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Systempotentiale — Neuartige elektrische

Signale in Pflanzen

Die Existenz elektrischer Signale in Pflanzen ist schon seit langem bekannt. Bisher unterschied

man Aktionspotential und Variationspotential. Beide Signale beruhen auf einer Depolarisierung der

Membran und sind in der Lage, die Information auch iiber lingere Distanzen zu leiten. Durch einen

neuartigen methodischen Ansatz mithilfe von Mikroelektroden, die im Zellwandbereich der Zellen

plaziert werden, konnte jetzt zum ersten Mal ein dritter Typ von elektrischen Signalen nachgewie-

sen werden. Dieses Systempotential beruht auf Hyperpolarisierung der Membran und ist ebenso ein

Langstreckensignal. Es gibt erste experimentelle Hinweise dafiir, dass das Systempotential eine

Rolle bei der Verteidigung der Pflanzen gegen Fraf3feinde spielen kdnnte.

lektrische Phdnomene in lebenden Organismen wer-

den gemeinhin mit vielzelligen Tieren und deren

Nervenbahnen assoziiert. Dabei ist ihre Existenz
seit mehr als 135 Jahren auch fiir Hohere Pflanzen bekannt.
Schon 1873 schrieb der englische Physiologe John Scott
Burden-Sanderson (1828-1905) in der Fachzeitschrift Pro-
ceedings of the Royal Society of London eine Abhandlung mit
dem Titel ,Note on the electrical phenomena which accom-
pany irritation of the leaf of Dionaea muscipula“. Bereits
Charles Darwin war von dieser Pflanze, der Venusfliegenfal-
le, fasziniert. Er war es auch, der Burden-Sanderson in ihrer
gemeinsamen Korrespondenz auf diese insektenfangende,
carnivore Pflanze aufmerksam machte.

Dionaea fangt ihre Beute durch eine schnelle Klappbe-
wegung ihrer Fangblétter (Abb. 1). Diese Bewegung wird,
wie wir heute wissen, durch Aktionspotentiale ausgelost.
Danach wurde es zunéchst still um die elektrischen Signale
in Pflanzen, wohl nicht zuletzt, weil Darwin und viele ihm
nachfolgende Botaniker ihre Aufmerksamkeit mehr auf
chemische Signale lenkten. Erst Arbeiten in den 1960er
Jahren von Takao Sibaoka an der berithrungsempfindlichen
Sinnespflanze Mimosa pudica [1] riickten die elektrische
Signalleitung in Pflanzen wieder mehr in den Fokus der
Pflanzenphysiologen. Mittlerweile weill man, dass elektri-
sche Signale von allen Pflanzen genutzt werden konnen,
um verschiedene physiologische Prozesse zu steuern; dazu
gehoren neben der Bewegung der Blétter bei Dionaea und
der Mimose auch die Erhohung der Respiration und des
Gasaustausches, eine Reduktion des Phloemtransportes, die
Induktion von Genexpression und anderes mehr [2].
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RAbb. 1. Dionaea muscipula, die Venusfliegenfalle. Blick auf das gedffne-
te Schnappblatt. Bei Beriihrung der schwarzen Fiihlborsten werden Ak-
tionspotentiale erzeugt, die sich nach allen Seiten rasch ausbreiten (6 -
20 cm/s). Darauf klappen die Blattspreitenhalften durch ein osmotisch
gesteuertes Scharniergelenk in der Hauptrippe zu und halten die Beute
wie in einer Reuse gefangen. [Photo Noah Elhardt/Wikipedia]

Elektrische Signalleitung in Pflanzen

Bislangkannte manzweiverschiedeneelektrische Langstre-
ckensignale, das Aktionspotential und das Variationspotential
[3]. Beide sind sowohl akropetal (in Richtung Sprossspitze)
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Abb. 2. Aktionspotential
bei Pflanzen (ausgelost
durch Raupenbiss!). = a.
Em: Elektrische Spannung
gemessen an der Plas-
mamembran (d.h. Messe-
lektrode im Zellinneren,
Em Referenzelektrode z.B. als
-120 Erdreferenz) in Millivolt.
+ Das Ruhepotential liegt
hier bei ca. - 115mV, doch
b kann es bei Pflanzen je
nach Gewebe und physio-
logischem Zustand auch
andere Werte annehmen,
weshalb man meist nur die
Spannungsdifferenzen an-
gibt. Das Aktionspotential
zeigt die typische Depola-
risierung, hervorgerufen
durch schlagartiges Offnen
von lonen-kanédlen und die Diffusion von Anionen nach auf3en. = b.
E(apo): Elektrische Spannung gemessen aulRerhalb des Zellkorpers, im
Apoplasten (vgl. Abb. 4). Der rasche Austritt von Anionen macht den
Apoplasten negativer gegenliber der Referenz. Das Aktionspotential
stellt sich bei dieser Messung als Hyperpolarisierung dar (Ausschlag
nach unten). Das Zeitintervall 10 min gilt fir beide Messungen.
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als auch basipetal (in Richtung Wurzel) gerichtete Signale,
die tiber das Phloem und Xylem, also die Leitungsbahnen fiir
Nihrstoffe und Wasser, weitergeleitet werden konnen.
Aktionspotentiale werden nur durch Reize ausgelost, die
eine gewisse Reizschwelle iiberschreiten, und basieren auf
der Aktivierung von Ionenkanilen. Diese Aktivierung zeigt
sich in Form einer kurzzeitigen Depolarisierung der Memb-
ran: Das im Ruhezustand gegeniiber der Aullenseite negativ
geladene Cytoplasma verdndert sich in Richtung positiver
Werte (Abb. 2a). Die anschlieBende Repolarisierung geht
flieBend in eine Hyperpolarisierung iiber (Abb. 3) und kehrt
danach zum Ruhepotential zuriick. Den Zustand, der bei
der Uberschreitung des Reizschwellenpotentials eintritt,
bezeichnet man als Erregung. Eine solche Erregung fiihrt
immer zu einem voll ausgebildeten Aktionspotential, das
stets gleich aussieht, weil es sich um einen koordinierten
physiologischen Prozess an der Zellmembran handelt, bei
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dem in definierter Reihenfolge verschiedene Kanile und
Pumpen zu ,arbeiten“ beginnen. Es handelt sich dement-
sprechend um eine ,Alles oder Nichts Reaktion“. Aktions-
potentiale in Pflanzen breiten sich dann fortschreitend mit
einer Geschwindigkeit von 20 bis 400 cm/min in alle Rich-
tungen aus. Sie konnen durch Beriihrung, Kélte, Hitze oder
chemische Reize initiiert werden.

Variationspotentiale sind elektrische Signale, die eben-
falls durch eine reizausgeloste Depolarisierung mit anschlie-
Bender, allerdings verzogerter Repolarisierung der Membran
charakterisiert sind. Sie breiten sich nicht selbst aus, variie-
ren mit der Intensitdt des auslosenden Reizes und werden
durch eine Art Druckwelle auslost. Die Druckdnderungen
haben Einfluss auf die Funktionalitdt der Protonen-Pum-
pen. Auf diese Weise wird die Druckdnderung in elektrische
Signale umgewandelt. Sehr wahrscheinlich werden Variati-
onspotentiale im Xylem und seinen direkt benachbarten Zel-
len weitergeleitet. Die Amplitude und die Geschwindigkeit
des Variationspotentials nehmen mit der Entfernung vom
Reizort ab, da auch der auslosende Zelldruck (Turgor) iiber
die Strecke abnimmt. Der primér auslosende Reiz kann eine
Verwundung oder eine Flamme sein. Die Depolarisierung
beim Variationspotential beruht auf einer Inaktivierung der
in der Plasmamembran befindlichen Protonen-Pumpen,
die in Pflanzen im Wesentlichen fiir die Aufrechterhaltung
des Ruhepotentials und fiir die Einstellung eines giinstigen
pH-Wertes verantwortlich sind, indem sie stdndig Protonen
entgegen des Ladungs- und Konzentrationsgradienten nach
aullen transportieren. Bei der Inaktivierung der Protonen-
Pumpe bricht das Ruhepotential langsam zusammen.

Die Bedeutung elektrischer Signale fiir Pflanzen
Warum nutzen Pflanzen elektrische Signale? Es ist zu ver-
muten, dass bestimmte Stresssituationen durch relativ schnel-
le Reaktionen besser bewdltigt werden kénnen, wie zum
Beispiel bei einer Verwundung durch HerbivorenfraB. Solche
Reaktionen sollten nicht nur lokal am Reizort erfolgen, son-
dern auch systemisch, das hei8t auch in nicht gereizten, ent-
fernt liegenden Organen und Geweben, um prophylaktische
Abwehrreaktionen, wie zum Beispiel die Synthese und Akku-
mulation von toxischen Metaboliten, einleiten zu konnen.

Abb. 3. Nachweis elektrischer Si-
gnale bei Pflanzen. = a. Messanord-
nung zum Nachweis der elektrischen
Signale. Der Stimulus wird an einem
Blatt appliziert, und das induzierte
elektrische Signal wandert vom ge-
reizten Blatt in den Spross und von
dort in ein benachbartes Blatt (rote
Pfeile), wo die Messelektroden (ent-
weder ionenselektiv oder fiir Potenti-
- almessungen) platziert sind. Als Erd-

Cc
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min referenz ist die Referenzelektrode
bezeichnet. = b. Typischer Verlauf

eines Aktionspotentials, wobei die schnelle und starke Depolarisierung der Plasmamembran zu Beginn (hier als Hyperpolarisierung im Apoplasten, E(apo),
gemessen) hervorgehoben wurde (rotes Oval). = e. Typischer Verlauf eines Systempotentials, gemessen im Apoplasten. — Blaue Ovale kennzeichnen die Hy-
perpolarisierung, die beim Aktionspotential bei der Repolarisierung auftritt und beim Systempotential die Welle darstellt, mit der sich die Erregung ausbreitet.
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Abb. 4. Schematischer Schnitt durch die oberen Schichten eines
Blattes. Durch gedffnete Stomata (dunkelgriin) auf der Blattoberflache
(hellgriin) werden die Messelektroden (fiir Potentialmessungen oder io-
nenselektive Elektroden) in das innere Blattgewebe eingefiihrt und im
Apoplasten (grau) positioniert, ohne die Pflanze zu verletzen. Mit zwei
gleichzeitig eingefiihrten Elektroden kann man Parallelmessungen
durchftihren oder verschiedene Parameter abgreifen. Die Referenzelekt-
roden sind nicht abgebildet.

Weil lokale, durch externe Reize ausgeloste Spannungs-
dnderungen an der Plasmamembran aufgrund des hohen
Systemwiderstandes nach wenigen Millimetern verschwin-
den und somit als elektrische Signale tiber ldngere Distan-
zen innerhalb der Pflanze nicht infrage kommen, werden
effektivere Signaliibertragungen notwendig, wie die Aktions-
potentiale oder auch die fiir Pflanzen typischen Variations-
potentiale, die dann Informationen iiber lingere Strecken,
wie zum Beispiel von Blatt zu Blatt, iibermitteln kdnnen.
Bislang wurden Aktionspotentiale und Variationspotentiale
als die einzigen elektrischen Langstreckensignale bei Pflan-
zen angesehen. Allerdings kann das Variationspotential nur
von sehr starken Reizen ausgelost werden (vor allem Verlet-
zungen), wihrend das Aktionspotential recht unspezifische
Informationen tibermitteln kann. So ist das Aktionspotential
bei Dionaea nichts anderes als ein Auslosungsfaktor fiir das
Zuklappen des Fangblattes. Was bislang fehlte, war ein syste-
misches Signal, das von relativ schwachen Reizen ausgelost
wird, reizspezifisch bei nicht spezialisierten Pflanzen auftritt
und Information von Organ zu Organ iibertragt.

Die Entdeckung des Systempotentials

Bei Studien zu elektrischen Signalleitungen bei monoko-
tylen Pflanzen fiel auf, dass Reize wie K*-, Ca**-, oder NH,*-
Ionen in unterschwelligen Konzentrationen, in denen sie
kein Aktionspotential mehr generieren kdnnen, trotzdem
ein sich ausbreitendes elektrisches Signal auslésen, das

Tab. Vergleich der elektrischen Signale in Pflanzen.

systemisch weitergeleitet wurde (Abb. 3a, c) [4, 5]. Es konnte
auch gezeigt werden, dass diese Signale reizspezifisch waren
und von der Reizstédrke abhingen. Nachgewiesen wurde diese
bislang unbekannte elektrische Reizleitung durch eine neu-
artige Messmethode: Die fiir die Messungen notwendigen,
faserartigen Feinglas-Mikroelektroden wurden, ohne das
Blatt zu verletzen, durch gedffnete Stomata hindurch in die
Blédtter und dort in den auflerhalb des membranumgrenz-
ten Protoplasten liegenden Zellwandbereich (Apoplast) des
inneren Blattgewebes positioniert (Abb. 4): Die auf diese
Weise gemessenen reizinduzierten Spannungs- beziehungs-
weise Potentialdnderungen sind in ihrer Polaritdt den Span-
nungsdnderungen an der anliegenden Plasmamembran in
der Regel invers (Abb. 2, vgl. Legende). Das bedeutet, dass
eine Depolarisierung der Membran als Hyperpolarisierung
im Apoplasten gemessen wird, und umgekehrt, eine Hyper-
polarisierung der Membran als Depolarisierung detektiert
wird (vgl. Abb. 3b und c). Diese Messanordnung hat zwei
wesentliche Vorteile: Zum einen muss keine der Elektroden
in der Zelle plaziert und die Zelle damit verletzt werden, und
zum anderen konnen auf diesem indirekten Weg geringe
Potentialdnderungen an der Membran gemessen werden,
die sonst im Rauschen untergehen.

Mithilfe dieser Messmethode konnte nachgewiesen wer-
den, dass in Pflanzen eine dritte Form der elektrischen
Signalleitung iiber ldngere Distanzen existiert (Abb. 3c) [4].
Dieses Signal kann durch Verwundung ausgeldst werden.
Wird ein Blatt der Pflanze verletzt und eine Salzlésung auf
die Wundstelle gegeben, die einen abiotischen Stress simu-
liert, so ist die ausgeloste Reaktion je nach Art und Konzent-
ration der zugegebenen Kationen unterschiedlich hoch und
kann iiber lange Strecken in unverletzten Bldttern gemessen
werden (Abb. 5): Das Signal pflanzt sich vom gereizten Blatt
tber den Spross bis zum nichsten Blatt, also systemisch,
fort. Die Geschwindigkeit, mit der sich diese Signale in Form
von Spannungsdnderungen ausbreiten, betrdgt zwischen
5 und 10cm/min. Hierbei werden die Spannungsdnde-
rungen iber die Zellmembran durch die Aktivierung von
Protonen-Pumpen verursacht, was eine Hyperpolarisierung
der Membran nach sich zieht (die sich bei der Messung im
Apoplasten als Depolarisierung darstellt: Abb. 3c).

Eine detaillierte Analyse der Ionen im Apoplasten mittels
ionenselektiver Elektroden zeigte zudem eindeutig, dass alle
messbaren Ionenfliisse eine Folge der Potentialdnderung

Charakteristika Aktionspotential Variationspotential Systempotential
Induktion Ubertreten der Spannungs- Schneller Turgoranstieg Plasmamembran-Depolarisierung
schwelle
Ausbreitung selbst nicht selbst, durch Turgor selbst
Geschwindigkeit 20-400 cm/min 5-100 cm/min 5-10 cm/min

Mechanismus Aktivierung von lonenkanélen

Inaktivierung von
Protonen-Pumpen

Aktivierung von Protonen-Pumpen

Spannungscharakteristik Depolarisierung

Depolarisierung

Hyperpolarisierung

Dauer <20s 10 s bis min 8-12 min
Signal Alles-oder-Nichts abgestuft, variabel stimulusabhéngig
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Abbh. 5. Messungen vom Systempotential im Apoplasten an Gerste
(Hordeum vulgare). Zum Zeitpunkt 0 wurden die angegebenen lonen als
Stimulus (S) appliziert und Aufbau und Abklingen des Potentials an der
betreffenden Stelle tber die Zeit gemessen. = a. Die Systempotentiale
wurden jeweils durch verschiedene Kationen ausgeldst, die auf eine
Woundstelle appliziert wurden. = b. Konzentrationsabhéngiges Auslésen
von Systempotentialen durch Ca?*-lonen. Diese Befunde demonstrieren,
dass mit dem Systempotential Informationen tber Art und Stérke von
Reizen weitergeleitet werden kénnen.

und nicht dessen Ausloser sind. Das so gemessene ,Sys-
tempotential“ ist dementsprechend weder mit einem klas-
sischen Aktionspotential noch mit einem Variationspoten-
tial vergleichbar, die beide auf Depolarisierung beruhen
(vergleiche Tabelle). Dariiber hinaus ist das Systempotential
modulierbar: Die Stdrke ebenso wie die Art des auslésen-
den Reizes konnen die Amplitude des systemischen Signals
beeinflussen (Abb. 5); somit konnen wesentlich mehr Infor-
mationen codiert und tibertragen werden.

Fazit und Ausblick

Das Systempotential konnte sowohl in verschiedenen
monokotylen als auch in dikotylen Pflanzen nachgewiesen
werden, darunter Mais (Zea mays), Gerste (Hordeum vul-
gare) und Tabak (Nicotiana tabacum). Diese Vielfalt ist ein
deutlicher Hinweis darauf, dass es sich um ein allgemeines
Prinzip der elektrischen Erregungsleitung in Pflanzen han-
delt. Die nichste Aufgabe besteht nun darin, die biologische
und physiologische Bedeutung des Systempotentials fiir die
Pflanze weiter zu untersuchen. Das heillt, es ist zu kldren,
unter welchen Bedingungen solch ein Signal in der Natur
tatsdchlich verursacht und wodurch es ausgelost wird und
welche Prozesse in der Pflanze durch das Systempotential
initiiert werden. Erste Ergebnisse deuten bereits darauf hin,
dass diese neuartigen elektrischen Signale durch Herbivo-
renfrall, zum Beispiel von Insektenlarven, ausgelost werden
kénnen und in vom Befallsort entfernten Organen der Pflan-
ze an der Induktion von Abwehrreaktionen beteiligt sind.
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