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E. Griinthal

Ueber Zwitterbildung bei Zea Mays
und ihre Verursachung

Aus dem hirnanatomischen Laboratorium der psychiatrischen Universitits-
klinik Waldau, Bern. (Dir. Prof. Dr. ]. Klaesi.)

,Wer die Wege der Natur erkannt hat, wird auch die Abwege
leicht bemerken, und wer die Abwege erkannt hat, der wird
die Wege besser bezeichnen kdénnen.*

Francis Bacon: Neues Organon, II, 29,

In einer Abhandlung aus dem Jahre 1858 hat Karl Miiller
erstmals ausfithrlicher auf die bis dahin kaum beachteten Umwand-
lungen ménnlicher Bliiten in weibliche beim Mais hingewiesen. 1)
Er beobachtete 14 Pflanzen mit derartigen Umbildungen in ver-
schiedenem Grade und konnte damit eine ,,vollstindige Entwick-
lungsreihe der Verwandlung einer maéinnlichen Blume bis zum
ausgebildeten Fruchtknoten‘* zusammenstellen. Seitdem ist iiber
zwitterige Bliitenstinde beim Mais mehrfach eingehend berichtet
worden (Krafft, Blaringhem, Iltis, Riede), und wenn
man darauf achtet, kann man derartiges in jedem grésseren
Maisfeld in einem Jahr hdufiger, im andern seltener finden. Ueber
die Bedingungen des Auftretens solcher Fehlbildungen beim Mais
hat man manches beobachtet, vielerlei Gedanken gedussert, jedoch
sind die Verursachung und das Wesen der Erscheinung bisher
dunkel geblieben.

Miiller erkannte bereits, dass nur Nebensprossen davon be-
troffen sind. Die Hauptachsen seiner Pflanzen waren abgeschnit-

1) Den frithesten uns bekannt gewordenen Hinweis finden wir bei Tur-
pin: Ann. Soc. Hortic., Paris, 1833.
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ten worden und die Nebenachsen erst spiter aus dem Wurzelstock
hervorgebrochen. Krafft und Blaringhem war diese Tat-
sache ebenfalls bekannt, Der letztgenannte Forscher konnte auch
zeigen, dass der Bliitenstand an der Spitze umso weiblicher sich
bildet, je spidter die Hauptachse abgeschnitten war. Iltis fand
die gleiche Bliitenfehlbildung in allen Abstufungen verursacht
durch das Auftreten des Maisbrandes (Ustilago Maydis). Diese
Missbildungen zeigen grosse Maisbrandgallen, sie finden sich an
brandigen Pflanzen etwa 20mal haufiger als an den gesunden
und betreffen teils terminale, teils laterale Bliitenstinde. Es han-
delt sich hier nach Iltis, dhnlich wie bei Melandrium, um einen
parasitiren Traumatismus, der auf Grund von Ernihrungsstdrun-
gen das Erscheinen von Zwitterbliiten bedinge.

Schliesslich hat Riede auf dem Wege des Versuches die
Klirung der Frage in Angriff genommen. Er zog Mais in Was-
serkulturen jeweils bei diffusem und bei abgeschwichtem Licht,
ohne Kalium, ohne Eisen, in Leitungswasser, in destilliertem
Wasser auf. Dadurch erreichte er vielfach zwitterige oder weib-
liche Spitzenbliitenstinde neben erheblichen allgemeinen Wachs-
tums- und Entwicklungsstorungen der gesamten Pflanze. Die
Versuche sind aber wenig planmissig angestellt und nicht zu Ende
gefiihrt, ihre Ergebnisse nicht eindeutig, weil die Eingriffe zu
erhebliche und uniibersehbare Abinderungen setzen. Sie ent-
sprechen keineswegs der Forderung der Experimentalwissenschaft
nach Situationen mit -einer einzigen abgednderten Bedingung.
Wenn Riede folgern zu diirfen glaubt, weibliche Bliitenbildung
werde geférdert durch Uebergewicht der Assimilate iiber die
‘Aschenbestandteile im Stoffwechsel der Pflanze, so erscheint
dieser Schluss aus seinen Versuchen kaum gerechtfertigt. Man
konnte danach lediglich soviel behaupten, dass ganz allgemein
stirkere oder schwichere Schiadigung des Stoffwechsels der Mais-
pflanze mitunter zur Bildung von zwittrigen Bliitenstinden fiihre.
Dasselbe tritt aber auch bei Bildung von Seitensprossen oder,
wie Blaringhem gezeigt hat, nach Schidigung der Hauptachse
der Pflanze durch Torsion und bei Schidigungen durch Ustilago
auf, woraus zu schliessen wire, beim Mais sei die Bliitenent-
wicklung besonders empfindlich, leicht zu schidigen und reagiere
auf Storungen verschiedenster Art mit Zwitterbildungen.

Im Sommer 1941 hatten wir Gelegenheit, auf den Maisfeldern
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des Gutsbetriebes der Waldau?) das spontane Auftreten von
Zwitterbildungen der ménnlichen Bliitenstinde an gewissen Orten
gehduft zu sehen. Es handelt sich um die Tessiner Maissorte
Nostrano, welche stark ins Kraut schiesst und auf unsern
Feldern durchschnittlich etwa 2,50 m hoch wird. Die in Frage
kommenden Pflanzen waren gesund und nicht von Ustilago
befallen. Besonders zahlreich traten die Zwitterbildungen am
Ostrand eines Feldes in der &dussersten Pflanzenreihe auf, deren
Einzelexemplare auffallend stark entwickelt waren und hiufige
Bestockung, d.h. aus der Wurzel entstandene Seitensprossen auf-
wiesen. 3) :

Diese spontane Zwitterbildung trat ganz entsprechend
gewissen fritheren Beobachtungen ausschliesslich an der
Spitze von Seitenspro‘ssen auf. Es gelang uns mit Leich-
tigkeit, eine vollstindige morphologische Reihe vom v6llig méinn-
lichen bis zum ginzlich weiblichen Bliitenstand zusammenzustel-
len, wovon auf Abbildung 1 und 2 zehn bezeichnende Zwi-
schenstufen wiedergegeben sind. Wir haben ausserdem noch eine
Anzahl anderer Zwischenformen beobachtet, welche jedoch grund-
sitzlich nichts Neues bieten.

Es folgt eine kurze Beschreibung jeder dieser zehn Stu-
fen, deren Kenntnis fiir die weiteren Ausfithrungen notwendig ist:

1. Normaler minnlicher Bliitenstand mit zirka 25 cm langem
Mittelstrahl und 16 diinneren Zweigen; die untersten sind in sich
grundstindig verzweigt. ‘

2. Ueberwiegend minnliche Zwitterbildung, an mehreren Ne-
benzweigen, vereinzelt oder mit minnlichen Bliiten abwechselnd
weibliche Bliiten eingestreut.

2) Herrn Bucher, Mider und Hartmann vom Gutsbetrieb, sowie
Herrn Hofmann, Bangerter und Biahler von der Girtnerei der
Waldau sind wir zu Dank verpflichtet fiir die entgegenkommende, mannig-
fache Unterstiitzung unserer Untersuchungen.

8) Wir haben spiter festgestellt, dass Seitensprossen beim Nostrano-Mais
ausserordentlich haufig dann auftreten, wenn der Boden sehr stark gedimgt
ist. Pflanzt man auf reine Komposterde, so entwickeln sich an mehr als
50 o/ der Pflanzen Seitensprossen. Wir haben dieses Verfahren bei unseren
Beobachtungen aber nicht beniitzt, da es eine zu starke Abanderung der Ver-
suchsbedingungen darstellt. Zu bemerken ist hier noch, dass die Maissorte
stets im Hinblick auf schone, vollkommen entwickelte Kolben fortgeziich-
tet wird.
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3. und 4. Zwitterbildungen, deren Mittelstrahl an der Spitze zu
unvollstindigen Kolben umgebildet ist, bei 4 mehr entwickelt
als 3.

5. Zwitterbildung mit gut entwickeltem Kolben am Mittel-
strahl, der hier kiirzer als die Seitenzweige geblieben ist. An
einem rudimentiren Seitenzweig Ansatz zur Kolbenbildung, an-
dere Seitenzweige mit einzelnen weiblichen Bliiten.

6. Aehnlich wie 5, Seitenzweige aber weniger entwickelt.

7. An Stelle des Mittelstrahls findet sich ein voll entwickelter
Kolben mit nur einigen minnlichen Bliiten im oberen Teile, Die
Seitenzweige mit eingestreuten weiblichen Bliiten stark verkiirzt.

8. Nur Mittelstrahl vorhanden, dessen untere Héilfte als Kolben
weiblich, dessen oberes Ende méinnlich gebildet ist.

0. Enthédlt nur weibliche Bliiten, unter Beibehaltung der minn-
lichen Form mit Mittelstrahl und Seitenzweigen.

10. Vollig weiblicher Blittenkolben, Seitenzweige mit weiblichen
Bliiten sind nur noch angedeutet am Kolbenansatz vorhanden,

Diesen Beschreibungen ist noch die Beobachtung zuzufiigen,
dass die Seitensprossen mit véllig verweiblichtem
Spitzenbliitenstand in der gesamten Entwicklung
und im Wachstum gegeniiber denen mit midnnlichen
oder zwitterigen Bliitenstidnden zuriickgeblieben
waren. Dem entsprach auch, dass sich hier noch keine seitlich
ansetzenden normalen Kolben gebildet hatten, wie sie bei den
im Wachstum weiter fortentwickelten zwitterbliitigen Sprossen
sich stets fanden.

Diese letzten sehr auffallenden Tatsachen veranlassten uns,
im Sommer 1942 das Wachstum der Maispflanzen mit
und ohne Zwitterbliitenstdnden planmissig und
vergleichend zu untersuchen. Dazu standen uns die
wiederum mit der Sorte Nostrano bepflanzten Maisfelder der
Waldau zur Verfiigung, daneben wurde ein Versuchsbeet mit
42 Pflanzen angelegt, deren Wachstum im einzelnen genau mes-
send verfolgt werden konnte. Das Beet wurde reichlich mit
Komposterde versetzt, die Pflanzen standen in Einzelreihen im -
Abstand von 50 cm. An diesen Pflanzen entwickelten sich ins -
gesamt fiinf Seitensprossen, die alle zwitterige Bliiten-
stinde an der Spitze trugen. Das Ergebnis unserer mes-
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senden Beobachtungen gibt nun Abbildung 3 in Form
von Wachstumskurven wieder. -

Die Aussaat der Pflanzen erfolgte am 16. Mai. Das Wachstum
normal gebildeter Durchschnittspflanzen ist in der am
weitesten links verlaufenden ausgezogenen Kurve
wiedergegeben. Sieverlduftin einem nach rechts hin konvexen Bogen,
d.h. in allméhlich sich beschleunigendem Wachsen bis zu einer Héhe
von 2,50 m. Mit dem Eintritt der ménnlichen Bliite anfangs
August steht das Wachstum still. An dieser Kurve finden sich
noch zwei weitere mit Pfeilen bezeichnete Punkte. Der mit dem
minnlichen Zeichen versehene Punkt Ende Juni bedeutet die
Zeit des Erscheinens der ersten Anlage des minnlichen Bliiten-
standes bei der Durchschnittspflanze, wie wir sie durch fortlau-
fende Zerlegung vieler Pflanzenexemplare festgestellt haben. Der
zweite mit weiblichem Zeichen drei Wochen spiter sich findende
Pfeil markiert die Zeit, zu der normalerweise die ersten Anzeichen
von Bliitenansdtzen an einer seitlichen Kolbenanlage bemerkt wer-
den konnten. Dieses zeitliche Verhalten machen die Abbil-
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dungen 4 und 5 anschaulich: Es sind jeweils minnliche und
weibliche Bliiten im Léngsschnitt etwa eine Woche nach dem -
ersten Auftreten ihrer Anlage dargestellt. Beide Geschlechter be-
finden sich, wie man ohne weiteres sieht, etwa auf gleicher Ent-
wicklungsstufe, obwohl zwischen ihrer Entnahme von der Pflanze
ein Zeitraum von 25 Tagen liegt.

Die zweite durchgezogene Kurve stellt das Wachstum
einer zwei Monate spiter am 1. Juli mit einer Hauptachse aus
dem Boden kommenden Pflanze dar, deren Entwicklung infolge
‘der fortgeschrittenen Jahreszeit rascher, aber in normaler Weise
verlduft. Die minnliche Bliite tritt hier schon anfangs Sep-
tember, also nach zwei Monaten ein, im Gegensatz zu den im
Mai gesdten Durchschnittspflanzen, die bis zur Bliite etwa drei
Monate brauchen. Auch hier hort im Augenblick der Bliite das
Wachstum auf. ,

Die iibrigen fiinf gestrichelt und punktiert ge-
gebenen Kurven entsprechen den Seitensprossen. Sie
sind alle verspitet aus der Wurzel ihrer Mutterpflanzen, erst im
Juni und Juli aus dem Boden gekommen und im Wachstum gegen-
iiber den normalen Pflanzen verzogert und zuriickgeblieben. Die
beiden am besten sich entwickelnden, mit den Ziffern 4 und 6
bezeichneten Seitensprossen zeigen Wachstumskurven mit allméh-
licher Beschleunigung und Rechtskonvexitit, wie wir das auch bei
unseren Durchschnittspflanzen fanden. Sie wachsen nach Ein-
tritt der Bliite noch ein wenig weiter. Die drei andern am weite-
sten zuriickgebliebenen Seitensprossen verlangsamen ihr Wachs-
tum im Lauf der Entwicklung, so dass ihre Kurven linkskonvex
werden. Aus den am Ende der Kurven befindlichen Zeichnun-
gen ist nun jeweils unmittelbar der Stand der Bliitenbil-
dung an der Spitze der einzelnen Pflanzen abzu-
lesen. Die beistehenden Ziffern entsprechen der Nummerierung
der Zwitterbildungen auf den Abbildungen 1 und 2 und wei-
sen auf die gleichzusetzenden Stufen hin. Um sicher zu gehen.
haben wir im Sommer 1043 die Beobachtungen wiederholt. Das
Ergebnis war eine Bestitigung der oben igebrachten Tatsachen. Die
Maispflanzen wurden am 13. 5. 43 gesidt und standen in den
ersten Augusttagen in Bliite. Der fritheste, sehr schnell sich ent-
wickelnde Seitenspross zeigte sich Mitte Juni und stand am
15. 8.-43 in Bliite. Er wies einen zwitterigen Spitzenbliitenstand
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von ausgeprdgt minnlicher Form auf, wobei das &dusserste Ende
des Mittelstrahles allein kolbenformig umgebildet war, Die Wachs-
tumskurve wie die Umbildung entsprechen vollig der Pflanze 4
- unserer Kurve von 1942, Der spiteste Seitenspross erschien am
12, 7. 43. Dessen Spitzenbliitenstand trat Ende August hervor
als vollig weiblicher Kolben. Wachstum und Umbildung sind
gleichzusetzen der schneller wachsenden Pflanze unter Nr. 10
unserer Kurve von 1942, Aus der Kenntnis der Wachstumskurve
~ eines Nebensprosses ldsst sich also mit hoher Anniherung der

Grad der Zwitterigkeit seines Spitzenbliitenstandes voraussagen.

Es ergibt sich, dass die Zwitterbildungen auf Sei-
tensprossen quantitativ abgestuft um so weibli-
cher ausfallen, je mehr der Spross im Wachstum
hinter der sich normal entwickelnden Hauptachse
zuriickgeblieben ist. Unserer Meinung nach handelt es
sich hier um ein Naturexperiment, aus dem gewisse. Schliisse
gezogen werden diirfen. Die Nahrungs- und Lichtbedingungen
waren bei allen Pflanzen véllig gleich. Verdnderlich ist nur der
Zeitpunkt des Auftretens und die Geschwindigkeit des Wachstums
der Seitensprossen. Diese beiden messbaren und an den Kurven
abzulesenden Faktoren stehen in proportionalem Verhiltnis zu
dem ebenfalls quantitativ feststellbaren Grad der Verweiblichung
des  ménnlichen Bliitenstandes, so dass eine ursédchliche
Beziehung zwischen dem Grad der Entwicklungs-
verzogerungundder Verweiblichungiiberaus wahr-
scheinlich gemacht ist.4) Die hieraus abzuleitende Regel
wiirde kurzgefasst' so lauten:

Je spater und langsamer ein Seitenspross sich
entwickelt, desto mehr wandelt sich dessen zwit-
teriger terminaler Bliitenstand vom iiberwiegend
mannlichen zum weiblichen Typ um. -

Man konnte nun annehmen, in dem Zuriickbleiben der Entwick-
lung der Pflanze allein liege die Ursache fiir die Bliitenfehlbil-
dung. Wir haben deshalb Verzogerungen des Wachstums kiinst-
lich dadurch hervorgerufen, dass wir eine Anzahl Pflanzen unter
sonst gleichen Umstinden im Schatten wachsend beobachteten.

4) Damit steht im Einklang die oben erwihnte Beobachtung Blaring-
~ hems, der ebenfalls die stirkste Verweiblichung an den spitest kiinstlich
durch Abschneiden der Hauptachse erzeugten Nebensprossen fand.
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Hierbei erreichten sie eine Hoéhe von nur etwa 1m bis 1,40 m.
Schattenpflanzen, die kleiner als 1 m waren, blithten iiber-
haupt nicht, von 1 m Groésse aufwarts zeigten sie stets verspatet
normale mannliche Bliiten. Kleine wenig entwickelte seitenstin-
dige Kolben gelangten ebenfalls verspitet nicht in allen Fillen
zur Ausbildung. Fehlbildungen wurden hier nie beobachtet, eben-
sowenig Seitensprossen. Weiterhin zogen wir, wiederum unter
sonst gleichen Umstdnden, Pflanzen in flacher Tonschiissel mit
wenig Erde ohne besondere Diingung auf. Es entwickelten sich
Hungerpflanzen von 20 bis 77 cm Lénge, die alle normale
minnliche Bliitenstinde ansetzten, zur Bildung von verspiteten
und verkiimmerten Seitenkolben kam es nur selten. Es fehlte wie-
derum jegliche Zwitterbildung. Dass auch verspitetes Keimen
einer sonst sich normal entwickelnden Pflanze nicht zu Zwitter-
bliitenstinden fiihrt, haben wir oben bei Beschreibung von Ab-
bildung 3 bereits gesehen. Verspitung des Wachstums oder
Wachstumsbehinderung durch die von uns gesetzten ungiinstigen
Lebensbedingungen allein kann demnach nicht als Ursache der
Bliitenfehlbildung angesehen werden. ,

Es bietet sich jedoch, wenn wir alle unsere Beobachtungen
zusammennehmen, eine einfache und befriedigende Erkladrungs-
moéglichkeit dafiir, die folgendermassen lautet:

Beim Mais als einhidusiger Pflanze verlduft die Bildung der
mannlichen und weiblichen Bliite nicht nur 6 rtlich getrennt,
sondern auch zeitlich hintereinander, wie wir oben ge-
sehen haben, im Abstand von etwa drei Wochen. Jedes Pflan-
zenindividuum durchlauft deshalb zwei Sexualphasen, deren
Rhythmus und Aufeinanderfolge: minnlich-weiblich
offenbar unabinderlich erblich festgelegtist. Nichterb-
lich von vornherein bestimmt ist das Geschlecht der Blii-
tenanlagen. Diese besitzen die Potenzen zur Ausbil-
dung midnnlicher wie weiblicher Geschlechtszel-
len in gleicher Entfaltungsméglichkeit. Es hidngt einzig und
allein von inneren oder dusseren Bedingungen des Organismus,
die im Laufe der Entwicklung sich einstellen, ab, ob die Zelle
minnliche oder weibliche Tendenz erhdlt (Correns). Beim
Mais liegt diplophdnotypische Geschlechtsbestimmung ( M. Hart-
mann) vor, d.h. die Geschlechtstrennung erfolgt in der Diplo-
phase, ohne irgend eine Aenderung an den Chromosomen.
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Tritt nun aus der Wurzel einer Pflanze ein Nebenspross ver-
spatet oder mit nachhinkender Entwicklung zu Tage, so bildet
sich an diesem, wenn er eine gewisse Grosse erreicht hat, zu-
erst der in der Anlage hermaphrodite Bliitenstand an der Spitze.
Dieser Zeitpunkt tritt aber ein, wenn die inder Entwicklung
vorauseilende Mutterpflanze bereits am Umschlag von
der minnlichen zur weiblichen oder gar schon ginzlich in der
weiblichen Sexualphase angelangt ist. Damit geht zusammen,
dass die Spitzenbliitenstinde des Nebensprosses
quantitativumso weiblicher werden, je spater sie
sich anlegen, d. h. je mehr ihre Entwicklung in die
weibliche Phase der Mutterpflanze hineinriickt.

Diese Tatsachen legen die Vermutung nahe, dass eine kausale
Beziehung zwischen der Sexualentwicklung der
Spitzenbliitenstinde am Seitenspross und dem
Sexualrhythmus der Mutterpflanze besteht. Die
Beeinflussung der Seitensprossbliiten kann aber kaum durch etwas
anderes als in der Mutterpflanze entstandene, in den Seitenspross
iibergetretene vorerst hypothetische Wirkstoffe, geschlechts-
bestimmende Hormone, hervorgerufen sein, welche die
endgiiltige Ausbildung der hermaphroditen Bliitenanlage nach der
einen oder anderen Seite lenken. Derartige Hormone miissen in
der Maispflanze in zwei Formen, zuerst als mannlich, darauf als
weiblich bestimmender Stoff vorhanden sein.

Damit wire, freilich nur fiir unsern Fall, das Auftreten
von Zwitterbildungen und die im zeitlichen Verlauf stufenweise
sich zeigende Zuriickdringung des minnlichen Bliitenanteiles zu-
gunsten des weiblichen hinreichend erklirt. Es bleibt noch der
chemische Nachweis der angenommenen Hormone zu erbringen.
Das zeitliche Auseinanderfallen des Auftretens der geschlechts-
bestimmenden Stoffe beim Mais bietet, wie uns scheint, dem Bio-
chemiker bei einer hoheren Pflanze eine erwiinschte Gelegen-
heit und die Méoglichkeit, beide Stoffe getrennt aufzudecken,
eine Aufgabe, die hier mit geringeren Schwierigkeiten als
sonst zu l6sen wire. Ein Weg zu derartigen Untersuchungen
am Mais ist vielleicht durch die Forschungen von R. Kuhn,
Low und Moewus gezeigt, die als Termone bezeichnete ge-
schlechtsbestimmende Stoffe fiir die Griinalge Chlamydomonas aus
Pollen und Narben von Crocus dargestellt und auf die wichtige
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Rolle der Borsidure fiir die Geschlechtsbestimmung hingewiesen
haben. ' ‘
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