit herl'sche. Del' erste merkliche Effekt besteht darin, daB das 
Chromatin zum positiven Pol zu wandern beginnt. Kurz darauf 
flacht sich del' Nucleolus abo Nach Verlauf von 1/2 del' zur Totung 
erforderlichen Zeit beginnt das Cytoplasma deutlich zum positiven 
Pol zu wandern, und nach 3/4 diesel' Zeit sind Plasma und Kern
substanz dort angehauft. 

Sowohl in den Versuchen Meiers wie denen friiherer Autoren, 
VOl' allem Veltens, wurden hin und wieder Abweichungen von 
del' nol'malen Wandel'ungsl'ichtung aufgefunden, sei es, daB in 
einzelnen Fallen statt Wanderung zum +Pol solehe zum -Pol 
auftrat, sei es,daB ein Teil del' Zellbestandteile zum positiven, 
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ein anderer ZUIll negativen wanderte. Die Wanderung8richtung 
zum positiven Pol Illacht die Annahllle einer negativen Ladung 
der wandernden Teilchen gegen den Zellsaft bzw. Wasser er
forderlich, wie sie etwa durch Absorption von OH- oder mehr
wertigenAnionen bewirkt wird. In den Fallen, in denen Wanderung 
ZUIll -Pol eintritt, muB man den wandernden Teilchen positive 
Lagerung zuschreiben, wie Hie etwa durch H+ -Adsorption oder 
durch Adsorption mehrwertiger Kationen erzielt wird. EH Hind 
mir indessen nur wenig Untersuchungen bekannt geworden, die r;ich 
nahGr mit der Frage ber;chaftigen, ob in saurem Zellsaft die kata
phorische Wanderung des Plasmas zum negativen Pol, in alka
liHehem zum positiven Pol erfolgt, und ob spezifische Zellber;talld- : 
teile I-lpezifiHche Ladung~n tragel1, die cine spezifiRche WandeI'ung::;
riehtung bedingen. Hard y fand keine Verlagerung des Zellkcrns 
und keinen EinfluB auf die Kernteilungsfigur in Zwiebelwurzel
zellen bei elektrischer Durehstrijmung, dagegen dehnte sieh del' 
Kern eUiptiseh in Riehtung del' Stromlinien, seine kornige Ma:;sc 
8ammelte sich am + Pol, die des Cytopla8mas am - Pol. 

2. }~lektrooSlllose. 

Aueh die der Kataphorese reziproke elektrooslllotische 
Wasserbewegung ist an Zellen beobachtet worden. Carlgrecll 
hat an Volvox gefunden, daB bei Verwendung hinreiehend 
I-ltarker Strome lebende Exemplare von Volvox aureul-l alll 
anodisehen Pol zusammensehrumpfen, am kathodil-lehen "ieh 
vOl'w6lben. Je Hinger der Strom dauert, um so deut.Jieher tritt 
die En-Ieheinung, die iibrigens aueh an Pammaeeien beobaehteL 
wurde, auf. Wie sie sieh mit del' Leitfahigkeit des Mediums und 
del' Natur del' anwesenden lonen andert, ist noeh nieht untersueht . 
.Tedenfalls entsprieht aber die beobaehtete Wanderung de::; Was:;ers 
ZUI' Kathode del' in den Kataphoreseversuehen als Regel be
zeiehneten Wanderung del' plasnmtisehcn Substanz ZUIll pOl-litivcll 
Pol. Moglieherweise ist an den von Carlgree n beobaehtetcn 
En;eheillungell auch Quellung und Entquellung infolge von 
Konzentrationsanderungen beteiligt. Elektroosmotische Wandc
rungen scheinen aueh bei einigen von K u n k e I an Pflanzen bc
obaehteten Widerstandsanderungen infolge Durchstromung eine 
Rolle zu spielen, Direkte Beobachtullgen del' durchstromten 
Zellen liegen indcsscn nieht VOl', 
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3. Konzentrationsanderungen. 

Wir habell in einem friiheren Kapitel die Oberlegungen 
und Versuche Bethes besprochen, nach denen es allgemeill 
an durchstromten Membrallen zu Konzentrationsanderungell 
und Neutralitatsstorungen kommen mul3. Derartige Neutrali
tatsstorullgen sind von Bethe auch an Internodialzellen von 
Tradescantia myrtifolia beobachtet worden. Schnitte aus 
Schichten dicht unter der Stengelepidermis wurden in Ringer
Hcher Lo:mng iiber unpolarisierbare Elektroden gebriickt und 
hei verschiedenen Spannungen verschiedene Zeiten hindurch 
durchstromt. Jede Zelle verliert bei der Durchstromung an 
der der Anode zugewandten Seite die natiirliche violettrote 
Farbe des Zellsaftes und wird dort griin, ein Zeichen von Alkali-
55 bildung, wahrend sie sich an 
50 der Kathodenseite, wenn auch 
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weniger deutlich, gegen rot ver
andert als Zeichen dort auf
tretender Sauerung. Es handelt 
sich hier zweifellos nicht um 
Farbanderungen, die durch an 
den Elektroden ausgeschiedene 
Elektrolyseprodukte hervorge
rufen werden. Das geht schon 
daraus hervor, daB die Alkali
bildung nach der Anodenseite 

zu stattfindet und daB die Neutralitatsanderung rechts und links 
von je einer Querwand zwischen 2 Zellen entgegengesetzten 
Charakter hat. Bei Verwendung schwacher Strome kann man 
an demselben Schnitt den Versuch bis 5 mal 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 
nnter dem Mikroskop verfolgt. Die beistehende Abb. 8 gibt die 
Kurven fiir die Produkte E· t und E2 • t als Ordinaten, die zu
gehorigen Storungszeiten als Abscissen. Man sieht, daB sie eine 
bemerkenswerte Ahnlichkeit mit den im Modellversuch an toten 
Membranen erhaltenen Kurven zeigen (vgl. Abb. 6). Eine 
Bestatigung und weitere Ausdehnung dieser Befunde auf andere 



Die vitalen Stromwirkungen. 29 

Objekte ware wegen der hohen Bedeutung, die diesen Konzen
trationsanderungen fur die Erregung der lebenden Substanz zu
kommen muBte, von hochstem Interesse i). 

B. Die vitalen Stromwirkungen. 

1. Einflu8 auf Plasmabewegung. 
Bekanntlich iHt in zahlreichen pflanzlichen Zellen daH P"ojo

plaHma in rotierender oder zirkulierender Bewegung. DieHe He
wegung wird in typiHcher Weise durch elektrische Reize aIteriert. 
Dabei hat sich als Resultat zahlreicher Untersuchungen etwa 
folgendes ergeben: 

a) ~chwache Reize rufen Verlangsamung, stiirkere f-\Wlstand 
der Plasmabewegung hervor. 

b) Nach vorausgegangener Verlangsamung kommt es in 
kurzer, naeh Stilh;tand in langerer Zeit wieder zur Aufnahme dt", 

Bewegung, sei eR, daB del' Strom gesehlossen hleibt, sei ps, daB PI' 

mwh eingetretener Reaktioll wieder gei)ffnet win!. 
p) f-\ehr starke Str{ime rufon irruvor,.,iblen StillHtand del' Plasma

hewegung hervor. 
Becq uorel hat die ErHoheinung der Vorlangsamung, de" Still

HtandeH und del' Wiederaufnahme der Plasmabewegung naeh elek
triHehem Reiz zuerst an Chara festgestellt. Seine BeobachtungPIl 
wurden von Vel te n bestatigt und auf andere Objekte mit Plasma
Htriimung ausgedehnt. Hormann hat dann in einer ausgedehnten 
Untersuchung an Nitella unsere diesbezuglichenKenntnisse vertieft. 

Seine Versuehsanordnung, die aueh fur kiinftige Unter
Huehungen Gutes zu leisten versprieht, war folgende: Der Objekt
trager (Abb.9), auf dem beobaehtet wurde, war dureh Vaseline
aufstriehe in zwei reehteekige isolierte Halften geteiIt, dip mit 
Wasser benetzt waren. Del' Nitellafaden lag in del' Langsriehtung 
des Objekttragers quer zu dem Vaselinequerstreifen in der Mitte, 
in den er mittels eines leieht aufgedruekten Deckglasehens ver
Henkt wurde. Die Tonstiefel del' Elektroden beriihrten den Objekt
trager etwa in der Mitte jeder seiner Halften. Der Reizstrom 
trat also hauptsaehlich an den Eintrittsstellen der Zelle aus der 

1) Dahei ware auch die von Bethe an durchstromten Nerven fest
gestellte Differenz in der :Farbbarkeit an Anodl'n- und Kathodengegend 
zu beriicksichtigen, die def Autor ebenfalls auf polarisatorische Anderungen 
der [H'"I zuriic kfiihrt. 
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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 Q kurzgeschlossen 
war. Von diesem wurde durch Laufstopsel abgezweigt und liber 
eine Wippe den Elektroden zugeleitet. Bisweilen wurde auch mit 
Induktionsschlitgen gereizt. 

Bei Reizen dicht liber der Reizschwelle erfolgt pli:itzlicher 
Stillstand der Plasmabewegung in der ganzen Zelle, also an Kathode 
nnrl Anode. Von einer Verlangsamung der Plasmabewegung, 

wie sie bei anderen Ob
jekten vonanderen Au
toren ziemlich allgemein 

1 Volt 

gefunden wurde, berich
tet Hijrmann nichts, 
so daB ich die Antwort 
auf die Frage offen lassen 
muB, ob auch Nitella bei 
hinreichend schwachen 
Reizen eine Verlang
samung del' Plasma

Allh.9. Nach Hormann, Studien tiber die 
Protoplasmastromung. bewegung erkennenliWt, 

oder 0 b das erste Zeichen 
der Reaktion stets Stillstand derselben ist. Bei starkeren Reiz
stromen bewirkt SchlieBung Stillstand nur an der Kathodenseite, 
die Anodenseite bleibt schein bar unverandert. 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 pol are Wirkungen des Stromes 
auf das Plasma entgegen, die unK noeh im folgenden bei den 
elektrotaktisehen, -tropistisehen und -nastisehen Reaktionen 
iiheraus haufig begegnen werden und die aueh in der tierischen 
Physiologie zu den charakteristischen Wirkungen des elektrisehen 
Stromes gehoren. Als Analogon zu den unter das sog. Pflliger
sehe Gesetz fallen den polaren Erseheinungen am Nervmuskel
praparat sieht aueh Hormann seine Befunde an. 

Es handelt sieh bei diesem Gesetz um folgenden Tatbestand. 
Sendet man dureh den Ncrvcn cines Ncrvenmuskelpraparatcs 
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Diese Befunde werden so gedeutet, daB bei der SchlieHung 
Bur an der Kathode eine Erregung eintrete. Die bei der SchlieBung 
sehwacher und mittlerer Strome auftretende Kathodenerregung 
bewirke SchlieBungszuckung. Bei der 6ffnung tretc an del' Anode 
Erregung ein, die man als Erregung durch die Kathode de:-; Pola
risationsstromes auffassen konne. Bei schwachen Stromen (I) 
reiche diese Offnungserregung noch nicht hin, urn ()ffnullgK
zuckung hervorzurufen, dazu bediirfe es Strome mittlerer Inten
Kitiit (II). Bei starken Strom en bewirke die Anode eine DepresHion; 
man erhalte in dies em FaIle, dem 3. Stadium des Pfl iigen;ehen 
Zuckungsgesetzes (III) fUr den aufsteigenden Strom keine Schlie-
13ung;;- fiir den absteigenden keine 6ffnungszuekung, da die von 
der Kathode des Reiz- bzw. Polarisationsstromes ausgellPllde 
~~rregung nieht iiber die unter Depression stehende Anode hinwl'g 
zum Muskel sich ausbreiten konne. Den durch den StromduJ'(:h
gang an del' Kathoden- hzw. Anodengegeml erzeugten Zm;tand 
Iwzeichnl't man als Kat- hzw. Anelektrotonus. 

Hor 111 ann will seine Ergebnisse an Nitella so aufgefaBt WiKKOII, 
daB bei schwachl'n Reizen ellb.;preehend dem 2. Stadium dC'K 
PflugerKchen Ge:;etzes die von der Kathode aUflgehende Erregung 
!loeh die Anode iiher;;ehreiten kann und es infolgedessen ZUIll 

StillKtand dpr Stl"iimullg in del' ganzen Zelle kOlllmt, wiihn-']Hi ht'i 
Ktitl'kel'nl Reiwll ent;;preehf'ml dem :~. StadiuJll deK HfiiigPI'
Kc:iwll GeKetzes dpr an del' Anode auftretende Anelektl'otonllK die 
Erf'{-\gbal'keit dort so herabsetzt, daB die Erregung nieht mehr 
iiber die Anode hinweggeleitet werden kanl1. Wahrpml de~ Strolll
KehlusseK stellt sieh naeh H ii r III an n zwar an del' Kathode wipdpl' 
die ZUlli StillKtnnrl w,kOnlllWI1l' Plaslllabewegung eill, jed(wh nieht 
in ihn,r ul"Kpl'iinglichl'1l Stiirkp, 1-10 daB er von einer ()auerel'l'gulIg 
dUI'l'h den Katl'lektl'Otollll:-; ~pri('ht. In dt'll friillPn-'n Al'hpiten, z. B. 
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bei Becq uerel, wirdjedoch ftirChara die Herstellung dernormalen 
Bewegungstatigkeit des Plasmas bei dauerndem StromschluB an
gegeben. Dieser Punkt bedarf also weiterer Klarung. Bemerkens
wert sind auch einige Angaben Hormanns tiber eine gewisse 
Unabhangigkeit von Kat- und Anelektrotonus. Wahrend im all
gemeinen eine bestimmte Reizstarke sowohl an der Kathode beim 
HchlieBen wie an dcr Anode beim Offnen Stillstand hervorruft, 
gelangten auch FaIle zur Beobachtung, bei denen beim SchlieBen 
keine Reaktion, aber beim Offnen ein tiber die ganze Zelle sich 
ausbreitender Stillstand eintrat. Umgekehrt zeigten sich FaIle. 
bei denen zwar bei einer gewissen Stromstarke Stillstand an der 
Kathode beim Schlie Ben, jedoch erst bei einer viel hOherenReaktion 
heim Offnen statthatte. Erwahnt 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 StromdurchgangeR 
gedeutet wurde. Ein exakter Nachweis ftir diese Deutung ist 
jedoch nicht gebracht, und die Moglichkeit, daB 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.) tiber Verlangsamung bzw. 
Stillstand von Plasmabewegung nichts prinzipiell Neues bringen, 
vielmehr sogar die Befunde Hormanns tiber polare Strom
wirkung noch einer Erweiterung auf andere Objekte bedtirfen, 
solI hier auf diese Untersuchungen nicht naher eingegangen werden. 
Dagegen sind noch eine Reihe weiterer tiefgreifender Elektrizitats
wirkungen auf das Plasma festgesteUt worden, die wir nach einer 
Schilderung Velte ns an den Haarzellen von Cucurbita Pepo 
erlautern wollen. Diese Zellen zeigen ein in zirkulierender Be
wegung befindliches Plasma, das teils als Wandbelag, teils in 
Form von den Zellsaft durchziehenden Strangen verteilt ist. Das 
Plasma laBt schon durch sein optisches Verhalten Zusammen
setzung aus zwei verschiedenen Schichten erkennen, einer plasma
reicheren, dunkleren, kornigeren und einerwasserreicheren, helleren, 
hyalinen. In der plasmareichen Schicht befinden sich die Kornchen 
in Ruhe, sowie aber Kornchen aus dieser Schicht in die wasser
reiche, offenbar viel weniger viscose Schicht gelangen, zeigen 
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sie Iebhafte Brownsche Bewegung. "LaBtman", schreibt Velte n, 
"einen schwachen 1nduktionsstrom durch die Zelle gehen, so ist 
die erste Wirkung die, daB eine groBe Anzahl von Kornchen an
fangen, Molekularbewegung zu zeigen. Zu gleicher Zeit wird die 
Stromung verlangsamt. 1st die Einwirkung etwas starker, so 
treten zunachst an verschiedenen Stell en Anschwellungen auf; 
der Plasmafaden erscheint alsdann varikos. Die Anschwellung 
kann bestehen in einer kugligen Auftreibung, oder es konnen feine 
Faden aus dem Strange hervortreten. tTberlaBt man das Objekt 
der Ruhe, so konnen die Fortsatze wieder eingezogen werden und 
die regelmaBige Stromung kann wiederum beginnen." 

Die Anschwellungen beruhen, wie die Beobachtung lehrt, 
in erster Linie auf weiterer Wasseraufnahme der helleren wasser
reichen Plasmapartien. Unter Umstanden geht diese so weit, 
daB die angeschwollene Stelle sich verbreitert, vollstandig 
yom Plasmastrange abschniirt und nun frei im Zellsaft herum
schwimmt als Kugel mit dichter Membran und waBrigem 1nhalt. 
Diese Kugeln schwellen entweder weiter an und zerplatzen dann 
oder sie kontrahieren sich unter dem dauernden EinfluB des elek
trischen Stromes. Dieser EinfluB bewirkt bei weiterer Dauer eine 
Aufquellung der ganzen inneren Plasmamasse, die an den Wand
belag angeschwemmt wird, der sich schIieBlich als Zeichen des 
endgiiltigen Todes kontrahiert. Das Protoplasma wird nach dem 
positiven Pol kataphorisch gefiihrt, und schlieBlich kann man 
nur noch an einzelnen kleineren Plasmateilchen Rotationen beob
achten, deren physikalische Natur noch nicht geklart ist. 

Ganz ahnliche Erscheinungen beobachtet man an den Haaren 
von Tradescantia. Die Zellen der Staubfadenhaare dieser Pflanze 
fiihren, an einem protoplasmatischen Wandbelag ansetzend, zahl
reiche netzformig in violettem Zellsaft ausgespannte Protoplasma
strange. Sowohl im Wandbelag wie in den einzelnen Strangen 
bemerkt man Stromungen des Plasmas, die oft in e i n em Strange 
nach entgegengesetzten Richtungen verlaufen. Die Folge davon 
ist eine fortwahrende Verandcrung 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 1nduktionsschlages 
trat n ur an der in unmittelbarer Nahe der Nadelspitze befind-

s t ern, Elektrophysiologie der Pflanzen. 3 
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lichen Plasmastelle als der Stelle graBter 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 K lih ne zu einem Zu
sammenflieBen von Klumpen und Blaschen in der Richtung auf 
die starkste Stromdichte, und diese Bewegung scheint als Reiz 
fUr die Aufnahme der normal en Zirkulation zu wirken. Wenn 
auch hier wie bei den Versuchen Vel te ns an Cucurbita polarisier
bare Elektroden benutzt wurden, so geht doch aus Beobachtungen 
K li h n e s an Tradescantia hervor, daB sich die Erscheinungen 
im Prinzip ebenso abspielen, wenn keine Saure- oder Alkali
bildung von den Elektroden her in Frage kommt. Der Zellsaft 
von Tradescantia fUhrt namlich Anthocyan, das ein empfind
licher H+ -Indicator ist, und K lih ne konnte die geschilderten 
Wirkungen auch in solchen Zellen nachweisen, deren unveranderte 
Farbung anzeigte, daB Saure- oder Alkaliwirkung nicht ihre Ur
sache war. Allerdings bedarf nach den erwahnten Untersuchungen 
Bethes an Tradescantia (Saure- und Alkalibildung an den Quer
membranen auch bei Verwendung unpolarisierbarer Elektroden) 
die Frage einer erneuten Untersuchung, die maglicherweise 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 
Induktionsschlagen. Ein einzelner Induktionsschlag bewirkte 
Kontraktion des Protoplasmas an den Querwanden der Zellen, 
so daB dort das Protoplasma konkav ins Zellinnere einsprang, 
wahrend ein linsenfOrmiger Raum rechts und links von der ge
meinsamen Querwand je zweier Zellen von Wasser erfUllt wurde. 
Bei starkeren Schlagen kommt es auch zur Abhebung des Proto
plasmas von den Langswanden. Gardi ner gibt an, daB platzliche 
Belichtung, Temperatursteigerung auf 45-50° und der Reiz ge
wisser Gifte entsprechende Kontraktionen hervorruft. Er deutet 
diese Kontraktionen als aktive protoplasmatische Reiz bewegungen, 
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die den Muskelkontraktionen analog seien. Es ist aber aus Gar
di ners Angaben nicht klar ersichtlich, ob es sich um reversible 
oder irreversible Kontraktionen handelt, was natiirlich fiir ihre 
Deutung von grundlegender Bedeutung ist. 1m letzteren FaIle 
kann es sich, da infolge der beim Absterben eintretenden Durch
lassigkeit der Membran ein starker osmotischer Gegendruck nicht 
zu uberwinden ist, sehr wohl um eine mit der Koagulation des 
Protoplasmas einhergehende Schrumpfungserscheinung handeln. 
Indes nach den Angaben Gardi ners uber die kontraktive Wir
kung plOtzlicher Belichtung und anderer Reize sollte man eher 
annehmen, daB es sich um eine reversible Reizerscheinung handelt. 
1st dies der Fall, so bedarf die Frage nach der Energiequelle fUr 
den Eintritt und die zeitweise Aufrechterhaltung des kontrahierten 
Zustandes einer eingehenden Untersuchung, die vom Standpunkt 
der erklarenden wie vergleichenden Physiologie von hochstem 
Interesse ware. 

Geht man zu Stromstarken uber, die irreversible Verande
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 vergroBern, 
lOsen sie sich vom wandstandigen Plasma los und wandern in 
den Zellsaftraum, in dem so schlieBlich eine Anzahl gro13erer und 
kleinerer Plasmakugeln liegen mit je einer Haupt- und zahl
reichen kleinen Vakuolen. Die Vakuolenwande sind lebend, 
zeigen oft Plasmastromung, wahrend das wandstandige Plasma 
und einzelne ins Innere gelagerte Plasmaschlieren absterben. 
Manchmal verlauft der ProzeB auch so: Das Protoplasma quillt, 
die auBere Wandschicht lOst sich wie bei einer Plasmolyse mehr 
oder weniger von der Zellmembran ab, im Plasma bilden sich 
Vakuolen. Wahrend deren Wande lebend bleiben, stirbt das 
ubrige Plasma ab, so daB das Bild schlieBlich dasselbe ist wie im 
ersten FaIle. SchlieBlich kann drittens nach plasmolyseahnlicher 
ProtoplastenablOsung infolge Quellung die innere Plasmamembran 
gegen den Zellsaftraum hin platzen, und, wahrend das kornige 
abgestorbene Plasma sich im Zellsaft verteilt, bilden sich einige 
vakuolige Kugeln. Die auBere Plasmamembran bleibt dagegen 
zunachst wenigstens leben und kann sich allmahlich wieder voll-

3* 
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kommen der Zellwand anlegen. Diese Beobachtung ist deshalb 
von Interesse, weil sie zeigt, daB auch die auBere Hautschicht des 
Plasmas bis zu demselben Grade einer selbstandigen Existenz 
fahig ist, wie dies von der inneren seit den Untersuchungen 
de V ri es' allgemein bekannt ist und damit einen gewissen Beweis 
fur die Existenz einer optisch nicht als different erkennbaren 
Membran liefert. Erwahnenswert ist ferner noch, daB vor Ab
sterben der Zelle der Kern unter Kugligwerden besonders stark 
quillt und, wie aus der Farbstoffspeicherung zu ersehen ist, fruher 
als das Cytoplasma abstirbt. Auch bei anderen Objekten findet 
Klemm ahnlichen Verlauf des Absterbens nach letalem, elek
trischem Reiz, vor allem weitgehende schaumige Vakuolisierung. 

Es erubrigt sich, auf weitere ahnliche Beobachtungen uber 
Elektrizitatswirkung auf das Plasma anderer Objekte einzugehen, 
wie man sie z. B. bei Bru c ke, K uh ne und Velten findet. Bevor 
wir aber die bisher beschriebenen Veranderungen naher analy
sieren, mussen wir noch die ahnlichen Befunde am unbehauteten 
Plasma bei Myxomyceten besprechen. Kuhne hat sie zuerst 
an Didymium studiert. Das Plasmodium von Didymium besteht 
aus einem Netz von Plasmastrangen. An den Strangen ist eine 
hyaline Randschicht und eine kornerreiche in standigem, 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 durchlOcherten Platte mit gewulstetem Rand. An 
dieser Platte ist die hyaline Schicht sehr schmal, oft kaum nach
weisbar, dagegen ist hier die Plasmastromung auBerordentlich 
lebhaft. Bei kurzem Tetanisieren mit schwachen Induktions
schlagen an einem Plasmodium, dessen beide Enden auf die in 
4 mm Abstand befindlichen Platinelektroden gekrochen waren, 
fand Kuhne an den Randern der Elektroden mit Verbreiterung 
verbundene Verkurzung der Plasmastrange, KnoITigwerden und 
AbreiBen einzelner Strange, Austritt von Blasen und Stillstand 
der Kornchenbewegung. 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 Plasmafaden und bei der Kontrak
tion der relativ kornerfreien Randsubstanz einen Vbertritt von 
Kornchen aus ihr in die kornige Achsensubstanz oder auch das 
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Aussenden von keulenformigen Hervorwolbungen aus der Achsen
substanz in den hyalinen Rand. Mit Gleichstrom findet Kuhne 
beim SchlieBen und Offnen oder beim Umpolen an beiden Polen 
kurzdauernde, schwache Kontraktionserscheinungen, die sich auch 
auf die nicht direkt mit den Elektroden in Beruhrung stehenden 
Teile erstreckten. AuBerdem trat kataphorische Kornchen
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 kornchenfuhrenden 
Blasen zerstCirt, wahrend sich am positiven Pole nur kuglige Auf
treibungen entwickeln unter Grunfarbung der Kornchen, mit denen 
sie vollgepfropft sind. AIle Versuche Kuhnes sind mit polarisier
baren Elektroden ausgefiihrt und schlieBen daher die Moglichkeit 
einer Mitwirkung von an den Platinelektroden sich bildenden 
Polarisationsprodukten (Saure, Alkali) auf die be6bachtete Ver
anderung nicht aus. Aber die spateren Untersuchungen Ver
worns mit unpolarisierbaren Elektroden zeigen im wesentlichen 
das gleiche Bild. 

Untersucht wurden von Verwor n vor aHem Pelomyxa und 
Aethalium. Das Plasmodium von Pelomyxa ist ein eiformige::; 
Protoplasmaklumpchen, das durch Sand, Schlamm und stark 
liehtbreehende normale Inhaltsbestandteile, sog. Glanzkorper, 
undurehsiehtig ist, mit Ausnahme seiner auBersten Randpartie. 
Sehwache, lokale Reize (Licht-, Warme-, mechanische) bewirken, 
lokal angewendet, langsames Zuruckziehen der gereizten Korper
stelle, auf den ganzen Korper einwirkend Kugligwerden des 
Plasmodiums. Starke Reize bewirken, allseitig einwirkend, schnelles 
Kugligwerden und gleichzeitig infolge Zerfalls der auBeren Plasma
schicht Austritt des kornigen Inhalts an del' ganzen Ober£1ache. 
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 del' elektrische Strom hervor. Beim SehlieBen 
eines Gleichstroms tritt Zerplatzen an der Anodenseite auf, schreitet 
wahrend der Dauer des Stromschlusses nach del' Kathode zu fort, 
wo sich zunachst das noeh unversehrte Plasma sammelt, till] 

schlieBlich ebenfalls zerstort zu werden. Die Fortp£1anzung13-
gesehwindigkeit del' Reizwirkung von del' Anode aus nimmt mit 
deren zunehmender Ausbreitung abo Sie betragt an der Reiz-
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schwelle von der Anode bis zur Kathode etwa 1/2-3/ 4 Minuten, 
bei starkeren Reizen viel weniger. An der Kathode tritt im Moment 
der SchlieBung keinerlei merkliche Reaktion ein. Wird der Strom 
geoffnet, wenn die Erregung noch nicht zu weit fortgeschritten 
ist, so hort der ZerfallsprozeB an der Anodenseite sofort auf, 
wahrend an der Kathode Plasma kornig hervorquillt. Bei er
neutem SchlieBen bedarf es eines starkeren Stromes als des ur
spriinglichen, urn 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, daB bei einem einzelnen Induktionsschlag, der ja 
einen sehr kurz dauernden Gleichstrom darstellt, die SchlieBungs
erregung nicht Zeit hat zur Entwicklung zu kommen, so daB nur 
die Wirkung der Offnung, d. h. des AufhOrens des Induktions
schlages, zur Geltung kommt. Dies ergibt sich zweifellos, wenn 
man durch eine geeignete V orrichtung GleichstromstoBe von 
variabler Dauer auf Pelomyxa wirken laBt. V erwor n erzielte 
diese variable Dauer durch wechselnde Zeit, wahrend welcher 
zwei Kontakt gebende Drahte sich beriihrten. Die kiirzesten 
StromstoBe gaben iiberhaupt keine Erregung, etwas langere gaben 
nur die der Offnung entsprechende Kathodenerregung, noch 
etwas langere schwache Anodenerregung, die der SchlieBung des 
Stromes, und sofort darauf folgende Kathodenerregung, die der 
Offnung des Stromes entsprach. Wird die Dauer des Stromes 
noch groBer gewahlt, so erhalt man die normale AnodenschlieBungs
erregung und Kathodenoffnungserregung. Bei sehr langen Stromen 
blieb die Kathodenoffnungserregung aus, offenbar weil die Erreg
barkeit durch die Stromdauer herabgesetzt war. 

Sehr ahnliche Erscheinungen wie an Pelomyxa beobachtete 
Verworn an Aethalium septicum. Ein etwa 1 mm groBes Stiick 
des Plasmodiums wurde aus einem Strang herausgeschnitten und 
in Wasser gereizt. Bei der SchlieBung von Gleichstrom trat an 
der Anode korniger Zerfall, bisweilen verbunden mit dem Aus
treten von blasigen Protuberanzen, auf, an der Kathode gar keine 
Reaktion. Dieser ZerfallsprozeB schreitet wahrend der Dauer 
des Stromschlusses bis zur Kathode fort. Wird vorher der Strom 
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geaffnet, so hart der Zerfall auf, und unter AbstoBung der zer
starten 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 Karnchenstramung kommt bei 
StromschluB mehr oder weniger schnell zum Stillstand, wird aber, 
vorausgesetzt, daB schwache, nicht zerstCirende Reizstrame be
nutzt werden, nach einiger Zeit wieder aufgenommen, ohne daB 
eine Beziehung zwischen ihrer Richtung und der Richtung des 
Reizstromes besteht. 

Versuchen wir, das Gemeinsame aus all den geschilderten 
Plasmaveranderungen infolge elektrischer Reize herauszuheben, 
so kommen wir zu der etwas paradox en Formulierung, daB dies 
Gemeinsame in dem Fehlen einer fur aIle Objekte bei einer be
stimmten Reizstarke allgemein auftretenden Wirkung besteht. 
Wir beobachten Auftreten oder Verschwinden, Beschleunigung 
oder Verlangsamung aller Art Plasma- und Karnchenbewegung, 
Quellungen und Entquellungen, Expansionen und Kontraktiont'n, 
Koagulationen und Peptisationen, FiHlungen und Lbsungen, 
Verschwinden und Auftreten von Granulationen, Entmischungen 
und Mischungen (Vakuolisierung und Verschwinden derselben), 
Viscositatszu- und abnahmen, kurz aIle mbglichen Veriinde
rungen, die uberhaupt an einem komplizierten kolloiden System 
auftreten kannen. Dies ist auch durchaus verstandlich, wenn 
man bedenkt, wie fein abgestimmt auf relative und absolute 
Konzentrationen del' anwesenden Ionen del' Zustand del' ver
schiedenen Kolloide und Kolloidsysteme auch im Reagensglas 
ist. Da das Plasma jeder Art, ja jeder Zelle in verschiedenen Zu
standen, ein verschiedenes hochkompliziertes Kolloidsystem 
darstellt, die Wirkung des elektrischen Stromes abel' in Verschie
bungen und damit verbundenen Konzentrationsanderungen 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 
Starke, Dauer und Verzweigung des elektrischen Reizstromes 
nicht wundernehmcn. 

Wenn abel' auch sicherlich die Wirkungen der elektrischen 
Durchstrbmung auf das Plasma auBerst mannigfaltig sind, so 
kann nicht verkannt werden, daB durch Anwendung kolloid-
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chemischer Gesichtspunkte auf dies em Gebiete eine weit groBere 
Dbersicht und Einsicht in die obwaltenden Verhaltnisse 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 FragesteHung, 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 Ansatze vorliegen, die dringend einer weiteren ext en
siven und intensiven Erweiterung bediirfen. 

Da ist vor aHem eine nachgelassene Arbeit von Greel e y zu 
erwahnen, die sich freiIich in der Hauptsache mit Paramacien 
beschaftigt, die aber ihres iiberaus anregenden, wenngleich wenig 
kritischen Inhalts wegen auch in einer pflanzIichen Elektro
physiologie nicht iibergangen werden kann. Greele y sucht den 
allgemeinen Gedanken, daB die Wirkungen des elektrischen Stro
mes auf die Zellen Wirkungen von Konzentrationsanderungen 
von Ionen auf ein kolloides System sein miissen, durch eine spezielle 
vergleichende Untersuchung von Ionen- und Stromwirkungen 
experimentell zu demonstrieren. Er untersucht Paramacien in 
Losungen verschiedener Elektrolyte und findet, daB man nach 
ihrer Wirkung zwei Gruppen von Losungen unterscheiden muB, 
namlich solche, die das Plasma verfliissigen, und solche, die es 
verfestigen. Verfestigend wirken Sauren und aIle Saize mit 
kolloidaktiven, besonders mehrwertigen Kationen, verfliissigend 
die Laugen und Salze mit kolloidaktiven, besonders mehrwertigen 
Anionen. Diese Wirkungen treten an Paramacien in normaler, 
alkalischer Kulturfliissigkeit auf. Wird die Losung neutralisiert 
und nachher sauer gemacht, so tritt zunachst eine Indifferenz ein, 
indem sowohl Kationen wie Anionen koagulierend oder verfliis
sigend wirken konnen, und nachher eine ziemIicp. ausgesprochene 
Umkehr, indem nunmehr die Anionen in der Regel koagulieren 
und die Kationen verfliissigen. Bei Stromdurchgang durch in 
Gelatine eingebettete, also unbewegliche Paramacien ergab sich 
nun, daB an der der Anode zugekehrten Seite die Paramacien 
verfestigt waren, an der der Kathode zugekehrten verfliissigt. 
Dies fiihrt Greele y darauf zuriick, daB die zur Kathode wandern-
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den Kationen bei ihrem Auftreffen auf die anodische Seite der 
Paramacien denselben EinfluB 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 Erklarung Greele ys, 
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, daB an den Membrangrenzen Konzentrations
anderungen von Neutral-, H+ - und OH-- -Ionen stattfinden miissen, 
und wir miissen annehmen, daB diese es sind, die die im Strom
gefalle beobachteten Veranderungen des Plasmas hervorrufen. 
Diese Veranderungen sind als Verfliissigung an der kathodischen, 
Verfestigung an der anodischen Seite von Greeley freilich viel 
zu einseitig charakterisiert, ohne daB der oben geschilderten 
auBerordentlichen Mannigfaltigkeit des diesbeziiglichen Versuchs
materials Rechnung getragen ware. 

Die von Greele y durch mikroskopische Beobachtung fest
gestellte Viscositatsanderung des Plasmas bei Durchstromung, 
bei der es sich anscheinend groBenteils urn pra- oder postmortale 
Vorgange handelt, ist fiir 1 e ben d e pflanzliche Gewebe von 
Bersa und Weber festgestellt worden. Als MaB der Viscositat 
diente die Wanderungsgeschwindigkeit von Starkekornchen im 
Plasma der Starkescheidezellen von Phaseolus multiflorus unter 
dem EinfluB von Zentrifugalkraft. Es ergab sich eine betracht
liche Viscositatssteigerung unter dem EinfluB der Durch
stromung, da selbst bei einer Zentrifugierungsdauer, die etwa 
dreimal so lange wahrt, als diejenige, welche zur Verlagerung 
der Statholiten normaler Zellen geniigt, keine Verlagerung er
folgt. Nach einer Erholungszeit von 20-40 Minuten tritt 
Viscositatsabnahme ein, und der friihere normale Viscositats
grad wird annahernd oder vollig erreicht. Verwendet wurden 
Durchstromungen zwischen etwa 0,1-10 M.-A. Bei den hochsten 
Stromstarken geniigten einige Sekunden, bei den niedrigsten 
erst einige Minuten Stromdauer zur Erzielung des Effekte8. 
Es ware von hohem Interesse, wenn sich in derartigen Ver
suchen auch polare Wirkungen und Viscositatsminderungen 
zeigen lieBen. 
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Die Arbeit Bersas und We bers zeigt bereits, wie man Strom
wirkungen auf das Plasma aueh dureh Indizien ersehlieBen kann, 
selbst wenn sie dureh direkte Beobaehtung nieht oder nur sehwierig 
naehgewiesen werden konnen. Zu derartigen Veranderungen ge
horen aueh die Permeabilitatsanderungen, die das Plasma unter 
dem Einflusse des elektrisehen Stromes er£ahrt. 

Kovessi sate in Porzellansehalen auf mit destiIliertem Wasser 
ubersehiehtetem Filtrierpapier Weizenkorner aus und legte an 
Platinelektroden, die in 7 em gegenseitiger Entfernung auf das 
Filtrierpapier aufgelegt waren, 110 V. Der Strom, uber dessen 
Starke und Diehte Angaben fehlen, wurde in 6 Versuehen dureh
gesehiekt, und zwar je 1, 2, 4, 8, 16, 32 Tage lang. Naeh jedem 
Versuehe wurde die Leitfiihigkeitszunahme des destillierten 
Wassers gemessen und mit der von undurehstromten Kontroll
sehalen mit Weizenki:irnern vergliehen. Hier seien Kovessis 
Zahlen fur den 6. Versueh wiedergegeben, bei dem naeh 1, 2, 4, 8, 
16, 32 Tagen die Leitfahigkeit gemessen wurde. 

Tage 
o 
1 
2 
4 
8 

16 
32 

1. Durchstr6mt. 
Widerstand des Wassers 

275700 
14390 
12989 
10 704 
11739 
12222 
14096 

II. Kon trolle. 
Widerstand des Wassel's 

275700 
90000 
56670 
56000 
56000 
56000 
56000 

Es hat also bereits naeh eintagiger Durchstromung eine sehr 
erheblich starkere Exosmose stattgefunden als im Kontroll
versuch, ein Zeichen erhohter Permeabilitat, und dies Ergebnis 
zeigten aIle Versuehe. Aus der Bemerkung Kovessis, daB sich 
wahrend der Durchstromung das Langenwaehstum in dem MaBe 
verringerte, wie Stoffe aus dem Keimling herausdiffundierten, 
geht hervor, daB zumindest naeh eintagiger Durchstromung 
die Stromwirkung noeh weit von letaler entfernt gewesen sein 
muB, ebenso aus seiner Bemerkung, daB sich bei Analyse an der 
KathodeK+, Ca++, Fe+++ und an derAnode P04---, S04--' 
N03 - sowie nach - also erst nach! - 4 bis 8 Tagen EiweiBstoffe 
fanden. 

Auf einem anderen WegekommenBoseundKoketsuzurAn
nahme von Permeabilitatserhohungen infolge elektrischen Reizes. 
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Bose nahm einige Zentimetel' lange, gelenklose Stengelstiicke 
von Mimosa und tauchte sie an ihl'em untel'en Ende in eine stark 
verdiinnte Silbernitratlasung. Wul'de am obel'en Ende gereizt, so 
bildete sich nach einigen Sekunden - so viel, wie del' Reizleitungs
geschwindigkeit im Mimosenblattstiel entspl'icht - am untel'en 
Ende ein weiBer Niedel'schlagsl'ing aus unlOslichen Silbersalzen. 
Ferner wurde eine sorgfaltig mit reinem Wasser abgespiilte junge 
Wurzel von Colocasia in sehr verdiinnte SilbernitI'at16sung ge
taucht und mit Induktionsschlagen gere~t. Nach elnigen Reizen 
bildete sich ein Niederschlag un16slicher Silbersalze um die gereizte 
Wurzel, wahrend urn ungereizte Kontl'ollwurzeln die Fliissigkeit 
klal' blieb. DieseAusfallungen werden von Bose wohl mit Recht 
damit erklart, daB del' elektrische Reiz eine PermeabilitatserhOhung 
und damit einen Salzaustritt aus den gel'eizten Zellen hervorruft. 
In den Versuchen Koketsus wurden Schnitte derBlattuntel'seite 
von Rhoeo discolor iiber unpolal'isiel'bare Kalomelelektroden ge
bl'iickt und dann mittflls Induktionsschlagen odeI' Gleichstrom ge
reizt. Entweder sofort nach del' Reizung odeI' erst nach einem lan
geren Au£enthalt in destilliertem Wasser in eine-plasmolysierende 
Lasung (Salpeter, Rohrzuckel', Harnatoff) gebracht, war die 
Schnelligkeit und Starke der Plasmolyse im 1. Falle kleiner, im 
2. dagegen gl'aBer als in den ungereizten Kontrollschnitten. Die 
elektrisch gereizten Zellen sind also unmittelbar nach del' Reizung 
schwerer, nach einem langeren Aufenthalt in destilliertem Wasser 
leichter plasmolysierbar. Koketsu erklart dieses Verhalten 
durch die Annahme, daB die Dul'chlassigkeit del' Zellen fiir ge-
16ste Stoffe durch den elektrischen Reiz el'haht wel'de. Die plas
molysierende Lasung dringe deshalb zunachst rascher ein wie 
in ungereizte Zellen und miisse demnach in haherer Konzentration 
vorhanden sein, urn Plasmolyse zu erzielen. Durch langeres Liegen 
abel' diffundierten Stoffe aus del' Zelle, erniedrigten dadurch den 
osmotischen Druck und machten die Zelle leichterplasmolysier
bar. Urn diese Erklarung aufl'echtzuerhalten, mii3:te man frei
lich, worauf Ko kets u nicht hinweist, annehmen, daIl das Plasmo
lytic urn unmittelbar nach der Reizung l'ascher eindringe, als die 
Exosmose aus del' Zelle stattfinde, wie sichiibel'haupt derartige Vel'
suche zweckentspl'echender und eindeutiger einrichten lieBen. Abel' 
in Verbindung mit den El'gebnissen Kovessis und Boses wird 
man auch in denen Koketsus einen Beweis fUr Permeabilitats-
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erhohung iniolge elektrischen Reizes sehen durfen. Die Frage, 
ob auch unter Umstanden durch elektrischen Reiz Permeabilitats
verringerungen auftreten, bleibt noch zu untersuchen. Auf 
weitere Befunde iiber Durchlassigkeitsanderungen 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 Permeabilitatsanderungen zu erschlieBen: 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, z weite ns aus dem schein baren 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 Intensitat des polarisierenden Stromes wird 
durch den Polarisationsstrom geschwacht, wie sie durch eine 
Vermehrung des Widerstandes geringer geworden ware, 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 
mess en gestattet. Osterhout hat sie zuerst an Pflanzen an
gewandt. 

Vergleichende Messungen des Widerstandes fur Gleichstrom 
und frequenten Wechselstrom an tierischen Geweben haben 
zunachst einmal gezeigt, daB ersterer erheblich, oft mehrfach 
groBer ist als letzterer und damit das Vorhandensein von Polari
sation bewiesen, die iibrigens an tierischen Hauten eine betracht
liche Anzahl Volt betragen kann. Sie haben ferner ergeben, daB 
im allgemeinen nach Reizung eines Gewebes eine Abnahme des 
Gleichstromwiderstandes bei annahernder Konstanz des Wider
standes fiir frequenten Wechselstrom auf tritt, also eine Abnahme 
der Polarisierbarkeit, die am naturlichsten durch die Annahme 
von Permeabilitatserhohungen gedeutet wird (Gildemeister, 
Schwartz, Ebbecke). Als Beispiel sei der psychogalvanische 
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Reflex ange£iihrt. Diesel' besteht darin, daB bei irgendwelchel' 
psychischer Erregung eines stl'omdurchflossenen Menschen z. B. 
durch Anruf eine El'hohung del' Stromintensitat eintritt, die, wie 
Gildemeister durch vergleichende Messung des Widerstandes 
fUr Gleichstrom und frequent en Wechselstrom zeigte, auf Ab
nahme del' Polarisierbarkeit und demnach wohl Zunahme der 
Permeabilitat del' Membranen del' SchweiBdrusenzellen beruht. 

Auch £iiI' pflanzliche Gewebe besteht das Uberwiegen des 
Gleichstrom - uber den Wechselstromwiderstand. So fand Ebb e c k e 
bei Verwendung nicht besonders hoher Fl'equenzen letztel'en 
doppelt bis dreifach so hoch als ersteren. Abel' auBer del' hierdurc:h 
nachgewiesenen Polarisierbarkeit hat sich auch an Pflanzen 
entsprec:hend dem Verhalten tierisc:her Gewebe eine Anderung 
des Widerstandes nac:h Reizung aufzeigen lassen. So hat bereits 
Burdon - Sanderson an Dionaea eine Widerstandsabnahme 
nach Reizung Iestgestellt. SpateI' fand Bose (1907), daB del' 
Gleichstromwiderstand von :FarngefaBbundeln nach thermisc:hel' 
Reizung um etwa 1 % (4000 Q) l'eversibel erniedrigt wurde (all
mahliche Temperatursteigerung bewil'kt Widel'standszunahme). 
Bei subtonisc:hen Geweben kann man nac:h Reizung zunac:hst 
eine Widerstandszunahme beobachten, die nac:h weiterel' Reizung 
in eine Widerstandszunahme, gefolgt von -abnahme, und schlieB
lic:h bei noc:h weiterer Reizung in sofol'tige Widerstandsabnahme 
ubergeht. Hand in Hand mit del' Widerstandsabnahme geht cine 
auf Permeabilitatszunahme beruhende Turgesc:enzabnahme. Auc:h 
die bereits bekannte Tatsache del' Widerstandsabnahme mit dem 
Tode wurde von Bose kurvenmaBig belegt. Sie ist als Folge des 
mit dem Tode einhergehenden Aufhol'ens del' Permeahilitat del' 
Plasmamembl'anen ohne weiteres vel'standlich. 

Widerstandsahnahme nac:h geotl'opisc:hel' Reizung hat Hmall 
(1919) an Vicia Faba gefunden, und zwar bei Messung des Wee-hsel
stl'omwidel'standes nach del' Kohlrausehschen Methode. Er 
nirnrnt an, daB del' Widerstandsabnahrne eine Pel'meabilitats
arhohung entspricht und schlieBt aus seinen spezicllen Vel'suchs
el'gebnissen, daB die Permeabilitat der Zellen auf del' Unterseite 
starker erhoht wird als auf del' Obel'seite del' horizontal gelegten 
Wurzel, und daB die Zunahme der Permeabilitiit mit del' Ver
groBerung des Winkels zwischen del' Wurzel und der Vertikalen 
auf del' Unterseite schneller erfolgt als auf del' 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 del' Plasma
membranen beruhen. 

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

VOl' Dul'chstromung. . . . . 
Nach " ..... 

w= 

400 
33 

w~ 

81 
23 

4,9 
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 Permeabilitatserhohung von elek
trisch bzw. anderweitig gereizten Zellen die Befunde iiber die 
Abnahme des elektrischen Widerstandes gereizter Zellen mit 
groBer 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 auBer acht lassen diirfen; 
denn die Wirkung des elektrischen Stromes auf das durchflossene 
Gewebe erschopft sich nicht in Polarisation und Permeabilitats
anderung del' durchstromten Membranen, sondeI'll auch Kata
phorese, Elektroosmose, Reizstrome, Anderung del' Cuticula und 
ihrer Polarisation andere physikalische und chemische Anderungen 
des Plasmas als die del' Permeabilitat, Austritt von Zellsaft aus 
Zellen in Interzellularen und dadurch bedingte Anderung des 
Stromverlaufes im Gewebe, wirken auf A.nderung des wahren 
sowie Polarisationswiderstandes ein. Eine alte experimentelle 
Untersuchung K unkels, deren Befunde ich in unveroffent-
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lichten Versuchen im groBen und ganzen bestatigen konnte, 
zeigt die auBerordentliche Mannigfaltigke~t und Kompliziertheit 
der Veranderungen, die ein pflanzliches Gewebe beim Durch
leiten des Gleichstroms infolge der oben angefUhrten Momente 
erleidet. Besonders charakteristisch ist dabei, daB der Wider
stand akropetal und basipetal verschieden ist. Eine mit den 
modernen, von den Tierphysiologen, speziell Gilde meister, 
ausgearbeiteten Methoden durchgefUhrte Untersuchung diesel' 
Widerstandserscheinungen ist ebenso dringend erforderlich wie 
erfolgversprechend. 

III. 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 zunachst 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 FaIle konnen wir 
den Reiz auffassen als einen kiirzer oder langer dauernden Strom 
von konstanter oder wechselnder Richtung, und demgemaB sind 
fUr die Charakterisierung des elektrischen Reizes Dauer, Dichte, 
Energie und Richtung des Reizstromes maBgebend. 

Die Reaktion auf einen Reiz kann je nach der Natur der 
der Reizung unterworfenen Organe oder Prozesse auBerst ver
schieden sein. Aber sofern wir iiberhaupt eine Reaktion be
obachten, konnen wir unterscheiden: ihre kleinste, feststell
bare GroBe, den Schwellenwert, und ihr groBtes AusmaB, 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 zuruck
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 Intensitat 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, daB an der Reizschwelle die 
Reizmenge konstant ist, jedenfalls in einem ziemlich weiten 
mittleren Bereich der Intensitat bzw. Dauer des Reizes. In 
diesem Bereich hat die Reizmenge ihr Minimum. Geht man 
zu Reizen mit sehr hoher oder sehr niedriger Intensitat und 
dementsprechend sehr kurzer oder sehr langer Dauer uber, so 
wachst die Reizmenge, die zur Erzielung der Schwellenreizung 
notwendig ist. Doch Hegen fUr diese Intensitatsbereiche nur 
sehr wenige experimentelle Erfahrungen an pflanzHchen Ob
jekten vor. Soweit man sich nach diesen ein Bild machen kann, 
wachst die VergroBerung der zur Schwellenreizung erforder
lichen Reizmenge mit Ab- und Zunahme der Reizintensitat, so
daB zu niedrige Intensitat selbst bei langster Reizdauer keine 
Reaktion mehr auslOst und ebensowenig hochste Reizintensitat, 
wenn sie nicht eine gewisse Einwirkungsdauer uberschritten 
hat. Genau das gleiche Gesetz gilt fUr die Reizvorgange 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 Intensitaten viel aus
gepragter hervortritt. 

Gilt und innerhalb welcher Grenzen gilt dieses Reizmengen
gesetz fur die elektrische Reizung von Pflanzen 1 Wir mussen 
versuchen, diese Frage auf Grund des Versuchsmaterials zu be
antworten. Einige Versuche scheinen fiir die GUltigkeit des 
R.-M.-G. bei der elektrischen Reizung unter bestimmten Um
standen zu sprechen. Gassner reizte Wurzeln mit elektrischen 
Stromen verschiedener Starke und Dauer, um den EinfluB der 
Einwirkungsdauer auf die eintretende negativ galvanotropische 
Krummung festzustellen. Aus seinen Versuchen hat Bersa 
folgende Tabelle zusammengestellt: 
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Lupinus albus. 

Stromdichte I I Stromdichte I Stromdichte I I Stromdichte 
in Milliamp. Reizdauer mal Reizdauer in Milliamp. Reizdauer mal Reizdauer 

pro ern2 , = Reizmenge pro cm2 = Reizmenge 
===~===~= .......... _. ===i'= 

0,002 
0,005 
0,01 
0,02 
0,05 
0,1 
0,15 

1

33/ 4 S~d.l 0,45 .. 0,2 ·4 Min. I 
50 M.m.

j

. 0,25 0,4 3 " 
60" 0,60 0,7 1 " 
45 "I 0,90 1,0 30 Sek. 
20" 1,00 2,0 3 " 

88 "I 0,80 4,5 11.--.2 " 
"I 1.20 

0,80 
1,20 
0,70 
0,50 
O,lO 
0,15 

Man ersieht aus der 3. und 6. Spalte, daB abgesehen von den 
zwei ersten und letzten Werten der Tabelle die Reizmenge urn einen 
Mittelwert von 0,8 sehwankt. Wenn man bedenkt, daB diese 
Zahlen naeh Versuehen gewonnen wurden, die vor Kenntnis deH 
R.-M.-G. angestellt sind und ohne die Absicht, genaue zahlen
miiBige Beziehungen aufzustellen, so wird man trotz der verhalt
nismaBig groBen Abweichungen, die einzelne Versuche vom 
Mittelwert zeigen, der Ansicht Bersas beipflichten, daB fiir den 
beobachteten negativen Galvanotropismus das R.-M.-G. inner
halb gewisser Grenzen giiltig ist. 

Das ist nach Beobachtungen Boses auch fiir die Reizung von 
Mimosen mit Induktionssehlagen der Fall, wenn diese tetaniseh, 
also in sehr kurzen Intervallen appliziert werden. So findet ('I' 

die Reizschwelle erreicht einmal, wenn er viermal schlieBt und 
offnet beim Rollenabstand 0,1 der Skala des Induktionsapparates, 
das andere Mal, wenn er 20 mal sehlieBt und offnet beim Rollen
abstand 0,5, also bei Reizen von ctwa 1/5 der vorherigen Inten
sitat. Er faBt seine Ergebnisse in die Worte: "The effective 
stimulation is equal to the individual intpnsity of stimulus multi
plied by the number of repetition." 

Auch Steinaeh findet bei intermittierender Reizung an Mi
mosen und Berberitzen mittels Offnungsinduktionssehlagen, 
daB bei gleiehem Intervall die Sehlagzahl kleiner wird mit der 
VergroBerung der Reizintensitat. Doeh sprechen seine Versuche 
nieht gerade fiir eine quantitative Giiltigkeit des R.-M.-G. 

Aber nicht nur fiir den etwas kompliziert liegenden Fall der 
intermittierenden Reizung, sondern aueh fiir Einzelreizungen hat 
sieh in vielen Fallen die Ungiiltigkeit des R.-M.-G. ergeben . 
. Fiir Kondensatorentladungen durch Berberitzstaubblatter fand 

Stern, Elektrophysiologie del' Pflanzell. 
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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 
25 V, wobei die unpolarisierbaren Elektroden auf den Narben 
zweier Nachbarbluten lagen, die Entladung also von der Narbe 
der einen Blute durch deren Griffel, Blutenboden und -stiel zum 
Blutenstiel,-boden und zur Narbe der anderen Blute ging (Abb. 10). 
Es ergab sich bei a) Zucken einiger oder aller Staubblatter an der 
Blute, der der Pluspol anlag, also starke Reaktion, wahrend bei 
b) keinerlei Reaktion auftrat. Bei a) enthalt aber der Kondensator 
nur 1/5 der Elektrizitatsmenge wie bei b), namlich nur 25.10- 7 

Abb.1O. 

gegenuber 125.10- 7 Amp.-Sek. Die funf
fache Reizmenge (Stromstarke. Dauer) hat 
also, bei niedriger Spannung angewendet, 
keinen Reizerfolg, wahrend die einfache 
stark reizt. Reizintensitaten und -zeiten 
liegen bei diesem Versuch durchaus im mit
leren Teil des fUr Reizungen an pflanzlichen 
und tierischen Objekten im allgemeinen 
benutzten Gebietes, die UnguItigkeit des 
R.-M.-G. im vorliegenden FaIle kann man 

also nicht auf Verwendung extrem hoher oder niedriger Reiz
intensitaten zuruckfUhren. 

Am leichtesten aber ist die Ungiiltigkeit des R.-M.-G. zu 
demonstrieren durch die Verwendung von Induktionsschlagen. 
Bei gleicher Stromstarke im primaren Kreis enthalten ja Schlie
Bungs- und Offnungsschlag die gleiche Elektrizitatsmenge, und nur 
die Spannung und deren zeitlicher Verlauf sind bei beiden ver
schieden. Wurde das R.-M.-G. fUr Induktionsschlage schlecht
hin gelten, so muBte also bei einer bestimmten Stromstarke im 
Primarkreis der Schwellenwert einer Reaktion sowohl beim 
SchlieBungs- wie dem dazugehorigen Offnungsschlage erreicht 
werden. Es hat sich schon langst gezeigt, daB dies keineswegs 
der Fall ist, daB vielmehr die physiologische Wirkung des Offnungs
schlages viel groBer ist als die des SchlieBungsschlages bei gleicher 
Stromstarke im primaren Kreis. Eine Tabelle nach eigenen Ver
suchen an Mimosa soIl dies erlautern. 

In derTabelle bedeuten die Zahlen unter Amp. die Stromstarke im Primar
kreis unter S. u. O. die Ausschlage eines eingeschalteten ballistischen Galvano
meters beim Schlie Bungs- 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 a.-Schlage. 
a) Aufsteigender Strom. 

~ A:J~~latt Nr. J ____ s. skaIT~~ 0:--\ s. __ R_ea_~_tio_n O. 
-- --- -- - --, ==~== ------

0,4 1. 
0,4 2. 
0,6 n. 5 Min. 2. 
0,5 3. 
0,5 4. 
0,5 5. 

0,5 
0,5 
0,5 

1. 
2. 
3. 

o 

° ° ° ° o 

1,5 
0,5 
1,5 
3 
3 
0,5 

b) Absteigender Strom. 

° 2 ° 2 () 2 

R 
R 
R 
R 
R 
R 

R 
R 
R 

I Z aile BI. 
Z einige BI. 
Z aile BI. 
Z aile Bl. 
Z aile BI. 
Z 1/2 der BI. 

Z aile BI. 
Z aile BI. 
Z aile HI. 

B. .Entgegengesetzt gerichtete S.- und a.-Schlage. 

1. 
1. 

a) S. absteigend, a. aufsteigend. 

R 
Z aile BI. 

(l,5 
0,7 
0,5 2. 

~ I ~ : ° 1 Z einige BI. Z aile iibri-
gen BI. 

b) S. absteigend, a. aufsteigend. 

Z aile BI. 0,4 II 1. I (0) I 0,5 I R 
0,4 1. ° R Z aile BI. 

Der Unterschied in der Reizwirkung von S.- und O.-Schlag 
ist also auBerordentlich betrachtlich, und das R.-M.-G. gilt gar 
nicht, ebensowenig wie bei den angefuhrten Versuchen mit Kon
densatorentladungen. Ganz entsprechende Erfahrungen hat man 
auf tierphysiologischem Gebiete gemacht, und duBois - Re y
m 0 nd hat das Gesetz aufgestellt, daB fur die elektrische Reizung 
nicht der absolute Wert der Stromdiehte, sondern deren Ge
schwindigkeitsanderung maBgebend sei. Diesen Standpunkt 
haben aueh mehrfach Pflanzenphysiologen sieh zu eigen gemacht 
(Brunn, Jost). So schreibt Jost: "Das R.-l\JI.-G. kanri hier gar
nicht gelten, wei! es ehen nieht darauf ankommt, wie lange ein 
konstanter Reiz wirkt, sondern wie raseh er seine Intensitat 
andert." Wenn man aber den Erfahrungen uber die Wirkung 
von S.- und O.-Sehlagen 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 Fallen bewahrt hat. Vielmehr deutet gerade der 
Widerspruch der elektrophysiologischen Erfahrungen - bald 
Giiltigkeit, bald Ungiiltigkeit des R-M.-G. - darauf hin, daB 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 ReizschweIle spricht, so muB man beriicksichtigen, 
daB man bei gleicher Reizintensitat an der Reizschwelle eine Re
aktion erhalt nicht nur bei einer bestimmten Reizdauer, sondern 
bei zahlreichen; denn, wenn bei gegebener Reizintensitat eine 
bestimmte Reizdauer geniigt, um Reaktion auszulOsen, die Latenz
zeit fiir die Reaktion aber langer ist als die Dauer des Reizes, 
so ist es ohne weiteres klar, daB auch irgendeine beliebige langere 
Reizdauer innerhalb der GroBe der Latenzzeit die Reaktion aus
lOsen wird. Die kleinste Reizdauer, die bei gegebener Reizintensitat 
gerade noch geniigt, um Reaktion auszulOsen, wird von den Pflan
zen ph ysiologen als P r as e n tat ion s z e i t bezeichnet und das 
R-M.-G. wird streng definiert ali> das Gesetz von der Konstanz 
des Produktes von Reizintensitat und PraEentationszeit. 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 friiheren Autoren geschehen und deshalb zunachst auch 
in der vorangegangenen Erorterung. Diese Vernachlassigung ist 
aber zum mindesten in unserem FaIle nicht zulassig. Es hat, 
namlich Lapicq ue gezeigt, daB in tierischen Objekten bei der 
Kondensatorentladung tatsachlich nur ein Bruchteil der entladenen 
Elektrizitatsmenge 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
standig durch den N erven entladen hatte, es sei denn, daB die 
Entladung gar zu vorzeitig abgebrochen war, ein Fall, in dem 
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iiberhaupt kein'e Reaktion auftrat. Den Zeitbruchteil der Konden
satorentladung, der zur Erzielung der Reizwirkung geniigt, nennt 
La picq ue "temps utile" (Nutzzeit). Es wirkt also bei der Konden
satorentladung nur die Elektrizitatsmenge reaktionsauslOsend, die 
sich innerhalb der Nutzzeit durch das Gewebe entladt, wahrend 
die nach Ablauf der Nutzzeit hindurchgehende Elektrizitatsmenge 
keinen merkbaren EinfluB auf den Ablauf der Reaktion mehr hat. 

Der Begriff der "Nutzzeit" entspricht ganz dem Begriff "Pra
sentationszeit der Pflanzenphysiologen". Nun konnte man meinen, 
daB die Ungiiltigkeit des R.-M.-G. in den angefUhrten Fallen 
nur daher riihrt, daB bei ihnen nicht die Prasentationszeit beriick
sichtigt wurde, sondern nur die Reizdauer schlechthin. Dem ist 
aber nicht so, wie Versuche von Hermann zeigen, in de,len mittels 
Kondensatorentladung die zur Schwellenreizung eines Frosch
nerven notwendigen Elektrizitatsmengen und Arbeiten bestimmt 
wurden. Die folgende Tabelle gibt eine seiner Versuchsreihen 
wieder. 

KapliZitii.1ol Spann~~~ I~u~zzeit I End~oteIlt;iaIIElektri~i:ii.1osmeng~l~ektrisch~ Energie 
Mt V 1 a VX Q QX E! Ex 

-~:~; I ~::~~~~:~~~-cr-~:i~~ _~=c ~:~!--I~f~i -li:~~~rn~:~~;c 
0,0l 0,374 0,374 0,157 0,37 0,28 0,6991 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 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 Q bzw. QX die im Kondensator vorhandene bzw. in der Nutzzeit von 
ihm abgegebene Elektrizitatsmenge. 

Es bedeuten E bzw. EX die im Kondellsator vorhandene bzw. in der Nutzzeit von 
ihm abgegebeue elektrische Ellergic. 

Man sieht aus ihr, wie die in der Nutzzeit bis zur Erreichung 
des Schwellenwertes vom Kondensator abgegebenen Elektrizitats
mengen keineswegs konstant sind, sondern mit der GroBe der 
verwendeten Kapazitat stark zunehmen. Das R.-M.-G. gilt also 
auch nicht fUr die durch Einfiihrung der Begriffe "Nutz"- oder 
"Prasentationszeit" schader prazisierten Schwellenreizmengen 
bei Kondensatorentladung und die Diskrepanz zwischen den 
Fallen seiner Ungiiltigkeit und Giiltigkeit bei elektrischer Reizung 
bleibt bestehen. Versuchell wir deshalb den Begriff der Reiz
menge noch weiter zu prazisieren. 
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Wir mussen namlich, 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, laBt sich am deutlichsten am Beispiel 
der Lichtreizung auseinandersetzen. Wir wollen annehmen, 
daB die Lichtreizung dadurch zustande kommt, daB photo
chemische Reaktionen irgendwelcher Zellbestandteile durch das 
absorbierte Licht bewirkt werden. Die applizierte Lichtmenge 
ware in diesem FaIle das Produkt aus Beleuchtungsintensitat 
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 ProzeB 
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 
muB zunachst, wenn uberhaupt 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. Proportionalitat, und eben so zwischen applizierter 
und absorbierter, wie dies z. B. fur Lichtreizung aus physikalisch
chemischen Grunden sehr wahrscheinlich ist, so wird auch zwischen 
absorbierter bzw. applizierter Reizmenge und Reizreaktion ein 
solcher Zusammenhang bestehen konnen. Tatsachlich ist bei den 
bisherigen Untersuchungen stets die applizierte oder hochstens 
die absorbierte Reizmenge in Zusammenhang mit der GroBe 
der Reaktion gebracht worden, schon aus dem einfachen Grunde, 
weil hochstens diese beiden Reizmengen einer Messung zuganglich 
sind. Aber ein derartig einfaches Verhaltnis 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 gefunrlen wurde. Das laBt sich 
physikalisch ohne weiteres demonstrieren. Der S.- und (J.-Schlag 
eines Induktoriums enthalten gleiche Elektrizitatsmenge bei 
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gleicher Stromstarke im primaren Kreis. An einem in den sekun
daren Kreis eingeschalteten ballistischen Galvanometer kann 
man dies, wenn der sekundare Kreis metallisch geschlossen ist, 
durch die Gleichheit der Ausschlage ohne weiteres nachweisen. 
Wenn wir aber ein lebendes pflanzliches Gewebe, sei es mit 
polarisierbaren oder unpolarisierbaren Elektroden, in den sekun
daren Kreis hinzuschaIten, so ergibt nunmehr die Ablesung am Gal
vanometer fUr den SA';chlag eine viel kleinere durchgehende Elek
trizitatsmenge wie fUr den a.-Schlag (Fleischleffekt). Dies ist 
bereits aus Tab. S. 51 ersichtlich und sei nochmals durch folgende 
Tabelle erIautert, in der unter S. und a. die Galvanometer
ausschlage eingetragen 8ind, die S.- und a.-Schlage - bei gleicher 
Intensitat im primaren Kreis eines Induktoriums - beim Durch
send en durch Stengelstiicke yon Hieracium ergaben: 

=A=' n=l=pe=re_.:1 ~). }'i\del;lektrode~.se;tlich~nliege~d 1~2'N~~~e:lektrode~ seitll:6~le~~nd 
II 5 !~) 0 ---- I 5 0,3 

0,5 
0,8 
1 
0,8 
0,5 
0,3 

Ii ' 
I 7 12 0 5 

18 25 0 16 
24 34 0 21 
21 2(i 0 16 
12 14 0 5 
6 7 0 1,5 

Die Ur8ache dieser Ungleichheit der durchgehenden Elektrizi
tatsmengen von S.- und a.-Schlag bei Zwischenschaltung eines 
Gewebes sind noch nicht ganz aufgeklart, abel' man ersieht aus 
diesen Versuchen ohne weiteres, daB die "absorbierten"l) Reiz
mengen hier den "applizierten" durchaus nicht proportional 
sind; denn den gleichen "applizierten" Reizmengen des S.- und 
a.-Schlages entsprcchen die ganz verschiedenen "absorbierten" 
am Galvanometer abgelesenen. So erklart sich also ohne weiteres 
die geringe Reizwirkung des S.-Schlages gegenuber dem a.-Schlag 
und das Versagen des R-M.-G. fUr gleiche applizierte Reizmengen 
Ganz ebenso wird ohne Zweifel fUr Kondensatorentladung unter 
verschiedener Spannung durch lebende Gewebe sich Lei Messung 
am ballistischen Galvanometer ergeben, daB die durchgehende, 
absorbierte Elektrizitatsmenge hei hoher Spannung viel groBer 

1) Die Bezeichnung "absorbiert" ist hier nattirlich in iibertragenem 
Sinne zu vcrstehen. 
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ist als bei niedriger, gleiche applizierte Elektrizitatsmengen voraus
gesetzt (d. h. Spannung X Kapazitat = Konstans). Umgekehrt 
besteht offen bar Proportionalitat der absorbierten und applizierten 
Reizmengen bei Gleichheit der applizierten in den Gleichstrom
versuchen an Wurzeln, fur die das R-M.-G. sich als annahernd 
giiltig erwies, jedenfalls im verwendeten Bereich von Zeit und 
Spannung. 

Auch Gleichheit der absorbierten, z. B. am ballistischen Gal
vanometer abgelesenen Elektrizitatsmengen besagt, wie bereits 
oben bemerkt, noch nichts uber 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 Warme oder andere Energieformen ver
wandelt werden, ohne daB diese Umwandlung einen Erregungs
prozeB aus16st. Wenn derartige Nebenwirkungen in einem anderen 
Verhaltnis sich mit der Spannung und dem zeitlichen Verlauf 
der Entladung durch den Organismus andern, wie die erregenden 
Elektrizitatsmengen, so werden gleichen absorbierten Elektrizi
tatsmengen verschiedener Spannung und zeitlichen Verlaufs 
naturlich verschiedene erregende Elektrizitatsmengen entsprechen. 
Die erregenden Reizmengen sind aber einer direkten Messung 
unzugangIich. Wir k6nnen also nur mit einer gewissen Wahr
scheinlichkeit aus der Gultigkeit des R-M.-G. fur appIizierte und 
absorbierte Reizmengen auf seine Gultigkeit fur erregende schlieBen. 
Wir k6nnen aber nicht umgekehrt aus einer Ungultigkeit des 
R-M.-G. fur die appIizierten Reizmengen ohne weiteres auf eine 
solche fUr die absorbierten schIieBen und aus der Ungultigkeit fur 
beide noch nicht auf die fur die erregenden Reizmengen. 

N ach 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 Her man n s k6nnen wir entnehmen, 
daB es an tierischen Nerven weder fur applizierte noch fur ab
sorbierte Reizmengen gilt; denn in dies en 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 Gr6Benunterschied nicht sehr 
betrachtlich war und fUr beide zeigte sich das R-M.-G. ungultig. 
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Es bleibt uns also noch die Frage zu untersuchen, ob es auch 
fur die erregenden Elektrizitatsmengen ungultig ist oder ob es fUr 
sie gilt. Diese Frage konnen wir, wie erwahnt, nicht ohne wei teres 
durch experimentelle Untersuchungen beantworten; denn es 
fehlen uns die Mittel, die erregenden Elektrizitatsmengen zu messen. 
Dennoch konnen uns Uberlegungen und Kunstgriffe auch hier 
weiterfuhren. Dabei wollen wir wieder an Versuche Hermanns 
anknupfen. Hermann hatte auf die angefUhrten nach der 
Lapicqueschen Methode gewonnenen Ergebnisse keinen be
sonderen Wert gelegt. Die Nutzzeit, die in ihnen so bestimmt 
wird, daB jedesmal die kurzeste Zeit festgestellt wird, nach der 
eine Kondensatorentladung durch den Nerven abgebrochen 
werden kann, wenn der Erfolg der gleiche sein solI wie bei voIl
standiger nicht abgebrochener Entladung, halt er uberhaupt 
nicht fUr geeignet, urn ein Bild der wirklichen Energieausnutzung 
zu geben. Da vielmehr in allen Versuchen die Nutzzeit unter 
0,10 nicht heruntergehe, sei man fUr die Entladungszeit von 
0,10 fur aIle Kapazitaten sicher, daB kein Teil der sich entladenden 
Elektrizitatsmenge oder Energie unausgenutzt bleibe, und es sei 
deshalb zweckmaBiger zu untersuchen, wie sich QX und EX verhielten 
wenn bei Verwendung verschiedenster Kapazitaten und Span
nungen stets die Entladung nach 0,10 abgebrochen wiirde. Auf 
Grund derartiger Versuche kommt Hermann zu dem Ergebnis, 
daB in diesem FaIle QX und EX wenigstens annahernd konstant 
sind. Dies zeigt folgende Tabelle: 

Mf r v 

1,0 
0,5 
0,1 
0,05 
0,01 
0,005 

2,122 
2,182 
2,206 
2,182 
2,214 
2,400 

212,2 
109,1 
22,1 
10,9 
2,2 
1,2 

0,236 
0,236 
0,235 
0,237 
0,233 
0,240 

2252 
1190 
243,4 
119 

24,5 
14,4 

5,002 
5,137 
5,150 
5,117 
4,890 
5,184 

Waren die 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. fur die erregenden Reizmengen als in einiger Annaherung 
geItend gefunden sein. Hermann ist der Ansicht, daB die Vor
aussetzung zutrifft; denn er halt es ja fUr sic her, daB die ganze in 
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der Zeit von 0,10 entladene Elektrizitatsmenge zur Erregung 
ausgenutzt wurde, und er folgert dies aus dem Umstand, daB 
unter 0,10 die Nutzzeit auch bei den hochsten von ihm verwendeten 
Spannungen niemals herunterging. Aber daB dieser SchluB nicht 
ganz exakt ist, zeigt sofort ein Gedanke an die Verhaltnisse bei 
der Lichtreizung. Bei dieser werden sic her auch bei der kurzesten 
Reizdauer gewisse Teile der absorbierten Lichtmenge von leb
losen Zellbestandteilen absorbiert und also nicht fUr die Erregung 
ausgenutzt. Prinzipiell ware es aber sehr wohl moglich, daB 
Nutzzeiten auch fUr die Lichtreizung existieren, und man sieht 
deutlich, daB man dann keineswegs schlieBen durfte, daB in der 
Zeit, die als Mindestzeit der Nutzzeit gefunden wird, tatsachlich 
die ganze absorbierte Lichtmenge zur Erregung ausgenutzt wird. 
Ebenso konnte einTeil der in der Zeit von 0,150 entladenen Elek
trizitatsmenge fUr die Erregung unausgenutzt bleiben. Nimmt 
man an, daB das Verhaltnis dieses Teils zu dem zur Erregung aus
genutzten Teil der in 0,150 absorbierten Elektrizitatsmenge bei 
verschiedener Spannung sich andert, so daB nur die Summe beider 
bei jeder Spannung annahernd konstant ist, so konnte der experi
mentelle Befund zu Recht bestehen, ohne daB das R.-M.-G. fur 
die erregenden Reizmengen gelten wurde. 

Dbrigens halt auch Hermann nicht die Konstanz der Elek
trizitatsmengen, sondern die Konstanz der ausgenutzten elek
trischen Energie fur 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, daB dies auch nach 
der Nernstschen Theorie der elektrischen Reizung der Fall sein 
muBte. Obwohl diese Theorie an pflanzlichen Objekten bis jetzt 
keine quantitative Nachprufung gefunden hat, ist sie doch von 
so auBerordentlicher Bedeutung fiir unser Gebiet, daB eine aus
fuhrlichere Besprechung am Platze erscheint. Ihr Grundgedanke 
ist nach N ern s t s Worten folgender: "N ach 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. Konzentrationsanderungen verursachen. Wir 
schlieBen also, daB letztere die Ursache des physiologischen Effektes 
sein mussen. Bei Wechselstromen treten Konzentrationsande-
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rungen in mit der Riehtung des Stromes weehselndem Sinne auf. 
Wenn diese einen bestimmten Betrag annehmen, wird die physio
logische Wirkung merklich werden, d. h. die Reizsehwelle ist er
reicht. Wenn nun ein aus der Membran austretender Strom von 
der Dichtigkeit 1 die Salzmenge v von der Membran entfernt, so 
wird gleichzeitig infolge Diffusion eine Riiekwanderung des Salzes 
eintreten; die Konzentrationsanderung an der Membran wird 
also bedingt durch die entgegenwirkenden Effekte des Stromes 
und der Diffusion." 

Es ergaben sich aus diesen Dberlegungen folgende quantitative 
Beziehungen: Gleiche Konzentrationsanderungen und demnach 
gleiehe Erregungen werden in einem bestimmten System jedesmal 
hervorgerufen 

a) durch konstanten Strom, wenn i· t = k, (i = Stromstarke, 
t = Stromdauer); . 

~ 

b) durch Wechselstrome (reine Sinusstrome), wenn -_ = k 
(m = Wechselfrequenz); fm 

c) durch Kondensatorentladungen, wenn r' C = k (r= Span
nung, C = Kapazitat). 

Hermann hat, wie oben erwahnt, gezeigt, daB man aus diesen 
Formeln auch ableiten kann, daB zur Erzielung einer bestimmten 
Konzentrationsanderung an der Membran durch eine bestimmte 
Reizform eine bestimmte Menge Energie aufgewendet werden muB. 
Erhebt man namlich die drei von Ncrnst berechneten Ausdriicke 

i2 
ins Quadrat, so erhalt man i2 . t ,-, r2 C, und die Ausdriicke fur 

m 
die Energie eines Gleich-, Wechselstromes und einer Konden

i2 r2 C 
satorentladung sind w i2 t, w -;;;: '2 . 

Die Nernstsche Theorie ist an tierischen Objekten vielfach 
nachgepriift worden, indem man zusah, ob tatsachlich an der 

~ 

Reizschwelle bei Gleichstrom i . t = k, bei Wechselstrom -;- = k, 
tm 

bei Kondensatorentladung r' C = kist. Das Ergebnis war eine 
befriedigende Dbereinstimmung mit der Theorie in mittleren 
Gebieten, dagegen Abweichungen bei schr langen bzw. sehr 
kurzen Reizzeiten. Diese Abweichungen bestehen darin, daB in 
diesen beiden Fallen die Intensitaten hoher liegen, als es die Be
rechnung nach den Nernstschen Formeln ergibt. Aber Nernst 
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hat ausdriicklich betont,daB eine Anwendung seiner Formeln 
in diesen Gebieten unzulassig ist, und daB sie nur fUr Momentan
reize statthaft ist. 

Fiir Pflanzen Iiegt nur ein Priifungsversuch 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 tTbereinstimmung 
mit der Theorie Mimosen bei hoher Frequenz groBere Stromstarken 
zur Schwellenreizung gebrauchen als bei niedrerer Frequenz. 
Qualitativ sprechen ferner die Versuche Gassners iiber Beein
flussung des Wurzelwachstums durch Wechselstrome fiir die 
Richtigkeit der N ernstschen Theorie. Es ergab sich namlich, 
daB nach einstiindiger Einwirkung von Wechselstromen verschie
dener Frequenz von 1· lO-3 Ajqcm Dichte die Wachstumsver
minderung betrug: 

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

lch habe die prozentischen Wachstumsverminderungen be
rechnet, die bei Giiltigkeit des N ernstschen Gesetzes beobachtet 
werden miiBten. Sie betragen 66, 14,7, 9,2, 3,5. 

Man kann eine quantitative Bestatigung der Formel natiirlich 
nicht erwarten, da es sich ja bei Gassners Versuchen gar nicht 
um Reizung an der Reizschwelle handelte. Aber der Richtung 
und GroBenordnung 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 Erklarung der Abweichungen bei langer dauernden Reizen 
hat N ernst die Annahme einer Akkomodation der Membran ein
gefiihrt. Diese soIl darin bestehen, daB die Konzentrationsande
rung durch den Strom, die an der Membran auf tritt, an dieser eine 
Reaktion von relativ langsamem Verlauf ausli:ist, die die Reiz
schwelle erhoht, so daB bei langsamem Verlauf der Reizung eine 
groBere Konzentrationsanderung notig ist eben infolge des Auf
tretens der schwellenerhohenden Akkomodation als bei kurz 
dauernder Reizung, wo diese Akkomodation sich noch nicht 
merklich ausgebiIdet 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 erklaren. 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 a die weitere Zunahme der 
Konzentration effektlos machen miiBte, obwohl hier eine Kon
zentrationszunahme bis 60 G stattfinde. Dagegen sei bei Gleich
strom noch bei 3 a keine wesentliche Einmischung der Akkomo
dation zu merken, bei Wechselstrom sogar bis 94 G. Hier liegt 
zweifellos eine betrachtliche Schwierigkeit, da es sich ja bei allen 
Reizen urn annahernd 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
standlich zu machen. In den N ern s t schen Formeln ist der Ein
fachheit halber vorausgesetzt, daB die Membranen, an denen die 
Konzentrationsanderungen 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 langeren Reizzeiten bedeutend bessel' den Hillschen 
Formeln als den Nernstschen, ohne daB die spezielle und mathe
matisch nicht recht faBbare Akkomodationsreaktion herange
zogen ware. 

Was die Abweichungen fUr sehr kurz dauernde Reizungen 
von del' Theorie betrifft, so hat zwar Eucken darauf hingewiesen, 
daB bei sehr kurz dauernden Kondensatorentladungen schon rein 
physikalisch eine Deformation del' Entladungskurve auftreten 
diirfte, die Abweichungen von del' Theorie naeh del' beobaehteten 
Richtung hin bedinge. Aber aueh GleiehstromstoBe seheinen 
nach Versuehen von Gildemeister und Weiss ein gleiehes ab
weichendes Verhalten zu zeigen. Zu sicheren SehluBfolgerungen 
in unseren Fragen sind die Versuche diesel' Autoren leider nieht 
brauchbar, da in ihnen die durchgehende Elektrizitatsmenge 
und Energie nul' aus del' angelegten Spannung unter vereinfachten, 
aber kaum zutreffenden Voraussetzungen erreehnet wurde. 

So muB also die Antwort auf die Frage, ob die erregende Reiz
menge odeI' erregende elektrisehe Energie an del' ReizRehwelle 
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konstant ist oder nicht, noch offenbleiben. Wir konnen nur sagen, 
daB nach den Versuchen Gassners, Boses und der Tierphysio
logen anscheinend hier zum mindesten angenahert 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 zunachst die Methode betrachten, mit der wir die Elektro
taxis einwandfrei beobachten konnen, sodann die Ergebnisse 
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 ausschlieBlich 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 Langsrichtung des Objekttragers 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 wiinschenswert, um die 
Moglichkeit irgendwelcher chemotaktischer Wirkungen auf das 
Ergebnis der Versuche auszuschalten, Wirkungen, wie sie hervor
gerufen werden konnen durch Saure oder Alkalibildung oder 
Bildung sons tiger Elektrolyseprodukte an den polarisierbaren 
Elektroden. Diese Gefahr besteht nicht nur bei Beobachtung 
unmittelbar an den Elektroden, sondern auch in groBerer 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 geauBerte Anschauung, daB bei den von ihnen ausge
flihrten elektrotaktischen Versuchen Chemotaxis nicht zu berlick
sichtigen sei, weil die Stromstarke zu gering gewesen sei, urn Elek
trolyse zu verursachen, ist nicht ganz stichhaltig. Die Abscheidung 

<- + 
Abb. ll. Nach P f e ff e r, Pflanzenphysiologie. 

von Elektrolyseprodukten an den Elektroden tritt freilich erst 
bei Uberschreiten einer bestimmten Spannung und demnach bei 
gegebenem Widerstand bei Uberschreitung einer bestimmten 
Stromstarke auf, aber die Polarisation und die mit ihr verbundene 
Konzentrationsanderung an den Elektroden tritt bereits bei 
jeder Spannung auf, also auch bei den kleinsten Stromstarken, 
und derartige Konzentrationsanderungen an den Elektroden 
k6nnen wenigstens prinzipiell auch bei den kleinsten Stromstarken 
direkt oder indirekt zu Reizwirkungen fiihren, die bei wirklich 
unpolarisierbaren Elektroden fortfallen wiirden. Diese Fehlerquelle 
laBt sich aber durch Verwendung der sog. unpolarisierbaren Elek
troden nicht vollig ausschalten; denn auch diese zeigen stets eine 
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gewisse Polarisation, die nur gegeniiber der der unpolarisierharert 
Elektroden sehr gering ist. Gliicklicherweise ist jedoch die Gefahr 
der Verunreinigung der eigentlichen Elektrotaxis durch chemo
taktische Erscheinungen infolge Polarisation an den Elektroden 
dadurch erheblich verringert, daB die elektrotaktischen Erschei
nungen in der Regel bereits unmittelbar nach StromschluB auf
treten, noch bevor. es an den Elektroden, geschweige in groBerer 
Entfernung von ihnen, zur merklichen Bildung von Elektrolyse
produkten kommen kann. Ferner geben fast aIle Autoren an, daB 
bei Verwendung polarisierbarer und unpolarisierbarer Elektroden 
merkliche Unterschiede in den Ergebnissen nicht auftreten. Es 
ist also anzunehmen, daB im groBen und ganzen die im folgenden 
referierten groBtenteils mit unpolarisierbaren Elektroden ange
stellten Beobachtungen echte elektrotaktische Erscheinungen be
treffen und durch Chemotaxis nicht merklich beeinfluBt sind. 

C. Beobachtungsergebnisse. 
Die ersten Beobachtungen iiber Elektrotaxis diirften von 

Unger in seinem Biichlein "Die Pflanze im Moment der Tier
werdung" niedergelegt sein (1843). Unger leitete den von 
1-6 Zinkkupferplattenpaaren erzeugten Strom mittels Eisen
oder Platindrahten durch ein GefaB 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
gepragten polaren, Anziehungs- oder AbstoBungserscheinungen 
beobachtet, dagegen das Auftreten einer Lahmungserscheinung, 
sobald die Sporenin die Nahe der Zuleitungsdrahte kamen. Es 
diirfte sich hierbei also weniger urn eine direkte Wirkung des 
elektrischen Stromes als urn die Wirkung der an den Zuleitungs
drahten gebildeten Saure bzw. Lauge gehandelt haben. Spater 
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 gemaB in folgendem im wesentlichen beschranken auf 
den Bericht iiber Versuche, die an pflanzlichen Organismen aus-' 
gefiihrt worden sind. Urn das Gesamtergebnis der zahlreichen 
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Untersuchungen kurz vorweg zu nehmen, sei gesagt, daB eine 
groBe Anzahl frei bewegIicher pflanzIicher Organismen zu elektro
taktischer Organisation befahigt gefunden worden sind. Es 
wurde positive und negative Elektrotaxis beobachtet, zuweilen 
auch ein Indifferenzstadium. Welche Form der Elektrotaxis, 
ob positive oder negative, auf tritt, ist abhangig von der Art des 
Organismus, der Dauer und Starke des Reizes und der chemischen 
Natur des Substrates, in dem die Organismen aufgezogen und in 
dem die Versuche ausgefiihrt werden. Ferner kann die Reaktion 
beeinfluBt werden durch das AusmaB der verschiedensten Lebens
bedingungen, z. B. Licht und Dunkelheit. 

Fiir Bakterien geben A b bot t und Life elektrotaktische 
Reaktion an. UnbegeiBelte Formen und abgetotete Bakterien 
zeigen im elektrischen Strom keine Reaktion, dagegen sammeln 
sich Bacterium thermo, Bacillus subtilis und typhi im neutralen 
Medium an der Kathode, wahrend die Anode sich von ihnen ent
blOBt. Bei Umpolen findet eine Umkehr des Ortes der Ansamm
lung bzw. der AbstoBung statt. 1 % Hel verstarkt die katho
dische Elektrotaxis, in 1 % NaOH tritt anodische auf. Die Tat
sache, daB unbegeiBelte Formen diese Erscheinungen nicht zeigen, 
beweist, daB es sich urn eine einfache Kataphorese nicht handeln 
kann. Die Annahme unserer Autoren jedoch, daB trotz Verwen
dung polarisierbarer Elektroden auch Chemotropismus keine 
Rolle spielen kann, da die Stromstarke von ca. 3· 10- 7 Amp. auf 
einen Querschnitt, der sicher betrachtIich unter 1 qmm2, zu klein 
sei, urn elektrolytische Zersetzungen hervorzurufen, ist nach dem 
oben Gesagten nicht vollig einwandfrei. 

Bei Amoeba proteus beobachtete Verworn kathodische 
Galvanotaxis. Bei StromschluB tritt an der Kathodenseite ein 
breites hyaIines Pseudopodium aus, die Kornchen aus allen iibrigen 
Teilen der Amoben stromen dorthin, die iibrigen Pseudopodien 
werden eingezogen. Die ganze Amobe bildet ein keulenformiges 
Gebilde (Limaxform) mit einem axialen Kornchenstrom nach der 
Kathode, der an der Peripherie springbrunnenartig umbiegt. An 
der Anode zieht sich die Amobe immer mehr zusammen und wird 
h6ckrig. Das urspriinglich hyaline Protoplasma wird vakuoIisiert 
und schaumig. In dieser Form kriecht die Amobe zur Kathode, 
ohne Pseudopodien nach anderer Richtung auszustrecken. Bei 
Offnung des Stromes bleibt die Kornchenstromung kurze Zeit 

S t ern, EiektrophY8ioiogie der Pflanzen. [) 
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stehen und neue Pseudopodien bilden sich. Verworn faBt diese 
Erscheinung, die auch von Jennings bestatigt wird, als contrac
torische SchlieBungserregung an der Anode und als expansorische 
an der Kathode auf. 

Von den Flagellatenist besondersEuglena viridis von Bancroft 
eingehend untersucht. Er zieht dabei 4 Ausgangslagen in Betracht. 

1. Die Euglena liegt in der Richtung der Stromfaden, 
a) das Vorderende nach der Kathode zu gewendet: es tritt 

keine merkliche Reizung ein. 
b) Das V orderende nach der Anode zu gewendet: es tritt 

starke Reizung ein. Die GeiBel streckt sich, die Euglena schwimmt 
ein wenig zuriick und kontrahiert sich dann. 

2. Die Euglena liegt senkrecht zur Richtung der Stromfaden. 
a) Die Riickenseite nach der Kathode zu: es tritt Reizung der 

GeiBel 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 Stromfaden sich verringert, der folgende Schlag 
schwacher zu werden. 

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

Bancroft sucht diese 4 Reaktionstypen durch folgende An
nahmen zu erklaren: 

1. Die Veranderung der GeiBelbewegung erfolgt durch Reizung 
eines in der Nahe der GeiBel basis gelegenen Reizortes. 

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

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

Bei 1. tritt nach Bancroft keine Reizung ein, da die ihnere 
Elektrolyse Anionen vom Reizorte wegfiihrt, umgekehrt bei 
2 starke Reizung, da an den Reizort durch innere Elektrolyse 
Anionen hingefiihrt werden. Entsprechend laBt sich das Ver
halten in den zwei anderen Ausgangslagen erklaren. Wenn man 
annimmt, daB der Reizort oder ein sehr nahe gelegener Ort mem
branose Eigenschaften hat, die capillarelektrisch Konzentrations
anderungen der wandernden Ionen bedingen, ware eine derartige 
Erklarung prinzipiell wohl moglich, doch erscheinen die Annahmen 
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so ad hoc gemacht, daB es fraglich erscheint, ob die mogliche Er
klarung auch die richtige ist. Wir kommen spater auf die verschie
denen Erklarungsversuche der beobachteten elektrotaktischen 
Erscheinungen ausfiihrlich zuruck. 

Peridinium tabulatum schwimmt, wenn es bei StromschluB 
in Bewegung ist, ziemlich gradlinig zur Kathode, jedoch gibt es 
auch Ausnahmeexemplare, die zunachst seitlich oder entgegen
gesetzt sich bewegen und sich erst allmahlich an der Kathode 
einfinden. Wie Peridinium tabulatum verhalt sich auch Trache
lomonas hispida, wahrend Cryptomonas erosa zur Anode geht. 
BeiChilomonas paramaecium beobachtete Verworn, wie etwa 
3/4 der Individuen zur Anode gingen, wahrend 1/4 unregelmaBig 
zwischen Anode und Kathode hin und her pendelte, schlieBlieh 
aber doch an der Anode zur Ansammlung gelangte. Pear I fand 
dagegen, das Chilomonas zur Kathode schwimmt. Erwahnt sei, 
daB Jennings die elektrotaktischen Reaktionen dieser Flagel
laten als "Fluehtreaktionen" auffaBt, d. h. annimmt, daB der 
Organismus auf Reiz hin verschiedene Riehtungen probiert, bis 
er eine findet, in der die Reizung aufhort. 1m Rahmen dieses 
Bucheskann auf diese viel umstrittene "trial and error"-Theorie, 
die Jennings den taktischen Reaktionen uberhaupt zugrunde 
legt, natiirlich nicht eingegangen werden. 

Polytoma uvella, eine der Gruppe der Volvocales angehorige 
Grunalge, die an ihrem vorderen breiten Ende 2 GeiBeln tragt, 
durch deren Sehlage sie sieh unter fortwahrender Achsendrehung 
naeh vorn bewegt, schwimmt bei StromschluB mit vorangerich
tetem Vorderende der Anode zu, wahrend die Kathodengegend 
von ihr verlassen wird. Eine Erregung beim Offnen des Stromes 
wurde nieht beobachtet, vielmehr setzen die ,Polytomen ihre 
Wanderung noeh einige Sekunden fort, wenn der Strom geoffnet 
wird, bevor sie die Anode erreicht haben. Sind Polytoma, Trachelo
monas oder Peridinium in Ruhe, wenn der Strom geschlossen 
wird, so findet keine galvanotaktisehe Reaktion statt, selbst bei 
starken Stromen. Bei Polytoma sieht man dann lediglieh, wie sie 
dureh Kataphorese zur Kathode, also zum umgekehrten Pole wie 
bei der Elektrotaxis, getragen wird. 

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

5* 
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richt:ung umgekehrt wird, wird auch prompt im Gesichtsfeld die 
Wanderung der grunen 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 urn so deutlicher auf, je Hinger 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 urn eine elektroosmotische Erscheinung, wie Car 1-
green will, vielleicht auch teilweise urn eine Quellungs-und 
Entquellungserscheinung, hervorgerufen durch Saure- und Alkali
bildung an der Ein- und Austrittsstelle des Stromes handelt. 
Dbrigens ist diese Erscheinung nach Carlgreen auch an in Ge
latine eingebetteten Paramaecien und Colpidien zu beobachten, 
bei denen sie sogar augenblicklich mit StromschluB auf tritt, 
wahrend sie sich bei Volvox erst allmahlich einstellt. Erwahnt 
sei noch, daB die jungen, noch nicht selbst beweglichen Tochter
kolonien im Innern der Volvoxkugel kataphorisch zur Anode ge
tragen werden. 

Dber die Abhangigkeit der Elektrotaxis von der Strom
dichte ist mir eine eingehendere Untersuchung nicht bekannt 
geworden, doch kann man aus verschiedenen Bemerkungen 
schlieBen, daB dieser fUr die elektrotropischen und -nastischen 
Bewegungen so maBgebende Faktor auch den Sinn und die Aus
pragung der Elektrotaxis stark beeinfluBt, ganz abgesehen davon, 
daB nattirlich durch das bloBe Vorhandensein einer Reizschwelle 
ein derartiger EinfluB schon gegeben ist. Besonders wird dabei 
zu berucksichtigen sein, daB fUr die elektrotaktische Reaktion 
naturlich nicht die Stromstarke 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 Verhaltnis, 
in dem lebende Substanz und Medium den Gesamtquerschnitt 
zusammensetzen, d. h. nach der Dichtigkeit der Organismen
suspension, sich andern, selbst wenn Stromdichte- und -starke im 
Gesamtquerschnitt konstant bleiben. Denn die Stromlinien 
drangen sich ja zusammen in den Zonen geringeren Widerstandes 
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und meiden gewissermaBen die Zonen hohen Widerstandes. 
Durch derartige Betrachtungen diirfte sich z. B. die Beobachtung 
Bancrofts erklaren, daB Euglenen in ThimothegrasaufguB 
schwache anodische Elektrotaxis zeigen, wenn sie in dichten 
Schwarmen beobachtet werden, abel' nicht, wenn nul' verstreute 
Individuen in del' Untersuchungsfliissigkeit sind. Wie gesagt, 
fehlen in fast allen Arbeiten Angaben iiber die verwendete Strom
dichte. Bei Volvox arbeitete Terry mit 6,7-6,8.10- 6 A/qmm. 

Die Abhangigkeit del' elektrotaktischen Reaktion von del' 
Stromdauer zeigen deutlich Versuche von Carlgreen mit Volvox. 
Wahrend kurz nach StromschluB eine ausgepragt negative Elektro
taxis vorhanden ist, wird sie bei langerer Einwirkung des Stromes 
immer undeutlicher und schlagt bei noch langerer Durchstromung 
in positive urn. Letztere ist freilich nie so ausgepragt wie die 
negative beim Beginn del' Versuche. Wird nunmehr del' Strom 
geoffnet und erst nach 20 Sekunden wieder geschlossen, so tritt 
bei diesem erneuten StromschluB auch wieder kathodische Elektro
taxis auf. Es handelt sich also um eine reversible Umstimmung 
del' Volvoxkolonien unter del' 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. Annahernd schatzt er das Stadium der negativen Elektro
taxis auf 1/2 Stunde. Dann tritt ein Indifferenzstadium von oft 
weniger als 1 und oft von mehr als 20 Stunden auf, hernach die posi
tive Elektrotaxis. Eine Abschwachung der l1ei Beginn des Strom
schlusses ausgepragten Elektrotaxis mit del' Stromdauer findet 
Bancroft bei Euglena. Sie zeigt sich deutlich darin, daB kurz 
nach StromschluB die Euglenen auBerordentlich prompt auf 
Stromwendung mit Wendung ihrer Schwimmrichtung reagieren, 
wahrend nach langerer Durchstromung die Umkehrreaktion 
immer schwacher wird. Derartige Umstimmungen sind iibrigens 
auch an tierischen Objekten beobachtet worden. So gibt Greele y 
an, daB Paramaecium, das in alkali scher Losung zunachst negativ 
elektrotaktisch ist, nach etwa 1/2stiindiger Durchstromung unter 
Tendenz zur positiven Elektrotaxis ohne Umstellung del' Cilien 
zwischen Anode und Kathode hin und her pendelt. In saurer 
Losung wird dagegen sofart nach Erl'eichung del' Kathode die 
Cilienstellung umgekehl't und, ohne daB es an del' Kathode zul' 
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Ansammlung kame, die Schwimmrichtung nach der Anode ge
nommen. Ja 1-50% der Paramaecien gingen sogar primar zur 
Anode und erst sekundar zur Kathode. Mit diesem Versuche 
kommen wir bereits zu den Untersuchungen uber den EinfluB 
des Mediums auf die elektrotaktische Reaktion. 

Wie dieser aus dem verschiedenen Verhalten in saurer und 
alkalischer Reaktion fur Paramaecium hervorgeht, so ist er auch 
an pflanzlichen Organismen beobachtet worden. Wahrend namlich 
Volvox in alkalischer Li:isung ausgepragt kathodisch elektro
taktisch ist, gehen nach Greele y nach etwa 1/2-1 stundigem 
Aufenthalt in schwach saurer Losung aIle Kolonien zur Anode, 
zeigen also eine vollige Umstimmung mit der sauren bzw. alka
lischen Reaktion des Mediums. Diese Ergebnisse Greele ys fand 
jedoch Terr y in einer Nachuntersuchung nicht bestatigt. Viel
mehr beobachtete er, daB weder durch Sauren noch Alkalien oder 
Neutralsalze im Medium der Sinn der elektrotaktischen Reaktion 
verandert wird. Dagegen erzeugt man nach seinen Beobachtungen 
dadurch, daB man Volvox 2-3 Tage im Dunkeln halt, 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 TeiIe des Spektrums nahezu unwirksam, 
wahrend die roten fast ebenso wirksam sind wie das unzerlegte 
Sonnenlicht. Das Ergebnis ist das gleiche bei Verwendung unpolar
sierbarer und polarsierbarer Elektroden. Terry halt es fur wahr
scheinlich, daB die Umstimmung mit der Photosynthese in Zu
sammenhang steht, etwa derart, daB sich im Dunklen in den Zellen 
organische Sauren anhaufen, die bei Lichtzufuhr durch die Kohlen
saureassimilation reduziert werden. 

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

m 
1. ThimothegrasaufguB mit 500 Citronensaure, lO Tage alte 

Kultur; m 
2. Bohnendekokt mit 100 Citronensaure, 19 Tage alteKultur; 
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m 
3. Bohnendekokt mit -50 Citronensaure, 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, daB bei der elektrischen Erregung 
Konzentrationsanderungen an der Grenzflache Medium/Zelle eine 
groBe Rolle spielen. Denn die relative Konzentrationsanderung, 
d. h. das Verhaltnis der absoluten GroBe der Konzentrations
anderung zur absoluten GroBe der Konzentration des Mediums, 
muB mit steigender Konzentration bei gleicher Elektrizitats
menge abnehmen, sei es, daB man mit N ernst und Riese nfeld 
die Zellmembranen als 2. Losungsmittel auffaBt, sei es, daB man 
mit Bethc capillarelektrische Vorgange fUr die Konzentratioml
anderung an der Membran vcrantwortlich macht. 

n. Erklarungsversuche der Elektrotaxis. 

Wir haben bereits im vorhergehenden bei Besprechung des 
Beobachtungsmaterials wiederholt auf Erklarungsversuche fUr 
einzelne Erscheinungen hingewicsen. 1m folgenden sollen die 
verschiedcnen Deutungsversuche zw;ammenfassend dargestellt 
werden. 

1. Elektrotaxis als Kataphorese. 

Von alteren Autoren ist vielfach versucht worden, Elek
trotaxis als einfache Kataphorese zu erklaren, 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
gegengehaltcn, daB tote Zellen, z. B. Paramaecien, keine Elek
trotaxis mehr zeigen und daB daraus hervorgehe, daB die 
Elektrotaxis kein rein physikalisches Phanomen wie die Kata
phorese sei, sondern eine echte, an die Lebenstatigkeit gebundene 
Reizbewegung. Diese Begriindung ist indessen nicht beweisend; 
denn wir wissen einerseits, daB die Starke der Kataphorese steigt 
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mit der GroBe der Potentialdifferenz an der Grenze zwischen 
suspendiertem TeiIchen und Medium, andererseits, daB 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 muB, die an der toten infolge 
des Aufhorens der Semipermeabilitat ausbleiben wird. Man 
konnte also das Ausbleiben der Elektrotaxis an toten Zellen im 
Sinne der Kataphoresetheorie auch dahin deuten, daB hier die 
Potentialdifferenz zwischen suspendierten Teilchen und Fliissigkeit 
so klein ist im Verhaltnis zu der der lebenden Zelle, daB eine 
Spannung, die geniigt, urn an lebenden Zellen starke Elektrotaxis 
hervorzurufen, an toten Zellen dazu unzureichend ist. Aus dem 
Ausbleiben der Elektrotaxis an toten ZeJIen kann also nicht ohne 
weiteres eine WiderIegung der Kataphoresetheorie der Elektro
taxis abgeleitet werden. Es gibt aber eine Anzahl anderer Griinde, 
ihre Unhaltbarkeit darzutun. Man kann namlich an unbegeiBelten 
Zellen, z. B. Diatomeen oder Griinalgen, bei Stromdurchgang 
durch die Kulturfliissigkeit tatsachlich Kataphorese beobachten, 
und aIle Autoren geben iibereinstimmend an, daB diese Be
wegung im Vergleich zur Elektrotaxis gleichzeitig anwesender 
begeiBelter Organismen eine Geschwindigkeit von ganz anderer 
GroBenordnung, namlich eine viel langsamere, aufweist. Die 
begeiBelten Organismen fiihren ja ihre Bewegung kraft innerer 
Energie aus und die Elektrotaxis besteht offenbar nur darin, daB 
der elektrische Reiz die normale Bewegung so lenkt, daB eine be
stimmte Richtung stets eingehalten wird, wahrend eine passiv 
kataphorische Bewegung, soweit vorhanden, durch die Eigen
bewegung iiberkompensiert wird. Ferner spricht deutIich gegen 
die Kataphoresetheorie, daB es einzelne begeiBelte Organismen 
gibt, bei denen iiberhaupt keine Elektrotaxis nachzuweisen ist. 
Ware letztere eine rein physikalische Erscheinung wie die Kata
phorese, so ware dies schlecht zu verstehen. Betrachtet man aber 
die Elektrotaxis als Reizbewegung, so kann ihr Ausbleiben ent
weder auf mangelndem Perzeptions- oder Reaktionsvermogen 
beruhen, letzteres z. B. weil keine geeignete Koordination der 
CiIienbewegung stattfindet, urn eine bestimmt gerichtete Be
wegung zu ermogIichen. 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. SchlieBlich sei noch die 
Beobachtung Verworns erwahnt, daB in Ruhe befindliche Poly
tomen bei StromschluB kataphorisch zum entgegengesetzten 
Pol wandern wie in Bewegung befindliche elektrotaktisch. 1st 
also nach dem Angefuhrten die Elektrotaxis durch reine Kata
phorese nicht zu erklaren, so kannte es wohl sein, daB sie eine aus 
passiv kataphorischer und aktiv organischer Bewegung kombi
nierte Erscheinung ist. 

2. Elektrotaxis als Kombination von Reizbewegung und 
Kataphorese. 

Eine derartige Anschauung ist verschiedentlich ausgespro
chen worden, z. B. von Birukoff. Dieser sucht die negative 
bzw. positive Elektrotaxis darauf zuruckzufuhren, daB bei 
Stromdurchgang an der Grenzflache der Zellen eine Polarisa
tionsspannung entsteht, die kleiner bzw. graBer als die polari
sierende EMK ist. Dadurch werde eine kataphorische Wanderung 
der Zellen mit dem \Vasser, in dem sie schwimmen, bzw. ent
gegen diesem bewirkt, d. h. da Leitungswasser im Stromgefalle 
zur Kathode wandert, eine Wanderung zur Kathode bzw. zur 
Anode. Da die Entstehung einer Polarisationsspannung von 
hOherer EMK wie die polarisierende physikalisch unmaglich 
ist, so braucht auf diese Anschauung nicht naher eingegangen 
zu werden. Will man die positive oder negative Elektrotaxis 
unter Zuhilfenahme von Kataphorese erklaren, so wird dies 
allerdings immer auf die Annahme hinauslaufen, die Birukoff 
gemacht hat, daB bei verschiedener Elektrotaxis auch der Sinn 
der Ladung der Zellen um gekehrt sei. Aber man muB diese 
verschiedene Ladung anders als Birukoff zustande kommen 
lassen. Einen derartigen Versuch haben Coehn und Barrat 
gemacht. Diese haben namlich die Vorstellung entwickelt, daB 
in einer Lasung suspendierte Zellen dadurch gegenuber der 
Lasung eine elektrische Potentialdifferenz aufweisen, daB die 
Protoplasmamembran fur An- und Kationen verschieden per
meabel sei, demnach also eine anionenpermeable Zelle sich 
durch Austritt von Anionen positiv, eine kationenpermeabJe 
Zelle durch Austritt von Kationen negativ auflade. Wird nun 
an die Lasung eine elektrische Potentialdifferenz von auBen 
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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, 
daB die Zellen diesem Zuge folgen, also in einer Kataphorese, 
sondern die durch den Zug primar erzeugte passive Bewegung er
zeuge eine Reibung der Zelle am Wasser, und diese konne man 
als den Reiz dafUr ansehen, daB nunmehr Flimmerschlage aus
gefuhrt werden, die die elektrotaktische Bewegung bewirken. 
Als Bestatigung ihrer Anschauungen sehen Coehn und Barrat 
ihren Befund an, daB Paramaecien in verdunnter NaCl zur Kathode, 
in konzentrierter zur Anode schwimmen. (Die Grenzkonzentation 
lag zwischen 0,01 und O,ln-NaCl). DaB sie in verdunnter Losung 
zur Kathode schwimmen, erklart sich nach den Autoren daraus, 
daB ihr Protoplasma fur Cl' durchlassig, fur Na' undurchlassig 
sei, so daB die Paramaecien sich positiv aufladen. Inkonzentrierter 
Losung dagegen bedingt dieselbe Differenz der Permeabilitat 
fUr Na' und Cl', daB die im Medium in hoher Konzentration ent
haltenen permeierenden Cl' eine negative Aufladung der Zellen 
bewirken, die zur anodischen Elektrotaxis fuhrt. Gegen die 
Richtigkeit dieser Hypothese ist bereits mehrfach, z. B. von Ho ber 
und Bethe, geltend gemacht worden, daB in konzentrierter NaCl 
primar, d. h. ohne Vorhandensein eines Stromes, eine 
Umstellung des Wimpernapparates stattfindet, die 
eine Bewegungsrichtung veranlaBt entgegengesetzt der, die in 
verdunnnter Losung auftritt. Die Umkehr der Bewegungsrichtung 
in konzentrierter NaCl kann also als Stutze fur die Coehn
Barratsche Auffassung nicht geltend gemacht werden, da 
ja unter Berucksichtigung der Wimpernumstellung gerade nach 
dieser Anschauung keine Umkehr der Bewegungsrichtung in der 
konzentrierten Losung bei Stromdurchgang auftreten durfte. Da
gegen hat Bancroft Versuche gemacht, deren Ergebnis aus
gesprochen gegen die Richtigkeit der Coehnschen Hypothese 

m 
spricht. Wenn namlich Paramaecien in Heuinfusion mit 90 NaCl 

kultiviert wurden und dann in destilliertes Wasser oder verdunnte 
m 

NaCI-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 fUr die Ausfiihrung 
der Elektrotaxis sei, ist nicht naher ausgefiihrt und begriindet 
und sei deshalb nur eben erwahnt. 

3. Elektrotaxis als Wirkung elektrolytischer Prozesse. 
Schon vor Coehn und Barrat hatte I. Loe b eineTheorie der 

Elektrotaxis aufgestellt, die auf den elektrolytischen Wirkungen 
des Stromes basiert. L 0 e b unterscheidet beim Stromdurchgang 
durch eine Organismensuspension die auBere Elektrolyse, 
die in der Suspensionsfliissigkeit auf tritt, und die inn ere E I e k
trol yse, die im Protoplasma auftritt. Bei der auBeren Elektro
lyse prallen nach Loe b die Kationen wahrend 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 konnte. Die innere Elektrolyse 
wirkt entgegengesetzt. Bei ihr miissen die Anionen des Proto
plasmas an die nach der Anode zu liegende Seite gefiihrt werden, 
aber auch hier nimmt Loc b an, daB es nicht zu einer Kompensa
tion von neutralitatsst6render Wirkung der auBeren und inneren 
Elektrolyse zu kommen braucht. Ais wesentlichste Stiitze in 
der Erfahrung dient Loe b fUr 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 Schwache dieser Anschauung liegt 
vor allem schon in der ungeniigenden physikalischen Durch
arbeitung .. DaB 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 waren viel hohere elektromo
torische Krafte notwendig, als sie bei den elektrotaktischen Ver
suchen an den Plasmagrenzen auftreten. 

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



76 Elektrotaxis. 

lytischen Wirkungen des Stromes an der Grenzflache der Zelle 
gegen das Medium zuriickzufiihren, hat sich als auBerst frucht
bar erwiesen und bildet auch die Grundlage der verwandten 
Theorie Bethes. 

4. Elektrotaxis als Wirkung capillarchemischer Prozes.se. 
Bethe hat die von Loe b ungeklarten physikalischen Vorgange 

bei Stromdurchgang an der Plasmagrenze durch Modellversuche 
weitgehend aufgeklart. Er hat die an den Grenzflachen von 
Membranen bei Stromdurchgang auftretenden Konzentrations
anderungen und Neutralitatsstorungen experimentell nachge
wiesen. Er hat sie theoretisch berechnet und durch die Dberein
stimmung von Theorie und Experiment erwiesen, daB 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 1. Kapitel dargestellt worden. Es ist ferner 
im Kapitel iiber die Wirkung der Elektrizitat auf Plasma und 
Zelle sein Versuch an Tradescantia erwahnt worden, bei der diese 
Neutralitatsstorung am lebenden Objekt beobachtet wurde. Es 
ist deshalb nicht daran zu zweifeln, daB Konzentrationsanderungen 
und N eutralitatsstorungen auch bei stromdurchflossenen elektro
taktisch reagierenden Organismen auftreten, und zwar sowohl 
an der Grenzflache des Organismus gegen das Medium wie auch 
innerhalb des Organismus an der Grenzflache von Schichten mit 
verschiedener Wanderungsgeschwindigkeit der Elektrolyte. In die
sen capillarelektrischen Konzentrationsanderungen und vor allem 
Neutralitatsstorungen sieht Bethe die Ursache der Erregung 
durch den elektrischen Reiz. Die Richtigkeit dieser Anschauung 
hat er unter anderem auf Grund folgender Dberlegung durch die 
Erfahrung zu bestatigen versucht. 1m Modellversuch hatte sich 
gezeigt, daB der Ort der Zunahme der CSBII oder CH verschieden 
ist je nach der CH der Ausgangsli:isung, 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 CH an der Grenzflache Zelle/Medium die 
Erregung hervorruft, so miiBte 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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rich tung elektrotaktisch reagierender Zellen in neutralem und 
saurem Medium hervorrufen. Eine derartige Umstimmung hat 
ja fUr Paramaecium und Volvox in der Tat Greele y beobachtet, 
namlich in saurer Losung anodische Elektrotaxis statt der nor
malen kathodischen. Aber eine Nachuntersuchung Terr ys hat, 
wie erwahnt, Greele ys Ergebnisse nicht bestatigen konnen. Viel
mehr ging Volvox auch in saurer Losung zur Kathode. Ebenso 
ergaben Beobachtungen Bancrofts an Paramaecien, daB diese 
sowohl in Kohlen·, Citronen-, Oxalsaure wie in Calcium-, Natrium
oder Kaliumhydroxyd zur Kathode schwimmen, und zu dem 
gleichen Ergebnis fUhrten Untersuchungen von Statkewitsch. 
Die von Bethe erwartete Umstimmung der Reaktion mit der 
Anderung der CR ist also durch die bis jetzt bekannten Erfahrungs
tatsachen nicht gestiitzt, und die Frage nach den die Elektro
taxis auslOsenden physikalisch-chemischen Prozessen bedarf noch 
weiterer Untersuchungen. 

V. Elektrotropismns. 
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 iihrigen 
Reizreaktionen hat man unterschieden zwischen positivem, nega
tivem und Transversalelektrotropismus, also positiver Elektro
tropisrnus= Kriimmung zurn positiven Pol, negativer Elektrotro
pismus = Kriimmung zum negativen Pol, Transversalelektrotropis
mus=Kriimmungsindifferenz. DaB mit dieser Bezeichnungsweise 
nur eine auBere Charakterisierung der beobachteten Erscheinung 
gewonnen ist, braucht kaum hervorgehoben zu werden. Es kann 
ja positiver Elektrotropismus durch verschiedene Umstande 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 gegenliberliegenden 
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 Lange, die in feuchten Sagespanen angezogen waren 
- wurden in lotrechter Richtung derart tiber einen Trog mit 
Leitungswasser oder bestimmter SalzlOsung aufgehangt, daB die 
Wurzeln einige Zentimeter in die Losung tauchten, die Kotyledonen 
aber oberhalb der Flussigkeit sich befanden. Rechts und links 

Abb.12. Nach Schellenberg, Flora 1906. 

von diesem Trog standen kleinere Troge, die in gleicher Niveau
hohe mit derselben SalzlOsung in etwas hoherer Konzentration 
gefiillt waren. In diese tauchten die Zuleitungsdrahte. Mittels 
Briicken von FlieBpapier, das mit der benutzten Losung getrankt 
war, wurde die Ieitende Verbindung zwischen den 3 Trogen 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 Saize festgestellt wurde, trat dies 
innerhalb 12 Stunden nicht merkbar ein, einer fUr die elektro
tropischen Versuche mehr als ausreichenden Zeit. Es wird durch 
diese Versuchsanordnung, da ja beim Stromdurchgang durch 
einen Elektrolyten die Spaltprodukte und Konzentrationsande
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 
herbeigefUhrter Elektrolyseprodukte auf die Wurzeln verhindert 
und dadurch die Verwendung unpolarisierbarer Elektroden iiber
fliissig gemacht. In Versuchen alterer Autoren ist die Notwendig
keit del' Ausschaltung von Wirkungen del' Elektrolyseprodukte 
meist nicht geniigend beachtet. 

Zur Ausschaltung von phototropischen Wirkungen wird im 
Dunkelzimmer odeI' in verdunkelten Kasten gearbeitet. Del' 
Geotropismus macht sich bei del' geschilderten Versuchsan
ordnung meist nicht storend geltend, zumal ja im allgemeinen ein 
kleiner Ablenkungswinkel aus derVertikalen bereits geniigt, urn 
die elektrotropische Kriimmung beobachten zu konnen, und in 
diesem Fane die annahernd proportional dem Sinus des Ablenkungs
winkels wachsende Reizwirkung del' Schwerkraft verhaltnis
maBig noch gering ist. Ubrigens habenErunchhorst und 
Ewart auch auf dem Klinostaten (einem Uhrwerk mit horizon
taler Achse), also unter Ausschaltung einseitiger Schwerewirkung, 
elektrotropische Versuche ausgefUhrt, ohne merkliche Eeein
flussung del' Reaktion finden zu konnen. 

C. Allgemeine Charakterisierung des Elektrotropismus. 

Eevor die elektrotropischen Kriimmungen im einzelnen be
sprochen werden, sollen einige Bemerkungen iiber die Abhangig
keit del' Kriimmungen von denjenigen Faktoren gemacht werden, 
die fUr aIle Typen bestimmend sind. Diejenige GroBe, die maB
gebend fiir die Wirkung des elektrischen Stromes sein muB, ist die 
Stromdichte, d. h. die Stromstarke (Amp.) pro Flacheneinheit (cm2) 

am bzw. im gereizten Organ; denn, da es sich ja bei einer Reizung 
durch den elektrischen Strom urn eine Wirkung auf das gereizte 
Organ handelt, so kann fiir die Reizung nur der Teil des Stromes 
maBgebend sein, der es bzw. seine Grenzschicht durchflieBt, 
genau ebenso wie bei phototropischer Reizung nur die Lichtmenge 
wirken kann, tIie von tIer Pflanze absorbiert wird. Weun ich ahm 
in 2 GefaBen mit gleicher Losung, deren Querschnitt und Lange 
sich wie 1: 2 verhalt, Wurzeln durchstrome mit Stromen, deren 
Amperezahl sich wie 1: 2 verhalt, wobei auch die angelegte Span
nung sich sich wie 1: 2 verhalten muB, so flieBt in beiden Ge
faBen in gleichen Zeiten die gleiche Elektrizitatsmenge durch die 
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gleichen Flachen der Wurzeln, und deshalb muB auch die Reiz
wirkung die gleiche sein. Die Richtigkeit dieser Uberlegung ist 
iibrigens auch experimentell von Gass ner bestatigt 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, daB bei ver
schiedenem Medium und gleicher Stromdichte im Gesamtquer
schnitt die Reizwirkung urn so kleiner war, je besser die Leitfahig
keit des Mediums. Da bei Durchstromung eines Querschnittes 
von verschiedener Leitfahigkeit (Losung + Wurzeln) die Kraft
linien sich anhaufen in den Zonen groBerer Leitfahigkeit, sich 
an Zahl verringern in den Zonen geringerer Leitfahigkeit, so ist 
bei groBerer 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, daB Wurzeln in Quecksilber Strome von 10 Amp.jcm2 

vertragen, ohne daB bei nachtraglicher Kultur in Nahr16sung 
eine Reizwirkung oder Schadigung festzustellen ware, wahrend 
eine Stromdickte von 10 M.-A.jcm2 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 
ausge16st werden, an deren Perzeption die Wurzelspitze nicht 
beteiligt ist, und mit deren Auftreten in der Regel eine Schadigung 
der Wurzel verbunden ist. Sie sind von Elfvi ng (1882) entdeckt 
worden und werden daher in der Literatur vielfach als Elfvi ng
sche Kriimmungen bezeichnet. 

2. Negative und positive Kriimmungen, die bei relativ schwa
chen Reizungen (geringen Stromdichten langere Zeit hindurch 
oder hohen Stromdichten kurze Zeit hindurch) auftreten, mit 
keiner merklichen Schadigung verbunden sind, und die durch 
Reizperzeption nur der Wurzelspitze, nicht der dariiber befind
lichen sich kriimmenden Wachstumszone der Wurzel ausgelost 
werden. lndem sie sich durch letztere Eigenschaft den geotro
pischen Kriimmungen verwandt erweisen, kann man sie den 



Spezielle Charakterisierung der Typen des Elektrotropismus. 81 

Elfvi ngschen Kriimmungen als elektrotropisch im engeren Sinne 
oder echte elektrotropische Kriimmungen gegeniiberstellen. 

Bei mittleren Stromstarken treten oft S-formige Kriimmungen 
auf, die in ihrem oberen Teil Elfvi ngsche, in ihrem unteren 
echte elektrotropische darstellen. 

D. Spezielle Charakterisierung der Typen des Elektrotropismus. 

1. Die EIfvingsche Kriimmung. 

Der Verlauf der Elfvingschen Kriimmung soil an einer Ah
bildung Gassners fiir Lupinus albus erlautert werden. Die ah
gebildeten Keimlinge (Abh.13) waren einem Strom von 1 M.-A.jcm2 
auf 25 Minuten in Leitungswasser ausgesetzt. NIan sieht, dan die 
gesamte positive Kriimmung dadurch zustande kommt, daB in 
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Abb. 13. Nach Gas s n e r, Bot. Ztg. 1906. 

zwei raumlich verschiedenen Zonen der Wurzel zeitlich verschie
den Kriimmungen auftreten. In der oheren Zone (0), etwa 
5-16 mm von der Wurzelspitze aus, beginnt die Kriimmung 
sofort nach Schlienen des Stromes und erreicht ihr Maximum 
nach 2-3 Stunden bei einer Ahlenkung von hochstens 50-60 0 

von der Vertikalen, gem essen durch den Winkel zwischen Tangente 
an den Kriimmungsradius und der Vertikalen. Sie ist keine 
Wachtumskriimmung, denn die Zonc, in der sie stattfindet, zeigt 
in der Regel kein Langenwachstum mehr. Vielmehr kommt sie 
durch Turgescenzverminderung auf der positiven Wurzelseite 
zustande. Durch Plasmolyse kann die Kriimmung noch in sehr 
weit fortgeschrittenem Zustande riickgangig gemacht werden, und 
mikroskopische Untersuchung zeigt, dan die Intercellularen 
fliissigkeitserfiillt sind, aher stets nul' auf del' positivcn verkiirzten 
Seite der Wurzel, was sehr dafiir spricht, dan wir es mit Fliissigkeit 

S t r r Il, Elektrophysiololilie del' Pflanzen. 
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zu tun haben, die bei der Turgorsenkung der Zellen an der posi
tiven Wurzelseite ausgepreBt wurde. Allerdings seheint mir die 
Mogliehkeit, daB wir es hier wenigstens teilweise mit elektro
osmotiseh eingepreBtem Wasser zu tun haben, dureh einige von 
Gassner dagegen erhobene Einwande noeh nieht voIIig aus
gesehlossen. In der unteren Zone (U), etwa 2-6 mm von der 
Wurzelspitze entfernt, beginnt eine merkliehe Krummung erst 
viel spater als in der oberen, etwanaeh 1 Stunde, und erreieht ihr 
Maximum erst naeh vielen bis zu 30 Stunden, wobei bisweilen 
Ablenkung urn 360°, also spiralige Krummung auftritt. Diese 
Krummung zeigt demgemaB einen viel kleineren Krummungs
radius als die obere. Langenmessung vor und naeh der Krummung 
zeigt, daB wir es hier mit einer Waehstumskrummung zu tun 
haben, die dadureh zustande kommt, daB das Waehstum auf der 
positiven Seite der Wurzel sehr gering wird oder ganz aufhort, 
wahrend die negative Seite, wenn aueh oft nieht so stark wie un
gereizt, fortwaehst. 

Was die Natur der Elfvingsehen Krummung betrifft, so ist 
diese von Elfving selbst als eine der geotropisehen Krummung 
analoge elektrotropisehe Reizkrummung aufgefaBt worden, von 
Brunehhorst als Sehadigungskrummung veranlaBt dureh Sistie
rung des Waehstums auf der positiven Wurzelseite, und aueh 
Gassner, der sie zuerst genauer analysiert und die beiden oben 
dargelegten Teilkrummungsprozesse aufgedeekt hat, halt beide 
Krilmmungen, die die Elfvingsehe Krummung resultieren 
lassen, fUr Sehadigungskrummungen. Sieher ist, daB man naeh 
den oben dargelegten Ergebnissen Gassners nieht wie Elfving 
ung aueh Riseha wi ohne weiteres die positive Krummung einer 
geotropisehen analogisieren darf; denn erstens beruht deren 
Meehanismus ja im allgemeinen darauf, daB auf der einen Seite 
des sieh krummenden Organs eine Waehstumsverlangsamung, 
auf der anderen eine Besehleunigung stattfindet, zweitens wird 
imGegensatzzur geotropisehen dieElfvingseheKrummung dureh 
Dekapitieren der Wurzelspitze nieht aufgehoben, wie bereits 
Elfving und Brunehhorst fanden und von Gassner bestatigt 
wurde. Sieher ist aueh, daB die Brunehhorstsehe Erklarung 
zu eng ist,da Brunehhorst noeh nieht wie Gassner die Turges
eenzkrummung in der oberen Zone von der Waehstumskrummung 
in der unteren Zone untersehieden hat. Aber in dem Kernpunkt 
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sind Brunchhorst und Gassner sich einig, daB wir es bei der 
Elfvingschen Kriimmung nicht mit einer normalen Reizkriim
mung, sondern mit einer traumatischen Kriimmung zu tun haben. 
Als die wesentlichsten Griinde fUr diese Auffassung werden folgende 
angefUhrt: a) Wurzeln, die langere Zeit einem zur Elfvingschen 
Kriimmung fiihrenden Strome ausgesetzt waren, zeigen eine starke 
Hemmung des Wachstums und sterben an der Spitze abo Ja, 
bei sehr hohen Stromdichten stirbt die Wurzel, und zwar zuerst 
an der positiven Seite, vallig ab, und es kommt zu nur geringer 
oder gar keiner Kriimmung, da vorheriges Absterben oder Schadi
gung der Wurzel die AusfUhrung der Kriimmung verhindert. 
Das zeigt folgende Tabelle nach Gassner: 

Stromdichte in I Richtung der Wur- T Tod der Pflanze I Richtung der Wur: 
M.-A_/cm' zeIn nach '/2 std_ nach zeIn nach 15 Std. 
- .. 

0,5 +12 0 friihestens 6 Std. +84 0 

1 +Ht P/4-P /2 Std. +37 0 

2 +24 0 1/2 Std. +25 0 

b) Gass ner fiihrt an, daB, wenn man Wurzeln, die man kurze 
Zeit dem elektrischen Strom ausgesetzt hat, dann auf einige Zeit 
in eine schwache methylenblaue Lasung bringt, die mikroskopische 
Untersuchung ergibt, daB das Methylenblau auf der +Seite 
bedeutend tiefer eingedrungen und gespeichert ist als auf der 
-Seite. Da gewisse Farbstoffe von getoteten und erkrankten 
ZeIlen leichter gespeichert werden als von lebenden, gesunden, 
so folgt nach Gassner auch hieraus die traumatische Natur der 
Kriimmung. 

Fiir FaIle sehr hoher Stromdichten, bei denen es zu deutlich 
erkennbaren Schadigungen und Absterbeerscheinungen kommt, 
wird man den traumatischen Charakter der Kriimmung ohne 
weiteres zugeben. Es muB aber hervorgehoben werden, daB so
wohl Brunchhorst wie Rischawi mitteilen, daB bei geringerer 
Reizung die positiv gekriimmten Wurzeln unter normalen Ver
haltnissen ihr Wachstum wieder aufnehmen k6nnen, und auch 
Gassner schreibt: "Eine bei den Versuchen mit geringen und 
mittleren Stromdichten und bei starkeren von entsprechend ge
ringerer Einwirkungszeit auffallende ErscheinungmuB an dieser 
Stelle erwahnt werden. Die im Anfang hier oft auftretenden 
positiven Kriimmungen werden nach einiger Zeit schwacher oder 

6* 
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verschwinden wieder v6Ilstandig, sie haben ihren Grund in einer 
voriibergehenden Turgorschwankung . der O-Zone. Dagegen ist· 
ein nachtragIiches Schwacherwerden in der U-Zone nie beobachtet 
worden, weil diese eben auf Wachstum beruhen." Eine derartige, 
nach kurzem wieder riickgangig gemachte Turgescenzabnahme 
als Wirkung des elektrischen Stromes findet ihre Parallele in all 
den Fallen, wo bei contractilen Organen der Pflanzen, z. B. Mimosen
gelenken oder Berberisstaubfaden, auf elektrischen Reiz hin 
Reaktion ausgelOst 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 freiIich bei langerer Strom. und demnach Reiz
dauer in eine traumatische iibergeht. uberhaupt mochte ich 
gegeniiber den friiheren Autoren viel mehr kervorheben, daB eine 
scharfe Grenze zwischen normaler und traumatischer Wirkung 
eines Reizes nicht zu ziehen ist. Ein jeder Reiz bewirkt innerhalb 
gewisser Grenzen seiner Starke eine normale Reizreaktion, ober
halb eine traumatische, aber diese Grenzeist 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, daB allerdings als Folge von Schadigung 
von Zellen, sei es infolge erhohter Permeabilitat, sei es aus anderen 
Griinden, oft eine starkere Aufnahmefahigkeit gegeniiber Farb
stoffen beobachtet werden kann, daB aber umgekehrt aus der 
starkeren Farbung einer Zone nicht ohne weiteres auf deren 
Schadigung geschlossen werden darf. Die erhohte Methylenblau
aufnahme konnte in unserem FaIle auch ganz andere Ursachen 
haben, z. B. eine Anderung des Dispersitatsgrades des Farbsto££es 
an negativer oder positiver Wurzel£lanke infolge dort auftretender 
Saure- bzw. Alkalibildung, wie sie ja von Bethe allgemein an der 
Grenz£lache von Diaphragmen gegen waBrige Li:isungen bei elek
trischer Durchstromung nachgewiesen ist. Sie konnte aber auch 
darauf beruhen, daB unter der Wirkung des elektrischen Stromes 
Anderungen des Protoplasmas, z. B. Au£lockerung oder Verdich-



Spezielle Charakterisierung der Typen des Elektrotropismus. 85 

tung, in verschiedenem MaBe aufgetreten sind und dadurch die 
Aufnahmefahigkeit desselben an beiden Flanken verschieden ge
worden ist, ohne daB wir es hier geradezu mit einer Schadigung 
des Protoplasmas zu tun hatten. Derartige Anderungen der Farb
stoffaufnahme nach elektrischer Durchstromung sind von Bethe 
sowohl an Gelatinestreifen wie an durchstromten Nerven be
obachtet worden, und zwar auch bei Verwendung von Strom
dichten, die keineswegs schadigend wirken. Auf die komplizierte 
Theorie, die Bethe zur Deutung der am Nerven beobachteten 
Erscheinungen aufstellt, braucht hier nicht eingegangen zu 
werden. 

Erwahnt miissen noch einige Versuche Rischawis werden. 
Wurzeln von Vicia faba von 3 cm Lange wurden in FluBwasser von 
ca. 30° C zwischen Platinelektroden durchstromt, 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 
Veranderung der Stromrichtung anderte auch die Wurzel wieder 
ihre Kriimmungsrichtung stets nach der Anode zu. Diese Versuche 
wurden mehrere Stunden fortgesetzt, nach welcher Zeit die Wur
zeIn noch ganz gesund waren. In reines Wasser gebracht, 
wuchsen sie normal weiter. Rischawi selbst glaubt, daB diese 
Kriimmungen hervorgerufen sind durch elektroosmotische vVasser
bewegungen innerhalb der Wurzel. Als Beweis dafiir fiihrt er 
nur Versuche an, in denen durchstromte EiweWzylinder infolge 
elektroosmotischer Wasseriiberfiihrung zur Kathode positive 
Kriimmungen ausfiihrten. DaB es sich aber im Falle der beobach· 
teten Wurzelkriimmung und EiweiBzylinderkriimmung urn 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 
dafiir, daB unter den mit dem Sammelnamen "Elfvingsche 
Kriimmung" bezeichneten Erscheinungen auch solche vorhandcl1 
sind, die nicht ausgesprochen traumatischer Natur sind. 

Zusammenfassend kann gesagt werden, daB die bei hohel1 
Reizstarken auftretende Elfvi ngsche Kriimmung im wesent
lichen zweifellos eine traumatische Erscheinung ist, daB jedoch 
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die Moglichkeit, daB bei rechtzeitiger Sistierung des Reizes 
Elfvingsche Krummungen zustande kommen konnen, die nicht 
traumatischer Natur, sondern normale Reizwirkungen des Stromes 
sind, nicht ohne weiteres abgewiesen werden kann. 

2. Die echte elektrotropische Kriimmung. 
Wahrend die Elfvingschen Krummungen ihrem ganzen 

Mechanismus nach von den eigentlichen tropistischen Reiz be
wegungen verschieden sind, treten bei schwacheren elektrischen 
Reizen an den Wurzeln Krummungen auf, die ich als "echte 
elektrotropische" bezeichnen will. Dabei solI der Zusatz "echt" 
anzeigen, daB es sich bei diesen Krummungen 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 Stromstarken zum 
negativen Pol gerichtet. Es sind Wachstumskrummungen, die 
in der Region des starksten Langenwachstums vor sich gehen, 
durch Plasmolyse nicht ruckgangig gemacht werden konnen und 
bei Dekapitieren der Wurzelspitze wie die geotropischen Wurzel
krummungen ausbleiben. Wie fur letztere gilt auch fUr sie wenig
stens innerhalb gewisser Grenzen das Reizmengengesetz, d. h. die 
Konstanz des Produktes aus Stromstarke und Reizdauer an der 
Reizschwelle. Sie treten also bei hohen, wie bei niedrigen Strom
dichten auf, nur daB bei ersteren die Reizdauer sehr kurz gewahlt 
werden muB, da bei langerer Einwirkung hoher Stromdichte 
Elfvingsche Krummungen auftreten. Umstehende Tabelle nach 
Gassner orientiert uber die Abhangigkeit der echt elektro~ 

tropischen und der Elfvingschen Krummungen von Strom
dichte und Einwirkungszeit. 

Fur das Auftreten der echten elektrotropischen Krummung 
genugt die Durchstromung der Wurzelspitze, was Gassner elegant 
durch Versuche nachwies, in denen nur die Wurzelspitze in strom
durchflossener Gelatine eingebettet war. Die Krummung 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 Krummung stattgefunden hatte. DaB durch diesen Ver
such die alleinige Befahigung der Wurzelspitze zur Perzeption 
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des Reizes fur die echte elektrotropische Krummung nachgewiesen 
sei, wie Gassner und Rothert meinen, scheint mir noeh nieht 
sieher. Denn es erscheint durehaus moglieh, daB aueh bei der 
Durehstromung lediglieh der Waehstumszone im Gassnersehen 
Versueh ein Reiz perzipiert wird, der zur eehten negativen elektro
tropisehen Wurzelkrummung ftihren wurde, daB die Krummung 
aber trotz der Perzeption nicht zur Ausftihrung gelangt, weil 
gleichzeitig ein Reiz perzipiert wird, der zur E If v in g sehen 
Kriimmung, also der positiven Kriimmung fiihren ,vul'de. Wenn 
sieh namlieh in irgendwelchen Gliedern beide Reizprozesse mehr 
oder weniger kompensieren wiirden, so ware es leicht moglieh, daB 
es zul' Kl'iimmung weder nach der negativen noch naeh der posi
tiven Seite kame. DaB es sieh hier nicht nur um eine theoretisehe 
Spitzfindigkeit handelt, sondeI'll vielmehr die Beobaehtungs
tatsachen es nicht unwahrseheinlich machen, daB auch in der 
Waehstumszone der eehte elektrotropisehe Reiz perzipiert werden 
kann, geht aus folgenden Beobaehtungen hervor: Gassner be
obaehtete, daB, wenn er nur die Wurzelspitze durehstromte, 
sowohl die Gc:;ehwindigkcit, mit der die geotropisehen und negativ 
elektl'otropi:;chen Krli.mmungen zunehmen, wie ihre Eintritt:;
zeit bei Anwendung geeigneter Stromdiehten genau die gleiehe 
ist. Andcr:; dagegen bei Durchstromung del' ganzen untel'cn 
Wurzel partie, also der Wurzelspitzc und Waehstumszone. "Wah
rend bei geotropischer Kriimmung nach Czapek und eigenen 



88 Elektrotropismus. 

Beobachtungen bei Wurzeln von Lupinus albus bereits nach 
11/2-2 Stunden eine deutIiche Abweichung von del' urspriing
lichen Wachstumsrichtung zu konstatieren ist, laBt sich ein der
artiges Abweichen bei Wurzeln, die man dem elektrischen Strom 
aussetzt, fast immer erst nach 3 Stunden und mehr feststellen. 
Del' Grund laBt sich zunachst darin vermuten, daB del' elektrische 
Reiz langere Zeit einwirken muB als die Schwerkraft, bevor er 
perzipiert wird. Das ist namentlich bei schwacheren Stromen 
sehr wohl moglich. Ein anderer Grund ist abel' meines Erachtens 
darin zu such en, daB, wie im vorigen gezeigt ist, wahrend des 
Stromdurchganges die dem positiven Pol zugewendete Seite del' 
Wurzel geschadigt wird. Diese Schadigung findet, wie sich 
nachweisen laBt, auch schon bei geringen Stromdichten 
statt und bewirkt einerseits eine Verzogerung des Ein
tritts del' Krii ill mung und andererseits eine Verlang
samung des Wachtums del' positiven Wurzelseite, 
d. h. del' Seite, auf deren Langenwachstum in del' Hauptsache die 
negativen Kriimmungen zuriickzufiihren sind." Wenn also be
reits bei Durchstromung del' gesamten Wurzel (Spitze + Wachs
tumszone) durch die Gegenwirkung auf del' positiven Seite die 
negative Kriimmung in ihrem Eintreten erheblich verlang
sam t wird, so ware es, wenn nul' die Wachstumszone durch
stromt und damit das Hauptperzeptionsorgan fiir die negative 
Kriimmung, die Wurzelspitze, von del' Reizperzeption ausge
schlossen wird, sehr leicht moglich, daB nunmehr die Gegenwirkung 
an del' positiven Seite ausreichte, den Eintritt del' negativen 
Kriimmung nicht nul' zu verlangsamen, sondern unmog
lich zu machen, selbst wenn auch die Wachstumszone Per
zeptionsvermogen fiir den echten elektropischen Reiz besitzt. DaB 
derartige Kompensationen del' entgegengesetzten Kriimmungs
tendenzen auftreten, geht auch aus Versuchen von Brunch
horst an Phaseoluswurzeln hervor, in denen sich zeigte, daB 
derselbe Strom, welcher, auf die ganze intakte Wurzel einwirkend, 
eine Elfvingsche Kriimmung hervorrufen wiirde, die entgegen
gesetzte Kriimmung nach dem negativen Pole zustande bringt, 
wenn er auf die Spitze allein einwirkt. Mit diesem Versuche ist 
iibrigens, wie Gassner hervorhebt, eine Erklarung del' Ergebnisse 
von M iiller-Hettlingen gegeben, del' durchgangig mit starken 
Stromen arbeitete, abel' bei del' Elfvingschen 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. Rier 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 keiner,;
wegs ohne wei teres auf die Nichtperzeption des Reizes fUr 8ie 
schlieBen darf. SchlieHlich 8ei noch erwahnt, daB Gassner in 
einzelnen Fallen auch nach Dekapitieren negative Kriimmungen 
beobachtet hat. lch komme also im Gegensatz zu Gassner 
und Rothert zu dem Schlusse, daB das vorliegende Versuch:-;
material noch nicht ausreicht, urn zu beweisen, daB die Perzep
tionsfahigkeit fiir den Reiz zur echten elektrotropischen Reaktion 
lediglich in der Wurzelspitze lokalisiert ist. Der Begriindung 
dieser SchluBfolgerung habe ich deshalb einen verhaltnismaBig 
so breiten Raum eingeraumt, weil gerade die alleinige Perzeptions
fahigkeit der Wurzelspitze fiir den echten elekt~otropischen Reiz 
einen wesentlichen Unterschied des Elektl'otropismus gegen 
den auch in der Wachstumszone perzipierten Chemotropismus 
bilden wiil'de. 

Wahrend in Leitungs- oder Brunnenwassel' die echte elektro
tropische Kriimmung bei den bisher experimentell untersuchten 
Stromdichten stets negativ ist, hat Schellenberg gefunden, 
daB in Sal z 16sungen verschiedener Konzentration die Rich tn ng 
der Kriimmungsbewegungen abhangig 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 Schadigung durch die Salze nicht auftrat. 
Es zeigte sich, daB in jedem Salze bei niedrigen Konzentrationen 
vornehmlich negative Kl'iimmungen auftreten, bei mittleren 
negative und positive in etwa gleicher Zahl, bei hohen vornehm
lich positive, also iiber ein lndifferenzstadinm hinweg eine deut
liche Umstimmung der Wurzeln mit steigender Salzkonzentration. 
Die Versuche wurden ansgefiihrt, indem stets 6 Volt an die 
oben beschriebene Apparatnr angelegt wurden, die Stromstal'ke 
also, da es sich nm relativ verdiinnte Losungen handelt, hei 
hoheren Konzentrationen entsprechend der groBeren Ionenzahl 
zunahm. Sie sehwankte zwischen 10- 4-10- 7 A. und lag in 
der Regel zwischen 10 - 5-10- 6 A. Die Stromdiehte ist nicht 
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angegeben, jedoch von Rothert nach verschiedenen Anhalts
punkten (Zeichnung des VersuchsgefaBes bei Schellenberg) 
auf 2,5' 10- 6 bis 0,025' 10- 6 Ajcm2 des Gesamtquerschnitts wohl 
annahernd richtig geschatzt. Es sei eine Versuchsreihe fiir Mg.
Nitrat angefiihrt: 

Konz. in % Gr.·Mol. Ablenkung der Wurzeln nach I 
Kathode i Anode 

Indifferent 

0,032 0,00022 9 il 1 
0,315 0,00213 8 1 
0,737 0,00498 4 1 
1,105 0,00745 2 2 
2,210 0,01493 2 

Ferner sei eine Tabelle angefUhrt, die fUr die verschiedenen 
SaIze die Umstimmungskonzentration enthaIt, und zwar in Gramm
moIen Ionen pro 1000 1. 

NH; Sr" Na' K' Mg" Ca" 

J' - 116~ 221 - I 
sot 7,5-12 15-- 30 21- 60 100-150 
el' 6-10 30 18- 321.60--100 50-270 I 
NO j ' 7 40-60 50-100 60-100 60-150 60-210 
HPOt 12-18 - ,120-130 -

Diese Tabelle ist nach S chelle n bergs Versuchen von Rother t 
aufgestellt worden, wahrend Schellenberg infoIge eines FehIers 
bei der Berechnung (Division der ZahI der MoIgewichte des Salzes 
bei der Umstimmungskonzentration durch die ZahI der Ionen, in 
die es zerfallt, statt MultipIikation zur Berechnung der Grammole 
Ionen) eine etwas andere Tabelle und ReihenfoIge der Ionen 
erhieIt. Ich habe an Rotherts Tabelle nur eine kIeine Korrektur 
bei Mg· 012 angebracht, bei der Schellenberg die MoIkonzen
tration aus der verwendeten Grammkonzentration falsch berechnet 
hat. Man ersieht aus der Tabelle, daB Umstimmung bei den ver
schiedenen SaIzen bei ganz verschiedenen Ionenkonzentrationen 
Iiegt, und Schellenberg hat aus seinen.Versuchen mit Recht 
geschlossen, daB nicht die IonenzahI, sondern die chemische Natur 
der Ionen, in denen die eIektrotropisch gereizten Wurzeln sich 
befinden, von maBgebender Bedeutung. fur die eIektrotropische 
Reaktion ist. Ferner glaubte er aus seinen Tabellen herausIesen 
zu konnen, "daB die Umstimmungskonzentration in bestimmten 
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Ionenreihen sich andert, namlich fUr ein und dasselbe Kation an
nahernd in der Anionenreihe 

J <S04 <P04 < 01< 1'\03 

fUr jedes Anion annahernd in der Kationenreihe 

NH4 < Sr < Mg < Na < K. 

Die Berechnung nach Rothert gibt ein etwas anderes Bild. Die 
Reihe der Kationen ist 

NH4 < Sr<Na<K<Mg<Ca, 

die der Anionen fUr die verschiedenen Kationcn nicht einheitlich, 
soweit es sich aus dem luckenhaften Versuchsmaterial ubersehen 
laBt fur Na und K 

J < S04<Cl<N03 <HP04, 

fur NH4 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 Grammaquivalente bei 
der Umstimmung. Dann ergibt sich folgende Tabelle: 

J 
HP04 

S04 
Cl 
NOa 

NH. 

0,00025 
0,00028 
0,00050 
0,00035 

Sr 

0,00048 
0,00085 

Nit 

0,00075 
0,00125 
0,00450 

0,003 
0.0027 
0,0025 

K 

0,0008 
0,00225 
0,00067 
0,004 
0,004 

Ca 

0,0035 

Fur die Kationen ergibt i:lich also die Konzentrationsreihe 

NH4<Sr<Na<Mg< K<Ca, 

fur die Anionen ergeben sich je nach der Natur des Kations ver
schiedene Reihen, im allgemeinen etwa 

HP04 < S04 < N03 < Ol, 

aber fur Mg ist die Sulfatkonzentration groBer als die fur Uhlorid 
und Nitrat. Ich habe diese Berechnung deshalb angestellt, weil 
auch die von Bethe und Toropoff fur die Neutralitatsstorung 
an Diaphragmen aufgestellten Reihen, mit denen wir sie spateI' 
vergleichen wollen, auf Grammaquivalentkonzentrationen be
zogen sind. Fur die richtige Beurteilung des Wertes dieser Reihen 
ist jedoeh in Betracht zu ziehen, daB 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 namlich, daB bei dieser die Leitfahigkeit und 
damit, da bei konstanter Spannung von 6 Volt gearbeitet wurde, 
die Stromstarke und Dichte stark verschieden war. So ist z. B. 
die Umstimmungskonzentration fiir NH4CI 0,02% fiir K 2HP04 

0,7%, dagegen hat eine 0,02 proz. NH4Cl-Losung gleiches Leit
vermogen wie 0,07 proz. K 2HP04 (nach Messungen von Gass ner), 
also wie die lOfach verdiinnte Losung. Wirklich vergleichbar 
sind natiirlich nur Werte der Umstimmungskonzentrationen bei 
gleicher, nicht aber unbekannt verschiedener Stromdichte im 
Wurzelquerschnitt, und wie dann die Ionenreihen 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 Schadigungs
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 ausgefiihrt 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 S c hell en b erg schen Terminologie ich 
vollig iibereinstimme. Schellenberg selbst benutzt als MaB 
der Stromstarke die V oltzahl, die er anlegt; wenn er also von 
gleicher Stromstarke in seinen Versuchen spricht, so heiBt das 
gleiche angelegte Spannung. Ferner bezeichnet er die Kathode 
als Anode und umgekehrt, S. 479: "Die Vorversuche hatten er
geben, daB ... 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, daB Schellenberg mit Wurzel
kriimmung 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 auf£aBt und infolge
dessen glaubt, die von Schellen berg beobachtete Umstimmungs
konzentrationen deuten zu konnen als solche, bei der die echte 
negativ elektrotropische in die Elfvingsche iibergeht. Da bei 
hoheren 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 vergroBert, infolge starkerer Reizwirkung die 
Elfvingsche Krummung auftreten. Die letztere SchluBfolgerung 
ist ganz richtig und auch von Gass ner experimentell erwiesen 
worden, indem er zeigte, daB Lupinus albus bei einer Stromdichte 
von 0,2 M.-A.jcm2 im Gesamtquerschnitt in 0,01 % NH4CI nur 
positive, und zwar of£enbar Elfvingsche Krummungen gibt, 
in 0,1 % NH4CI nur echte negativ galvanotropische Kriim
mungen ausfUhrt. Aber dieses an sich zweifellos theoretisch und 
experimentell richtige Ergebnis kann schon deshalb nicht zur Er
klarung von Schellenbergs Ergebnissen herangezogen werden, 
weil Schellenberg - gerade umgekehrt, wie Gassner an
nimmt, - bei hohen Salzkonzentrationen positive und bei niedri
gen negative Krummungen findet. Der eben angefuhrte Umstim
mungsversuch Gassners ist, wie Rothert hervorhebt, auch des
halb nicht mit den Schellenbergschen Versuchen vergleichbar, 
weil die GroBenordnung der in Schellenbergs Versuchen ver
wendeten Stromdichten viel niedriger lag, namlich statt etwa 
1O- 4Ajcm2 bei etwa 10- 6-10- 8 Ajcm2.Ferner zeigt S chelle n bergs 
Versuch, daB die positive Kriimmung in hohen Salzkonzentrationen 
nach Dekapitierennicht mehr auf tritt, daB wir es mit einer von 
der Elfvingschen Kriimmung durchaus verschiedenen Erschei
nung zu zun haben. Aber auch Rothert glaubt nicht, daB die 
Schellen bergsche Umstimmung eine direkte Folge del' Er
hohung der Salzkonzentration sei, sondern halt sie fUr eine indirekte 
bewirkt durch das bessere Leitvermogen der concentl'ierten Lo
sung. Es sei die positive Schellenbel'gsche Krummung aufzu
fassen als eine bei ganz niedrigen Stromdichten in del' Wurzel 
auftretende echte galvanotropische Erscheinung, so daB 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
dermaBen 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 
heiBen ,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 ausset.zt) mit steigender Stromdichte vor
aussichtlich kontinuierlich zunehmen. Sind aber die schadigenden 
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 
Ausfiihrung notwendige Mechanismus, namlich das Wachstum der 
positiven Wurzelseite, mehr und mehr auBer Aktion gesetzt wird; 
die negativ elektrotropische Kriimmung wird durch die nicht mehr 
zum Elektrotropismus gehorende Elfvingsche Kriimmung all
mahlich iiberfliigelt und schlieBlich ganz durch sie ersetzt. Auch 
diese verstarkt sich jedoch nur bis zu einer gewissen Grenze, sie 
beginnt ihrerseits abzunehmen, wenn mit steigender Schadigung 
der Wurzel durch die gesteigerte Stromdichte auch das Wachs
tum der negativen Wurzelseite zu stark beeintrachtigt wird, und 
mit der vollstandigen Sistierung des Wachstums, die bald yom 
Tode gefolgt zu werden scheint, wird schlieBlich jede Kriim
mungserscheinung unmoglich." Zu der Rothertschen Auf
fassung der Schellenbergschen Umstimmung ist jedoch zu 
bemerken, daB es durchaus nicht, wie Rothert annimmt, gesagt 
ist, daB 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
stromstarke abnimmt, so wachst dafiir durch die hohere Leit
fahigkeit bei der konstanten angelegten Spannung die absolute 
Stromstarke, und wie die Resultante dieser beiden die Stromdichte 
in der Wurzel in entgegengesetzter Richtung beeinflussenden 
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Faktoren ist, ob groBere odeI' kleinere Stromdichte in del' Wurzel 
bei steigender Salzkonzentration auf tritt, das ist ohne weiteres 
aus Schellen bergs Angaben nicht zu entnehmen. Abel' 
angenommen, Rotherts Ansicht von del' geringeren Stromdichte 
in hoheren 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, zunachst nul' hypothetische 
Konstruktion ist, solange nicht experimentell nachgewiesen wird, 
daB die erhOhte Konzentration des Mediums in ihrer Wirkung 
auf den Elektrotropismus tatsachlich durch entsprechende Ver
minderung derStromdichte vollkommen ersetzt werden kann. 
Nun unterliegt es keinem Zweifel, daB man durch geeignete Wahl 
derStromstarken bei hoherer und niedrigerer Salzkonzentration 
es erreichen kann, daB die Stromdichte in del' Wurzel in beiden 
Fallen die gleiche wird. Ob abel' dann del' gleiche physiologische 
Effekt eintritt, wie Rothert erwartet, odeI' ob man nicht auch 
in diesem Falle Umstimmungen mit del' Anderung del' Konzen
tration erhalt, ist zweifelhaft; denn es ist sehr wohl moglich, ja 
sogar wahrscheinlich, daB 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 Konzentrationsanderung an den Membranen durch den 
elektrischen Strom wohl weniger und andel's wirken als in nied
rigel' trotz gleicher Stromdichte. Dafiir sprechen auch die Er
gebnisse del' Betheschen Untersuchungen iiber Konzentrations
ander'Ungen an durchstromten Diaphragmen in SalzlOsungen 
verschiedener Konzentration (cf. Kap. I). 

In allen bisher betrachteten Fallen war del' Elektrotropismus 
Wirkung von stromender Elektrizitat, es existieren jedoch auch 
einige Angaben, nach denen auch statische Elektrizitat elektro
tropisch kriimmend wirken solI. Versuche Piccards nach diesel' 
Richtung hin sind freilich so wenig einwandfrei und eindeutig, 
daB ich auf sie nicht naher einzugehen brauche. Dagegen hat 
bereits mehrere Jahre VOl' Piccard Letellier eine sehr beachtens
werte diesbeziigliche Arbeit veroffentlicht. 

Er steckte die horizontale Achse eines Klinostaten, auf del' 
an einer Korkscheibe in del' Richtung von deren Radien Keim-
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linge von Vicia faba befestigt waren, in eine Glasglocke. Diese 
war durch eine etwa 3 em von den Wurzeln entfernte einge
kittete Zinkscheibe verschlossen. Die Zinkscheibe war aufihrer 
Innenseite mit einem Dberzug 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 Einflussen der atmospharischen Elektrizitat mit blankem 
Kupferdraht umwickelt, die ganze Apparatur verdunkelt. Am 
Boden der Glasglocke befand sich eine Wasserschicht, in die 
wahrend der Rotation die Keimlinge eintauchten. DaB die be
obachteten Krummungen aber keine hydrotropischen waren, 
schlieBt Letellier einmal daraus, daB die Wachstumsrichtung 
beim VerschlieBen der Glasglocke mit einem Pappkarton statt 
der geladenen Zinkplatte ganz unregelmaBig ist, zum zweiten 
daraus, daB die Krummungen verschieden ausfallen, je nachdem, 
ob die Zinkplatte + oder - geladen ist. Es ergab sich namlich, 
daB die Wurzeln der + -Platte gegenuber sich ausgesprochen, 
negativ galvanotropisch verhalten, indem sie sich samtlich in der 
Richtung von der Platte wegkrummen, dagegen sehr schwach 
positiv galvanotropisch gegenuber der -- Platte, da in diesem 
Falle nur selten ein ausgesprochenes allgemeines Wegkrumme& 
von der Platte sich zeigt, haufiger Indifferenz oder pendeIndes 
Hin- und Herkrummen1). 

Es ware sehr eigentumlich, wenn die WurzeIn mit der Umkehr 
der Richtung des Potentialgefalles des elektrischen Feldes ceteris 
paribus eine Umkehr ihres Tropismus zeigen wiirden, da doch bei 
allen Wirkungen der str6menden Elektrizitat beim Umpolen oder 
Sinn der gleiche bleibt. Auffallig ist ferner, daB die Kriimmung 
erst nach 1-2 Tagen merklich wird. Genauere Angaben uber die 
Nitchpriifung der Isolation fehlen, so daB man sich kein sicheres 
Urteil dariiber bilden kann, ob nicht doch durch irgendwelche 
Isolationsfehler ein allmahlicher Elektrizitatsausgleich, 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
gefiUles ist. 
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vanischer Strom zustande kam und die Ergebnisse beeinfluBte. 
Die ganze Frage bedarf also dringend einer exakten Nachpriifung, 
urn so mehr als Steyer allerdings bei Verwendung sehr niedriger 
Spannungen an Sporangientragern von Phycomyces tropistische 
Wirkungen statischer Elektrizitat nicht nachweisen konnte. 

E. Physiologische und physikalisch-chemische Natur des 
Elektrotropismus. 

Wahl' end 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
mung en 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 unpolariRier
barer Elektroden ausblieben. Es solI gar nicht bestritten werden, 
daB in den Versuchen Ewarts und Brunchhorsts, in denen 
Elektroden und Wurzeln sich in demselben GefaB befanden, tat
sachlich Wirkungen von Elektrolyseprodukten an del' Entstehung 
von Kriimmungen mitbeteiligt waren, nul' muB gefordert werden, 
daB bei elektrotropischen Versuchen eine Anordnung gewahlt 
wird, bei del' Ursache del' entstehenden Kriimmungen lediglich 
die Wirkungen des Stromdurchganges durch die Wurzeln sind, 
bei del' also Wirkungen von an den Elektroden entstehendeu 
Elektrolyseprodukten ansgeschaltet werden, sei es durch Ver
wendung unpolarisierbarer Elektroden, sei es durch Wahl einer 
Versuchsanordnung, die die Konvektion odeI' Diffusion derartiger 
Stoffe an die Wurzeln unmoglich macht. DieK ist in Sehcllen
bergs und zahlreichen Versuchen Gassners del' Fall geweseu, 
bei denen die Wurzeln entweder in Gelatine eingebettet waren odeI' 
die als Elektroden dienenden Kohlenplatten in besonderen Ge
faBen standen, die durch Gelatine odeI' feuchtes Filtrierpapier 
mit dem GefaB verbunden waren, das die Wurzel cnthielt. Da 
auch bei diesel' Versuchsanordnung ausgepragte elektrotropische 
Kriimmungen beobachtet wurden, und auch Ewart mit unpolari· 

S t ern. Eiektrophysioiogie der Pflanzen. 7 
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sierbaren Elektroden bei starkeren Stromen Kriimmungen erhielt, 
die er ohne zureichenden Grund auf Diffusion von Elektrolyse
produkten zuriickfiihrt, fehlt der Anschauung, daB der Elektro
tropismus lediglich ein Chemotropismus durch Elektrolysepro
dukte sei, jeder Boden. 

Wie die Brunchhorstsche Erklarung, 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 duBois Re ymonds, nach der ein strom
durchflossener EiweiBzylinder an der negativen Seite eine An
schwellung, an der positiven eine Einschniirung zeigt, die darauf 
zuriickzufiihren ist, daB die positiv gegen die EiweiBgeriist
substanz geladene Imbibitionsfliissigkeit 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 
Turgorerhohung und dadurch positive Kriimmung veranlassen. 
Die negative Kriimmung soll dadurch zustande kommen, daB 
anfanglich Wasser von auBen in die Wurzeln elektroosmotisch 
auf der Anodenseite eingepreBt und dadurch eine voriiber
gehende Kriimmung zur Kathode veranlaBt wird. Die Erklarung 
Rischawis steht in direktem Widerspruch zu den Befunden 
Gassners und anderer Autoren, daB die Elfvingsche Kriim
mung in ihrem unteren Teil durch Wachstumshemmung, in ihrem 
oberen durch Turgescenzverminderung der Zelle auf der Anoden
seite zustande kommt, wobei gerade die Intercellularen dieser 
Seite fl iissigkeitserfiillt werden. Auch das V er hal ten von E If v i n g -
scher und echter elektrotropischer Kriimmung bei Wurzelspitzen
dekapitation bleibt unerklart. Rischawis Theorie ist also zum 
mindesten in der von ihm vorgetragenen Form durchaus abzu
lehnen; sicher ist allerdings, daB in einem gequollenen Diaphragma, 
wie es die Wurzel darstellt, beim Stromdurchgang nicht nur 
Ionenverschiebungen auftreten, sondern daB mit diesen Ionen
verschiebungen auch einseitige elektroosmotische Wasserbe
wegungen verbunden sind. Je besser das Leitvermogen der Dia
phragmenfliissigkeit, urn so mehr treten diese einseitigen Wasser
verschiebungen hinter den Ionenverschiebungen zuriick, jedoch 
ist ein sich gegenseitiges SichausschlieBen von elektroosmotischer 
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und lonenbewegung, wie es Gassner in seiner Kritik Rischawis 
annimmt, nicht vorhanden. 

Gassner betrachtet die elektrotropischen Kriimmungen als 
traumatropische. Unter Traumatropismus der Wurzel versteht 
man eine tropistische Kriimmungsbewegung, die durch einseitige 
Beschadigung des Wurzelvegetationspunktes ausgeli:ist wird. 
Seine Perzeption ist auf die Wurzelspitze beschrankt, die Bewegung 
setzt in der Wachstumsregion einige Stunden nach der Verletzung 
ein, ist von der verletzten Stelle weggerichtet und verlauft als 
Wachstumskriimmung entsprechend einer geotropischen Reaktion. 
Gassner nimmt also an, daB die von mir als "echte elektrotro
pische" bezeichnete und bei niederen Stromdichten beobachtete 
Kriimmung eine traumatropische ist, hervorgerufen durch Be
schadigung der Wurzelspitze durch den Strom auf ihrer dem 
positiven Pol zugewandten Seite. Diese Beschadigung beruht 
nach Gassner auf einer Verarmung des Protoplasmas an Kationen 
an der positiven Wurzelseite. Zur Begriindung dieser Anschauung 
geht Gassner aus von den Darlegungen Ostwalds, nach denen 
es an einer in den Stromkreis eingeschalteten semipermeablen 
Membran nach Art einer Elektrode beim Durchgang des Stromes 
zur Anhaufung von nicht permeierenden lonen kommt und zur 
Entstehung von Potentialdifferenzen. lndem er annimmt, daB 
die als Membran zu betrachtende Wurzel fiir Kat- und Anionen 
in gleicher Weise undurchlassig ist, schlieHt er, daB die elektro
positiven lonen des umgebenden Mediums auf ihrer vVanderung 
zum negativen Pol auf der positiven Wurzelseite zur Abscheidung 
gelangen und hier mit dem Hydroxyl des Wassers Alkali bilden 
werden; die elektronegativen konnen in entsprechender Weise 
auf der entgegengesetzten Seite Saure bilden. AuBer dieser auBeren 
Elektrolyse, der Gass ncr keine wesentJiche Bedeutung zuschreibt, 
nimmt er noch innere Elektrolyse in der Wurzel an, die unter der 
Voraussetzung, daB das Protoplasma der Wurzelspitze als ein
heitliches Protoplasmastiick zu betrachten sei, so verlauft, daB 
die Kationen auf ihrer Wanderung nach dem negativen Pol an 
del' lnnenseite del' Plasmahaut del' negativen Wurzelseite, die 
elektronegativen entsprechend auf del' entgegengesetzten Seite 
zur Ausscheidung gelangen. Durch diese innere Elektrolyse tritt 
also an del' positiven Wurzelseite Verarmung an Kationen ein. 
Dies bewirkt eine Schadigung diesel' Wurzelseite und damit den 

7* 
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negativen Traumatropismus, als den ja Ga s s ner die elektro
tropische Reaktion auffaBt. Geht man zu hoheren Stromstarken 
iiber, so wird die Ausfiihrung der traumatropischen Kriimmung 
erschwert, weil die Schadigung der positiven Wurzelseite bereits 
so stark ist, daB der zur Kriimmung notwendige Wachstums
mechanismus dieser Seite nicht mehr funktioniert, und die Folge 
istdas bei diesen Stromstarken beobachtete Auftreten der Elfvin
schen Kriimmung. Diese Elfvingsche Kriimmung ist zwar 
traumatischer Natur, kann aber, da die Bezeichnung Trauma
tropismus fiir ganz bestimmte oben charakterisierte Reizbe
wegungen vorbehalten ist, nicht als Traumatropismus bezeichnet 
werden. Hinsichtlich ihrer Deutung besteht zwischen Gassner 
und mir mit Ausnahme der oben gemachten Einschrankungen 
keine Differenz. Anders hinsichtlich der negativen Kriim
mungen. Wir wollen einmal ganz davon absehen, daB die physi
kalisch-chemisch nicht einwandfreie Ableitung Gassners durch 
die von Bethe und Toro poff zu ersetzen ware, so bliebe gegen 
seine Auffassung noch folgendes zu sagen: Die auBerliche Dber
einstimmung des Elektrotropismus mit dem Traumatropismus 
ist ebenso fiir den Geotropismus vorhanden und kann keinerlei 
Beweiskraft fiir eine Identifizierung von elektro- und trauma
tropischer Kriimmung haben. Beobachtbare Schadigungen der 
positiven Wurzelseite treten erst ein bei Reizstarken, bei denen 
es sich bereits urn Elfvingsche Kriimmung, nicht mehr urn 
tropistische Erscheinungen handelt. Nur einen einzigen Punkt 
fiihrt Gassner an, aus dem man auch die Schadigung der Wurzel
spitze ersehen solI. Es wurden einige Versuche gemacht, "in denen 
die Wurzelspitze einem starken Strom ausgesetzt und dann die 
ganze Wurzel in Methylenblau gebracht wurde. Es zeigte sich, 
daB auch an der positiven Seite an der Wurzelspitze das Methylen
blau tiefer eingedrungen und starker gespeichert war als auf der 
entgegengesetzten". DaB hier aber gar nicht gezeigt ist, wie sich 
die Wurzelspitze bei schwacheren Strom en verhalt, hat bereits 
Rothert hervorgehoben, und ich habe oben gezeigt, daB selbst 
fiir den Fall, daB auch dann diese Differenz in der Farbung auf
treten wiirde, dies keineswegs einen Beweis fiir die Schadigung 
der Wurzelspitze zu bilden brauchte. Ich komme daher zum 
SchluB, daB fiir die Auffassung der elektrotropischen Reaktion 
als traumatropische keinerlei triftiger Grund vorhanden ist. 
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Dagegen sprechen fUr die spezifisch elektrotropische Natur der 
beschriebenen Wurzelkrummungen zahlreiche Tatsachen. Es 
gibt doch bei etwa denselben Stromdichten elektrotaktische 
und -nastische Erscheinungen, die typische Reizreaktionen dar
stellen mit polarem Charakter, Umstimmungen usw., wie sie keines
wegs traumatischen Reaktionen im allgemeinen eigen sind, und 
die in kurzen Zeitraumen mehrfach wiederholt werden kannen, 
ohne daB Schadigungserscheinungen sich zeigen. Da kann es 
doch keinem Zweifel unterliegen, daB es rich tiger ist, die elektro
tropischen Erscheinungen auch als Tropismen sui generis aufzu
fassen. 

S chelle n berg sieht die Ursache der elektrotropischen 
Reizung in Ausflockungen bzw. Auflockerungen der Plasma
kolloide durch die ein- bzw. austretenden Ionen. Da sowohl bei 
der inneren wie bei der auBeren Elektrolyse die Ionenwanderungen 
auf beiden Flanken del' Wurzel gerade entgegengesetzten Sinn 
haben, so wird im allgemeinen an beiden Seiten der Wurzel die 
Anderung des kolloidalen Zustandes ungleich sein und zur Reizung 
fUhren. Die Umstimmungskonzentration ware dann als diejenige 
Konzentration zu deuten, bei der gerade die auf beiden Flanken 
vor sich gehenden Zustandsanderungen gleich sind odeI' wenigstem; 
nur innerhalb del' Reizschwelle verschieden. Des weiteren sucht 
Schellenberg zu zeigen, daB Chemo- und Galvanotropismus 
identisch seien; da ja in einer Lasung ohne Strom und Konzen
trationsgefalle keine Reizung auf tritt, so werden offenbar beide 
durch Ionenwanderung hervorgerufen. "In dem einen FaIle 
wird aber die Ionenwanderung durch ein KonzentrationsgefaIle, 
in dem anderen durch elektrischen Strom herbeigefiihrt." Gerade 
wei I abel' letzteres del' }'all ist, kann man dem Satze Schellen
bergs nicht zustimmen, "daB Chemotropism us del' Salze und 
Galvanotropismus bei den Wurzeln identische Erscheinungen 
sind". Definiert man freilich "Chemotropismus" als einen durch 
Ionenwanderungen irgendwelcher Art herbeigefuhrten Tropismm;, 
so wird man nicht allein den Elektrotrupismus, sundeI'll aile 
maglichen anderen, vielleicht aile Tropismen als "identische 1<:r
scheinungen" bezeichnen mussen. Solange aber trutz der Aus
lasung durch Ionenbewegungen verschiedene Tropismen noch 
spezifische Verschiedenheiten zeigen, ist eine Identifizierung un
angebracht. Die spezifiRchc Eigenheit ist aber dem Elektro-
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tropismus gegenuber dem Chemotropismus im engeren Sinne 
nicht abzusprechen. Selbst wenn man davon absieht, daB der 
Chemotropismus auch nach Dekapitieren der Wurzelspitze er
halten bleibt, was beim Elektrotropismus gar nicht oder nur in 
sehr geringem AusmaBe der Fall ist, selbst wenn man von der 
Schwierigkeit absieht, daB man in den chemotropischen Wir
kungen von Nichtelektrolyten indirekte Wirkungen von durch 
sie hervorgerufenen Ionenwanderungen sehen muBte, so bleibt doch 
vor aHem die Tatsache, daB die Ionenwanderung im elektrischen 
Potentialgefalle fUr Kat- und Anionen entgegengesetzte Richtung, 
im Konzentrationsgefalle gleiche Richtung hat, ein fUr die 
ersten Prozesse der elektro- und chemotropischen Krummung 
grundlegend verschiedener Umstand. Gerade die entgegengesetzt 
gerichtete Wanderung von Ionen bedingt elektrolytische und in 
membranosen Gebilden spezifisch capillarelektrische Erschei
nungen, und gibt damit der Reizwirkung des elektrischen Stromes 
auf lebende Gewebe ein spezifisches Geprage. 

Mit der Erwahnung der capillarelektrischen Erscheinungen 
komme ich zu den Untersuchungen von Bethe und Toropoffuber 
elektrolytische Vorgange an Diaphragmen. Das Ergebnis dieser 
Untersuchungen ist im Kap. I eingehend dargelegt, und es ist 
jetzt unsere Aufgabe zu sehen, welche Beziehungen sich aus den 
dabei gewonnenen physikalisch-chemischen Erkenntnissen zur 
Erkenntnis der elektrotropischen Erscheinungen ergeben. Da 
nach den Ergebnissen Bethes Konzentrationsanderungen und 
Neutralitatsstorungen bei Durchstromung von Diaphragmen 
in Elektrolyten stets auftreten und auftreten mussen, sobald 
innerhalb des Diaphragmas die Beweglichkeit fUr Anionen oder 
Kationen, sei es durch Absorption, chemische Bindung oder aus 
sonst welchen Grunden gemindert ist, so mussen wir annehmen, 
daB auch beim Durchstromen Iebender Gewebe in Elektrolyten 
derartige Konzentrations- und Neutralitatsstorungen an den 
GrenzfIachen auftreten. Bethe selbst hat den SchluB gezogen, 
daB vornehmlich Anderungen der [H+J, die bei der elektrischen 
Durchstromung an der Membrangrenze auftreten, fUr das Auf
treten der Erregung durch den elektrischen Reiz verantwortlich 
zu machen sind. Wir mussen also auf Grund der Betheschen 
Modellversuche und physikalisch - chemischen Betrachtungen 
annehmen, daB auch an der durchstromten Wurzel Konzentra-
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tionsanderungen von Ionen speziell von H+ auftreten, also an 
den gegeniiberliegenden Seiten der Wurzel Saure- bzw. Alkali
bildung. Ob auch innerhalb der Wurzelzellen an deren Mem
branen nach Art der von Bethe beschriebenen Erscheinungen 
an den Zellen von Tradescantia polar Saure und Alkali auf tritt, 
ist nicht ohne wei teres zu sagen, zum mindesten nicht fUr die 
speziell reizempfangliche Wurzelspitze. Da deren Zellen kaum 
vakuolisiert sind und durch zahlreiche Protoplasmaverbin
dungen kommunizieren, so verhalt sie sich vielleicht wie ein ein
heitliches Diaphragma, z. B. ein Gelatinestiick, bei dem die Saure
bzw. Alkalibildung nur an den Membrangrenzen, nicht auch 
wiederholt im Inneren auftritt. Eine derartige Saure- bzw. Alkali
bildung an der durchstromten Wurzel ist ja auch, wenn auch auf 
nicht einwandfreier physikalisch-chemischer Grundlage, von Gass
ner und Schellenberg angenommen worden. Mit der innerhalb 
gewisser Grenzen vorhandenen Gultigkeit des Reizmengenge
setzes stimmt uberein, daB nach Bethe die Kurve der Storungs
zeit, d. h. die Zeit, die zur Hervorbringung einer Neutralitats
storung von bestimmter GroBe notwendig ist, bezogen auf die 
Spannung ahnlich wie eine gleichseitige Hyperbel verlauft. Die 
Abhangigkeit der elektrotropischen Reaktion von der che
mischen Natur der Ionen in dem Medium, wie sie Schellenberg 
gefunden hat, findet ihre Parallele in einer an toten Diaphragmen 
gefundenen Abhangigkeit der StOrungszeit von der chemischen 
Natur des Elektrolyten, in dem die Membran durchstromt wird. 
Die von Bethe und Toro poff gefundenen Reihen fUr die Forde
rung der Neutralitatsstorung lauten 

fiir Anionen: Citrat> P04 > 804 > J> Br> Cl> NOa> 

fur Kationen: NH4 > Li> K> Cs> Na > Mg> Ba> Ca> La> CoNHa> 

die fUr Schelle n bergs Versuche analoge Reihe fur die Schwellen
konzentration der elektrotropischen Krummung 

fUr die Anionen: 

fUr die Kationen: 

CI> NOa > S04> HP04 > J 

Ca> K> Mg> Na> Sr> NH4 • 

Beide Reihen zeigen zwar keine vollige Ubereinstimmung, 
immerhin ist folgendes recht bemerkenswert. In der Anionen
reihe bei Bethe wirken P04", und S04" starker als 01' und NO'3' 
fordern also die mehrwertigen Ionen die Neutralitatsstorung 
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starker als die einwertigen. Infolgedessen ware zu erwarten, daB 
diese Ionen ceteris paribus zur Umstimmung in geringerer Aqui
valentkonzentration geniigen miiBten, und das ist fUr NH4, Na 
und K bei Schellenberg der Fall, wahrend Magnesium etwas 
aus der Reihe fallt. Ebenso stehen, ganz wie es zu erwarten ware, 
bei der Betheschen Reihe und der Reihe nach Schellenbergs 
Versuchen Ca und NH4 an den entgegengesetzten Enden der 
Reihe, d. h. das am meisten die Neutralitatsstorung fordernde 
Ion bewirkt bereits in der geringsten Konzentration die Um
stimmung, hat also die starkste physiologische Wirkung. K, Na, 
Mg stehen in beiden Reihen in der Mitte. Nun sind zwar beide 
Reihen aufgestellt fiir gleiche Grammaquivalentkonzentrationen 
nach Versuchen mit konstanter Spannung, aber die konstante 
Spannung bedingte infolge des verschiedenen Leitvermogens 
verschiedene, und zwar oft sehr verschiedene Stromdichte in den 
einzelnen Versuchen. Hierin liegt eine Fehlerquelle und Schwierig
keit beim Vergleich beider Reihen, zumal bei Bethe der ganze 
Stromquerschnitt durch das Diaphragma iiberspannt war, wahrend 
bei Schellenberg ein je nach der Stromstarke wechselnder 
Bruchteil der gesamten Stromstarke durch die Wurzeln ging. 
Urn genau vergleichbares Material zu erhalten, miiBte man die 
Ionenreihen vergleichen, die sich bei konstanter und gleicher 
Stromdichte in leblosen und lebenden Diaphragmen fiir die Forde
rung der Storungszeit und die elektrotropische Reizwirkung 
ergeben. Die bei zunehmender Konzentration und konstanter 
Spannung auftretende Umstimmung der Wurzel hat keine Ana
logie in den an Diaphragmen beobachteten Erscheinungen. Eine 
solche ware es, wenn auch hier bei Zunahme der Konzentration 
und konstanter Spannung iiber einen Indifferenzpunkt hinweg 
ein Umschlag der Saure- bzw. Alkalibildung von der einen zur 
anderen Seite auftreten wiirde; das ist aber in neutraler Losung 
nicht der Fall. Man beobachtet lediglich, daB mit zunehmender 
Konzentration der Elektrolyte die Storungszeiten abnehmen, 
wahrend die Elektrizitatsmengen, die zur Hervorrufung der 
Storungen notwendig sind, zunehmen. Erscheinungen, die den 
beobachteten Umstimmungen des Elektrotropismus auBerlich 
entsprechen, beobachtet man vielmehr nur, wenn man die [H+] 
der Ausgangs16sung andert. In diesem FaIle wird mit der Ande
rung der [H+] nicht nur die GroBe, sondern bei den meisten Mem-
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branarten auch die Richtung der Konzentrationsanderung und 
des sie begleitenden einseitigen Wassertransportes geandert_ 
Ob sich fUr analoge Versuche mit lebenden Geweben, soweit sic 
durchfUhrbar waren, entsprechende Ergebnisse finden, miiBte 
erst noch untersucht werden_ Vorlaufig ist ja noch nicht einmal 
die hypothetisch bereits so oft angenommene [H + ]-.Anderung bei 
der Durchstromung an lebenden Geweben nachgewiesen worden 
(mit Ausnahme des einen nicht leicht reproduzierbaren Falles 
bei Tradescantia, wo keine Reizbewegungen eintreten)_ Die wich
tigste Aufgabe ist also zunachst, diese Neutralitatsstorung an 
den durchstromten Wurzeln nachzuweisen, sci es mit der Indi
catormethode, sci es mit einer anderen, falls diese nicht empfind
lich genug sein solIte_ Gelingt dies, so ware der zweite Schritt, 
zu sehen, ob der Umstimmung von positiven in negativen Elek
trotropismus iiber ein Indifferenzstadium cine Richtungsande
rung der Neutralitatsstorung entspricht, derart, daB die friiher 
saure Wurzelflanke bei der Umstimmung zur alkalischen wird 
und ob am Indifferenzstadium auch die Neutralit~itsstorung ver
schwindet_ Da ja die lebenden Gewebe ganz anderer Natur Hind 
als die von Bethe und Toropoff untersuchten toten und die 
Art der Neutralitatsstorung nach diesen Autoren aueh von dem 
Diaphragma abhangig ist, so ist aus dem Umstande, daB die vor
liegenden Versuche einen weitgehenden Parallelismus der Um
stimmungserscheinungen nicht zeigen, durchaus noch nicht zu 
schlieBen, daB ein solcher sich nicht zeigen wird_ Ware dies 
der ]'all, so ware dies eine sehr starke, ich mochte sagen be
weisende Stiitze fUr die Bethesche Auffassung von der Be
deutung der [H+]-.Anderung fiir die Erregung_ Wenn aber 
die Versuche zeigen, daB einer galvanotropischen Umstimmung 
keineswegs eine Richtungsanderung der [H+]-.Anderung ent
spricht, so ware dies ein Ergebnis, dureh das sieh die Um
stimmungen an elektrotropiseh gereizten Wurzeln in Parallele 
setzen wiirden zu den Umstimmungen von Paramaeien in 
hohen Salzkonzentrationen_ Bei diesen wird ja durch die hohe 
Salzkonzentration eine Umstellung des Wimpernapparates be
wirkt, und die Riehtungsanderung der Elektrotaxis in den 
hohen Salzlosungen ist lediglich eine indirekte dureh die Ein
wirkung der Salzkonzentration auf den Wimperapparat be
dingk 
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VI. Elektronastie. 
A. Begriffsbestimmung. 

Diejenigen Reizbewegungen, deren Richtung durch die Rich
tung des Reizmittels bestimmt wird, bezeichnet man je nach dem, 
ob man es mit freien Ortsbewegungen oder mit Krummungs
bewegungen zu tun hat, als Taxien oder Tropismen. Unter der 
Bezeichnung Nastie dagegen faBt man diejenigen Bewegungen 
zusammen, deren Richtung von der Richtung des Reizmittels 
unabhangig ist und durch die physiologische Beschaffenheit 
des reagierenden Organs bedingt wird. Elektronastische Er
scheinungen sind also solche, bei denen eine Reaktion durch den 
elektrischen Reiz ausge16st wird, deren Richtung von der Richtung 
des Reizes unabhangig ist und durch die Natur des reagierenden 
Organs bestimmt wird. Der begriffIich scharfen Trennung zwischen 
Tropismus und Nastie entspricht aber nicht eine ebenso scharfe 
Trennung von Tropismen und Nastien in der Natur. Da ja letzten 
Endes jede Reaktion von 2 Faktoren bestimmt wird, von der Natur 
des Reizes und der des reagierenden Organismus, so ist es ohne 
weiteres klar, daB diejenigen FaIle, auf die die Definition des 
Tropismus und der Nastie streng paBt, nur theoretische Grenz
falle sind. Der Tropismus im strengsten Sinne ist der GrenzfaIl, 
bei dem der Faktor "Natur des Organismus" gegen Null kon
vergiert, die Nastie im strengsten Sinne ist der GrenzfaIl, bei dem 
der Faktor "Richtung des Reizes" gegen Null konvergiert. In 
Wirklichkeit kommen aber in der Natur kaum diejenigen FaIle 
vor, in denen nur die Reizrichtung oder nur die Natur des Or
ganismus fur die Reaktionsrichtung ausschlaggebend ist. Viel
mehr kommen aIle mogIichen Kombinationen vor, FaIle, bei 
denen jeder der zwei bestimmenden Faktoren eine zwischen Null 
und Unendlich Iiegende Bedeutung fiir die Reaktionsrichtung 
hat. Zu diesen Fallen gehoren auch die elektronastischen Er
scheinungen. 

B. Beobachtungsmethoden. 
AlIgemeines uber die Beobachtungsmethoden laBt sich wenig 

sagen. Die Elektroden werden in die Nahe oder an die reagieren
den Organe angelegt, und es wird mit den verschiedenen Formen 
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des elektrischen Stromes gereizt. Die speziellen VorsichtsmaB
regeln, die zur Erzielung einwandfreier Ergebnisse notwendig sind, 
sind so eng mit dem speziellen Bau der zu untersuchenden 
Pflanzen verkniipft, daB sie nur im Zusammenhang mit der Be
sprechung der Beobachtungsergebnisse auseinandergesetzt werden 
konnen. 

t. Beobachtungsergebnisse. 

Elektronastische Bewegungen konnen wie aIle nastischen 
Bewegungen erfolgen durch verschiedene Wachstumsgeschwindig
keit verschiedener Zonen oder durch verschiedene Turgescenz
anderungen verschiedener Zonen. Dber Elektronastien mit Wachs
tumsmechanismus liegt Beobachtungsmaterial meines Wissens 
nicht vor. Wir konnen uns also auf diejenigen Elektro
nastien beschranken, die durch Turgescenzanderungen zustande 
kommen. Bei diesen spielen Bewegungen durch Turgescenz
abnahme (Kontraktionen) eine groBere Rolle als solche durch 
Turgescenzzunahme (Expansionen). Zu derartigen Elektro
nastien sind aIle turgescent en Organe befahigt, besonders aber 
diejenigen, die auch auf andere Reize hin deutliche Turgorschwan
kung en crfahren und dazu dur~h ihre anatomische Struktur 
pradestiniert sind (contractile Staubfaden und Pflanzengelenke). 
Wir wollen mit der Besprechung der Ergebnisse an letzteren be
ginnen, da sie die augenfalligeren und besser untersuehten sind. 

1. Elektronastische Erscheinungcn an Geweben, die mit einem 
speziellen Mechanismus zur Ausfiihrung von Turgorvariations

bewcgungen ausgeriistet sind. 

Zu diesen Geweben gehoren in erster Linie die Gelenke. Sie 
finden sich in zahlreiehen Pflanzenfamilien, sei es an der Basis 
von Blattern, sei es am Dbergang von einer Blattspreite zum 
Blattstiel, sei es an anderen Stellen. Sie sind funktionell dadurch 
charakterisiert, daB sie den Drehpunkt und Bewegungsmecha
nismus des mit ihnen versehenen Organes bilden, morphologiseh 
durch eine knotige Schwellung des Gewebes und anatomisch durch 
ihren Aufbau aus turgescenten diinnwandigen Zellen mit dehn
baren Zellwanden. Eine scharfe Abgrenzung gegen ahnlich ge
baute Gewebekomplexe ist natiirlich nicht moglich. Von Gelenk-
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pflanzen sind auf ihre elektronastischen Erscheinungen hin am 
besten untersucht die Mimose und Biophytum. 

Der Blattstiel der Mimosa pudica ist durch ein Blattgelenk 
mit der SproBachse verbunden. An seiner Spitze tragt er 4 Fiedern 

JJ 

Abb. 14. Nach P f e ff e r, Pflanzenphysiologie. 

(Abb. 14). Zwischen je zwei von ihnen befindet sich ein Fieder
gelenk. Jede Fieder tragt rechts und links eine Reihe von Fieder
blattchen, die mit den Blattchengelenken ansitzen. Wird 
ein solches Mimosenblatt stark gereizt, so klappen die Fieder
blattchen nach oben und vorn zusammen, die 4 Fiedern legen sich 
durch eine Kontraktion der Fiedergelenke aneinander, und das 
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ganze Blatt sinkt nach unten, indem die Unterseite des Blatt
gelenkes sich kontrahiert. Dabei ist die Art des Reizes gleich
giiltig. Dieselbe Bewegung tritt ein bei mechanischer, chemischer 
oder elektrischer Reizung, und fUr das Gesamtbild der Reaktion 
spielt es naturlich erst recht keine Rolle, ob die elektrische Reizung 
durch Kondensatorentladung, Induktionsschlag oder Gleichstrom 
bewirkt wird. Wir wollen nun die elektronastische Reaktion der 
Gelenke genauer betrachten. Wir stutzen uns dabei auf altere 
Angaben, vor all em aber auf die Untersuchungen Boses. 

Die Latenzzeit betragt fur Mimosa etwa 0,1 Selmnde, fUr Bio
phytum 0,4 Sekunden, fUr N eptunia oleracea 0,6 Sekunden. Steig en 
del' Temperatur verkurzt die Latenzzeit. Niedrige Erregbarkeit, 
wie sie z. B. im Winter odeI' infolge von Ermudung herrscht, 
verlangert sie. Wenn bei Mimosa ein Zeitraum von etwa 25 Mi
nuten zwischen 2 Reizungen liegt - im Sommer -, so bleibt ihre 
Latenzzeit konstant, wird in kurzeren Zwischenraumen gereizt, 
z. B. solchen von 15 Minuten, so tritt Verlangerung der Latenzzeit 
auf als Zeichen der noch nicht volligen Wiederherstellung der 
ursprunglichen Reizbarkeit nach 15 iVlinuten. In einem gewissen 
Intervall der Reizstarke nimmt die Latenzzeit mit zunehmender 
Reizintensitat ab, bei weiterer Steigerung jedoch zu. Wenn die 
Pflanze in optimalen Verhaltnissen sich befindet, sind aber die 
Differenzen in den Latenzzeiten bei schwacher und starker Reizung 
sehr klein. 

Fur die Reaktionsdauer von Mimosa gibt Bert 4-7, Brunn 
30 Sekunden an, wahrend Bose unter normalen Verhaltnissen 
nul' 2-3 Sekunden findet, eine Angabe, die ich durchaus be
statigen kann. Bei starkeren Reizen ist die Geschwindigkeit und 
Amplitude der Bewegung groBer als bei schwachen, die Elektro
nastie der Mimosa also, wie bereits von fruheren Autoren her be
kannt, keine "Alles odeI' Nichts"-Reaktion. 1m Winter, bei herab
gesetzter Erregbarkeit, ist auch die Amplitude del' Fallbewegung 
verkleinert. 1st die Pflanze sehr reizbar, so ist del' Unterschied 
zwischen del' Amplitude an del' Reizschwelle und del' maximal er
reichbal'en Amplitude nul' sehr gering, ist sie wenig reizbal', so 
kann der Unterschied betrachtlich werden. Die Reaktionsgc
schwindigkeit, also die Geschwindigkeit del' Senkbewegung des 
Blattes, sinkt mit Ermudung, also nach vorheriger Reizung, und 
steigt mit der Temperatur. Z. B. erhielt Bose bei 2 Blattern in 
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frischem Zustande 50 bzw. 90 mm/sec Reaktionsgeschwindigkeit, 
in ermiidetem 8 bzw. 20 mm/sec. Ferner ergab ein Versuch bei 
22 0 C 10 mm/sec, bei 25 0 C 105 mm/sec, bei 31 0 C 115 mm/sec 
Reaktionsgeschwindigkeit. Die Geschwindigkeit der Erholungs
reaktion, durch die das Mimosenblatt nach der elektrischen Re
aktion in etwa 10-15 Minuten wieder in den Ausgangszustand 
zuriickkehrt, betragt durchschnittlich 0,045 mm/sec, am Anfang 
der Erholungsreaktion ist die Geschwindigkeit am groBten, etwa 
0,9 mm/sec. Starkere Reize verursa~hen eine langere Erholungs
dauer als schwachere. In der folgenden Tabelle nach Bose sind 
fiir einige Gelenkpflanzen Reaktions- (Rd) und Erholungsdauer 
(Ed) nebeneinandergestellt. 

Riophytum sensitivum 
Mimosa pudica . . . . 
Neptunia oleracea 

Rd 
1 Sek. 

3 " 
180 " 

Ed 
3 Min. 

16 
60 

Reizsummation unterschwelliger Reize findet leicht statt. 
Die Einzelreize miissen aber eine gewisse Mindestintensitat haben, 
und der Abstand zweier aufeinanderfolgender Reize darf etwa 6 Se
kunden nicht iiberschreiten. Je hoher die Intensitat der Einzel
reize, desto geringer kann ihre Zahl und desto groBer ihr zeitlicher 
Abstand sein. Innerhalb gewisser Grenzen gilt fUr derartig sum
mierte Reize das Reizmengengesetz. Unterschwellige elektrische 
und mechanische Reize summieren sich. Bei den elektronastischen 
Blattern von Dionaea darf das Intervall zwischen zwei unter
schwelligen Reizen bis 3 Minuten betragen. Eine Reizsummation 
kommt auch bei iiberschwelligen Reizen vor. Folgt einem schwa
chen Reiz, der eine submaximale Reaktion ausli:iste, einer oder 
mehrere gleiche in geringem Intervall, so kommt es zur Ver
starkung der Reaktion evtl. bis zur Maximalreaktion. War aber 
die durch einen Reiz ausgeli:iste Reaktion maximal, so bleibt 
nunmehr ein kurz darauf oder bis etwa 2 Minuten darauf folgender 
wirkungslos ("Refraktarstadium" der Tierphysiologen). Dies 
ist auch bei den elektronastischen Reaktionen der Staubblatter 
von Berberis der Fall. 

Uber die GroBe der zur Schwellenreizung erforderlichen Elek
trizitatsmenge liegen leider nahere Angaben nicht vor. Es ware 
sehr interessant, diese fUr verschiedene Pflanzen mit den fiir 
elektrotaktische und -tropistische Reaktionen erforderlichen Elek-
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trizitatsmengen zu vergleichen sowie mit den fiir die Erregung 
tierischer Gewebe notigen. Ebenso miiBte man, urn einen ge
nauen Einblick in die Abhangigkeit der Erregbarkeit von auBeren 
und inneren Faktoren zu erhalten, die GroBe der Schwellenreiz
menge beim Wechsel von Innen- und AuBenbedingungen bestim
men. Auch derartige Untersuchungen sind mir nicht bekannt ge
worden. Dagegen hat Bose aus der GroBe der Reaktion auf be
stimmten Reiz (Induktionsschlag) Einblicke in die wechselnden 
Erregbarkeitsverhaltnisse zu erhalten versucht. Er findet bei 
Verdunklung Riickgang der Erregbarkeit, der bereits beim Vor
beiziehen eines Wolkenschattens merkbar wird. Auch beim Dber
gang yom Dunklen zum Hellen findet eine voriibergehende Ver
ringerung der Reaktion statt, die bei fortgesetzter Beleuchtung 
in Zunahme umschlagt. Bei 19° C liegt das Temperaturminimum, 
bei 22° C erzielte der gleiche Reiz Ausschlage von 2,5 mm, der bei 
27 ° C solche von 22 mm verursachte. Die hochste Erregbarkeit 
findet Bose in der Zeit von 1 Uhr mittags bis gegen Abend, 
dann findet Abnahme statt bis gegen Morgen und dann wieder 
Zunahme. In del' Anderung del' Erregbarkeit besteht eine in
teressante Ahnlichkeit mit den Verhaltnissen der Nervenerreg
barkeit am Nervmuskelpraparat. Gotch und Macdonald haben 
namlich gezeigt, daB bei indirekter, d. h. yom Nerven ausgehender 
Muskelreizung die Erregbarkeit des Nerven durch Temperatur
erniedrigung erhoht wird fiir konstanten Strom, erniedl'igt £tir 
Induktionsschlage. Dasselbe Verhalten zeigen nach Bose auch 
Mimosen. Die wichtigsten Parallelerscheinungen in der elek
trischen Reaktion von Tier und Pflanze zeigen sich aber beim 
Vergleich der polaren Reaktionen. Zu ihl'em Verstandnis miissen 
wir einige Bemerkungen vorausschicken. 

Wir miissen unterscheiden zwischen direkter und indirekter 
Reizung. Direkte Reizung ist eine solche, bei der das reagierende 
Gelenk selbst im Stromkreis liegt, wenn also z. B. die eine Elektrode 
am Blattstiel einer Mimose, die andere an der SproBachse an
gelegt ist. Indirekte Reizung findet statt, wenn das reagierende 
Gelenk nicht zwischen den beiden Elektroden im Stromkreise 
liegt, sondern nur in der Nahe, wenn also z. B. die beiden Elek
troden am Blattstiel anliegen. DaB bei der direkten Reizung 
wirklich durch die Durchstl'omung das Gelenk direkt gcreizt wird 
und die Reaktion veranlaBt, und nicht ein von dcn Elektroden 
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aus dem Gelenk zugeleiteter Reiz, zeigten mir Versuehe iiber die 
Lange der Latenzzeit. Diese ergaben, daB bei direkter Reizung die 
Latenzzeit ebenso kurz ist, wenn die Elektroden unmittelbar an 
das Gelenk angelegt werden, als wenn sie in graB em Abstand, z. B. 
20 em, von ihm entfernt liegen. Wenn der die Reaktion auslOsende 
Reiz bei dieser Versuchsanordnung von der Elektrodengegend 
aus zugeleitet wiirde, so miiBte eine merkliche, der Reizleitungs
geschwindigkeit entsprechende Verlangerung der Latenzzeit auf
treten. Die Frage, ob nicht bei direkter Reizung stets auch noch 
auBerdem ein indirekter Reiz das Gelenk trifft, bleibt natiirlich 
offen. Bei jeder elektrischen Reizung ko~nen wir den elektrischen 
Strom nach zwei entgegengesetzten Richtungen wirken lassen, 

m 
Abb. 15. "ach Be r n s t e in, Elektl'obiologie. 

denn wir konnen stets, was bei der ersten Reizung + -Pol war, 
bei der zweiten zum -- Pol machen und umgekehrt. Die tierisehe 
Physiologie unterscheidet diese Richtungen als auf- und ab
steigenden Strom. Diese Unterscheidung kniipft an an die Unter
suchung des Nervmuskelpraparats (Abb. 15), das aus einem 
Muskel und den zu ihm fiihrenden Nerven besteht. Legen wir 
2 Elektroden an den N erven und reizen, so zuckt der Muskel. 
Wir reizen mit aufsteigendem Strom, wenn der positive Pol dem 
Muskel naher liegt, also der positive Strom in dem Nerven vom 
Muskel weg flieBt, wir reizen mit absteigendem Strom, wenn der 
negative Pol dem Muskel naher liegt, der positive Strom also in 
der Richtung nach dem Muskel hin fieBt. Sucht man ein Mimosen
blatt dem Nervmuskelpraparat zu parallelisieren, so muB man 
das Gelenk als das Zuckende dem Muskel, den Blattstiel, denFieder
blattstiel, die SproBachse usw. bzw. deren GefaBbiindel als das 
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Reizleitende dem N erven gegeniiberstellen. Dementsprechend ware 
bei indirekter Reizung des Blattgelenkes der Strom aufsteigend, 
wenn er vom Gelenk wegflieBt, der + -Pol also an 
der dem Gelenk naheren Elektrode liegt. Er ware 
absteigend, wenn er auf das Gelenk zuflieBt, der 
+ -Pol also an der vom Gelenk entfernteren Elek
trode der SproBachse anliegt. Allerdings ist fiir die 
Verhaltnisse an Pflanzen diese Kenntnis der Reiz. 
richtung im Hinblick auf ihre Beziehung zum Ge
lenk noch nieht ganz ausreichend. Denn wir miissen 
noch beriieksiehtigen, daB die Gelenke dorsiventrale 
Gebilde sind, und daB es demnach nicht gleich
giiltig sein kann, ob der Strom von der Unterseite 
oder der Oberseite des Gelenkes aus gerichtet ist. 
So ist in Abb.16 bei a und b der Strom aufsteigend, 
aber bei a von der Oberseite, bei b von der Unter
seite aus. Bei der Anordnung Abb. 17, die ein Bio
phytumblatt charakterisiert, spielt dagegen die 
Dorsiventralitat des Gelenkes bei einem etwaigen 
Reizwirkungsuntersehied von a und b keine Rolle. 
Die Symmetrieebene von dessen Blattchengelen
ken liegt namlieh senkrecht zu der Ebene, in der 
der Blattstiel vom Strom durehflossen wird. 
Dessen Reiz wirkt also symmetriseh, wenn er von 
rechts oder von links her das Gelenk erreieht. 
Dennoch werden wir auch bei der Anordnung 
Abb. 17 nieht bei a und b ohne weiteres gleiche 
Reizwirkung erwarten durfen, denn naeh anderen 
reizphysiologisehen Erfahrungen kann auBer der 
Lage der Pole zum Gelenk fiir die Reizwirkung 
aueh noeh ihre Lage zur Riehtung des Aufbaues 
der ganzen Pflanze eine Rolle spielen. In a ist 
der Strom namlieh akropetal von der Wurzel zur 
Spitze, in b basipetal von der Spitze zur Wurzel 
geriehtet. Man muB also folgende MogIiehkeiten 
wenigstens prinzipiell unterseheiden: 

} 
+ 

} 

Abb.16. 

Abb.17. 

1. indirekte Reizung: a) akropetal aufsteigend, akropetal ab
steigend; b) basipetal aufsteigend, basipetal absteigend; 

2. direkte Reizung: a) akropetal, b) basipetal. 
S t er ll, Elektrophysiologie der Pflanzen. 8 
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Bei direkter Reizung fallen die Moglichkeiten auf- und absteigend 
fort. Dagegen ist sowohl bei direkter wie indirekter Reizung 
ferner noch zu unterscheiden zwischen Reizung nach Tiefe, Lange 
und Breite, also von oben nach unten, von vorn nach hinten, von 
rechts nach links und umgekehrt. Doch sind Versuche, die so 
eingehend aIle moglichen Variationen der Anordnung beriick
sichtigen, noch nicht ausgefUhrt. 

Uber die polaren Reaktionen von Mimosa liegen drei groBere 
Untersuchungsreihen vor von Ritter, Bose und mir. Die altesten 
Versuche riihren von Ritter her (1809). Ritter experimentierte 
mit nur 3 Exemplaren von Mimosa pudica, die er mittels Ent
ladungen von Leidener Flaschen oder des Gleichstromes einer 

x , 

a b 

Abb.18. 

Elektrisiermaschine reizte. Aber er hat an diesen 3 Mimosen 
und mit seinen geringen experimentellen RiIfsmitteln bereits die 
meisten wesentlichen Erscheinungen, die iiberhaupt bisher bei 
der Elektronastie beobachtet sind, festgestellt, wenn auch oft 
gar nicht, oft falsch gedeutet, und wenn auch vieles in seiner Arbeit 
unklar und widerspruchsvoll ist. Am eindeutigsten sind Ritters 
Versuche mit indirekter Reizung. Die beistehenden Schemata 
(Abb. 18) zeigen die Anordnung fUr Reizung der BIattgelenke 
(a), der Fiedergelenke (b), BIattchengelenke (e). Es ergibt sich 
nun fUr die Reizung aller 3 Gelenke folgendes: Bei jungen Blattern 
ist die Reizwirkung starker, wenn der + -Pol nach dem Gelenk zu 
liegt - wie z .. B. in dem Schema b -, der Reizstrom also akropetal 
ist. Bei BIattern mittleren Alters - das Alter ist nach der Rohe 
am Stamm und dem Aussehen beurteilt - ist die Wirkung beider 
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Pole gleich, bei iiJteren liegt sie umgekehrt wie bei jungen, ist 
also starker, wennder --Poldem Gelenkenaher liegt alsder + -Pol. 
Allerdings fehlen fur die Umstimmung mit dem Alter die Ver
suche fUr Fieder- und Blattchengelenke. AIle Versuche sind mit 
Reizmengen ausgefuhrt, die etwa an der Schwelle liegen. Es 
ergibt sich demnach eine polare Wirkung des Stromes, die je nach 
den inneren Bedingungen bei sonst gleichen Versuchsbedingungen 
einen verschiedenen Sinn hat und auch in Indifferenz ubergehen 
kann. 

Viel weniger klar sind Ritters Ergebnisse bei direkter 
Reizung. Es werden hierbei die Blatt-, Fieder- und Blattchen
gelenke in den Kreis genommen, indem die Elektroden an 
2 Blattstiele bzw. Fiederspitzen bzw. die Rander zweier 
gegenuberstehender Blattchen angelegt werden. In allen 3 Fal
len reagiert das Gelenk am + -Pol, warend das am - - Pol 
gar nicht oder erst spater reagiert. Dieses sich gleichblei
bende Resultat erhalt Ritter bei direkter Reizung in allen AI
tersstadien im Gegensatz zu den Umstimmungen mit dem 
Alter, die er bei indirekter Reizung erhalten hat. Er schlieBt 
daraus, daB die Gelenke als solche eine stets gleichblei
bende Polaritat besitzen, dagegen das Gelenklose, der Blatt
stiel, Fiederblattstiel oder das Blattchen, denen ja bei extra
polarer Reizung die Elektroden anlagen, eine wechselnde Po
laritat aufweisen. Aber dem gegenuber stehen nun eine Reihe 
von Versuchen, bei denen ebenfalls die Blatt- und Blattchen
gelenke intrapolar liegen und doch Umstimmung mit dem 
Alter auftritt. So stellte er 2 Mimosentopfe voneinander und 
dem Erdboden isoliert auf Glasplatten derart hin, daB sich 
nur die Spitzen je einer Fieder eines Blattes beider Mimosen 
beruhrten. Durch den Boden jedes Topfes wurde ein Draht 
gesteckt und durch die Drahte eine Leidener Flasche entladen. 
Es schlossen sich stets die Blattchen an der Fieder des Top
fes, der mit dem positiven Pol verbunden war, wahrend die 
der anderen Fieder sich gar nicht oder nUf teilweise schlossen. 
Wurden dagegen zwei sich nicht beruhrende Mimosen durch einen 
Draht verbunden und das Ende je einer Fieder einer Mimose mit 
den Polen der Leidener Flasche verbunden, so schlossen sich hier 
die Blattchen der Fieder am -- Pol, wahrend die am + -Pol nicht 
oder nur schwach reagierten. DaB in diesem 2. Versuche die Ge-

8* 
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lenke am entgegengesetzten Pol reagierten, muB fUr Ri tter wohl 
verwunderlich gewesen sein, denn er kannte noch nicht den Be
griff des elektrischen Stromes und konnte deshalb auch nicht er
kennen, daB sich tatsachlich die Gelenke in beiden Versuchen 
v6llig gleich verhalten, weil ja jedesmal die Blattchen der Fieder 
sich schlieBen, die akropetal yom Strom durch£lossen wird. 1m 
Hinblick auf die Methodik fur uns interessant ist ein Versuch, 
bei dem ebenfalls 2 Topfe isoliert aufgestellt und nur mit den 
Spitz en je einer Fieder in Beruhrung gebracht wurden (Abb. 19). 
Darauf wurden die Topfe durch Verbindung mit einem Pol der 
Elektrisiermaschine in ein elektrisches Bad versetzt, also auf 
hohe Spannung aufgeladen, und eine geerdete Metallspitze der 
Fieder a gegenubergestellt. Wenn das Bad positiv ist, so schlieBen 

sich die Blattchen der Fiedern IX und {J, 
wenn es negativ ist, die von y, also auch 
hier wieder in der akropetal durch
stromten Fieder; denn es flieBt ja, wenn 
der geladenen Mimosa die Spitze gegen
ubergestellt wird, ein dauernder Strom 
durch die Pflanze, die Luftschicht 
zwischen ihr und der Spitze zu dieser 
und zur Erde,. Es ist diesel be An-

Abb. 19. ordnung, die allgemein bei der Elektro-
kultur verwendet wird, bei der nur um

gekehrt die Spitze - in .der Regel ein Netz von Drahten - auf 
hohe Spannung geladen wird und die P£lanze geerdet ist, und die 
lediglich die Verstarkung des naturlichen Ausgleichstroms zwischen 
Erdpotential und Luftpotential darstellt, der sich dauernd durch 
die gewissermaBen als Blitzableiter dienende Pflanze in der Natur 
vollzieht. Auf diese Verhaltnisse kommen wir an anderer Stelle 
noch ausfuhrlich zu sprechen. Allen diesen geschilderten Versuchen 
mit den ganzen Mimosentopfen ist gemeinsam, daB sie ebenso wie 
die Versuche mit extrapolarer Reizung Umstimmung mit dem 
Alter zeigten, indem bei Blattern mittleren Alters die Indifferenz, 
bei alteren die entgegengesetzte Polaritat sich zeigte wie bei 
jungeren. Um hier nicht in Widerspruch mit den geschilderten 
Versuchsergebnissen bei intrapolarer Reizung zu kommen, bei 
denen sich ja keine Umstimmung gezeigt hatte, behauptet Ri t ter , 
daB in den Fallen intrapolarer Reizung, in denen die Umstimmung 
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auf tritt, es sich doch urn Reizung des Gelenklosen handelt wie bei 
der extrapolaren Reizung, ohne dies freilich zu begriinden und im 
Gegensatz zu seiner an anderer Stelle der Arbeit geauBerten Auf
fassung, daB bei intrapolarer Reizung stets direkte Reizung del' 
Gelenke vorIiegt. In del' Tat haben sowohl Bose wie ich auch bei 
del' Anordnung, bei der Ritter keine Umstimmung fand, solehe 
gefunden, so daB zweifellos derartige Umstimmungserseheinungen 
sowohl bei direkter wie indirekter Reizung aller Gelenke auf
treten konnen. Die RegelmaBigkeit dieses Auftretens hat aller
dings Ri tter weit iiberschatzt und muBte es wohl, da sieh seine 
Beobachtungen nur auf 3 Mimosen und wenige Woehen erstreekten. 
Trotz der erwahnten Mangel bleibt Ritters Entdeekung und Er
forschung der elektronastischen Erscheinungen, die er iibrigens 
in geistvoller Weise zu den Ergebnissen an Nervmuskelprapa
raten in Parallele setzte, eine ihrer Zeit weit vorausgeeilte wissen
schaftliche Leistung. 

Ritters Befunde blieben vollig unbeaehtet, die Arbeit 
geriet in Vergessenheit, und erst im 20. Jahrhundert begann wieder 
regeres Interesse fiir elektrophysiologische Untersuchungen an 
Pflanzen sieh zu regen. Es ist der Inder eh. I. Bose, der ganz 
unabhangig von Ritter dessen Entdeekungen neu entdeckt und 
weitere Tatsachen aufgefunden hat. Waren Ri tters Resultate 
noch mit polarisierbaren Elektroden gewonnen, so bediente sich 
Bose der unpolarisierbaren Tonstiefelelektoden du Bois Rey
mo nds. Gerade ein so gut chemisch reizbares und reizleitendes 
Objekt wie Mimosa macht die Verwendung unpolarisierbarer 
Elektroden zur Erzielung unzweifelhafter Resultate in vielen 
Versuchsanordnungen notwendig. Bose hat aber seine Unter
suchungen nicht auf Mimosen beschrankt, sondern eine ganze 
Reihe von Gelenkpflanzen in den Kreis seiner Experimente ge
zogen, z. B. Neptunia, Biophytum, Averrhoa, Desmodium. Bei 
allen diesen Pflanzen hat er im wesentlichen diesel ben Ergebnisse 
erhalten, die er in folgenden 3 Gesetzen zusammenfaBt: 

1. Bei sch wachen Stromen erregt die Kathode beim SehlieBen 
und nieht beim ()ffnen. Die Anode erregt weder beim SchlieBen 
noch Offnen. 

2. Bei Stromen mittlerer Intensitat erregt die Kathode beim 
SchlieBen und nicht beim Offnen. Die Anode erregt beim Offneu 
und nieht beim SchlieBen. 
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3. Bei starken Stromen tritt Erregung ein beim SchIieBen der 
Kathode und SchlieBen und Offnen der Anode. Bei noch starkeren 
Stromen tritt Erregung sowohl beim Offnen als SchlieBen der 
Kathode und Anode ein 

Diese Ergebnisse wurden gewonnen durch Versuche mit intra
polarer Reizung von Blatt und Blattchengelenken. Als Indicator 
fUr Auftreten oder Ausbleiben einer Erregung nimmt Bose, 
was nicht ganz unbedenklich ist, Auftreten oder Ausbleiben der 
nastischen Bewegungsreaktion. Die zur Erzielung zunehmender 
Stromstarken erforderlichen steigenden Spannungen wurden durch 
Abzweigung von einem Regulierwiderstand entnommen. Mittels 
einer Wippe im Stromkreis wurden die Gegenversuche gemacht, 
bei denen das Gelenk, das im ersten Versuch an der Kathode lag, 
zur Anode gemacht wurde. An einem in den Kreis aufgenommenen 
Amperemeter wurde die Stromstarke bestimmt. Ich gebe fUr 
einen Versuch an Blattgelenken die Minimalstromstarken fii.r 
die verschiedenen Stadien in 10 - 6 Amp.: 1. 3,5; 2. 5,6; 3. 6,3 bzw. 
12,7. DaB es sich bei den Versuchen im 3. Stadium wirklich urn 
direkte Erregung an beiden Polen und nicht urn Reizleitung von 
der Kathode aus zur Anode handelt, laBt sich auBer durch die 
Gleichzeitigkeit der Reaktion besonders deutIich an den Ver
suchen mit Blattchengelenken zeigen. Wenn Bose an die Mitte 
zweier Fiederblattstiele eines Blattes Elektroden anlegte, so be
gannen in diesem Stadium sowohl von der Kathode wie von der 
Anode aus nach der Basis zu sich ein Blattchenpaar nach dem 
anderen zu schlieBen. Oft bleiben an beiden Fiedern die basalen 
Blattchen offen. Wiirde die Reizung an der Anode nur auf Reiz
leitung von der Kathode aus beruhen, so miiBten ja die Blattchen 
an der anodischen Fieder sich von der Basis aus schlieBen und nicht 
von der Anode aus. 

Geht man zu noch hoheren Stromstarken iiber, so kann man aber 
diesen getrennten Beginn der Reaktion von Anode und Kathode 
aus nicht mehr beobachten, vielmehr erfolgt dann nach meinen 
Beobachtungen ein vi::ilIig gleichzeiziges Zusammenklappen alIer 
Blattchen in der ganzen stromdurchflossenen Zone. Da die Strom
dichte an Anode und Kathode am hochsten sein diirfte, so hat 
offenbar in den Versuchen, in denen die Reizung von den Polen 
aus beginnt, die Stromdichte erst dort die Reizschwelle iiber
schritten, wahrend es noch hoherer Stromstarken bedarf, damit 
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an allen Gelenken sogleich bei Strombeginn die Reizschwelle 
iiberschritten wird. Dieses Resultat ist auch yom aIlgemein 
physiologischen Standpunkte aus von Interesse. Wahrend bis 
vor kurzem in der animalischen Physiologie die Anschauung ver
breitet war, daB beim Muskel nur an der Kathode Erregung auf
tritt, ist es neuerdings Bethe und Happel gelungen nachzu
weisen, daB auch beim Muskel bei hoheren Stromstarken die Er
regung nicht an die Kathode lokalisiert ist, sondern im ganzen 
Muskel gleichzeitig beginnt. 

In der oben angegebenen Weise faBt Bose seine Ergebnisse in 
seinen "Researches" 1913 zusammen. In friiheren Arbeiten hatte 
er noch weitere Ergebnisse angefiihrt, namlich, daB bei sehr hohen 
Spannungen an der Anode Reaktion auf tritt, wahrend an der 
Kathode keine Zuckung zu bemerken ist, also ein Verhalten, das 
genau das umgekehrte ist wie das bei niedrigen Spannungen, 
bei denen ja gerade die Kathode reizt. So gibt er z. B. an, bei 
Biophytum mit 220 V. an der Anode SchlieBungszuckung, an 
der Kathode Offnungszuckung erhalten zu haben. Bei derselben 
Spannung erhielt er auch bei Averrhoa vollige Umkehr der Pola
ritat, und auch fiir Mimosa trat solche in Erscheinung, wenngleich 
bei ihr ein volliges Aufhoren der Kathodenerregung im allgemeinen 
nicht zu beobachten war. So faBt er seine Ergebnisse dahin zu
sammen: Unter auBerordentlich hohen EMK im 3. Stadium erregt 
die Anode beim SchlieBen und die Kathode beim Offnen. 

Wahrend Ritter noch glaubte, auf Grund der an seinen 3 Mi
mosen gewonnenen Resultate ausnahmslose Gesetze aufstellen zu 
konnen, ist Bose sich bereits dariiber klar, daB den von ihm auf
gestellten Gesetzen lediglich eine recht begrenzte Giiltigkeit zu
kommt, daB aIle moglichen auBeren und inneren Faktoren sie 
modifizieren, ja geradezu ins Gegenteil verkehren konnen. Unter 
diesen Einfliissen fiihrt Bose in erster Reihe Jahreszeit, Alter 
der Blatter und vorangegangene Reizung an. Er beobachtete 
namlich, daB zu Beginn des Sommers die Reaktionen entsprechend 
den von ihm aufgesteIlten Gesetzen normal verliefen, daB dagegen 
gegen Ende der Regenzeit die Reaktionen oft unregelmaBig wurden, 
so daB z. B. als 1. Stadium der Reizung SchlieBungszuckung an 
Kathode und Anode auftrat. Ebenso zeigte sich, daB Blatter 
verschiedenen Alters am Stamm sich verschieden verhalten. Das 
zeigt z. B. folgende TabeIle 
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Polare Stromwirkungen an Blattern verschiedenen Alters von Mimosa. 
Stromstarke in 10-6 Amp. 

I. II. III. I IV. 

Blatt Ks Ks A5 Ks As A5 I Ks K5 As A5 

1. 4- 8 12,7 20 
2. 4- 5 5,6 6,3 20 
3. 4-16 20 23 
4. 4-21 23 

In der Tabelle bedeutet Ks bzw. As Reaktion beim Schlie Ben des 
Stromes an der Kathode bzw. Anode, K6 bzw. A6 Reaktion beim Offnen 
des Stromes an der Kathode bzw. Anode. Die Blatter sind so bezeichnet, 
daB der hOheren Nummer (1, 2, 3, 4) ein hOheres Alter entspricht. 

Man ersieht aus ihr, daB bei manchen Blattern einzelne Stadien 
iiberhaupt ausfallen und daB bei Blattern mittleren Alters, deren 
Empfindlichkeit am hochsten ist, infolge von Stromstarken, die bei 
jiingeren und alteren Blattern nur das 1. Stadium der Reizung 
bewirken, bereits das 2. und 3. Stadium zu beobachten ist. Boses 
Ergebnisse decken sich insofern mit Ritters, als ja auch Ritter 
Umstimmungen mit dem Alter gefunden hatte, nur daB die spe
ziellen Ergebnisse iiber Art der Polaritat nicht iibereinstimmen, 
was urn so weniger Wunder nehmen kann, als ich bereits darauf 
hinwies, daB die Ergebnisse Ritters in dieser Hinsicht in sich 
selbst nicht widerspruchsfrei sind. 

Was den EinfluB vorangegangener Reizung betrifft, so hat 
Bose festgestellt, daB durch sie die Neigung geschaffen wird, bei 
folgender Reizung mit einem hoheren Reaktionstypus zu reagieren, 
er erhalt also z. B., wenn Reizung mit 16 V zunachst Ks Ao ergibt, 
bei erneuter Reizung nach 15 Minuten Ks As Ao. Urn derartige 
Erfolge zu erzielen, ist es notwendig, moglichst kurz hinterein
ander zu reizen, wodurch natiirlich die Pflanze allmahlich ermiidet 
und reaktionsunfahig wird. Es sei noch ein Mimosenversuch aus
fiihrlich wiedergegeben, bei dem 5 mal in Intervallen von 7 Mi
nuten gereizt wurde, und zwar mit 50 V. 

1. S: Ks As, an der Kathode trat die Senkung des Blattes 
friiher und nergischer auf. 
0: kein Effekt. 

2. S: Ks As, Anodensenkung schwach. 
0: K keine Reaktion, Ao stark, starker als Ks. 

3. S: Ks, A keine Reaktion 
0: K keine Reaktion, Ao. 
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4. S: Ks schwach, As starker. 
0: keine Reaktion. 

5. S: K keine Reaktion, As schwache. 
0: keine Reaktion. 
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Bevor ich nun zur Besprechung meiner eigenen Versuchs
ergebnisse iibergehe, will ich die Versuchsanordnung und einige 
sich bei derartigen Versuchen iiber polare Zuckungen ergebendc 
Fehlerquellen etwas naher erortern, zumal eine Erorterung der
selben und wohl auch eingehende Beobachtung in den friiheren 
Arbeiten fehlt. 

a) Versuchsanordnung. 

Der eine Pol der Gleichstrom
leitung (120 bzw. 240 V) fiihrt zu 
der einen Klemme eines Queek
silberschliissels, von dessen anderer 
Klemme zu der einen mittleren 
Klemme einer Wippe (Abb. 20). 
Der andere Pol der Leitung fiihrt 
direkt zu der anderen mittleren 
Klemme der Wippe. VOll den vor
deren Klemmen der Wippe fiihrte 
je ein Draht zu den Endklemmen 
zweier hintereinandergeschalteter 
R uhstra tscher Sehieberwider-

+ f--------..., 

stande von 1150 und 900 Q, so daB Abb 20 W--W' R-W'd 
I b · hI . . -- Ippe, - 1 er-

der Strom a so eJ gesc ossenem stand, V = Voltmeter. 
Sehliissel durch den ganzen Wider-
stand flieBt. Von den mit den Schieberkontakten der Wider
stande verbundenen Klemmen fiihrte je ein Draht zu den 
Klemmen eines Voltmeters und je ein Draht zu den EJek
troden. Durch Versehieben der Sehiebekontakte kann also jede 
beliebige Spannung zwischen 0 und 240 V an die Elektroden 
angelegt werden. Die unpolarisierbaren Elektroden sind in Sta
tiven mit doppelten Kugelgelenken befestigt, an denen aIle mit 
der Pflanze moglieherweise in Beriihrung kommenden Teile mit 
Paraffin iiberzogen sind. Es sind etwa 5 em lange Glasrohrehen 
von 5 mm liehter Weite, in deren unteren Teil ein Platindraht ein
gesehmolzen ist, der auHen in eine Ose umgebogen ist, die den Zu-
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leitungsdraht aufnimmt, innen mit 5 mm Hg iiberschiittet ist. 
Dariiber befindet sich eine Schicht von 5 mm mit Knopscher 
Losung gut durchgeschiittelten Kalomels, dariiber Kno psche 
Losung (Abb. 21). Jede Elektrode wird, wenn es sich urn die Fest
steHung der Blattgelenkreaktionen handelt, an einen Blattstiel 
zweier meist an der SproBachse aufeinander folgender Blatter in 
Entfernung von einigen Zentimeterm vom Blattgelenk angelegt. 
Dabei wird das Rohrchen mit Knopscher Losung so vollgefiillt, 
daB der Blattstiel nicht das Glasrohrchen selbst beriihrt, sondern 
etwa 2 mm iiber dessen Rand auf der Fliissigkeitskuppe aufliegt. 

Ifn
Tritt Reaktion ein, so sieht man deutlich, wie der 
Blattstiel sich unter Verdrangung der Fliissigkeitskuppe 
nach abwarts bewegt. Er wird aber bereits nach einer 
kleinen Bewegung durch den Glasrand der Elektrode 
am weiteren Sinken gehindert. Wartet man etwa 
10 Minuten, so hat sich die friihere Lage oft genau 
wieder eingesteHt; andernfalls hilft man durch Nach
geben eines Tropfens Knopscher Losung auf die Elek-

Abb. 21. troden oder eine kleine Bewegung derselben nach, 
urn moglichst die urspriingliche durch einen Tusche

strich am Blattstiel markierte Lage wieder zu erzielen. 
Die Natur der Versuche iiber polare Erscheinungen an Ge

lenken bringt es mit sich, daB in der Regel mindestens 2 Gelenke 
im Stromkreise vorhanden sind. Angenommen bei einer bestimmten 
Versuchsanordnung ware die Reizwirkung auf der Kathoden
seite groBer als auf der Anodenseite, gleiche Stromdichten voraus
gesetzt. 1st aber im Experiment diese Voraussetzung nicht erfiillt, 
sondern die Stromdichte an der Anodenseite erheblich hoher als 
an der Kathodenseite, sei es infolge geringeren Gelenkquerschnittes 
an der Anodenseite, sei es infolge unsymmetrischer Stromzu
fiihrung, so kann unter Umstanden bereits an der Anodenseite 
Reizung auftreten, wahrend sie an der Kathodenseite noch nicht 
auf tritt, weil dann trotz der groBeren Reizempfindlichkeit des 
Kathodengelenkes dort infolge der geringen Stromdichte die 
ReizschweHe noch nicht erreicht ist, wahrend sie an der weniger 
empfindlichen Anodenseite bereits iiberschritten ist. Hier liegt 
also eine Fehlerquelle vor, die Ergebnisse vortauschen kann, die 
den wirkIichen Verhaltnissen geradezu entgegengesetzt sind. 
Vollig ausschalten laBt sich diese Fehlerquelle nicht; denn weder 
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ist es moglich, zu einem Versuche Gelenke von genau gleichem 
Querschnitt auszuwahlen noch die Elektroden so anzulegen, daB 
man sicher ist, daB der Stromverlauf genau symmetrisch ist. 
Wohl aber kann man bis zu einem gewissen Grade sich dariiber 
klar werden, wieweit bei einem ausgefiihrten Versuche diese Fehler
quelle mitgespielt hat oder nicht; man nimmt eine Wippe in den 
Kreis auf und schickt bei vollig unveranderter Versuchsanord
nung den Strom einmal in der einen, dann in der entgegenge
setzten Richtung hindurch. Liegt echte polare Wirkung vor, so 
wird man die Reizung auch jetzt wieder an demselben Pol, also 
z. B. wieder an der Kathode erhalten. Lag durch Stromdichte
verschiedenheit. bedingte falsche Polaritat vor, so wird jetzt 
dasselbe Gelenk, das also diesmal am anderen Pol liegt, wieder 
reagieren. Derartige Versuche sind dann als Versuche von un
geniigender Wertigkeit auszuscheiden. Allerdings muB in Be
tracht gezogen werden, daB durch die vorangegangene Reizung 
die Stirn mung der Gelenke verandert werden kann, eine Fehler
quelle, die man durch Verlangerung der Pause zwischen zwei 
Reizungen zwar belie big vermindern kann, wofiir man aber von 
neuem die Fehlerquelle einer Veranderung der Stirn mung durch 
Anderung auI3erer oder innerer Faktoren eintauscht, die natiirlich 
urn so groBer wird, je langer die Zeit ist, die zwischen zwei Ver
suchen vergeht. 

b) Einflull der Reizleitung und Reaktionszeit. 

Liegen die Elektroden an den Stielen zweier Mimosenblatter, 
so beobachtet man beim SchlieBen des Reizstromes haufig nicht 
nur ein Knicken von Gelenken, sondern beobachtet, wie der 
ganze SproB eine p16tzliche Ruckbewegung ausfiihrt. Es ist dies 
eine Erscheinung, die zweifellos auf irgendwelchen Veranderungen 
der Gewebespannung beruht, sei es, daB diese durch AusstoBen 
von Zellsaft aus den lebenden Geweben der SproBachse hervor
gerufen wird, sei es, daB wir es mit einer Aufhebung bestehender 
Kohasionsspannungen und deren Folgen zu tun haben. Diese 
Erscheinung, die einer naheren Untersuchung wohl wert ware, 
interessiert hier nur deshalb, weil durch einen derartigen Ruck 
unter Umstanden der Kontakt an einer Elektrode gelOst und da
mit der Strom unterbrochen wird, bevor eine Reaktion an diesem 
Pol eintritt. Nach Losen des Kontaktes beobachtet man aber 
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an dem abgelOsten Blatte oft noch Reaktion. Dies kann auf ver
schiedenen Ursachen beruhen: Es kann eine gewohnliche Schlie
Bungsz'uckung sein, in deren Latenzzeit die Ruckbewegung der 
SproBachse faUt, die aber sonst mit dem Vorgang weiter nichts zu 
tun hat. Es kann eine durch die beim Ruck erfolgte Erschiitte
rung hervorgerufene mechanische Reizung sein. Es kann auf 
Reizleitung yom anderen Pol beruhen, sei es Leitung des elek
trischen Reizes, sei es Leitung der durch die Reaktion des anderen 
Gelenkes bedingten Reizes. AUe diese Moglichkeiten sind natiirlich 
im Prinzip auch gegeben, wenn der Kontakt erhalten bleibt. 
Allerdings wird man im allgemeinen die mechanische Reizung in 
allen den Fallen, in denen ein sichtbarer Ruck nicht stattfindet, 
als unwahrscheinlich ausschalten. Dagegen ist die Entschei
dung dariiber, ob wir die Reaktion eines Poles als direkte oder 
durch Reizleitung bedingte anzusehen haben, bei dieser Anord
nung nicht in allen Fallen moglich. Auszuschalten ist Reizleitung, 
wenn die Reaktion an beiden Polen nahezu so gleichzeitig erfolgt, 
daB. die Reizleitungsgeschwindigkeit bis 10 cm/sec zu klein ist1), 

urn in dem kurzen Intervall den Reiz geleitet zu haben, und Reiz
leitung ist auszuschalten, wenn die Differenz der Reaktions
zeiten an beiden Polen so groB ist, daB sie ein Vielfaches der Reiz
leitungsgeschwindigkeit ausmacht. Dies gilt iibrigens auch nur 
bei normaler Latenzzeit, beim Zusammentreffen extrem hoher 
oder niedriger Werte der Latenzzeit bei einem Blattpaar muB 
man auch den EinfluB in Betracht ziehen, der evtl. durch Diffe
renzen in der Latenzzeit hervorgerufen wird. Geht man also bei 
der angegebenen Anordnung - Elektroden an den Blattstielen 
zweier Blatter - von niederen Spannungen zu immer hoheren 
und erhalt z. B. bei 6 V Reaktion am -- Pol, bei 40 V Reaktion 
am + -Pol, so wird man, wenn etwa 15 Sekunden zwischen beiden 
Reaktionen verflossen sind, ohne weiteres annehmen konnen, daB 
man bei 40 V hier die direkte polare Wirkung des Stromes an dem 
2. Blattgelenk vor sich hat. Wenn aber, was ebenfaUs nicht selten 
vorkommt, beide Pole bei derselben Spannung nur mit einem 
Zeitunterschied einer Sekunde oder eines Bruchteils davon Re
aktion hervorrufen,· so ist hier auch die Moglichkeit der Reiz-

1) 1m Durchschnitt 1-2 cm pro Sec., doch kommen auch Werte bis 
lOcm pro Sek. vor; cf. Bose, fernerLinsbauer, K.: Wiesner-Festschrift 
1908, S. 896. 
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leitung in Betracht zu ziehen. Ebenso kann in diesem Falle z. B. 
das empfindlichere Blatt, d. h. dasjenige, welches die geringere 
Reizschwellenmenge erfordert, spater reagieren, wenn seine 
Latenzzeit langer ist als die des unempfindlicheren. Wahrend 
diese Fehlerquellen bei Versuchen mit Blattgelenken immerhin 
das typische Resultat im groBen und ganzen nicht verwischen, 
beeintrachtigen sie die Klarheit der Versuchsergebnisse an Blatt
chengelenken, bei denen z. B. die Elektroden an den Spitz en 
zweier Nachbarfiedern anliegen, oft so, daB deutliche Gesetz
maBigkeiten iiberhaupt nicht mehr zutage treten. Es bestimmt 
dann eben, das ist besonders bei hochgradig reizbaren Exem
plaren der Fall, in den verschiedenen zu vergleichenden Ver
suchen bald das eine, bald das anders die Reaktion ver
ursachende Moment den Typus der Reaktion. Man muB in all 
diesen Fallen die Methode der monopolaren Reizung anwenden, 
bei der der eine zu untersuchende Pol in der Nahe des Ge
lenkes, der andere in groBerer Entfernung an der Achse sich 
befindet, so daB in der Reaktion nur die Wirkung des einen 
Pols zum Ausdruck kommt. 

c) EinfluB der Stromverzweigungen. 

Die dritte wichtige, wenn auch leichter zu vermeidende Fehler
queUe ist die der Nebenschliisse. Legt man z. B. die Elektroden 
an die. Spitz en zweier benachbarter Fiedern eines Mimosen
blattes, dessen Blattchen sich im mittleren oder unteren Teil der 
Fiedern beriihren, so wird der Stromverlauf nicht unverzweigt 
durch die eine Fieder von der Spitze zur Basis und von der Basis 
der anderen Fieder zu deren Spitze gehen, sondern Stromzweige 
werden sich iiberaU dort abzweigen, wo zwischen den beiden 
Fiedern Beriihrung statthat, und dadurch wird die ganze Strom
verteilung in einer nicht ohne weiteres iibersehbaren Weise geandert 
und dementsprechend auch die Reizwirkung. Ebenso konnen 
natiirlich auch irgendwelche anderen beriihrenden Pflanzenteile 
oder sonstige Leiter wirken. Besonders storend erweisen sich 
solche Nebenschliisse bei Versuchen an Objekten mit vielen sich 
beriihrenden Organen, z. B. Bliiten und Bliitentrauben von 
Berberis. Vor aUem ist auf die Ausschaltung der Erdleitung 
zu achten. Legt man an eine auf einer Paraffinplatte stehende 
Mimose eine mit dem Pol einer elektrischen Leitung von z. B. 
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-120 V verbundene Elektrode, so tritt, wie oben erwahnt, da 
ja nur eine Aufladung stattfindet, Imine sichtliche Reaktion ein, 
sowie man aber auf nicht zu trockenem Gewachshausboden stehend 
die AuBenwand des Topfes beruhrt, klappen je nach dem Anlage
punkt der Elektrode, der GroBe des Widerstandes, der Spannung 
und der Reizbarkeit der Pflanze ein oder mehrere Blatt- und 
Blattchengelenke zusammen. Durch die Beruhrung des Topfes 
ist die leitende Verbindung durch den menschlichen Korper mit 
der Erde hergestellt, es flieBt jetzt Strom, und der Reizerfolg tritt 
ein. Diese Reizwirkung ist oft erstaunlich stark. So legte ich 
120 V. an die Spitze zweier gegenuberstehender Blatter von 
etwa 6 Wochen alten, 10 cm hohen Mimosen, die auf Paraffin
platten standen, und erhielt keine Reaktion, sowie ich aber den 
Topf beruhrte, klappten Blatt- und Blattchengelenke an min
destens einem Pol, meist auch aIle darunter befindlichen Blatt
und Blattchengelenke zusammen. Es ist also der Widerstand 
der Pflanze von der Blattspitze bis zur Wurzel, der der Erde und 
des Topfes, des menschlichen Korpers und die Ubergangswider
stande zwischen Wurzel, Erde, Topf, Korper, Erde anscheinend 
kleiner als der des Blattstiels und Fiederstiels eines Mimosen
blattes, da ja ohne Erdung des Topfes keine Reaktion auftritt. 
Das ist ubrigens auch verstandlich, wenn man in Betracht zieht, 
daB die Blattstiele junger Mimosenblattchen einen sehr kleinen 
Querschnitt und demnach sehr hohen Widerstand haben. Doch 
spielen wahrscheinlich auch noch andere Momente als die GroBe 
des Widerstands eine Rolle hierbei. Isoliert man also den Topf 
nicht genugend, so wird man also auch durch Erdleitung oft 
Reaktionen erhalten und diese falschlich fur polare Reizungen 
durch den eingeschalteten Strom halten. Dabei ist auch von 
Wichtigkeit, zu berucksichtigen, ob ein und welcher Pol der 
Leitung geerdet ist. 

Ein Beispiel solI dies erlautern. Angenommen, es steht eine 
240-V-Gleichstromleitung zur Verfiigung, deren einer Pol geerdet 
ist, deren anderer also auf + 240 V geladen ist. Legt man nun 
zwei mit den Polen dieser Leitung verbundene Elektroden derart 
an die Blattstiele zweier ubereinanderstehender Blatter, daB der 
geerdete Pol zum oberen Blattstiel, der 240-V-Pol zum unteren 
Blattstiel fuhrt, wahrend der Topf auf schlecht isolierter Unter
lage steht, so tritt unter Umstanden bereits, bevor der Strom ge-
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schloss en ist, beim Anlegen der Elektroden Reaktion am + -Pol 
auf, also polare Reaktion, namlich dann, wenn der StromschluJ3 
durch SchlieJ3en eines SchlUssels hervorgerufen werden solI, der 
zwischen Elektrode und dem -- Pol (dem geerdeten) liegt; denn in 
diesem FaIle wird bereits durch Anlegen der + -Elektrode leitende 
Verbindung durch die Pflanze mit der Erde hergestellt und damit 
die Moglichkeit zur Reaktion geschaffen. Da ja der Strom noch 
gar nicht geschlossen war, so ist die Ursache der Reaktion ohne 
weiteres zu erkennen. Wenn nun aber der Schliissel in den Kreis 
zwischen Elektrode und + -Pol gelegt wird, dann tritt, solange 
der Schliissel offen ist, keine Reaktion auf; denn der Pol, der 
direkte Verbindung mit der Pflanze hat, ist ja geerdet. Wird 
nun aber der Strom geschlossen und tritt polare Reaktion, und 
zwar am + -Pol, auf, so ist nicht ohne weiteres zu entscheiden, 
ob die Reaktion polare Reaktion auf den zwischen den Elek
troden durch die Pflanze gehenden Strom ist oder ob sie Re
aktion auf den Stromzweig ist, der von dem nunmehr mit der 
Pflanze verbundenen + -Pol durch den Topf zur Erde geht. 
Allerdings wird man in vielen Fallen auf das Vorhandensein von 
Erdleitung aufmerksam werden dadurch, daJ3 auch die Gelenke 
von Blattern reagieren, die weiter unten an der SproJ3achse 
stehen. Aber wenn z. B. das Blatt mit dem geerdeten Pol 
unter dem Blatt am + -Pol steht, so kann man hier wieder 
eine bipolare Reaktion vorgetauscht erhalten, und andererseits 
ist das Mitreagieren anderer Blatter kein eindeutiger Beweis fiir 
das Vorhandensein einer Erdleitung, da dies auch durch Reiz
leitung oder irgendwelche Stromschleifen hervorgerufen sein 
kann. Sowie man aber die Pflanze gut isoliert" z. B. durch 
Aufstellen auf eine Paraffinplatte, fa lIt die :Fehlerquelle der 
Erdleitung vollig fort. 

lch habe dies noch ausdriicklich festgestellt, und zwar folgender
maJ3en: Mir standen 3 Gleichstromleiter zur Verfiigung. Der 
Mittelleiter ist geerdet, der eine auf - 120 V, der andere auf 
+ 120 V dagegen geladen. Wenn man 2 Blattgelenke von Mimosa 
in den Kreis legt, indem man z. B. an die Blattstiele zweier Blatter 
einer durch Paraffinunterlage isolierten Pflanze Elektroden an
legt, so erfolgt bei Reizungen, die nicht wesentlich die Reizschwelle 
iiberschreiten und die in unserem FaIle, namlich bei geniigend 
hohem Widerstand und niedriger Temperatur durch Spannungen 
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von etwa 120 V, ausge16st werden, Reaktion im allgemeinen nUl' 
an der Kathode. Wenn ich die Elektroden einmal mit dem Mittel
leiter und dem --120 -V- Pol, ein zweites Mal mit dem Mittel
leiter und dem + -120 -V- Pol verbinde, so erfolgt im 1. FaIle 
Reaktion am -- Pol, im 2. FaIle am Mittelleiter, obwohl dieser 
Pol geerdet ist, wahrend der andere + 120 V gegenuber der Erde 
aufweist. 

Nach dieser Darlegung der Methodik und Fehlerquellen wollen 
wir ZUl' Beschreibung der Versuche ubergehen. ·Der Mimosentopf 
stand bei allen Versuchen auf einer mehrere Zentimeter dicken 
Paraffinplatte. Der Versuch begann damit, daB der Strom durch 
den Schlussel geschlossen wurde, wahrend die Schiebekontakte 
so standen, daB keine Spannung an den Elektroden lag. Durch 
Beruhrung der Stative wird zunachst jedesmal ausdrucklich fest
gestellt, ob etwa durch einen Isolationsfehler eine Erdleitung durch 
die Pflanze besteht. Dann wird durch Verschieben der Kontakte 
allmahlich steigende Spannung an die Pflanze angelegt. Bei 
wenigen Volt, etwa 2-6 V, erfolgt dann in der Regel Nieder
knicken des Blattes am -- Pol. Darauf wird die Spannung all
mahlich weiter erhoht, bis auch am anderen Pol Reaktion auftritt. 
Nunmehr wird der Strom ausgeschaltet und, urn den EinfluB von 
Stromdichteverschiedenheiten auszuschalten, durch Umlegen der 
Wippe umgepolt, so daB bei erneutem Einschalten das fruher 
kathodische Blatt anodisch wird und umgekehrt. Es wird aber, um 
etwaige Nachwirkungen der 1. Reizung nach Moglichkeit zu ver
ringern, der 2. Versuch erst 1/2-2 Stunden nach dem ersten aus
gefuhrt und dabei entsprechend von 0 V. an verfahren. Um ganz 
sicher zu gehen, wurde nochmals umgepolt und gereizt. In der 
folgenden Tabelle I. sind die Versuchsergebnisse mit bipolarer 
Reizung zusammengestellt. Wurde dieselbe Pflanze zu mehreren 
Versuchen verwendet, so wurden verschiedene Blattpaare gereizt. 
Tabelle II gibt, um etwaigen EinfluB von Reizleitung auf die Er
gebnisse vollig auszuschalten, Versuche mit monopoler Reizung. 
Es wurde an dieselbe Stelle eines Blattstieles durch Umlegen der 
Wippe bald der + -, bald der -- Pol angelegt, wahrend der ent
gegensetzte Pol in groBer Entfernung an der SproBachse oder einem 
bereits abgestorbenen Blattstiel anlag. Es bedeuten in den Ta
bellen die Zahlen unter - und + die Spannungen, bei denen Re
aktion auftrat. 
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Tabelle I. Bi polare Reiz ung. 

Nr. der 1. V e r sue h 

*) 2 Sek. nach - - Reaktion. 
**). 1/2 Sek. nach _. Reaktion. 

129 

***) Hei 120 V noch keine Reaktion, abel' mcchanisch, wenn auch 
sehwach, l'eizbal'. 

t) 1/2 Sek. nach +. Reaktion. 

Tabelle II. Monopolal'e Reizung. 

N;.- del' INr. des 
',-

-' I 
I 

" 

;fhlllze ,BI~~te8 
Zeit 

I 
Temp. -I- Zeit Temp. I 

i 

H 
I 

2 1140 V 30 n 15 1245 N 33" 10 
II 

I 
3 1260 N 33" 18 11 45 V 31" (; 

II 4 1200 V 31" 45 1265 N 33° Iii 
11 [) lOON :{3' 10 1210 N 31' 12 

!) 2 ]0. N 33' 45 1220 N 32" H 
7 2 1215 N :30 u 10 236 N , :33° Ii 
7 :1 2a7 N :13 0 10 1217 N 30° (i 

2 B 1235 N :1O" 8 246 N :30 0 8 
2 4 250 N :30" 24 124°N :10° 12 
2 Ii 1245 N :lO" 16 255 N 30" 6 

Ergebnis: 
In 21 von 27 bzw. 8 von 10 Versuehen ist die Reizwirkung am 

-. Pol ausgesproehen sta.rker als am + . Pol. Sehr oft ist die an del' 
Reizsehwelle erforderliehe Spannung am -. Pol um mehrere WOu,;, 
geringer als am +. Pol. Doeh kommen aueh FaIle VOl', in denen 
die Reizwirkung von +. und -. Pol viel weniger untersehiedlich, 
ja nahezu gleieh ist oder Hogar die des +. Pols gru/3el' iHt.. Das 
Resultat blieb dassel be, wenn man, statt allmahlieh von 0 V all 

die angelegk Spanuung zu Hteigcl'Il, gleich etwa bei Ii V oder 30 \' 
s t e r II, Elektropby.iolugie del' PIlanzen. 9 
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reizte, so daB also das Einschleichen des Stromes die Reizschwelle 
nicht wesentlich erhoht hat, offenbar weil die Zunahme der Span
nung dazu noch zu schnell vor sich ging. Gleichzeitig folgt aus 
den Versuchen, bei denen ja ihrer ganzen Anlage nach bald das 
obere, bald das untere der 2 Blatter am -- bzw. + -Pol anliegt, 
daB die polare Reaktion unabhangig ist von der auf· oder abstei
genden Richtung des Stromes, jedenfalls im wesentlichen, wenn
gleich natiirIich genauere Spezialuntersuchungen moglicherweise 
irgendeinen EinfluB der Richtung auf die Reaktion werden nach
weisen konnen. 

Diese Versuche wurden im August und September 1921 an
gestellt. Viel regelmaBiger reagierten Mimosen im Friihjahr und 
Friihsommer, wie das ja auch Boses Ergebnissen entspricht. 
Von diesbeziiglichen Versuchsergebnissen, die Mai und Juni 1920 
in Tiibingen gewonnen wurden, wobei allerdings nur die Ver
wendung einer Spannung moglich war, seien einige angefiihrt. 
Es bedeutet Blp. = Blattpaar; +, -, beide, 0 = Zuckung am +-, 
-- Pol, an beiden Polen gleichzeitig oder an keinem; m. g. = me
chanisch gereizt. 

Gleichstrom 40 Volt. 
M. Spegazini. 

Versuch: 1. 2. 3. 4. 5. 6. 7. 8. 
1. B1p. + +, nachher - beide + 0 + + 
2. 

" + + + + + + + + 
3. 

" + + + beide + + + + 
4. " +, nachher - 0 + + + + + 

M. pudica. 
Versuch: 1. 2. 3. 4. 5. 6. 7. 8. 

1. Blp. m.g. 
2. 

" -,nachh. + +, nachh.-
3. 

" -,nachh. + 
4. 

" m.g. 

Rier ist also die -- Polaritat bei niedrigen Spannungen viel 
ausgepragter und liegt iibrigens die Spannung, bei der noch unipo
lare Reizung auf tritt, hoher als bei den Frankfurter Versuchen 
1921. Dagegen zeigte sich cine Umstimmung bei 250 V derart, 
daB bei dieser hohen Spannung in der Regel am + -Pol Zuckung 
auftrat, die dazwischenliegenden Stadien - Reaktion an beiden 
Polen - konnten aus technisehen Griinden leider nicht aufgezeigt 
werden. Doeh mull ieh bemerken, daB ieh diese Versuehe in 
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Frankfurt nicht reproduzieren konnte, sondern hier fast aus
nahmslos bipolare Zuckungen bei so hohen Spannungen erhielt. 
Es scheint also diese Umstimmung nul' unter besonders giinstigen 
UmsUinden aufzutreten. DaB auch Bose in diesem Punkte keine 
einheitlichen Ergebnisse erzielt hat, dafur spricht wohl, daB e1' 
in seiner letzten Darstellung diese + -polaren Zuckungen, die e1' 
ebenfalls friiher gefunden hatte, nieht mehr erwahnt. Aueh Um
Htimmungen mit dem Alter konnten festgestellt werden, wenngleieh 
ieh ebensowenig wie Bose die Rittersehe Beobachtung bestii
tigen konnte, daB eine kontinuierliche Umstimmung besteht 
derart, daB z. B. die oberen Blattgelenke am -- - Pol, die mittleren 
an beiden, die untersten am + -Pol reagieren. Mehr, wie daB tat
Haehlieh allerlei Umstimmungen mit dem Alter vorkommen, laBt 
Kieh allgemein nieht aussagen. leh habe sogar oft FaIle beobaehtet, 
in denell die oberen Blattgelenke bipolar reagierten, weiter unten 
Htphpnde au:;gesproehen unipolar. Ebenso konnen z. B. nah ver'
wandte Arten lllltel' gleiehen Versuehsbedingungen mit versehie
dener Polaritiit reagiel'en. ~o zeigte in Tiibingen M. Spegazzini 
ltusgesproehpllP + -Polal'itat, wahrencl M. pudiea - -Polaritat auf
wiPH, wie aUH del' Tahnlle hervorgeht. Teh will keineswegs he
haupten, daB lVI. Speg. Htets bei niedrigell Spannungen dieH(· 
+ -Pularitiit hat, ahel' die hloBe 'l'atsaehe, daB sie sie unter Um
standen zeigt, ist wiehtig deshalh, weil aUF; ihr, wie ja aueh am; 
den Alters- und :,;onstigen UllIstinllllungen mit Sieherheit ge
foIge1't werden muB, daB lwi Pflanzen sowohl die physiologisehe 
Anode wie die physiologisehe Kathode erregend wirken kann. 
Tell betone ausdriieklieh "phYHiologiHehe"; dpnn wir mussen untel'
Hc:heiden zwiHc:hen del' Reheinharen Kathode und Anode, d. i. den 
Stellen, an demen del' elektriseho I'-\tI'om in daK Gewehp eintritt 
IIlld eK vtH'lid3t, und den physiologisc:hpll, an dpnen er imlPrhalh 
dpr Pflanzp in das reizbare Gewehe (·intritt lind es verlaBt. Sehpin
harp und physiologisehe Elektrodtm hrauehen natiirlic:h keim'K
wegs immer zusammenzufalkn. Dip Verh;ilung del' 8tromfadPJ] 
im Gewebe i:;t unK mehr odeI' weniger unhpkannt und nbenHo dit,
jenigen Zellen und Zpllkol1lplexe, die bei 8tI'ormiurehgang die
jenigpn VeI'andeI'ungen prfahrell, dit' fiiI' das ZURtandekoIlllIlPll 
del' Reaktion notwendig Kind. 1'-\0 ist PK denn leieht miiglich, daB 
z. B. in del' Niihe cineI' s<:hpinbal'en Kathode eine phy:;iologisehe 
Anode Iiegt und in del' NiLhp eim'J' CieheinbaI'cn Anodf' cine physiu-

9* 
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logische Kathode. In der animalischen Physiologie pflegte man 
bis vor kurzem aIle Erregungserscheinungen an Nervmuskel
praparaten auf Erregung physiologischer Kathoden zuruckzu
fUhren, indem man annahm, daB solche auch dort vorhanden seien, 
wo Erregung an der scheinbaren Anode auftrat und nur fUr ge
wiRse Protisten echtc anodiRche Erregung zulieB. Eine Diskussioll 
der Berechtigung dieser Anschauung gehiirt nicht in den Rahmen 
unserer Betrachtung. Fur die Pflanzen lassen die oben angefUhrteu 
Versuche kaum eine andere Delltung zu, als daB es bei ihneh 
echte physiologische Kathoden- und Anodenerregung gibt. Denn 
gleichviel, wo die physiologischen Anoden und Kathoden im Mi
mosenblatte liegell mogen, die Tatsache, daB bei gleicher ana
tomischer Struktur je nach den physiologischen Bedingungen 
hald an der scheinbaren Anode, bald an der scheinbaren Kathode 
Reaktion hzw. Ruhe eintritt, wurde bei jedem Versuche, Rie auf 
kathodische Erregung allein zuriickzufiihrell, Wiclerspriiche odeI' 
unmogliche Voraussetzungen ergeben. 

Wenn bei einer polaren elektrischen Reizung Reaktion nur 
an einem Pol stattfindct, wahrend am anderen keine sichtbarc 
auf tritt, so bedeutet dieses Aushleihen sichtharer Reaktion keines
wegs, daB an diesem Pol aIles unverandert hleiht, vielmehr wissen 
wir, daB auBer den erregenden Wirkungen des Stromes, die sich 
in den durch sie verursachten Zuckungen auBern, auch depreRsive, 
die Erregbarkeit und Reizleitungsfahigkeit herabsetzende, auf
treten konnen. In der tierischen Physiologie hat die erregellden 
und depressiven Wirkungen von Kathode und Anode sehr schon 
Tigerstedt durch einen Versuch demonstriert. Er reizte einen 
Nerven rhythmisch mechanisch und beobachtete die Anderung 
der Reizwirkung, die auftrat, Wenn die gereizte Stelle in den Be
reich einer Anode oder Kathode kam. Man sieht aus den Ah
bildungen (Abb. 22), wie an der Kathode die Wirkung des meeha
nischen Reizes verstarkt, an der Anode unter Umstanden bis zum 
Verschwinden gesehwachtwird. Mit diesen depressiven Anoden
wirkungen erklart man ja auch die als PHugersches Gesetz 
bezeichneten Erscheinungen. Ganz entsprechende Erscheinungen 
sind nun auch an pflanzlichen Objekten gefunden worden. AIler
dings gibt es nur einen Pflanzenversuch, del' einigermaJ3ell dem 
Tigerstedtschen Versuch entspricht. Bose hat durch einen 
Teil eines Biophytumb13,ttstiels einen unterschwelligen Strom 
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geschickt und in einer Entfernung von einigen Blattpaaren von 
der Kathode mit einem unterschwelligen mechanischen Reiz 
gereizt. Dann pflanzt sich dieser Reiz durch den Blattstiel fort, 
ohne Senkungen der Blattchen an diesem hervorzurufen. Nur an 
der Kathode selbst senkt sich das dort befindliche Blattpaar. 
Die Kathode "entwickelt" gewissermaBen den Reiz. Dadurch 
ist die Erregbarkeit erhOhende Wirkung del' Kathode in dicselll 

Abb. 22. Muskelzuckungen illfolge rhythmischer mechalli8eher \<;lTt'gUIl~ 
lier Nerven. Die Reize sind sehr schwach, in der ohersten Kurve sogar 
unterschwellig. Wahrend der unterstrichenen Zeiten liegt die Reizstelle 
in Bereich der Kathode bzw. Anode eines konstanten Stromes (die zwei 

oberen bzw. unteren Kurven). Nach v. Frey, Physiologie. 

Fane bewiesen. Fiir die depressive Wirkung der Anode fehlell 
entspreehende Beweise, jedenfalls erseheint mir ein diesbeziig
lieher Versueh Boses nieht beweisend. Dagegen hat Bose auell 
eine Reihe Versuehe angesteIlt, die genau dem Pfl iigersehell 
Gesetz entspreehen. So reizte er ein Mimosenblattgelenk extra
polar auf- und absteigend. Er hat dabei festgestellt, daB bei einer 
Entfernung von 12,5 em der Elektroden voneinander am Blatt
stiel die Latenzzeit um 1,4 Sekunde groBer ist, wenn der Strom 
aufsteigenrl ist, die Kathode also um 12,5 em weiter. vom Gelenk 
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entfernt ist als bei absteigendem Strom. Bei einer Reizleitungs-

h . d' k 't 12,5 / 8 9 / .. d d' gesc WIll 19 el von -14- mm sec = , mm sec wur e lese , 
Zeitdifferenz sich dann ergeben, wenn die Reizung in beiden Fallen 
von del' Kathode ausginge; da tatsachlich die Reizleitungsge
schwindigkeit in diesel' GroBenordnung liegt (zwischen 4 und 30 mm 
pro Sekunde), so spricht dies sehr dafiir, daB die erregende Wir
kung in beiden Fallen von del' Kathode ansgegangen ist, wie dies 
ja auch bei del' Nervmuskelreizung del' Fall ist. Abel' die spateren 
Stadien mit starkeren Stromen fehIen leider. 

AIle 3 Stadien hat jedoch Bose bei Biophytum sensitivulll 
untersucht und in volliger Ubereinstimmung mit den Stadien am 
Nervmuskelpraparat gefunden. Legt man die Elektroden z. B. 
an die obere Halfte eines Blattstiels, so entspricht del' reizleitende 
Blattstiel dem Nerv, die unterhalb del' Elektroden ansitzenden 
Blattchen entsprechen den Muskeln. Man kann hier abel' nicht nul' 
wie beim Nervmuskelpraparat die Wirkung des fortgeleiteten 
Reizes an dem Zusammenklappen del' Blattchen in del' unteren 
Blatthalfte beobachten, sondern, da ja gewissermaBen del' ganze 
Nerv mit Blattchen besetzt ist, auch die Wirkungen an den Elek
troden selbst beobachten. Es ergab sich folgendes fiir die den 
Muskeln entsprechenden Blattchen (Blatt schema Abb. 17): 

stromstiirke Aufsteigen<ier Strom 

1--
Absteigender Strom 

in Amp. s. I o. s. O. 
--_. -

1. Stad. 0,5.10- 6 Z R Z R 
2. Stad. 10.10- 6 Z Z Z Z 
3. Stad. ? R Z Z R 

Was die Reaktion an den Elektroden selbst betrifft, so kann 
man beobachten, wie im 1. Stadium die Reaktion von del' Kathode, 
im 2. Stadium von Kathode und Anode ausgeht und wie im 3. Sta
clium bei del' Schlie Bung an del' Anode selbst keine Reaktion ein
tritt und ebensowenig bei del' Offnung an del' Kathode, also del' 
Anode des Polarisationsstromes. Die Strome, mit denen man die 
3. Stufe des Pfl iigerschen Zuckungsgesetzes demonstrieren kann, 
sind also noch nicht so stark wie die oben erwahnten, bei denen 
eine Umstimmung derart stattfindet, daB an del' Anode Reizung 
stattfindet, an del' Kathode nicht. .Ahnliche Ergebnisse wie an 
Mimosa und Biophytum sind von Bose auch an cinigen andcrcn 



Beobachtungsergebnisse. 135 

Gelenkpflanzen gewonnen worden, z. B. Neptunia, Averrhoa. 
Es eriibrigt sich daher, naher auf sie einzugehen. 

Dagegen wollen wir, nachdem wir die polaren Wirkungen del' 
Elektrizitat auf normalerweise in Ruhe befindliche Gelenke be
trachtet haben, noch das Verhalten eines sich normalerweise 
rhythmisch bewegenden Organes, namlich der Blattchen von 
Desmodium gyrans, betrachten. Der Blattstiel dieser Leguminose 
tragt auBer einem relativ groBen Endblattehen zwei kleinere 
Seitenblattehen. Diese Seitenblattehen sind unter giinstigen Be
dingungen in standiger Bewegung. Bei niedriger Temperatur ist die 
Bewegung mehr auf und ab geriehtet, bei hoherer mehr elliptisch. 
Die Dauer einer solchen elliptischen Bewegung betragt je nach den 
Bedingungen zwischen 1/2 und 3 Minuten, die Abwartsbewegung 
pflegt schneller alsdie Aufwartsbewegung zu verlaufen. Nach Bose 
soIl fiir die Bewegung die wesentlichste Rolle die Expansion bzw. 
Kontraktion der unteren Gelenkhalfte des Blattchens bilden. Bose 
legte nun an das Blattchenge1enk entweder eine Anode odeI' Ka
thode, wahrend del' andere Pol einem indifferenten Punkt weiter 
unten am Blattstiel anlag, und beobachtete als Wirkung del' Anode 
eine Verringerung del' Kontraktion, als Wirkung del' Kathode cine 
Verringerung del' Expansion, die in giinstigen Fallen zu einer 
volligen Sistierung del' Abwarts- bzw. Aufwartsbewegung fiihrte. 
Bose sehlieBt daraus, und das ist wohl der naheliegendste Sehlun, 
daB die Anode eine expansive, die Kathode eine kontraktive Wir
kung hervorruft. Es ist dies ein Verhalten, das iibereinstimmt mit 
dem am Herzmuskel beo baehteten und dem Befund B i e de r -
man n s, dan glatte oder quergestreifte, teilweise kontrahiel'te Mus
keln sieh bei AnodensehlieBen lokal expandieren. B 0 s e untersuehte 
vergleiehend mit dem Herzmuskel eine Anzahl yon elektrischcn 
Reizwirkungen auf Desmodiumbewegungen. Wie del' Herzmuskel 
keinen Tetanus gibt, so bringen auch starke tetanische Induktiollel
elchlage keine Dauerkontraktioll, sondern nul' Verringerung und 
UnregelrnaBigkeit del' Bewegungsarnplitude bei Desmodium hor
vor. Wie beirn Herzrnuskel oin elektrischer Reiz zu Beginn del' 
Systole kaum eine merkliche Wil'kung hervorruft" so auch hei 
Desmodium, wie dagegen beim Herzmuskel ein in del' Diastole 
gegebener Reiz eine Extrasystole hervorruft, so auch bei Desmo
dium. Es liegen also hier offenbar sehr interessante A.hnlich
keiten VOl' und es cntsteht die Frage, ob eel :;ich wirklich nur UIll 
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auBere Almlichkeit handelt. Bei zwei so verschiedenartigen 
Mechanismen wie rhythmisch pulsierendem Fflanzengelenk und 
Herzmuskel wird man dies zunachst annehmen, abel' ob nicht 
genaueres Eindringen in die Ursachen diesel' Ahnlichkeiten tieferc 
Verbindungen aufdecken wird, bleibt abzuwarten. 

Bringt man Desmodium unter ungiinstige Bedingungen, so 
stehen die Blattchen still, z. B. im Winter. Bos e fand, indem er 
Elektroden an die Gelenke zweier solcher gegeniiberliegender 
stillstehender Blattchen anlegte, bei schwachen Reizen Reaktion 
d. h. Senkung an del' Kathode beim SchlieBen, an del' Anode beim 
Offnen (30 V). Bei starkeren Reizen (48 V) trat SchlieBungser
regung an Anode und Kathode auf, iiber Offnungserregung fehlen 
Angaben. 

Die expansiven bzw. contractiven Wirkungen del' Anode 
bzw. Kathode werden auch demonstriert durch Versuche Boses 
am Gelenk von Erythrina indica, einer Sensitive von geringerer 
Empfindlichkeit als Mimosa, abel' groBem Blattgelenk. Er legte 
eine Elektrode direkt auf die Oberseite des Gelenkes, eine andere 
in betrachtlicher Entfernung an die SproBachse. Auf diese Weise 
kommt deutlicher als bei den sonstigen Versuchsanordnungen 
die Wirkung del' eineh Gelenkhalfte in unserem FaIle del' oberen, 
zum Ausdruck. Es zeigte sich, daB AnodenschlieBung Expansion 
del' oberen Halfte und dadurch Senkung des Blattes hervorruft, 
AnodenOffnung die entgegengesetzte Wirkung, die allerdings 
von del' eintretenden Erholungshebung nicht deutlich getrennt 
werden kann. KathodenschlieBung und -offnung rufen genau 
die entgegengesetzten Effekte hervor. 

Nach del' Beschreibung del' elektronastischen Reaktionen 
del' Gelenke wollen wir zur Betrachtung del' Reaktionen contrac
tileI' Staubfaden iibergehen, die, ohne typischen Gelenkcharakter 
zu besitzen, doch ebenfalls durch Verkiirzung elastisch gedehnter 
Membranen turgescenter Zellen zu elektronastischen Reaktionen 
befahigt sind. Hierher gehOren die Staubblatter von Centaurea 
und Berberis. 1hre elektronastische Reaktionsfahigkeit wurde 
von F. Coh n entdeckt und von Kabsch, spateI' von Lins bauer 
untersucht. Pol are Reaktionen wurden von mil' an Berberis 
aufgefunden. Ganz entsprechend del' Mimosa Speg. in den Tii
binger Versuchen, also auch am + -Pol, reagieren namlich an del' 
Reizschwelle die Staubblatter von Berberis, wenn man auf die 
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Narben zweier Naehbarbliiten die Elektroden auflegt (Abb.lO). Der 
Strom flieBt dann von der einen Narbe dureh den Griffel und BIii
tenboden mit den reizbaren FuBpunkten der Staubblatter den Blii
tenstiel der einen Bliite hinab, dann den Bliitenstiel der Naehbar
bliite hinauf dureh deren BIiitenboden und Griffel bis zur Narbe 
und anderen Elektrode. Die Versuehsanordnung entsprieht ganz 
der bei den Mimosenversuehen. Geht man nun hier von niedrigen 
Spannungen, bei denen noeh keine Reizung eintritt, hoher, so 
zuekt zunaehst ei n Staubblatt in del' BIiite an der + -Elektrode, 
bei noeh hoherer Spannung immer mehr, sehlieBlieh zueken auch 
die Staubblatter an der -- Bliite. Dabei miissen nieht gerade 
aIle Staubblatter zuerst in del' + -BHite reagiert haben, bevor 
in del' - - BIiite die Zuekungen beginnen, sondern oft zuekt aueh 
schon, wenn erst wenige Staubblatter in del' + -Bliite reagiert 
haben, das eine odeI' andere Staubblatt in del' -- Bliite, ohne 
daB jedoeh die deutlieh starkere Wirkung des + -Pols bei den 
sehwaeheren Reizen irgendwie verdeekt wiirde. Es ist fiir das 
gesehilderte Verhalten ziemlieh gleiehgiiltig, ob man beim Vor
gehen zu hoheren Spannungen jedesmal, wenn ein Staubblatt 
gezuekt hat, den Strom aussehaltet, wartet, bis die Kriimmung 
zuriiekgegangen ist und erst wieder bei etwas hoherer Spannung 
einsehaltet, ober ob man ohne auszusehalten die Spannung raseh 
immer mehr waehsen laBt. 

Genau dasselbe Verhalten zeigen die Staubfaden gcgeniiber 
Kondensatorreizung und Induktionsschlagen. Gerade bei den 
Berberisbliiten ist besonders deutlieh del' oben hervorgehobenc 
Unterschied zwischen scheinbaren Elektroden vorhanden, wie sic 
durch die Anlagepunkte del' Elektroden an das Gewebe gegeben 
sind, und den wahren physiologisehen Elektroden, an denen det' 
Strom in das reizbare Gewebe eintritt und es verlaBt. Verbindet 
man namlieh die Narben zweier abgeschnittener BIiiten metalliseh 
miteinander, etwa durch einen in die Narben mit seinen Bnden 
eingespieBten Draht, und legt an die BIiitenstiele Elektroden an, 
so reagieren nunmehr beim Anlegen steigender Spannung zuerst 
die Staubblatter in del' BIiite am -- Pol. Es reagieren also, obwohl 
+ -und - -Pol an denselben BIiiten anliegen wie in del' 1. Versuehs
anordnung, nunmehr die Staubfaden in del' umgekehrten BIiite 
zuerst. Es erklart sieh das ohne weiteres aus dem Stromverlauf; 
deml im 2. FaIle flieBt del' Strom in genau umgekehrter Richtung 



138 Elektronastie. 

durch die Gelenke wie im ersten. Er tritt im 2. FaIle von der Unter
seite der Staubblatter aus in der +-Bliite ein, im ersten von der 
Oberseite, und umgekehrt ist dies bei der - -Bliite. Also die physio
logischen Elektroden liegen zweifellos in beiden Versuchsanord
nungen in beiden Bliiten umgekehrt, die scheinbaren an der
selben Bliite. 

Auf dieser Verschiedenheit von scheinbaren und wahren 
Elektroden. diirfte ohne Zweifel auch das Verhalten der 
Staubblatter beruhen, wenn man die Elektroden statt auf die 
Spitzen der Narben an die Spitze je eines Bliitenblattes zweier 
Nachbarbliiten anlegt. Bei Reizung erhalt man an der Reiz
schwelle ebenfalls wieder unipolare Reaktion; aber es ist nicht die 
Bliite, der der + -Pol anliegt, sondern die, der der -- Pol an
liegt, die zuerst reagiert. Dies Verhalten ist freilich wenig aus
gepragt und zeigt so zahlreiche Ausnahmen, namlich Reaktions
beginn an der + - Bliite, daB von einer scharf ausgesprochenen 
Polaritat iiberhaupt nicht mehr die Rede sein kann. Wenn man 
sich nach dem morphologischen Bau der Bliite ein Bild des Strom
verlaufes zu machen sucht, so laBt sich wenigstens ein gewisses 
Verstandnis fur dieses eigentiimliche Verhalten gewinnen. Der 
Strom flieBt hier offenbar vom Blutenblatt durch die· AuGen
und Unterseite der Staubblatter zu deren Innen- und Oberseite, 
also ahnlich wie bei der Anordnung, in der die Elektroden am 
Bliitenstiel anliegen. Aber durch den Kontakt der Bluten- und 
Kelchblatter, der von Blute zu Blute und Blatt zu Blatt wechselt, 
werden hier sehr zahlreiche und verschiedenartige Stromver
zweigungen und Nebenschlusse entstehen konnen und das un
regelmaBige Reagieren veranlassen. 

Von den sonstigenErgebnissen an Berberisstaubfaden wollen 
wir hier nur einige kurz erwahnen. Schwache Reize bewirken 
submaximale Reaktion, sehr starke stundenlang anhaltende 
reversible Lahmungen mit oder ohne vorangehendes Zucken. 
Nach einer Maximalreaktion tritt ein mehrere Minuten andauerndes 
Refraktarstadium auf. Wiederholte Reizung ruft Ermudung 
hervor. Auf starke Reizung hin fiihren die Kronblatter ent
sprechende Zuckungsbewegungen aus wie die Staubhlatter, Reiz
leitung findet nicht statt. 

Zusammenfassend ist ii ber die Wirkung von Anode und Ka
thode folgendes zu sagen: 
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Die von R it te r und B 0 s e aufgestellten Gesetze del' elektriiOchen 
Reizung sind nul' in ihren allgemeinen Grundziigen, nicht abel' in 
ihrer speziellen FOl'mulierung richtig. 

1m allgemeinen tritt bei schwachel' elektrisoher Reizung 
unipolare Erregung auf, und zwar in den meisten Fallen an del' 
Kathode, in anderen auch an del' Anodc odeI' an beiden Polen. 
Dies gilt sowohl fUr die scheinbaren wie fur die physiologischen 
Elektroden. Tritt bei schwacher Reizung unipolare Reaktioll 
auf, so erfolgt bei starkerer Reizung entweder bipolare Reaktion 
odeI' Reaktion gleichzeitig durch das ganze Gewebe. Bei noch 
8tarkerer Reizung kommt es unter Umstanden zur Umstimmung, 
so daB wieder unipolare Reizung auf tritt, abel' am entgegcnge8etztell 
Pole wie bei schwacher Reizuug. 

Es ist wahrscheinlich, daB Anode und Kathode die Erregbarkeit 
crniedrigen bzw. erhohen konnen. Die Depression del' Leit
fahigkeit fur Erregung durch Anodellwirkung ist sichergestcllt. 
Die Pole konllen Turgewenzveranderung hervorrufen, und zwar 
i:lowohl Abnahmen wie Zunahmen. 

Schlafbewegungen. 
Zu den elektronastischen Bewegungen schienen nach <LPn 

Untersuchungen Sto p pels auch die Schlafbewegungen del' mit 
Gelenken versehenen Blatter zu gehoren. Diese Schlafbewegungen 
bestehen bekanntlich in einer in 24stundigem Rhythmus sich 
abspielenden Senkungs- und Hebungsbewegung, die durch Turgor
schwankungen del' Blattgelenke bedingt wird. Es handclt sich 
hierbei urn keine ererbte Periodizitat; denn Stoppel konntc 
feststellen, daB Primal' blatter, aus asiatischem, amerikallischem 
und europaischem Samenmaterial (Bohnen) im Dunkeln auf
gczogen, den gleichen Rhythmus del' Schlafbewegung zeigten, indpm 
:sie aIle gegen 2-4 Uhr morgens ihrc tiefste SteHung einnahnWIl. 
Lage ercrbte Periodizitat VOl', so muBte del' Rhythmus bei dell 
verschiedenen Pflanzen ver8chieden 8ein entsprechend del' Ver
schiedenheit del' Tag. und Nachtperiode unter den verschiedencil 
Langengraden, unter denen die Elternpflanzen aufgewachsen sind. 
Lichtschwankungen kommen, da es sich urn Dunkelver8uche 
handelt, als Reize fur die AuslOsung des Rhythmus del' Schlaf
bewegung nicht in Betracht, fur Schwere- und Temperatur
sehwankungen wurdc das glciche durch bCiOondere Vcrsuchc ge-
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zeigt. Es muB also, schlo13 Stoppel, ein unbekannter tages· 
rhythmischer Faktor die Periode der Bewegung bestimmen. 
So kam Stoppel auf den Gedanken, daB die Schwankungen der 
elektrischen Leitfahigkeit der Luft dieser Faktor sein konnte. 
Die Kurven der atmospharischen Leitfahigkeit und der Sehlaf· 
bewegungen der Blatter ergaben bei einem Vergleich eine auf· 
fallige Ahnlichkeit. Wenn sie auch in den einzelnen kleinen Schwan. 
kungen einander nicht entsprachen, so zeigten doch beide um dic 
gleiche Zeit, namlich in den friihen Morgenstunden, einen Wende· 
punkt. Die Leitfahigkeit iiberschreitet zu dieser Zeit ihr Maxi· 
mum, die Blatter erreichen zu dieser Zeit ihren tiefsten Stand, aus 
dem die Erhebung in die Tagesstellung wieder beginnt. Durch 
besondere Versuche konnte Stoppel die noch unbekannte Tat· 
sache aufzeigen, daB diese Periodizitat der Leitfahigkeit nicht nur 
im Freien auf tritt, sondern auch in geschlossenen Kellerraumen 
bei konstanter Temperatur und Dunkelheit, wie sie ·zu den Ver· 
suchen iiber die Schlafbewegungen benutzt wurden. Ein sicherer 
Beweis £lir die Richtigkeit der hypothetischen Annahme einer 
kausalen Beziehung zwischen Periodizitat der atmospharisehen 
Leitfahigkeit und Periodizitat der Sehlafbewegungen ware ge· 
wesen, durch willkiirliche Veranderungen der atmospharischen 
Leitfahigkeit einen willkiirliehen Rhythmus der Schlafbewe· 
gungen zu erzielen. Dies Experimentum crucis hat Stoppel 
nicht ausgefiihrt. Indessen hat sie eine Reihe experimenteller 
Wahrscheinlichkeitsbeweise zur Stiitzung ihrer Annahme an· 
gefUhrt. So hat sie die ausgebrannten Uberreste von Gasgliih. 
striimpfen in die Nahe von Bohnen gebracht und auch die Blatter 
mit Aschepulver bestreut, wodurch die Leitfahigkeit der Atmo· 
sphare in der Nahe der Pflanzen erhoht wurde. Aus den auto· 
matisch registrierten Kurven glaubt sie eine gewisse, jedoch bei 
verschiedenen Exemplaren verschiedenartige Wil'kung ablesen 
zu konnen. In dem einen Fall eine Veranderung der Kurvenform, 
in dem anderen eine Hebung des tiefsten Punktes der Kurve. 
Nach anderen Versuchen Stop pels erscheint es wahrschejnlich, 
daB die Normalkurve griiner und etiolierter Bohnenblatter viel· 
fach erhebliche Storungen durch Isolation des Topfes vom Erd· 
boden mittels eines Glastellers erleidet. Diese Storungen werden 
noch erheblicher und fiihren meist zu ganz unregelmaBigen Be· 
wegungen, wenn die Pflanzen an dem Austausch mit atmospha. 
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rischer Elektrizitat behindert werden dadurch, daB sie in gecrdete, 
rings geschlossene feine Drahtgitter gestellt werden. Bei griinen 
Pflanzen kann die normale Bewegung durch dauerndes Aufladen 
des Topfcs vermittels Anschlu13 an den + -oder - - Pol del' elek
trischen Stadtleitung (220 V) wieder hervorgerufen werden. 
Dunkelpflanzen geben bei dieser Behandlung ihre Bewegungcn 
ganz auf. Schwachere Ladungen scheinen bei Dunkelpflanzcn 
gleichfalls giinstig auf die Bewegungen zu wirken. Innerhalb 
eines + geladenen Gitters isoliert stehend fiihren griine und 
etiolierte Blatter regelmaBige Bewegungen im normalen Rhythmus 
aus. Del' Typus der Kurve verandert sich nach Entfernen der 
Isolation, die normale Periodizitat bleibt abel' erhalten. 1st 
da" Gitter - geladen, so treten in den meisten Fallen St<irungen 
in der RegelmaBigkeit wic auch in del' Intensitat del' Bewegungen 
( '111. 

Die Untersuehungtm Stoppels sind von Sperlich und 
Seh weidler ciner experimentellen Nachpriifung unterzogell 
worden, Dabei hat sich die physikalische Voraussetzung fiir die 
'l'heorie, das Vorhanden"cin einer tagesrhythmischen Periodizitat 
del' Leitfahigkeit del' I.uft ill gt,schlossenell i{,aumen, bestatigt. 
Dagegell hattell Venmehe, dureh willkiirlichc Anderungell dt'/' 
Leitfahigkeit mittel::; Mesothoriumpraparaten die Periodc del' 
Schlafbewegung willkiirlich zu beeinflussen, keinen b~rfolg. Diese 
blieb vielmehr vOllig indifferent gegeniibcr den kiinstlich herbei
gefiihrten Veranderungen del' atmospharisehen Leitfahigkeit. 
Wahrend fel'ner S to p pe is Ver~uehspflaJlzell eill "charf au,,
gepragtes, del' Leitfahigkeitsanderung ill del' Luft ent"prechendes 
Frequenzmaximulll fiir den Zeitpunkt del' Hauptsenkung ergeben, 
verteilt sich in den Versuchen von Schweidler und Sperlieh 
die Haufigkeit del' tiefsten Senkung auf 3 Maxima, namlich Ul11 

Mitternacht, urn 8 und Ulll 11 Uhl' vormittagli. Diese 3 Maxima 
wurden au" 158 tagesperiodi:;ehen Bewegungen gewonnen. ~s 

entsprechen also die Maxima del' Senkullg durchaus nieht den 
Leitfahigkeit:;verhaltnissen in del' Luft, wo ja das HauptmaximUlll 
zwischen 2-4 Uhr vormittags, ein kleineres Maximum am Nach
mit tag liegt. Die Gleichartigkeit, des Bewegungsverlaufes bpi 
Stoppel fiihren die genanntell Autoren auf weitgehende il1lwl'e 
Obereinstinuuung des untel'suchten Materials und die annahernd 
gleiehe Behandlung de" Saatgutes von del' Quellung bis zur Ver-
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wendung im Versuche zuriick. In ihren Versuchen wurde dagegen 
das Material bis zur beginnenden Epikotylstreckung unter sehr 
wechselnden Temperaturverhaltnissen aufgezogen. Diesell Tem
peraturschwankungen in den 1. Keimungsstadien, wahrscheinlich 
sogar schon bei der Quellung, schreiben sie einen entscheidenden 
EinfluB auf das Bewegungsbild der erwachsenen Primarblatter 
zu. Diese Anschauung stiitzen sie durch den Vergleich der er
haltenen Schlafbewegungskurven mit den meteorologischen Daten 
in den betreffenden Zeiten der 1. Entwicklung. Es zeigte sich, 
daB die 24stiindige Periodizitat urn so klarer auftrat, je klarer das 
Wetter an den Tagen der 1. Entwicklung war, wahrend triiben 
Tagen in diesem Stadium undeutliche, unausgepragte Bewegungs
perioden der entwickelten Blatter entsprechen. Wenn dagegen 
S top pel keinen EinfluB von vorangegangenen Temperatur
schwankungen auf die unter konstanter Temperatur sich weiter 
entwickelten Pflanzen gefunden hatte, so beziehe sich und gelte 
dieses Resultat nur fiir diejenigen Entwicklungsstadien, in denen 
das Epikotyl sich bereits zu strecken anfange; dagegen hiitte ill 
den Stoppelschen Versuchen in den 1. Entwicklungsstadien an
nahernd kOflstante 'femperatur geherrscht, und demnaeh sei die 
Einflu!3losigkeit der Temperatursehwankung in dell 1. Starlien 
von ihr nicht bewiesen. 

Es ware demnach also die Periodizitat der Sehlafbewegung 
keine irgendwie elektronastische, sondern eine autonome im Sinne 
Pfeffers, d. h. die AuBenbedingungen in den 1. Keimungs
Rtadien wiirdcn die Stoffwechselvorgange in del' Keimpflanze 
derart bceinflussen, daB ein bestimmter, von ihnen abhangiger 
Rhythmus sich in ihnen herausbildcn wiirde, dessen Ausdruck 
der Hhythmus der Schlafbewegung ware. Mir scheint durch die 
Untersuchungen Sperlich und Schweidlers das Problem je
doch noch nicht endgiiltig geWst. Es finden sich doch in den 
tatsachlichen Befunden der Autoren und Sto p pels gewisse 
Untersehiede, die erst durch weitere Untersuchungen aufgeklart 
werden miissen. Del' volligen Einfluf3losigkeit des MesothoriumR 
hei den Autoren stehen die oben erwiihnten Beobachtungen 
S top pel s gegeniiber, die einen gewissen EinflnB elektriseher 
]'aldoren auf die Schlafbewegung erkennen lassen. AllerdingR 
sind dieselben alles andere als eindeutig. DaB durch hinreichend 
starke elektrische Reize an Blattgelenken allgemein elektro-
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nastische Bewegungen erzielt werden konnen, erscheint nach 
Ritters, Boses und meinen Beobachtungen zweifellos. Ob 
freilich die geringen Schwankungen del' Luftleitfahigkeit direkt 
odeI' indirekt den Rhythmus del' Schlafbewegungen bedingen, iRt 
damit nicht gesagt. Erscheint somit durch die negativen Ergeh
niRse del' Autoren mit Mesothorium noch nicht ganz hinreichend 
die EinfluBlosigkeit del' Schwankungen del' Luftleitfahigkeit auf 
die Rhythmik del' Schlafbewegungen bewiesen, so erscheint 
ehensowenig hinreichend bewiesen del' Erklarungsversuch del' 
Autoren, daB Schwankungen del' AuBenbedingungen, speziell 
del' Temperatur, in den 1. Keimungsstadien die Rhythmik der 
;';chlafbewegungen letzten Endes bedingen. Der nachtraglichc 
Vergleich der Bewegungskurven mit den meteorologisehen 
Daten unci sein Ergebnis erseheint zu roh, urn eine derartige Be
ziehung eindeutig zu beweisen. Hier lieBe sich wiehtigcs Material 
heibringen dureh den Versueh, durch bestimmte Variatiollen del' 
Au13enbedingungen in den 1. Stadien del' KeiplUng he:-;till1l1ltt' 
HehlafbewegungRl'hythmen zu pl'zie1en. 

2. Elektronastische Erscheinungen an Gewebeu, die mit. hinem 
spl'zil'llen Mf'chanismus zur Ausfiihrung von 'l'urgorvariatiollS

bewegungen ausgeriistet sind. 

1m Kapitel iiber die Wirkungen del' Elektriziti1t auf daR PlaRllH1 
UtH.! die Zelle wurde dargetan, daB der elektrische Reiz die Per
meabilitat der Zelle erhohen kann. Hahen wir cine typiRclw 
Pflanzenzelle mit einer dureh den Turgordruck des ZellsafteR 
e1satiseh gespannten und gedehnten Zellmembl'an, so mun die 
Folge permeabilitatserhohender elektrisehel' Reizung Kontraktioll 
del' Zelle Kein; denn die eintretende Permeabilitatserhohung III II U 
(Iell oSJllotischen und damit den Turgordruck des ZellsafteH vel'
ringern, so daB naeh del' Reizung del' Uberdruek der Zellmemhral\ 
so lange Zelh;aft aus der Zelle aU8pressen kann, bi:.; :.;ieh die Melll
hran :';0 weit entspannt hat, daB wiedel' Gleiehgewieht zwil,;ehell 
'I'urgordruck und elastischem Gegendmek der Zellmembrall 
besteht. Es llluB also zu ciner Volumenverminderung del" Zelle 
hzw. eineH aus solehen Zellen aufgehauten Gewebes kOllllllell. 
Eille derartige Kontraktion, die, je naehdem es Kieh nm radiiir 
oder asymmetriseh gebaute Organe handelt, ohne odeI' mit Kriilll
mung des betreffenden Organes verlaufen wird, ist ab elektro-
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nastische Reaktion anzusprechen und Bose hat gezeigt, dall der
artige elektronastische Erscheinungen in der Tat ganz allgemein 
an turgescenten Geweben auftreten. 

D. Versuche zur ErkHirung del' Elektronastie. 
Wir haben mit den letzten Darlegullgen bereitseinen Versuch 

zur Erklarung del' elektronastisehen Erseheinungen beriihrt, 
namlich den, del' auf Permeabilitatserhohung durch elektrischen 
Reiz beruht; denn, ihre Richtigkeit vorausgesetzt, eignet sich diese 
Erklarung natiirlich nicht nur wr Anwendung auf die an be
liehigen Geweben beobachteten elektronastischen Erscheinungen, 
sondern ehenso fiir die Erklarung der Elektrollastie an Gelenken 
oder sonstigen, mit besonders dehnbaren diinnwandigen Mem
branen ausgestatteten Gewehen wie die Staubfaden der Cen
taureen usw. Gestiitzt wird diese Allnahme durch 3 Argumente: 
1. Es sind auf verschiedenem Wege und an verschiedenen pflanz
lichen Objekten Permeahilitatserhohungen <lurch den elektrischen 
Reiz naehgewiesen worden. 2. Das gleiche ist bei tierischen Ge
weben, Muskeln, del' Fall. 3. Theoretisch und experimentel! 
hat sich ergeben, daB es bei Stromdnrehgang dnrch pflanzliehe 
Gewebe zu Neutralitatsstorungen an den Membrangrenzell kommt 
und daB Anderungen del' [H'] Anderungen del' Permeabilitat del' 
Zellen verursachen. Man hatte sich also etwa folgendes Bild 
vom Mechanismus del' elektronastischen Reaktion zu machen: 
Bei elektrischer Reizung kommt es zu Konzentrationsanderungen 
del' H', OH' und Neutralionen an den Plasmamembranen. Diese 
hewirken direkt eine Anderung des Dispersitatsgrades del' Mem
hrankolloide und dadurch eine Anderung del' Permeabilitat del' 
Membran, odeI' auGer odeI' auch ohne diese Wirkung verursachen 
die Konzentrationsanderungen Anderungen im Chemismus del' 
Plasmamembran, die ihrerseits Permeabilitatserhohungen ver
nrsachen1). Den Versuch einer experimentellen Nachpriifung del' 
Permeabilitatshypothese hahen Blackmann und Paine unter
nommen. Ein an einem abgeRchnittenen Blattstiel ansitzende:; 
Blattgelenk von Mimosa von 0,1 cm3 Volumen tauchte in ein 
LeitfahigkeitsmessungsgefaB von etwa 1 cm3 mit eingeschmol-

1) Naeh E mdens Untersuchungen am Muskel Rollcn die Andcrungen 
del' [li'] enzymatische Reaktionen auslosen. 
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zenen Platinelektroden,' das etwa zur Halfte mit destilliertem 
Wasser gefiillt war. Es findet natlirlich eine standige Exosmose 
statt, die sich in einer standigen Zunahme der Leitfahigkeit des 
Wal-lsers auBert. Diese wird aUe flinf Minuten gemessen. Es zeigt 
Hich, daf3 das Gelenk unter diesen Versuchsbedingungen mecha
nisch und elektrisch reizhar bleibt und in Abstanden von Hi Mi
Tluten vielmall-l hintereinander gereizt werden kan 11 , ohne seine 
Reaktionsfahigkeit zu verlieren. Bei del' auf jede Reaktioll 
folgenden LeitfahigkeitHmessung ergibt sich eine iiber dell nor
mal en Gang del' Exosmoseherausgehende Zunahme del' Leit
fahigkeit, wodurch eine mit del' Reaktion verbundene PermeahiLi
tatserhohung nachgewiesen ist. Dennoch sehen Blac k ma n n 
lInd Paine in ihren Versuchen keinen Beweis, sondern vielnwhr 
cinen GegenheweiH gegen die PermeabiIitatstheorie del' Elektro
nastie, rIa 1. mit diesel' die Moglichkeit del' vielfachen Wieder
holung del' Reaktion in verhaltnismaBig kurzem Interval! ill 
Widel'spruch stiinde; denn die dauernde ExosmoHe miif3t,(, daH 
Gelenk his ZUl' Reaktiollsunfahigkeitschadigen und da 2. dip 
bcobachtcte Leitfahigkeitserhohung zu gering sei. In del' 'I~t bt'
tl'}lgt in manchen Versuchen die Leitfahigkeitszunahme durch dip 
Reaktion nur etwa 0,5 Gemmhos, was etwa einer KOllzentrationH
zunahme um 0,1 Millimol eines in 2 Ionen zerfallenden SalzeR im 
Leitfahigkeitswasser entRpricht. Es sindjedoch bei Blackmann 
und Paine die quantitativen Versuchsergebnisse nUl' qualitativ 
ausgewertet, und es erscheint mil' durchausnicht vollig ausge
Hchlossen, daB eine genaue quantitative Betrachtung zeigt, daB 
dennoch del' Permeabilitatserhohung <lie von Blackmann unfl 
P ai ne geleugnete Bedeutung zukommt.. Aufalle .Falle ist die 
Arbeit von hochstem Werte, weil sie seit Pfeffers Untersuchungen 
libel' den Mchanismus del' Centaureafadennastie den erHten be
deutsamen experimentellen und methodischen Forlschritt in del' 
Richtung auf die Losung des Problems darstellt. 

Blackmann und Paine deuten nul' kurz an, daB I-lie dip 
Ursache del' Reaktion in Absorptionserscheinungen sehen. Diesp 
Andeutung ist wohl so aufzufassen, daB nach ihrer AuffaKHung 
die Kolloide des Plasmas bzw. des Zellsaftes Salze des ZellsafteK 
bei del' Reizung absorbieren, vielleicht nach vorangegangener 
odeI' unter gleichzeitiger Anderung des DispersitatKgradeK. Da
durch wiirden diese Salze osmotisch unwirksam, dpl' oRll1oti"ehc 

H t, (' l' II, -lTIlf'ktr()I)hy::;i()l()gi,~ tlpl' Pflanzen. 10 
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Druck des Zellsaftes verringert und ebenso wie infolge von Per
meabilitatserhOhung ein zur Kont,raktion fuhrender Uberdruck 
dcr elastisch gespannten Zellmembran geschaffen. Dail eine jede 
Abnahme des osmotischen Druckes des Zellsaftes, wie sie auch 
immer zustande kommen mag, den Mechanismus einer nastischen 
Turgorrcaktion erklaren kann, darauf hat bereits Pfeffer hin
gewiesen und besQnders im Zusammenhang mit dem Zucker
gehalt del' betreffenden Zellsafte auf die Moglichkeit einer sol chen 
Abnahmc durch Umwandlung von molekulardispersem Zucker 
in osmotisch unwirksame grobdisperse Starkc anfmerksam ge
macht. Die Prage, inwieweit Veranderungen del' Oberflachen
spannung und des Quellungsdruckes des Plasmas am Mechanismus 
del' elektronastischen Reaktion beteiligt sind, ist noch vollig un
geklart. Ebensowenig ist es bis jetzt moglich, sich ein Bild von 
den Ursachcn del' polaren Reizwirkung bei del' Rlektronastie 
Zll machen. 

VII. Die Wirkung der Elektrizitat auf Entwicklung 
und StoUwechsel der Pflanzen. 

1m Gegcnsatz zu del' ausfiihrlichen Besprechung del' Wir
kungen der Elektrizitat auf die Reizbewegungcn del' Pflanzen 
werden wir bei del' Darstellung ihrer Wirkungen auf die u brigen 
I .. ebenstatigkeiten auilerordentlich summarisch verfahren. Dies 
hat nicht so sehr seillen Grund darin, daB die Zahl del' diesbeziig
lichen Untcrsuchungen verhaltnismailig. klein ware, sondern viel
mehr darin, daB die verwendete Methodik und Kritik bei cler 
Verwertung del' Ergebnisse diesel' Versuche in auf3erordentlich 
vielen Fallen so viel zu wiinschen ubrig laf3t, dail gesicherte Er
gebnisse nur wenig gewonnen sind und, dail demnach eine aml
fuhrliche Besprechung aller diesel' Arbeiten nur wenig Interesse 
hietet. 

Es gibt kaum einen Prozeil im Pflanzenleben, fur den ein be
gunstigender Einfluil d~r Elektrizitat nicht behauptet worden 
ware. Schon N ollet fand, dail Elektrizitat die Keimung von 
Renfkornern beschleunigt, Jallabert dassel be bei Senf- und 
Kressesamen. Zu hohe Stromstarken vel'zogern odeI' vereiteln 
indes die Keimung, wie z. B. aus Versuchen von Lowenherz 
hcrvorgeht. Diesen ist auch zu entnehmen, daB die Lage des 
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Samens zur Richtung del' Stromfaden von hoher Bedeutung fUr 
den Wirkungsgrad del' Elektrizitat ist, offenbar wesentlich in
folge del' Verschiedenheit del' Stromdichte, die die verschiedene 
Orientierung del' Samell in ihnen bedingt. 

Dieselbe li'orderung wie fur die Keimung wurde fUr die onto
gelletische Entwicklung beobachtet, so von N ollet fUr Senf, 
von JaUabel't fiir Hyacinthen. Bertholon ist als Begrunder 
del' Elektrokulturbestrebungen anzusehen, die auf eine Erhiihung 
des ErnteeItrages durch Elektrizitat abzielen. 

In seinem Buche: "De l'electricite des vegetaux" gibt er nicht 
nul' eine Dhcrsicht eigener und anderer Versuche iiber den fordern
den EinfluB del' Elektrizitat auf das Pflanzenwachstum, sondern 
('I' konstruiert auch in seinem "Electrovegetometre" einen Apparat, 
um die natiirliche Elektrizitat den Pflanzen in verstarktem MaBe 
zuzufUhrcn und dadurch den Ernteertrag zu steigern. Er l'Ietzte 
namlich auf eincn HolzlllaKt isoliert metallene Spitzen, die durch 
cine Kette mit Metallspitzen in geringer Hohe uber den Pflanzen 
verbunden waren, so daB die atmospharische Elektrizitat del' 
hoheren Schichten in die Nahe del' Pflanze geleitet wurde. Etwa 
100 .Tahre spateI' entzog sein Landsmann Grandeau durch Ein
Ktellen in Drahtkafige Pflanzen die atmospharische~jlektrizitat 
und heobachtete an den Pflanzen einen Minderertrag von 50 
bis 70% an frischer Substanz, von 50-60% all Fruchten gegen
i1 her den Kontrollpflanzen im Freien. 

Abel' das Interesse weitercr Kreise gewannen die Bestre
hungell crst wieder zu Beginn des 20 .• Tahrhunderts, als Le m
s t l' ii m mit Spitzen verRehene Drahtnetze ausspannte, den Htrol1l 
cineI' lnfluenzmasehine hineinsandte, in ca. 1 m Entfernung 
darunter geerdete Pflanzen aufstellte und starke Wachstums
fOrderungen beobachtete. Auch in groBen Feldversuchen wurden 
diesel ben Erfahrungen gemacht. ~]r kommt zu folgendell Re
Kultaten: 

1. Die wirkliche GroBe des ZuwachKprozentes betragt ea. 
45% fiir ein gutes Feld im Minimum. 

2. Je besser ein Feld gepfliigt ist, um so groBer das Zuwachs
prozent. Rei magerem Boden ist es so klein, daB es nicht auf 
merkbare Weise hervortritt. 

3. Einige Pflanzen lohnell die elektrische Behandlung nicht., 
wenn sip nicht l)('wiisRert. wprdpn, abel' dann zeigen Rie auch :-whr 

10* 
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hohe Zuwachsprozente. Hierzu gehoren u. a. Erbsen, Mohrriiben 
und Kohl. 

4. Elektrische Behandlung zusammen mit starker Sonnen
warme ist schadlich fiir die meisten, wahrscheinlich fiir allp 
Pflanzen, weshalb die Behandlung an sonnigen heiBen Tagen 
in del' Mitte des Tages abgebrochen werden muB. 

Die Lemstromschen Versuche wurden fortgefiihrt und auch 
nach del' elektrotechnischen Seite vervollkommnet durch Oliver 
Lodge, Peaslee und Dorsey in England und Amerika, durch 
Gassner, Breslauer, Hostermann und andere mehr in 
Deutschland. 

1m Prinzip warenzwei verschiedene Arten gegeben, auf 
denen man die Elektrizitat den Pflanzen zufiihrte. Entwedel' 
man schickte Strom mittels einiger Metallplatten direkt durch 
den Boden, so daB er diesen und die Wurzeln durchquerte. Diese 
Methode hat abel' kaum zu Erfolgen gefiihrt. OdeI' abel' man 
spannte 1-5 m iiber dem Boden Netze aus und beschickte sic 
mit hochgespanntem Gleichstrom, Wechselstrom oder verband 
sie metallisch mit Drachen, die einige hundert Meter iiber dem 
Boden schwebten, und die hochgespannte Elektrizitat del' oberen 
Luftschichten ihnen zufiihrten. Von den Netzen und Drahten 
strahlt dann die Elektrizitat in die Luft aus, ionisiert diesel be und 
ein schwacher elektrischer Strom geht durch die Pflanzen zul' 
Erde. Die Stromstarke betragt dabei 10- 12-10- 11 Amp. pro cm2 , 

wahrend die Starke des natiirlichen elektrisehen Luftstromes 
10 - 16_10 -15 betragt. So gering also die angewandten Energie
mengen sind, so ist doch zu beaehten, daB die Stromstarke im 
Vergleich zur natiirliehpn urn ptwa das 1000-10 OOOfachp ge
steigert ist. 

Auf die elektrotechnischen Einzelheiten gehe ich nicht ein, 
zumal man dariiber in den Jahrgangen del' Elektrotechnischen 
Zeitschl'iH ah 1909 fortlaufende Referate findet, ahel' auch auf 
die Resultate del' einzelnen Untersucher nicht, die oft Mehrertrage 
von 100% heohachten. Nul' die Versuchsresultate Hostermanns, 
dessen Untersuchungen mil' die exaktesten zu sein scheinen, 
rn()chte ich anfiihren. 

Eine durch Drahtnetze del' atmospharischpn Elektrizitat 
mehr oder weniger entzogene Gruppe lieferte 86,5% El'trag, 
wenn unter normalen Verhaltnissen erwachsene KontroUpflanzen 
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mit 100% Ertrag angesetzt werden. Eine Gruppe, die in 21/2 m 
Hohe mit Kupferdrahten in 4 m Abstand iiberspannt war, liefede 
bei starken Stromen 90-lO5%, bei sehwaeheren lOO-125%. 
Eine letzte Gruppe wurde wie die vorigen Gruppen iiberspannt 
und die Drahte mit einem Htahlkabel mit eilwm etwa 200 m iiber 
df'm Versuehsfeld 8ehwebenden Fesselballoll verbunden. Hie 
lieferten 125-140%. Abel' nieht nul' die Quantitat des ErtrageK 
wird ahl gesteigert angegeben. Zahlrciehe Untersueher habcn aueh 
eine Besehleunigung dc~ Waehstums und d{\[' Reifeen;eheinungen 
gefunden. So elektriRierte Ma m bra y (1846) 2 Myrtcn; die:-:c 
bliiht,en und bildeten Ileue 'l'riebe von mehreren Zentimetel'll, 
Kontrollpflanzen gelangten nieht zur Bliite. Aueh J all a bert 
beobaehtete sehnelleres Bliihen an clektrisierten Nelken und 
Hyaeinthen. Wenn ieh noeh anfiihre, daB naeh Bertholon 
aueh Duft und Farbe del' Bliiten dureh Elektrizitat ge!;teigert 
werden, so diirfte die obige Behauptung, daB e8 kaum eillell 
ProzeB in del' P£lanze gibt, dessen Forderung dureh Elektrizitat 
nieht behauptet ware, wohl schon zur Geniige belegt sein, obwohl 
sieh noeh ein ungeheures Material hierfiir anfiihren lieBe. 

Es hat abel' aueh schon seit langem nieht an Untersuehem 
gefehlt, die den angebliehen Elektrokulturerfolgen aufs unbe
dingt.este widersproehen haben. Zu diesen gehort Ingenhousz. 
1 nge nho usz fand wedel' einen Untersehied in del' Keimung 
clektrisierter und nieht elektrisierter Samcn, noeh einen Einflu13 
del' Elektrizitat, als er Pflanzen mit Kupferspitzen zweeks Auf
saugung del' atmospharisehen Elektrizitat versah, noeh fand or 
bei Kresse, Senf und Calaminthe, also gerade den Pflanzen, an 
denen andere Beobaehter Elektrokulturerfolge gesehen hatten, 
irgendeinen Untersehied in del' Entwieklung, als er sie teil!; 
dureh Drahtkafige von del' atmospharisehen Elektrizitat au:,;
:,;ehloB, teils als Kontrolipflanzen unter normalen Verhaltni,,1lell 
waehsen lieB. Ebensowenig fand Untersehiede gegen Kontroll
parzellen Solly bei Gerste und Kartoffeln auf mit Drahten iiber
spannten Parzellen und Naudin, del' bei Wiedel'holung von 
Grandeaus Versuehen sogar das umgekehrte Resultat, namlieh 
Ertragssteigerung del' unter einem Drahtkafig erwaehsenen 
Pflanzen fand. Dagegen fand Lesage wieder Riiekgang del' 
Pflanzen un tel' Netzen, abel' sowohl unter Drahtkafigen wie 
unter Seidenkafigen. Er gibt an, daB die Transpiration un tel' den 
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Netzen vermindert sei, und zwar im Zimmer urn 10%, im Freien 
um 30%. Nahere Angaben iiber die Art del' Transpirationsmessung 
fehlen. Auch He dl u n d bestreitet in einer N achuntersuchung del' 
Lemstromschen Versuche ihren Erfolg (nach Stoppel). Ne
gatives Resultat ergaben auch die groH angelegten Versuche von 
Gerlach auf einem Versuchsfeld des K. W. J. fiir Landwil't
schaft in Bromberg, bei denen auch ein evtl. EinfluB del' durch die 
stillen Entladullgen gebildetell Stickstoffverbilldungell auf die 
Bodellfruchtbarkeit beriicksichtigt wurde, wie ihn Berthelot 
angellommen hatte. Es wurdell 18 Parzellen von 1000 qm am; 
cinem Boden, del' bisher Kartoffeln getragen hatte, gebildet, 
von denen sechs als Kontrollparzellen in 100 m Entfernung un
bestrahlt lagen. Die Parzellen erhielten eine vollstandige Dii.ngung 
odeI' eine Diingung ohne Salpeter, um festzustcllen, ob durch die 
elektrische Entladung del' Stickstoff del' Luft in nennenswertem 
MaBe in Salpetersaul'e iibergefiihrt wird. Geschieht dies wil'klich, 
so miissen sich die Pflanzen auf den be strahl ten Parzellen, die 
keine Salpeterdiingung erhalten hahen, kraftiger entwickeln 
als auf den unbestrahlten Teilstiicken, welche auch keinc Salpetel'
diingung erhalten hatten. Als Versuchspflanze diente Hafer. 
Es wurde wahrend 45 Tagen fast ununterbrochen Tag und Nacht 
bestrahlt. Die Resultate ergaben keinerlei Ertragssteigerung 
ebenso wie Versuche, bei denen durch Platten Strom in den Boden 
hineingeschickt wurde. 

Was nun die positiven Angaben betrifft, so muB festgestellt 
werden, daB sie groBenteils auHerst kritiklos aufgestellt wurden, 
in keinem einzigen mil' bekannten Fall auf Grund vollig einwand
freier Versuche festgesteUt worden sind. Denn das ist nul' dann 
del' Fall, wenn bewiesen ist, daB die mit und ohne Einwirkung 
del' Elektrizitat beobaehteten Vel'schiedenheiten bei del' Ent
wicklung elstens auBerhalb del' Versuchsfehler fallen und zweitens 
wirklich del' direkten odeI' indirekten Einwirkung del' Elektrizitat 
zu verdanken sind, nicht abel' irgendwelchen andel'en mit del' 
Versuchsanordnung in Zusammenhang stehenden Einfliissen. 

Was Punkt I betrifft, so ist zunachst darauf hinzuweisen, 
daH bei derartigcn Versuchen moglichst mit reinen Linien gearbeitet 
werden soUte; da::; ist meine::; Wissens nirgend::; del' Fall gewesen; 
dagegen lehrt bloB ein fliichtiger Blick auf die Abbildungen 
L ems t rom s, daB er mit genotypi::;ch ganz verschiedenem Ma-
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terial gearbeitet hat, ganz abgesehen davon, daB dieser Autor 
mit Vodiebe Versuche, die einen Minderertrag ergaben, als 
Schadigungen bezeichnete und nicht weiter beriicksichtigte. 
Notig ist auch die Gleichheit der Ernahrungsverhaltnisse. Wenn 
man nicht mit NahrlOsungen oder Quarzsandkultur arbeitet, so 
ware zum allermindesten eine vollige Mischung des Bodens er
forderlich. Auch die ubrigen Lebensbedingungen miissen genau 
vergleichbar sein und die Variationsbreite del' zu untersuchenden 
Eigenschaften unter natUrlichen Lebensbedingungen. Schlie 13-
lich mussen die Resultate reproduzierbar sein, wenn man nicht 
irgendwelchen unbemerkten Zufalligkeiten zum Opfer fallen will, 
und dazu gehoren: definierte elektrische Bedingungen. Schon 
W ollny wies nachdrucklich dar auf hin, daB offenbar auch die 
Elektrizitat Minimum, Optimum und Maximum ihrer Wirkung 
auf die Pflanzen habe, deren Lage und gegenseitiger Abstand 
uns ganz unbekannt seien, und daB diese Unkenntnis ein wesent· 
lie her Faktor del' so verschiedenen Versuchsergebnisse sein 
durfte. 

Was den 2. Punkt betrifft, so ist dietler besonders bei Versuchen 
zu beobachten, bei denen man Pflanzen durch Drahtkafige dem 
Einflu13 del' atmospharischen Elektrizitat entzieht. Abgesehen 
davon, daB die verwendete Maschenweite meist viel zu weit ge
wesen sein dijrfte, urn diesen Zweck auch nul' annaherlld zu er
fUllen, mul3 naturlich del' EinfluB clieses Kafigs auf die Wachs
tumsverhaltnisse genau b~kannt sein, ehe man z. B. gefnndene 
Mehrertrage bei Kontrollpflanzen im Freien del' Wirkung del' 
Luftelektrizitat znschreibell darf. Auch diese nnd entsprechende 
Punkte sind dnrchaus nicht geniIgend beachtet worden. 

Umgekehrt lassen anch die Versnche mit negativem Resultat 
diejenige Kritik vermissen, dureh die allein sie ihren Zweck er
fiillen wurden, namlich den Nachweis de;; Niehtvorhandenseins 
von Wachstumsforderungen unter den Bedingungen del' Elektro
kultnr zu erbringen. VOl' aHem diirfte es die gro13ten Schwierig
keiten bereiten, die Kontrollpflanzen dem Einflul3 del' Versnchi>
elektrizitat zu entziehen, da jede weitere Entfernung anch Diffe
renzen in den Lebensbedingungen hervorruft. Wenn in den 
Gerlachschen Versuchen abel' Kontl'Ollparzellen i>elbi>t 100 m 
von den Versuchsparzellen entfernt waren - in vie len anderen 
Versuchen mit negativem Erfolg wurden die KontroHpflanzcn 
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dieht neben den Versuehsp£lanzen aufgestellt --, so zeigen die 
Untersuchungen von Priestley, daB diese Entfernung durehaw; 
unzureiehend ist, um wirklieh unaffizierte Kontrollpflanzen zu 
bekommen, da die Luftstromungen die ionisierte Luft aueh libel' 
weitere Entfernungen hinwegtragen. Wenn man librigens unter 
diesem Gesiehtspunkt die frliheren Versuehe mit positivem Er
folge betraehtet,· so findet man, daB hochstwahrscheinlich in den 
allermeisten die Kontrollpflanzen kaum viel weniger den elek
trischen Einfllissen ausgesetzt gewesen sind als die Versuchs
pflanzen und daB so mit wohl der groBte Teil des Erfolges auf 
Rechnung der durch Verschiedenheiten anderer Lebcnsbedingungen 
hervorgerufenen Wachstumsdifferenzen zu setzen ist. 

Da nun der exakte Nachweis der Wirkung oder Wirkungs
losigkeit der Elektri:ritat auf das Pflanzenwachstum groBe Sch wierig
keiten mit sich bringt, so hat man sich naturgemaB damit befaBt, 
den EinfluB der Elektrizitat auf die einzelnen Lebensprozesse 
bzw. auf die Lebensbedingungen zu untersuchen. 

Sehr wichtig sind Untersuchungen von Bose liber die Beein
flussung des Wachstums, das mit automatischer, stark vergro
Bcrnder Registrierung gemessen wurde. Naehdem Bose fest
gestellt hat, daB das Waehstum oszillierend mit kleinerer oder 
groBerer Gesehwindigkeit verHiuft, nieht aber geradlinig mit gleieh
formiger, stellt er fest, daB starkere, kurz dauernde elektrische 
Reize bei direkter Wirkung, z. B. Induktionssehlage, das Waehs
tum reversibel hemmen. Interessanter aber sind die Versuehe 
mit sehwaeheren konstanten, also langer dauernden Stromen, 
deren Starke leider nieht angegeben ist. Aueh hier handelt es 
sieh· zunacht um direkte Reizung. So legte er an die Wachstums
zone von Windenwurzeln einen feuchten Wollfaden als eine Elek
trode, wahrend er die andere Elektrode in groBerer Entfernung 
davon an der Pflanze anbraehte. Ais Spannung wahlte er 20 Volt. 
Es zeigte sich, daB, wenn die Kathode an der Wachstumszone 
lag, bei StromschluB eine Wachstumsverzogerung, bei Stromoff
nung eine Wachstumsbeschleunigung liber das normale MaB 
hinaus eintrat. Die Anderung der Wachstumsgeschwindigkeit 
hielt etwa 3 Minuten an. Wenn die Anode an der Wachstumszone 
lag, ergab sieh bei StromschluB eine sehr kurz dauernde Besehleu
nigung del' nomalen Waehstumsgesehwindigkeit, bei Offnung 
Waehstumsverzogerung. Die Hemmung bei KathodenschluB ist 
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grd!3et' als die Beschleunigung bei AnodensehluB. Bei indircktpr 
Reizung, d. h. wenn die Wachstumszone auBerhalb des Reiz
stromkreises liegt, ist die Wirknng von Kathode genau umge
kehrt wie bei direktcr. Kathodensehlu13 ruft in diesem Faile 
Besehleunigung hervor. 

Ais solchen indirekten Reizerfolg bei Dberwiegen (\(-1' Ka
thodenwirkung g~genliber del' Anode deutet Bose auch die 
Wachstumsbesehleunigung, die er beiReiskeimlingen erhalten 
hat, wenn er durch den Boden, in dem diese wuchsen, schwachc 
Strome sehickte. Del' Spannungsabfall betrug 1 Volt pro Zenti
meter in del' Erde zwischen den Elektroden, die angelegte Spannung 
10 Volt. Die Wachstumsbeschleunigung trat ein sowohl bei Rich
tung des positiven Stromes von rechts naeh links wie von links 
nach rechts. Bose erklart dies folgenderma13en: Durch die elek
trische Reizung wird die Wurzel erregt, da del' kathodische 
Erregungseffekt den depressiven Effekt an del' Anode liberwiegt. 
Infolgedessen tritt cine Steigerung der Wasserbewegung und in
folge dieser cine Wachstumsbeschleunigung auf. Obwohl die 
Deutung del' Beobachtungen nicht be wiesen ist, ist es <loch wichtig, 
daB wir in diesen Versuchen ein einwandfrei registriertes Ma
terial haben, das die wachstumsfOrdernde Wirkung del' Elektrizi
tat bei cineI' bestimmten Dosierung sicherstellt. Allerdings halt 
die Forderung stets nur wenige Minuten an, und es ist deshalb 
durchaus Boch eine offene ~'rage, ob und wie durch dauerndc 
konstante oder intermittierende Reizung Wachstumsforderungen 
in gro13erem Umfange erzielt werden konnen, Forderungen, die 
praktische Bedeutung haben unrl die ElektrokuItur zum brauch
baren Hilfsmittel del' lanrlwirtschaftlichen Produktionsforderung 
machen konnten. Indirekt hat Staffelt cine WachHtumlO
forderung durch schwaehe elektrische Strome konstatiert, indem 
er als deren Wirkung eine sehr betrachtliche Zunahme del' 1101'

malen Kernteilungsfrequenz fand. 
K nigh t und Pries tie y haben den Einflu13 elektrischer 

Strome von 10 - L-1O - 4 Amp. auf die Atmung von Saatgut unter
sucht und keinerlei EinfluB gefunden auBer einem ganz geringen, 
welcher del' durch die Stromwarme entstandenen Temperatur
erhohung entsprach. Eine Arbeit von S piih r liber Atmungs
schwankungen bei konstanten Au13enbedingungen sei, da nicht 
rccht einwandfrei, nur erwahnt, da in ihr wohl zueri:lt der Gedanke 
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einer Beziehung zwischen Periodizitat del' Ionisation del' Atmo
sphare und Atmungsintensitat ausgesprochen wurde. Viel wich
tiger in diesel' Riehtung sind Versuehe von Stoppel, bei denen 
die Atmungsintensitat bei verschiedener elektriseher Leitfahigkeit 
dcl' Luft gemessen wurde. Die Versuchsanordnung war folgende: 
Die Blatter del' Versuehspflanze, z. B. Phaseolus, wurden in eine 
RUlldkolben von ca. 1 I InhaIt eingefiihrt, del' an einem Stativ 
umgekehrt aufgehangt war. An den Kolben war ein Pettenkofer
rohr mit konzentrierter BarytlOsung angesetzt, das zur Absorption 
del' 002 diente, die titrimetriseh bestimmt wurde. Dureh zwei 
an den Kolben ansetzbare Glasrohre, von denen das eine ein 
radiumhaltiges Praparat (Oarnotid) enthielt, konnte ein Luft
strom durch den Kolben und durch die l)ettenkoferrohre gesaugt 
werden, del' entweder gewohnliehe Luft odeI' emanationshaltige 
Luft enthielt. Das Praparat enthielt 2% Uranoxyd, was einem 
RadiumgehaIt von 5-6 mg pro Tonne entsprieht. In elektro
metrisehen Vorvel'suchen wurde festgestellt, daB die durch das 
Praparat in del' durehgesaugten Luft verursaehte Leitfahigkeits

.erhohung und Ionisation innerhalb del' MaBe bleibt, denen aueh 
die freistehende Pflanze haufig ausgesetzt ist. Es wurde die 
Atmung von je 2 Pflanzen verglichen, von denen die eine mit ge
wohnlichel', die andere mit emanationshaItiger Luft beschickt 
war, und zwar derart, daB an dem einen T'age die eine, am anderen 
Tage die andere Pflanze die Emanation erhielt, und zwar etwa 
4-5 Tage lang. Verwendet wul'den eingetopfte und abge
schnittene Pflanzen von Acsculus hippoeastanum und Phaseolus 
multiflorus. Die Versuehe mit Phaseolus fielen negativ aus, d. h. 
es lieB sieh ein recht deutlicher EinfluB des EmanationsgehaItes 
nieht naehweisert, doch glaubt Sto p pel eher eine Hemmungs
wirkung feststeIlen zu konnen. Dagegen glaubt sie bei ehlorotisehen 
abgesehnittcnen Zweigen von Aesculus eine deutlich fordernde Wir
kung del' Emanation beobachtetzllhaben, wahrend bei eingetopften 
Aesculuspflanzen die Wirkung wieder undelltlich wurde, da in 2/3 
del' FiiIle eine Forderung, in 1/3 eine Hernmllng wahrzunehmen 
war. So wertvoll del' den Versuehen zugrunde liegende Gedanke ist, 
so sehr rnuB doch, auch nach Sto p pel selb8t, betont werden, 
daB, III iiber den Wert del' gewonnenen Ergebnisse ein endgiiItiges 
Urteil fallen zn konnen, noch eine Verbreitel'ung del' Versuchs
basis lind eine kritisehe Vertiefung del' Methode notwendig sind. 
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Etwa::; be::;ser unterrichtet sind wir libel' den Einfluil del' Elek
trizitat auf die Transpiration. So hat Fr. Darwin mit seinem 
Hornhygroskop gezeigt, daB bei manchen Pflanzen, z. B. 'I'm
paeolum, Lonicera, Narcissm;, Amaryllis, durch Ilchwache Strome 
ein 0ffnen der SpalWffnungen und damit cine Verstarkung del' 
Tram;piration eintreten kann, wahrend durch Iltarkere Spalten
sehluf3 und demgemlU3 Trallspil'ationsverminderung verursaeht 
win!. Dazwisehen muB natUrlich ein Gebiet der Stromstarke 
liege!l, bei dem die Wirkung del' Elektrizitat unmerklieh bt. 
Dieses Verhalten, das ja ganz analog bei del' Einwirkung aIle I' 
mogliehen anderen Auf3enfaktoren auf die Pflanze sieh zeigt, 

.daB namlieh je naeh del' Reizintensitat Forderung, Indifferenz 
odeI' Hemmung auf tritt, maeht aueh die recht versehiedenartig 
lautenden Befunde del' zahlreiehen Autoren verstandlieh, die 
direkt dureh Wagung odeI' potometrische Messung den Einfluf3 
del' Elektrizitat auf die Transpiration del' Pflanzen untersueht 
haben. 

N ollet (1747) nahm 2 Birnen von etwa gleiehem Gewieht unel 
elektrisierte eine davon etwa 5 Stunden. Wahl'enel die Vergleiehs
birne keinen meHbaren Gewichtsuntersehied aufwies, verlor die 
elektrisierte 5 Gran (ca. 0,25 g). ,JaIl a bert setzte Narzissen
zwieheln in Glaser und verglich den GewiehtsverIust gleieh weit 
entwickelter elektrisierter und nieht elektrisierter. Von 2 Glasern 
wog das nicht e1ektrisierte: 

bei Beginll deH V('rHUche~ 

nach :~ Tagen . . . . . 

cia::: elektrisierte: 

20 Ullzen 5 Uros 45 Uran, 
20 460", 

bei Beginn de~ Vel'suches 20 Unzen 2 Uros- Gran, 
nach 3 Tagen . . . . . 19 (j :,)6 

Dies entsprieht einem Tran:::piration:::veriust von etwa 2,5 g bzw. 
12,5 g bei nicht elektrisierten bzw. elektrisierten Narzis::;en. 
Die Transpirationssteigerung betragt also mehrere 100%. 

Bose schickte StromstoJ3e eines lnduktol'iums dureh Pflanzen
c:tengel, die am PotonwieJ' saugtcn, llnd bcobachtek Erhohung 
del'Saugung, die abel' dann aushlieb, \Hellll die Elektroden, statt 
del' Pflanze auzuliegen, im; Was<ler tauchten, so daI.l nul' ein kleiner 
Teil dec: Stromes dureh die Pflanze ging. 1)fwaml sehlicf3t Bose, 
daD Elektl'olYtlt' odeI' wll<ltige Sti.irung dUl'eh dell ~troJll nieht 
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Ursache der Saugungsvermehrung sein konnen, sondern nul' 
Reizung des Plasmas. 

Dieser SchluB ist natiirIich nicht zu rechtfertigen; denn die 
Stromdichte, auf die bei Bose niemals Riicksicht genommen 
wird, wird natiirlich im 2. FaIle viel geringer sein und somit die 
Konzentrationsanderung durch Polarisation an und in dem 
durchstromten Pflanzenteil. 

Thouvenin durchstromte die SproBachsen oder einzelnc 
Blatter verschiedencr Pflanzen mit sehr schwachen Stromen und 
fand cine Steigerung der Transpiration der durchstromten Pflanzen. 
Er verfuhr dabei so, daB zunachst 2 Pflanzen A und B getrennt 
gewogen wurden, dann A durchstromt, B als Kontrollpflanze. 
nicht durchstromt wurde. Nach 1 Stunde wird erneut gewogen, 
darauf B durchstromt, wahrend A als Kontrolle dient, und nach 
1 Stunde wird wieder gewogen. 

Mit del' Steigerung del' Wasserabgabe durch den elektrischen 
Strom geht abel' auch wahrscheinlich eine Steigerung del' Auf
nahme einher; denn Thou venin beobachtete, daB junge Pflanzen 
verschiedener Gattungen, z. B. Linum, Euphorbia, Mercurialis, 
die nach dem Umsetzen in Topfe gewelkt waren und sich nieder
gebeugt hatten, durch elektrische Strome rasch wieder turgescent 
wurden und aufrecht blieben auch nach Aufhoren des Stromes. 
Dabei war die SproBspitze del' Versuchspflanze an dem leitenden 
Faden eines Auxanometers befestigt, der durch ein Gegengewicht 
gespannt wurde. Das freie Ende des Fadens war mit dem einen 
Pol einer Batterie verbunden, wahrend eine in den Boden des 
Topfes gestellte Kupferplatte mit dem' anderen verbunden war. 
Wahrend nichtdurchstromte ebenfalls an ein Auxanometer ad
justierte Kotrollpflanzen nach Abbrechen del' etwa 17 stiindigen 
Versuchsdauer sich wieder schlaff nach unten beugten, blieben 
die durchstromten dauernd aufrecht. Die Stromstarke war auch 
in diesen Versuchen auBerst gering, 0,008-0,004· 10- 6 Amp. 
Bei Senecio vulgaris ergab sich gar keine Stromwirkung, bei 
Mercurialis nul', wenn del' Strom von der SproBspitze zur Wurzel 
floB. Also selbst bei gleicher Versuchsanordnung traten ganz 
verschiedene Wirkungen bei verschiedenen Pflanzenarten ein. 
Die Zunahme del' Wasseraufnahme wurde von Tho u ve ni n 
zwar nicht direkt, z. B. potometrisch, gemessen, jedoch ist sein 
SchluB, daB die Turgescenzsteigerung auf einer die 'rranspirations-
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steigerung durch den Strom noch iiberschreitenden Wasserau£
nahme beruht, kaum von del' Hand zu weisen, so£ern seine Vel'
suchsergebnisse richtig sind. ]fraglich abel' bliebe, ob diese Stei
gerung primal' auf einer gmlteigerten Wurzeltatigkeit heruht 
odpr ob primal' irgendwdche Veranderung im oSl1l0tischen Druck 
odeI' del' Pprmeahilitat del' oberirdisclwn Gpwph(, ointrift, die 
spkundar die WassPl'aufnalmw fltpigel't. 

Gaflr,;rl er stpllte in einem AbHtalld VOti lii-49 elll von 'l'iipfen 
odeI' POl'zellanflchalen mit Wasspr isoliert(", an GlaHfltiibt'1I lw
festigte Nadeln auf, die mit dem pinen Pol ciller Illfluenz1l1aschine 
verbunden walen, deren anderer Pol geerdet war, uncI beohachtet.p 
eine TranspirationsKteigerung Hill das Doppe1te hiK Rechs£aehe 
gegeniiber del' TranHpiration von unlwstrahltoll KontrollKchaltHl. 
Er nimmt deshalb, zweifellmi mit Hecht, all, da[3 auch in ann
lOgPll Ven-mchen mit GerHtenkeimlingen, in deIlPn or Elt·ktro
kulturerfolge heohaehtete, dip Tranflpiration wPRentlich geHtpigprt 
gpwosen ist, uncI zwar ht'ruht die SteigeTung naeh I:lpilwn Angahl'lI 
Iwf dpIll (elektriHehpn Wind, del' ja btim AUHKtl'iinwlI von EI{'K
trizitiit aUH Spitzon entstdlt. 

Lemstrom hat zurErkHirung seiner Elektl'okulturerfolgt' 
die von ihm gemachten elektroosmotiRchen Venmehe herange
zogen. So Hchreibt er (1905): ,,])3, nun die Pflanzen ihre Safte 
durch CapiUarriihren au£saugen und cIa;.; Auf:.;teigen dol' Haftt~ 

in ihllen durch ebensolche Bohren bedingt winl, HO jHt eH leieht 
einzusehen, daB del' gunHtige EinfluB ... von del' Heraufhp
fiirderung von Wasser bzw. PflanzensafteH abhangt, die von dem 
eloktrischen Strom von del' Erde aus durch die Pflanze zu dt'n 
Spitzen de:-; isolierten Dl'ahtnetzeH bpwirkt winl." 

Diese Anschauung Lemstl'i)ms, daB bereits cine rein phYHi
kaliseh bedingte ]1'(irderung del' Wassel'bewegung durch so schwaelw 
Strome, wie sie hei del' Elektl'okultur angewandt werdell, einen 
merklichen Betrag, ja einen das ganze Wachstum fordernden 
Betrag ausmachen konnen, ist durch verschiedene Versuche von 
mil' widerlegt. Es ergab bei Bohnen wedel' die Messung del' WasHer
aufnahme am Potometer Hoch die Messung des 'franspiratiom:
verlustes dureh Wagung eine meBhare Zunahme, wenn die Bohnen 
unter einem mit Spitz en ven;ehenen Drahtnt'tz geerdet :-;tandell 
und Striime von etwa 10-1l-1O-s Amp. hindurchgesehiekt 
wurden, ah:n von cit'!' Gl'iif3rnordnung, wit' Hie hei del' Ekktl'O-



158 Die Wirkung der Elektrizitat auf Entwicklung und StoffwechseI. 

kultur im Freien benutzt werden bis zum Hunderttausendfachen. 
MeBbaren elektroosmotischen Wassertransport erhalt man erst 
bei Stromstarken, die bereits in kurzester Zeit schwer schadigend 
odeI' todlich wirken. Del' rein physikalische Vorgang del' Elektro
osmose, dessen Gesetze oben ausfuhrlich besprochen wurden und 
genau hekannt sind, kommt also fUr die WaHscrhewegung und 
TranspirationsfOrderung hei del' Elektrokultur merklich nicht in 
Betracht. Etwas anderes ist es, wenn man auf Grund del' Tat
Hache, daB alIe Wasserverschiehung im Organismus irgendwie mit 
osmotischen Vorgangen verknupft ist, den Begriff der "Elektro
osmose" physiologisch faBt und darunter alIe Arten von Wasser
bzw. Saftbewegung versteht, die irgendwie, Hei es auch nUl" 
indirekt und in unhekannter Weise, durch elektrische Verande
rungen verursacht sind. In diesem physiologischen Sinne hat clie 
Elektroosmose eine auBerordentliche Becle.utung fUr die Saft
hewegung in del' Pflanze; denn unter diesen Begriff fallen ja dann 
auch die oben erwahnten Transpirationsanderungen durch elek
trischen Wind, die Reizwirkung auf die Spaltoffnungen sowie die 
Saftbewegung durch Reizwirkung auf den Turgescenzzustand der 
Gewehe und vieles andere. lch halte es abel' HiI' uberaus unzweck
maBig, den Namen Elektroosmose in diesem erweiterten Sinne zu 
gebrauchen, da er zuerst fur einen scharf definierten physika
lischen Vorgang verwendet wurde. 

Auch nber die Beeinflussung del' CO2-Assimilation lauten, 
wie nicht andel'S zu erwarten, die Angaben ganz verschieden. 
'J' h 0 u ve ni n hat sich zuerst mit diesel' Frage beschaftigt. Seine 
Versuchsanordnung hestand darin, daB mittels Kupferdrahten, 
die an Basis und Spitze einer Wasserpflanze in einem Gefal3 mit, 
kohlensaurehaltigem Wasser angelegt waren, sehr schwache 
Strome durch diese geschickt wurden. Die Assimilation wurde 
mittels del' Gasblasenmethode gemessen, wohei durch geeignete 
Anordnung dafur gesorgt wurde, daB die an den Polen gehildetcn 
gasformigen elektrolytischen Produkte del' Wasserzersetzung nicht 
in das zwecks Aufnahme der hei del' Assimilation entwickelten 
Gasblasen uhergestiilpte Reagensglas gelangen konnten. Aus 
dem Ergebnis seiner Versuche schlieBt Thouvenin, daB del' 
c1ektrische Strom die Kohlensaureassimilation fordert, da das 
Volumen des bei c1ektrischer Durchstromung ausgeschiedenen 
Gases und die darin enthaltene SalWl'Rtoffmenge gl'oBer war als 
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in del' gleichen Zeit, wenn keine Durchstromung stattfand. Wenn 
durch Chloroformieren die Assimilation und Gasblasenentwick
lung zum Stillstand gekommen war, trat auch bei einsetzender 
elektriseher Durehstromung keine Gasentwieklung mehr auf. 
Daraus folgert l' h 0 u v en in, daB die Forderung del' Gasent
wieklung bei Durehstromung nieht auf Ausseheidung von Elek
trolyseprodukten beruht, wie sie bei Zersetzung des in del' Pflanz<, 
hefindliehen Wassel's bzw. del' in del' Pflanze befindliehen gr'
liisten H 2C03 entstehen ki:innen. 

Ebenfalls eine Fiirderung del' Assimilation clureh elektrisehp 
HtI'iinH~ fand Po llacc i , wohei die Assimilation clurch Bestimnlllllg 
del' gehildeten Starke genwsHen wurde. Wechselstrome, Glpieh
striime und dunkle Entladungen his zu einer gewissen TntellHitiit 
ergaben diese Fiirderung. In einigpn Blattern, die im l)unkplll 
normalerweise keine Starke hil<leten, kam es h('i Durchstriilllul1g 
aueh ohne Beliehtung zur Rtarkebildung. Fur die Folgerung, di(' 
Po 11 ac ci daraus zieht, dar3 die Lichtenergie in ihrer FUllktioll 
heim AssimilationsprozeB wenigstens teilweise dureh elektrisehp 
Energie ersetzt werden kann, bietet allerdings diese Beohachtung 
keinen Anhaltspunkt; denn, ihre Richtigkeit vorausgesetzt, ist 
('s sehr wohl moglieh, daLI ('8 sieh lediglieh um di(' Begiin:4iguJlg 
eines Kondensationsprozesses z. B. von Zucker in Starke hamldt, 
del' auch im helichteten Blatt ohn(' direkten Verbrauch von Lieht
cmergie verlauft. 

Koltom;ki hat die Versuehe 1'houvenins mit verbesBertt'r 
Anordnung wiederholt. Kohleelektroden und Pflanzen hefand(,Jl 
sieh in getrennten Glastriigen, die dureh mit 10 proz. Gelatill(, 
gefiillte Heber verbunden waren. 1m Pflanzentrog wurde auLler
clem durch dauernden Wasserzu- und -abfluB die Einwirkung VOIl 

an den Elektroden entstehenden Elektrolyseprodukten auf die 
Pflanze verhindeIt. Eine unter genau denselben BedingungeJl 
wie die Versuchspflanze, nul' ohne Einwirkung des elektrisc:hen 
Stromes gehaltene Kontrollpflanze gmltattete den Ei nflu B von 
Anderungen del' Belic:htung, 'I'emperatur usw. auf die Venmehfl
ergebnisse in Re.ehnung zu stellen. Die Pflanzen, Elodea IIllel 
Cpratophyllum, wurden durchstromt, indem 

1. mit den Elektrodtm verbundene Platindl'ahte um jp ('irw 
an del' Rpitze und Basis bdindliehe Rtelle del' Pflanz,(' isoli('l·t 
angelegt wllr(1Pn; 
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2. der ganze Trog, in dem die Pflanze an Glasstaben befestigt 
war, durchstromt wurde. 

1m 1. Faile ist die Stromdichte in der Pflanze bei gleicher 
Stromstarke im Kreis groBer als im 2. Es ergab sich in be ide n 
l,'allen, daB kurzdauernde schwache Strome die Blasenausscheidung 
fOrdern, Htarkere und langerdauernde sie hemmen. Nur sehr 
Hchwache Strome hehalten auch hei langerer Einwirkung eirw 
fiirdernde Wirkung. Striimc, die die Pflanze von der Spitze zur 
Ba,;iH durchflieBell, rufen eine Hchadigendere, die Blasenaus
Hcheidung starker vermindernde Wirkung hervor als in umge
kehrter Richtung flieBende. Fordernde und hemmende Wirkung 
wachsen annahernd proportional der Zeitdauer des einwirkenden 
StromeH. 1m einzelnen zeigen die heiden Versuchsanordnungen 
jedoch recht auffallige Abweichungen. Wenn die Pflanze mittelH 
Platinelektroden durchHtrcimt wird, erhalt man bei intermit
tierender Reizung jedesmal hei Einsetzen dps Stromes eine Stpi
gerung, hei AusHchalten eine Verminderung del' GaHhlaHenzahl, 
wahl'end bei intermittierendel' Durehstromung des ganzen TrogeH 
zwal' auch hei geringen StromHtarken in der Gesamtversuchszeit 
von etwa 20 Minuten eine Vermehrung der Gasblasenzahl eintritt, 
jedoch das Verhalten nach Ein- und Ausschalten in den einzelnen 
Perioden ganz unregelmaBig ist. Dies und verschiedene andere 
Beohachtungen Koltonskis deuten, wie ihm selhst nicht ent
gangen iHt, damuf hin, daB die Vermehrung der Gashlasenzahl 
durchaus nicht ohne weiteres einer Forderung del' Assimilation 
gleichgesetzt werden darf. Zweifellos ist bei Kol to nskis ebenso 
wie hei del' analogen Versuchsanordnung Tho u venins in den Er
gehnissen neben physiologischer sehr viel physikalisch-chemiHchc 
Stromwirkung enthalten, ohne daB es moglich ware, sich ein Bild 
zu machen, in welchem Verhaltnis diese beiden }1'aktoren stehen. 
Kohlensaure kann durch bei del' Elektrolyse in und an del' Pflanzc 
befindlichen Wassers entstehenden Wasserstoff reduziert werden, 
die Zusammensetzung del' Gasblasen muB sich infolge elektro
lytischer Vorgange in del' Pflanze bei der Durchstromung andern, 
und damit verliert die ohnehin nur mit groBe~ Kritik anwend
bare Gasblasenmethode fUr die zu prUfende Frage nach der An
derung del' CO2-Assimilation durch elektrische Durchstromung 
ganz und gar ihren Wert. Einwandfreiere Ergebnisse wird man 
wohl mit del' von Pollacci verwendcten Methode del' Starke-
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bestimmung erzielen. Aber auch hier miiBte gleichzeitig eine 
Kontrolle der aufgenommenen CO2-Mengen vorgenommen werden. 
Denn einesteils deutet die oben erwahnte Beobachtung Pollaccis, 
daB sich unter der Einwirkung elektrischer Strome im Dunkeln 
in Blattern Starke bildet, darauf hin, daB es sich bei der Zunahme 
der Starke in gewissen Fallen um einen Vorgang handelt, der nichts 
mit einer Assimilationsforderung zu tun hat, andererseits haben 
unveroffentlichte, mit einer auBerst empfindlichen interferome
trischen CO2-Bestimmung ausgefiihrte Versuche von Haber 
und Neustadt keinerlei Anderung des Kohlensaureverbrauchs 
an Blattern ergeben, die in einer der Lemstromschen Elektro
kulturanordnung entsprechenden Weise durchstromt wurden. 
Die Wirkung der Elektrizitat auf die CO2-Assimilation bedarf 
also noch einer griindlichen kritischen Untersuchung, bevor man 
ein wissenschaftlich begriindetes Urteil iiber sie abgeben kann. 

Dber den EinfluB radioaktiver Substanzen und von Rontgen
strahlen auf Pflanzen liegen zahlreiche Untersuchungen vor 
(Molisch, Kornicke). Es ergab sich bei schwacher Do
sierung bisweilen Forderung, bei stii.rkerer stets Hemmung und 
Schadigung von Wachstum und Entwicklung.Ein tieferes kau
sales Verstandnis der Wirkung ist jedoch durch diese Arbeiten 
nicht erreicht worden. Es moge daher der Hinweis auf eine 
Zusammenstellung diesbeziiglicher Untersuchungen bei Gr a f e 
und Korni cke geniigen. 

VIII. Die Produktion elektrischer Energie 
durch die Pflanze. 

Die Produktion elektrischer Energie durch eine Pflanze laBt 
sich nachweisen durch Anlegen eines ableitenden Bogens an 
2 Stellen ihres Gewebes. Man' bedient sichdazu in der Regel 
zweier unpolarisierbarer Elektroden, die zu den Klemmen eines 
Galvanometers odeI' Elektrometers fiihren. Wie bereits Pfeffer 
nachdriicklich hervorgehoben hat, besagt das Fehlen einer mit 
diesel' Methode nachweisbarenPotentialdifferenz eben nichts 
weiter, wie daB eine solche zwischen den 2 Punkten, von denen 
abgeleitet wird, nicht vorhanden ist. Keineswegs jedoch ist in 
diesem FaIle del' SchluB erlaubt, daB nicht im. Gewebe zwischen 
den Ableitungsstellen Potentialdifferenzen auftreten; denn solche 

s t ern, Elektrophysiologie der Pflanzen. 11 
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konnten vorhanden sein und sich nur deshalb dem Nachweis mit 
unserer Methode entziehen, weil sie sich derart kompensieren, 
daB eine nach auBen ableitbare Potentialdifferenz zwischen den 
betreffenden Punkten nicht zustande kommt. 

Die mit dieser Methode nachgewiesenen Pflanzenstrome lassen 
sich in Analogie mit der Einteilung tierischer Strome als Ruhe
und Reizstrome unterscheiden. Als Ruhestrome bezeichnet man 
die langdauernden Strome, deren Auftreten der Ausdruck 
stationarer Prozesse oder Zustande im Organismus ist, als Reiz
oder Aktionsstrome die kurzdauernden, die Ausdruck einer 
transitorischen Veranderung im Gewebe sind. Da es eine scharfe 
Grenze zwischen stationaren und transitorischen Prozessen im 
Organismus nicht gibt, so kann es auch keine scharfe Grenze 
zwischen Ruhe- und Reizstromen geben, geschweige eine ziffern
maBige Festlegung der Dauer, ober- bzw. unterhalb deren ein 
Strom als Ruhe- bzw. Reizstrom anzusprechen ist. Die Folge 
davon ist, daB in Grenzfallen die Bezeichnung eines beobachteten 
Stromes als Ruhe- oder Reizstrom mehr oder weniger willkiirlich 
ist, und daB bei der engen Wechselwirkung aller Prozesse im Or
ganismus eine enge, kausale Verkettung zwischen Reiz- und Ruhe
stromen bestehen kann, derart, daB z. B. die Richtung eines Ruhe
stromes sich als Nachwirkung eines vorangegangenen Reizstromes 
erweist oder die Richtung und Starke eines Reizstromes als Funk
tion eines vorangegangenen Ruhestromes. 

A. Ruhestrome. 
Leitet man von zwei symmetrischen unter gleichen Bedingun

gen befindlichen Punkten einer Pflanze ab, so erhalt man im all
gemeinen keinen Strom, leitet man von zwei unsymmetrischen 
Punkten ab ("innere" Asymmet~ie), so erhalt man in der Regel 
einen Strom, der im ableitenden Bogen natiirlich in entgegen
gesetzter Richtung flieBt wie in der Pflanze. Wil' bezeichnen eine 
Stelle als gal vanometris c h posi ti v oder ne gat iv, je nach
dem die Richtung des positiven Stromes im ableitenden Bogen von 
ihr weg oder auf sie zu gerichtet ist. Allgemeine Gesetze, die eine 
Beziehung zwischen der Richtung oder sonstigen Eigenschaften 
des Ruhestl'omes einerseits, der Natur del' Ableitungsorte an der 
Pflanze andererseits ausdl'iicken, haben sich bis jetzt nicht ergeben. 
Dagegen zeigen sich gewisse RegelmaBigkeiten, wie die galvano-
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metrische Positivitat der Blattrippe gegeniiber dem Mesophyll 
und der Hauptrippe gegeniiber den Nebenrippen. Ebenso weist 
die Spannungsverteilung an den Blattern ein und derselben Art 
in der Regel eine gewisse Konstanz auf, wie dies z. B. von M u n k 

Abb. 23. ach B j e d e r m a n n, Elektrophysiologie. 

fiir das Blatt von Dionaea nachgewiesen ist. Den Habitus des 
Dionaeablattes, mit dem wir uns im Laufe dieses Kapitels noch 
eingehend beschaftigen werden, zeigt Abb. 23. Man sieht, daB 
das an einem gefliigelten Blattstiel sitzende Blatt aus zwei scharf 
voneinander abgesetzten, mit Randstacheln versehenen Half ten 
besteht. Diese Halften sind wie die sie verbindende Mittelrippe 
an der Oberseite konkav, an der Unterseite konvex. Auf ihrer 
Oberseite sitzen im Dreieck angeordnet 3 Haare, die der Haupt. 

11* 
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sitz der Reizbarkeit sind. Auf einen Reiz hin klappen die beiden 
Blatthalften nach oben gegeneinander zusammen, so daB ein 
bohnenformiges Gebilde entsteht. Die Unterseite des Blattes ist 
gegen Reizung unempfindlich, wahrend die obere Schicht des 
Blattflugels und Mittelrippenparenchyms reizempfindlich und 
reizleitend ist. Wasserentziehung, chemische oder mechanische 
Reizung bewir~en auf der Blattoberseite appliziert SchlieBen des 
Blattes. Die SchlieBung beginnt etwa 1 Sekunde nach der Reizung 
und ist spatestens nach 1 Minute beendet, wahrend die Wieder
offnung oft uber 24 Stunden beansprucht. 

Munk fand, daB eine Stelle etwa 2/3 von der Blattspitze an 
der Mittelrippe die galvanometrisch negativste ist. Jeder Punkt 
der Mittelrippe ist galvanometrisch negativ gegen einen Punkt 
der Blattflache. Die Senkrechten auf der Mittelrippe sollen als 
Querlinien bezeichnet werden. Auf jeder Querlinie findet sich ein 
Punkt maximalster Positivitat. Die Verbindungslinie aller dieser 
Maxima der Querlinien liegt der Mittelrippe annahernd parallel 
und wird von Munk als Hauptlangslinie bezeichnet. Munk 
findet die Spannungsverteilung auf Ober- und Unterseite des 
Blattes ziemlich ubereinstimmend und demnach zwischen einem 
Punkt der Ober- und dem senkrecht darunter befindlichen der 
Unterseite keinen Spannungsunterschied. Diese Angabe ist jedoch 
durch Untersuchungen von Burdon Sanderson als unrichtig 
Brwiesen, auf die wir spater zuruckkommen. 

Drusige Organe sind nach den Angaben Boses im Ruhe
zustande galvanometrisch positiv gegen drusenfreie Teile, z. B. 
die drusige Innenseite der Nepentheskanne gegen deren AuBen
seite, die drusigen Teile von Drosera gegen nichtdrusige. Ruhe
strome an wachsenden Organen untersuchte Muller-Hettling~n. 
Er fand, daB die Kotyledonen von Vicia stets galvanometrisch 
positiv sind, sowohl gegen daB Epikotyl wie gegen das Hypokotyl 
oder die WurzeL Bose glaubt als allgemeines Gesetz den Satz 
aufstellen zu konnen, daB der Ruhestrom im Gewebe zwischen 
2 Stellen von der weniger erregbaren zur erregbareren £lieBe, 
die erregbarere also galvanometrisch positiv gegen die weniger 
erregbare sei. Doch genugen die wenigen Beispiele, die Bose 
hierfur anfiihrt, keineswegs zum Beweis. Die eben erwahnten 
Versuche Muller - Hettlingens scheinen mir dagegen zu 
sprechen_ 
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Bei den bisher erwahnten Ruhestromen wurde stets an beiden 
Elektroden die gleiche Ableitungsfliissigkeit verwendet. In der 
tierischen Physiologie war es schon lange bekannt, daB bei Ver
wendung verschiedener Ableitungsfliissigkeiten an beiden Elek
troden Strome auftreten ("asymmetrische" Ableitung). Loeb 
und Be u tner zeigten, daB dasselbe Verfahren auch an pflanzlichen 
Objekten sowohl bei Ableitung von symmetrischen wie unsymme
trischen Punkten zum Auftreten von Ruhestromen fiihrt, wenn
gleich die auftretenden EMK geringer sind als an tierischen 
Objekten. So ergab z. B. die Ableitung von einem Apfel mit 
mjlOO KCI an der einen, mit mjlOO HOI an der anderen Elek
trode 0,02-0,03 V, wobei die HCI-Elektrode galvanometrisch 
negativ wurde. Dabei zeigte sich eine bestimmte Abhangigkeit 
der EMK von der Art der verwendeten lonen. Zum Beispiel 
ergab sich bei einem Versuch mit einem Blatt von Ficus elastica 
bei Verwendung desselben Salzes an einer Elektrode, von wechseln
den Salzen an der anderen folgendes mit dem von Ho ber am 
tierischen Muskel gefundenen iibereinstimmendes Verhalten: 

mjlO KCl 
" NaCl 
" BaC12 

" CaC12 

" MgClz 

an der variablen Elektrode 0,013 V 

0,030 " 
0,048 " 
0,054 " 
0,056 " 

Also besteht in bezug auf die elektromotorische Wirksamkeit 
der lonen die Reihe K < Na < Ba < Ca < Mg. 

Zur Erzeugung eines Ruhestroms durch "auBere" Asymmetrie 
ist jedoch die Verwendung verschiedener Salze an beiden Elek
troden nicht erforderlich. Es geniigt bereits die Verwendung 
verschieden konzentrierter Losungen desselben Elektrolyten. 
Dabei ergaben sich nach den Untersuchungen Loeb und Beut
n e r s folgende GesetzmaBigkeiten: 

1. Der Konzentrationseffekt ist so gerichtet, daB die Seite 
mit der verdiinnten Losung galvanometrisch positiv ist unabhangig 
von der Natur der lonen in der Ableitungsfliissigkeit. Reines 
Wasser wirkt wie eine verdiinnte Losung. 

2. Der Konzentrationseffekt ist bei hohen Konzentrationen 
kleiner als bei niedrigen und zwar ebenfalls bei allen Salzen. So 
wurden an einem Apfel folgende Werte beobachtet: 
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milO gegen m/50 NaCl . 
m/50 " m/250 
m/250" m/1250 " . 

1. Versuch 

0,029 V 
0,042 " 
0,041 " 

2. Versuch 

0,024 V 
0,036 " 
0,038 " 

3. Der Konzentrationseffekt ist zeitlich umkehrbar, d. h. 
wenn man bei einer bestimmten Anordnung eine gewisse EMK 
gemessen hat, darauf die Losung an einer Elektrode durch eine 
andere ersetzt, die eine andere EMK ergibt, so erhalt man 
bei Ersatz dieser Losung durch die ursprungliche auch wieder den 
ursprunglichen Wert der EMK. Dies ist jedoch nur bei Pflan
zenteilen mit glatten, unverletzten Oberflachen der Fall. Bei ver
letzten oder runzeligen ist die Umkehrbarkeit unvollkommen, was 
offenbar damit zusammenhangt, daB die einmal adsorbierten Ionen 
nicht so leicht wieder bei Bespiilen mit anderer Flussigkeit ab
gegeben werden. 

4. Elektromotorischer Konzentrationseffekt und osmotische 
Wirksamkeit sind Eigenschaften, die einander ausschlieBen. 
Nur permeierende Substanzen erzeugen einen Konzentrations
effekt, dagegen nicht impermeable, osmotisch wirksame Stoffe 
wie Rohrzucker, Harnstoff, Glycerin. Als Beispiel fur die elektro
motorische Wirksamkeit permeierender Anaesthetica fUhrt Be u t
ner folgende Messungen an: Die Kette 

- Elektrode I Apfel I m/IOOO NaCl I + Elektrode 
milO NaCl milO NaCl 

hatte eine EMK von 0,119 V, nach Zusatz von 10% Athylalkohol 
sank sie auf 0,110 V, nach Zusatz von 20% Athylalkohol sank 
sie auf 0,099 V, nach Zusatz von 40% auf 0,083 V. Die Verminde
rung der EMK ist bei nicht zu hoher Alkoholkonzentration vollig 
umkehrbar. Naturlich wird man diesen Befund unserer Autoren 
nur auf die Permeabilitat fUr diejenigen Membranen beziehen 
durfen, die der Sitz der entstehenden EMK sind. Eine Erwei
terung und Vertiefung unserer Kenntnisse uber die Beziehung 
zwischen Permeabilitat und elektromotorischer Wirksamkeit ist 
durchaus notwendig und wird zeigen, wie weit die angefUhrte 
Regel Giiltigkeit besitzt. 

5. Der Konzentrationseffekt der unverletzten Oberflache ist 
bedeutend groBer als der der verletzten (enthauteten). Zum Bei
spiel ergab ein Versuch am Apfel fUr das Intervall 
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__ ~~~~_L~~::~;;~~t: _1 __ ;~;;~?;~e _ 
m/IOOO gegen m/IOO KCl . 0,052 V 0,020 V 
m/IOO milO . . . . . 0,046 " 0,018 " 
milO mil . . . . . 0,014 " 0,009 " 

Die bisher betrachteten Ruhestrome, mit Ausnahme der letzt· 
angefiihrten, wurden an unverletzten Organen nachgewiesen. 
Aber auch die Ruhestrome an verletzten Teilen sind eingehend 
untersucht. Jede Verletzung ruft zwar im allgemeinen, wie wir 
bei Bespreehung der Reizstrome sehen werden, einen kurzdauern· 
den Reizstrom hervor, abgesehen von diesem tritt jedoch auch 
in der Regel ein langdauernder Lasionsstrom auf, del' der Aus· 
druck des durch die Verletzung geschaffenen stationaren asym
metrischen Zustandes ist. 

Dabei zeigt sich im allgemeinen die verletzte Stelle als galvano
metrisch negativ gegenuber der urlverletzten (Jurgensen, 
Hermann, Velten, Ranke, Kunkel). Die elektromotori
schen Krafte betragen einige Hundertstel Volt, sind also etwa 
von der GroBenordnung der entsprechenden Lasionsstcome an 
Muskeln; besonders hoch sind sie an Pilzstielen. Galvanometrisch 
positiv ist der Querschnitt nach Ran ke und V e It en, wenn der 
Lasionsstrom von einer enthauteten Langs- und Querflache eines 
Stengelstuckes abgeleitet wird. Die Bezeichnung eines solchen 
Stromes als "wahrer" Pflanzen strom gegenuber den "falschen" 
von unverletzter Langsflache und verletztem Querschnitt abgelei
teten Stromen, die Ranke einfiihrt, ist natUrlich vollig willkur
lich und wenig glUcklich. Ubrigens sind auch mehrfach Ausnah
men von dem angegebenen Verhalten gefunden worden. So beob
achtete Velte n, daB der Stengelquerschnitt von Nasturtium 
officinale auch nach Wegschneiden der Epidermis von dessen 
Langsflache galvanometrisch negativ gegen diese ist. Besonders 
eingehend wurden die Verhaltnisse von Loeb und Beutner 
am Apfel untersucht. 

Ein unverlctzter Apfel wurde mit seinem unteren 'reil in eine 
mit m/50 KCI-Losung gefullte Schale gebracht, an seiner oberen, 
in die Luft ragenden Halfte wurde symmetrisch zur Benetzungs
stelle an der unteren HaUte eine Verletzung in Form einer flachen 
Hohlung angebracht, und in diese Hohlung eben falls m/50 KCl
Losung als Ableitungsflussigkeit gefullt. Der abgeleitete Lasions-
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strom, der wahrend vieler Minuten annahernd konstant blieb, 
zeigte galvanometrische Negativitat der verletzten Stelle. Dann 
wurde die Hohlung durch Abtragen weiterer Schichten des Frucht
fleisches immer weiter vertieft. Es zeigte sich, daB die EMK des 
Verletzungsstromes unabhangig ist von der GroBe der Verletzung. 
Erst nachdem man das ganze Fruchtfleisch bis auf eine 1/4 cm 
dicke Schicht abgetragen hat, sinkt die EMK in einem wahr
nehmbaren Betrage. Ist schlieBlich alles Fruchtfleisch bis zur 
inner en Seite der entgegengesetzten Schale entfernt, so sinkt die 
Kraft nahezu auf Null. Auf die Deutung dieses Versuches kommen 
wir spater zu sprechen. 

Absterbendes Gewebe ist wie verletztes gegen lebendes Gewebe 
im allgemeinen galvanometrisch negativ, es ist aber nach Bose 
auch gegen abgestorbenes negativ. Ais Beispiel seien die Verhalt
nisse am Blatte von Coloccasia angefiihrt, an dem vielfach flecken
weises Absterben von Gewebe vorkommt. Geht man von einer 
Stelle des grtinen Gewebes radial auf die Mitte eines Fleckens, so 
kommt man von lebenden tiber absterbende in abgestorbene 
Zonen. Legt man eine Elektrode an das lebende Gewebe unver
schieblich an, wahrend man die andere in radialer Richtung auf 
die Mitte eines abgestorbenen Fleckens zu verschiebt, so wird zu
nachst das Gewebe an der variablen Elektrode immer negativer, 
dann nimmt die Negativitat immer mehr ab, bis die Potential
differenz ganz verschwindet, und schlieBlich erweist sich das vollig 
abgestorbene Gewebe sogar als galvanometrisch positiv gegen
tiber dem lebenden, welch letztere Erscheinung allerdings nicht 
allgemein auftritt. 

Die Ruhestrome sind nach den Untersuchungen Haakes und 
Kleins abhangig von der Atmungs- und Assimilationsintensitat 
der Pflanzen. Wurde die Atmung von Blattern durch Sauerstoff
entzug sistiert, so sank auch die GroBe des Ruhestroms betracht
lich auf einen konstanten Wert. Dasselbe trat ein, wenn durch 
Verdunklung die CO2-Assimilation unterbunden wurde, wahrend 
nicht grtine, also nicht assimilierende Pflanzenteile in diesem FaIle 
nur eine geringftigige Anderung des Ruhestroms erkenne?- lieBen. 
Beide Anderungen sind reversibel, so daB also bei Eintritt der 
normalen Lebensbedingungen auch wieder der Ruhestrom seine 
normale GroBe erreicht. Nach Bose verursacht allmahliche Tem
peraturzu- bzw. -abnahme eine Zu- bzw. Abnahme des Ruhe-
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stroms. Durch starke Abkiihlung kann es sogar zur Umkehr 
seiner Richtung kommen. Nach Kunkel kann durch Welken 
eine Umkehr des normalen Blattstromes erzeugt werden, der bei 
Wiederfrischwerden wieder die normale Richtung annimmt, und 
nach Bose tritt auch durch vorangegangene Reizung und Er
miidung eine Umkehr ein. Wir haben es hier mit den bereits oben 
erwahnten Grenzfallen zwischen Ruhe- und Reizstromen zu tun. 

Mit dem Tode verschwindet im allgemeinen entweder der Ruhe
strom oder er kehrt seine Richtung um. Letzteres ist besonders 
bei anisotropen Organen der Fall (nach Bose). Doch findet 
Be u t ner an toten Ficusblattern gleichgerichtete und gleich groBe 
Ruhestrome wie an lebenden. Bei der Bedeutung, die gerade eine 
etwaige Differenz oder "Obereinstimmung von Ruhestromen an 
lebenden und toten Geweben fUr die Erklarung der Ruhestrome
haben muB, verdient dieser Punkt eine ausfiihrliche experimentelle
Untersuchung. 

B. Reizstrome. 

I. Es wird nur in der N1the einer der ableitenden Elektroden 
gereizt. 

Leitet man von zwei beliebigen Stellen einer Pflanze abo 
und appliziert an oder in der Nahe der einen Elektrode einen Reiz, 
gleichviel welcher Art, so wird im allgemeinen die gereizte Stelle 
galvanometrisch negativ gegen die ungereizte, ein Verhalten. 
das ganz demjenigen tierischer Objekte entspricht. Oft wird das 
Verhalten durch Auftreten bi- oder mehrphasischer Schwankungen 
kompliziert, d. h. die gereizte Stelle verhltlt sich in aufeinander
folgenden Augenblicken bald positiv, bald negativ gegen die 
ungereizte. 

1. Thermische Reizung. 

Appliziert man in der Nlthe eincr von zwei ableitenden Elek
troden einen thermischen Reiz, z. B. durch Anlegen eines heiBen 
Platindrahtes, so erhltlt man im ableitenden Bogen einen Galvano
meterausschlag, der anzeigt, daB die Gegend der gereizten Stelle 
sich galvanometrisch negativ gegen die der ungereizten verhltlt. 
Die GroBe des Ausschlages verandert sich umgekehrt proportional 
der Entfernung der Elektrode yom Reizort. Wahrend im aUge. 
meinen einem einzelnen Reiz auch nur ein einzelner Galvanometer-
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ausschlag entspricht, kommt es in gewissen Fallen nach starkem 
Reiz auch zu periodischen Ausschlagen (multiple response nach 
Bose). Dies ist besonders der Fall bei solchen Organen, die auch 
auf andere Reize und in anderen Reaktionsformen, z. B. bei Be
wegungsreaktionen, Periodizitat zeigen. Bose gibt eine Kurve fUr 
mehrfache elektrische Ausschlage nach einmaliger kurzer thermi
scher Reizung von Biophytum sensitivum, bei dem bekanntlich 
nach starkem Reiz auch eine periodische Auf- und Abwarts
bewegung der Blattchen bewirkt wird. 

2. Lichtreizung. 
Die ersten Beobachtungen iiber elektromotorische Wirkung 

der Belichtung von Pflanzenteilen verdanken wir Haake und 
Q uerto n. WalIer legte je eine Elektrode symmetrisch auf die 
beiden H.alften eines verdunkelten Blattes. Bei Belichtung der 
einen Halfte wurde die beleuchtete Halfte galvanometrisch 
negativ. Nach Aufhoren der Beleuchtung trat eine positive Nach
wirkung auf (Iris). 

In einigen Fallen (Mathiola, Tropaeolum) wurde jedoch die 
beleuchtete Seite galvanometrisch positiv, nach dem Verdunkeln 
negativ gegen die dauernd unbelichtete Seite. An chlorophyll
freien Blattern erhielt er bei gleicher Versuchsanordnung keine 
elektromotorische Wirkung der Belichtung. Er glaubt deshalb, 
daB die photoelektrische Wirkung an das V orhandensein von 
Chlorophyll gebunden sei. Ihr Ausbleiben bei griinen Blattern 
einiger Arten fiihrt er auf deren zu geringen Stoffwechsel zuriick. 
WalIers Erfahrungen wurden bestatigt und erweitert durch Bose. 
Dieser fand sowohl an den etiolierten Sprossen von Sellerie wie 
an den Bliitenblattern von Sesbania coccineum und Eucharis 
starke photoelektrische Wirkungen, so daB diese sicherlich nicht 
an das Vorhandensein von Chlorophyll gebunden sind. Wenn man 
bedenkt, wie zahlreiche verschiedenartige Substanzen in der 
P£lanze photochemisch empfindlich sind, so erscheint auch von 
vornherein die WalIersche Annahme von der alleinigen Befahi
gung chlorophyllhaltiger Zellen zur photoelektrischen Reaktion 
ganzlich unwahrscheinlich. Bei direkter Lichtreizung findet 
Bose im allgemeinen die belichtete Stelle galvanometrisch negativ, 
bei gut leitenden Geweben auch bei indirekter. So zeigte sich, 
als in 0,5 cm Entfernung von dereinen Elektrode auBerhalb 
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beider Elektroden am Blattstiel von Bryophyllum mit Licht 
gereizt wurde, die dem Reizort nahere Ableitungsstelle galvano
metrisch negativ gegen die entferntere. 

Wenn die Lichtreizwirkung sehr schwach ist, so ruft sie nach 
Bose, wie sehr schwache Reizwirkungen beliebiger Art iiberhaupt, 
galvanometrische Positivitat der gereizten Stelle hervor (Blatt
stiel des Blumenkohls). Solche schwache Reizwirkungen erhalt 
man am leichtesten an geschwachten Individuen. So beschreibt 
Bose ein Experiment, in dem ein Bryophyllumblatt, das die Nacht 
iiber ungewohnlicher Kalte ausgesetzt war, beim erst en Reiz eine 
positive Schwankung gab. Die folgenden Reize ergaben negative 
Schwankungen wie normal. Bose fiihrt dies Verhalten im vorliegen
den und entsprechenden Fallen darauf zuriick, daB das Blatt 
durch die Einwirkung des ersten Reizes aus einem subtonischen 
in einen normaltonischen Zustand gebracht wird. Bei starken 
Lichtreizen kann man periodische elektrische Schwankungen 
erzielen. 

Schlie13lich finden sich bei Bose Beobachtungen iiber die 
verschiedenen Typen der Nachwirkung der photoelektrischen 
Reaktion bei Aufhoren der Beleuchtung, die er in Parallele mit 
entsprechenden Nachwirkungsvorgangen in der Retina setzt. 
Diese Auseinandersetzung ist jedoch so stark mit spekulativen 
Momenten durchsetzt, daB der Hinweis auf sie geniigen mag. 

3. Traumatische und chemische Reizung. 
Wird in der Nahe einer ableitenden Elektrode ein traumati

scher Reiz irgendwelcher Art erzeugt, so wird die gereizte Stelle 
und ihre Umgebung galvanometrisch negativ gegen entferntere 
ungereizte. Dies wurde bereits von Buff und Hermann fest
gestellt. K u n ke 1 beschreibt den Verletzungsaktionsstrom nach 
Beobachtungen am Capillarelektrometer folgendermaBen: "Un
mittelbar nach Applikation der Verletzung beginnt die Wanderung 
des Hg im Elektrometer und hat, wenn mit einem Schlage die 
Verletzung gesetzt ist, in kurzel' Zeit, hochstens 1 Sekunde, das 
Maximum el'reicht. Dann beginnt, nachdem vielleicht durch 
1 oder 2 Sekunden der Ausschlag anscheinend ruhig stehenge
blieben ist, sofol't die Riickwanderung des Hg im Elektrometel' 
gegen die ul'spl'iingliche Gleichgewichtslage, erreicht abel' dieselbe 
noch nicht ganz." FloB zwischen den 2 Punkten, von denen 
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abgeleitet wurde, vor der Reizung bereits ein Ruhestrom, so wird 
dieser verstarkt oder geschwacht, je nachdem er im ableitenden 
Bogen in der Richtung auf den Reizort hin oder von ihm weg 
gerichtet war. Hierher gehort auch die von Burdon Sander
son und Bose an Dionaea und von Bose an Citrus beobachtete 
Verstarkung des Laminarruhestromes beim Abschneiden yom 
Stiel. Je mehr yom Stiel abgeschnitten wird, je naher also die 
Verletzungsstelle einer der ableitenden Elektroden liegt, um so 
groBer ist die Verstarkung des Ruhestroms. Die zwei folgenden 
Tabellen sollen das zahlenmaBig belegen. 

Ficusblatt (B 0 s e) 

Lilnge I Galvanometer-
des Blattstiels ausschlag 

7 em 16 Skalenteile 
4 em 36 
2 em 50 
I em 60 

Dionaeablatt 
(B urdo n Sanders on) 

Lltnge I Galvanometer-
des Blattstiels ansschlag 

2,5 em I 40 Skalenteile 

I,25em 150 
0,6 em 65 
0,3 em 90 

Ob bei dieser Verstarkung des Ruhestroms auBer dem Zutreten 
des Verletzungsstroms auch der Wegfall des dem Laminarstrom 
entgegengesetzt gerichteten Stielruhestroms eine Rolle spielt, 
wie Burdon Sanderson will, muB dahingestellt bleiben. Die 
bereits von K u n k e I festgestellte Tatsache der Verstarkung 
des Verletzungsstroms mit. Annaherung des Lasionsortes an eine 
ableitende Elektrode bleibt dadurch unberiihrt. 

Von dem Gesetz der galvanometrischen Negativitat der ver
letzten Stelle gibt es jedoch auch Ausnahmen. Wenn man z. B. 
bei Mimosa an Ober- und Unterseite eines Gelenkes Elektroden 
anlegt und dann mit einem Nadelstich in der Nahe der oberen 
Elektrode reizt, so wird dort die untere Elektrode galvanometrisch 
negativ. Diese Ausnahme ist jedoch nach Bose nur scheinbar 
und folgendermaBen zu erklaren. Der Wundreiz breitet sich 
diffus aus und, da die untere Gelenkhalfte starker erregbar ist 
als die obere, so wird sie starker erregt und demnach galvano
metrisch negativ gegen die obere. 

Alles fiir die traumatische Reizung Gesagte gilt auch fiir die 
elektromotorische Wkkung chemischer Reize. 
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4. Mechanische Reizung. 

Mechanische Reizung, z. B. Druck, Zug, Torsion, bewirkt 
galvanometrische Negativitat der gereizten Stelle. Die GroBe 
des Galvanometerausschlages wachst mit der GroBe des Reizes 
und der Geschwindigkeit seiner Einwirkung. So bewirkt langsame 
Torsion urn einen bestimmten Win
kel einen kleineren Ausschlag als 
eine schnelle Torsion urn denselben 
Winkel. N e bensteh ende Ta belle zeigt 
den Gang der elektromotorischen 
Kraft des Aktionsstromes bei stei-
gender Reizung, hervorgerufen durch 
Torsion urn immer groBere Winkel. 

2,5 0 

5 0 

7,5 0 

10 ° 
12,5° 

0,044 V 
0,075 " 
0,090 " 
0,100 " 
0,106 " 

Man sieht, wie anfanglich die EMK stark wachst mit der Zu
nahme des Reizes, sich aber spater einem Maximalwert nahert. 
Wenn zwischen den einzelnen Reizen keine vollige Erholung 
stattgefunden hat, so kann auch bei wachsendem Reiz der Aus-

Abb. 24. Kurven der EMK des Aktionsstromes bei Reizung mit Torsion urn 
zunehmendeWinkelgrade. Blumenkohlstiel. Nach Bose, Comp.Electrophys. 

schlag kleiner werden. Man erkennt diesen Fall an den Kurven 
durch die Aufwartsbewegung der normalerweise horizontal ver
laufenden Basislinie (Abb.24). Durch diese Erscheinungen 
gelangt man auch zu einem Verstandnis der tetanischen Erschei
nungen, die man bei mechanisch gereizten Pflanzen genau so 
wie etwa beim Muskel erhalt. Man versteht unter tetanischer 
Reizung die Reizung durch sehr rasch aufeinanderfolgende Reize. 
Es ist nach dem, was wir bisher kennen gelernt haben, zu erwarten, 
daB deren Wirkung sich zuerst addieren wird, spater, wenn der 
Maximalwert der Anderung der EMK erreicht ist, ein konstanter 
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Ausschlag auftreten wird, der bei genugendem Intervall der 
Einzelreize noch diesen entsprechende Schwankungen erkennen 
lassen wird (Abb. 25). Das ist in der Tat der Fall. 

Durch besondere Versuche - mit dem Rheotom - wurde fest
gestellt, daB die Anderung der EMK praktisch gleichzeitig 
mit dem Reiz einsetzt und selbst bei maBig starken Reizen schon 
nach etwa 2/100 Sekunden iht Maximum erreicht, um im Verlaufe 
von wenigen Sekunden auf den Anfangswert zuruckzugehen. 
Bei Verwendung besonders rasch reagierender Gewebe erhalt 
man noch kiirzere Zeit fur die Ausbildung der maximalen An· 

Abb. 25. Kurven der 
EMK des Aktions
stromes unter der 
Wirkung tetanischer 
Reize. Griffel von 
Datura. Nach Bose, 

Compo Electrophys. 

derung der EMK. . Oft zeigt diese auch 
periodische Schwankungen. 

Etwas anders verlaufen die Erscheinun
gen, wenn die Anderungen der EMK nicht 
direkt von der Reizstelle abgeleitet werden, 
sondern der Reiz in einiger Entfernung von 
dieser Stelle appliziert wird. In diesem FaIle 
mussen wir unterscheiden, ob das zwischen 
Elektrode und Reizstelle gelegene Gewebe 
gut leitet, z. B. GefaBbundelenthalt oder 
schlecht leitet. In letzterem Falle erhalt man 
zunachst eine positive Schwankung, der eine 

negative folgt. Wenn man die Zone zwischen Reizstelle und Elek
trode anasthesiert, z. B. durch Chloroform, so erscheint nur der 
positive Ausschlag. Er ist anscheinend verkniipft mit Turgescenz. 
zunahme, die infolge des Wasseraustritts aus den direkt gereizten 
Zellen die entfernt liegenden Zellen erfahren. Das zeigen beson
ders auch Erfahrungen an Mimosen und Biophytum bei indirekter 
Reizung (S.lll). Man erhalt, wenn man gleichzeitig die Kurven 
der mechanischen und elektrischen Schwankungen aufnimmt, bei 
beiden zunachst einen kurzen positiven, dann einen starken 
negativen Ausschlag, d. h. das indirekt gereizte Blatt erfahrt 
zunachst eine geringe Rebung, die anscheinend durch Turgescenz
zunahme der unteren Gelenkhalfte bedingt ist, und dieser Rebung 
und Turgescenzzunahme entspricht eine positive Schwankung am 
Galvanometer. Dann tritt Senkung des Blattes als Reizreaktion 
ein und gleichzeitig mit ihr eine starke negative Schwankung. 
Die Turgescenzschwankung wird also rascher geleitet, als die 
Fallreaktion eintritt. 1st das zwischenliegende Gewebe aber sehr 
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gut leitend oder erfolgt die Reizung sehr nahe an der ableitenden 
Elektrode, so kann die positive Schwankung durch die gleichzeitig 
eintreffende negative verdeckt werden, da diese in der Regel 
bedeutend groBer ist, wahrend umgekehrt bei sehr verminderter 
Reizbarkeit, z. B. durch Anasthesieren, nur die positive Schwan
kung erscheint. An Stelle einfacher Reaktion tritt oft periodische 
ein, z. B. bei Biophytum, bei dem mehrfacher mechanischer 
Pulsation auch mehrfache elektrische Schwankung entspricht. 

Wird dasselbe Objekt dem gleichen Reize mehrmals hinter
einander unterworfen - sei es ein mechanischer oder ein belie
biger anderer -, so sind vor allem folgende 4 Typen der elektri
schen Reizbeantwortung zu unterscheiden: 

1. Die gleichformige Reizbeantwortung, die darin besteht, 
daB jedem Reiz ein g1eich groBer elektrischer Ausschlag entspricht. 

2. Die Ermiidungsreaktion, die sich darin zeigt, daB bei mehr
facher Reizung mit jedem folgenden Reize der Ausschlag immer 
kleiner wird. Sie tritt natiirlich urn so deutlicher hervor, je kiirzer 
das Intervall zwischen zwei aufeinanderfolgenden Reizen ist, 
je weniger also die Wirkung des ersten Reizes Zeit hat, abzu
klingen. 

3. Die treppenformige Antwort. Sie besteht darin, daB jeder 
folgende Reiz einen starkeren Ausschlag verursacht als del' vorher
gehende, wobei gleichzeitig in der Regel die FuBlinie del' Aus
schlagskurve von del' Horizontalen immer mehr abweicht. Sie 
beruht darauf, daB jeder folgende Reiz in seiner Wirkung durch 
den vorhergehenden unterstiitzt wird. 

4. Die Umkehr des Ausschlages. Del' Umkehr des Ausschlages 
entspricht es, daB an Stelle del' galvanometrischen Negativitat 
bei direkter Reizung die gereizte Stelle unter Umstanden auch 
galvanometrische Positivitat zeigen kann, und zwar dann, wenn 
das Organ in einem geschwachten Zustande sich befindet, sei es 
durch Ermiidung, sei es durch Einwirkung irgendwelcher un
giinstiger AuBenbedingungen. Werden im letzteren FaIle die 
Reize wiederholt, so wird die Positivitat immer geringer und 
schlagt schlieBlich in die normale Negativitat urn (Abb.26). 
Zur Erklarung diesel' Erscheinung macht Bose die Annahme, daB 
die mit dem Reize zugefiihrte Energie im subtonischen Zustande 
vollig absorbiert wiirde und diesel' Energieabsorption die positive 
Schwankung entsprache. Je hoher abel' der Energieinhalt durch die 
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Absorption von Reizenergie geworden sei, desto geringer sei die 
weitere Tendenz zur Absorption, bis schlieBlich del' Zustand 
erreicht ware, bei dem die Reizenergie nicht mehr absorbiert 
werden konne, sondern bei Reizung eine Entladung von Energie 
verbunden mit negativer Schwankung stattfande. Wenn man 
die bekannte Disproportionalitat zwischen Energieinhalt des 
Reizes und del' Reaktion sich ins Gedachtnis ruft, so wird diese 
Erklarung, ganz abgesehen von ihrer Unbewiesenheit und del' 

Abb.26. Ubergang von galv. Positivitat in Negativitat an einem gewelkten 
BIsttstiel des Blumenkohls. Die Kurve ist von rechts nach links zu lesen. 
Die Ausschlage nach unten bedeuten Positivitat, die nach oben Negativitat. 

Nach B 0 s e, Compo Electrophys. 

Unklarheit del' Begriffe "innere Energie" usw., wenig befrie
digen, wenngleich ein gesunder Kern in ihr enthalten zu sein scheint. 
Auf aIle FaIle ist an del' Erfahrungstatsache festzuhalten, daB 
jede del' geschilderten Reaktionstypen nicht fur ein bestimmtes 
Organ odeI' eine bestimmte Reizform typisch ist, sondern daB 
je nach del' Stimmung, in del' sich das Organ befindet, und nach 
den Formen, in denen del' Reiz angewandt wil'd, bald die eine, 
bald die andere Reaktiol1sform auftritt odeI' die eine in die andere 
ubergeht. 

5. Innere Reizung. 
1. Wie mit del' Wil'kung auBerel' Reize, so werden im all

gemeinen auch mit del' Wirkung innerer Reize elektromotol'ische 
Veranderungen der Pflanze verbunden sein. Als Beispiel mogen 
die Reizstl'ome angefiihrt sein, die mit den l'hythmischen, auf un
bekannten inneren Reizen beruhenden Bewegungen del' Blattchen 
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von Desmodium gyrans verbunden sind. Diese Blattchen fiihren 
periodische Bewegungen aus, die teils mehr oder weniger vertikal 
auf- und abgerichtet, teils cyclisch elliptisch sind. Die Abwarts
bewegung vollzieht sich rascher (etwa 45 Sekunden) als die Auf
wartsbewegung (etwa 70 Sekunden). Zwischen beiden liegt eine 
Ruheperiode (etwa 40 Sekunden). Legte Bose an das Gelenk 
des sich bewegenden Blattchens einerseits, an eine beliebige Stelle 
des Blattstieles andererseits, Elektroden, so zeigte ein eingeschalte
tes Galvanometer einen doppelten Aktionsstrom; jeder Auf- bzw. 
Abwartsbewegung entspricht eine negative Schwankung des 
Ruhestroms, d. h. die am Blattchen liegende Elektrode wird 
galvanometrisch negativ gegen die am Blattstiel befindliche. 
Der schnellen Abwartsbewegung entspricht ein kurz dauernder 
kraftiger Aktionsstrom, der langsamen Aufwartsbewegung ein 
lang dauernder schwacherer. 

II. Es wird in der Niihe beider Elektroden gereizt. 
Wird in der Nahe beider ableitender Elektroden gereizt, so 

entsteht ein Strom, des sen EMK die Summe der durch die 
Erregung an beiden Elektroden A und B entstehenden EMK 
ist. Dabei sind prinzipiell folgende Maglichkeiten gegeben. Gegen
tiber einer unerregten Stelle wird galvanometrisch 

I. A - B - II. A - B + III. A - B indifferent 
IV. A + B + V. A + B- VI. A + Bindifferent 

VII. A indiff. B indiff. VIII. A indiff. B + IX. A indifferent B -, 

wobei vorausgesetzt ist, daB zwischen A bzw. B und der un
erregten Stelle kein Ruhestrom flieBt oder dieser kompensiert 
ist. Daraus ergibt sich das in Frage stehende gegenseitige Ver
halten von A und B. Es ist ohne weiteres klar in allen Fallen 
auBer I und IV. So ist z. B. A galvanometrisch negativ gegen B 
im Fall II, III und VIII. Bei Fall I und IV sind mehrere Mag
lichkeiten gegeben. Werden gegen eine unerregte Stelle A und B 
gleich stark positiv oder negativ, so zeigen sie gegeneinander 
keine Potentialdifferenz. Wird gegen eine unerregte Stelle A 
starker negativ (I) bzw. positiv (IV) als B, so ist es gegeniiber B 
galvanometrisch negativ bzw. positiv. Da im allgemeinen erregte 
Stellen gegeniiber unerregten galvanometrisch negativ werden, 
so wird Fall I den am haufigsten auftretenden Typ darstellen 
und es entsteht die Frage: Bestehen zwischen der Starke der 

s t ern, Elektrophysiologie der Pflanzen. 12 
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an einer Stelle auftretenden Negativitat und ihren physiologischen 
Eigenschaften bestimmte Beziehungen 1 Diese Frage beantwortet 
Bose bejahend, und zwar dahin, daB bei gleichzeitiger Erregung 
an den zwei ableitenden Elektroden die erregbarere Stelle galvano
metrisch negativ gegen die weniger erregbare wird. 

Bei Mimosa gibt z. B. die Reizung der oberen Gelenkhalfte 
allein eine geringe Hebung des Blattes infolge geringer Reiz
kontraktion der oberen Halfte, die Reizung der unteren Halfte 
allein eine starke Senkung des Blattes; die untere Halfte ist also 
als die erregbarere anzusprechen, jedenfalls sofern man die GroBe 
der ausge16sten Reaktion als MaB fill die GroBe der Erregung 
nimmt. Nun erhalt Bose bei gleichzeitiger Erregung beider 
Gelenkhalften, z. B. durch Lichtreize, einen Ausschlag derart, 
daB die untere Gelenkhalfte galvanometrisch negativ gegen die 
obere wird, der Strom also im Gelenk von der unteren zur oberen 
Halfte flieBt. Ebensofindet man, wenn man durch Anasthesieren 
mit Narkoticis die eine Seite weniger erregbar macht, diese gal
vanometrisch positiv gegenuber der nicht anasthesierten. Dies 
Verhalten macht es verstandlich, daB man bei Reizung von 
anisotropen Organen, z. B. Blattern, im allgemeinen stets einen 
gleichgerichteten Aktionsstrom erhalt, gleichviel, ob der zur 
Reizung verwendete Strom, z. B. ein Induktionsschlag, von oben 
nach unten oder von unten nach oben gerichtet war. Der ent
stehende Polarisationsstrom, der in beiden Fallen entgegen
gesetzte Richtung haben muB, wird offenbar durch den Aktions
strom uberkompensiert, dessen Richtung durch die verschiedene 
Erregbarkeit von Ober- und Unterseite bedingt wird. Dabei 
findet Bose, daB bei Pterospermum und Coleusblattern, deren 
Unterseite stark nervig, deren Oberseite im wesentlichen paren
chymatisch ist, die nervige Unterseite galvanometrisch negativ 
gegen die Oberseite wird, wahrend bei Nepenthes, den drusigen 
Fruchtblattern von Dillenia oder den drusigen Zwiebelblattern 
von Uriclis bei Reizung durch das ganze Blatt die drusige Ober
seite galvanometrisch negativ wird. 1m Zusammenhang damit 
stellt er einen sehr interessanten Vergleich zwischen den Aktions
stromen an Blattern und den elektrischen Organen der Fische an. 
Letztere bestehen aus einer Schicht nebeneinanderliegender 
Plattenpaare. Jedes Plattenpaar besteht aus einer nervosen 
und einer gallertigen Schicht und entspricht damit etwa einem 
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unterseits stark nervigen Blatt mit seiner nervigen und seiner 
schwammig parenchymatischen Schicht. Wie beim Blatt wird auch 
beim elektriscllen Organ die Richtung des Aktionsstromes ledig
lich durch den Bau des Organs bedingt und ist unabhangig davon, 
ob der reizende Induktionsschlag es in der Richtung des folgenden 
Aktionsstromes oder in entgegengesetzter trifft (homodrom oder 
antidrom). Wie beim Blatt ist diese Richtung auch bei den 
elektrischen Organen der Fische so gerichtet, daB der Aktions
strom im Organ von der nervigen zur gallertigen Schicht flieBt. 
Umgekehrt flieBt er jedoch bei dem elektrischen Fisch Malepturus, 
und gerade bei ihm lehrt die entwicklungsgeschichtliche Unter
suchung, daB die nichtnervose gallertige Schicht aus Driisengewebe 
entstanden ist. Da auch bei driisigen Blattern der Aktionsstrom 
im Gewebe von der driisigen Seite zur nichtdriisigen flieBt, so ist 
hier eine auffallige Analogie vorhanden. Auch gibt Bose an, 
eine Verstarkung des Aktionsstromes einzelner Blatter bei Zwiebeln 
erhalten zu haben, indem er von der Innenseite einer mittleren 
und der AuBenseite einer auBeren Zwiebelschuppe der gereizten 
Zwiebel von Uriclis ableitete, also gewisserma6en von einer Saule 
von Blattern entsprechend der Schichtensaule elektrischer Organe 
bei Fischen. Dber die Hohe der so erreichten EMK fehlen 
jedoch die Angaben. 

III. Der EinfluB verschiedener Bedingungen auf die Aktions
strome. 

AusmaB und Ablauf der Aktionsstrome hangt in hohem 
MaBe von den inneren und auBeren Bedingungen der gereizten 
Objekte abo Tote Pflanzengewebe geben im allgemeinen keine oder 
nur geringe Aktionsstrome auf Reize. Man hat versucht, auf 
diesen Unterschied von totem und lebendem Gewebe eine Methode 
zur Samenpriifung aufzubauen. Nachdem zuerst Waller fest
gestellt hatte, daB lebende Samen einen ausgesprochenen Aktions
strom bei Reizung ergeben, tote nicht, hat Fraser diese Befunde 
dahin erweitert, daB zwischen der durchschnittlichen Starke 
der EMK des Aktionsstromes auf eine bestimmte Reizung bei 
einer Samengruppe und ihrer durchschnittlichen Keimfahigkeit 
ceteris paribus Proportionalitat besteht, so daB also die elek
trische Reaktion nicht nur als Unterscheidungsmittel zwischen 
toten und lebenden Sam en verwendet werden, sondern auch als 

12* 
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MaB der Keimfahigkeit dienen konne. Da jedoeh die GroBe der 
elektrisehen Reaktion mit dem Entwieklungsstadium und den 
AuBenbedingungen sieh andert, z. B. bei Beginn des Waehstums 
ihr Maximum zu haben seheint, so diirfte die Einhaltung des 
ceteris paribus und damit die praktisehe Verwendungsmoglieh
keit der Methode b~sehrankt sein. 

Bose hat vor allem den EinfluB von versehiedenen Narkotieis 
und anderen Stoffen auf die EMK der Aktionsstrome unter
sueht. Diese wurden entweder tropfenformig in der Gegend urn 
beide Elektroden aufgelegt oder sie wirkten als Gase auf den 
ganzen untersuehten SproB oder es wurde das Reagens, dessen Ein
fluB auf die GroBe des Aktionsstromes untersueht werden soUte, 
nur an einer Elektrode appliziert. Gereizt wurde auBerhalb beider 
Elektroden etwa 1,5 em von einei' Elektrode. Es ergab sieh, daB 
2 proz. Zuekerlosung die EMK der Aktionsstrome vergroBert. 
2proz. Na2C03-Losung .ruft anfanglieh VergroBerung und nachher 
Verkleinerung hervor, wahrend sehwaehere nur VergroBerung, 
starkere nur Depression bewirkt. Aueh Gifte, wie CuS04, bewirken 
in niedrigen Konzentrationen Verstarkung, in hohen Verniehtung 
der Aktionsstrome. Dureh die Verwendung der Reagenzien an 
nur einer Elektrode wird zwar im allgemeinen aueh der Ruhestrom 
verandert werden, doch ist aus den Kurven Boses zu entnehmen, 
daB diese Veranderung flir die beobaehtete Veranderung der 
Galvanometeraussehlage bei Reizung nieht verantwortlich ge
maeht werden kann. Chloroform, Formalin, Chloralhydrat de
primieren je naeh der Starke ihrer Dosierung die Aktions
strome auf mechanische usw. Reize reversibel oder irreversibel. 
Die durch die Anwendung dieser Stoffe bedingte Widerstands
anderung wurde dabei als FehlerqueUe dadurch ausgeschlossen, 
daB ein so hoher Vorschaltwiderstand in den Kreis eingeschaltet 
wurde, daB die Widerstandsanderung im Gewebe im Verhaltnis 
zum Gesamtwiderstand des Kreises bedeutungslos wurde. 

c. Spezielle Falle. 

Naehdem im Vorausgehenden Ruhe- und Reizstrome im all
gemeinen betraehtet sind, sollen einige spezielle FaIle gesehildert 
werden, die besonderes Interesse bieten oder besonders eingehend 
untersueht sind. 
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1. Bliitter und Blattgelenke. 
a) Mimosa. DaB mit den Reizbewegungen der Mimosen auch 

elektromotorische Erscheinungen verknupft sind, hat zuerst 
Kunkel nachgewiesen. Bose hat dann die Verhaltnisse etwas 
genauer untersucht. So beschreibt er einen Versuch, in dem 
die Reizbewegung des Blattes durch Belichtung der Blattgelenk
oberseite ausgelost wird. Abgeleitet wird von der verdunkelten 
Gelenkunterseite und einem indifferent en verdunkelten Punkte 
der Pflanze. Die Blattgelenkunterseite wird zunachst galvano
metrisch positiv, dann erfolgt ein starkerer negative!" Ausschlag 
am Galvanometer. Zeitlich 
parallel geht dieser elektro
motorischen Bewegung eine 
mechanische, die darin besteht, 
daB zunachst das Blatt sich 
etwas hebt, um dann zu fallen 
(Abb.27). Bose deutet diese 
Erscheinung so, daB zunachst 
die Oberseite des Gelenkes in
folge PermeabilitatserhOhung 
durch den Reiz Zellsaft aus
treten laBt, der teilweise von 
der unteren Gelenkhalfte auf
genommen wird. Dadurch 
komme eine Kontraktion der 
oberen und Expansion der un
teren Gelenkhalfte zustande, 
die die Rebung des Blattes 
bewirke. Sowie aber der 

Abb. 27. Kurven der mechanischen 
(obere) und elektrischen (untere) Re
aktion eines Biophytumgelenkes nach 
Reizung (x). Der Abwartsbewegung 
der Kurve entspricht Rebung des 
B1attchens und galvanom. Positivitat .. 

N ach B 0 s e, Compo Electrophys. 

Reiz von der Gelenkoberseite zur Unterseite weitergeleitet sei, 
rufe er dort eine Erregung hervor, die zum Austritt von Zell
saft daselbst und damit zur Senkung des Blattes fiihre. Der 
positive Ausschlag sei "hydropositiv", d. h. er werde durch 
die Wasseraufnahme in die unteren Gelenkzellen bedingt, die
negative Schwankung sei der Ausdruck eines wahren Erregungs
prozesses in der unteren Gelenkhalfte. Bevor wir zu diesem 
Erklarungsversuch kritisch Stellung nehmen, wollen wir noch 
die elektromotorischen Erscheinungen am Dionaeablatt naher 
betrachten. 
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b) Dionaea. Vom physiologischen Gesichtspunkte aus haben 
wir 2 Typen von Dionaeablattern zu unterscheiden: 

1. Blatter im unmodifizierten Zustand. Ihre Oberseite ist 
galvanometrisch positiv gegen die Unterseite, der Ruhestrom 
im Blatte also von unten nach oben gerichtet. 

2. Blatter im modifizierten Stadium. Ihre Oberseite ist gal
vanometrisch negativ gegen die Unterseite, der Ruhestrom im 
Blatt also von oben nach unten gerichtet. 

1m unmodifizierten Zustand befinden sich solche Blatter, die 
uberhaupt noch nicht gereizt sind oder bei denen seit der leizten 
Reizung ein langerer Zeitraum verstrichen ist. Durch Reizung 
werden sie in den modifizierten Zustand ubergefiihrt, d. h. wenn 
man einem unmodifizierten Blatte, dessen Ruhestrom im Galvano
meter von der Ober- zur Unterseite floB, einige Reizungen appli
ziert, so verringert sich zunachst der Spannungsunterschied 
zwischen Ober- und Unterseite auf Null, um dann mit jeder neuen 
Reizung zuzunehmen, aber derart, daB die Unterseite nunmehr 
galvanometrisch positiv gegen die Oberseite ist. Ein in diesem 
Stadium yom Blatte abgeleiteter Ruhestrom zeigt also die um
gekehrte Richtung wie im unmodifizierten Blatte, und erst sehr 
allmahlich durch langeres Ruhen gleicht sich die Potential
differenz zwischen Ober- und Unterseite des modifizierten Blattes 
wieder aus und kehrt sich wieder um in den Zustand des un
modifizierten Blattes, bei dem die Oberseite galvanometrisch 
positiv gegen die Unterseite ist. Die Richtung des Ruhestromes 
des Dionaeablattes ist also abhangig von vorangegangener Reizung 
nnd in dem modifizierten Blatte gewissermaBen Nachwirkung 
einer solchen. 

Mit vorstehender Beschreibung ist aber nur der allgemeine 
Verlauf des -oberganges yom unmodifizierten in den modifizierten 
Zustand gegeben. Wir wollen jetzt im speziellen betrachten, was 
geschieht, wenn wir, von einem unmodifizierten Blatte ausgehend, 
eine oder mehrere Reizungen applizieren. Dabei wollen wir eine 
Anordnung zugrunde legen, die Burdon Sanderson als "Grund
versuch" bezeichnet und bei der der Spannungsunterschied des 
Blattes von den entgegengesetzten Oberflachen des einen Fliigels 
abgeleitet wird, wahrend der andere Fliigel mechanisch oder 
elektrisch gereizt wird (Abb.28). Von den ab- bzw. zuleitenden 
Elektroden ist hierbei die eine auf der oberen Blattflache zwischen 
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den drei sensitiven Haaren, die andere gerade gegenuber auf 
der unteren Flache angelegt. 1m ableitenden Kreis registriert ein 
Galvanometer oder Capillarelektrometer die elektrischen Schwan
kungen. Die Abbildung der Kurve des Capillarelektrometers 
zeigt den Erfolg der Reizung (Abb. 29). Es erfolgt zunachst ein 
kleiner aufsteigender Vorschlag, d. h. die 
bereits vorhandene galvanometrische Po
sitivitat der oberen Blattflache wird fur 
etwa 0,01 Sekunde noch gesteigert, dann 
kehrt sich die Richtung des Galvanometer
ausschlages urn und die obere Flache wird 
galvanometrisch negativ gegen die untere. 

Abb.28. Nach Bieder
Etwa eine halbe Sekunde nach del' Reizung man n, Elektrophys. 
zeigt dieser Ausschlag sein Maximum, urn 
abzuklingen und in einen entgegengesetzt gerichteten Nacheffekt 
uberzugehen, bei dem die Unterseite noch bedeutend starker 
galvanometrisch negativ gegen die Oberseite wird, als sie es 
vor Beginn der Reizung war. Dieser Nacheffekt klingt nur sehr 
allmahlich im Laufe mehrerer Sekunden abo Wir haben also 
nach Reizung eines unmodifizierten Blattes, abgesehen von dem 
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Abb. 29. 10 Striche der Zeitmarkierung entsprechen 1 Sekunde. 
N ach B i e d e r man n, Elektrophysiologie. 

kurzen Vorschlag, einen kurz dauernden, dem Ruhestrom entgegen
gesetzt gerichteten Aktionsstrom und einen demselben folgenden, 
dem Ruhestrom gleichgerichteten Nachstrom. Del' erstere hat 
h6here EMK als der letztere. Reizt man einige Sekunden 
nach der ersten Reizung das Blatt zum zweiten Male, so verlauft 
die Erscheinung genau so, nur ist die dem Ruhestrom gleich
gerichtete Nachwirkung kaum noch merklich, urn bei den folgen
den Reizungen ganz zu verschwinden, so daB also - wieder ab
gesehen von dem kurzen Vorschlag - aus der diphasischen 
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Schwankung nach der ersten Reizung eine monophasische bei 
den folgenden wird. Aber nicht nur, daB nach einigen Reizungen 
die zweite Phase des Aktionsstromes des erstmalig gereizten 
Blattes verschwindet, in der die Unterseite eine gegeniiber dem 
Ruhezustande erhohte galvanometrische Negativitat zeigt, es 
verschwindet nach einigen Reizungen sogar die bestehende 
Potentialdifferenz zwischen Ober- und Unterseite, und schlieB
lich wird die Unterseite galvanometrisch positiv gegen die Ober
seite. Es tritt somit durch die vorangegangenen Reizungen eine 
Modifikation ein, die sich stundenlang auch ohne weitere Reize 
erhalt. Hand in Hand mit dieser Veranderung des Ruhestromes 
geht eine Veranderung des Aktionsstromes. Er ist namlich bei 
den modifizierten Blattern, d. h: bei denen, bei denen die Ober
seite galvanometrisch negativ gegen die Unterseite geworden ist, 
umgekehrt gerichtet wie bei den unmodifizierten. Gehen wir 
von einem modifizierten Blatte aus, das nicht kurz zuvor gereizt 
ist, sondern dessen Modifikation auf bereits langere Zeit zuriick
liegenden Reizungen beruht, so erhalten wir eine diphasische 
Schwankung. Sie setzt etwa 1/5 Sekunde nach der Reizung ein, 
indem der Ruhestrom sich umkehrt und die untere Seite galvano
metrisch negativ gegen die Oberseite wird. Nach etwa 1/2 Sekunde 
erreicht dieser Aktionsstrom das Maximum seiner EMK, 
etwa 0,09 Volt, und es setzt die entgegengesetzte Phase ein, 
hei der die Unterseite positiver wird, als sie es vor der Reizung 
war. !hre EMK ist geringer, etwa 0,02 Daniel. Ungefahr 
11/2 Sekunden nach der Reizung hat sie ihren Hohepunkt erreicht. 
Sie nimmt sehr allmahlich ab, so daB als Nachwirkung der Reizung 
die Unterseite galvanometrisch noch positiver geworden ist, als 
sie es vor der Reizung war. Bei den folgenden Reizungen be
merkt man von der zweiten Phase des Aktionsstromes iiberhaupt 
nichts mehr. Eine langere Ruhepause ist notig, bis die Positivitat 
der Unterseite wieder in ihren Ausgangszustand zuriickgekehrt 
ist, und dann erhalt man auch wieder bei Reizung die diphasische 
Schwankung. 

Zur Erzielung der Modifikation, d. h. des galvanometrisch 
Positivwerdens der Blattunterseite, ist aber nicht die Einwirkung 
elektrischer Reize notig, die so stark sind, daB eine Erregungs
wirkung yom Reizort fortgeleitet wird, so daB sie yom gegeniiber
liegenden Fliigel als elektrische Schwankung. abgeleitet werden 
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kann. Vielmehr tritt Modifikation als Folge von elektrischer 
Durchstromung auch dann ein, wenn am gegenuberliegenden 
Blattflugel keinerlei Veranderung gegen den normalen Ruhe
zustand nachzuweisen ist. Es handelt sich bei diesel' Art Modi
fikation also um eine mehr oder weniger lokale Erscheinung, die 
unabhangig von der Richtung des erzeugenden Reizstromes ist. 
War der erzeugende Reizstrom sehr schwach, so verschwindet die 
Reizwirkung in kurzem wieder, wahrend starkere Strome lang
dauernde Modifikation als Nachwirkung erzeugen. Durch die 
Lokalisierung der durch schwache elektrische Strome ausgelOsten 
Modifikation kann es dazu kommen, daB bei einer Blatthalfte 
die Oberseite galvanometrisch positiv gegen die Unterseite ist, 
also unmodifiziert, bei der anderen die Unterseite gegen die 
Oberseite. Wird nun eine starkere mechanische odeI' elektrische 
Reizung appliziert, durch die ein Aktionsstrom hervorgerufen 
wird, so ist die elektrische Schwankung, die der Ausdruck diesel' 
Erregung ist, in den beiden Blatthalften entgegengesetzt, wie 
dies ja nach den fruheren Darlegungen bei modifizierten und 
unmodi£izierten Blattern der Fall ist. 

Abgesehen von der Umkehr des Vorzeichens der EMK 
des Ruhestroms modifizierter gegen unmodifizierte Blatter tritt 
auch eine Widerstandsveranderung bei ersteren ein. So fand 
Burdon Sanderson den Widerstand nach der Modifikation 
nur 1/3 oder gar 1/6 bis 1/8 so groB wie vor der Modifikation. Einen 
wesentlichen Anteil an dieser Widerstandsverminderung hat 
vermutlich durch Reizung bewirkter Wasseraustritt aus den Zellen 
in die lntercellularen, der dem Strom einen Weg geringeren 
Widerstands schafft, als er ihn im ungereizten Blatte findet, 
wo der gesamte Zellsaft von schwer permeablem Protoplasma 
umgeben ist. DaB daneben noch Widerstandsabnahme des letz
teren verknupft mit Zunahme der Permeabilitat infolge von 
Reizung fUr die Widerstandsabnahme von Bedeutung ist, ist 
nach den Erfahrungen Gildemeisters und Ebbeckes mit 
groBer Wahrscheinlichkeit anzunehmen. 

lch mochte noch einen Versuch erwahnen, den Burdon 
Sa nderso n ausgefuhrt hat. Gereizt wurde dabei an einem Blatt
fIugel. Die ableitenden Elektroden waren an symmetrischen Stellen 
der Unterseite angelegt derart, daB die eine unmittelbar am Reiz
ort, die andere an einem gegenuberliegenden Orte des anderen 
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.Blatt£liigels angebracht war. Es zeigte sich, daB der direk~ gereizte 
Fliigel zunachst negativ, dann positiv wurde gegen den gegeniiber. 
liegenden. Dies Ergebnis kann daher riihren, daB entweder die 
Intensitat oder der zeitliche Verlauf der Erregungsvorgange oder 
heides an den beiden Fliigeln verschieden ist. Burdon Sander
son hat die Reizleitungsgeschwindigkeit im Dionaeablatt nach 
einer exakten Methode zu 200 mm/sec bestimmt, so daB der Faktor 
der zeitlichen Verschiedenheit des Erregungsvorganges fiir die 
Art der beobachteten Erscheinungen sicher von Bedeutung ist. 

Die elektrischen Schwankungen bei Dionaea stehen mit der 
grob sichtbaren mechanischen Zusammenklappbewegung des 
Blattes nicht in unmittelbarem Zusammenhang. Burdon 
,Sanderson registrierte ja die Schwankungen im allgemeinen 
.an Blattern, die durch Gipsverband an der Ausfiihrung der Be
wegung verhindert waren, zweitens beobachtete er aber auch 
wiederholt an frei beweglichen Blattern als Folge von mechani
,schen oder elektrischen Reizen normale elektrische Schwankungen, 
denen keine SchlieBung folgte, ja bei Verwendung von geeigneten 
Kettenstromen konnte er als Folge einer Reizung eine fiinfmalige 
Schwankung registrieren, bevor die SchlieBbewegung eintrat. 
Die Frage, inwieweit die elektrischen Schwankungen, allerdings 
mit nicht ohne weiteres sichtbaren Fliissigkeitsverschiebungen im 
Blatt zusammenhangen, laBt Burdon Sanderson offen. Was 
die einzelnen Phasen der Doppelschwankung betrifft, so glaubt 
er, in dem Nachstrom eine mit Wasserbewegung verbundene 
Anderung im elektromotorischen Verhalten des Blattes sehen 
zu diiden, etwa wie Kunkel eine solche beobachtet hatte. Da
gegen bezieht er die erste Phase der Schwankung auf einen proto
plasmatischen ReizprozeB. "Es ist nicht denkbar, daB eine 
Veranderung, die sich von einer Seite der Blatter nach der anderen 
in weniger als 1/2 Sekunde fortpflanzt, durch Wasserverschiebung 
verursacht werden konnte. Die elektrische Schwankung (erste 
Phase) ist vielmehr das Zeichen einer explosionsartigen Ver
anderung des Protoplasmas von ahnlicher Natur wie die Reiz
schwankungen tierischer Gebilde." 

Diese Anschauung wird von Bose bekampft. Er sieht viel
mehr umgekehrt in der ersten Phase die Wirkung einer Wasser
bewegung, in der zweiten den Ausdruck der Erregung des Proto
plasmas. Er stiitzt sich dabei auf folgende Versuche und Er-
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wagungen. Bei Mimosa ist der Erfolg direkter Reizung Fallen 
des Blattes durch Turgescenzverminderung der unteren Gelenk
halfte und die dazugehOrige Schwankung eine negative. Wenn 
der Reiz aber nicht direkt, sondern in einer solchen Entfernung 
vom Gelenk gesetzt wird, daB die protoplasmatische Erregung 
.es nicht erreiche, so trete eine schwache Hebung des Blattes ein, 
die auf Turgescenzzunahme der unteren Gelenkhalfte beruhe 
und mit positiver elektrischer Schwankung verbunden sei. Wird 
der Reiz aber in einer Entfernung gesetzt, die zwischen dem Ort 
der ersten und zweiten Reizung liegt, so erhalt man eine voriiber
gehende Hebung, der alsbald das Fallen des Blattes folgt und 
elektrisch zunachst eine positive, dann eine negative Schwankung. 
Auf Grund dieser auch an anderen Gelenkpflanzen gewonnenen 
Ergebnisse gelangt Bose zu der Anschauung, daB positive 
Schwankung der Ausdruck einer Wasserbewegung sei - er be
zeichnet sie deshalb als "hydropositive effect" --, daB abel' 
negative Schwankung der Ausdruck protoplasmatischer Erregung 
sei, wie ja auch im allgemeinen die erregte Stelle galvanometrisch 
negativ gegen die unerregte wird. 

Bose hat ferner eine Reihe Versuche am Blatte von Musa 
gemacht, die annahernd der Anordnung Burdon Sandersons 
Grundversuch entsprechen (Abb. 28). Gereizt wurde, urn jede sto
rende Wirkung des elektrischen Reizes auszuschalten, mit einem 
durch Stromwarme erhitzten Platindraht an def einen Blatt
halfte, abgeleitet von der entgegengesetzten Blatthalfte. Bei 
einer Entfernung von 16 mm zwischen Reizort und Ablenkungs
,elektroden erhalt er positive Schwankung der Blattoberseite, 
d. h. diese wird galvanometrisch positiv, bei 8 mm diphasische, 
namlich positive, gefolgt von negativer, bei 4 mm negative Schwan
kung. Er deutet diesen Versuch so, daB im ersten Versuch nur 
die hydropositive Wirkung sich geltend mache, da die Ent
fernung zu groB sei, als daB die protoplasmatische Erregung die 
Ableitungsstelle erreichen konne. 1m zweiten Versuch trafe an 
der Ableitungsstelle zuerst die hydropositive Wirkung, dann 
die echte Erregung ein, und im dritten FaIle trafe die echte Er
l'egung wegen der kurzen Entfernung etwa gleichzeitig mit del' 
hydl'opositiven Wil'kung ein, iiberkompensiere abel' letztere, so 
daB sie nicht zum VOl' schein kame. Wie man sieht, handelt es 
,sich bei diesem Vel'such nur insofern urn eine Analogie zu den Ver-
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suchen Burdon Sandersons, als Reizort und Ableitungs
elektroden an entsprechenden Blattstellen liegen und als in 
beider Autoren Versuchen sowohl ein- wie zweiphasische Schwan
kungen auftreten. Aber bei Burdon Sanderson traten diese 
ja bei gleichbleibender Entfernung zwischen Reiz- und Ableitungs
elektroden auf, was in den Versuchen Boses nicht der Fall ist. 
Auch dariiber, ob Modifikation bei Musa eintritt oder nicht, 
erfahren wir bei Bose nichts. Es ist daher sicherlich nicht ohne 
weiteres gerechtfertigt, wenn Bose die Ergebnisse seines ersten 
Versuches ohne weiteres mit den Ergebnissen Burdon Sander
l30ns am modifizierten Blatte, die seines zweiten mit denen am 
unmodifizierten Blatte vergleicht. Dies ist um so weniger der 
Fall, als Bose nicht beriicksichtigt, daB Burdon Sanderson 
am modifizierten Blatte, jedenfalls wenn keine Reizung voraus
gegangen ist, noch einen der positiven Schwankung der Oberseite 
entgegengesetzt gerichteten Nacheffekt beobachtete, der bei 
Bose fehlt. Ferner ist von Bose die positive Phase seiner diphasi
schen Schwankung mit dem positiven Vorschlag in Burdon 
Sandersons Versuch am unmodifizierten Blatte identifiziert, 
wahrend Burdon Sanderson selbst diesen eben nur als Vor
schlag wertet und als erste Phase die negative Schwankung an
sieht, der - jedenfalls am ganz frischen Blatt - noch eine 
entgegengesetzt gerichtete Phase folgt. 

Mir erscheinen weder die Ansichten Burdon Sandersons 
noch Boses hinreichend begriindet, und sie erscheinen auch viel 
zu gewaltsam vereinfachend die komplexen Vorgange, die sich 
im Dionaeablatt offenbar abspielen, darzustellen. Wenn Burdon 
Sanderson glaubt, aus der Tatsache, daB eine elektrische Ver
anderung bereits wenige Hundertstel Sekunden nach der Reizung 
einige Zentimeter vom Reizort entfernt eintritt, schlieBen zu 
diirfen, daB diese nicht mit Wasserbewegungen zusammenhangt, 
so kann diese Anschauung nicht als stichhaltig angesehen werden; 
denn das Blattgewebe ist ja kontinuierlich mit Fliissigkeit gefiillt 
und da hydrostatische Druckschwankungen sich moment an 
fortpflanzen, so konnte es sich auch am Ableitungsort bei der 
ersten Phase um die Wirkung einer hydrostatischen Druckschwan
kung oder einer durch solche ausgelosten Bewegung handeln. 
Umgekehrt besagt aber die Tatsache, daB eine bestimmte elek
trische Schwankung erst langere Zeit nach der Reizung auf tritt, 
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keineswegs, daB dieselbe nicht mit irgendeinem ProzeB in der Kette 
.der protoplasmatischen Erregungsvorgange verbunden sein konnte. 
Der zeitliche Ablauf elektrischer Vorgange allein kann nicht als 
zuverlassiges Mittel zur Entscheidung nach der vitalen oder 
nichtvitalen Natur der Vorgange benutzt werden, mit denen sie 
verkniipft sind. Es kann aber ebensowenig der Sinn der Schwan
kung als solches Kriterium gelten, wie Bose dies will. Solange 
wir in volliger Unkenntnis iiber die chemischen undphysikalischen 
V organge sind, die im Protoplasma als Folge einer Reizung die 
Erregung konstituieren, solange ist auch der Gedanke zuruck
zuweisen, daB protoplasmatische Erregung stets mit negativer 
Schwankung verbunden sein musse, weil sie es nachweislich in 
zahlreichen Fallen ist. Und erst recht ist der SchluB zu bean
standen, daB, wenn irgendwo eine negative Schwankung von 
einem Gewebe ableitbar ist, diese ihre Ursache in einer proto
plasmatischen Erregung sicherlich haben miisse, da wir ja gar 
nicht wissen, ob nicht andere rein physikalische Prozesse gerade 
in dem betreffenden Falle die negative Schwankung bedingt 
haben. Dasselbe gilt natiirlich ceteris paribus fiir den SchluB 
Boses, daB, weil positive Schwankung offenbar in einigen Fallen 
mit Turgescenzzunahme verkniipft ist, umgekehrt jede positive 
Schwankung immer ihre Ursache in einem Wasserbewegungs
prozeB haben miisse. Wir erinnern an den Versuch Burdon 
Sandersons, der fand, daB starke elektrische Strome eine fiinf. 
malige Schwankung auslOsen, bevor es zur sichtbaren SchlieB
bewegung des Blattes von Dionaea kommt, oder an Beobachtungen 
K unkels an Mimosen, der ebenfalls als Folge von Reizung 
eine ganze Kette von Schwankungen beobachtete, die zum min
desten auf nachweis bare Wasserbewegungen nicht zuriick
gefiihrt werden konnen. Diese Versuche zeigen deutlich, daB die 
Moglichkeit, positive Schwankungen auf Wasserbewegungen 
zuriickzufiihren, noch lange nicht die GewiBheit einer notwendigen 
Verkniipfung beider Prozesse bedeutet. 

SchlieBlich sei im Hinblick auf die Bosesche Anschauung 
noch angemerkt, daB positive und negative Schwankung sich 
ja stets nur auf die Potentialdifferenz zwischen 2 Punkten be
zieht. Es kann also, wenn zwischen 2 Punkten vor einer Reizung 
keine Spannungsdifferenz herrschte, derselbe Punkt einmal 
positiv, das andere Mal negativ gegen den anderen werden, selbst 
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wenn an beiden Punkten in beiden Fallen genau die gleichen 
Prozesse ablamen, wenn aber die Intensitat der Prozesse ver
schieden ist, vorausgesetzt, daB letzterer die GroBe der elek
trischen Schwankung entspricht. Finden z. B. an beiden Punkten 
Prozesse statt, durch die die betreffenden Punkte gegen eine un
veranderte Stelle negativ wiirden, so wiirde nach Voraussetzung 
z. B. die obere Stelle negativ gegen die untere, wenn der ProzeB 
an ihr intensiver, positiv, wenn er weniger intensiv abliefe wie 
an der unteren Stelle. 

2. Raut- und Drusengewebe. 
Die elektromotorische Reaktion von Raut- und Driisen

gewebe wurde besonders von Bose untersucht, an dessen Dar
stellung wir uns im folgenden halten. Die Ergebnisse wurden 
iibereinstimmend gewonnen bei Verwendung mechanischer, ther
mischer und elektrischer Reizung. Der normale Ruhestrom der 
pflanzlichen Raut flieBt von der auBeren zur inneren Raut im 
Gewebe, d. h. die innere Seite ist galvanometrisch positiv. Wird 
die Raut gereizt, so kommt es darauf an, ob nur eine Seite oder 
beide Seiten gereizt werden. Letzteres kann auch durch Reiz
leitung zu der direkt ungereizten Seite bei scheinbar einseitiger 
Reizung stattfinden. Urn dies zu vermeiden, muB man moglichst 
schwache Reize verwenden. Die Raut der Weintraube wird z. B. 
auf der AuBenseite bei alleiniger Reizung dieser galvanometrisch 
positiv, auf der Innenseite bei alleiniger Reizung dieser galvano
metrisch negativ, bei Reizung beider tritt demgemaB ein Aktions
strom von der inneren zur auBeren Seite im Gewebe auf, der die 
Summationswirkung beider Reizerfolge im Gewebe darstellt. 
Ein ebenso gerichteter Aktionsstrom tritt aber auch bei der 
Tomatenhaut auf, obwohl hier bei alleiniger Reizung der AuBen
bzw. Innenseite der Raut galvanometrische Negativitat sich 
zeigt. Da aber die Reaktion der Innenseite viel starker ist, so 
tritt bei Reizung beider Seiten der Raut eine Uberkompensation 
der Reizwirkung auf der AuBenseite auf, und der Erregungsstrom 
flieBt, wie angegeben, im Gewebe von der Innen- zur AuBenseite. 
Die genauere Betrachtung des Aktionsstroms der Tomatenhaut 
zeigt, daB zunachst eine kurze Latenzperiode vorhanden ist, 
dann ein starker Ausschlag im Sinne des angegebenen Aktions
stromes auf tritt, dem ein schwacher Nachstrom in entgegen-
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gesetzter Richtung folgt. Da bei Reizung nur einer Seite dieser 
Nachstrom ausbleibt, so haben wir es vermutlich mit einer Folge 
des Umstandes zu tun, daB die Reizwirkung an der Innenseite 
abgeklungen ist, wahrend sie an der AuBenseite noch besteht, 
so daB in dem Stadium der Nachwirkung nur der Aktionsstrom 
der Innenseite zur Geltung kommt. 

Bemerkenswert ist noch, daB unter der Wirkung zahlreicher 
Reize der Ruhestrom periodische Schwankungen erleiden kann, 
die sich in dem Heben bzw. Senken der FuBpunktslinie der Aktions
stromkurve auBern. Ferner kommen besonders im subtonischen 
Zustand bisweilen anormale Reaktionen vor, die sich nach weiterer 
Reizung in diphasische und nachher normale umwandeln. 

Epithel und in noch hOherem MaBe driisiges Gewebe sind im 
Ruhezustande galvanometrisch positiv, im erregten negativ 
gegeniiber gewohnlichem Hautgewebe. Wird z. B. ein hohler 
Stengel von Uriclis aufgeschlitzt und Elektroden a) an die Epi
dermis der AuBenseite, b) die teils diinnwandige epitheliale, teils 
driisige Innenseite angelegt, so geht der Ruhestrom im Gewebe 
von der AuBen- zur Innenseite. Bei Reizung entsteht ein um
gekehrt gerichteter Aktionsstrom. Entsprechende Ergebnisse 
erhielt Bose an Fruchtblattern von Dillenia indica und Cucurbita 
melo. Dabei ist zu beriicksichtigen, daB durch die Praparation 
vor Ausfiihrung des Versuches in der Regel eine Reizung entsteht 
und der wahre Ruhestrom sich nur dann einige Zeit nach der 
Praparation zeigt, wenn die Nachwirkung dieser Reizung rasch 
abklingt. 1st dies nieht der Fall, so erhalt man einen false hen 
Ruhestrom, der eben in Wirkliehkeit eine Nachwirkung des Reiz
stromes durch die Praparation ist. In dies em FaIle zeigen falseher 
Ruhestrom und nachfolgender Reizstrom gleiche Riehtung_ 
Die galvanometrisehe Negativitat der epithelialen bzw. driisigen 
Seite nach Reizung ist del" Normalfall. Wie bei sehr schwaehen 
Reizen schon an anderen Geweben eine positive Antwort be
schrieben wurde, so tritt unter Umstanden solche auch bei 
driisigen Geweben auf und ebenso infolge von Ermiidung und 
von extrem starken Reizcn. 

Bei Nepenthes wurde von Au Ben- und Innenseite einel" jungen 
Kanne abgeleitet. Die Faden der Elektroden waren mit Kannen
fliissigkeit befeuchtet, um Reizung dureh Salze zu vermeiden. 
Der Ruhestrom ging im Gewebe von der AuBen· zur Innenseite, 
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die Driisenseite war also galvanometrisch positiv. Die elektrische 
Reaktion auf Reiz ist verschieden je nach der Art der verwendeten 
Kannen, doch treten stets auf einzelne Reize eine Reihe von 
Schwankungen auf (multiple response). Bei jungen, noch keine 
Insekten enthaltenden Kannen wird die Innenseite galvanometrisch 
negativ, bei alteren, die bereits eine Anzahl Tiere enthalten, sind 
die nach einer Reizung auftretenden Schwankungen teils negativ, 
teils positiv, bei alten, die mit Insektenleibern gefiillt sind, wird 
die Innenseite positiv. 

Auch bei Drosera flieBt der Ruhestrom im Gewebe zur driisigen 
Blattseite, bei Reizung wird die Driisenseite galvanometrisch 
negativ, jedoch nach Tetanisieren positiv. Auch hier gibt Einzel
reizung mehrfache elektrische Schwankungen. 

3. Elektromotorische Reaktionen isolierter pflanzlicher Gefii6biindel. 

Von Bose wurden Versuche ausgefiihrt an GefaBbiindeln von 
Adiantum capillum veneris undNephrodium molIe. Die ausprapa
rierten GefaBbiindel wurden vor dem Versuch eine halbe Stunde in 
Salzlosung - nahere Zusammensetzung nicht angegeben - gelegt, 
urn Nachwirkung der Wundreizung auszuschalten. Urn die Erreg
barkeit zu erhalten, war die Temperatur der Losung eiskalt. 
Ein Ende des GefaBbiindels wird durch Eintauchen in heiBes 
Wasser abgetotet. Dann wird eine Elektrode am abgetoteten, 
die andere weiter nach dem lebenden Ende zu angelegt. 

Charakteristisch fiir die Reaktion der GefaBbiindel ist die 
hohe Reaktionsfahigkeit, die sich darin auBert, daB ein schwacher 
Reiz bereits einen sehr starken negativen Ausschlag erzeugt, 
wahrend derselbe Reiz vielfach wiederholt am unversehrten Blatt
stiel nur einen viel schwacheren Ausschlag gibt. Charakteristisch 
ist ferner die geringe Ermiidbarkeit. Nicht nur, daB derselbe 
Reiz, in vielfacher Wiederholung appliziert, in der Regel dieselbe 
elektrische Reaktion erzeugt, ohne daB ein Abflauen der Wirkung 
infolge von Ermiidung merklich wiirde, sondern man findet sogar 
nach Anwendung eines tetanisierenden Reizes eine VergroBerung 
der galvanometrischen Ausschlage auf nunmehr angewandte 
Einzelschlage. Inwieweit dies als Folge gesteigerter Reizbarkeit 
aufzufassen ist, wie Bose will, und wieweit es mit Widerstands
veranderungen durch das vorangegangene Tetanisieren verkniipft 
ist, bleibt noch zu untersuchen. 
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Atherdampfe und CO2 erzeugen zunachst eine VergroBerung, 
dann eine Depression der Ausschlage auf gleichmaBig nacheinander 
applizierte Reize. Wahrend parenchymatisches Gewebe auf Ein
wirkung von Ammoniakdampfen nicht merklich reagiert, findet 
am GefaBbundel nach kurzem eine vollige Vernichtung del' Erreg
barkeit statt. Inwieweit diese Differenz, die auch del' tierische Mus
kel gegenuber dem Nerven aufzeigt, auf verschiedenem Eindringen 
odeI' auf spezifischer Wirkung des Ammoniaks auf beide Gewebe 
beruht, laBt sich aus Boses Versuchen nicht entnehmen. Wahrend 
ein frisches GefaBbundel normale negative Schwankung auf Reiz 
ergibt, zeigt ein deprimiertes, subtonisches eine positive Schwan
kung mit nachfolgender negativeI', bei noch starkerer Depression 
eine rein positive Schwankung. Dieselben 3 Reaktionstypen 
del' Schwankung erhalt man, wenn man reizt a) unmittelbar in 
del' Nahe der am lebenden Teil des Nerven anliegenden Elektrode, 
b) in einiger Entfernung, c) in groBerer Entfernung von ihr. Die 
beobachteten Erscheinungen finden sich aHe ebenso am tierischen 
Nerven (nach B 0 s e). 

4. Elektromotorische Reaktionen von Wurzeln. 

Das elektromotorische Verhalten von Wurzeln wurde von 
B 0 s e j e nach ihrem Alter verschieden gefunden. Eine Elektrode 
lag als indifferente einer abgestorbenen Wurzel an, die andere 
einer jungeren oder alteren lebenden. Gereizt wurde mit Induk
tionsschlagen. Jungere Wurzeln wurden zunachst galvanometrisch 
negativ, nach langerer Reizung positiv, altere Wurzeln bereits 
nach den ersten Reizungen positiv. Bose deutet dies dahin, daB 
jungere Wurzeln auf Reiz anfanglich sezernieren, spateI' absor
bieren, altere von vornherein absorbieren. ~ach diesel' Auf
fassung wurde also die Negativitat del' jungeren Wurzeln del' 
nach Bose durch Turgescenzverminderung und Saftaustritt 
bedingten Negativitat beliebiger gereizter turgescenter Gewebe 
entsprechen, die Positivitat der wiederholt erwahnten "Hydro
positivitat" B 0 s e s bei Turgescenzvermehrung. Bei Reizung 
mit O,5proz. NaZC03 wurden junge Wurzelnanfanglich galvano
metrisch negativ, nach langerer Reizung positiv, altere Wurzeln 
positiv und erst bei Reizung mit 10proz. Na2COS negativ. Befund 
und Deutungsversuch bedurfen der NachprUfung, bevor sich elIl 
Ul'teil dal'uber fallen laBt. 

S t ern, Elektrophysiologie der Pflanzen. 13 
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D. Die elektromotorisehen Reaktionen als Hilfsmittel zur 
Erforsehung von Perzeptions-, Reaktions- und Leitvermogen. 

Das Studium der Aktionsstrome kann uns auch Einblicke 
gewahren in die Verhaltnisse von Perzeptions-, Reaktions- und 
Leitvermogen verschiedener Gewebe, wie wir sie mit anderen 
Methoden kaum gewinnen konnen. Freilich befindet sich diese 
Methode zur Erforschung pflanzlicher Prozesse und Eigenschaften 
noch durchaus im Anfangsstadium. Was vorliegt, sind vor aHem 
eine groBere Anzahl Versuche Boses, die iiberaus wertvoll sind, 
wenngleich ihre Anordnung und Deutung vielfach einer strengen 
Kritik nicht geniigt. 

Boses wesentlichste Untersuchungsmethode, die er als "con-
ductivity balance" bezeichnet, besteht in folgendem: An 2 Punk-

~ 
ten, E und E' eines Pflanzenteils 
(Abb. 30), am besten eines ausprapa-

~ rierten GefaBbiindelstranges, werden 
~ Elektroden angelegt, die zu einem 
E T E Galvanometer fiihren. Zwischen E 

Abb. 30. Nach B 0 s e, Com- und E' kann ein thermischer Reiz er
parative Electrophysiology, 

zeugt werden durch die Stromwarme, 
die beim Durchstromen eines verschieblich angebrachten Platin
drahtes T entsteht. Der jeweilige Ort des Platindrahtes sei 
mit S, die Stiicke E S bzw. E'S mit 0 bzw. 0' bezeichnet. Die 
Versuchsanordnung ist bei Bose so eingerichtet, daB eine Auf
wartsbewegung der die Galvanometerausschlage registrierenden 
Kurve galvanometrische Negativitat der rechten Elektrode, 
also von E, anzeigt. 

1. Veranderung der elektromotorischen Reaktion bzw. Erreg
barkeit durch verschiedene Reize. 

Wird der Thermostimulator in der Mitte zwischen E und E' 
eingestellt, bei E ein Tropfen milO CaCl2 aufgelegt und mit T 
gereizt, so wiirde bei gleicher Reaktionsfahigkeit von E und E' 
kein Galvanometerausschlag sichtbar werden. In Wirklichkeit 
ergibt sich aber eine starke Aufwartsbewegung der galvano
metrischen Kurve, womit angezeigt wird, daB durch das CaCl2 

die elektromotorische Reaktionsfahigkeit also wohl auch die 
Erregbarkeit von E, gesteigert wird. Umgekehrt, also depri
mierend auf die elektromotorische Reaktion, wirkt KCl. Wenn 
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man von zwei verschiedenen Reagenzien das eine bei E, das 
andere bei E' anbringt, so erhalt man in der angezeigten Kurve 
nach einer Reizung die Differenz der Anderungen der elektro
motorischen Reaktionsfahigkeit und kann so die Wirkung beider 
vergleichend untersuchen. Setzt man z. B. reehts NaBr, links 
NaCI auf (ENaBr> E'NaCl), so erhalt man bei wiederholter thermi
scher Reizung zunachst Aufwartsausschlage zum Zeichen der 
iiberwiegenden Erhohung der elektromotorischen Reaktion durch 
NaBr. Nach einiger Zeit kehrt sich aber der Sinn des Ausschlages 
um, so daB nunmehr die NaCI-Seite iiberwiegt. Ein entsprechen
des VerhaIten fiir die elektromotorische Rea.kionsfa.higkeit fand 
Griitzner am Nerven. Da, wie wir gesehen haben, die erregte 
Stelle im allgemeinen galvanometrisch negativ gegen eine un
erregte odeI' weniger erregte wird, so kann die EMK in ge
wissen Grenzen als MaB del' Erregbarkeit geIten, und die mit diesel' 
Methode gewonnenen Ergebnisse konnen einen gewissen Ein
blick in die Verhaltnisse del' Erregbarkeit und ihrer Beeinflussung 
bieten. 

Bevor wir von der Betrachtung del' Wirkung chemischer 
Reize auf die elektromotorische Reaktionsfahigkeit zu del' dies
beziiglichen Wirkung elektrischer Strome ubergehen, mussen wir 
elmge elektrotonische Erscheinungen naher betrachten, also 
Erscheinungen, die die Wirkung des elektrischen Stromes in 
Geweben erzeugt. Bose nahm ein pflanzliches OefaBbundel und 
legte Elektroden in 2,5 cm Abstand an. Rechts und links in 
2 cm Abstand von diesem Paar befand sich wiederum je ein Paar 
Elektroden; del' Abstand del' 2 Elektroden eines jeden diesel' 
Paare voneinander betrug 2 cm. An das mittlere Elektrodenpaar 
wurden wachsende EMK angelegt, und zwar zwischen 0,6 
und 1,4 V in Schritten von 0,2 V Zuwach~. Durch eine Wippe 
konnte der angelegte Strom umgepolt werden. Es zeigte sich, 
daB bei del' Durchstromung auch von den extrapolaren beiden 
Elektrodenpaaren Strome abzuleiten waren, und zwar solche, 
daB jenseits del' Kathode ein elektrotonischer Strom ableitbar 
war derart, daB die dem polarisierenden Strom nahere Elektrode 
galvanometrisch negativ wurde gegen die weiter entfernte, wah
rend jenseits del' Anode ein Strom ableitbar war derart, daB die 
der Anode nahere Elektrode galvanometrisch positiv wurde gegen 
die entferntere Elektrode dieses Paares. Die elektrotonischen 

13* 
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Strome sind also im Gewebe gleichgerichtet dem polarisierenden 
Strom. Die Starke dieser elektrotonischen Strome wuchs mit 
del' Starke des polarisierenden Stromes. Entsprechende elektro
tonische Strome sind bereits fruher von Hormann an Nitella 
nachgewiesen worden. Urn den EinfluB des elektrischen Stromes 
auf die Erregbarkeit zu ermitteln, bediente sich Bose folgender 
Versuchsanordnung. An ein FarngefaBbiindel wird ein Kreis 
angelegt, der ein Galvanometer und die sekundare Spule eines 
Induktionsapparates enthalt. Da an beidcn Elektroden die 

Erregbarkeit etwa gleich 
groB ist, so zeigt das Gal. 
vanometer nach Reizung 
mit Induktionsschlagen 
keinen Ausschlag. Darauf 
wird ein zweiter Strom. 
kreis auBerhalb des ersten 
derart an das GefaBbiindel 
gelegt, daB eine seiner Elek
troden in die Nahe einer 
der Elektroden des Reiz
kreises fallt. Das ergibt im 
Galvanometerkreis emen 
elektrotonischen Strom, der 
im GefaBbiindel gleichge
richtet ist mit dem des 

Abb.31. Vcrsuchsanordnung zur Demon
stration der deprimierenden Wirkung del' 
Kathode (oben), der erregenden der Anode 
(unten). Der dtinne Pfeil zeigt die Rich
tung des elektrotonischen, der dicke die 
des Aktionsstromes an. Nach B 0 s c, 

Comparative Electrophysiology. polarisierenden Zusatz
stromes. Wird jetzt durch 

Induktionsschlage gereizt, so tritt eine Umkehr der Stromrichtung 
auf, die wohl nur darauf beruhen kann, daB die Erregbarkeit an 
der Stelle in der Nahe der Anode des Zusatzkreises erhoht, in 
der Nahe der Kathode deprimiert wird (Abb. 31). Es ergibt sich 
also: Schwache elektrische Strome vermehren die Erregbarkeit 
an der Anode und setzen sie herab an der Kathode. 

2. Ermittlung der Reizleitungsgeschwindigkeit mittels elektro
motorischer Reaktion. 

Die Reizleitungsgeschwindigkeit ist bestimmbar durch die 
Zeit, die vergeht zwischen dem Moment del' Reizung und dem 
Moment des Auftretens einer elektrischen Schwankung an einem 
V0m Reizort in bestimmter Entfernung befindlichen Punkte, wenn 
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von diesem und einem entfernteren Punkte abgeleitet wird. Dabei 
ist die durch die Tragheit des Galvanometers entstehende Ver
zogerung der elektrischen Schwankung in Rechnung zu ziehen. 
Allerdings ist der Begriff "Reizleitungsgeschwindigkeit" uberhaupt 
einer Revision zu unterziehen, da wir es offenbar bei allen odeI' 
wenigstens den meisten Reizprozessen mit einer Kette von Pro
zessen am Reizort zu tun haben, von denen die einzelnen mit 
verschiedener Intensitat und Geschwindigkeit weitergeleitet 
werden. Mit unserer Methode wird die Reizleitungsgeschwindig
keit - einschlieBlich del' Anderung del' Intensitat del' geleiteten 
Erregung - derjenigen Prozesse bestimmt, die zu einer elektro
motorischen Veranderung an vom Reizort entfernteren Stellen 
fUhren. Bose hat etwa folgendes ermittelt, wobei hervorgehoben 
sei, daB er entsprechende Ergebnisse auch mit anderen Methode!l 
erhielt: Die Reizleitung findet besonders gut in den GefaBbundeln 
statt, wahrend parenchymatisches Gewebe sehr schlecht leitet. 
Bei Abkuhlung tritt einc Verminderung del' Reizleitungsgeschwin
digkeit ein, einhergehend mit Schwachung del' Intensitat der 
fortgeleiteten Erregung, bei Temperaturerhohung bis etwa 48 a C 
cine Steigerung, nach Uberschreiten etwa diesel' Temperatur ein 
rapider AMall. 

Mit del' "conductivity balance" kann man auch den Ein£luB 
chcmischer Reagenzien auf die Leitfahigkeit prufen. Anstatt 
das Reagens bei E oder E' wirken zu lassen, wird ein Stuck von 
o bzw. 0' uber etwa 1 em hin mit dem Reagens beschickt. Die 
Wirkung auf die Erregung von E und E' kann darin beruhen, 
daB lediglich die Geschwindigkeit del' Erregungsleitung gehemmt 
oder gefOrdert wird, wahrend die Intensitat del' fortgeleiteten 
Erregung nicht geandert wird. In dies em FaIle ergeben sich di
phasische Schwankungen. Die erste Schwankung entspricht dem 
Augenblick, in dem die Erregung an dem Ende ankommt, nach 
dem sie schneller geleitet wird, die zweite del' Ankunft del' Er~ 
regung an dem Ende, nach dem sie langsamer geleitet wird. Die 
Wirkung kann ferner darin beruhen, daB lediglich die Intensitat 
del' Erregung durch das angewandte Reagens geandert wird, 
dann gibt der einphasische Galvanometerausschlag die Differenz 
zwischen den Starken del' fortgeleiteten Erregung an. Es konnen 
abel' auch beide Momente zusammenwirken. So gibt z. B. 2proz. 
Na2C03 am Beginn del' Einwirkung nur einphasische Abwarts-
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bewegungen der Kurve, spater diphasische Schwankungen, eine 
Erscheinung, die Bose wohl mit Recht dahin deutet, daB zu
nachst nur die Intensitat der fortgeleiteten Erregung gemindert 
wird, spater auch die Geschwindigkeit, und daB die dadurch zu
stande kommende Phasendifferenz, mit der die Erregungen in E 
und E' ankommen, die Doppelschwankung veranlaBt. 

E. ErkHirungsversuche der elektromotorischen Erscheinungen 
an Pflanzen. 

Versuche zur Erklarung der elektromotorischen Erscheinungen 
ari tierischen Objekten sind von Tierphysiologen und Physiko
chemikern zahlreich unternommen und auch auf die entsprechen
den Erscheinungen an Pflanzen ubertragen worden. Die Botaniker 
ubten Zuruckhaltung. Das wichtigste Ergebnis dieser Erklarungs
versuche ist die heute wohl allgemein anerkannte Feststellung, 
daB der Hauptsitz der EMK im Organismus seine Membranen 
sind. Ostwald hat diesen grundlegenden Gedanken zuerst aus
gesprochen. Er hat ihn mit einer Theorie der Ionenpermeabilitat 
verknupft, die besagt, daB die Durchlassigkeit einer Membran 
fur einen Elektrolyten eine Funktion ihrer Durchlassigkeit fur 
dessen Ionen sei, daB die Membran eine spezifische Durch
Iassigkeit fUr jede Art Ion besitze, also z. B. fUr das Kation eines 
Salzes undurchlassig, fUr sein Anion durchlassig sein konne. 
Sei aber dies der Fall, so musse es zur Anhaufung von La
dungen und damit zur Entstehung von EMK an der Membran 
kommen. Diese Theorie der Ionenpermeabilitat ist jedoch theoreti
schen Einwendungen und experimenteller Prufung gegenuber 
nicht aufrechtzuerhalten. Aile bisher untersuchten Membranen 
zeigten, daB eine solche spezifische Durchiassigkeit fUr die ein
zeinen Kat- und Anionen bei ihnen nicht existiert. Wenn man 
aber auch die Ostwaidsche Erklarung fur das Zustandekommen 
von Ionenpermeabilitat aufgibt, so bestehen doch eine Reihe 
anderer Moglichkeiten, durch die ein Verhalten von Membranen 
zustande kommen kann, als ob sie ionenpermeabel waren, ein 
Verhalten, bei dem also der Stromtransport mehr oder weniger 
nur durch eine Art Ionen, Kationen oder Anionen, durch die 
Membran vonstatten gehen kann. Z. B. konnte die Wanderungs
geschwindigkeit des einen Ions in der Membran gegenuber der 
des entgegengesetzt geladenen sehr gering oder· unendlich klein 
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sein, es konnte das eine Ion durch Adsorption an die Membran 
gebunden sein oder seine Loslichkeit in der Membran sehr gering 
oder gleich Null sein. In Berucksichtigung dieser Moglichkeiten 
wird auch heute in der Physiologie ganz allgemein der Begriff 
lonenpermeabilitat gebraucht, und sofern man sich nur daruber 
klar ist, daB mit diesem Ausdruck ein neuer Begriff bezeichnet 
wird, der sich mit dem alten Ostwaldschen Begriff der lonen
permeabilitat nur teilweise deckt, ist gegen die Verwendung 
des Ausdruckes nichts einzuwenden. Als Beispiel fUr eine auf 
lonenpermeabilitat der Membran zuruckgefUhrte Erklarung 
bioelektrischer Strome sei die Bernsteinsche Theorie an
gefUhrt. 

Die tierische Muskelfaser ist im unverletzten, unerregten 
Zustande stromlos, verletzt oder erregt zeigt sie einen Strom, 
derart, daB die verletzte oder erregte Stelle galvanometrisch 
negativ wird. Nach Bernstein ist die Membran der Muskel
faser bevorzugt kationenpermeabel. 1m normalen Zustande 
kann dies nur zur Ausbildung einer elektrischen Doppelschicht 
an der Membran der Muskelfaser fUhren, deren AuBenflache 
sich positiv, deren lnnenflache sich negativ aufladt, jedoch nicht 
zur Ausbildung eines Stromes. Also ist die Muskelfaser stromlos. 
Sowie jedoch durch eine Verletzung oder Erregung die Permeabili
tat an einer Stelle erhoht wird - diese fruher hypothetische An
nahme ist durch neuere Untersuchungen Gildemeisters und 
Ebb e c k e s experimentell verifiziert worden -, kann an dieser 
Stelle ein mehr oder weniger ungestorter lonenaustausch vor sich 
gehen, wahrend die intakte Stelle der Membran nur Kationen 
durchlaBt. Es muB also bei Ableitung zu einem Strom kommen, 
indem die intakte Stelle dauernd positive lonen auf ihrer AuBen
seite abgibt, auf ihrer lnnenseite aufnimmt, also galvanometrisch 
positiv wird, wie auch die Erfahrung zeigt. 

Eine andere, ebenfalls auf lonenpermeabilitat beruhende An
schauung uber die Entstehung von Membranpotentialen verdanken 
wir Don nan. Don nan faBt die Verteilungsverhaltnisse ins 
Auge, die sich ergeben, wenn sich auf der einen Seite einer Mem
bran ein permeables Salz, auf der anderen Seite ein Salz befindet, 
dessen eines Ion mit einem der lonen des Salzes jenseits der 
Membran identisch ist, dessen anderes Ion aber ebenso wie etwaige 
undissoziierte Molekiile des Salzes durch die Membran nicht hin-
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durchdiffundieren kann, wobei man vor allem an mangelndes 
Diffusionsvermogen infolge zu groBen Molekiildurchmessers zu 
denken hatte. Rechnerische und experimentelle Untersuchung 
derartiger Systeme zeigte, daB sich nach Einstellung des Gleich
gewichtes der permeable Elektrolyt nicht auf beiden Seiten der 
Membran in gleicher Konzentration befindet, wie man zunachst 
annehmen soUte, sondern daB die Konzentration der permeablen 
Ionen auf beiden Seiten der Membran verschieden ist. Dabei 
stellt sich eine Verteilung der Ionen derart ein, als ob das imper
meable Ion das ungleichnamig geladene Ion des permeablen 
Elektrolyten jenseits der Membran anziehen, das gleichnamig 
geladene abstoBen wiirde. Das Auftreten dieser Verteilungs
gleichgewichte ist iibrigens nicht an die Trennung von diffusiblem 
und nicht diffusiblem Elektrolyten durch eine Membran gebunden, 
vielmehr stellen sich solche nach Procter und Loe b bereits beim 
Eintauchen von Gelatine in Salzlosungen zwischen diesen beiden 
Phasen durch die Wirkung der nicht diffusiblen EiweiBionen der 
Gelwande ein. Mit der Verschiedenheit der Ionenkonzentration 
zu beiden Seiten der Membran im Gleichgewichtszustande ist, 
wie sich experimentell und theoretisch zeigen laBt, das Auftreten 
von Potentialdifferenzen an der Membran verbunden. Jedoch 
kann nicht umgekehrt, wie Loe b annahm, aus der Ubereinstim
mung von beobachteten Potentialdifferenzen mit solchen, die aus 
der Differenz von Ionenkonzentrationen zu beiden Seiten der 
Membran nach Einstellung des Gleichgewichtes berechnet sind, 
geschlossen werden, daB diese Potential- bzw. Konzentrations
differenzen durch Donnangleichgewichte hervorgerufen werden; 
denn, wie Hill hervorhob, miiBte sich diese Ubereinstimmung 
auch dann zeigen, wenn die beobachteten Konzentrations- und 
Potentialdifferenzen auf irgendeinem anderen Mechanismus, z. B. 
auf einem Adsorptionsgleichgewicht, beruhen wiirden. Da, wie 
sich rechnerisch zeigen laBt, auch unter Bedingungen, die so giin
stig gewahlt sind, wie sie im Organismus kaum zu erwarten sind, 
aus den Dounangleichgewichten nur Potentialdifferenzen von 
einigen Millivolt resultieren, so diirfte ihre Bedeutung fiir die Er
klarung der biologischen Membranpotentiale nicht aIIzu hoch zu 
veranschlagen sein. 

Eine Anschauung, die den Begriff der Ionenpermeabilitat 
ganz beiseite laBt, ist von Haber entwickelt worden. Haber 
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geht bei seinen Auseinandersetzungen aus von seinen im Kapitel 1 
dargelegten Befunden mit H+ - Konzentrationsketten vom Typ 
[H+][ / Membran / [H+]II' deren negativer Pol auf der starker 
sauren Seite liegt. Er nimmt an, daB bei Tatigkeit oder Verletzung 
an der tatigen bzw. verletzten Stelle Saure produziert wird und 
daB diese im Sinne seines Modellversuches mittels der Membranen 
im Organismus die galvanometrische Negativitat del' tatigen bzw. 
verletzten Stelle bedingt. 

An die Habersche Theorie kniipft die Beutnersche an 
insofern, als auch sie in elektrischen Phasengrenzkraften an der 
Grenze zwischen Membranen und waBrigen Losungen die wesent
liche Ursache fUr das Auftreten der bioelektrischen Erscheinungen 
sieht. Die physikalisch-chemische Natur der im Organismus 
elektromotorisch wirksamen Substanzen wird als ,,01", d. h. als 
wasserunmischbare Substanz, angenommen auf Grund von 
Parallelversuchen an "Olen" und Geweben. So lassen sich die 
Strome, die durch auBere Asymmetrie und durch den Konzentra
tionseffekt an Geweben hervorgerufen werden, an Ketten nach
ahmen, in denen das Gewebe durch ,,01" ersetzt ist, sowohl hin
sichtlich der Richtung wie der GroBe der EMK wie hinsichtlich 
del' spezieHen Abhangigkeit von der Natur der einwirkenden 
lonen und Konzentrationen. Da der Konzentrationseffekt der 
Gewebe seiner Richtung nach nur mit saurehaltigen Olen nach
gemacht werden kann, wahrend basische Ole den entgegengesetzt 
gerichteten Konzentrationseffekt zeigen, so spezialisiert Beutner 
die Natur der Oberflachenschicht der Gewebe (bei Pflanzen 
Cuticula) als wasserunmischbare Saure enthaltend. Das innere 
Gewebe sei im Verhaltnis zur Haut saurearm. 1m besonderen 
denkt Beutner an Fettsauren und ihre Ester als im Organis
mus elektromotorisch wirksame Stoffe, weist abel' darauf hin, 
daB auch eine Reihe andel's konstituierter "Ole" als ModeHsub
stanzen dienen konnen. 

Loebs und seine an Blattern und vor aHem am Apfel ge
wonnenen Ergebnisse und damit iiberhaupt die Lasionsruhcstrome 
an Pflanzen deutet el' folgendermaBen: Die Cuticula entspreche 
einel' saurehaltigen, das Fruchtfleisch bzw. Pal'enchym einer 
saureal'men Membran. Diese beiden Membranen bel'iihren sich, 
da sie zusammengewachsen sind, direkt, und damit seien Be
dingungen wie in del' von Cre mer angegebenen Nitl'obenzol-
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kette gegeben (Abb. 32). DaB die Cuticula saurehaltig gegeniiber 
einem saurearmen Parenchym sei, schlieBt Beutner aus dem 
oben erwahnten Verhalten, daB der Konzentrationseffekt der 
unverletzten, d. h. mit Cuticula versehenen Oberflache groBer 

"lmf./lblet'1g 

Schemat'Bche Darstellung e:nes Apfelfrag· 
ments, das den normalen Lasionsstrom 
zeigt. Die Zellmembranen des Frucht
fle'Bches (schraffiert markfert) sind un
verletzt und schHeBen den Zellsaft ein, 
der deshalb elektromotor'Bch unwirksam 
ist, Die auBere saurehaltige Membran (punk
Hert) steht mit der inneren in direktem 

Zusarnmenhang. 

+ 

v"f,lIbIfi/g. 

Schematische Darstellung der Quetsch
wirkung. Die harte und elastische auBere 
Rinde ist nfcht durchbrochen, wohl aber die 
inneren Membranen teilweise zerstort; der 
Zusammenhang zwischen beiden ist durch 
den ErguB des Zellsaftes unterbrochen, 

+ O,1Volt-

Schema der ere mer schen Nitrobenzol
kette; saurehaltige "Ol"phase punkt'ert 
mark'ert; saurearme "Ol"phase gestrichelt 
mark'ert; beide in elektrischem Kontakt, 
liber beiden 2 identische SalzlOsungen zur 
Ableituug. Diese Anordnung stellt den e!ek
trischen Zustand des Apfelfragment, vQll
kommen dar und erkHirt das Zustande-

kommen des Verletzungsstromed. 

± qoVOft" =+= 

Schematische Darstellung einer ,,01 "kette, 
welche eon Modell des gequet,chten Apfel
fragmentes darstellt, Die elektromotorische 
Kraft sinkt dadurch auf Null, genau so wie 
durch den ZelisafterguB infolge Quetschung 
"die EMK des Pflanzenteils geiindert wird. 

Abb. 32. Schematische Darstellung des Quetschversuches. N ach Be u t n e r, 
Entstehung der elektrischen Strome, S. 143. 

sei als der geschalten, wie dies bei den von ihm untersuchten 01-
ketten saurehaltige gegeniiber saurearmen Olen zeigen. Ferner 
fUhrt er als Stiitze fUr seine Anschauung an, daB die GroBe der 
EMK des Verletzungsstromes unabhangig von der Dicke des 
Fruchtfleisches sei. SchlieBlich soll das Ergebnis eines Quetsch-
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versuches fUr seine Deutung des Lasionsruhestromes sprechen. 
Eine 'gequetschte Stelle des Apfels zeigt sich galvanometrisch 
negativ gegen eine ungequetschte. Die Quetschung wirkt nach 
Beutner so, als ob zwischen das Fruchtfleisch und die Schale 
an del' gequetschten Stelle eine neue Schicht Zellsaft eingeschaltet 
warde, die etwa dieselbe Konzentration wie die Ableitungsflussig
keit habe. Wie bei Zwischenschaltung einer solchen Fltissigkeit 
zwischen die saurehaltige und saurearme Phase der Ore mer
schen Nitrobenzolkette die EMK auf 0 sinke, so sinke auch 
die EMK del' verletzten Stelle, so daB, wie sich aus folgendem 
Schema ergibt, bei Ableitung von zwei gegenuberliegenden Stellen, 
von denen die eine gequetscht, aber mit Schale versehen ist, 
die andere unversehrt, dasselbe Resultat entstehen muB wie bei 
Ableitung von zwei gegenuberliegenden Stellen, von denen die 
eme entschalt ist. 

Abl. Fl. / Schale / Fleisch / Zellsaft / Schale / Abl. Fl. 
1 2 3 4 5 

= Abl. Fl. / Schale / Fleisch / Zellsaft = Abl. Fl. 
1 2 3 

4 und 5 heben sich als gleich und entgegengesetzt gerichtet auf, 
da der Zellsaft nach Voraussetzung im Hinblick auf seine elektro
motorische Wirksamkeit der Ableitungsflussigkeit gleichgesetzt 
werden kann. Die gequetschte Stelle muB also galvanometrisch 
negativ gegen die ungequetschte sein. 

Wenn auch die von Beutner angefuhrten Momente gut in 
den Rahmen seiner Anschauungen passen, so darf nicht ver
kannt werden, daB keines derselben einen eindeutigen Beweis 
fUr sie liefert, sondern jedes sich auch yom Standpunkte anderer 
Anschauungen aus gut verstehen laBt. Der Quetschversuch wie 
der Befund weitgehender Unabhangigkeit der EMK des La
sionsruhestromes von der Schichtdicke des Apfelfruchtfleisches 
konnten mit demselben Recht als Stutze del' Bernsteinschen 
Membrantheorie oder der Ha berschen Anschauung herangezogen 
werden wie der Beutnerschen. Wenn ferner Beutner die saure 
Natur del' Fruchtschale gegenuber dem Fruchtfleisch aus der 
groBeren Starke des Konzentrationseffektes schlieBt, so muB 
dieser SchluB als nicht eindeutig bezeichnet werden; denn 
sie konnte auch andere Ursachen haben, z. B. die, daB im 
Fruchtfleisch die Salze mehr dem Nernstschen Verteilungssatz 
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gemaB sich verteilen als in der Schale, auch wenn letztere weniger 
sauer ware als ersteres. Es wiirde jedoch zu weit fiihren, hier 
naher auf die Bedingungen fUr das Zustandekommen und die 
GroBe des Konzentrationseffektes einzugehen. Es sei nur darauf 
hingewiesen, daB nach den diesbeziiglichen Auseinandersetzungen 
von Michaelis und Rohonyi auch das Auftreten von Konzen
trationseffekt nicht als beweisende Stiitze fiir die Beutner
sche Deutung bioelektrischer Erscheinungen betrachtet werden 
kann. Ferner haben vergleichende Untersuchungen der Ruhe
stromerscheinungen an Muskeln und lipoiden Substanzen, wie sie 
von tierphysiologischer Seite unternommen wurden, bis jetzt noch 
keine Stoffe aufzeigen konnen, bei denen eine wirkliche tJber
einstimmung zwischen dem Verhalten von Modell und Muskel 
erzielt wurde. SchlieBlich liegt eine weitere, wie mir scheint, sehr 
erhebliche Schwiengkeit der Beutnerschen Theone darin, daB 
es Hne Reihe von Befunden iiber Ruhestrome gibt - von den 
Aktionsstromen, auf die Beutner seine Theorie nicht ausgedehnt 
hat, ganz zu schweigen -, die dieselben als an den lebenden Zu
stand gebunden erweisen. Dem stehen freilich Beobachtungen 
Beutners gegeniiber, der an einem durch 22stiindiges Liegen in 
Ather entfarbten und zweifellos vollig abgestorbenen Blatt von 
Ficus elastica Ruhestrome fand, die sogar die am lebenden Blatte 
beobachteten noch um einige Millivolt iibertrafen. Vermutlich 
wird dieser scheinbare Widerspruch sich dahin aufhlaren, daB es 
in der Tat zweierlei Arten von Ruhestromen gibt, solche, die an 
das Vorhandensein lebenden Plasmas gebunden sind, und solche, 
die es nicht sind. Letztere werden sich vermutlich vor allem an 
denjenigen Geweben finden, die mit einer starken Cuticula ver
sehen sind; denn gerade eine starke pflanzliche Cuticula wiirde, 
geniigenden Sauregehalt vorausgesetzt, ihrem Charakter nach in 
hohem MaBe einer Beutnerschen Olmembran entsprechen, und 
es ist nicht einzusehen, warum nicht auch beim Absterben des 
Gewebes diese wachsartige Schicht ihre elektromotorischen Eigen
schaften beibehalten sollte. Anders die Plasmamembranen. Diese 
bestehen aller Wahrscheinlichkeit nach auBer aus Lipoiden auch 
aus EiweiBsubstanzen und Wasser, und es ist deshalb schwer zu 
verstehen, wieso gleichformige Schichten aus lipoiden Substanzen 
ein geeignetes Modell der durch das Plasma bewirkten elektro
motorischen Erscheinungen abgeben konnen und wieso bei den 
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emulsionsahnlichen Membranen des Plasmas lediglich der lipoide 
Anteil ausschlaggebend fUr das Zustandekommen der Ruhe
:strome sein sollte. So wenig daher auch in den Beutnerschen 
Darlegungen und Loeb - Beutnerschen Experimenten eine end
gultige Aufklarung bioelektrischer Erscheinungen erblickt werden 
kann, so sehr muB anerkannt werden, daB durch diese Unter
suchungen mit dem Hinweis auf die Bedeutung lipoider Substanzen 
im Organismus fur die Stromerzeugung in die elektrophysiologische 
Forschung ein Ferment von auBerordentlicher Wirksamkeit ein
gefuhrt wurde. 

In einer Arbeit von Haynes wird Beutner eine ungenugende 
Berucksichtigung des Einflusses der [H+] bei der Deutung seiner 
Versuche vorgeworfen. Die Kritik ist wohl zu weitgehend, zeigt 
aber, daB auch die physikalisch-chemische Erklarung der von 
Be u t n e r beschrie benen Olketten noch sicherer gestellt werden 
muB. 

Eine Anschauung Rohonyis, nach der nicht, wie Beutner 
will, die lipoiden Bestandteile der Membran, sondern gerade das 
Membranwasser der elektromotorisch wirksame Bestandteil der 
Membran sein soH, braucht nur kurz erwahnt zu werden. Rohonyi 
glaubt, daB Niederschlags- und Plasmamembranen infolge ihrer 
Salzundurchlassigkeit Systeme darsteHen, die beim Angrenzen 
an SalzlOsungen so wirken wie destilliertes Wasser, mit dem Unter
schiede, daB mit der Salzundurchlassigkeit zugleich die Aufrecht
erhaltung des Diffusions- und Potentialgefalles an der Grenze 
SalzlOsungjMembran verbunden sein soIl, wahrend beim unmittel
baren Angrenzen einer waBrigen Lasung an destilliertes Wasser 
diese Gefalle durch die Wirkung der Diffusion sich schnell ver
mindern. Die in dieser Anschauung eingeschlossene spezieHe Vor
steHung vom Mechanismus der semipermeablen Membran bedurfte 
eingehenden Beweises, den jedoch Roh 0 n yi nicht erbringt; denn 
mit dem Begriff einer semipermeablen Membran ist diese Vor
steHung nicht notwendig verbunden, sondern es wurden mit ihm 
ebensogut oder besser VorsteHungen im Einklang stehen, bei 
denen das Auftreten von elektromotorischen Kraften an del' 
Phasengrenze durch verschiedene Absorption, Verteilung, Los
lichkeit usw. von einzelnen Ionenarten erklart winl. 

Uberblickt man die Entwicklung unserer Anschauungen und 
Kenntnisse betreffs del' ErkHirung der elektromotorischen Krafte, 
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so sieht man, wie nach einigen ergebnislosen VersuchenDu Bois
Reymonds und Hermanns zunachstWilhelm Ostwald die 
Membranen als Sitz der elektromotorischen Krafte im Organis
mus erkannte. Damit war die Aufgabe gestellt, Modellversuche 
mit Mem branen anzustellen, die die physiologischen Verhaltnisse 
nachahmten. Dieser Weg wurde von Cremer, Haber, Loeb 
und Beutner betreten, wobei eine immer deutlichere Annahe
rung der Membranmodelle an die physiologischen Verhaltnisse 
nicht zu verkennen ist. Der Weg zur weiteren Erforschung fiihrt 
ohne Zweifel zur immer vollkommeneren Nachahmung der leben
den Membranen, und die nachste Aufgabe der kiinftigen experi
mentellen Forschung auf diesem Gebiete muB es sein, solche 
Modellversuche mit stark polarisierbaren Membranen aus EiweiB 
mit emulgierten Lipoiden auszufiihren, wie sie etwa der physi
kalisch-chemischen Struktur des Plasmas entsprechen. AIle Er
klarungsversuche bioelektrischer Erscheinungen werden in hoherem 
MaBe als bisher auch die Mannigfaltigkeit der Mittel zu beach ten 
haben, die der Natur zur Produktion elektrischer Energie im Orga
nismus zu Gebote stehen. Wir haben im 1. Kapitel gesehen, wie elek
trische Energie aus allen moglichen anderen Energieformen gewon
nen werden kann unter Bedingungen, wie sie im Organismus leicht 
verwirklicht werden konnen. Soweit wir in das funktionelle Getriebe 
der Organismen eingedrungen sind, hat sich immer wieder gezeigt, 
daB dieselbe ungeheure Mannigfaltigkeit, die die Natur in der 
auBeren Form der Organismen zeigt, auch in den Mitteln herrscht, 
mit denen sie die funktionellen Aufgaben lOst, die der Betrieb 
des Lebens erfordert. Nichts ware deshalb eigentiimlicher und ist 
weniger zu erwarten, als daB die Produktion elektrischer Energie 
im Organismus auf eine einzige Quelle zuriickgefiihrt werden 
kann, daB sie stets nach demselben Schema sich vollzieht, wie 
dies die bisherigen Theorien in der Regel annehmen. Viel wahr
scheinlicher ist es, daB ganz im Gegenteil die Natur aIle Moglich
keiten, die ihr der Aufbau der Organismen zur Produktion elek
trischer Energie an die Hand gibt, auch ausnutzt, daB also im 
Organismus bald chemische, bald osmotische Energie, bald die 
mechanische Energie einer Fliissigkeitsbewegung oder die ther
mische eines Temperatursprungs in elektrische Energie um
gewandelt wird. 
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IX. Probleme und Aufgaben der pflanzlichen 
Elektrophysiologie. 

In den vorangegangenen Kapiteln haben wir die wichtigsten 
Tatsachen der pflanzlichen Elektrophysiologie besprochen und 
die Versuche zu ihrer Erklarung diskutiert. Wiederholt wurde 
auch schon darauf hingewiesen, welche weiteren Forschungsziele 
sich aus einem bestimmten Faktum oder Erklarungsversuch er
geben. Hier sollen noch einmal kurz im Zusammenhang Probleme 
und Aufgaben erortert werden, zu denen der gegenwartige Stand 
unseres Wissensgebietes ffihrt. 

Wie jeder Zweig der Physi910gie mit einem ziemlich wahllosen 
Aufsuchen von Erlahrungstatsachen ansetzt, so beginnt auch die 
pflanzIiche Elektrophysiologie unter dem EinfluB der Entdeckun
gen Galvanis und Voltas zunachst einfach damit, Tatsachen 
und gesetzliche Beziehungen fiber das Verhaltnis von Pflanze und 
Elektrizitat zu sammeIn, ohne dabei von besonderen Ieitenden 
Gesichtspunkten auszugehen. 

Zum Teil bedingt durch die resultierenden Erlahrungen, zum 
Teil bedingt durch die Entwickiung der tierischen Elektrophysio
logie steUte sich das Bedfirlnis heraus, dem weiteren Experimen
tieren eine bestimmtere Fragestellung unterzulegen. So ent
wickelten sich einmal im AnschluB an Beobachtungen fiber Forde
rung von Pflanzenwachstum durch Elektrizitat die Elektrokultur
bestrebungen, die von Bertholon bis in die jungste Zeit reichen, 
zum anderen entstand eine vergleichende Elektrophysiologie, die 
anhub mit der Arbeit Ri tters: "Elektrische Versuche an der 
Mimosa pudica in ParaUeIe mit gleichen Versuchen an Froschen" 
und in neuerer Zeit durch die Untersuchungen Kiihnes: "Dber 
das Protoplasma" und Boses: "Comparative Elektrophysiology" 
in systematischer Weise gefOrdert wurde. Aus dieser vergleichen
den Wissenschaft erwuchs notwendig das Streb en nach immer 
weiterer systematischer Untersuchung aller Tatsachen der pflanz
lichen Elektrophysiologie. Es interessierte nicht nur das, was Ver
gieichspunkte zum Verhalten des tierischen Organismus bot, son
dem auch alles, was unter rein botanischem Gesichtspunkte Be
deutung hatte. 

Wahrend diese Forschung ihrem Wesen nach hauptsachlich 
deskriptiver Natur war, begann mit dem Fortschreiten der Physio-
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logie im allgemeinen, der physikalisch-chemischen Erkenntnis und 
ihrer Anwendung auf Lebensvorgange im besonderen auch die 
Forschung nach den Ursachen der beobachteten elektrophysio
logischen Erscheinungen. Es ergab sich die Aufgabe, die be
obachteten komplexen Wirkungen zunachst auf ihre physiologi
schen Ursachen zuruckzufuhren, sodann diese physiologischen 
Ursachen physikalisch-chemisch aufzuhellen. 

Die pflanzliche Elektrophysiologie ist, wie heute nur noch 
wenige Zweige der pflanzlichen Physiologie ein Gebiet, bei dem 
auch die Erforschung der reinen Erfahrungstatsachen noch vollig 
in den An£angsstadien steckt. Uber groBe Gebiete, wie die Be
ziehungen zwischen P£lanze und atm,ospharischer Elektrizitat oder 
uber die Strome im Innern der Pflanzen und ihre Leistungen 
wissen wir fast gar nichts. Fur viele, noch nicht in Angriff ge
nommene Themen sind die Untersuchungsmethoden von den 
Tierphysiologen zu so hoher Vollkommenheit ausgebildet, daB oft 
schon die bloBe Anwendung irgendeines Instrumentes, z. B. des 
Saitengalvanometers, eine FuHe neuer Tatsachen aufzudecken 
verspricht. 

Bei der fundamentalen Bedeutung des Protoplasmas fUr die 
Lebens£unktionen der Pflanze ist die immer weitere Erforschung 
der Beziehungen zwischen Elektrizitat und Plasma von hochster 
Wichtigkeit. Dabei werden der Natur der Sache nach vor aHem 
koHoidchemische Gesichtspunkte in Betracht gezogen werden 
mussen. Es kann gar nicht anders sein, als daB die mit dem Strom
durchgang verbundenen Konzentrationsanderungen der Ionen den 
Dispersitatsgrad des Plasmas beeinflussen, zumal die Anderungen 
der [H"] und [OR']. Mit der Veranderung des Dispersitatsgrades 
mussen bei der hohen Bedeutung, die Oberflachenreaktionen im 
Plasma haben, Anderungen im Chemismus spezieH enzymatischer 
Prozesse verbunden sein, wie sie ja auch durch die Anderung der 
[R·] und anderer Ionenkonzentrationen ohnehin zustande kom
men. Rier sei an die Be£unde E mde ns (S. 144) erinnert. Ferner 
aber mussen durch die beim Stromdurchgang stattfindenden Dis
persitats- und Konzentrationsanderungen Permeabilitatsande
rungen au£treten, die ja auch schon £estgestellt, aber mit den ver
schiedensten Methoden noch genauer zu untersuchen sind. / Es 
drangen sich die Fragen auf nach den quantitativen Beziehungen 
zwischen GroBe, Dauer und sonstigen Charakteristiken des elek-
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t1'isehen Reizes und del' DurehIassigkeitsanderllngen, naeh del' 
Natur der Stoffe bzw. lonen, fliT die die Permeabilitat erhoht odeI' 
erniedrigt wird, es drangt sieh die Frage auf, ob etwa bei del' 
elektrisehen Reizung spezielle Stoffe gebilclet werden, in welcher 
Beziehung die Durehlassigkeitsanderungen zur Reizleitllng stehm 
nnd zur Meehanik etwaiger dureh sie ausgeloster Bewegungs
prozesse. DaB clabei sowohl rein protoplasmatisehe Bewegungen 
(GeiBelbewegung, Plasmastrolllung) wie WaehstumsbewegungC'Jl 
(Elektrotropislllus, Waehstumsverzbgerung und -besehlellnigung). 
wie Turgeseenzhe,yegungen (Elektronastie) in FragC' kommen und 
demnaeh cine uu8erordentliehe Mannigfaltigkrit vo)] Frageskl
lungen sieh ergibt, liegt auf del' Hand. Hier sei 11m lloehmali' 
(laran eril1nert (S. 146). daB z. B. fiir elektronastische Ersehei
llungell mbglieherweise alleh die d1ll'eh Strolllllnrehgang he1'\'or
gernfene AusHHlnng odl'r sonstige Zustandsanderung von Zell
saftkolloiden Bedeutnng hat, zumal dabC'i ein Teil del' Zellsaft-
8alze absorbiert uml dadureh 08motiseh llnwirksam gell1aeht wer
den kbnntC', 1Il11 bei Allfhijren des lteizes lll1f1 del' bl'trdfenden 
kolloiden Zustands~lnclerung wieder in oSlllotiseh wirksame Form 
tibergefiihrt zn werden. Alleh HiI' die ]~ijsung derartiger Fragen 
dilrfte liie Methode del' l'lektrisehell \VideT8tandsll1es~ullg, speziell 
die von Gildemeister ausgearlwitete yergleiehendp Form del' 
}IeHsung von Weeh,wl- lIm1 GleiehRtTol11wiclen;taml, VOIl hohe11l 
Xlltzen sein. Bevor allenlingR allzlI weitreiehende Sehliisse am; 
mit dieRPr Methodp w'wolllwnen Ergebnissen gezogcll werden, \'"0-

Zl1 llamentiieh yon tierphysiologiseher Reite Neigullg beRteht, he
darf es noeh kritiseher Untenmehnngen del' mannigfaehen Fehler
quellen, die die SchlllBfolgenlllgen am; mit ihr gelVollllCnel1 EJ'
gebnissen gerade bei den VerhaltnisRPTl an Pflanzen bieten (Am;
tritt von Zellsaft). Mit del' weiteren AufkHinmg del" WiderstanclH
wrhiiltnisse bei Pflanzen wtirde zugleieh ('ine weitere Einsieht in 
die \Virkung des elektTisehen Stromes auf das PlaRma. \Vasser
bewegllllg nsw. verbuuden sein. 

Es ist dargelegt worden wie unter del' Wirkullg von Kathode 
unci Anode die ErregbarkeiL Reaktiom;- und Reizieitnngsverlllogen 
geamlert wil'd. Hier ist zunaehst noeh eill weites Feld znr Auf
kHirung der speziellen tatsaehliehen Vcrhaltniss!~. Wie wirkt das 
~\nlegen einer Anode bzw. einer Kathode auf die Perzeption, Reak
tion nnrl Reizleifnng hei Lieht-, Sehwere-, \VilrmereiZllng us\\'. 

S t ern. Elektrophysiologie der Pflanzrll 14 
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VOl' allem bei Tropismen und Nastien? Wie erklart sich diese 
Einwirkung? Steht sie im Zusammenhang mit Permeabilitats
amlernngen, Dispersitats- oder Konzentrationsanderungen oder 
Beeinflussung enzymatischer Prozesse durch den Strom. Das Pro
blem der Reizleitung - auf die notwendige Prazisiernng dieses Be
griffes wurde bereits hingewiesen (S. 197) - erfahrt eine eigentum
liche Beleuchtung durch die Feststellung, daB die Reizleitungsge
schwindigkeit fur einen Reiz vermehrt wird, wenn ein Strom in ent
gegengesetzter Richtung das Gewebe durchflieBt, langs der der Reiz 
geleitet wird, und vermindert, wenn del' Strom in gleicher Rich
tung flieBt. Wie weit l'eicht del' Goltungsbereich dicses Satzes? 
Worauf beruht diese Verknupfu,p~? Das alIes sind Fragen, clie 
cxpel'imelltell meist ohne wei teres in Angriff zu nehmen sind, und 
deren Losung uns weitgehende Einblickc in den Mechanismus von 
Reizbarkeit und Reizleitung verspl'icht. 1) 

Ebenso mannigfache Aufgaben, wie sich aus unseren bisherigen 
Kenntnissen uber die Stromwirkung auf die Pflanzen ergcben, 
stoUt aueh unser derzeitiges Wissen uber die Erzeugung elektri
seher Strome in lebenden Geweben. Die Fragen naeh del' Starke, 
dem Ort und del' Art del' im Organismus kreisenden Strome und 
ihrer Bedeutung fUr den Organismus gehc.iren anseheinend freilich, 
so fundamental sie sind, nicht zu denen, die zur Zeit viel Aussieht 
auf Beantwortung bieten. Nutzlieher wird del' Versueh zunachst 
sein, durch moglichst lebensahnliche Modelle einen Einblick in den 
.;vrechanismus derStromerzengung im Organismus Zll erhalten, also 
Ketten zu bauen mit eiweiB- und lipoidhaltigenMembranen von del' 
physikalisch-chemischell Struktur des Plasmas, an ihnen die 'Vir
kung von Anderungen del' anwesenden lonen und ihrer Konzen
trationen zu untersuchen, an ihnen kunstlich Allderungen del' 
Polarisierbarkeit, Permeabilitat, des Dispersitatsgrades hervor
zurufen und die Wirkung diesel' Eingriffe auf die auftretenden 
EMK zu studieren. Gerade pflanzliche Objekte wie Myxomyceten
plasmodien bieten nach ihrer Natur als einfache Plasmaklump
chen geeignete Vergleichsobjekte £ill' deral'tige Versuche, mn nn
beeinfluBt durch alle die verwickelnclen Momente, die der kom-

1) Eine Th2ol'ie des Geotl'opismus von Sma II vel'knupft die Ausliisung 
del' geotropischen Reaktion mit elektrischen Stromen, die durch Wande
rungen kolloi(kr TeiIchen untfcl dem EinlluB del' Schwel'lrraft entste,hen. 
:Small, .1., Kew PhytoiogiRt, 19, 49. 1920; 20, n. 1921. 
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plexe Bau der hoheren Pflanzen und Tiere und ihrer Organe mit 
sieh bringt, die Gesetze der Rlektrizitatsprorluktion durch das 
Plasma als solehes zu erkennell. Das Allftreten von pflanzlichen 
Geweben, die sieh, soweit erkennbar, wesentheh nur durch Alkali
Hit oder Sauerung ihrer Zellen unterscheidell, wie die blanen unci 
roten Blutenblatter vieler Lippenblutler, ist geeignet die Rolle 
del' [R'] HII' Ruhe- nnd Aktionsstrome am lehenden Objekte ge
naner zu untersllehen, Schliel3lich durfte bei der Erfol"schllng 
cler EMK auch die Methode del' Widerstandsmessung wert\'olle 
Allfsehlusse geben. Mit ihr ware festzllsiellen, ob heolmehtete 
Aktionsstrome wesentlich auf "~ndernngen der elektrolllotoriRehen 
Kraft an den Memhranell beruhcll, die den Rl1hel'ltrolll el"zeugen. 
odor ob Anderungen des elektrischen vViderstandes und del' Zell
permeabilitat ihre Ursachen sind, odeI' ob una wie beiel" Momente 
zusammen wirken. 

Die Beispiele fur Aufgabt'tl del' pflanzliehen Elekhophysiologie 
lie Hen sieh leieht vermehren. Imles - die angefuhrten zeigen he
reits zm Gentige, welch reiehe Entwieklungsmogliehkoiten dieses 
hisher so vernaehlassigte Gebiet noch in sieh triigt lIud welch hohe 
Bedeutung es in del' Pflanzenphysiologie "ie11eioh1 schon ill naher 
2\1k\lnft einnehmen win!. 

j.J.* 
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