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1. Einleitung.
1. Allgemeines.

Seitdem ich es vor 7 Jahren iibernommen habe einen Artikel tiber
den Erregungsvorgang bei hoheren Pflanzen zu schreiben, war ich nicht
nur bemiiht, mir durch eigene Untersuchungen ein moéglichst vollstandiges
Bild des Gegenstandes zu verschaffen, sondern ich habe, wenn mir das
irgend moglich war, auch die Angaben in der Literatur soweit nach-
geprift und durch weitere Experimente ergdnzt, als es mir zu einer
kritischen Stellungnahme notwendig erschien. Diese Nachpriifung er-
streckt sich auch auf meine eigenen Arbeiten und hat zur Umarbeitung
und Ergiinzung vieler Tabellen und sonstigen Zahlenmaterials und zur
Revision mancher Ansichten gefiihrt. Bei Literaturhinweisen ist der
Name des Autors und die Nummer unter der die betreffende Arbeit
im Literaturverzeichnis aufgenommen ist, angegeben. Eigene, sonst nicht
verdffentlichte Befunde sind als ,,UMRATH (0) gekennzeichnet.

Die Beschrinkung des vorliegenden Artikels auf den Erregungsvor-
gang bel hoheren Pflanzen halte ich deshalb fiir zweckmaBig, weil bei
den hoheren Pflanzen manche Verhiltnisse und Besonderheiten vorliegen,
die fiir die Botanik von speziellem Interesse sind. Trotzdem ist bei
ihnen manches, insbesondere der Zusammenhang von Erregungsleitung
und Erregungssubstanz, von allgemeinphysiologischem Interesse. Die
Untersuchungen iiber den Erregungsvorgang von Algenzellen betreffen
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in hoherem MaBe Fragen der allgemeinen Physiologie und der physika-
lischen Chemie der Zelle. Solche Fragen behandle ich nicht ausfithrlich,
da vor wenigen Jahren ein Artikel von E. Ta. BRUCKE iiber die ver-
gleichende Physiologie- des Erregungsvorgangs in diesen Ergebnissen
erschienen ist und ich mich erst nach weiteren experimentellen Arbeiten
einmal zusammenfassend iiber die allgemeine Physiologie des Erregungs-
vorgangs duBern mdchte. Gewisse Leitungsvorginge bei Pflanzen, bei
denen Erregungsvorginge, wie noch des Niheren auszufiithren sein wird,
keine Rolle spielen, bei denen aber ein eventuelles Vorkommen lokaler
Erregungsvorginge meiner Ansicht nach noch zu untersuchen wére, sind
in diesen Ergebnissen von STARK und von pu Buy und NUERNBERGK
behandelt worden. In allerletzter Zeit ist eine zusammenfassende Arbeit
von BUNNING (9) iiber die Variationsbewegungen bei Pflanzen und eine
von CoLLra iiber die kontraktile Zelle der Pflanzen erschienen. Die beiden
Autoren vertreten {iber denselben Gegenstand grundverschiedene An-
sichten, zwischen denen mir eine Entscheidung erst durch weitere experi-
mentelle Forschung moglich erscheint. Bei dieser Sachlage empfinde ich
es als besonders angenehm, dalB3 ich im wesentlichen nur iiber den Er-
regungsvorgang zu schreiben habe, der nur in manchen Zellen eine
Bewegungsreaktion bedingt, die aber dann erst Folge des Erregungs-
vorgangs ist, so daB ich auf sie nur in allerkiirzester Form einzugehen
brauche. SchlieBlich verdanken wir Ricca (3) eine zusammenfassende
Darstellung iiber die Erregungssubstanz und ihre Rolle bei pflanzlichen
Reizleitungsvorgingen. Auf diese Ausfithrungen Riccas werde ich
noch ausfithrlicher zu sprechen kommen. :

Auf die historische Betrachtung meines Gegenstandes will ich mich
nur ganz kurz einlassen. J. BURDON-SANDERSON (I, 2, 3, 4) hat das
groBe Verdienst 1872 als erster gezeigt zu haben, daB es bei einer Pflanze,
und zwar bei Dionaea, einen Erregungsvorgang mit elektrischen Ver-
dnderungen gibt, wie er damals von tierischen Nerven und Muskeln
schon bekannt war. Die ganzen Untersuchungen, einschlieBlich der
Methodik, waren vollkommen auf der Hohe der Zeit. Die folgenden aus-
gedehnten Arbeiten von BoOsSE (I, 2, 3), sowie eine kleinere von MoTE-
MARTINI haben die weite Verbreitung des Erregungsvorgangs bei Pflanzen
gezeigt. Die von diesen beiden Autoren angewandte Methodik bedeutet
aber einen starken Riickschritt gegeniiber der von BURDON-SANDERSON.
Erst in neuerer Zeit ist wieder eine gréBere Anzahl von Arbeiten er-
schienen, die ich aber in diesen historischen Uberblick nicht mehr ein-
begreifen will.

Der Erregungsvorgang gehért in das Gebiet der Reizphysiologie.
Seine Abgrenzbarkeit gegeniiber anderen Erscheinungen dieses Gebietes
ist eine Erfahrungstatsache. Eine Definition dessen, was als Erregungs-
vorgang zu betrachten ist, wiirde diesen Sachverhalt nur verschleiern.
Tatsdchlich hat man den Erregungsvorgang zunichst an besonders
giinstigen Objekten, vor allem an tierischen Nerven und Muskeln, unter-

1%
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sucht und gefunden, daB er immer von einer typischen Verinderung des
elektrischen Potentials, dem sog. Aktionsstrom, begleitet ist, daB er in
der einzelnen Zelle dem Alles-oder-Nichts-Gesetz folgt, daB er von einer
Stoffwechselinderung und Warmeproduktion. begleitet ist, daB er mit
einem Refraktirstadium, in dessen absolutem Teil die Erregbarkeit
erloschen und in dessen relativem sie herabgesetzt ist, verbunden ist
und dafB er an gewissen Objekten eine fiir diese spezifische Reaktion
bedingt, wie z. B. am Muskel die Kontraktion. Ich will nun die Be-
deutung dieser verschiedenen Begleiterscheinungen fiir die Erkennung
des Erregungsvorgangs bei Pflanzen kurz besprechen.

Der Aktionsstrom ist bei Pflanzen in vielen Fillen nachweisbar; in
erregbaren Geweben ohne Erregungsleitung oder doch ohne Erregungs-
leitung iiber eine geniigende Entfernung bestehen allerdings, worauf
ich noch zuriickkommen werde, prinzipielle Schwierigkeiten des Aktions-
stromnachweises. In manchen Fillen von Erregungsleitung, in denen
ein Aktionsstrom nicht oder nicht sicher nachweisbar ist, hat man
Grund zu der Annahme, dal der Erregungsvorgang so wenige Zellen
des untersuchten Pflanzenteils betrifft, daB ihr Aktionsstrom durch den
von den inaktiven Zellen gebildeten NebenschluB unter die Grenze der
Nachweisbarkeit herabgedriickt wird.

Das Alles-oder-Nichts-Gesetz besagt, daf der Erregungsvorgang durch
einen unterschwelligen Reiz gar nicht und durch alle tiberschwelligen
Reize in seiner maximalen Intensitdt ausgelst wird. An der Reizstelle
selbst bewirken allerdings oft schon unterschwellige Reize Schidigungen
oder sonstige direkte Verdnderungen, die mit der Reizstirke konti-
nuierlich zunehmen; von diesen muB man bei Beurteilung des von der
Reizstirke in diskontinuierlicher Weise abhingigen Erregungsvorgangs
abstrahieren. Das Alles-oder-Nichts-Gesetz scheint bei den bisher auf
Erregungsvorgang und Aktionsstrom untersuchten Algenzellen von
Nitella, Vaucheria und Spirogyra zu gelten [UMRATH (13, 14)]. An
héheren Pflanzen hat Corra die Bewegungsreaktionen einzelner Zellen
aus Berberis-Staubfiden nach dem Alles-oder-Nichts-Typ ablaufend ge-
funden. Sonst liegen keine entsprechenden Beobachtungen einzelner
Zellen eines Gewebes vor; es erfolgen aber auch die Reaktionen mancher
Bewegungsgewebe und die Erregungsleitung in gewissen Teilen mancher
Sensitiven und Insektivoren als ganze nach dem Alles- oder-Nichts-Gesetz.
In diesen Fillen, in denen das Alles-oder-Nichts-Gesetz im ganzen Organ
durch funktionelle Zusammenfassung sehr vieler Zellen wieder zum
Ausdruck kommt, macht es in leicht kenntlicher Weise das Vorhandensein
eines Erregungsvorgangs wahrscheinlich.

Uber Stoffwechselinderungen und Warmeproduktlon wihrend der
Erregung ist von Pflanzen noch sehr wenig bekannt. Nach vorldufigen
Befunden von BUNNING (7) scheint es, als ob die Warmeproduktion bei
Pflanzen leichter nachweisbar wire, als es nach den Erfahrungen vom
tierischen Nerven zu erwarten war. Ein abschlieBendes Urteil 148t sich
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auch aus den Untersuchungen von DRAWERT nicht gewinnen. Seine
Wirmemessungen sind vor allem an Zwiebelschuppen von Allium cepa
ausgefiihrt, und fiir die Oberepidermis dieser Schuppen hat DRAWERT
gezeigt, daB eine Vakuolenfirbung mit Neutralrot durch elektrische
Reize in eine Membranfirbung iibergefithrt werden kann. Ich (zo0)
habe nun zeigen koénnen, daB sich an diesen Epidermen von Allium
cepa ein maximaler Aktionsstrom schon durch einen schwicheren elek-
trischen Reiz (Offnungsinduktionsstrom) auslésen 148t als die Membran-
firbung und daB diese mit einem lang dauernden, positiven elektrischen
Ausschlag, welcher den Aktionsstrom mehr oder weniger verdecken
kann, verbunden ist. Bei dem nicht allzu groBen Unterschied in den
Reizschwellen ist es wahrscheinlich, daBl bei den Wirmemessungen
DrAWERTs durch die elektrischen Reize nicht nur Erregungsvorginge
mit Aktionsstromen, sondern auch diejenigen reizbedingten Veridnde-
rungen ausgelést wurden, die zur positiven Potentialschwankung und
an gefiarbten Zellen zur Membranfirbung fithren. Welchen Beitrag
jeder dieser Vorgidnge zur gemessenen Warme lieferte, 148t sich nicht
abschitzen.

Das Refraktdrstadium nach einem Erregungsvorgang ist nur dann
nachweisbar, wenn man den Erregungsvorgang schon auf andere Art
nachweisen kann und zudem muB ein nicht merklich schidigender,
wiederholbarer, somit maBig starker Einzelreiz eine maximale Reaktion
des ganzen untersuchten Organs ausldsen.

Besondere, fiir das betreffende System charakteristische Reaktionen
treten nicht tberall auf, z. B. fehlen sie in allen typischen Leitungs-
systemen. Wo sie auftreten, kénnen sie fiir die Erkennung des Er-
regungsvorgangs wertvoll sein, so die Stromungsstillstinde der Characeen,
die Turgorbewegungen vieler Sensitivengelenke und reizbarer Staub-
fiden. Meist verlaufen derartige Reaktionen gegeniiber dem zugehérigen
Aktionsstrom sehr langsam, so daB ein zweiter, frither Erregungsvorgang
am Aktionsstrom leicht, an der sonstigen Reaktion vielleicht nur durch
eine geringfiigige Verlingerung derselben kenntlich sein kann. Bei
Dionaea wird die Bewegungsreaktion unter ungiinstigen Bedingungen
erst durch mehrere, an den Aktionsstrémen kenntliche Erregungsvorginge
ausgeldst [BURDON-SANDERSON (3)], so daB sich ein einzelner Erregungs-
vorgang nicht in einer Bewegungsreaktion zu #uBern braucht. Der
Zusammenhang der Erregungsvorginge mit den Wachstumsbewegungen
der Drosera-Tentakel und der Ranken diirfte ein noch komplizierterer sein.

Wenn es auch in manchen der eben besprochenen Fille sehr niitzlich
und ganz unbedenklich sein kann, die dem besonderen System eigen-
tiimliche Reaktion als Zeichen des Erregungsvorgangs zu betrachten,
so sollte man dies doch nur dann tun, wenn ein eindeutiger Zusammen-
hang zwischen dieser Reaktion und dem Aktionsstrom experimentell
sichergestellt ist oder wenn sonstige Beobachtungen dafiir sprechen,
daB die Reaktion wirklich Folge des Erregungsvorgangs ist. Als warnendes
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Beispiel erwihne ich nur die Chloroplastenkontraktion bei Spirogyra,
die von namhaften Autoren als Zeichen des Erregungsvorgangs angesehen
wurde, wihrend eine genaue Untersuchung ergab, daB sie erst durch
starkere elektrische Reize (Offnungsinduktionsschlige) als der Aktions-
strom ausgeldst wird und dal3 diese Reize die Zellen schon schidigen,
wenn vielleicht auch noch in reversibler Weise [UMRATH (14)].
BUNNING verwendet in vielen seiner Arbeiten, ganz im Gegensatz
zu ‘dem sonst in der Physiologie iiblichen Gebrauch, das Wort , Er-
regungsvorgang‘ synonym mit ,,Bewegungsreaktion oder er unter-
scheidet doch nicht gentigend zwischen diesen beiden, begrifflich
wenigstens ganz verschiedenen Vorgidngen. Zur Erregung werden
itberlicherweise nur diejenigen Vorginge gerechnet, die an allen erreg-
baren Systemen, insbesondere auch an denen, deren eigentliche Funktion
die Erregungsleitung ist, in dhnlicher Weise auftreten. Wie schon oben
erwdhnt, hat der Erregungsvorgang an manchen Systemen noch besondere
Reaktionen zur Folge, die aber von System zu System verschieden sind
und nicht mehr zum Erregungsvorgang selbst gehéren. Da die genauere
Besprechung solcher besonderer Reaktionen auflerhalb des Rahmens
dieser Abhandlung liegt, brauche ich auf die Frage, ob es BUNNING
gelungen ist, bei seismonastischen Bewegungen eine Permeabilitits-
zunahme nachzuweisen, hier nicht einzugehen; sollte er eine Permeabili-
tatszunahme wirklich nachgewiesen haben, so folgt daraus noch nicht,
dafl der Erregungsvorgang mit einer Permeabilititsinderung verbunden
ist, denn diese kénnte ja auch nur mit der Bewegungsreaktion zusammen-
hingen. AMLONG und BUNNING glauben an Wurzeln bei elektrischer
Reizung eine Widerstandsabnahme und damit eine Permeabilitits-
zunahme nachgewiesen zu haben. Wegen der grof8en prinzipiellen Be-
deutung, die ein solcher einwandfrei gefiihrter Nachweis hitte, und
wegen der Leichtfertigkeit, mit der vielfach auf Permeabilititszunahmen
geschlossen wird, muB ich etwas naher auf den Fall eingehen. Elektrische
Reize sollen an pflanzlichen Geweben vielfach einen Flissigkeitsaustritt
in die Interzellularen bedingen, so besonders auch an jungen Wurzeln.
AMLoNG und BUNNING glauben selbst, daB die von ihnen beobachtete
lang dauernde Widerstandsabnahme eine Folge der durch den Fliissig-
keitsaustritt aus den Zellen erhdhten Leitfihigkeit der Zellwdnde und
Interzellularen ist. Sie glauben aber aus einer rascher ablaufenden,
soweit man sehen kann, dem zeitlichen Verlauf nach dem Aktionsstrom
entsprechenden Widerstandsabnahme auf eine Permeabilititserh6hung
schlieBen - zu kénnen. Bei ihrer Versuchsanordnung wurden dieselben
Elektroden fiir die Reizung und zur Zuleitung des Priifstroms verwandt
und dabei zeigte es sich, daB, entweder durch eine stirkere Reizwirkung
an der Kathode oder infolge Verschiedenheit des Aktionsstroms an der
der Wurzelspitze und an der der Basis ndher gelegenen Ableitungsstelle,
der Aktionsstrom von wesentlichem EinfluB auf die Stirke des Priifstroms
war. Diesen Einflul der Unsymmetrie in ihrer Anordnung haben AMLoNG
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und BUNNING dadurch eliminiert, daB3 sie den Priifstrom in einer Ver-
suchsreihe in akropetalem, in einer in basipetalem Sinn durch die Wurzel
flieBen lieBen und aus dem Mittel der Galvanometerausschlige beider
Versuchsreihen auf die Widerstandsdnderung schlossen. DaB sie glauben.
dadurch meine (13) seinerzeitigen Einwédnde gegen Widerstandsmessungen
wihrend des Erregungsvorgangs berticksichtigt zu haben, zeigt, daB sie
meine Ausfithrungen nicht verstanden haben. Ich will mich bemiihen,
sie hier verstandlicher darzulegen. Der Aktionsstrom besteht in einem
vortibergehenden Riickgang des Potentialsprungs zwischen Zellinnerem
und AuBenmedium. Leitet man durch eine in die Zelle eingestochene
und eine auBerhalb befindliche Elektrode einen elektrischen Strom so
durch die Zelle, daB er den Potentialsprung an der Zellgrenzfliche erhéht,
so kann man unter Umstinden den Aktionsstrom vergréBern, leitet
man den Strom so, daB er den Potentialsprung herabsetzt, so kann man
den Aktionsstrom unter Umstinden verringern. Diese Verdnderungen
des Aktionsstroms lassen sich aber nicht als Widerstandsanderungen
deuten, denn sie sind keineswegs der Stromstirke des Priifstroms pro-
portional. Im Gegenteil, Aktionsstréme, die normalerweise den Poten-
tialsprung an der Zellgrenzfliche vollstindig riickgdngig machen, lassen
sich durch Erhéhung desselben nur bis auf einen gewissen Betrag steigern
und solche, die normalerweise den Potentialsprung an der Zellgrenzflache
nur zu einem Teil riickgidngig machen, lassen sich gar nicht steigern
und werden erst dann vermindert, wenn der Potentialsprung an der Zell-
grenzfliche unter den normalen Betrag des Aktionsstroms herabgedriickt
wird. Wenn der Priifstrom nun, wie es in Versuchen an ganzen Geweben
immer der Fall ist, in eine Zelle an einer Stelle ihrer Grenziliche ein-
und an einer anderen austritt, so kann er an diesen beiden Stellen den
Aktionsstrom in entgegengesetzter Weise beeinflussen, so dall eine Zu-
nahme des Priifstroms resultiert. Daher erscheint mir der SchluB von
AMLONG und BUNNING auf eine Permeabilititszunahme nicht gesichert,
abgesehen davon, daB die scheinbare Widerstandszunahme in ihren
Versuchen, soweit sie nicht dem Fliissigkeitsaustritt in die Interzellularen
zugeschrieben wurde, gering war und aus der Differenz zweier viel gréBerer
Werte berechnet wurde. Ob es mdoglich ist bei Widerstandsmessungen
an Geweben die ungleiche Beeinflussung des Aktionsstroms an beiden
Enden jeder Zelle zu vermeiden, kénnen erst kiinftige Untersuchungen
zeigen.

AMLONG und BUNNING schlieBen auch aus dem Fliissigkeitsaustritt
in die Interzellularen, den sie nachgewiesen zu haben glauben, auf eine
Permeabilititszunahme. Die zu dieser SchluBfolgerung fithrenden An-
nahmen lassen aber die Moglichkeit der Syndrese im Zellsaft und des
Einflusses der elektrischen Ladung der Zellgrenzfliche auf die Wasser-
bewegung auBer acht und bieten meiner Ansicht nach deshalb auch keine
brauchbaren Erklirungsmdoglichkeiten fir Reizplasmolyse und Saure-
plasmoptyse. Aber selbst der Fliissigkeitsaustritt an sich erscheint mir
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nicht sichergestellt, denn wihrend BUNNING (g) ihn bei Turgorbewegungen
annimmt, fithrt Corra diese auf Formidnderungen der Zellen bei kon-
stantem Volumen, ohne Fliissigkeitsaustritt zuriick; unter Verkiirzung
und Verbreiterung der Zellen sollen die Interzellularen verschwinden.
Hierdurch kénnte iibrigens eine Widerstandsabnahme ohne Permeabili-
titszunahme bedingt sein.

Meine (13, 14) Versuche an Algenzellen lieBen keine Verdnderungen
der Protoplasmaviskositit, des Oxydations-Reduktionspotentials des
Protoplasmas oder der Permeabilitit wihrend des Erregungsvorgangs
erkennen. Auch SUOLAHTI hat bei nicht schidigender elektrischer Durch-
stromung von Chara-Zellen keine Permeabilititszunahme nachweisen
kénnen.

2. Erregungsvorgang und Erregungssubstanz.

Ricca (1, 2) hat im Jahre 1916 gefunden, daB sich aus Mimosa ein
Extrakt gewinnen 148t, der an abgeschnittenen Mimosa-Sprossen oder
-Blittern Reizreaktionen ausldst, wenn er, durch die untere Schnitt-
fliche dargeboten, mit dem Saftstrom in. ihnen aufsteigt. Weiter zeigte
er, daB3, wenn von zwei durch eine wassergefiillte Glasr6hre miteinander
verbundenen SproBstiicken das untere stark gereizt wird, auch im oberen
Reizreaktionen auftreten, wenn die an der Reizstelle gebildete Erregungs-
substanz das wassergefiillte Verbindungsstick mit dem Saftstrom
passiert hat. Insbesondere SNow (1) hat gezeigt, daB in abgeschnittenen
Mimosensprossen die nach dem Eintritt der Gelenksreaktionen beurteilte
Transportgeschwindigkeit der Erregungssubstanz im Stamm vollkommen
mit der Geschwindigkeit des Aufsteigens von Farblésungen iiberein-
stimmt. Auch in intakten Pflanzen besteht die Reizleitung im Stamm
sicher vielfach im Transport von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom.
Von der langsamen und der raschen Erregungsleitung im Stamm und ihrer
Abgrenzung von dem meist viel langsameren Transport von Erregungs-
substanz mit dem Saftstrom wird noch im folgenden ausfiihrlich die Rede
sein. Demgegeniiber kann man, wie auch vor allem SNow (I, 2) gezeigt
hat, an Blittern von Miémosa pudica und M. Spegazzinii normalerweise
nur Erregungsleitung beobachten. Erst wenn eine Strecke des Blattstiels
etwa durch Behandlung mit Dampf abgetétet ist, kann sich der viel
langsamere Transport von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom im
Blatt bemerkbar machen. Die einzelnen Sensitiven verhalten sich aber
diesbeziiglich sicher sehr verschieden, und ich halte es z. B. fiir sehr
wahrscheinlich, dafl die Leitung im primdren Blattstiel von Mimosa
invisa hauptsichlich durch Transport von Erregungssubstanz mit dem
Saftstrom bewirkt wird.

Meine (4, 9) Untersuchungen iiber die Spezifitit der Erregungs-
substanz und die von UMRATH und SoLTys an Papilionaceen haben es
wahrscheinlich gemacht, daf3 jeder gréBeren Gruppe von Pflanzen, etwa
vom Rang einer Familie oder Unterfamilie, eine eigene Erregungs-
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substanz zukommt. An Mimosa pudica, M. Spegazzinic und Neptunia
plena® sind Extrakte der jeweils beiden anderen Arten ganz gleich wirk-
sam wie der der jeweils eigenen Art, so dafl offenbar diesen drei Pflanzen
dieselbe wirksame Substanz zukommt. Aber auch alle gepriiften Extrakte
aus nicht sensitiven Mimosaceen sind an den genannten Pflanzen stark
wirksam; ebenso sind die gepriiften Papilionaceenextrakte an Aeschyno-
mene, die Oxalidaceenextrakte an Biophytum und die Extrakte aus
Phyllanthus an Phyllanthus urinaria wirksam. Hingegen sind unter
den Extrakten von Pflanzen, die weniger nah mit der betreffenden
Testpflanze verwandt sind, viele wenig und einige fast gar nicht wirksam.
Zwischen Mimosaceen und Oxalidaceen besteht kaum eine gegenseitige
Wirkung; gereinigte Papilionaceenerregungssubstanz ist an Mimosa un-
wirksam, wihrend die Wirksamkeit der Mimosaceenerregungssubstanz
an Aeschynomene der der Papilionaceenerregungssubstanz nicht weit
nachzustehen scheint.

Die Erregungssubstanz der Mimosaceen ist von SorLTys und UMRATH
weitgehend gereinigt und als Oxysdure erkannt worden. Spiter haben
UMRATH und SorTys die Erregungssubstanz der Papilionaceen auf die-
selbe Art gereinigt und gefunden, daB es sich um eine in ihrem chemischen
Verhalten der vorigen sehr #hnliche Oxysdure handelt. Weil Mimosa
pudica die giinstigste Testpflanze ist, ist die Erregungssubstanz der
Mimosaceen am besten bekannt. Thr Molekulargewicht ist wahrschein-
lich von der GréBenordnung 500 und der Sauerstoff scheint auf zwei
Karboxyl- und mehrere Hydroxylgruppen verteilt zu sein. Die besten
Priparate waren noch in sehr hoher Verdiinnung, etwa 1:108, wirksam,
die Substanz war aber bei diesem Reinheitsgrad so instabil, daB sowohl
eine weitere Reinigung als auch eine Untersuchung sonstiger physio-
logischer Effekte mit diesen Priparaten bisher nicht méglich war.

Da man Erregungssubstanz auch aus pldtzlich mit kochendem
Wasser tibergossenen Blittern extrahieren kann, hat FirTInG (2, S. 718)
die Ansicht vertreten, daB die Erregungssubstanz schon vor der Reizung
vorhanden sei. Ich halte diese Ansicht nicht fiir bewiesen, da mir 1. die
Zeit, in der die Blitter durch Hitze abgetotet werden, zur Bildung der
Erregungssubstanz lange genug erscheint und 2. ihre Bildung auch noch
in den absterbenden oder abgestorbenen Zellen erfolgen koénnte. Da
Mimosa im allgemeinen keine spontanen Reizbewegungen ausfiihrt,
miiBte man ja doch wieder annehmen, daBl in der ungereizten Pflanze
entweder nur eine Vorstufe der Erregungssubstanz vorhanden ist oder
ihre Lokalisation die Wirksamkeit beeintrichtigt, indem sie etwa, wie
BUNNING (2) meint, im Zellsaft enthalten wire. Ich glaube aber, daB eine

! In meinen Arbeiten bis 1931, in denen von Nepiunia oleracea die Rede
ist, miilte es richtig Neptunia plena heiBen. Es lieB sich erst, als ich neben
ihr die sehr &hnliche N. oleracea aus Samen von Ceylon zog, erkennen, daB
ich bisher N. plena kultiviert hatte. Soweit ich gesehen habe, sind auch die
Erregungserscheinungen bei beiden Pflanzen ganz dhnlich.
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Konzentration von Erregungssubstanz im Zellsaft, die etwa 2oomal
so hoch sein miiBte, als die, die von den Gefiflen aus dargeboten Er-
regungsvorgdnge ausldst, ohne bessere experimentelle Beweise nicht
ernstlich in Betracht zu ziehen ist. Ich will daher im folgenden immer
davon sprechen, daf} ein Reiz die Bildung von Erregungssubstanz aus-
16st oder auch davon, daf mit dem Erregungsvorgang die Bildung von
Erregungssubstanz verbunden ist.

Dal} umgekehrt die Erregungssubstanz Erregungsvorginge auslost,
zeigt jeder Versuch, bei dem ein SproB von Mimosa pudica eine ent-
sprechend verdiinnte Lésung von Erregungssubstanz aufnimmt. Meist
beginnt die Reaktion dann an irgendwelchen Tertifirgelenken. Ent-
weder wird die Losung durch die Transpiration im Blittchen konzentriert
oder das Blattchen, das Tertidrgelenk oder der sekundire Blattstiel sind
besonders empfindlich. Von den zuerst reagierenden Tertiirgelenken
aus tritt meist Erregungsleitung {iber den ganzen sekundiren Blattstiel
ein, die an der fiir sie charakteristischen Ausbreitungsgeschwindigkeit
kenntlich ist, und in sehr vielen Fillen auch Erregungsleitung iiber das
ganze Blatt. Nur verhiltnism#Big konzentrierte Loésungen von Er-
regungssubstanz bewirken schon ehe sie im Blatt weiter aufsteigen, die
Reaktion des Hauptgelenkes und bedingen dann erst Erregungsleitung
in den sekundiren Blattstielen. Houwink glaubt gezeigt zu haben, daf3
auch in Geweben, deren Zellen sich nicht aktiv an der Leitung beteiligen,
mit dem Saftstrom aufsteigende Erregungssubstanz eine elektrische
Negativitat bedingt, die er ,,the variation nennt. Ich werde weiter
unten zeigen, daB in den von ihm untersuchten Fillen die Leitung doch
sehr stark auf der Aktion lebender Zellen beruht. Allerdings ist es von
vornherein sehr wahrscheinlich, da3 lebende Zellen, auch wenn sie an
der Leitung keinen Anteil haben, durch Erregungssubstanz erregt werden
und dann auch einen Aktionsstrom zeigen. Anders steht es aber mit dem
experimentellen Nachweis. Durch das freundliche Entgegenkommen von
Herrn Professor NiGEL G. Barr konnte ich (o) im Mirz und April 1930
im Botanischen Institut der Universitit Colombo auf Ceylon ent-
sprechende Versuche anstellen. Von abgeschnittenen, zunidchst in Wasser
tauchenden Sprossen von Mimosa pudica habe ich vom Stamm und
von einem einige Zentimeter hoher inserierten Blattstiel zu einem Kapillar-
elektrometer abgeleitet. Wenn ich das Wasser durch Mimosenextrakt
(T g Blétter in 10 oder in 4 ccm Wasser gekocht) ersetzte, wurde die unten
in den Stamm eingestochene Elektrode durch 10 Minuten kontinuierlich
elektrisch negativer gegeniiber der anderen. Da aber ein Extrakt aus
einer Papilionacee (1 g Blitter in 4 ccm Wasser gekocht), sowie auch
0,1 n KCl-Losung ungefdhr dieselbe Wirkung hatten, so hat wahrschein-
lich hierbei in allen Lésungen der Effekt der Salze dominiert. Die Frage
nach der Wirkung der Erregungssubstanz auf das elektrische Potential
nicht zur Erregungsleitung fihiger Zellen wird sich daher erst durch
Verwendung gereinigter Extrakte beantworten lassen, die HoUwINK
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auch nicht angewandt hat. Wenn in meinen Versuchen bei Anwendung
von Mimosenextrakt das Blatt, in das die zweite Elektrode eingestochen
war, reagierte, so war an dieser ein Potentialriickgang zu beobachten,
ganz entsprechend dem normalen Aktionsstrom im primiren Blattstiel.
Auch wenn nur aus der Reaktion. von tiefer und von hoher inserierten
Blittern auf einen Leitungsvorgang im Stamm geschlossen werden
konnte, zeigte sich ein Potentialriickgang an der in den Blattstiel ein-
gestochenen FElektrode; hier wirkte wohl der Blattstiel wie eine Ver-
langerung der ableitenden Elektrode, so daB Aktionsstréme vom Stamm
beobachtet wurden. Es ist wahrscheinlich, daB es sich dabei um die
noch zu besprechende langsame Erregungsleitung im Stamm handelte.

Uber die chemische Natur der Substanzen, die an Vallisneria-Blittern
Protoplasmastrémung auslésen, sind wir durch Untersuchungen von
F1rTING (3, 4, 5) gut orientiert. In besonders hohen Verdiinnungen
16sen natiirlich vorkommende, optisch aktive a-Aminosduren Strémung
aus. Die wirksamsten untersuchten Verbindungen sind das 1-Histidin
und das 1-Methylhistidin, und nur bei diesen beiden fand FITTING (4, 5)
gegenseitig und gegenliber Blattextrakten vollstindige Abstumpfung.
Es ist sehr wahrscheinlich, da3 der wirksame Stoff in den Blattextrakten
I-Methylhistidin oder eine sehr dhnliche Verbindung ist. Ob der Aus-
I6sung der Protoplasmastrémung ein Erregungsvorgang zugrunde liegt
und der wirksame Stoff daher als Erregungssubstanz anzusehen ist,
ist nicht sicher, doch spricht manches fiir eine solche Auffassung. Die
Protoplasmastromung wird durch verschiedene Reize, die an anderen
Pflanzen sicher zur Erregungsauslésung fiithren, hervorgerufen. Nach
den Untersuchungen von KRETZSCHMAR breitet sich bei Vallisneria,
Helodea und Hydrocharis die durch einen Wundreiz ausgeldste Proto-
plasmastrémung in den GefdBbiindeln iiber weite Strecken, allerdings
mit ‘geringer Leitungsgeschwindigkeit von 0,003—0,05 cm sek™!, aus
und von da in das Parenchym. Der basipetale Leitungssinn ist gegeniiber
dem akropetalen begiinstigt, wie wir das noch vielfach als charakteristisch
fiir Erregungsleitung kennenlernen werden. Ich (o) habe versucht bei
Vallisneria Aktionsstrome abzuleiten, doch waren die Potentialinde-
rungen, wenn ich ein Blatt durchschnitt, quetschte oder mit einem heiflen
Glasstab beriihrte, so gering, daB sich iiber die Aktionsstréme nichts
Sicheres aussagen 14Bt.

Im Gegensatz zu den vielen Arbeiten, die mit A-Wuchsstoffen, also mit
Auxin, Heteroauxin und dhnlich wirkenden Substanzen ausgefiihrt worden
sind, gibt es nur sehr wenige iiber die Wirkung der Erregungssubstanz,
obzwar es nicht unwahrscheinlich ist, dafl auch ihr verschiedene physio-
logische Wirkungen zukommen, so wie die A-Wuchsstoffe neben der Zell-
streckung eine Hemmung der Achselknospen, eine Férderung der Wurzel-
bildung und eine Férderung der kambialen Zellteilungen [Sxow (3)] be-
wirken. Offenbar sind diesbeziigliche Untersuchungen durch das Hetero-
auxin und dhnliche stabile Verbindungen besonders erleichtert worden.
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CHOLODNY hat meines Wissens als erster auf Grund von Versuchen
die Ansicht vertreten, daB bei der Verwundung Stoffe entstehen, die
Antagonisten des Wuchsstoffes sind. Es hat zwar Stark schon frither
versucht, traumatotrope und haptotrope Reaktionen an Keimlingen mit
der Bildung von Hemmungsstoffen zu erkliren, aber nach neueren Ver-
suchen, besonders von -WEIMANN, sind gerade diese positiven traumato-
tropen Reaktionen nur Folgen der Unterbindung des Auxintransportes.
Spiter habe ich (10) gezeigt, daB im Schatten gezogene Mimosa pudica
bei tidglich zwdlfmaliger Reizung durch Erschiitterung in ihrer Wuchs-
form typisch verindert wird. Die Linge der Internodien nimmt infolge
der Reizung bis auf die von Sonnenpflanzen ab; der sonstige Einflufl
ist gering, wahrscheinlich wird die Verzweigung geférdert, vielleicht
werden junge Bliitenstinde vor dem Absterben geschiitzt. An Sonnen-
pflanzen ist kein EinfluB der Reizung nachweisbar; ihre Verzweigung
ist stdrker, auch als die der gereizten Schattenpflanzen. Meine Auf-
fassung war nun die, daB bei der Reizung Erregungssubstanz gebildet
wird, die ein Antagonist des Wuchsstoffes ist und somit das Streckungs-
wachstum hemmt und das Austreiben von Achselsprossen fordert. Nach-
dem LAIBACH gezeigt hat, daB verdunkelte Pflanzenteile eine Substanz
bilden, welche das Reaktionsvermégen auf A-Wuchsstoff erh6éht, kénnte
man sich auch vorstellen, daBl die Erregungssubstanz als Antagonist
dieser Substanz wirkt, indem sie ihre Bildung oder ihre Wirksamkeit
in den belichteten Teilen herabsetzt. In meinen Versuchen an Mimosa
pudica 16st am sonnigen Standort offenbar schon der Lichtreiz geniigend
Erregungsvorginge aus, um die maximal wirksame Konzentration von
Erregungssubstanz zu bedingen. Uber die Auslésung von Erregungs-
vorgéangen durch Licht, die meist nicht zu Reaktionen der Gelenke nach
dem Alles-oder-Nichts-Typ fithren, wird noch im Abschnitt X die Rede
sein. Nattirlich wirkt die Besonnung auch durch die erhéhte Assimilation
fordernd auf die Verzweigung und auf sonstige Charaktere der Pflanze.
HABERLANDT (8, g) hat gezeigt, daB bei Pflanzen zellteilungsauslsende
Stoffe vorkommen. UMRATH und SorLTvs haben es sehr wahrscheinlich
gemacht, daf3 die Erregungssubstanz ein wichtiger derartiger Stoff ist,
indem sie zeigten, dafB3 eine weitgehend gereinigte Papilionaceenerregungs-
substanz an Phaseolus-Perikarpien noch stark zellteilungsauslosend wirkt.

Ob die B-Wuchsstoffe, die das Wachstum, wahrscheinlich das Tei-
lungswachstum, von Pilzen férdern und durch ihre geringe Lipoidl§s-
lichkeit den Erregungssubstanzen dhnlicher sind als den A-Wuchsstoffen,
der Erregungssubstanz bei héheren Pflanzen entsprechen, 148t sich noch
nicht sagen.

Die tropistischen Wachstumsbewegungen der Keimpflanzen werden
jetzt fast ausschlieBlich vom Standpunkt der Wuchsstofftheorie aus be-
trachtet. Erregungslestung diirfte bei ihnen tatsichlich nicht in Frage
kommen, da ich (8) an sehr jungen Keimpflanzen, die aber schon zu tro-
pistischen Bewegungen befihigt waren, auch nach Durchschneiden eines
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Keimblattes oder des Hypokotyls und bei sehr kurzer Leitungsstrecke keine
Erregungsleitung durch Aktionsstréme nachweisen konnte. Es mehren
sich aber in letzter Zeit die Angaben, ich verweise nur auf die zusammen-
fassende Darstellung von pu Buy und NUERNBERGK, daB durch die
tropistischen Reize nicht nur die Bildung und Verteilung des A-Wuchs-
stoffes, sondern auch die Empfindlichkeit der reagierenden Teile ver-
dndert wird. Hierbei wire an die von LAIBACH nachgewiesene, die
Empfindlichkeit fir A-Wuchsstoff steigernde Substanz zu denken, die
im Dunkeln in héherem MaBe gebildet wird wie im Licht. Es wire
moglich, daB es die im Licht gebildete Erregungssubstanz ist, die die
Bildung oder Wirksamkeit dieser von LAIBACH nachgewiesenen Substanz
herabsetzt. Auch hingt der A-Wuchsstofftransport wahrscheinlich von
der Protoplasmastrémung ab und der Strémungsstillstand ist méglicher-
weise auch in diesen Zellen eine Begleiterscheinung des Erregungsvorgangs.

Erst wenn diese und dhnliche Fragen experimentell genauer unter-
sucht sein werden, wird man sich ein abgerundetes Bild iiber die Be-
deutung der Erregungsvorginge und der Erregungssubstanz bei Pflanzen
machen kénnen.

3. Der Aktionsstrom.

Zum besseren Verstidndnis der folgenden Abschnitte muB ich einiges
iiber den Aktionsstrom und die verschiedenen Moglichkeiten ihn abzu-
leiten vorausschicken. Wie man schon seit langem weill und meine (12,
13, 14) Versuche an Algenzellen mit einer eingestochenen und einer im
AuBenmedium befindlichen Elektrode besonders deutlich zeigen, besteht
der Aktionsstrom in einem voriibergehenden, vollstindigen oder teil-
weisen Riickgang des elektrischen Potentialsprungs zwischen dem Zell-
inneren (Protoplasma) und dem AuBenmedium. In der ruhenden Zelle
ist das Protoplasma gegeniiber dem AuBenmedium elektrisch negativ,
wihrend des Aktionsstroms wird es weniger negativ, weswegen man den
Aktionsstrom bei Ableitung aus dem Zellinneren auch Positivititswelle
nennen kann. Bei den héheren Pflanzen handelt es sich aber fast immer,
jedenfalls auch wenn man mit in das Gewebe eingestochenen Nadeln
ableitet, um eine Ableitung von auBen in bezug auf die Zellen. Als ein-
fachstes Beispiel hierfiir kann eine in feuchter Luft iiber zwei Ableitungs-
elektroden gelegte Nitella-Zelle dienen. Das Protoplasma ist gegeniiber
jeder dieser Elektroden um einen gewissen Betrag, etwa 0,08—o0,16 Volt,
negativ. Reizt man die Zelle auBerhalb der Elektroden, so geht ein
Erregungsvorgang von der Reizstelle aus und erreicht erst die eine und
dann auch die andere Elektrode. Dadurch, daB3 er den Potentialsprung
zwischen Protoplasma und AuBenmedium reduziert, macht er die Elek-
troden, die er erreicht, voriibergehend negativ und daher kommt die
Bezeichnung Negativitatswelle fiir den Aktionsstrom bei Ableitung von
auBen. Bei dieser Ableitung von auBen werden die zum MeBinstrument
ableitbaren elektrischen Spannungsinderungen desto kleiner, je kleiner
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der Widerstand des umgebenden Mediums gegeniiber dem der erregten
Zellen ist, also vor allem je kleiner der Widerstand der den Zellen an-
haftenden Flissigkeitshiillen und derjenige eventueller parallelgelagerter
nicht erregter Zellen ist. Bei der Untersuchung der Aktionsstréme
pflanzlicher Gewebe will ich 3 Fille unterscheiden: 1. die Untersuchung
nur einer Zelle im Gewebe, 2. die Untersuchung eines erregbaren Ge-
webes ohne Erregungsleitung in die Umgebung und 3. die Untersuchung
eines erregungsleitenden Gewebes.

Meine Versuche, den Aktionsstrom einer einzelnen Zelle eines Gewebes
zu messen (14, o), hatten nicht den erhofften Erfolg. Bei der an Trades-
cantia-Blattepidermiszellen (o) versuchten Ableitung von auflen zeigte sich
wegen der an der einzelnen Zelle notwendig kleinen Ableitungsfliche
der Widerstand der Kutikula als viel zu groB8. Versuche, eine Mikro-
elektrode in eine Epidermiszelle einzustechen und so das elektrische
Potential zu messen, habe ich an Helodea (14) und an Mesembrianthemum
crystallinum (0) angestellt. Es lieB sich zwar der zu erwartende Wert
des Potentials zwischen Zellinnerem und AuBenmedium messen, es
scheinen aber die Zellen des Gewebes, vielleicht durch Plasmodesmen,
derart miteinander verbunden zu sein, daB das gemessene Potential
nicht nur durch die eine Zelle, sondern durch das ganze Gewebe bedingt
wird. Jedenfalls war, im Gegensatz zu dem von Nitella-Zellen her be-
kannten Verhalten, unmittelbar nach dem Einstich, der die eine Zelle
doch erregen sollte, kein Aktionsstrom zu verzeichnen. Bei Mesem-
brianthemum waren auch bei elektrischer Reizung der Zelle keine Aktions-
stréme zu verzeichnen, trotzdem die Reizstirke bis an diejenige heran-
reichte, die Schidigung und Turgorverlust der Zelle zur Folge hatte.
An Helodea konnte nicht die einzelne Zelle, sondern nur ein Teil des
Gewebes um die untersuchte Zelle elektrisch gereizt werden. Der
registrierte Potentialriickgang war nicht, wie man nach den Erfahrungen
an Algenzellen den Aktionsstrom einer einzigen Zelle erwarten wiirde,
sondern von geringem, etwas wechselndem AusmaB und vielfach nur
mit sehr verzégertem Riickgang. Man scheint hier den Ausdruck einer
Schadigung und vielleicht auch des Aktionsstroms einer je nach der
Reizstarke und Elektrodenlage wechselnden Anzahl von Gewebezellen
vor sich zu haben. Nach alledem scheint gegenwirtig noch keine rechte
Mbéglichkeit zu bestehen, den Erregungsvorgang an einzelnen Zellen im
Gewebeverband zu untersuchen.

In einem erregbaren Gewebe ohne Erregungsleitung werden nur
diejenigen Zellen erregt, die selbst vom Reiz in geniigender Stirke
getroffen werden, diese aber, wenigstens bei momentan einwirkendem
Reiz, alle nahezu gleichzeitig, im Reizmoment. Leitet man von zwei
Stellen eines solchen Gewebes ab, an denen die Aktionsstréme gleiches
AusmaB haben, so heben ihre Effekte einander gegenseitig auf; sind die
Aktionsstrome an beiden Stellen von ungleichem Betrag, so wirkt nur
ihre Differenz auf das MeBinstrument. Wenn nur eine Elektrode an das
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erregte Gewebe und die andere weiter weg an unerregtes angelegt wird,
so macht das auch keinen prinzipiellen Unterschied, denn man kann sich
das unerregte Gewebe als eine an das erregte heranreichende Verlingerung
der Elektrode vorstellen. Allerdings besteht bei einer solchen unsymme-
trischen Ableitung groBere Aussicht, daB die Aktionsstréme an beiden
Ableitungsstellen von verschiedenem Ausmall sind und einander daher
nicht vollstindig aufheben. Der Potentialsprung zwischen dem Proto-
plasma einer Gewebezelle und der die Zelle umgebenden, eventuell nur
kapillaren Fliissigkeit diirfte ein verschiedener sein, je nachdem es sich
um die Grenzfliche gegen einen auf die Epidermis aufgesetzten Fliissig-
keitstropfen, um die gegen eine Nachbarzelle oder um die gegen wasser-
leitende GefdBle oder gegen sonstige Elemente handelt. Das AusmaQ
des Aktionsstroms 'hidngt vom Zustand der Zelle und vom AusmaB des
genannten Potentialsprungs ab, und kann an verschiedenen Stellen einer
Zelle verschieden sein. Man verdankt also an erregbaren Geweben ohne
Erregungsleitung einen eventuellen Aktionsstromnachweis einer Asym-
metrie des Objektes oder der Ableitung. Bei den Versuchen von AMLONG
und BUNNING an Wurzeln spielt die Asymmetrie des Objektes vielleicht
eine wichtige Rolle. An reizbaren Staubfiden sind insbesondere bei Ber-
beris [BUNNING (6), UMRATH (0)] die beobachteten Aktionsstréme von
auffallend geringem Betrag, vielleicht weil es sich nur um die Differenz
von zwel in Wahrheit viel groBeren Aktionsstrémen handelt. Man mul
bei allen derartigen Organen, wie reizbaren Staubfiden oder Gelenken,
mit der Méglichkeit rechnen, daB sich die Aktionsstréme mancher Zellen
iiberhaupt nicht merklich duBern. Auch von der Epidermis der Zwiebel-
schuppen von Allium cepa habe ich (20) nur Aktionsstréme von sehr
geringem Betrag ableiten kénnen.

Der Fall des erregungsleitenden Systems ist, wenn die beiden Ab-
leitungselektroden entsprechend weit auseinander liegen, besonders ein-
fach. Nimmt der Erregungsvorgang seinen Ursprung auBerhalb der
Ableitungsstrecke, so erreicht er erst eine Elektrode und macht diese
voriibergehend negativ, hat, wihrend er die Strecke zwischen den Elek-
troden durchliuft, keinen Einfluf3 auf die abgeleitete Spannung und macht
schlieBlich, wenn er die zweite Elektrode erreicht, diese negativ. Es
scheint ndmlich aus allen Beobachtungen an leitenden Systemen, die aus
kurzen Zellen aufgebaut sind, hervorzugehen, dafl sich diese beziiglich
des Aktionsstroms ebenso verhalten wie lange Zellen, etwa Nitella-
Internodialzellen oder tierische Nerven- und Muskelfasern. Vielleicht
bestehen Verbindungen durch Plasmodesmen, so daf jedes leitende
System ein wirklich einheitliches Gebilde ist; wenn an den senkrecht
zur Leitungsrichtung gelegenen Querwinden Potentialdnderungen statt-
finden, so erfolgen sie wohl an den aneinander grenzenden Wanden nahezu
gleichzeitig und in gleicher Weise, so daB sie einander gegenseitig aufheben.

Zwischen der Dauer und der Fortpflanzungsgeschwindigkeit des
Aktionsstroms besteht, wie auch aus den Zahlenangaben der folgenden
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Abschnitte hervorgeht, allgemein ein solcher Zusammenhang, daf8 die
Anstiegslinge des Aktionsstroms, das ist die Strecke innerhalb deren
er in einem Zeitmoment ansteigt, die sich als Leitungsgeschwindigkeit
mal Anstiegszeit errechnet, je nach dem Objekt 0,15—I0 cm betrigt.
Nebenbei sei darauf hingewiesen, dafl, wie aus einer Zusammenstellung
von BRUCKE zu ersehen ist, auch die tierischen Leitungssysteme mit
ihren sehr verschiedenen Leitungsgeschwindigkeiten diesen Bereich der
Anstiegslingen einhalten. Da der Riickgang des Aktionsstroms weniger
steil ist als sein Anstieg, ist die Gesamtlinge mehr als doppelt so lang
als die Anstiegslinge. Nun kommen bei Pflanzen vielfach Wellengruppen
aus mehreren Einzelaktionsstrémen vor, so dafl es kaum Leitungssysteme
gibt, die so lange sind, daB sie die Potentialinderungen von beiden
Elektroden nacheinander, ohne gegenseitige Beeinflussung, registrieren
lassen. Es ist daher vielfach zweckmiBig, die eben besprochene ,,dipha-
sische Ableitung, bei welcher der Erregungsvorgang beide Elektroden
erreicht, durch eine ,,monophasische‘ zu ersetzen, bei welcher der Aktions-
strom nur eine Elektrode erreicht. Bei dieser ist die wahre Form des
Aktionsstroms meist leicht unmittelbar zu erkennen. Die Erfahrung
hat gezeigt, daB eine Ableitung, wie zu erwarten, monophasisch ist, wenn
der Erregungsvorgang innerhalb des leitenden Systems, zwischen den
Elektroden, erlischt. Dies tritt nach Abtdten des Gewebes unter einer
Elektrode ein, solange das lebende Protoplasma noch keinen Abschlu8
gegen das tote bildet, was besonders in den langen Zellen der Characeen
und bei Tieren in Nerven- und quergestreiften Muskelfasern lange dauert;
ebenso wirkt eine gentigend konzentrierte KCl-Losung an einer Elektrode,
indem sie den Aktionsstrom und Erregungsvorgang an dieser unter-
driickt. Bei héheren Pflanzen scheint man eine ganz oder nahezu mono-
phasische Ableitung am besten zu erreichen, wenn man die eine Elektrode
an dem zu untersuchenden Pflanzenteil anbringt und die andere mit der
Erde verbindet, in der die Pflanze wurzelt. Offenbar erldschen die
Erregungsvorgidnge meist innerhalb eines leitenden Systems, lange ehe
sie das Wurzelsystem der Pflanze erreichen. Houwink hat allerdings
fiir diese Ableitung vom priméren Blattstiel von Mimosa pudica gezeigt,
daf sie nicht rein monophasisch ist. Wenn der Erregungsvorgang die
Basis des priméaren Blattstiels erreicht, zeigt sich eine Aktionsstromphase,
die aber nur Y/, oder auch noch weniger von derjenigen betrigt, die der
Erregungsvorgang an der Ableitungsstelle selbst bedingt. Je nach der
Lage von Reiz- und Ableitungsstelle kann die kleine Aktionsstromphase
vor oder nach der groBen auftreten; im letzteren Fall ist meist nur im
abfallenden Teil der groBen Phase ein steileres Stiick oder eine Ein-
kerbung zu erkennen. Aus diesen Befunden ist zu schlieBen, daf3 nur ein
kleiner Teil, etwa 1/;, dieses erregungsleitenden Systems im priméiren
Blattstiel von Mimosa pudica an seiner Basis in der Weise endet, daB
der Erregungsvorgang nicht innerhalb desselben erlischt, sondern dort,
wo es an andere, nichtleitende Zellen grenzt, die wie eine Verlingerung
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der mit der Erde verbundenen Elektrode wirken. Die Durchsicht meiner
sehr zahlreichen Aktionsstromaufnahmen vom priméiren Blattstiel von
Mimosa pudica, an denen die kleine Aktionsstromphase im absteigenden
Teil der groBen zu erwarten ist, zeigt aber, daB es bei Anwendung jeder
Reizart viele Fille gibt, in denen die kleine Aktionsstromphase nicht
deutlich ober {iberhaupt nicht zu erkennen ist; letzteres trifft insbesondere
bei leichter Alkoholnarkose zu oder wenn bei einem langen Leitungsweg
die groBe Aktionsstromphase an der Ableitungsstelle durch zeitliches
Auseinanderweichen der Erregung in nebeneinander liegenden Zellen
verbreitert ist.

Bei der Deutung von Aktionsstromaufnahmen ist zu beachten,
daB man Aktionsstréme eines leitenden Systems nicht nur direkt von
ihm selbst ableiten kann, sondern auch von einem an ihm ansetzenden
Pflanzenteil, wenn dieser keine direkte erregungsleitende Verbindung mit
ihm hat. So kann man bei Ableitung vom sekundiren Blattstiel einer
Mimosa Aktionsstréme aus dem priméren Blattstiel registrieren, wenn der
Erregungsvorgang entweder aus dem primiren oder aus einem anderen
sekundiren Blattstiel kommt [UMRATH (11), HOUWINK]; es haben offen-
bar viele Leitungsbahnen, die an der Ansatzstelle eines sekundiren
Blattstiels vorbeiziehen, keine direkten Fortsetzungen, in ihn, und von
diesen Leitungsbahnen erhilt man den Aktionsstrom. HouwiNk hat
auch bei Ableitung vom priméaren Blattstiel allerdings nur stark reduzierte
Aktionsstrome des Stammes registriert.

Ich komme jetzt noch auf Potentialinderungen an héheren Pflanzen
zu sprechen, die wahrscheinlich keine Aktionsstrome sind. Man be-
obachtet sehr hiufig bei Ableitung vom priméren Blattstiel einer Mimose
bei der Hauptgelenksreaktion oder bei Ableitung vom sekundiren Blatt-
stiel bei der Sekundirgelenksreaktion einen positiven Ausschlag von
geringerem Betrag als der Aktionsstrom [UMRATH (5, 1I), HOoUWINK].
Der positive Ausschlag tritt sowohl dann auf, wenn das Gelenk direkt
mechanisch, ohne Auslésung von Erregungsleitung, gereizt wird, als auch,
wenn das Gelenk durch Erregungsleitung erregt wird. Es wire denkbar,
dalBl der sehr betrichtliche Aktionsstrom im Gelenk gegeniiber dem
basalen und gegeniiber dem apikalen Gewebe nicht in ganz gleicher
Starke verlduft, so daB eine kleine Differenz im positiven Ausschlag zur
Geltung kdme. Mir scheint die Auffassung, daB es sich um eine Folge
der bei der Gelenksreaktion stattfindenden Druckerhéhung in den
GefiBen handelt, mehr fiir sich zu haben, vor allem, weil bei Ableitung
vom sekundiren Blattstiel von M#mosa pudica mitunter ebenso viele
positive Ausschlige erscheinen, als sekundire Blattstiele reagieren und
sich Aktionsstrome der Sekundirgelenke benachbarter sekundirer Blatt-
stiele nicht bemerkbar machen kénnen; in Abb. 7, 1—3 erscheint je ein
groBer positiver Ausschlag, offenbar vom Sekundirgelenk des Blattstiels,
von dem abgeleitet wurde, in Abb. 7, 2 drei weitere, kleinere, entsprechend
den hier reagierenden Nachbarblattstielen. Der positive Ausschlag ist

Ergebnisse der Biologie XIV. 2
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meist so gering, daB er den Aktionsstrom nicht wesentlich stort; er
scheint zu verschiedenen Zeiten, wahrscheinlich in Abhiingigkeit von
Wasserversorgung und Transpiration, verschieden zu sein und mitunter
ganz zu fehlen. An vielen Aufnahmen ist er von einer eventuellen zweiten
Aktionsstromphase nicht sicher abzutrennen.

Vielleicht ist das, was BoOSE (1, S.54f.) als ,hydropositive effect*
beschrieben hat, dhnlich bedingt wie die positiven Ausschlige bei Gelenks-
reaktionen. Meiner Erfahrung nach geht ein solcher Effekt durchaus
nicht dem Erregungsvorgang als solchem voraus und 148t sich auch nicht
durch groBe Leitungsstrecken vor diesem sichtbar machen, wie Bose
das beschreibt. Ich halte es fiir sehr wahrscheinlich, daB3 Bosg vielfach
Reize angewandt hat, wie starke Erwidrmung, Druck oder Torsion des
Pflanzenteils, die entweder direkt oder indirekt durch Turgorverlust des
betreffenden Gewebes eine Wasserbewegung bedingen. Dabei ist es
bei der langsamen Einstellung der von BoSE verwandten Galvanometer
verstdndlich, daB fiir den Nachweis des positiven Ausschlags ein zeitliches
Zuriickbleiben oder Erloschen des Aktionsstroms auf einem langen
Leitungsweg giinstig oder gar notwendig ist. In seinen spiteren Publika-
tionen (2, 3) spricht Bosg iibrigens nicht mehr von ,hydropositive
effect, sondern von ,,positive impulse und ,,positive response‘‘, und
er hat zum Teil dhnliche Erscheinungen beobachtet wie BUNNING (6),
namlich, daBl ein Bewegungsgewebe mit herabgesetzter Erregbarkeit
bei Anwendung starker Reize elektrisch positiv wird und eine Turgor-
zunahme erfihrt. Die bei Bosg allerdings nicht klar ausgesprochene
Auffassung der beiden Autoren, daB der normale Erregungsvorgang
hier einen entgegengesetzten Effekt bedingt, scheint mir nicht geniigend
gesichert. Ich halte es fiir moglich, daB die zur Auslésung des Effektes not-
wendigen starken Reize einzelne Zellen so schidigen, daB sie Fliissigkeit
abgeben; diese Fliissigkeit wiirde dann einerseits zur elektrischen Posi-
tivierung, andererseits zur Turgorzunahme der nicht oder weniger
geschidigten Zellen fithren. Es ist ja auch der ganze Effekt stark von der
Wasserversorgung abhingig.

Es gibt auch Verinderungen des elektrischen Potentials, die sicher
direkt durch die angewandten Reize bedingt sind. Beim Anschneiden
eines Pflanzenteils mit einer nicht isolierten Schere wird dieser fiir die
Zeit der Beriihrung auf das Potential der Schere gebracht. Die so bewirkte
Potentialinderung ist je nach den Umstinden verschieden; bei meinen
Versuchen an Mimosa pudica bewirkte das Anschneiden des Stammes
meist einen positiven Ausschlag, das eines Fiederbldttchens einen nega-
tiven und das dazwischenliegender Teile einen je nach Umstdnden ver-
schiedenen, wie das Abb. 12, 13 und 4 zeigen. Diese Verhiltnisse erkliren
sich durch das an den oberirdischen Teilen der Pflanze mit der Ent-
fernung vom Boden zunehmende positive Potential. Wird ein Pflanzen-
teil in der Nihe der Ableitungsstelle durchschnitten, so entsteht aufer-
dem eine bleibende Verschiebung des elektrischen Potentials nach der
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negativen- Seite, wie das die Abb. 4, 22 und 24 zeigen. Wenn der frither
beschriebene positive Ausschlag bei einer Gelenksreaktion proximal der
Ableitungsstelle eine Folge des voriibergehend erhéhten Druckes in den
GefiBen ist, so ist vielleicht der negative Ausschlag eine Folge des in den
angeschnittenen Gefiflen herabgesetzten Druckes. Es bedingt durchaus
nicht jeder starke Reiz direkt eine starke Veridnderung des elektrischen
Potentials; so hat z.B. in meinen Versuchen das Anbrennen eines
Pflanzenteils, wenn es, wie ich es meist vermied, nicht zur Verkohlung
fithrte, nur zu ganz geringen, mitunter gar nicht nachweisbaren direkten
Veranderungen des elektrischen Potentials gefiihrt.

SchlieBlich kommen noch elektrische Potentialschwankungen von
verschiedenem Ausmafl und von verschiedener Form ohne Zusammen-
hang mit den zur Erregungsauslésung angewandten Reizen vor. BOsE (4)
glaubt, daB sie mit einem das Saftsteigen férdernden Mechanismus in
Zusammenhang stehen. Ich (5) habe sie ganz vorwiegend an jungen,
noch nicht ganz ausgewachsenen Blittern beobachtet. Vielleicht werden
sie durch schlechte Bewurzelung und starke Besonnung gesteigert; ihr
genaueres Studium koénnte fiir andere Gebiete der Pflanzenphysiologie
von Interesse werden. AUGER (2, S. 34f.) hilt allerdings die von BOSE
beobachteten Potentialschwankungen fiir reizbedingte, rhythmische
Aktionsstrome.

Obzwar eine ausfiihrliche Beschreibung der Methodik nicht in den
Rahmen dieser Abhandlung gehért, seien doch einige Gesichtspunkte
methodischer Art wegen der Beurteilung der Zuverldssigkeit der ver-
schiedenen Arbeiten erwihnt. FEine richtige Aufzeichnung des zeit-
lichen Verlaufes der elektrischen Potentialinderung ist nicht nur nétig,
um den wirklichen Verlauf des Aktionsstroms kennenzulernen, sondern,
meiner Auffassung nach, auch absolut erforderlich, um die Aktionsstréme
einigermaBen sicher von den verschiedenen, eben besprochenen Sté-
rungen zu unterscheiden. Dazu muf3 das MeBinstrument eine geniigend
rasche Einstellung haben oder doch eine solche, aus der sich der wahre
zeitliche Verlauf rechnerisch oder graphisch ermitteln 148t. Der Span-
nungsverlauf in der Pflanze darf nicht durch einen zu geringen Wider-
stand des MeBkreises verindert werden, und es sollen Spannungen,
nicht Stromstidrken gemessen werden, damit Widerstandsinderungen in
der Pflanze nicht von unmittelbarem EinfluBl auf das MeBresultat sind.
Durch eine diesen Anforderungen nicht entsprechende Methodik scheint
mir der Wert vieler Arbeiten stark herabgesetzt und die Deutung ihrer
Ergebnisse sehr erschwert [BOSE (1, 2, 3, 4), MONTEMARTINI, BUCHANAN
und bis zu einem gewissen Grad BUNNING (6)]. Fiir ein in vielen Be-
ziehungen sehr giinstiges MeBinstrument, dessen Einstellungsgeschwin-
digkeit wahrscheinlich fiir alle Untersuchungen an Pflanzen ausreicht,
halte ich das Lindemann-Elektrometer [angewandt von UMRATH (12,
13, 14)]; eine hoéhere Einstellungsgeschwindigkeit und héhere Empfind-
lichkeit lassen die in ihrer Handhabung komplizierteren Anordnungen

2%



20 KARL UMRATH:

mit Verstirkerréhren zu. Sie wurden in Verbindung mit dem Kapillar-
elektrometer von mir (5, 6, 7, 8, 11, 15, 16, 17), in Verbindung mit einem
einfachen Oszillographen von HouwINk angewandt; ein Vorteil der letzt-
genannten Anordnung, den HOUWINK auch ausgeniitzt hat, ist, daB man
leicht mit zwei Instrumenten gleichzeitig registrieren kann.

Wenn kein nennenswerter Strom durch das MeBinstrument flieBt,
so spielt die Polarisierbarkeit der Elektroden keine Rolle und es scheint
auch gleichgiiltig zu sein, ob sie dem untersuchten Pflanzenteil von aullen
anliegen oder in ihn eingestochen sind. Man darf sich aber nicht ver-
leiten lassen polarisierbare Elektroden auch dann zu verwenden, wenn
ein betrichtlicher Strom, dessen zeitlicher Verlauf nicht verindert werden
soll, durch sie flieBt, wie etwa bei der Untersuchung der elektrischen
Erregbarkeit. Houwink hat wahrscheinlich wegen dieses Versehens zu
kleine Chronaxiewerte gemessen. Jedenfalls habe ich (1) mit weniger
polarisierbaren Elektroden wesentlich gréBere Chronaxiewerte fiir Mimosa
pudica gefunden.

II. Die Erregungsleitung bei sensitiven Pflanzen.
1. Mimosa Spegazzinii.

Snxow (2) hat fiir das Blatt von Mimosa Spegazzinii gezeigt, daB die
Reizleitung wesentlich rascher erfolgt, als die Fortbewegung von durch
eine Schnittstelle aufgenommenem Farbstoff mit dem Saftstrom und
hat aus diesen und noch zu besprechenden anderen Befunden mit Recht
geschlossen, daB es sich um Erregungsleitung handelt. Es war auch
Sxow schon bekannt, daB man durch Anbrennen eine wesentlich héhere
Leitungsgeschwindigkeit auslésen kann als durch die meisten anderen
Reize, aber erst meine (3) eingehendere Untersuchung der Leitungs-
geschwindigkeit hat gezeigt, daB es, wie ich (2) das schon fiir Mimosa
pudica durch umfangreichere Versuche nachgewiesen hatte, auch bei
Mimosa Spegazzinii Systeme von verschiedener Leitungsgeschwindigkeit
gibt; im Blatt kommt eine langsame, eine mittlere und eine rasche
Erregungsleitung vor, im Stamm eine langsame und eine rasche. Die
mittlere und die rasche Erregungsleitung sind nur durch gewisse Reize,
vor allem durch mechanische Verletzungen und durch Anbrennen aus-
I6sbar; innerhalb eines leitenden Systems ist aber die Leitungsgeschwin-
digkeit von der Reizart und von der Reizstirke unabhingig.

In den Fiederbldttchen erhilt man beim Durchschneiden des Mittel-
nerven oder eines Randnerven oft eine der beiden héheren Leitungs-
geschwindigkeiten, die aber, wegen der Kiirze der Leitungsstrecke bis zum
Tertidrgelenk, schwer zu messen sind. Um die langsame Erregungsleitung
im Bldttchen zu messen, habe ich (3) von einer alten Schnittfliche aus
1—2 mm in die Spreite eingeschnitten, und zwar in 10 Versuchen in
einem mittleren Abstand von 0,3 cm, in 10 Versuchen in einem mittleren
Abstand von 1,4 cm vom Tertidrgelenk, und habe die Zeit zwischen Reiz
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und Reaktion des Tertidrgelenkes gemessen. Hieraus ergab sich bei
25—29° C eine Leitungsgeschwindigkeit von 0,17 4 0,023 cm sek—1%.
Im sekundéren Blattstiel von Mimosa Spegazzinii konnte ich (3) drei
Leitungsgeschwindigkeiten feststellen. Da ich schon fiir Mimosa pudica
gezeigt hatte, daB innerhalb jedes der drei Systeme die Leitungs-
geschwindigkeit von der Art und Stirke des angewandten Reizes
unabhingig ist, habe ich mich bei Mimosa Spegazzinii auf die Anwendung
weniger Reizarten beschrinkt. Um die geringe Leitungsgeschwindigkeit
zu bestimmen, habe ich ein Fiederblittchen an seiner Spitze unter mog-
lichster Schonung der Nerven angeschnitten. Ich erhielt so im sekundiren
Blattstiel entweder unmittelbar oder nach einer kurzen Leitung mit
hoherer Geschwindigkeit die langsame Erregungsleitung, deren Ge-
schwindigkeit ich in je 10 Versuchen zwischen zwei einige Zentimeter
voneinander entfernten Bldttchen bei 27° C mit folgendem Resultat maB:

bei basipetaler Leitung . . . . . 0,39 4+ 0,014 cm sek-t,
bei akropetaler Leitung . . . . . 0,39 4 0,015 cm sek-1.

Man ersieht hieraus die Unabhingigkeit der Leitungsgeschwindigkeit
vom Leitungssinn, wie das fiir gut ausgebildete Erregungsleitung bei
Sensitiven die Regel ist. Ware Transport von Erregungssubstanz durch
den Saftstrom auch nur mitbeteiligt, so wire eine héhere Geschwindigkeit
bei Leitung in akropetalem Sinn zu erwarten, wihrend bei weniger gut
ausgebildeter Erregungsleitung bei héheren Pflanzen die Leitung in
basipetalem Sinn meist mit héherer Geschwindigkeit erfolgt, was aus dem
Folgenden vielfach zu ersehen ist.

Das System mittlerer Leitungsgeschwindigkeit ist, insbesondere nach
den noch zu besprechenden Versuchen an Mimosa pudica, in den Kanten-
biindeln zu lokalisieren. Im sekundédren Blattstiel von Mimosa Spegaz-
zinit 136t sich die mittlere Leitungsgeschwindigkeit durch Anschneiden
eines Kantenbiindels mit einer scharfen Schere oder durch Anbrennen
von oben, wobei eben auch das Kantenbiindel getroffen wird, auslésen.
In beiden Fillen kénnen zu schwache Reize entweder nur die langsame
Leitung auslésen oder es kann die mittlere bald erléschen, wobei dann die
durch sie ausgeloste langsame Leitung iibrigbleibt. Andererseits kénnen
zu starke Reize, etwa ein Einschnitt bis in das Hauptbiindel oder ein
zu tief reichendes Anbrennen, die rasche Leitung auslésen. Die drei
Leitungsgeschwindigkeiten sind im sekundiren Blattstiel von Mimosa
Spegazzinii so verschieden, daB ihre Unterscheidung meist ohne weiteres
moglich ist. Bei der Berechnung der unten angefiihrten Mittelwerte der
mittleren Leitungsgeschwindigkeit sind die Fille, in denen die geringe
oder die hohe Leitungsgeschwindigkeit ausgel6st wurde, natiirlich aus-
geschieden. Auch Durchschneidung eines stirkeren Nerven eines Fieder-
blattchens bedingt oft die mittlere Leitung im sekundiren Blattstiel,
wenn auch vielfach nur auf kurze Strecken und mit Uberspringen einiger

* Ich gebe hier wie im folgenden immer den wahrscheinlichen Fehler an.
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Blittchen oder Blittchenpaare. Die Sekundirgelenke werden von der mitt-
leren Leitung oft noch erreicht, wenn sie nach den Tertidrgelenken
beurteilt schon erloschen zu sein scheint. Am sichersten kann man die
mittlere Leitung {iber eine groBe Strecke eines sekundiren Blattstiels
erhalten, wenn man den anderen sekundiren Blattstiel desselben Blattes
stark anbrennt. Es ist aber bemerkenswert und fiir Mimosa Spegazzinit
charakteristisch, daB die mittlere Leitung in einem sekundiren Blatt-
stiel vielfach auch dann ausgelGst wird, wenn eine, etwa vom Nachbar-
blattstiel kommende, langsam geleitete Erregung sein Sekundirgelenk
erreicht. Ich habe fiir die mittlere Leitungsgeschwindigkeit folgende
Werte gefunden:

Anbrennen des anderen sekundiren Blattstiels,

akropetale Leitung . . . . . 31°C 1,08 4 0,06 cm sek!,
Anschneiden des Kantenbiindels,

basipetale Leitung . . . . . 30°C 0,79 4+ 0,05 cm sek™,
Anbrennen von oben,

basipetale Leitung . . . . . 30°C 0,84 4 0,05 cm sek-L.

Die rasche Leitung wird beim Durchschneiden des sekundiren Blatt-
stiels meist nur iiber kurze Strecken ausgelést, bei geniigendem Anbrennen
aber meist durch den ganzen sekundiren Blattstiel und durch den pri-
miren und vielfach weit durch den Stamm. Zwei Versuchsreihen mit
je 10 Versuchen haben beim Anbrennen fiir die hohe Leitungsgeschwin-
digkeit im sekundidren Blattstiel ergeben:

bei basipetaler Leitung . . . 27°C 2,10 4- 0,17 cm sek?,
bei akropetaler Leitung . . 27,5°C 1,75 4 0,10 cm sek-1.

Alles Bisherige gilt fiir nicht zu alte Blitter einjihriger Pflanzen
unter giinstigen Temperatur- und Feuchtigkeitsbedingungen. Obzwar
Mimosa Spegazzinii gegen niedrige Temperaturen etwas widerstands-
fahiger zu sein scheint als Mimosa pudica, leidet ihre Erregungsleitung
doch unter niederer Temperatur besonders stark. Manche Untersuchungen
scheinen unter nicht mehr optimalen Bedingungen ausgefithrt worden
zu sein, denn wihrend unter giinstigen Bedingungen héchstens einige
wenige Blattchenpaare an der Basis oder auch noch an der Spitze des
sekundiren Blattstiels etwas verspitet reagieren, die Leitungsgeschwindig-
keit sonst aber konstant ist, geben Borzr und Catarano fur die basi-
petale Leitung an, daB die Geschwindigkeit in der basalen Hilfte gréBer
sei und SNxow (2) fand bei basipetaler Leitung eine gréBere Beschleu-
nigung als bei akropetaler; allerdings hat er verschiedene Reize ange-
wandt, im ersteren Fall Durchschneiden des sekundidren Blattstiels,
im letzteren nur eines Blittchens. Ich (3) habe diese Erscheinung im
Oktober an etwas geschidigten Pflanzen und bei schon nicht mehr opti-
maler Temperatur genauer untersucht. Der Reiz bestand immer im
Durchschneiden eines Fiederblittchens, die drei duBersten apikalen und
die drei basalen Blittchenpaare wurden, wegen ihrer in dieser Jahreszeit
oft trageren Reaktion, von der Beobachtung ausgeschlossen. Wie die
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Tabelle 1. Langsame Leitung im geschiddigten sekundéaren
Blattstiel von Minosa Spegazzinii. [Aus UMRATH (3).]

« : Durch- Leitungsgeschwindigkeit
%?I{:et_doles SIiem; der schnittenes cm sek-! und wahr- Ts%p‘ Datum
attstiels itung Blattchen scheinlicher Fehler
basale basipetal mittleres 0,10 -+ 0,006 24 | 'I4.10.25
apikale akropetal " 0,13 4- 0,010 24 14. 10. 25
. . " 0,14 + 0,012 22 15. 10. 25
' basipetal | 3. apikales 0,10 4 0,007 22 I5. I0. 25
' | . 3. ' 0,I2 -+ 0,005 23 16. 10. 25
basale [ . . . 0,23 -} 0,060 23 16. 10. 25
v f akropetal | 3. basales 0,IT - 0,007 23 17. 10. 25
apikale | . 3. ' | 0,20 4 0,020 23 | 17.10.25

Tabelle 1 zeigt, in der jede Angabe aus 10 Messungen berechnet ist,
ergeben diese Versuche keine deutlich verschiedenen Werte der Leitungs-
geschwindigkeit fiir die basale und die apikale Héilfte des sekundiren
Blattstiels oder fiir die basipetale und akropetale Leitung, wohl aber
zeigen sie sehr deutlich eine Beschleunigung wihrend der Leitung
(Tabelle 1, 4. und 3., 2. und 1. Zeile von unten). Meine Erklirung fiir
die Leitung mit Beschleunigung ist folgende: Das langsam leitende
System besteht aus Zellzligen mit etwas verschiedener Leitungsgeschwin-
digkeit, dhnlich wie das fiir die Erregungsleitung in der Blattspindel
von Biophytum sensitivum deutlich nachweisbar ist und im folgenden
noch besprochen wird. Unter giinstigen Bedingungen sind diese Zellziige
untereinander so verbunden, dal nur die hochste ihrer Leitungsgeschwin-
digkeiten als die der langsamen Leitung in Erscheinung tritt. Unter
ungiinstigen Bedingungen leiden die queren Verbindungen, und wenn
ein schwacher Reiz zunidchst nur langsamer leitende Zellziige erregt, so
beobachtet man zunichst eine besonders langsame Leitung; findet dann
irgendwo im Verlauf der Leitung doch ein Ubergang auf etwas rascher
leitende Zellziige statt, so entsteht der Eindruck der Leitung mit Be-
schleunigung. Auch die hoéchste so durch Beschleunigung erreichte
Geschwindigkeit iibertrifft die ohne Beschleunigung unter giinstigen
Bedingungen zu beobachtende nicht. Es stimmt auch mit dieser
Auffassung tiberein, daf3 bei der Erregungsleitung im sekundiren Blatt-
stiel gut reaktionsfahiger Pflanzen die Tertidrgelenke jedes Blittchen-
paares ohne erkennbaren zeitlichen Unterschied reagieren, wihrend in
meinen Versuchen an etwas geschidigten Blittern, die Leitung mit
Beschleunigung zeigten, eine Anzahl von Fiederblittchen an derjenigen
Seite des sekundiren Blattstiels, an welcher durch Durchschneiden eines
Blittchens gereizt worden war, frither reagierten als die gegeniiber-
stehenden; die Zeitdifferenz betrug bis 2 sek. Die quere Leitung war
also sichtlich erschwert.

Die Erregungsleitung im primiren Blattstiel von Mimosa Spegaz-
zindt ist sehr dhnlich der im sekundiren. Die Sekundirgelenke reagieren
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dhnlich gut wie das Hauptgelenk, so daBl die Leitungsgeschwindigkeit
aus dem Zeitunterschied zwischen den Reaktionen der beiden Gelenke
bestimmt werden kann. Im Gegensatz zu dem bekannten und noch
genauer zu besprechenden Verhalten von Mimosa pudica dauert es bei
Mimosa Spegazzinii auffallend lang, bis nach dem Durchschneiden des
primdren Blattstiels das Hauptgelenk reagiert. Manchmal ergibt sich
hierbei die geringe Leitungsgeschwindigkeit, meist erhilt man aber mehr
oder weniger héhere Werte. Offenbar wird, wie im sekundiren Blattstiel,
zunichst meist die rasche oder die mittlere Leitung ausgelost, welche aber
vielfach bald erléschen und in die langsame iibergehen. Fiir die geringe
Leitungsgeschwindigkeit liegen nur Messungen bei basipetaler Leitung
nach Durchschneiden eines Bliattchens vor. Einerseits habe ich (3) in
10 Versuchen die Zeit zwischen der sichtbaren Reaktion von Sekundir-
und Hauptgelenk bestimmt, wobei sich bei 30° C 0,26 + 0,013 cm sek~!
ergab, andererseits habe ich (0) an 17 Aktionsstromaufnahmen nach Art
des ersten Teils von Abb. 2 aus der Zeit zwischen Beginn des Aktions-
stroms und des die Gelenksreaktion anzeigenden positiven Ausschlags
die Leitungsgeschwindigkeit berechnet, wobei sich bei im Mittel 30° C
0,30 4+ 0,019 cm sek~! ergab. Die Ubereinstimmung dieser mit ganz ver-
schiedenen Methoden und zu verschiedener Zeit gewonnenen Werte ist
befriedigend.

Die mittlere Leitung kann man im primiren Blattstiel von Mimosa
Spegazzinii am besten beobachten, wenn man ein zweites, nicht zu weit
unterhalb oder oberhalb inseriertes Blatt stark anbrennt. In zwei Ver-
suchsreihen mit je 1o Versuchen, in denen wegen der zweizeiligen An-
ordnung der Blitter immer das zweitnidchste Blatt angebrannt wurde
und in denen die Zeit zwischen Hauptgelenks- und Sekundirgelenks-
reaktion gemessen wurde, habe ich (3) folgende Leitungsgeschwindigkeiten
gefunden:

2. Blatt oberhalb angebrannt . . . 33°C 0,61 4+ 0,04 cm sek-},
2. Blatt unterhalb angebrannt . . 30,5°C 0,64 4+ 0,04 cm sek-1.

Die rasche Leitung beobachtet man im primiren Blattstiel von
Mimosa Spegazzinii am besten nach Anbrennen des sekundiren Blatt-
stiels. Ich habe (3) ihre Geschwindigkeit so in 10 Versuchen nach der
sichtbaren Reaktion von Sekunddr- und Hauptgelenk bei 27°C zu
1,24 4 0,09 cm sek™! gefunden und (o) aus 17 Aktionsstromaufnahmen
nach Art des zweiten Teils der Abb. 2 bei im Mittel 30°C zu 0,80 +
0,00 cm sek™1.

Der Verlauf der Aktionsstréme ist im sekunddren und im primiren
Blattstiel von Mimosa Spegazziniz, wie es auch Abb. 1 und 2 zeigen,
ein sehr gedehnter; meist erscheint der Aktionsstrom mehr oder weniger
deutlich aus mehreren Einzelwellen zusammengesetzt. Einsenkungen der
Kurve kénnen allerdings auch durch die Reaktion von proximal der
Ableitungsstelle befindlichen Gelenken bedingt sein, und in den Auf-
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fa

nahmen vom primiren
Blattstiel zeichnet sich
tatsiachlich die Haupt-
gelenksreaktion fast im-
mer deutlich ab; Abb. 2
[UMRATH (5), Abb. 10].
Durchgehend zeigt sich,
daB bei der durch An-
brennen ausgelgsten ra-
schen Leitung der Ak-
tionsstrom rascher an-
steigt, seine Anstiegszeit
also kiirzer ist, als bei
der durch Durchschnei-
den eines Blittchens
ausgelosten langsamen
Leitung. Ich (5) habe
fir die Anstiegszeit so-
wohl im sekundiren
als auch im primiren
Blattstiel von Mimosa
Spegazzinii  seinerzeit
Zahlen angegeben, bei
derenGewinnung ich be-
miiht war, wirklich die
erste Welle des Aktions-
stroms in je T0—12 Ver-
suchen  auszumessen.
Jetzt habe ich (o) noch
je 17 Versuche am pri-
miren Blattstiel aus-
gefithrt, bei denen, wie
oben mitgeteilt, auch
die Leitungsgeschwin-
digkeiten aus den Ak-
tionsstrémen bestimmt
wurden und bei deren
Ausmessung der An-
stiegszeit, umjedensub-
jektiven EinfluB mog-
lichst auszuschalten,
nicht die erste, an der
Aufnahme gar nicht

immer wirklich bis zu ihrem Gipfel verfolgbare
Welle, sondern das erste Maximum der Kurve

,02 Volt, [Aus UMRATH (5).]

pannungscinhelt o

Versuch, einige Zeit nachdem sich das Blatt wieder vollstandig ausgebreitet hatte: Anbrennen des sekundaren Blattstiels. Zeitmarken 10 sek,
S

Abb. 1. 26. Juni 1927, 27° C. Mimosa Spegazzinii. Ableitung vom sekundiren Blattstiel. Reiz, beim ersten Versuch: Anschneiden eines Blittchens; beim zweiten

lllli

Zu Beginn des zweiten

Die elektronegativen Aktionsstréme bilden Erhebungen der Kurven, der elektropositive Ausschlag bei der Hauptgelenksreaktion

28° C. Mimosa Spegazzinii. Ableitung vom priméren Blattstiel, 1,4 cm vom Hauptgelenk entfernt. Reiz, beim ersten Versuch: Durchschneiden eines
bildet an jeder Kurve eine scharf einsetzende Einsenkung. Zeitmarken 1o sek. (Original.)

5.

2. August 193
Blattchens; beim zweiten Versuch, einige Zeit nachdem sich das Blatt wieder vollstindig ausgebreitet hatte: Anbrennen des sekunddren Blattstiels.

Versuchs eine Eichkurve von — 0,1 Volt.

Abb. 2.
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verwendet wurde. Die Einstellungsgeschwindigkeit des mit einer Ver-
stiarkerréhre verwendeten Kapillarelektrometers war, wie aus der Eich-
kurve in Abb.2 zu ersehen, eine so hohe, daB eine Korrektur der
Kurve, wie sie z. B. in Abb. 1 angegeben ist, tiberfliissig war.

Fiir die Anstiegszeit der langsamen Leitung ergab sich

im sekundiren Blattstiel . . . . 27°C 2,3 40,18 sek}im Juni und Juli
im primaren Blattstiel . . . . . 28°C 2,2 4 0,13 sek| 1926 und 1927
im priméren Blattstiel . . . . . 30°C 2,8 4 0,15 sek im August 1935.

Fiir die Anstiegszeit der raschen Leitung ergab sich

im sekundiren Blattstiel . . . . 27°C 0,66 4 0,04 sek]im Juni und Juli
im priméren Blattstiel . . . . . 28°C 0,79 4 0,05 sek| 1926 und 1927
im priméren Blattstiel . . . . . 30°C 1,35 + 0,06 sek im August 1935.

Fiir die etwas groBen Unterschiede in den Werten der Anstiegszeit
der raschen Leitung lassen sich folgende 3 Griinde angeben: 1. Im
August 1935 diirften die Anstiegszeiten der raschen Leitung wegen der
vorgeschrittenen Jahreszeit tatsichlich schon etwas verlingert gewesen
sein, wie ja auch die oben angegebene zugehdrige Leitungsgeschwindig-
keit entsprechend herabgesetzt erscheint. 2. Die oben angegebene,
moglichst objektive Ausmessung der Kurven von 1935 hat wahrschein-
lich besonders bei der raschen Leitung teilweise zu hohe Werte der An-
stiegszeit ergeben. 3. Meine Aktionsstromaufnahmen von 1926, die noch
mit Kapillarelektrometer ohne vorgeschalteter Verstarkerrohre gewonnen
sind, lassen keine so genaue Analyse kurzer Zeiten zu wie die spiteren
Aufnahmen; ich habe sie daher schon in meinen fritheren Arbeiten
groBtenteils durch neuere Aufnahmen kontrolliert bzw. ersetzt; nur diese
Angaben iiber Mimosa Spegazzinii beruhen noch grofenteils auf solchen
weniger genauen alten Aufnahmen.

Jedenfalls zeigen obige Zahlen ebenso deutlich wie die abgebildeten
Aktionsstromaufnahmen, dafl die Anstiegszeit bei der langsamen Leitung
2—3mal so lang ist als bei der raschen. Dies bestdtigt die urspriinglich
nach den verschiedenen Leitungsgeschwindigkeiten gemachte Unter-
scheidung der ILeitungssysteme und spricht insbesondere dafiir, dabB es
sich in beiden um Erregungsleitung handelt. Wie erwdhnt, wird beim
Durchschneiden eines sekundiren Blattstiels meist die rasche Leitung
iiber eine kurze Strecke ausgelost und in manchen Fillen erreicht sie
sogar das Hauptgelenk. Es war hierbei nicht méglich, auch Aktions-
stréme mit kurzer Anstiegszeit sicher nachzuweisen. Dieser Sachverhalt
ist aber nicht verwunderlich, wenn man bedenkt, daB an dieser leicht
erléschenden raschen -Leitung wohl nur wenige Zellen beteiligt sind;
es ist ja aus der Tierphysiologie bekannt, daBl aus einem aus dem Ké&rper
herauspriparierten Nerven zum Nachweis des Aktionsstroms in nur
einigen Fasern sehr starke Verstiarkungen nétig sind, die man an Pflanzen
bisher nicht anwenden konnte, wegen zu starker, wahrscheinlich durch
die vielen nicht erregungsleitenden Zellen bedingten Stérungen.
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Snow (2) hat, durch Ricca darauf aufmerksam gemacht, als erster
beschrieben, dafl man im sekundiren Blattstiel von Mimosa Spegazzinit
unter ungiinstigen Bedingungen eine mehrfache Leitung beobachten
kann, indem sich die Fiederblidttchen bei der ersten Erregungswelle nur
etwas heben, ohne sich ganz aneinander zu legen, wihrend nach einigen
Sekunden eine weitere Welle ein neuerliches Heben bedingt; wenn die
erste Welle erloschen ist, kann sich die zweite auch weiter, iiber sie hinaus,
fortpflanzen. Diese mehrfachen an den Blittchenreaktionen kenntlichen
Wellen in mehreren Sekunden Abstand voneinander entsprechen offenbar
den verschiedenen aufeinanderfolgenden Wellen im Aktionsstrombild,
die auch in beiden Teilen von Abb. 1 zu sehen sind. Nach starken Reizen
habe ich (3, S.202) an Blittern von Mimosen aber auch neuerliche
Reaktionen nach mehreren Minuten, ja sogar im Abstand von zo Minuten
beobachtet und gezeigt, daBl sie mit neuerlichen Aktionsstrémen ver-
bunden sind.

Noch mehr wie bei der Erregungsleitung im Blatt kommt es bei der
im Stamm von Mimosa Spegazzinii auf den Zustand der Pflanze an;
am giinstigsten erscheinen mir junge Pflanzen an geniigend sonnigemund
nicht zu feuchtem Standort. Schon ein so schwacher Reiz wie das Ein-
schneiden in ein Blittchen kann unter giinstigen Bedingungen zur
Leitung tiber weite Strecken im Stamm fiithren. Ich (3) habe nach solchen
Reizen, die im Blatt nur die langsame Leitung auslésten, die Leitungs-
geschwindigkeit im Stamm iiber zwei Internodien gemessen. Es ergaben
bei 31°C
7 Versuche bei basipetaler Leitung . . . 0,18 + 0,02 cm sek-!,
10 Versuche bei akropetaler Leitung . . . 0,32 + 0,03 cm sek!.

Die Geschwindigkeit der akropetalen Leitung ist nur unbedeutend héher
als die héchste von SNow (1) an Mimosa pudica gemessene Geschwindig-
keit des Saftsteigens, 0,31 cm sek—. Ich glaube deshalb und weil die
Geschwindigkeit bei Leitung in akropetalem Sinn hoher ist als bei der in
basipetalem, daB3 es sich bei der akropetalen Leitung um Transport von
Erregungssubstanz mit dem Saftstrom handelt. Die noch zu besprechen-
den Aktionsstrombefunde machen es allerdings wahrscheinlich, daf
nebenbei noch Erregungsleitung vorkommt. Die Geschwindigkeit der
basipetalen Leitung ist um 38% groBer als die groBte von Sxow (1)
beobachtete der basipetalen Farbstoffausbreitung, und diese diirfte bei
meinen bewurzelten und gut mit Wasser versorgten Pflanzen noch
geringer gewesen sein; jedenfalls konnte ich nie eine Reizung einer
bewurzelten Pflanze durch Aufbringen von Blattextrakt auf eine apikale
Schnittfliche erzielen. Die bei basipetaler Leitung gemessene Geschwin-
digkeit spricht also fiir Erregungsleitung. Sichergestellt erscheint mir
das Vorkommen der langsamen Erregungsleitung im Stamm von Mimosa
Spegazzinii unter giinstigen Bedingungen durch den von mir (5) geftihrten
Nachweis von Aktionsstrémen, die in ihrem zeitlichen Verlauf denen der
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langsamen Leitung im Blatt entsprechen, wie das Abb. 3 zeigt. Aus
12 solchen Aktionsstromaufnahmen von 1927 habe ich jetzt den Mittel-

[Aus UMRATH (5).]

Abb. 3. 10. Juli 1927. 30° C. Mimosa Spegazzinii. Ableitung vom Stamm. Reiz: Durchschneiden eines Fiederblittchens an einem 0,8 cm oberhalb
der Ableitungsstelle inserierten Blatt, Zeitmarken 10 sek, Spannungseinheit 0,02 Volt.

wert der Anstiegszeit zu 3,6 4 0,33 sek, bei
im Mittel 30° C, berechnet. An Pflanzen unter
weniger giinstigen Bedingungen tritt aber im
Stamm wahrscheinlich nur der Transport von
Erregungssubstanz mit dem Saftstrom in Er-
scheinung.

Eine hohere Leitungsgeschwindigkeit im
Stamm kann man beobachten, wenn man ein
Blatt anbrennt. Zwei Versuchsserien von je
10 Versuchen, in denen ich (3) die Leitungs-
geschwindigkeit wieder iiber zwei Internodien,
diesmal nach starkem Anbrennen eines Blattes
gemessen habe, ergaben bei 29° C

bei basipetaler Leitung . 0,53 4 0,04 cm sek-1,
bei akropetaler Leitung . 0,42 4+ 0,02 cm sek-1.

Die hohen Werte der Leitungsgeschwindigkeit,
insbesondere aber der hohere Wert bei basi-
petaler Leitung zeigen, daB3 es sich nicht um
Transport von Erregungssubstanz mit dem
Saftstrom, sondern um Erregungsleitung han-
delt. Ich (5) habe bei dieser, durch Anbrennen
eines sekundiren Blattstiels ausgelisten raschen
Leitung Aktionsstréme von rascherem Verlauf
nachgewiesen und habe jetzt auch den Mittel-
wert der 1927 bei im Mittel 30° C registrierten
Anstiegszeiten zu 1,36 -+ 0,14 sek berechnet. Die
Anstiegszeiten im Stamm weichen also von
den entsprechenden im Blatt nicht stark ab.

Durch vollstindiges Entfernen verschiedener
Gewebe iiber etwa I cm des Stammes und Ab-
leitung von dieser Stelle konnte ich (5) zeigen,
daB sowohl die langsamen Aktionsstréme, nach
Durchschneiden eines Fiederblittchens des
Blattes oberhalb der Ableitungsstelle, als auch
die raschen, nach Anbrennen eines sekundiren
Blattstiels oberhalb der Ableitungsstelle, er-
halten blieben, solange die Markkrone, ent-
weder auBlen am Mark mit Xylemprimanen
oder innen am Holz mit Resten des Markes

erhalten war, daf} sie aber nicht mehr auftraten, wenn entweder nur
mehr Mark oder nur mehr Holz oder nur Holz mit allen #duBeren Ge-

weben erhalten war.
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Was das anatomische Substrat der Erregungsleitung betrifft, scheinen
Borzr und Catarano (1, S.12, 2, S.18) als erste darauf hingewiesen
zu haben, daf} als solches vor allem die Kambiformzellen mit ihrem reichen
Plasma und deutlichen Kernen in Betracht kommen. Sie sind die einzigen
nicht verholzten Zellen, die sich iiberall dort finden, wo Erregungsleitung
nachgewiesen ist: im Blattchen zwischen den GefiBen, in den Blattstielen
und im Stamm im Ploém und innerhalb des Xylems, zwischen diesem
und dem Mark. DaB nicht iiberall wo Kambiformzellen sind Erregungs-
leitung durch Aktionsstréme nachweisbar ist, ist durchaus begreiflich,
da es ja, wie noch zu besprechen, auch Pflanzen gibt, bei denen die Er-
regungsleitung nirgends so weit ausgebildet ist, daB sie durch Aktions-
stréme sicher nachweisbar wire.

Die Erregungsleitung im Stamm ist bei Mimosa Spegazzinii, wenigstens
bei jungen Pflanzen an sonnigen, nicht zu feuchten Standorten, besser
als bei irgendeiner sonstigen mir bekannten Pflanze ausgebildet. Wahr-
scheinlich hingt dies mit einer von mir (5, S. 306) nachgewiesenen anato-
mischen Besonderheit in ihrem Stamm zusammen, ndmlich einem fast
vollstindigen und meist mehrschichtigen sklerenchymatischen Abschluf3
der Protoxyleme mit ihren Kambiformzellen gegen das Mark, der seitlich
an das interfaszikuldre Libriform anschlieBt und wohl eine besonders
giinstige Wasserversorgung der Kambiformzellen aus dem Xylem bedingt.
Dieser anatomische Befund steht in bester Ubereinstimmung mit dem
physiologischen, daB die Erregungsleitung im Stamm von Mimosa
Spegazzinit ausschlieBlich in der Markkrone erfolgt.

Im Blatt von Mimosa Spegazzinii erfolgt die Erregungsleitung nach
einem allerdings einzelnen Versuch von BuscarioNt und MUSCATELLO
(S. 15) im Phloém, in Ubereinstimmung mit den noch zu besprechenden
Befunden an Mimosa pudica.

2. Mimosa pudica.

Mimosa pudica ist die in bezug auf die Reizleitung meistuntersuchte
Pflanze, und doch weicht die Darstellung, die ich hier auf Grund des
Literaturstudiums und eigener neuer Versuche gebe, gerade beziiglich
des meistuntersuchten primiren Blattstiels von allen bisherigen ab. Ich
bin nédmlich zu der Auffassung gekommen, da die von mir (2, 3, 5, 11)
zunichst bei Mimosa pudica und dann bei anderen Mimosoideen gemachte
Einteilung in eine langsame, eine rasche und eventuell eine mittlere, der
raschen dhnliche, in den Kantenbiindeln zu lokalisierende Erregungs-
leitung gerade bei Mimosa pudica insofern zu schematisch ist, als bel
dieser Pflanze innerhalb solcher Systeme auch Leitungsbahnen vor-
kommen, die einzelne diesen Systemen sonst nicht zukommende Eigen-
schaften haben. Im primiren Blattstiel gibt es neben einer sehr schlecht
ausgebildeten langsamen Erregungsleitung, die ganz der bei der nahe
verwandten Mimosa invisa analog ist und die erst kiirzlich von Houwink
als ,,the variation* und von mir (16) als langsame Leitung beschrieben
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wurde, eine schon lange bekannte, sehr gut ausgebildete langsame
Erregungsleitung, der aber ein Einzelaktionsstrom zukommt, nicht eine
Gruppe von Aktionsstrémen wie sonst der langsamen Leitung. Im Stamm
ist die von BALL (3) als ,,rapid conduction beschriebene rasche Leitung
in der Markkrone durch viel mehr verschiedene Reizarten auslésbar, als
das sonst bei der raschen Leitung zu sein pflegt.

Die bei Mimosa pudica eingehend untersuchte Unabhingigkeit der
Leitungsgeschwindigkeit innerhalb jedes leitenden Systems von Reizart
und Reizstarke will ich ausfiihrlich besprechen, einerseits weil sie fiir
die Unterscheidung dieser Leitungssysteme untereinander wichtig ist,
andererseits weil sie einen Hinweis fiir das Vorliegen typischer Er-
regungsleitung bildet. Die Leitungsgeschwindigkeit wiirde ndmlich bei
jeder Reizfortpflanzung durch einen aperiodischen Vorgang ohne erregte
Zellen oder sonstigen Relaismechanismus mit der Reizstirke kontinuier-
lich zunehmen und mit der Entfernung vom Reizort abnehmen. Bei
periodischen oder Wellenvorgingen, von denen besonders eine Druckwelle
in Betracht gezogen wurde, wire zwar auch eine konstante Leitungs-
geschwindigkeit zu erwarten, aber mit geringer Temperaturabhingigkeit,
wihrend die Beobachtungen eine starke Temperaturabhingigkeit wahr-
scheinlich machen.

a) Das Blattchen.

Die Erregungsleitung im Blittchen von Mimosa pudica ist sehr dhn-
lich der bei Mimosa Spegazzinii. Die langsame Leitung wird durch recht
verschiedene Reize ausgeltst, und alle Reize, bei denen das Blittchen
nicht angebrannt wird und keines seiner gréBeren GefiBbiindel auf-
geschnitten wird, bedingen ausschlieBlich die langsame Leitung. In
Tabelle 2 sind die Angaben iiber diese Leitungsgeschwindigkeit zu-
sammengestellt. Wenn in der Spalte ,,Zahl der Versuche” zwei Zahlen
angegeben sind, wurde einmal méglichst weit vom Tertiirgelenk und
einmal moglichst nahe bei demselben gereizt, so daB die Leitungs-
geschwindigkeit einwandfrei aus der Differenz der Leitungszeiten und
der Differenz der Leitungswege zum Tertiirgelenk berechnet werden
konnte. Die so gefundene Leitungsgeschwindigkeit bezieht sich wohl
immer auf den Mittelnerven des Blittchens. Wo nicht, wie in den Ver-
suchen der ersten drei Zeilen von Tabelle 2, noch eine vielleicht lang-
samere Leitung von der Reizstelle zum Mittelnerven in Betracht kam,
konnte noch eine Latenzzeit berechnet werden, die neben der eventuellen
Latenzzeit zwischen Reiz und Beginn des Erregungsvorgangs und der
eventuellen Latenzzeit der Tertidrgelenksreaktion auch noch einen syste-
matischen Fehler bei der Zeitmessung enthalten kénnte. Die vier be-
rechneten Latenzzeiten sind sowohl absolut als auch im Vergleich zu
ihrem wahrscheinlichen Fehler so gering, daB eine wahre Latenzzeit,
wenn sie iberhaupt besteht, nicht mehr als einige Zehntelsekunden
betragen diirfte [UMRATH (5)]. Immerhin sind in den in Tabelle 2,
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Zeile 5 und 10 angegebenen Werten die Latenzzeiten der in der je vorher-
gehenden Zeile aufgenommenen Versuchsgruppen der Rechnung zugrunde
gelegt worden, weil bei diesen, unmittelbar nacheinander in 4hnlicher
Weise ausgefithrten Versuchen vielleicht derselbe systematische Fehler
der Zeitmessung auftrat. Die Werte der 8. und 11. Zeile sind unter der
Annahme der Latenzzeit o berechnet.

Die Tabelle z zeigt die Unabhingigkeit der Leitungsgeschwindigkeit
von der Art des Reizes, denn sowohl die Versuchsgruppen, in denen der
Mittelnerv durchschnitten wurde, als auch die, in denen das Blittchen
mit Schonung des Mittelnerven angeschnitten wurde, {iberdecken mit ihren
Leitungsgeschwindigkeiten nahezu den ganzen iiberhaupt vorkommenden
Bereich, und bei keiner Reizart liegen die gefundenen Werte irgendwie
auffallend weit vom Gesamtmittel ab. Man sieht auch, daB sich aus
Aktionsstromaufnahmen dieselbe Leitungsgeschwindigkeit ergibt wie aus
der Beobachtung der Bewegungsreaktion. Das gewogene Mittel aus den
Leitungsgeschwindigkeiten der Tabelle 2 ist, wenn jeder Wert ein Ge-
wicht umgekehrt proportional dem Quadrat seines wahrscheinlichen
Fehlers erhilt, 0,152 4 0,006 cm sek—?, wenn er ein Gewicht proportional
der Zahl der Einzelbestimmungen erhilt, 0,143 4+ 0,006 cm sek—?, so daf3
man 0,15 4+ 0,0 cm sek™! als einen guten Mittelwert betrachten kann.

Durchschneidet man den Mittelnerven eines Blittchens in einiger
Entfernung von der Spitze, so kann man, besonders bei htherer Tempera-
tur und am spidten Vor- oder frithen Nachmittag, wesentlich hhere
Leitungsgeschwindigkeiten messen. Ich erhielt bei 4 solchen Versuchen,
in denen die Leitungszeit mit der Stoppuhr gemessen wurde, bei 20° C
0,28 4- 0,03 cm sek~! [UMRATH (2)], aus 8 Aktionsstromaufnahmen von
Tertidrgelenken bei 29—32°C 0,30 4 0,02 (0,15, 0,47) cm sek—1 [UMRATH (0) ]
als Leitungsgeschwindigkeit, wobeil nach dem wahrscheinlichen Fehler in
Klammer die Extremwerte angegeben sind. Die Messung hoher Leitungs-
geschwindigkeiten ist im Fiederblittchen von Mimosa pudica dadurch
erschwert, daB gerade dann, wenn sie leicht auslésbar sind, auch die
Tertidrgelenke durch die bei der Schnittfithrung schwer vermeidlichen
Verbiegungen besonders leicht erregt werden. Nur unter besonders
giinstigen Verhiltnissen bedingt das Durchschneiden eines Blittchens
einigermafen regelmiBig rasche Leitung bis zum Hauptgelenk. So konnte
ich (11) in 10 Versuchen an sehr gut erregbaren Pflanzen am frithen
Nachmittag bei Durchschneiden eines nahe der Basis des sekundiren
Blattstiels inserierten Blittchens Leitungszeiten bis zur Hauptgelenks-
reaktion messen, die bei Annahme einer Leitungsgeschwindigkeit von
26,0 cm sek™! im priméren und von 1,13 c¢m sek~! im sekundiren Blatt-
stiel, fiir das Blittchen bei 26,5°C 0,63 4 0,03 (0,42, 0,92) cm sek—!
ergaben. Der damals fiir die rasche Leitung im sekundiren Blattstiel
angenommene Wert erscheint jetzt fiir die gegebenen Verhiltnisse zu
gering, doch diirfte der dadurch bedingte Fehler, wegen der nur sehr
kurzen Leitungsstrecke im sekundiren Blattstiel, nicht allzu gro8 sein.
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Am 22. 9. 36 habe ich (o) noch 8 solche Versuche am spiten Nachmittag
bei 25° C ausgefiihrt und zur selben Zeit auch die rasche Leitung beim
Durchschneiden von sekundéren Blattstielen in verschiedener Entfernung
vom Sekundirgelenk gemessen. Fiir die rasche Leitung im Blittchen
ergab die Rechnung 0,81 + 0,12 cm sek-l. Es ist also im Blittchen
neben der langsamen Leitung noch eine rasche von etwa 0,7 cm sek™!
und wahrscheinlich noch eine mittlere von etwa 0,3 cm sek—! anzunehmen.
Aktionsstrome vom Mittelnerven des Bliattchens sind nur von der
langsamen Leitung bekannt; meist handelt es sich, wie in Abb. 4, um
eine lingere Wellengruppe. Die Anstiegszeit der ersten Welle ergibt sich
aus den 6 Versuchen, deren S
Leitungsgeschwindigkeit in '
der 8. Zeile von Tabelle 2 ver-
zeichnet ist, zu 1,15 + 0,07
sek, aus 7 von den Versuchen,
deren Leitungsgeschwindig-
keit in der 7. Zeile von Ta-

belle 2 verzeichnet ist, bel aup 4 27 Juni 1027. 30°C. Minosa pudica. Ableitung vom
einer mittleren Entfernung Mittelnerven des Blattchens. Reiz: Durchschneiden des
. . N Blattchens 1,2 cm von der Ableitungsstelle. Zeitmarken
zwischen Reiz- und Ablei- 10 sek, Spannungseinheit 0,02 Volt. [Aus Uwmgrate (5).]
tungsstelle von 1,35 cm zu
1,16 4+ 0,12 sek, bel einer solchen von 0,25 cm zu I,0I + 0,06 sek. Die
Verbreiterung der Aktionsstromwelle mit zunehmendem Leitungsweg,
die aus der Tierphysiologie schon lange bekannt ist und uns auch im
folgenden noch begegnen wird, erscheint hier eben angedeutet. Sie
beruht auf etwas verschiedener Leitungsgeschwindigkeit in nebeneinander

hinziehenden Leitungsbahnen.

b) Der sekundire Blattstiel

Auch die Erregungsleitung im sekundiren Blattstiel von Mimosa
pudica ist der bei Mimosa Spegazzinis dhnlich. Die schon dort gemachte
Unterscheidung von drei Leitungssystemen gewinnt ihre volle Be-
rechtigung erst durch den an Mimosa pudica gefilhrten Nachweis, der
von der Reizart unabhingigen Leitungsgeschwindigkeit innerhalb jedes
Systems.

Die auf die langsame Leitung beziiglichen Leitungsgeschwindigkeiten
sind in Tabelle 3 verzeichnet, in der auch auf 24° C umgerechnete Werte
angegeben sind. Wihrend meine (2) fritheren Messungen, die nur zufillig
bei verschiedenen Temperaturen ausgefiihrt waren, am besten zu einer
Temperaturabhingigkeit stimmen, die nur etwa halb so groB ist als die
der langsamen Leitung im primiren Blattstiel, haben Versuche, die
ich (o) jetzt bei moglichst verschiedenen Temperaturen eigens zur Be-

stimmung der Temperaturabhingigkeit angestellt habe, ein Q,, etwas
) 10
iiber 2 ergeben, wobei Q,, als (%Tj'i> ! definiert ist, wenn v die Leitungs-

Ergebnisse der Biologie XIV. 3
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geschwindigkeit, T die niedrigere und
T +1¢ die hohere Temperatur bezeich-
net. Fiir die langsame Leitung im
primiren Blattstiel hat eine lingere
Rechnung als besten Wert fiir Q,, recht
genau 2,00 ergeben; mit diesem Wert
habe ich auch die langsame Leitung
im sekundiren Blattstiel in Tabelle 3
auf 24° C umgerechnet, und die Werte
sind so gut ausgeglichen, dafl mir eine
andere Annahme fiir Q,, willkiirlich
erscheinen wiirde, da doch nur wenige
Bestimmungen bei weit von 24° C ab-
weichenden Temperaturen vorliegen.
Man sieht, besonders aus den auf
24° C bezogenen Werten, daB die
Leitungsgeschwindigkeit von der Reiz-
art unabhingig ist. Als Reize wurden
angewandt: Durchschneiden eines
Fiederblittchens, Durchschneiden des
sekundiren Blattstiels, wobei die zu-
nédchst ausgeléste rasche Leitung hier
nicht beriicksichtigt wurde, sondern
erst die bei ihrem Erlgschen ausgeldste
langsame, Warmereize am sekundiren
Blattstiel, elektrische Reize am sekun-
diren Blattstiel, immer mit 0,18 sek
Reizzeit!, aber mit Spannungen, die
sich wie 1: 25 verhalten, ein elektrischer
Reiz, der zwei einander gegeniiber-
stehende Tertidrgelenke erregte?, den
sekunddren Blattstiel in querer Rich-
tung traf und oft keine Leitung in
ihm ausl6ste, und schlieBlich das An-
brennen eines sekunddren Blattstiels
von unten, in welchem durch vorher-
gehende Abtragung von unten her bis

1 Das ist die Chronaxie des sekun-
daren Blattstiels; auch bei Reizung des
Blattchens (Tabelle 2) und des priméren
Blattstiels mit konstantem Strom (Ta-
belle 6) waren die Reizzeiten gleich der
Chronaxie des betreffenden Gewebes
[UMRATH (1, 2)].

? Reizzeit 0,004 sek = Chronaxie der
Tertidrgelenke.
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ins Phloém des Hauptbiindels die rasche Leitung ausgeschaltet war. Man
sieht auch, daB die Leitungsgeschwindigkeit vom Sinn der Leitung, ob
basipetal oder akropetal, unabhingig ist. Eine Reihe von Versuchen
zeigt, daB die Leitungsgeschwindigkeit in einem Teil des sekundiren
Blattstiels, dessen Fiederblittchen entfernt sind, dieselbe ist wie in einem
normalen mit erhaltenen Fiederblattchen. Dies mag jetzt vielen selbst-
verstindlich erscheinen, doch war es seinerzeit manchen unerwartet,
und ich glaube auch jetzt noch darauf hinweisen zu sollen.

Es sei hier eine Bemerkung zur Beurteilung der Tabellen 2—7 ein-
geschaltet. Wenn die Streuung der aus den verschiedenen Versuchs-
gruppen berechneten Leitungsgeschwindigkeiten um den aus der ganzen
Tabelle berechneten Mittelwert eine rein zufillige ist, so ist zu erwarten,
daB dieser Mittelwert bei der einen Hilfte der Versuchsgruppenresultate
innerhalb und bei der anderen auBerhalb der Bereiche der wahrschein-
lichen Fehler liegt. Tatsédchlich liegt der Mittelwert von Tabelle 2 s5mal
innerhalb und 6mal auBlerhalb, der von Tabelle 3 TImal innerhalb und
#mal auBlerhalb, der von Tabelle 4 3mal innerhalb und zmal auBerhalb,
der von Tabelle 5 4mal innerhalb und 4mal au8erhalb, der von Tabelle 6
4mal innerhalb und gmal auBerhalb und der von Tabelle 7 6mal inner-
halb und 7mal auBerhalb des Bereiches des wahrscheinlichen Fehlers
eines Versuchsresultates. Bei allen diesen Tabellen zusammen liegt also
der Mittelwert einer Tabelle 33mal innerhalb und 35mal auBlerhalb des
Bereiches des wahrscheinlichen Fehlers eines Versuchsgruppenresultates.
Wenn man bei diesem durchaus den Voraussagen der Wahrscheinlich-
keitsrechnung fiir eine zufillige Verteilung entsprechenden Sachverhalt
noch besonders stark vom Mittelwert der Tabelle 3 abweichende Ver-
suchsgruppenresultate erkliren will, so kann man darauf hinweisen,
daB unter den auf 24° C bezogenen Werten die zwei hochsten, in der
4. und 3. Zeile von unten, bei elektrischen Reizen gefunden wurden,
die so schwach waren, daB sie in vielen Féllen gar keine Erregungsleitung
auslosten. Es trat also Erregungsleitung nur in den am leichtesten erreg-
baren sekundiren Blattstielen ein, und diesen kommt offenbar auch
eine etwas iiber dem Durchschnitt gelegene Leitungsgeschwindigkeit zu.
Eine etwas hohere Leitungsgeschwindigkeit in leichter erregbaren Lei-
tungsbahnen wird auch bei Biophytum noch zu besprechen sein.

Die mittlere Leitung 148t sich auch im sekundiren Blattstiel von
Mimosa pudica durch Anbrennen des sekundiren Blattstiels von oben
her, durch einen Schnitt in das Kantenbiindel, durch Durchschneiden
eines Blittchens nahe seiner Basis oder durch die rasche Leitung von einem
benachbarten, angebrannten sekundiren Blattstiel aus hervorrufen. Bei
diesen Reizen kann es allerdings auch vorkommen, daB nur die lang-
same Leitung ausgelost wird oder daB die mittlere bald erlischt und
in die langsame iibergeht oder daB andererseits, z. B. bei zu tiefem
Anbrennen bis in das untere Hauptbiindel, sogar die rasche Leitung
ausgelost wird. Meine (2) in Tabelle 4 wiedergegebenen Versuche wurden
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leider erst in der zweiten
Septemberhilfte ausgefiihrt,
zu einer Zeit, als vielleicht
schonalle Leitungsgeschwin-
digkeiten etwasherabgesetzt
waren. Beim Anbrennen des
sekundiren Blattstiels und
beim Durchschneiden des
Kantenbiindels ergaben sich
auch Werte der geringen
Leitungsgeschwindigkeit
und im ersteren Fall auch
solche der grofen; eine gra-
phische Darstellung zeigte
aber eine derartige Grup-
pierung aller Werte um 2
bzw. 3 Maxima, dal} sich
die der mittleren Leitungs-
geschwindigkeit leicht von
den anderen abtrennen
lieBen. Die Lokalisation der
mittleren Leitung im Kan-
tenbiindel wird nicht nur
durch die Art der wirk-
samen Reize nahegelegt,
sondern auch dadurch, da3
nach Abtragung des Kan-
tenbiindels iiber einige Milli-
meter beim Anbrennen des
sekundidren Blattstiels von
oben die Werte der mitt-
leren Leitungsgeschwindig-
keit sehr zuriicktreten und
wahrscheinlich nur mehr
durch Auslgsung der raschen
Leitung und deren Uber-
gang in die langsame vor-
getiuscht werden, da an
der Abtragungsstelle Fieder-
blattchen fehlen oder reak-
tionsunfihig sind, so daB
der Ubergang der raschen
Leitung in die langsame an
dieser Stelle nicht leicht
als solcher erkannt werden

Tabelle 4. Leitungsgeschwindigkeit der mittleren Leitung im sekundiren Blattstiel von Mimosa pudica.

[Aus UMRATH (2).]

Datum

20. 9. 24
23.—26. 9. 24

23. und 27. 9. 24

23.—25. 9. 24

29. und 30. 9. 24

QYINSIPA[RZUIH
3P oY TN

0,10
0,05
0,11

0,07

0,08

QUINSIOA ISP [YBZ

10

II

7

10

8

Extreme Werte
der Leitungs-
geschwindigkeit

0,71, 0,36
0,51, 0,36

0,67, 0,35

Leitungs-
geschwindigkeit
cm sek”!und
wahrscheinlicher
Fehler

0,48 4 0,02
0,44 &+ 0,01
0,5I 4+ 0,03

/

0,45 -+ 0,02

0,65, 0,36

0,57, 0,35

|
|

0,45 -+ 0,02

22—24
20—25

21

10—21

20—24

Sinn
der Leitung

basipetal
akropetal

3

”

meist
basipetal

Art des Reizes

Anbrennen des sekundiren Blattstiels von oben

Dasselbe
Anschneiden der Kantenbiindel an der

Basis des sekundiren Blattstiels

Starkes Anbrennen eines zweiten

sekundaren Blattstiels
Durchschneiden des Mittelnervs eines

Fiederbliattchens nahe der Basis

0,45 = 0,01

Gewogener Mittelwert



38 KarrL UMRATH:

kann. Wie aus Tabelle 4 zu ersehen ist, ist auch die mittlere Leitungs-
geschwindigkeit von der Reizart und vom Sinn der Leitung unabhingig.

Auch die rasche Leitung im sekundiren Blattstiel von Mimosa
pudica ist nur durch Anbrennen oder mechanische Verletzungen auslgs-
bar. Brennt man einen sekundiren Blattstiel von unten, etwa mit der
Flamme eines Ziindholzes stark an, so erhdlt man in ihm die rasche
Leitung, die an der Reaktion der Bldttchen und des Sekundirgelenkes,
wenn dieses noch gentigend reaktionsfahig ist, zu erkennen ist. In den
benachbarten sekundiren Blattstielen wird hierdurch nur die mittlere
und im priméren Blattstiel nur die langsame Leitung ausgeldst. Durch-
schneidet man einen sekundidren Blattstiel, so kann man die rasche
Leitung an den Blittchenreaktionen meist nur iiber eine sehr kurze
Strecke beobachten, in sehr vielen Fillen erfolgt aber trotzdem eine sehr
frithe Reaktion des Hauptgelenkes, lange bevor die basalen Blittchen
des gereizten sekundiren Blattstiels reagiert haben. Es scheint demnach
im sekundiren Blattstiel ein rasch leitendes System zu bestehen, das
durch Anbrennen und durch mechanische Verletzungen erregbar ist,
mit den Tertidrgelenken in Verbindung steht und im Sekundirgelenk
endet, und daneben ein zweites rasch leitendes System, das nur durch
mechanische Verletzungen erregbar ist, mit den Tertidrgelenken nicht
in Verbindung steht, durch den priméren Blattstiel bisin den Stamm zieht
und mit den Hauptgelenken in Verbindung steht. Wie Tabelle 5 zeigt,
ist die Leitungsgeschwindigkeit im sekundiren Blattstiel in diesen beiden
rasch leitenden Systemen gleich. Auch von der Reizart und vom Sinn
der Leitung erscheint die Leitungsgeschwindigkeit unabhingig.

Die mit dem Hauptgelenk in Verbindung stehende rasche Leitung
ist sehr stark von der Luftfeuchtigkeit und vom Turgeszenzgrad der
Pflanze abhingig. Am Vormittag ist sie nur bei trilbem Wetter leicht
auslosbar, sonst nur in den frithen Morgenstunden oder am Nachmittag,
wenn die Luftfeuchtigkeit wieder stark zunimmt, wie das besonders
in einem Glashaus, das zu dieser Zeit der Sonne nicht mehr ausgesetzt
ist, der F4ll ist. Dieser EinfluB hoher Luftfeuchtigkeit oder direkter
Berithrung mit Wasser geht auch aus Versuchen von Sxow (1, S. 363)
hervor und wurde auch von BALL (3) fiir seine ,,rapid conduction®, das
ist die rasche Leitung in der Markkrone des Stammes, festgestellt. Aus
nicht genau bekannten, aber vielleicht #hnlichen Griinden sind die
Leitungsgeschwindigkeiten der Tabelle 5, die ich seinerzeit an eingetopften
Pflanzen in einem wenig feucht gehaltenen Glashaus gemessen habe,
wesentlich geringer als die in Abb. 5 eingetragenen, die ich (0) an in tiefer
und warmer Erde wurzelnden Pflanzen in einem feuchter gehaltenen
Glashaus gemessen habe. Besonders hoch sind die bei o und bei 30°C
gemessenen Werte, vor deren Bestimmung die sekundiren Blattstiele
10 Minuten lang auf Wasser entsprechender Temperatur eines unter-
gestellten Becherglases geschwommen sind. Jeder Wert ist aus einer
groBeren Zahl von Versuchen bestimmt, wobei der sekundire Blattstiel
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in 10 oder 11 Versuchen mdglichst weit, in 6—11 Versuchen moglichst
nah vom Sekundirgelenk durchschnitten und die Zeit bis zur Haupt-
gelenksreaktion gemessen wurde. An den zwischen dem 11. Juli und
30. September zwischen 8 und 17 Uhr ausgefiihrten Versuchen zeigt sich
kein Einflu der Jahreszeit und auch ein tageszeitlicher EinfluB ist nicht
deutlich; hingegen zeigt sich eine starke Temperaturabhingigkeit der
Leitungsgeschwindigkeit. Die Gerade in Abb. 5, die einen sehr guten
Ausgleich der Werte von den nur in Luft gewesenen sekundiren Blatt-

C L

J 5 70 5 20 25 J0 U35

Abb. 5. Geschwindigkeit der raschen Leitung im sekundiren
Blattstiel von Mimosa pudica in Abhangigkeit von der Tem-
peratur. Die Ringe markieren die an nicht vorbehandelten
Blittern gemessenen Werte, die vollen Kreise, die an solchen
sekundiren Blattstielen gemessenen, die vor dem Versuch
10 Minuten auf Wasser geschwommen sind. Die bei o und
1° eingetragenen Werte sind beide an sekundiren Blatt-
stielen gemessen, die auf Eiswasser geschwommen sind; sie
liegen so nahe beieinander, daf3 es schwer gewesen wire, sie
beide bei o einzutragen. Durch Wasser von 35° C wurden
die sekundiren Blattstiele sichtlich geschidigt, daher ist
der bei dieser Temperatur gefundene Wert der Leitungs-
geschwindigkeit nicht mit den anderen zu vergleichen.
Die wahrscheinlichen Fehler sind als vertikale Strecken
eingezeichnet, wo diese den Durchmesser der Kreise iiber-
ragen. Die schrigen Geraden stellen die aus der Abbildung
ohne Rechnung ermittelte wahrscheinliche Temperatur-
abhingigkeit der Leitungsgeschwindigkeit dar. (Original.)

stielen darstellt, entspricht
etwa Q,,=2,6, die, welche die
Werte von den sekundiren
Blattstielen verbindet, die auf
Wasser von o und von 30°C
gelegen sind, entspricht etwa
0,0=1,8. (Ein konstantes Q,
wiirde eine Gerade ergeben,
wenn die Leitungsgeschwindig-
keiten inlogarithmischem MaB3-
stab aufgetragen wiren, doch
hat ein konstantes Q,, keine
groBere Wahrscheinlichkeit fiir
sich, als die in Abb. 5 ange-
deutete lineare Beziehung zwi-
schen Leitungsgeschwindigkeit
und Temperatur.) Die Un-
sicherheit der Werte 148t nur
den SchluBl zu, daB Q,,, wie
bei der langsamen Leitung,
nahe bei 2 liegt, was jeden-
falls fiir Erregungsleitung und
nicht, wie mitunter angenom-
men wurde, fiir Reizfortpflan-

zung durch einen physikalischen Vorgang spricht. Es sei auch darauf
hingewiesen, dall sekundire Blattstiele, die auf Wasser von 35° C ge-
legen sind und dadurch, wie aus der nur sehr langsamen Wiederaus-
breitung der Blittchen nach erfolgter Reaktion zu ersehen war, wenigstens
zeitweise geschiddigt waren, eine viel geringere Geschwindigkeit der raschen
Leitung ergaben, als sie nach den sonstigen Umstinden zu erwarten
gewesen wire (Abb. 5). Auch das spricht fiir Erregungsleitung.

Durch Versuche, in denen gewisse Teile des sekundiren Blattstiels
iiber etwa I cm abgetragen waren, habe ich (2) gezeigt, daB das rasch
leitende, durch Anbrennen erregbare System im unteren Hauptbiindel
zu lokalisieren ist, denn die rasche Leitung bleibt durch Anbrennen aus-
18sbar: nach Abtragung des Kantenbiindels, Tabelle 5, letzte Zeile, auch
wenn das obere Hauptbiindel mitentfernt ist oder nach Abtragung der
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primidren Rinde an der Unterseite, und sie
ist aufgehoben, wenn das Phloém des unte-
ren Hauptbiindels weitgehend abgetragen ist.
Die langsame Leitung ist in allen diesen
Fillen erhalten, Tabelle 3, letzte Zeile.
Auch im sekundiren Blattstiel von Mi-
mosa pudica steigt der Aktionsstrom bei der
langsamen Leitung weniger steil an als bei
der raschen, durch Anbrennen ausgeldsten.
Ich (5) habe seinerzeit fiir die langsame Lei-
tung nach Anschneiden eines Blittchens in
13 Versuchen bei im Mittel 27°C die An-
stiegszeit der ersten Welle zu 1,60 4+ 0,14
(2,59, 0,74) sek angegeben. Jetzt habe ich
(0) im August und September 1935 an II
sekundiren Blattstielen bei im Mittel 30°C
erst 2-—3 Blittchen durchschnitten und die
Anstiegszeit der langsamen Leitung zu 2,03
+0,23 (4,43, 0,76) sek gefunden und nach
einer lingeren Erholungszeit den sekundiren
Blattstiel angebrannt und die Anstiegszeit
der raschen Leitung zu 0,61 + 0,04 (0,87,
0,35) sek bestimmt. Ein solcher Versuch ist
in Abb. 6 wiedergegeben. In Ubereinstimmung
damit habe ich (0) in 7 Versuchen im Juni
1930, in denen der sekundire Blattstiel an-
gebrannt wurde, bei 30,5° C als Anstiegszeit
der ersten Welle 0,60 + 0,06 (0,88, 0,25) sek
erhalten. Beim Durchschneiden eines sekun-
ddren Blattstiels war es nicht méglich, in
demselben rasch ablaufende Aktionsstréme mit
einiger Sicherheit nachzuweisen. Es ist aber,
worauf ich schon bei Mumosa Spegazzinii hin-
gewiesen habe, sehr wohl mdglich, daB in die-
sen Fillen so wenige Zellen an der Erregungs-
leitung beteiligt sind, daB ihr Aktionsstrom
zu schwach ist, um nachgewiesen zu werden.
Der Aktionsstrom der langsamen Leitung
bildet, wie auch Abb. 6 und 7 zeigen, meist
eine lingere Wellengruppe; manche Ein-
senkungen an der Kurve sind allerdings
durch Gelenksreaktionen bedingte positive
Ausschlage, so daB die Form des Aktions-
stroms nicht ganz leicht zu beurteilen ist.
Jedenfalls ist die ganze Wellengruppe, also

Zu Beginn des zweiten Versuches eine Eichkurve von

Abb. 6. 2. September 1935. 30° C. Mimosa pudica. Ableitung vom sekundiren Blattstiel. Reiz, beim ersten Versuch: Durchschneiden zweier Blattchen; beim zweiten Versuch,

einige Zeit nachdem sich das Blatt wieder vollstindig ausgebreitet hatte: Anbrennen des sekundiren Blattstiels.

— 0,1 Volt. Zeitmarken ro sek. (Original.)
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der Gesamtaktionsstrom, desto linger, je stirker der ausldsende Reiz
ist, wie das auch Abb.7 zeigt. Im Gegensatz zu dem noch zu be-
sprechenden Verhalten des primiren Blattstiels von Mimosa pudica ist
es mir (5, 16) beim sekundiren Blattstiel nicht gelungen, etwa durch
Anwendung besonders schwacher oder kurz dauernder Reize, Erregungs-
leitung mit nur einer Aktionsstromwelle zu erhalten. Einzelne Offnungs-
induktionsschldge 16sen im sekundiren Blattstiel auBerhalb der durch-
stromt gewesenen Strecke nur schwer Erregungsleitung aus und dann
meist nach einer langen Latenzzeit, die auf einen zwischengeschalteten
Vorgang, vielleicht mit Bildung von Erregungssubstanz in sehr vielen
Zellen infolge des starken, vielleicht schidigenden Reizes, schlieBen 148t.
In der vom Induktionsschlag durchflossen gewesenen Strecke tritt Er-
regungsleitung, von der Kathode gegen die Anode, leichter ein, wahr-
scheinlich, weil einige Zellen schon durch den Reiz selbst erregt werden.
Auch durch Abkithlung mit Wasser von 0° C, wodurch im priméiren
Blattstiel und im Stamm Einzelaktionsstrome ausgelost werden, 148t
sich im sekundiren Blattstiel nur sehr schwer Erregungsleitung aus-
16sen. Die Abkiihlung, die, um tberhaupt wirksam zu sein, rasch erfolgen
muB, wirkt offenbar nicht lange genug als Reiz, um eine lingere Wellen-
gruppe auszulsen. Bei einem gelegentlich von mir (5, Abb. 16) regi-
strierten Einzelaktionsstrom waren die Bldttchenreaktionen vor der
Ableitungsstelle steckengeblieben und begleiteten erst die in einigen
Sekunden nachfolgende Wellengruppe. Wahrscheinlich war der einzelne
Aktionsstrom der Rest einer erldschenden Wellengruppe, die urspriinglich
auch von Blittchenreaktionen begleitet war. Nach all dem ist offenbar
fiir eine normale Leitung im langsam leitenden System des sekundiren
Blattstiels das Zusammenwirken mehrerer Erregungswellen erforderlich.
Dabei diirfte es sich nach unseren jetzigen Kenntnissen nicht um in
denselben Zellen hintereinander, sondern um in verschiedenen Zellen
nebeneinander ablaufende Wellen handeln. Denn in Ubereinstimmung
mit dem, was noch sonst iiber Refraktirstadien zu sagen ist, ist im sekun-
ddren Blattstiel von Mimosa pudica selbst unter giinstigen Bedingungen
1 Minute nach der ersten Erregungsleitung eine zweite entweder tber-
haupt noch nicht auslésbar oder doch in ihrer Leitungsgeschwindigkeit
sehr stark herabgesetzt, und selbst nach 2 Minuten habe ich (17) noch
eine Herabsetzung der Leitungsgeschwindigkeit auf weniger als die Hilfte
gefunden.

Die gegenseitige Beeinflussung nebeneinander befindlicher erregungs-
leitender Zellen kénnte eine elektrische sein, wenn der Aktionsstrom
als elektrischer Reiz wirkte. Es wiirde dann eine vorauseilende Er-
regung eine in einer benachbarten Zelle nachfolgende fordern, um-
gekehrt wiirde aber die vorauseilende durch die nachfolgende gehemmt.
Eine férdernde Wirkung auf benachbarte Zellen sollte so lange bestehen,
als sich elektrische Reize summieren; das ist in der Regel iiber eine
Zeit, die Tomal so lang ist als die Chronaxie, die ich (1) zu 0,4 sek gefunden
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habe. Es ist nach den bisherigen Befunden schwer zu beurteilen, ob
eine solche Forderung linger als 4 sek besteht. Fiir wahrscheinlicher
halte ich eine gegenseitige Forderung nebeneinander liegender Zellen
durch bei der Erregungsleitung gebildete Erregungssubstanz. Auch in
diesem Fall wiirde vor allem die vorauseilende Erregung eine in benach-
barten Zellen nachkommende férdern, aber diese wiirde die voraneilende
nicht hemmen, sondern in sehr geringem MaBe férdern; diese Férderung
konnte allerdings nur dann merklich sein, wenn sich die Erregungs-
substanz, etwa als oberflichenaktive Substanz in den Zellgrenzflachen,
sehr rasch ausbreitet. Die férdernde Wirkung wiirde erst erldschen,
wenn die Erregungssubstanz durch Abbau oder Umwandlung unwirksam
geworden ist. Wir werden beim primiren Blattstiel noch einen Fall
von langsamer Erregungsleitung kennenlernen, bei dem der Transport
von Erregungssubstanz offenbar eine gro8e Rolle spielt. Wie FITTING
(2, S.715) zuerst gezeigt hat, bewirken an abgeschnittenen Blidttern
oder Sprossen, die aus einer Lésung Erregungssubstanz in unter-
schwelliger Konzentration aufgenommen haben, Beriihrungsreize Er-
regungsleitung im sekunddren Blattstiel, was sonst nur an noch jungen
Blattern oder zur Zeit des Ubergangs in Schlafstellung zu beobachten
ist. Demnach erscheint mir die Férderung der Erregungsleitung durch
Erregungssubstanz ganz sichergestellt.

c) Die Stelle zwischen Sekundédrgelenk und basalem
Blattchenpaar.

Wie ich (2) gezeigt habe, ist bei Mimosa pudica in jedem sekundiren
Blattstiel die Stelle zwischen Sekundirgelenk und basalem Blattchen-
paar in bezug auf die langsame Erregungsleitung ausgezeichnet. Eine
durch einen sehr schwachen Reiz ausgeldste Erregung kann diese Stelle
meist nicht passieren, durch stirkere Reize ausgelste Erregungen brauchen
hierzu 10—20 sek und mehr; diese Zeit nimmt mit der Stirke des Reizes
und der Ausdehnung des gereizten Gebietes ab und mit der Entfernung
des Reizortes von dieser Stelle zu. Ich (5) konnte zeigen, dal der Aktions-
strom dieser Stelle stark reduziert ist, wenn der Erregungsvorgang hier
erlischt (Abb. 8, Teil 4) und daB, wenn der Erregungsvorgang die Stelle
passiert, der Aktionsstrom meist mit einer reduzierten Welle beginnt,
der sich die nichsten aufsetzen und anschlieBen (Abb. 8). Je linger
die Wellengruppe ist, die die Stelle zwischen basalem Bldttchenpaar
und Sekundirgelenk noch passiert, desto mehr Aussicht besteht, daB sie
die entsprechende Stelle in den Nachbarblattstielen iiberwindet, wie
aus Abb. 8 ersichtlich. Die Anstiegszeit habe ich (5) in je 18 Versuchen
bei im Mittel 30° C fiir die erléschende Einzelwelle zu 1,07 + 0,06 (1,85,
0,67) sek, fiir die erloschende, reduzierte Kopfwelle einer Gruppe zu
1,88 4+ 0,10 (2,70, 0,77) sek gefunden.

Die Leitungsverzégerung in dem etwa 2z mm langen Gebiet zwischen
basalem Bldttchenpaar und Sekundirgelenk ist ungefihr der Zeit gleich,
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die eine Wellengruppe, die in diesem Gebiet gerade noch erlischt, im
sekundiren Blattstiel dauert. Man kann sich demnach vorstellen, dal3
die Verzogerung im wesentlichen durch Erléschen der jeweiligen Kopf-
welle zustande kommt und dem zeitlichen Abstand der urspriinglichen
Kopfwelle von der Welle, die schlieBlich als Kopfwelle iibrigbleibt, gleich
ist. Die je nach der Art des Reizes und dem Erregbarkeitszustand etwas
verschiedene Dauer der Verzogerung diirfte erstens daher riithren, daB
das Erl6schen der gleichen Zahl von Wellen eine um so lingere Ver-
zbgerung bedingt, je weniger eng die Wellen in der Gruppe aufeinander-
folgen, und zweitens daher, daf3 die f{6rdernde Wirkung der vorangehenden
Wellen auf die folgenden bei groBerem Abstand abnimmt und daher
wohl mehr Wellen erléschen.

Die Ansicht von HouwiNk, daBl an der Basis des sekundiren Blatt-
stiels keine Erregungsleitung, sondern nur Transport von Erregungs-
substanz mit dem Saftstrom vorkommt, halte ich schon wegen der groBen
Ahnlichkeit der Aktionsstréme an dieser Stelle und im sonstigen sekun-
diren Blattstiel fiir unzutreffend; man vgl. Abb. 7 und 8; bis auf die
reduzierte Kopfwelle in Abb. 8 sind die Unterschiede sehr gering. Fiir
den sekundidren Blattstiel ist aber im langsam leitenden System wegen
der vom Leitungssinn, von der Reizart und von der Reizstirke unab-
hingigen Leitungsgeschwindigkeit, abgesehen vom Nachweis von Aktions-
strémen, Erregungsleitung sicher. Durch seine Aktionsstromaufnahmen
hat HouwiINk gezeigt, daB ein Einzelaktionsstrom vom priméiren Blatt-
stiel nicht auf den sekundiren iibergehen kann, ganz in Ubereinstimmung
mit der eben dargelegten Auffassung, daBl sich an der Basis des sekun-
ddren Blattstiels eine Dekrementstelle finde, in der Einzelerregungen
erloschen.

d) Der primdre Blattstiel.

K. LINSBAUER (2) hat als erster fiir den primiren Blattstiel von
Mimosa pudica und damit tberhaupt bei Pflanzen verschiedene Lei-
tungsgeschwindigkeiten bei Anwendung verschiedener Reize nachgewiesen.
Er fand bei einem Wirmereiz und einer Umgebungstemperatur von
19,5° C im Mittel 0,75 cm sek—1, nach einem Schnitt durch ein Kanten-
biindel bei 24,2° C 3,12 cm sek™! und nach Durchschneiden des ganzen
primiren Blattstiels bei 25,8° C im Minimum 10 cm sek~1, wihrend sich
im Mittel aus diesen Versuchen 40 cm sek—! ergibt.

Ich (2) habe dann die Auffassung vertreten, dal3 es sich um drei
erregungsleitende Systeme handelt und habe fir das langsam leitende
die Konstanz der Leitungsgeschwindigkeit nachgewiesen. Erst aus den
neueren Aktionsstromuntersuchungen geht hervor, daBl die an den
Gelenksreaktionen kenntliche langsame Leitung im priméren Blattstiel
immer mit einem Einzelaktionsstrom verbunden ist und daB es in ithm
aullerdem noch eine viel schlechter ausgebildete langsame Leitung gibt,
die, wie im sekundéren Blattstiel von Mimosa pudica und in den Blatt-
stielen der anderen untersuchten Mimosen, mit einer Aktionsstrom-
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Wellengruppe verbunden ist. Wegen der besonderen Verhiltnisse, die
bei dieser letzteren langsamen Leitung vorliegen, werde ich auf sie erst
nach Besprechung der anderen Leitungssysteme zuriickkommen.

Meine (2, 8, 17) in Tabelle 6 zusammengestellten Versuche zeigen, daf3
die Geschwindigkeit der meist beobachteten und mit dem Einzelaktions-
strom verbundenen langsamen Leitung von Reizart, Reizstirke und
Leitungssinn unabhdngig ist und daB man bei Beriicksichtigung des
Aktionsstroms dieselbe Leitungsgeschwindigkeit erhilt wie bei Beriick-
sichtigung der Gelenksreaktionen. Zu den Versuchen mit akropetaler
Leitung, in denen die Zeit zwischen Reiz am priméiren Blattstiel und
Sekundirgelenksreaktion gemessen wurde, muBten natiirlich Blitter mit
gut reaktionsfihigen Sekundirgelenken verwendet werden. Ich habe
auch alle Leitungsgeschwindigkeiten auf 24° C umgerechnet und diese
Werte in Tabelle 6 ebenfalls verzeichnet. Der Umrechnung wurde
zunichst die Beziehung vy, ,=vy (I +of) zugrunde gelegt, wobei sich
beim Probieren mit verschiedenem o« fir oo=0,08 der geringste wahr-
scheinliche Fehler des auf 24° C bezogenen Gesamtmittels ergab. Bei
dem nicht sehr groBen Temperaturintervall, das die Messungen iiber-
decken, ist die obige Beziehung mit «=0,08 nahezu gleichwertig mit
der Annahme Q,,=2,0. Als erster hat Bose (z, S. 150) 5 Temperatur-
versuche mitgeteilt, die allerdings eine sehr groBe Streuung zeigen und
im Mittel, wenn jeder Versuch ein Gewicht proportional seinem Tempe-
raturintervall erhilt, Q,,=2,6 ergeben. HoUwINk sagt, er koénne die
Angabe BosEks, dafl die Leitungsgeschwindigkeit stark von der Tem-
peratur abhingt (Qu=42), bestitigen. Er bezieht sich dabei wahr-
scheinlich auf eine spitere Publikation von BosE (3), in der nur das erste
Experiment von denen, die ich eben besprochen habe, angegeben ist.
Ob und mit welcher Zuverldssigkeit die Versuche von HOUWINK Qo= 2,0
ergeben haben, ist nicht ersichtlich; jedenfalls erscheint aber nach allen
vorliegenden Versuchen Q,,=2,0 als der wahrscheinlichste Wert.

Die mittlere Leitung im primiren Blattstiel von Mimosa pudica
wurde nur nach mechanischen Verletzungen beobachtet. Die Versuche
LiNsBAUERs (2), in denen ein Kantenbiindel durchschnitten wurde,
ergaben den zuverlissigsten Wert der Leitungsgeschwindigkeit, 3,12 &
0,04 cm sek~1. Ich (2) habe die mittlere Leitung auBer beim Durch-
schneiden eines Kantenbiindels auch beim Durchschneiden desSekundir-
gelenks beobachtet und fiir die Leitungsgeschwindigkeit 3,3 4- 0,1 cem sek—?
erhalten. Auch beim Abquetschen des primidren Blattstiels maB ich
manchmal Reaktionszeiten des Sekundirgelenkes, die auf mittlere Leitung
zum Sekundirgelenk schlieBen lassen.

Die rasche Leitung im primédren Blattstiel von Mimosa pudica ist
durch Durchschneiden des priméiren Blattstiels, eines sekundiren Blatt-
stiels und unter giinstigen Bedingungen auch eines Blidttchens auslésbar,
nicht aber durch Anbrennen. BOSE (3, S. 64) gibt fir diinne Blattstiele,
wie sie den zuerst ausgebildeten Blittern junger Pflanzen zukommen,
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Ergebnisse der Biologie

X1V,

Leitungsgeschwindigkeiten zwischen 12
und 40cm sek~tan. Wenn, wie es scheint,
elektrisch gereizt wurde, so wiirde das
zeigen, daB in solchen diinnen primiren
Blattstielen die rasche Leitung auch elek-
trisch ausldsbar ist, vielleicht zwar nur
durch starke, schidigende Reize. Mir ist
eine elektrische Auslésung der raschen
Leitung im priméren Blattstiel allerdings
auch an dinnen Blattstielen nie gelungen.
Es wurde schon erwidhnt, daB sich aus
den Versuchen LINSBAUERs (2) fiir die
rasche Leitung im Mittel 40 cm sek™!
ergibt. Ich (5) habe aus Aktionsstrom-
aufnahmen vom Hauptgelenk bei Durch-
schneiden des priméren Blattstiels bei 30°C
26,0 + 1,6 (39,7, 17,I) cm sek—! erhalten.

Ich (5) habe geglaubt, Aktionsstréme
der raschen Leitung im primiren Blatt-
stiel bei Durchschneiden des sekundiren
nachweisen zu kénnen. HouwiINk hat
gezeigt, daB man dadurch getduscht
werden kann, daB durch die durch die
rasche Leitung ausgeldste Reaktion des
Hauptgelenkes die langsame Leitung
ausgelost wird, deren Aktionsstrom den
Blattstiel dann in akropetalem Sinn
durchwandert. Eine eingehende Nach-
untersuchung hat mir gezeigt, daff das
in meinen Versuchen mitunter der Fall
war, dall aber in den meisten meiner
Versuche die rasche Leitung im Sekun-
dirgelenk die langsame ausloste; die zu
lange Leitungszeit ist mir deswegen
nicht aufgefallen, weil ich damals einen
etwas zu niedrigen Wert fiir die rasche
Leitung im sekundidren Blattstiel an-
nahm. Fir die rasche Leitung im pri-
miren Blattstiel sind also Aktionsstréme
nicht nachgewiesen; es ist aber durchaus
moglich, daB fiir einen solchen Nachweis
nur die Zahl der erregungsleitenden
Zellen zu gering ist.

HouwiNk (S. 85) hat gefunden, daB
die rasche Leitung im primdren Blattstiel

4
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eine auf 3° abgekiihlte Stelle passieren kann, die von dem Einzel-
aktionsstrom der langsamen Leitung nicht passiert wird. Er schlieft
hieraus, daB es sich nicht um Erregungsleitung, sondern um Leitung
einer Druckdnderung handelt. HouwINk iibersieht dabei, daf die
Empfindlichkeit gegen tiefe Temperaturen keine allgemeine Eigenschaft
erregungsleitender Systeme, sondern eine spezielle eines Teils des lang-
sam leitenden Systems von Mimosa ist. Meine schon besprochenen
Temperaturversuche am sekundiren Blattstiel bestdtigen, dal auch nahe
iber 0° noch rasche Leitung stattfinden kann, sie zeigen aber auch, daB3
die Leitungsgeschwindigkeit sehr stark von der Temperatur abhingt,
so daBl es sich wahrscheinlich um Erregungsleitung handelt.

Gegen die Auffassung HouwiNKs macht Ricca (3, S.541f.) mit
Recht geltend, daB die rasche Leitung in den verschiedenen Teilen des
Blattes mit sehr verschiedener Geschwindigkeit erfolgt. Nach den oben
mitgeteilten neueren Befunden ist die Geschwindigkeit der raschen
Leitung je nach Temperatur und sonstigen Umstinden im Bladttchen
etwa 0,7, im sekundiren Blattstiel etwa 3 und im primiren Blattstiel
etwa 26 cm sek™!. Auch die Geschwindigkeiten der langsamen Leitung
stehen in den drei Teilen des Blattes in dhnlichem Verhiltnis zueinander:
0,15, 0,30 und 1,37 cm sek™, bei 24° C. Wenn man mit Houwink die
rasche Leitung einer Druckwelle in den Schlauchzellen zuschreibt, wie
das HABERLANDT (1, 10) mit jeder Leitung bei Mimosa tat, so muf
man den Schlauchzellen in den verschiedenen Teilen des Blattes recht
verschiedene physikalische Eigenschaften zuschreiben, was nicht viel
Wahrscheinlichkeit fiir sich hat. Es haben iibrigens weder MacDouGAL
noch Houwink durch Druckinderungen Reizbewegungen ausldsen
kénnen.

Ich komme nun auf das langsam leitende System des primiren Blatt-
stiels von Mimosa pudica zuriick und habe dabei zunichst den Aktions-
strom zu besprechen. Kurz dauernde Einzelreize bewirken meist nur
einen einfachen Aktionsstrom; fiir Kiltereizung durch Eis ist das aus der
Arbeit von HouwiINK ersichtlich, fiir kurze elektrische, durch Offnungs-
induktionsstrome bewirkte Reize aus den Abb. g, 3. Teil und 42. Aber
auch am sekundiren Blattstiel angebrachte schwache Reize, die in diesem
Erregungsleitung mit einer Wellengruppe bedingen, kénnen unter Um-
stinden zu einem Einzelaktionsstrom im primiren Blattstiel fithren, wie
das Abb. g im 2. Teil und Abb. 10 links zeigen. Es kann aber auch,
scheinbar wenn vorher lange nicht gereizt worden ist, bei Reizung mit
einem Offnungsinduktionsschlag ein zweigipfeliger Aktionsstrom auf-
treten, wie das Abb. g im 1.Teil zeigt. Ich weil nicht ob der Aktions-
strom der einzelnen Zellen in diesen Fillen zweigipfelig ist oder ob noch
Zellen erregt werden, die sonst an der Leitung nicht beteiligt sind. Die
Aktionsstromwellen, die sich bei lang dauernden, starken Reizen der ersten
Zacke entweder unmittelbar anschlieBen, Abb. g, 4. Teil, oder ihr in
einigem Abstand folgen (Abb. 10 rechts), entsprechen sicher der Erregung
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von Zellen, die am Einzelaktionsstrom nicht beteiligt sind, denn HouwINk
(S. 7o und Fig. 15) hat gezeigt, daBl im Refraktirstadium von einem durch
Eis ausgelésten Einzelaktionsstrom starke Reize die erste steile Aktions-
stromzacke nicht mehr ausldsen, sondern nur mehr die weniger steil
ansteigende Wellengruppe.

Der Einzelaktionsstrom, bzw. die ihm entsprechende erste Zacke in
einem zusammengesetzten Aktionsstrombild des primaren Blattstiels

Abb. 9. 26. Juli 1933. 35° C. Mimosa pudica. Ableitung vom primiren Blattstiel. Erster Versuch, Reiz: ein

Offnungsinduktionsschlag 3,7 cm apikal von der Ableitungsstelle; von den beiden Einsenkungen der Kurve

vor dem Aktionsstrom ist die erste durch das Anschalten des Induktoriums an die Pflanze, die zweite,

groBere, durch den elektrischen Reiz bedingt. Zweiter Versuch, Reiz: Durchschneiden eines Blattchens.

Dritter Versuch, Reiz: ein etwa zehnmal so starker Offnungsinduktionsschlag wie in 1. Vierter Versuch,
Reiz: Anbrennen eines sekundidren Blattstiels. Zeitmarken 10 sek. (Original.)

ist, wie auch die Abb. g und 10 erkennen lassen, in seiner Form und in
seinem Ausmal} in der Regel von der Reizart und von der Reizstirke
unabhingig. Nur an Blittern in nicht mehr optimalem Zustand kann
man mitunter bei schwachen Reizen Einzelaktionsstréme von geringerem
AusmaB beobachten. Fir die Anstiegszeit des Einzelaktionsstroms habe

i

Abb. 10. 2. September 1935. 30° C. Mimosa pudica. Ableitung vom primiren Blattstiel. Reiz, beim ersten
Versuch: Durchschneiden zweier Blittchen; beim zweiten Versuch: Anbrennen eines sekundéaren Blattstiels.
Zu Beginn des zweiten Versuchs eine Eichkurve von —o,1 Volt. Zeitmarken 1o sek. (Original.)

ich (5) seinerzeit wahrscheinlich etwas zu groBe Werte angegeben. Fiir
die besten halte ich folgende: aus 6 Versuchen mit Offnungsinduktions-
schligen bei 30° C 0,64 4 0,16 (1,56, 0,34) sek, aus 20 solchen Versuchen
an 5 Blattstielen bei 31,5° C 0,49 &+ 0,02 (0,72, 0,27) sek [UMRATH {17)],
aus 6 Versuchen bei Anbrennen des sekundiren Blattstiels bei 29°C
0,58 &+ 0,08 (1,05 0,38) sek und von denselben 6 Blattstielen bei Durch-
schneiden von 2—3 Blittchen 0,72 + 0,10 (1,33, 0,32) sek [UMRATH (0)].
Es sei darauf hingewiesen, daf3, wie erwihnt, das Anbrennen eines sekun-
ddren Blattstiels und das Anschneiden einiger Blittchen im sekundiren
Blattstiel ganz verschiedene Leitungsgeschwindigkeiten aber auch ver-
schieden steil ansteigende Aktionsstrome bedingen (Abb. 6), wihrend

4*
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bei der Weiterleitung im primiren Blattstiel der gleichen Leitungs-
geschwindigkeit auch nahezu gleich steil ansteigende Aktionsstréme
entsprechen (Abb. 10).

Fiir die bei starken und linger dauernden Reizen im primiren Blatt-
stiel auftretende Aktionsstromwellengruppe ist es vor allem bezeichnend,
daB ihre Leitungsgeschwindigkeit nicht konstant ist, sondern stark von
der Saftbewegung beeinfluB3t wird. HouwINk bezeichnet sie zum Unter-
schied vom Einzelaktionsstrom als ,,the variation‘‘. Er glaubt, daB es
sich lediglich um den Transport von Erregungssubstanz mit dem Saft-
strom handelt, welche an den Zellen, die sie erreicht, elektrische Ver-
anderungen hervorruft. Er hat tatsichlich durch verschiedene Versuche
gezeigt, daB die Leitungsgeschwindigkeit dieser Aktionsstromgruppe
stark vom Saftstrom abhingt. Sehr bedenklich erscheint mir aber der
bei Houwink (S.82) in Fig. 33 wiedergegebene Versuch: an einem
abgeschnittenen SproB, dem Wasser unter 2 Atmosphiren Druck zuge-
fiihrt wurde, so daB in den GefiBen kein Unterdruck herrschte, reagierten
beim Anbrennen nur die angebrannten Blittchen und es fand auch
im sekundiren Blattstiel keine Leitung statt; erst bei Unterdruck trat
Leitung ein. Ich glaube, daB jeder, der Mimosa pudica in gutem Zu-
stand einigermaBen kennt oder sich auch nur die konstante, vom Saft-
strom unabhingige Leitungsgeschwindigkeit im sekundiren Blattstiel
vergegenwartigt, zu dem Schlu kommen muB}, da HoUWINK teilweise
mit Pflanzen in so schlechtem Zustand gearbeitet hat, da} seine Ergeb-
nisse keinen SchluB auf das normale Verhalten zulassen. Ich (16) habe
diese langsam geleiteten Aktionsstromgruppen untersucht, ehe mir die
Arbeit HouwiNKs bekannt war, und bei Reizung des primiren Blatt-
stiels durch mit dem WacNERschen Hammer erzeugte Induktions-
stréme die Leitungsgeschwindigkeit bei basipetaler Leitung zu 0,24 4-0,04
(0,68, 0,11) cm sek™?, bei akropetaler zu 0,51 + 0,07 (0,78, 0,15) cm sek—!
gefunden. Da bei pflanzlichen Aktionsstrémen in allen sonst bekannten
Fillen entweder kein Unterschied nach dem Sinn der Leitung besteht
oder der basipetale Leitungssinn begiinstigt ist, habe ich aus meinen
Befunden geschlossen, daB es sich hier um ein Zusammenwirken von
Erregungsleitung und Ubertragung von Erregungssubstanz durch inter-
zellulare Fliissigkeit handelt. Houwink (S. 67 und 72) hat darauf hin-
gewiesen, daf3 der Einzelaktionsstrom eine Stelle, die kilter als 10° C
oder warmer als 50° C ist, nicht passieren kann, wihrend seine ,,variation
eine Stelle, die auf 5°C abgekiihlt oder durch Hitze abgetétet ist, passieren
kann. Er will hieraus schlieBen, daB es sich im letzteren Fall um Trans-
port von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom handelt. Ich (o) habe
die Frage durch weitere Aktionsstromaufnahmen vom primiren Blatt-
stiel genauer untersucht. Zunichst wurde dieser 2,5—4,5 cm oberhalb
der Ableitungsstelle durch etwa 1 sek mit durch den WaGNERschen
Hammer erzeugten Induktionsstrémen gereizt. Wenn, bei einer Um-
gebungstemperatur von 29°C, die Zwischenstrecke durch in Wasser
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tauchendes Filterpapier bedeckt war, so daBl die Temperatur nur wenig,
durch Verdunstung, herabgesetzt wurde, zeigte sich ein Einzelaktions-
strom mit einer Leitungsgeschwindigkeit iiber 1,2 cm sek—! und einer
Anstiegszeit von 0,59 4 0,10 sek und in einem betrichtlichen Abstand eine
Wellengruppe mit einer Leitungsgeschwindigkeit von 0,24 4- 0,01 cm sek?
und einer Anstiegszeit von 3,60 4 0,34 sek (8 Versuche). Abb. 11 links
zeigt dieses Verhalten. War die Zwischenstrecke durch in Eiswasser
tauchendes Filterpapier bedeckt, so war die Leitungsgeschwindig-
keit 0,21 4 0,02 cm sek— (g Versuche); der Einzelaktionsstrom war also
in der gekiihlten Strecke erloschen. Trotzdem war zu Beginn der Wellen-
gruppe in 3 Fillen ganz deutlich, in 3 weiteren nach der kurzen Anstiegs-
zeit hochstwahrscheinlich ein Einzelaktionsstrom vorhanden, wie das
Abb. 11 rechts zeigt. Die Wellengruppe kann also in dem wirmeren

Py q—

Abb. 11. 20. Jul 1¢35. 30° C. Mimosa pudica. Ableitung vom priméren Blattstiel. Reiz: mit dem WAGNER-

schen Hammer erzeugte Induktionsstréme, 4,2 cm apikal von der Ableitungsstelle. Das Elektrometer war

wéhrend der Reizung, aber linger als diese dauerte, abgeschaltet, wodurch die weiBe Liicke in der Kurve

entstand, Die Strecke zwischen Reiz- und Ableitungsstelle war mit feuchtem Filterpapier bedeckt, das

beim ersten Versuch in Wasser von Umgebungstemperatur, beim zweiten Versuch in Eiswasser tauchte.
Zeitmarken 10 sek. (Original.

Gebiet wieder einen Einzelaktionsstrom auslésen. Dieser hat dann durch
seine groBere Fortpflanzungsgeschwindigkeit den oben angegebenen
Wert der Leitungsgeschwindigkeit durch Vergré8erung etwas gefilscht.
4 Versuche, in denen beiderseits der Ableitungsstelle durch in Eiswasser
tauchendes Filterpapier gekiihlt wurde, ergaben nur Wellengruppen,
deren Leitungsgeschwindigkeit 0,14 + 0,01 cm sek~! und deren Anstiegs-
zeit 3,18 + 0,16 sek betrug. Die Versuche beweisen, dafl auch bei niederer
Temperatur noch Zellen erregt werden und machen eine allerdings
geringe Temperaturabhingigkeit der Leitungsgeschwindigkeit sehr wahr-
scheinlich. Wenn in der Zwischenstrecke Y/,—1 cm durch Dariiberleiten
von Dampf wihrend !/, Minute abgetdtet war, so bedingten dieselben
elektrischen Reize, obzwar sie natiirlich noch ebenso zu akropetaler
Leitung und damit zur Reaktion der Bldttchen fithrten, keinerlei Aktions-
stréme an der Ableitungsstelle mehr (6 Versuche). Dies macht es sehr
wahrscheinlich, daB auch zur Leitung der Wellengruppe (HOUWINKs
,,variation) die Erregung lebender Zellen notwendig ist. Wurde aber
an diesen Blittern ein sekundirer Blattstiel angebrannt, so zeigte sich
nach etwa 12—20 sek ein Einzelaktionsstrom, dem mehr oder weniger
bald eine Wellengruppe folgte. Dies zeigt, in Ubereinstimmung mit
gewissen Versuchen HouwiNks (S. 80), daB durch das Anbrennen ein
basipetaler, Erregungssubstanz transportierender Fliissigkeitsstrom aus-
gelost wird, der aber fiir die kurze abgetStete Strecke von weniger als
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I cm 10—20 sek braucht. Von der abgetéteten Strecke selbst konnte
ich keine Aktionsstrome ableiten. Dal3 der Einzelaktionsstrom und die
Wellengruppe durch verschiedene Zellen bedingt sind, geht nicht nur
aus den schon besprochenen Versuchen HouwINKs hervor, sondern wurde
auch von mir (16, 17) durch die Messung des Refraktirstadiums, das
weit linger ist als der zeitliche Abstand zwischen Einzelaktionsstrom
und Wellengruppe, gezeigt. Trotzdem ist es sehr wahrscheinlich, daB
nicht nur, wie oben erwihnt, eine Wellengruppe den Einzelaktionsstrom
auslosen kann, sondern, daB dieser auch von EinfluB auf die Fort-
pflanzungsgeschwindigkeit der Wellengruppe sein kann. Wenn man einen
sekundiren Blattstiel anbrennt, so findet man bei gut ausgebildeter
Erregungsleitung die Wellengruppe sehr oft, wie in Abb. g rechts, un-
mittelbar an die erste Aktionsstromzacke anschlieBend. Wire das Fort-
schreiten der Wellengruppe nur durch eine basipetale Flissigkeits-
bewegung bedingt, die von der GréBenordnung der Leitungsgeschwindig-
keit im langsam leitenden System wére, so miite es auch oft genug
vorkommen, daB die Wellengruppe etwas rascher fortschreitet als der
Einzelaktionsstrom. Das ist aber nicht der Fall und die Wellengruppe
wird offenbar durch den Einzelaktionsstrom mitgenommen. Dieser
scheint soviel Erregungssubstanz zu hinterlassen, bzw. an Nachbarzellen
abzugeben, daf} hierdurch die Wellen der Gruppe eine wesentlich hohere
Leitungsgeschwindigkeit erlangen.

Uber die Lage der Leitungsbahnen im primidren Blattstiel von
Mimosa pudica sind wir durch Versuche von HERBERT (I und,
weniger ausfithrlich dargestellt, 2) und von S~ow (1, S. 363f.) gut
unterrichtet. HERBERT hat gezeigt, daB3 vollkommene Entfernung oder
Durchschneidung des Phloéms, auch bei erhaltenen inneren Geweben,
die Leitung nach Anbrennen oder Durchschneiden von Fiederbldttchen
vollkommen blockiert, wobei aus seinen Tabellen hervorgeht, dal der
letztere Reiz an normalen Blittern die langsame Leitung ausldste. Aber
Entfernung des Holzes liel, wenn an seiner Stelle Wasser in den Blatt-
stiel eingebracht wurde, die Leitungsgeschwindigkeit praktisch unver-
dndert. Auch ein Schnitt, der nur mehr Phloém, primére Rinde und Epi-
dermis in Zusammenhang lieB, lieB die Leitung bestehen, doch wurde
sie unterbrochen, sobald auch das Phloém ganz durchschnitten wurde.
Snxow hat nur diese Durchschneidungsversuche wiederholt, aber seine
Versuche zeigen, daBl auch fiir die rasche Leitung Phloém, primére
Rinde und Epidermis geniigen, nicht aber die beiden letzteren allein.
In den Versuchen HERBERTs ist offenbar, trotzdem Blidttchen ange-
brannt wurden, eine Ubertragung von Erregungssubstanz mit dem Saft-
strom im Holz nicht in ausreichendem MaBe vorgekommen.

Bose (3, S. 110f.) hat bei Ableitung der Aktionsstréme mit einer
bis auf die Spitze isolierten Nadel die groBten Galvanometerausschlage
beim Einstich in das Phloém und in die Markkrone erhalten, von den
anderen Geweben geringere, ebenfalls negative Ausschlige, und nur von
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der Epidermis sehr geringe positive Ausschlige. Diesem letzteren Befund
scheint die Tatsache zu widersprechen, da3 Houwink und gelegentlich
auch ich bei Ableitung von auflen normale, negative Aktionsstréme
beobachtet haben. Am Stamm von Mmosa Spegazzinii habe ich beim
Einstich der Elektrode nur ins Mark oder nur in die primdre Rinde ganz
dieselben Aktionsstréme abgeleitet wie sonst; um zu zeigen, daB das
Mark nicht erregungsleitend ist, muBte ich alles leitende Gewebe, also
die Markkrone, an dem Stammstiick entfernen und dann vom Mark
ableiten. Nun hat mein MeBinstrument nur sehr geringe Stromstirken
entnommen und Spannungen gemessen, so daB es gleichgiiltig war, von
welchem Punkt des Querschnitts ich ableitete; anders bei Boses Galvano-
meter mit grofler Stromentnahme und Messung der Stromstirke, wobei
es auf den Widerstand ankam. Seine groBen Ausschlige beweisen also
nur, dafB in diesen Fillen der Widerstand zwischen aktivem Gewebe und
seiner Elektrode klein war. Der gréte Teil dieses Widerstandes lag aber
an der Elektrodenfliche und war offenbar in den plasmatischen Geweben
besonders gering. Der aus den Beobachtungen BosEs oft gezogene Schlull
auf die Aktionsstréme der Kambiformzellen in der Markkrone des pri-
miren Blattstiels von Mimosa pudica erscheint mir daher unzulissig.
Ich (s, S. 302) habe auch nach Entfernung der Markkrone vom priméren
Blattstiel noch normale Aktionsstrome ableiten kénnen. Jetzt habe ich
(0) versucht, das Phloém und die duBeren Gewebe iiber etwa 1/, cm zu
entfernen; in 3 Fillen waren nur mehr Reste, wahrscheinlich gescha-
digten Phloéms, vorhanden und das Durchschneiden vieler Bldttchen
an einigen sekundiren Blattstielen bedingte jenseits der Abtragungs-
stelle keine Aktionsstr6me mehr. Das Anbrennen von sekundiren Blatt-
stielen bewirkte nur sehr geringe Aktionsstréme; wahrscheinlich handelte
es sich, wie auch in den oben angefithrten Versuchen mit abgetéteten
Stellen, um Transport von Erregungssubstanz mit einem durch das
Anbrennen bewirkten, basipetalen Saftstrom, welche dann basal von der
Abtragungsstelle wieder Aktionsstréme ausléste.

Es scheinen also die Aktionsstrombefunde, in vélliger Ubereinstim-
mung mit den Abtragungs- und Durchschneidungsversuchen von
HERBERT und von SNow, zu zeigen, dafl die Erregungsleitung im priméren
Blattstiel von Mimosa pudica ausschlieBlich im Phloém stattfindet.

e) Der Stamm.

Im Stamm spielt, wie Ricca (1, 2) und fir Mimosa pudica besonders
eingehend Sxow (1) gezeigt hat, der Transport von Erregungssubstanz
mit dem Saftstrom eine groBe Rolle. Hier haben wir uns nur mit der
Erregungsleitung zu befassen.

Schon S~vow (1, S.351f.) hat eine Art der raschen Leitung be-
schrieben, die er ,,high-speed conduction” nannte. Sie ist durch einen
Schnitt in die tieferen Teile des Phloéms oder ins Kambium auslésbar,
erstreckt sich nur iiber ein oder zwei Internodien und bringt nur das
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Hauptgelenk, nicht auch die Fiederbldttchen zur Reaktion. Nach Barr
(3, S. 1631.) wird sie durch Abtragung der Gewebe auBerhalb des Holzes
aufgehoben.

Eine zweite Art der raschen Leitung im Stamm von Mimosa pudica
hat BALL (3) als ,rapid conduction beschrieben. Sie ist besonders
an stark turgeszenten Pflanzen bei hoher Luftfeuchtigkeit oder an
SproBstiicken unter Wasser auslésbar und breitet sich oft iiber grofle
Teile der Pilanze aus. Durch verschiedene Versuche hat BALL bewiesen,
daB die ,,rapid conduction’ in den Geweben innerhalb des Holzes ab-
lauft; er dachte vor allem an das Mark, doch diirften nach den seither
sonst bekanntgewordenen Befunden in erster Linie die Kambiformzellen
der Markkrone in Betracht kommen. Auslésende Reize sind: mechanische
Verletzungen, Quetschen, Verbiegen aber auch Anbrennen oder starke
Abkiihlung des Stammes, starke elektrische Reize (Induktionsschlige)
am Stamm, Verletzungen, Zerquetschen und vielleicht auch Anbrennen
eines Bliitenstandes, Durchschneiden eines primiren und unter sehr
glinstigen Bedingungen auch eines sekundiren Blattstiels und schlieBlich
der Hauptwurzel.

DaB auch die ,,rapid conduction” im Stamm zu dem von mir als
rasche Leitung bezeichneten Typus gehoért, geht nicht nur daraus hervor,
daB nach Beobachtungen von BALL (3, S. 165) und insbesondere von mir
(3, 11) die durch Durchschneiden des Blattstiels ausgeloste rasche Leitung
direkt in die im Stamm iibergehen kann, sondern auch daraus, daB diese
beiden raschen Leitungen besonders an auf trockenem Standort gewach-
senen, zur Zeit des Versuches aber stark turgeszenten Pflanzen auslésbar
sind und daB ihre Ausldsung oft nur in einem gewissen Prozentsatz der
Fille gelingt. Da es BaLlL (3) vor allem darauf ankam, zu zeigen, daf3
die ,,rapid conduction‘‘ zu rasch ist, um durch Transport von Erregungs-
substanz mit dem Saftstrom zustande zu kommen, hat er die Zeit zwischen
Reiz und Reaktion eines entfernten Blattes der Berechnung der Leitungs-
geschwindigkeit zugrunde gelegt und so etwas geringere Werte erhalten
wie ich (3, 11) bei der Messung der Zeit zwischen den Reaktionen zweier
Blédtter, die 2 oder 4 Internodien voneinander entfernt waren. Wegen
der bei BALL (3) zu gering angegebenen Leitungsgeschwindigkeit und
wegen der Wirksamkeit elektrischer Reize habe ich (5) Balrs ,,rapid
conduction’ zundchst filschlich meiner langsamen Leitung gleichgesetzt
und dasselbe tat Houwink wahrscheinlich wegen der Auslésbarkeit durch
Induktionsstréme und Kéilte und wegen des Nachweises von Aktions-
stromen. Diese Argumente verlieren viel von ihrer Beweiskraft, wenn man
folgendes bedenkt: 1. Nach den schon erwihnten Angaben Bosgs 16sen
vielleicht auch elektrische Reize in diinnen Blattstielen rasche Leitung
aus. 2. Alle genannten Reize 16sen im Stamm die ,,rapid conduction
weit weniger sicher aus als im Blattstiel die langsame Leitung. 3. Die
Aktionsstréme der ,,rapid conduction’ waren in meirien Versuchen von
ganz verschiedenem Ausmal, angefangen von dem maximalen, auch
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sonst bei Mimosenaktionsstromen vorkommenden, bis herab zu kaum
merklichen Ausschligen und sehr viele, mitunter 2/; der Reize waren
nicht von nachweisbaren Aktionsstrémen gefolgt. Es ist auch weder
HouwiNk (S. 64) noch mir (0) in eigens darauf gerichteten Versuchen
gelungen, diese Aktionsstréme an einer Stelle, an der Phloém und Rinde
entfernt waren, nachzuweisen, wihrend die Versuche von BALL (3,
S. 1501.) die ,,rapid conduction® {iber solche Stellen beweisen. Es ist
also anzunehmen, daB die Zahl der erregten Zellen sehr verschieden und
oft sehr gering ist, und eine fiir den Aktionsstromnachweis zu geringe
Zahl erregter Zellen ist ja auch fiir die durch Wundreize ausgeldste
rasche Leitung im Blattstiel als moglich in Betracht zu ziehen.

Ich (o) habe noch einige Versuche angestellt, die zeigen sollten, ob
wirklich diese verschiedenen Reize alle dieselbe ,,rapid conduction® aus-
l6sen. Etwa 10-—15 sek nach einem, am Aktionsstrom als wirksam er-
kannten Reiz, d. h. im Refraktirstadium der ersten Erregung, wurde
ein zweiter, andersartiger Reiz angewandt und dieser erzeugte nie einen
Aktionsstrom. In 4 Versuchen war der erste ein Kiltereiz durch Eis,
der zweite das Durchschneiden des Stammes, in 4 weiteren Versuchen
der erste Reiz ein Offnungsinduktionsschlag, der zweite wieder das Durch-
schneiden des Stammes, in einem Versuch war der erste Reiz das Durch-
schneiden des Stammes, der zweite ein Offnungsinduktionsschlag. Es
ist also anzunehmen, dafB3 alle diese, die ,,rapid conduction** auslésenden
Reize dasselbe leitende System erregen.

In Tabelle 7 sind alle meine (3, 5, 0) Messungen der Leitungsgeschwin-
digkeit der raschen Leitung im Stamm (,,rapid conduction®) zusammen-
gestellt. Es zeigt sich kein EinfluBl der Reizart auf die Leitungsgeschwin-
digkeit; vielleicht ist die Leitung in basipetalem Sinn gegeniiber der in
akropetalem etwas begiinstigt. Auch die Anstiegszeiten des Aktions-
stroms zeigen bei verschiedenen Reizarten keine wesentlichen Unter-
schiede: ich (5, o) erhielt

bei Durchschneiden des Stammes
in 11 Versuchen bei 32°C 0,45 + 0,02 sek,
in 4 Versuchen bei 30° C 0,34 &+ o,01 sek,
bei elektrischem Reiz am Stamme
in 6 Versuchen bei 30° C 0,44 4 0,09 sek,

bei Kailtereiz durch Eis
in 5 Versuchen bei 30° C 0,50 + 0,04 sek.

Typische Aktionsstréme zeigen die Abb. 12 und 13. HouwINk (S. 68),
der scheinbar an jiingeren Pflanzen gearbeitet hat, hat bei Ableitung vom
Stamm und vom Wurzelsystem in einzelnen Fillen auch schwach dipha-
sische Aktionsstréme erhalten und bezieht die zweite Phase auf die Basis
des Stammes, wo somit das die ,,rapid conduction bewirkende System
zum Teil enden miifite. DaB es sich wenigstens zum Teil in. die Wurzel
fortsetzt, zeigt mein (3, S. 200) allerdings nur einmaliger Befund, daB
Durchschneiden der Hauptwurzel die ,,rapid conduction* auslésen kann.



KaArRL UMRATH:

58

Yi‘o F b 1IOMTOITIA
WOIISSUOINY
€61 1nf € 11'0 F €4 6z “ Joyosiseydip WWels Wwe I9sSemsiq
GE61 1mf 9 €to F €€ of | uoperyosIoa _ — WWes We WoRssuonnpuisunugiQ
€61 [ ¥ 160 T L€ of “ 3 WonSSUONNY « « «
— 1oyosiseydouow M
Le61 1nf 11 oz‘o F 6¢ z€ “ SOWWB}S SOp USPIoUYISYIIN(]
of ‘¥ ¢ oI go‘o F 1‘v e “ sopuejsuAN[g Sourd uayossienbioyz
Sz g f1—21 o1 61‘0 - 6°¢ Lz ‘ SOPUBISUIN[Y SOUId UIZII[IOA
Sz g L1 'm ‘21 o1 1€ F vv Le Tezediseq uorpouroyuy ¥ sewwe}s sop ueSelqqy
Sz'gbr 'm S or oz‘o F €% Lz rezedorse I9pO ¢ UoA pue}s ““ “ “
Gz g ¢ o €z'o F oV d "qV_wesnesussed € ayo9Isuy
8 I oF o9 9z rezadiseq ur 1033B1q JOTOMZ SOWWB}S SOP ULYIIPSUY
Sz 'g 'zz—C1 oI Lz‘o F €€ Lz rezedorye ojusredydney Isp “ “ “
Sz 'g 'zz—S1 o1 oz'o F o't | Lz “ usuolyeaIsSunSomog S[P13S1IB[E] SOUI® USPISUYISYIIN(
o€ ‘¥ ¢ o1 go‘o F 7€ . I I ‘c :
Sz 'g "61 oI Sz'o F g€ 8z rerediseq SOWIWIE)G SOP USPIDUYOISYOIN(]
1-Yos wd
ut I31ys, &l
wmyeq wmms—mﬁwwmw W%W%WM&WMW .awuow.ﬁ m::mw_qm °p UoINeay 939)yoeqosyg $9219Y s9p WV
-sdumyrey

[‘uoBunssoyy uonou yoeu pun (1 ‘€) HIVIW() YOeN]
'woipnd vsompy UOA WWie}S wi Sunjrec] uoyosel Iop jrexSipurmyoseSsSunjro] ‘L ofpqe],



Der Erregungsvorgang bei hoheren Pflanzen. 59

Unter besonders giinstigen Bedingungen konnte ich (3, 5) auch eine
langsame Erregungsleitung im Stamm von Mimosa pudica nachweisen,
die sich am besten durch starkes Anbrennen eines sckundiren Blattstiels
auslosen 1aBt. Von der raschen Leitung unterscheidet sie sich durch die
geringere Leitungsgeschwindigkeit und dadurch, daB ihre Aktionsstréme

Abb. 12. 12. Juli 1927. 32° C. Mimosa pudica. Abb. 13. 22. Juli 1927. 33° C. Mimosa pudica. Ableitung

Ableitung vom Stamm. Reiz: Durchschneiden vom Stamm. Reiz: Durchschneiden des Stammes, 5,7 cm

des Stammes, 10,3 cm apikal von der Ab- apikal von der Ableitungsstelle. Eichkurven - 0,06 Volt.

leitungsstelle. Zeitmarken 1o sek, Spannungs- Zeitmarken 10 sek, Spannungseinheit 0,02 Volt.
einheit 0,02 Volt. [Aus UMRATH (5).] {Aus UMRATH (5).]

oft langdauernde Wellengruppen darstellen [UMRATH (5), Abb. 26 und 27],
vom Transport von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom durch die
Begiinstigung des basipetalen Leitungssinnes. So erhielt ich (3) fiir die

Al

&ﬁ‘tﬁ"‘k‘"-"-r e

Abb. 14. 22. Juli 1927. 30° C. Mimosa pudica. Ableitung von einer geschabten Stelle des Stammes, an der

nur Mark, Markkrone und Teile des Holzes erhalten waren. Reiz: Anbrennen eines sekundéren Blattstiels

eines oberhalb der Ableitungsstelle inserierten Blattes. Zeitmarken 10 sek, Spannungseinheit 0,0z Volt.
{Aus UMRATH (5).]

nach der Reaktion der Blitter iiber 2 Internodien bei 27—32° C gemessene
Leitungsgeschwindigkeit aus je 10 Versuchen

bei basipetalem Leitungssinn . . . . . . 0,06 + 0,14 cm sek,

bei akropetalem Leitungssinn . . . . . . 0,40 £ 0,05 cm sek-1,
Ahnlich erhielt ich (5) aus Aktionsstromaufnahmen in 3 cm Entfernung
von dem gereizten Blatt als Leitungsgeschwindigkeit aus 11 bzw. 10 Ver-
suchen

bei basipetalem Leitungssinn . . 0,80 + 0,12 cm sek-! bei 30°C,
bei akropetalem Leitungssinn . . 0,62 & 0,08 cm sek-! bei 31° C.

Der Begiinstigung des basipetalen Leitungssinns entspricht ein hdufigeres
Auftreten geschlossener Wellengruppen bei basipetaler Leitung. Wahr-
scheinlich ist sogar die bei Leitung in akropetalem Sinn meist grofere
Entfernung der Einzelwellen voneinander der Grund fiir die geringere
Leitungsgeschwindigkeit, weil ein gelegentliches Erloschen der ersten
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Welle bei gréBerem gegenseitigem Abstand eine gréBere Verzégerung
bedingt. Durch Abtragungsversuche habe ich (5, S.305) gezeigt, daB
die Aktionsstréme der langsamen Leitung im Stamm in der Markkrone
entstehen. In Abb. 14 ist ein solcher Versuch wiedergegeben; die Einzel-
wellen folgen oft in viel geringerem Abstand aufeinander als es diese
Abbildung zeigt. Die Anstiegszeit der ersten Welle fand ich (5)

bei akropetaler Leitung in 4 Versuchen bei 31°C zu 0,77 4 0,07 sek,

bei basipetaler Leitung in 8 Versuchen bei 30°C zu 1,10 4 0,18 sek,

bei basipetaler Leitung in 4 Versuchen bei 30°C zu 1,12 + 0,22 sek.
Bei den letzten 4 Versuchen waren die Gewebe auBerhalb des Holzes
abgetragen.

.Es ist wahrscheinlich, daB die langsame Erregungsleitung im Stamm
Ofter auftritt, ohne daB3 sie sicher zu erkennen und insbesondere vom
Transport von Erregungssubstanz mit dem Saftstrom zu unterscheiden ist.

f) Die Keimbldtter und das Hypokotyl der Keimpflanze.

Entfaltete und ergriinte Keimblitter von Mimosa pudica zeigen
Erregungsleitung, die der langsamen Leitung in den Fiederblittchen
ahnelt. Beim Durchschnei-

den eines Keimblattes habe

ich (8) die Leitungsge-

schwindigkeit bei 28°C nach

der Reaktionszeit des Ge-

lenkes aus 10 Versuchen

zu 0,16 -+ 0,04 cm sek~* und

Abb. 15. 24. Mai 1929. 30° C. Mimosa pudica, noch ohne Laub- aus 8 Aktionsstromaufnah-

blatter. Ableitung vom Mittelnerven des Keimblattes. Reiz: Ab-  INen Zu 0,I5+4-0,02 cm sek—1
schneiden der Keimblattspitze 0,6 cm von der Ableitungsstelle. : . . . .
Zeitmarken 10 sek, Spannungseinheit 0,02 Volt. (Original.) beStlmmt' die AI’lStlegSZGlt

des Aktionsstroms ergabsich
aus diesen zu 2,1 4+ 0,2 sek. In Abb. 15 ist eine solche Aufnahme
wiedergegeben.

An noch im Streckungswachstum begriffenen Hypokotylen etwas
etiolierter Keimlinge, deren Keimblitter vielfach noch nicht entfaltet
waren, konnte ich (8) sowohl bei Durchschneiden eines Keimblattes als
auch bei einem Einschnitt in das Hypokotyl, wenige Millimeter iiber
der Ableitungsstelle, keine Aktionsstrome nachweisen. An ilteren Keim-
pflanzen oder an besonnten, die ihr Streckungswachstum bald einstellen,
habe ich sehr deutliche Aktionsstréme vom Hypokotyl erhalten, wie
Abb. 16 einen bei Durchschneidung eines Keimblattes zeigt. Aus 10
solchen Versuchen bei 28° C ergab sich bei entsprechender Beriicksich-
tigung der Leitungszeit im Keimblatt als Leitungsgeschwindigkeit im
Hypokotyl 0,20 4 0,03.cm sek—! und als Anstiegszeit des Aktionsstroms
2,1 4 0,2 sek. 4 Fille, in denen beim Anschneiden noch recht junger
Hypokotyle Aktionsstréme ausgelést wurden, ergaben bei 28° C als Lei-
tungsgeschwindigkeit 0,28+ 0,10 cm sek—?, als Anstiegszeit 3,24-1,4 sek.
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In 10 Versuchen bei 31° C habe ich durch Aufbringen von einem Tropfen
Alkohol auf ein Keimblatt gereizt, den Zeitpunkt der Gelenksreaktion
auf der Kurve markiert und aus der Zeit bis zum Auftreten des Aktions-
stroms die Leitungsgeschwindigkeit zu 0,13 4+ 0,02 cm sek! bestimmt;
die Anstiegszeit ergab sich zu 2,9 -+ 0,4 sek.

Wenn diese Untersuchungen auch nichts dariiber aussagen, wann die
einzelnen Zellen der Keimpflanze erregbar werden, d.h. wann ein Er-
regungsvorgang in ihnen ausgeldst werden kann, so zeigen sie doch, daB3

I
il

Abb. 16. 26. Mai 1929. 30°C. Mimosa pudica, noch ohne Laubblitter, Keimblitter noch hellgrin,

Streckungswachstum des Hypokotyls schon vollendet. Ableitung vom Hypokotyl. Reiz: Durchschneiden

eines Keimblattes 0,45 cm vom Gelenk, von hier bis zur Ableitungsstelle im Hypokotyl 0,5 cm.
Zeitmarken ro sek, Spannungseinheit o,0z Volt. (Original.)

Erregungslestung von Zelle zu Zelle erst bei einer gewissen Differenzierung
auftritt, daB sie dann aber schon den definitiven Charakter hat. Rasche
Leitung habe ich an Keimpflanzen nicht beobachtet.

g) Allgemeiner Uberblick iiber die Erregungsleitung bei
Mimosa pudica.

Das langsam leitende System, welches das einzige in der Keimpflanze
nachgewiesene ist, findet sich, wahrscheinlich mit Ausnahme des Bliiten-
standes, auch in allen oberirdischen Teilen der erwachsenen Pflanze
und erstreckt sich vielleicht auch in die Wurzel. Die gute Ausbildung
der langsamen Erregungsleitung im sekundéren Blattstiel, die sich auch
in der Unabhingigkeit der Leitungsgeschwindigkeit vom Leitungssinn
duBert, diirfte damit in Zusammenhang stehen, daf die Aktionsstréme
vom sekundiren Blattstiel meist so geschlossene Wellengruppen dar-
stellen, dafBl ihre Einzelwellen oft gar nicht als solche kenntlich sind.
Wie erwihnt, laufen die einander unterstiitzenden Einzelwellen in neben-
einander liegenden Zellen ab. In der Dekrementstelle zwischen dem
basalen Blittchenpaar und dem Sekundirgelenk wird die jeweilige Kopi-
welle reduziert und erlischt, so dafl der ganze Wellenzug verkiirzt wird
und eine scheinbare Leitungsverzégerung oder, nach schwachen Reizen,
ein vollkommenes Erléschen resultiert. Im Stamm ist die langsame
Leitung viel weniger gut ausgebildet und der Aktionsstrom stellt meist
eine weniger dichte Wellengruppe dar. Bei der Leitung in akropetalem
Sinn sind die Abstinde zwischen den Einzelwellen gréBer und die Lei-
tungsgeschwindigkeit ist bei diesem Leitungssinn, wahrscheinlich infolge-
dessen, geringer.
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Im primiren Blattstiel erscheint das langsam leitende System in zwei
Teilsysteme zerfallen. Das eine, schon lange bekannte, hat sehr gut aus-
gebildete Erregungsleitung und einen Einzelaktionsstrom. Nur in diesem
Teil des ganzen langsam leitenden Systems ist die Erregungsleitung auch
durch kurz dauernde Einzelreize leicht auszulésen; es kann das Haupt-
gelenk und die Sekundirgelenke zur Reaktion bringen, erzeugt aber
offenbar nicht genug oder nicht durch geniigend lange Zeit hindurch
Erregungssubstanz, um die langsame Leitung im Stamm oder im sekun-
ddren Blattstiel, der ja gerade an der Basis die Dekrementstelle aufweist,
auszultsen. Das zweite, erst in letzter Zeit niher untersuchte, mit einer
Aktionsstromwellengruppe verbundene Teilsystem der langsamen Leitung
im primédren Blattstiel ist das Gegenstiick zu dem eben besprochenen.
Bei ihm hat der Transport von Erregungssubstanz mit der Interzellular-
flissigkeit oder mit dem Saftstrom eine solche Bedeutung, daB die
Leitung in akropetalem Sinn begiinstigt erscheint; nach dem Resultat
der Abtotungsversuche halte ich aber auch eine aktive Beteiligung
lebender Zellen fiir sicher. Der Erregungsiibergang zwischen diesem
System und der langsamen Leitung im sekundiren Blattstiel und im
Stamm ist ein reziproker, wihrend der Einzelaktionsstrom im priméren
Blattstiel zwar von iiberall her durch Wellengruppen auslgsbar ist,
selbst aber nirgends Wellengruppen auslost.

Die in den Kantenbiindeln lokalisierte mittlere Leitung ist wenig unter-
sucht. Ein Erregungsiibergang ist nur von der raschen Leitung eines
sekundiren Blattstiels auf die mittlere eines anderen bekannt und inner-
halb des sekundiren Blattstiels von der mittleren auf die langsame Leitung.

Die rasche Leitung findet sich in 3 voneinander getrennten Systemen.
I. Im Phloém oder Kambium des Stammes als ,,high-speed conduction®,
nur mit den Hauptgelenken verbunden und durch mechanische Ver-
letzung auslésbar. 2. Im sekundiren Blattstiel und in den Blittchen,
mit den Tertidrgelenken verbunden, durch mechanische Verletzung und
durch Anbrennen auslésbar; bei Auslésung durch Anbrennen sind
Aktionsstréme nachgewiesen, Erregungsiibergang ist auf das langsam
leitende und, wenigstens an der Basis des sekundidren Blattstiels, auf
das mittel leitende System mdglich. 3. Die ganze Pflanze durchziehend,
im Stamm innerhalb des Holzes als ,,rapid conduction, nur mit den
Haupt- und vielleicht mit den Sekundargelenken verbunden; iiberall
mechanisch auslésbar, im Stamm und vielleicht in diinnen primiren
Blattstielen auch elektrisch, im Stamm durch Anbrennen, Kilte und
durch Erregungssubstanz, wie aus Versuchen von Barr (3, S.157f.)
mit durchtrennten Stimmen hervorgeht. Im Stamm sind Einzelaktions-
stréme, allerdings von sehr wechselndem Betrag und nicht mit Sicherheit
nach jedem Reiz, nachweisbar. Die rasche Leitung ist in diesem Teil-
system sehr stark von der Turgeszenz der Pflanze abhingig.

Die rasche Leitung ist bei Mimosa pudica in allen Teilen der Pflanze
dann besonders gut ausgebildet, wenn die Pflanze an einem sonnigen,
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einigermaflen trockenen Standort gewachsen ist, was ich vielfach be-
obachten konnte und was auch aus der Darstellung von Ricca (3,
S. 5421.) hervorgeht. Dasselbe gilt aber auch fiir die langsame und fiir
die rasche Erregungsleitung bei Mimosa Spegazzinii, insbesondere fiir die
in ihrem Stamm. Es ist sehr wahrscheinlich, daB unter solchen Wachs-
tumsbedingungen die Erregungsleitung bei Pflanzen iberhaupt besonders
gut ausgebildet wird und daf} sich das nur an den Systemen, deren Lei-
tungsvermoégen sonst weiter vom Optimum entfernt ist, deutlicher duBert.

Die Begiinstigung, welche die rasche Leitung mit Ausnahme der
,,high-speed conduction bei Erhéhung der Turgeszenz erfihrt, wurde
verschieden gedeutet. Barr (3) brachte sie mit seiner Vorstellung in
Zusammenhang, nach der die ,,rapid conduction im Stamm auf einer
Turgorredktion der Markzellen beruht, bei welcher sie Fliissigkeit mit
Erregungssubstanz abgeben, die dann die nichsten Zellen erregt. Diese
Vorstellung hat durch den Nachweis sehr an Wahrscheinlichkeit ver-
loren, daB3, wie oben erwihnt, die rasche Leitung im Blattstiel im Phloém
und die im Stamm von Mimosa Spegazzinii in der Markkrone zu lokali-
sieren ist, wodurch die im Phloém und in der Markkrone vorkommenden
Kambiformzellen als die wahrscheinlich einzigen leitenden Elemente
erscheinen. Ricca (3), der die Erregungsleitung als einen rein elek-
trischen Vorgang auffaft, bei dem der Aktionsstrom als elektrischer
Reiz fiir die noch unerregten Nachbarzellen wirkt, meint, die Turgeszenz-
erhéhung wirke durch die mit ihr verbundene Verminderung des den
Zellen auBen anliegenden Widerstandes giinstig. Demgegeniiber méchte
ich aber in Erinnerung bringen, dafl gerade bei der langsamen Leitung,
die durch erhéhte Turgeszenz nicht begiinstigt wird, Aktionsstréme am
sichersten nachgewiesen sind. Ich glaube, da sich an der raschen
Leitung verschieden viele, meist aber nur wenige Zellen beteiligen. Damit
stimmt ja iberein, da man im Blatt nach Wundreizen keine raschen
Aktionsstréme nachweisen kann und daf die raschen Aktionsstréme im
