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Eine tiefgreifende Bauplan/inderung der Gerstenblfite 
bei der Mutante tricornposillo,'a 

G. W. KRAUSSE 

Institut ffir Pflanzenziichtung der Martin-Luther-Universit/tt Halle-Wittenberg in Hohenthurm 
bet Halle (Saale) 

A F u n d a m e n t a l  C h a n g e  in Cons truc t ion  of  the Barley  F l o w e r  in the Mutant  tricomposiflora 
Summary. Following X-ray treatment of caryopses of the winter barley 'Dominator' a mutant was selected which 

is characterized by an extreme morphological alteration in flower structure. The plants do not form any reproductive 
organs but replace them by secondary flower triplets between glume and Iemma. This type of ramification can con- 
tinue to make spikelets of the fifth order. Consequently the mutant was given the name "tricomposi/lom" and the 
genetical symbol "lric" proposed. The type of ramification resembles a manifold composed umbel. The mutant is 
absolutely sterile and can only be propagated by heterozygous individuals. Further morphological alterations of the 
mutant compared with the original form are described. 

The genetic behaviour of the mutant was checked on heterozygous progenies. In the F~-generation the mutant types 
occurred according to tile 9 : 7 (normal : mutants) segregation ratio. The genetical analysis of the following generations 
(F 3, iv4) fitted very well the assumption of a dihybrid segregation pattern with two homomeric genes tric 1 and tric 2. 

The discussion is mainly concerned with different types of ramification in barley induced by mutation, the importance 
of such alterations in forming new characters and their evolutionary significance. 

A. E i n l e i t u n g  

Die Gerste (Hordeum vulgate L.s.1.) ist eine Kultur- 
pflanzenart, die mutationsgenetiseh bereits relativ 
eingehend bearbeitet worden ist. In umfangreichen, 
meist auf Behandlung mit ionisierenden Strahlen 
zuriickgehenden Mutationssortimenten konnten Mu- 
tanten mit nahezu allen im Weltsortiment vorkom- 
menden Merkmalen zusammengefaBt und analysiert 
werden (FREISLEBEN und LEIN t944, GUSTAFSSON 
t947, STUBBE und BANDLOW 1947, NOTZEL 1952, 
NYBos~ t954, SCHOLZ und LEHMANN 1958, 1959, 
t961, 1962 und 1965, GAUL t961, SCHMALZ 1962). 

Besonders eingehende Beachtung fanden dabei 
neben Ertrags- und Resistenzmerkmalen Halm-, 
Blatt- und Xhrenvergnderungen, wghrend Muta- 
tionen der Ahrchen- bzw. Bliitenmerkmale der Gerste 
welt weniger h~iufig beschrieben worden sind. 

Mutativ bedingte Vertinderungen innerhalb der 
Gerstenbltite treten einerseits relativ selten auf, ande- 
rerseits werden solche Formen, wenn sie nicht ein 
spezielles Selektionsziel darstellen, leicht fibersehen. 
Mutationen, bet denen pleiotrop iiugerlich sichtbare 
Merkmale mit Ver~inderungen innerhalb der Blt~te 
verbunden sind, wie z. B. die sehwache Narben- 
befiederung glattgranniger Gersten, sind deshalb 
leichter aufzufinden. 

V er~inderungen im Bau der generativen Organe 
innerhalb der Blfite (Pistilloid-Mutanten, Ver~inde- 
rungen der Lodiculae, weiblich sterile Formen) be- 
schrieb u. a. XA~IRA (t963 und t966 ). M/innlich 
sterile Mutanten (HocKETT und ESLICK t966) rficken 
wegen ihrer Bedeutung ftir die Heterosisziichtung 
ebenfalls mehr in den Vordergrund. 

Die Mutante tricom~osiflora, die bet Mutations- 
versuehen mit Wintergerste yon uns t964 in Hohen- 
thurm aufgefunden wurde, zeigt neben geringftigigen 
anderen morphologischen Anderungen eine besonders 
drastische AbS_nderung des Bltitenbaues. Obwohl 

das Merkmal t14composiflora* zu den Monstrosit~iten 
zu z~ihlen ist und die Mutantenpflanzen v611ig steril 
sind, scheint es uns doch gerechtfertigt, dieses n~iher 
zu beschreiben, zumal es sich hier um einen unseres 
Wissens im Bereich der Gramineen bisher noch nicht 
beobachteten Bliitenbau handelt. Auch in der tera- 
tologischen Literatur (MoQuI~--TAxDO?r 1842, PEXZlG 
1922) konnte keine Erw~hnung ether derartigen Form 
gefunden werden. 

Neben der morphologischen Untersuchung und 
Beschreibung schien es uns auch interessant, die 
Genetik der Mutante tricomposiflom zu untersuchen. 

B. Material  und M e t h o d e n  

I. Induzierung und Selektion der Mutante 
Die hier zu besprechende Nutante  trico~nposiJTom 

geht auf einen Mutationsversuch mit der Sorte 'Do- 
minator '  (mehrzeilige Wintergerste) zurfiek, bet 
welchem jeweils 3330 lufttrockene Karyopsen mit 
15, t8 bzw. 2t kr R6ntgenstrahlen behandelt worden 
sind. Die X1-Generation wurde einzelpflanzenweise 
geerntet. In der X~-Generation wurden 20 Korn von 
jeder X1-Pflanzennachkommenschaft ausgelegt. Un- 
ter insgesamt 2t00 Pflanzennaehkommenschaften 
trat die Mutante in der Nachkommenschaft Nr. 1 t 894 
der 21kr-Variante auf. Bet dieser Dosis wurde ande- 
rerseits eine Chlorophyllmutationsrate von 8,6% 
(Mutationen pro I00 X1-Pflanzennachkommenschaf- 
ten) beobachtet. 

Es muB erw~thnt werden, dab der gleiche Muta- 
tionstyp aul3erdem noch zweimal induziert worden 
ist. 13ei der Mutante 1895263 fehlten jedoch infolge 
starker Auswinterung 1961/62 die Heterozygoten, 
ohne die die v611ig sterile Mutante nicht erhalten 
werden kann, und die Mutante t14/1--566 trat  in 
einem Mutationsramsch auf, so dab fiber diese bet- 

* Die Beschreibung dieses Merkmals erfolgt in Ab- 
schnitt C. I. 
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Tabelle t. Das Auftre/en yon tricomposiflora-Mutanten in Mutationsversuchen mit Wintergerste. 
Versuchsumfang und mutagene Behandlung 

Gesamtumfang des Versuches Umfang der betreffenden Variante 
~r Jahr der Behandlung Ausgangssorte Zusatz- Dosis ( k r )  Kornzahl Dosis (kr) Kornzahl behandlung 

t8952~2 t961 St. 37375e 4 2400 4 30 Std. 200 
(Undine) Vorquellen + 

Jarowisieren 

1 t 8946a 1962 Dominator t 5 - 18-- 21 10 000 21 -- 3330 

114/1-- 5nG 1964 Undine 0,4--0,8--1,2 18000 0,4 62 Std. a200 
und 1 -- 2-- 3 Vorquellen 

den Mutanten hinsichtlich ihres genetischen Ver- 
haltens keine Angaben gemacht werden kSnnen. 

Die Tab. t enth~ilt n~ihere Angaben fiber die muta-  
gene Behandlung und den Umfang des Materials aller 
drei Mutanten. 

II. Methodik der morphologischen Untersuchungen 
Far  die an Halm und Ahre vorgenommenen Mes- 

sungen wurden 20 im September t966 geerntete 
Pflanzen herangezogen. Die Untersuchung der 
Bliitenmorphologie wurde im Sommer 1965 an .vSllig 
ausgebildeten, jedoch noch frischen griinen Ahren 
vorgenommen, zu einem Zeitpunkt,  zu dem die 
Ausgangsform und die Heterozygoten bereits KSrner 
gebildet hatten.  

III. Methodik der genetischen Untersuchungen 
Der Anbau aller Generationen (196t--1966) er- 

folgte im Freiland. Da es sich um Wintergerste 
handelt,  wurde alas Saatgut  jeweils zu normaler 
Zeit im September ausges~it. Auswinterungssch~iden 
t ra ten nicht auf. Infolge vSlliger Sterilit~it der Mu- 
tante  muf3ten die genetische Analyse tiber die Hetero- 
zygoten vorgenommen und die Spaltungszahlen 
zum Teil riickschlieBend fiber Nachkommenschafts-  
priifungen ermit tel t  werden. 

Die weiteren Ausftihrungen beziehen sich s~imtlich 
auf die Mutante 11 89464. 

C. Ergebnisse 

I. Morphologische Untersuchungen 

1. A l~eme iner  Habi tus  

Die Mutanten-Pflanzen entwickeln sich v o n d e r  
Keimung bis zur Bltite , was die vegetat iven Organe 

betrifft,  vStlig normal. Weder bei den Ke.!mpflanzen 
noch im Laufe der Entwicklung bis zum Ahrenschie- 
ben ergeben sich irgendwelche /iul3erlieh sichtbaren 
Unterschiede zur Ausgangsform. Nach der Ernte  
(die Pflanzen wurden einzelpflanzemveise aufgezogen) 
ergaben jedoeh Z~hlungen und Messungen, dab die 
HaIm- und die durchschnittliche Internodienl~tnge 
bei der Mutante signifikant geringer ist als bei der 
Ausgangsform. 

L~iBt man die Pflanzen so lange auf dem Halm 
stehen, bis die Ausgangsform totreif ist, dann bildet 
die Mutante 3 - -6  Nachschosser pro Pflanze. Das 
ist vielleicht dadurch zu erkl~iren, dab infolge Steri- 
lit~t der Mutanten-Pflanzen diese ihre tiberschtissigen 
Stoffwechselprodukte in das vegetat ive Wachs tum 
lenken. Die Nachschosserbildung h~ilt noch l~ingere 
Zeit nach der eigentlichen Reife (Gelb- und Trocken- 
werden der )i, hren und des Halmes) an. Diese ,,Reife" 
ist gegeniiber der Ausgangstorm stark verzSgert. 
Bestockung und Knotenzahl  sind unvergndert  
(Tab. 2). 

2. Jthren- und Ahrchenmerkmale 

Bis auf die noch zu besprechenden Ver~inderungen 
innerhalb der Einzelblfiten ist die Ahre im Vergleich 
zur Ausgangssorte 'Dominator '  nicht ver~indert. 
)khrenl~nge, Spindelstufenzahl und -l~nge sowie die 
Behaarung der Spindel der Mutante sind mit  der 
Ausgangsform identisch (Tab. 3). 

Abb. t zeigt diesen Befund im Bild (die Grannen 
sind rechts im Bild bei beiden )khren der ~bers icht-  
lichkeit halber entfernt worden). 

Die Triplets sind vSllig normal ausgebildet, die 
Ahren gleichen bis auf die Begrannung ~iul3erlich 
denen der Ausgangsform. Die Basalborste ist in 

Tabelle 2. ~4orphotogie der Mutante im Vergleich zur dusgangsJorm. 
2. Bestockung und Hcdrnmef~ma/e 

Ausgangssorte Anzahl Nachschosser ttalmlgnge (cm) Knotenzahl 
bzw. Mutante ~Lhrentragender Halme z.T. mit Ahre 

durchschnittI. 
Internodienlgnge (cm) 

Dominator 7,2 1,2 106,4 4,8 22,2 

lV[ut. 
tricomposiflora 7,5 5,4*** 95,4*** 4,8 19,9'* 

Erlguterung der Signifikanzzeichen (Tab. 2 und 3) 

* Die Differenz zur Ausgangsform ist signifikant bei -P = 5% 
** Die Differenz zur Ausgangsform ist signifikant bei P = 1% 

*** Die Differenz zur Ausgangsform ist signifikant bei P -= 0,t To 
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Tabelle 3. Morphologie der 3druta~*le im Vergleich zur Ausgangs/orm. 

2. A'hren- und A'hrchenmerkmale 

Ausgangssorte ~hrenl~nge Spindel- Spindelstufen1~nge 
bzw. Mutante (ram) stufenzahl (mm) 

Grannenl~nge 
(ram) 

Deckspelze Vorspelze 

Dominator 7,9 22, 3 3, 5 148, 8 0 

Mue. 
tricomposiflora 7, 5 :21,2 3,5 t 44,1 .* 100,4 

ihrem Typ  (lang, mit  langer Behaarung) ebenfalls 
nicht ver~indert. Die Mutante weist nicht nur die 
an jeder Deckspelze normalerweise vorhandene Gran- 
ne in etwa gleicher L~inge wie die Ausgangsform 
auf, sondern eine weitere, meist bis zur Basis ge- 
spaltene Granne an der Vorspelze. Die Grannenbil- 
dung der Vorspelze ist etwa um t/3 kfirzer als die 
der Deckspelze. Augerdem sind kurze, feine Gran- 
nenans~ttze (1--2 cm) der in den Ahrchen enthalte- 
hen weiteren Bliitenbildungen sichtbar. H~iufig 
findet man auch anstelle einer Vorspelze mit  ge- 
spaltener Granne zwei bis zum Grunde getrennte 
eingrannige Vorspelzen (Abb. 2). Die Bezahnung 
der Grannen ist nicht ver~tndert. 

3. Die Einzelbliite 

Die wesentlichste morphologische Verfinderung 
zeigt die Mutante innerhalb der Einzelblfite. Die 
Gersten/ihre besteht  bekanntl ieh aus einblfitigen 
Ahrchen (ein Triplet  je Spindelstufe). Da hier Um- 
bzw. Neubildungen innerhalb der Bltite dieser ein- 
bliitigen Ahrehen besprochen werden sollen, wird 
im weiteren dafiir der Ausdruck ,,Bltite" gebraucht.  
Anstelle der normalerweise ausgebildeten zwittrigen 
Bltitenanlage (3 Antheren und t Pistil1, eingeschlos- 

sen zwischen Deck- und Vorspelze, Abb. 3) findet 
man bei der Mutante an dieser Stelle ein meist voll- 
st~tndiges Triplet, bestehend aus 3 Ahrchen mit  Deck- 
und Vorspelze sowie Hiillspelzen und Basalborste 
ausgebildet. Diese Ahrchen zweiter Ordnung ent- 
halten aber keine generativen Organe. Vielmehr 
finden wir innerhalb eines jeden ~hrchens dieses 
sekund~iren Triplets erneut ein Triplet. In diesem 
Sinne geht die Differenzierung innerhalb der Bltite 
welter. Bei gut ausgebildeten Ahrchen der Mittel- 
reihe kann man sogar die AusbJidung yon Ahrchen 
5. Ordnung be0bachten, die dann jedoch lediglich 
andeutungsweise als feine nur noch mikroskopisch 
sichtbare H~tutchen (Spelzen) vorhanden sind. 

Diese blfitenmorphologischen Verh~iltnisse sind in 
Abbildung 4 im Schema dargestellt. Die Abb. 5a- - f  
zeigen ein Triplet und Ahrchen t. bis 5. Ordnung der 
Mutante tricomposiflora. 

Offensichtlich ist bei dieser Mutante ein Bauplan 
verwirklicht worden, der innerhalb der Gerstenbliite 
eine mehrfach zusammengesetzte Dolde entstehen 
l~iBt. Es muB hinzugefiigt werden, dab grunds~itz- 
lich jede Bltite yon diesem Mutationsschrit t  betroffen 
ist. Es liegt also eine vollst~indige Penetranz vor. 
Untersehiede bestehen lediglich im Grad der Diffe- 

Abb. t 
Abb. 1. -~hren der Ausgangsform und der Mutante tricompo- 
si/lora. V. 1. n. r.: Ausgangsform und Mutante mit Grannen, 
Ausgangsform und Mutante (Grannen der Obersichtlichkeit 

halber ent~ernt) 
Abb. 2. Ahrchen der Ausgangsform und der Mutante tficom- 
posiflora. V. I. n. r.: _'s der Ausgangsform, ~hrchen 

Abb. 2 Abb. 3 
der Mutante mit einer Vorspelze (Granne gespalten). Ahrchen 
der Mutante mit zwei begrannten Vorspelzen. In den Abb. 2, 
3 und 5 entsprieht ein Teilstrich des Mal3stabes einem Millimeter 

Abb. 3. Normales einblfltiges GerstenShrchen mit 131flten- 
anlage 
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Er lau te rungen  zu Abb, 4: 

Urn die Verzweigungen zu verdeutlichen, wurden die eJnzel- 
hen Teile der Bliite s ta rk  gestreckt  gezeichnet. Am Objekt  
erfolgt die Verzweigung nahezu in einem Punkt .  Die Ahrchen 
hhherer  Ordnung sind jedoch erkennbar,  da sic jeweils yon 
Deck- und  Vorspelze entsprechender  Ordnung  und z. T. yon 
H{lllspeIzen umgeben sind, 

Es bcdeuten:  ,5p -- )~hrenspindel; SA" -- Ancleutu~g der bei- 
den Seitenghrchen; d" 1 ,45 - - A h r c h e n  ~. his 5, Ordnung;  
Hs = HOllspelzen; Vs - -  Vorspc]ze; Ds = Deckspelze; B -- 
Basalborste ,  G -- Grannen 
Spelzen, Grannen und Basalborsten hOherer Ordnung sind aus 
dem Schema zu ersehen und nicht  besonders  gekcnnzeichnet.  
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Tabelle 4. Die Spaltu~gsverhdll~zisse in de~z Generatio~en X~-- X~ 

Gene ra t i on  J a h r  
A n z a h l  S p a l t u n g s z a h l e n  3 Spal tungsverh~i l tn is  
der  N a c h k o m -  
m e n s c h a f t e n  n o r m a l  m u t i e r t  empi r i sch  theore t i sch  

z2-Test  : 
l J ' be re ins t immung  
m i t  Idea lzah len  
(p %) 

X 1 1963 -- t -- keine Spakung -- 

A'~ t964 1 9 8 9:8,00 9:7 83 

-\'a t965 4 168 60 3:1,07 3:1 6t 

5 256 184 9:6,47 9:7 40 

.\ '~ 1966 I t  ~ 672 208 3 : 0 , 9 3  3 :1  36 

29 ~ t 1 6 8  409 3:1,0.5 3:1  41 

46 1475 1244 9 : 7 , 5 9  9 : 7  3,9 

1 3 : l -Spa l t e r  aus  3 : 1-Spal tern .  
2 3 : l -Spa l t e r  aus  9 : 7-Spal tern .  
3 Vor der  Z u s a m m e n f a s s u n g  der  S p a l t u n g s z a h l e n  der  in Spal te  3 aufgefi~hrten N a c h k o m m e n s c h a f t e n  erfolgte e in  H o m o -  

geni t f i t s tes t ,  der  E inhe i t l i chke i t  des Mater ia l s  e rgab.  

l:enzierung (Expressivit~t). Meist geht diese bei den 
Ahrchen der Mittelreihe weiter als bei den Seiten- 
~ihrchen. Es sind auch nieht immer, wie in Abb. 4 
schematisiert worden ist, s~imtliche Bltitenteile der 
sekund~tren Ahrchen in jedem Falle realisiert. Giin- 
stige Waehstumsbedingungen der Pflanze haben 
eine st~trkere, ung~nstige einen schw~tcheren Grad 
der Differenzierung zur Folge. 

Doch immer sind die innerhalb der Bliite gebildeten 
Organe in Form einer solchen mehrfach zusammenge- 
setzten Dolde angeordnet. 

Eine Bildung yon generativen Organen (Antheren 
und Pistill) unterbleibt  bis auI geringe Ausnahmen. 
Lodiculae fehlen ebenfalls. In besonders gut  ent- 
wickelten Bltiten finder sich gelegentlich (sehr selten) 
einmal eine Anthere. Die Bildung yon Pistillen 
wurde in keinem Falle beobachtet.  Infolgedessen 
ist die Mutante vSllig steril und kann nur fiber die 
Heterozygoten erhalten werden, die phiinotypisch 
yon der Ausgangsform nicht zu unterscheiden sind. 
Somit liegt vollst~indige Dominanz des Normalallels 
v o r .  

4. Be~em~ung der M~tta~e ~md Einordmmg i~ das 
System der Gersts 

Die in jedem Falle regelm~igige Dreiz~hligkeit im 
Aufbau der mehrfach zusammengesetzten ,,Bliite" 
bewog uns, der Mutante die Bezeichnung ,,trico~1~- 
posiflora" und davon abgeleitet dasgenetische Symbol 
,,tric" zuzuordnen. 

Systematisch gesehen ist die Mutante ebenso wie 
die Ausgangssorte 'Dominator '  zu Hordeum vulgate 
L.s.1. convar, hexasticho~ (L.) Alef. s.1. var. hyber~r 
Vib. zu stellen, obwohl das beschriebene neue Merkmal, 
isoliert betrachtet ,  in verwandtschaftlich yon der 
Oerste weit entfernt  stehende systematische Kate- 
gorien einzuordnen w~re. Auf die Ursachen des 
Mutantenmerkmals und m6gliche daraus abzulei- 
tende entwicklungsphysiologische und phylogene- 
tische Hinweise wird in der Diskussion der Ergebnisse 
noch n~ther eingegangen. 

II. Genetische Untersuchungen 

Die Mutante tricomposiJ'lora ist, wie bereits ange- 
ftthrt, vSllig steril. Die Analyse des genetischen 

Verhaltens muBte sich deshalb auf Untersuchungen 
an Heterozygoten und deren Nachkommenschaften 
beschrlinken. Kreuzungen waren ebenfalls nicht 
m6glich. 

In einer Einzelpftanzen-Nachkommenschaft von 
t7Pf lanzen  spalteten t963 in der X~-Generation 
8 Mutanten mit dem beschriebenen Merkmal heraus. 
Die restlichen 9 Pflanzen, die ph~inotypisch einheit- 
lich waren, wurden geerntet und dienten alsAusgangs- 
material Iiir die genetischen Untersuchungen. 

Die in der X2-Generation 1964 aufgetretenen Spal- 
tungszahlen von 9:8 deuteten auf ein Spaltungsver- 
h~iltnis von 9:7 (P% > 70) hin und legten die 
Ablehnung einer beim Auftreten von induzierten 
Mutanten sehr h~iufigen 3: l -Spal tung nahe. 

Zur Untersuchung des genetischen Verhaltens der 
Mutante tricomposiflora wurde das in den X 3- und 
X4-Generationen in relativ breitem Umfang weiter- 
geftihrte Material herangezogen. Von 9 vollst~indig 
angebauten Xa-Familien spalteten fiinf etwa 9:7 
und vier 3:1, N~ihere Angaben sind in Tab. 4 ent- 
h a r e m  Insgesamt wurden 86 Nachkommenschaften 
in der X4-Generation angebaut, um ~m RiiekschluB 
Einblick in die Genetik der ph~inotypiseh v o n d e r  
Ausgangsform nicht zu unterscheidenden Heterozy- 
goten zu gewinnen. 

1. Die Aualyse der Spaltm~gszahlcn 
a) Die 3: ~-Spalter. Innerhalb der Nachkommen- 

schaften der Heterozygoten aus 9 : 7-Spaltungen traten 
neben 9:7-Spaltungen 1965 und 1966 die Spaltungen 
168:60 (3:1,07) bzw. 1168:409 (3:t,05) auf. Da- 
gegen kamen in den Nachkommensehaften von 3 : l -  
Spaltern allein 3 : f-Spaltungen vor (672 : 208, 3 : 0,93). 

Von 15 3 : l -Spaltern zeigten t l  wiederum eine 
3: t-Spaltung,  4 blieben konstant und glichen v611ig 
tier Ausgangsform. Die ph~inotypisch normalen 
Pflanzen aus 3: t -Spal tungen ergaben damit im 
Rtickschlug ein Verh~tltnis yon zwei 3: t -spal tenden 
Nachkommenschaften zu einer konstanten Nach- 
kommenschaft (Tab. 5). 

b) Die 9 : 7-Spaltef. Die X2-Oeneration spaltete 
9:7, und in der Xa-Generation spalteten ebenfalls 
5 von 9 Nachkommenschaften 9 : 7 (256 : t 84, 9 : 6,47). 
Nach Zusammenfassung alIer 9:7-Spalter der Ernte  
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~966 ergab sich ein Spaltungsverh~iltnis von I475 
Normalen: t244 Mutanten (9: 7,59, Tab. 4). Dieses 
umfangreiche Material erwies sieh im z2-Test als 
homogen. Doeh k6nnte es sein, dab der relativ 
etwas zu hohe Mutanten-Anteil durch einige falsch 
angeordnete 3 :t-Spalter hervorgerufen wurde, da die 
Einzelspaltungen ziemlich stark streuten und damit 
die Trennung yon 9:7- und 3: l -Spal tern  erschwert 
wurde, 

c) Di~ Gesamtspalt~ng. Aufschlu~ ~ber die ge- 
netische Konsti tut ion alier Heterozygoten ergeben 
die im Ri~ckschlug itber Spaltungszahlen der Naeh- 
kommenschaften durchgefiihrten Analysen der X a- 
Generation "I 965 und der X4-Generation 1966 (Tab. 5). 

Die X3-Generation zeigte hiernach ein Verhfiltnis 
von 0 Konstanten : ffinf 9 : 7-Spaltern : vier 3 : 1-Spal- 
tern:sieben Mutanten. Dies stimmt gut mit einern 
theoretischen Spaltungsverh~iltnis yon I : 4 : 4 : 7 itber- 
elIl. 

In der X4-Generation ergab sich eine Spaltung yon 
9:29:46:48 und damit eine anniihernde Uberein- 
stimmung mit dem obengenannten theoretischen 
Spaltungsverh~iltnis. 

2. Interpretation der Spaltu~gszahlen 
Einem Spaltungsverh~iltnis yon i :4: 4:7 kann in 

der oben beschriebenen phS, notypischen Auspr~- 
gung h(Schstwahrseheinlich nut  ein digener Erbgang 
zugrunde liegen, bei welchem zwei gleiehsinnig und 
selbst~indig wirkende Gene unabh~ingig voneinander 
verteilt  werden. Entsprechend der Benennung der 
Mutante sollen diese beiden homomeren Gene mit 
triq und tric2 bezeichnet werden. Die ph~inotypische 
Auspr~igung des Mutantentyps wird durch folgende 
Genotypen erreicht : 

triq triq Tric 2 
Tric~ tric~ tric 2 
triq triq triq tric 2 

Aus allen drei genotypischen Konsti tutionen re- 
sultiert der gleiche MutantenpMnotyp,  der im Ver- 
h~iltnis 9 : 7 herausspaltet. 

Ob tier doppelt homozygote Mutantentyp even- 
tnell gar nicht lebensfiihig ist und bereits kurz nach 
der Befruchtung abstirbt oder als Karyopse nieht 
keimfiihig ist, konnte nicht eindeutig entschieden 
werden, gertili t~tsuntersuchungen an 3 : a- und 9 : 7- 
Spaltern brachten keine derartigen Hinweise. An- 
dererseits stimmen die gefundenen Spaltungszahlen 
besser mit einem theoretischen Verh~tltnis yon 9:7 
als mit 9:6(: t)  fiberein. 

Tr iq  Tr iq  Tric2 Tr iq  

ist die imVerhSItnis t : t 5 herausspaltende homozygote 
Ausgangsform. 

Die doppelt heterozygoten Typen 
Tric 1 tric 1 Trie~ tric 2 

t reten viermal unter 16 Pflanzen auf und spalten 
selbst 9:7. 
Die 3 : l -Spal ter  schlieBlich haben die Konsti tut ion 

Tr iq  triq Tric2 Tric2 oder 
Tr iq  Triq Tric2 triq 

Diese beiden Typen, die sich voneinander nicht 
unterscheiden, treten ebenfalts insgesamt viennai 
unter t6 Pflanzen auf (Abb. 6). 
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&m#en 

~ic~ Trice 

Teiol #ica 

tric I Trice 

trio1 fr/c2 

Abb. 6. Spaltungstafet der Mutante t~icomposi/lora. Die doppelt heterozygote, phgnotypisch normale Form Triq triq 
Tric 2 tric~ spaltet in der Nachkommenschaft t (doppelt homozygot) : 4 (3 : l-Spalter) : 4 (9 : 7-Spalter) : 7 (Mutanten) 

Tabelle 6. In  der Lileralur beschriebene Verzweigungen bei Gerslenmutanten 

Organ 
Mutanten-Nr. bzw. Name mit Verzweigungen Art tier Verzweigung Autor Jahr 

Mut. 7795/60 
Mut. 4556b 

Mut. 50054/64 
Bestockungsknoten starke Bestockung 

SCI.IMALZ 1962 
SCHOLZ u. 1961 
LEHMANN 
KRAUSSE unverSffent- 

licht 

~lut. 7795/60 } mehrfache Verzweigung SCHMALZ 1962 
Spontane Mutante (MACK) Halm schwache Verzweigung KWEN 1922 

Mut. 7795/60 ] mehrfache Verzweigung SCHMALZ 1962 
lange Seitenzweige STUBBE U. 1947 

Mut. 3167 ~hre BANDLOW 
Mut. 2633 desgl. SCHOLZ U. 1958 

LEHMANN 

Mut. 4227 } 

Mut. 825 

Mut. 39 

Triplet 

steriles Triplet vor dem SCHOLZ u. i 96t 
Mittel/ihrchen LEHMANN 

zusiitzliche Mittel- und SCHOLZ u. 1959 
Sei~enghrchen LEHMANN 
Triplets anstetle steriler FREISLEBEN U. 1944 
Seiten/ihrchen LEIN 

Mut.1326 

unbenannt 
Mut. 11478/64 

Ahrchen ~hrchen zweibliitig 

SCHOLZ U. 
LEI-IMANN 
NYBOM 
~[(RAUSSE 

1965 

1954 
unver6ffent- 
licht 

two-flower-mutation ] 

multi-ovary 

Mut. tricomposiflora 

Bliite 

zwei selbsigndige Bltiichen 
in einer prim/~ren Bliite 
z. T. m ehr als vier Pistille 

(hier beschrieben) 

GUSTA~SSON and 1940 
AB~RG 
KAMRA and 1959 
MILAN 

D. D i s k u s s i o n  der Ergebni s se  

I. Zur Morphologie 

{3ber Verzweigungen an der Gerstenpflanze liegen 
vielerlei Beobachtungen vor, in die sich auch unsere 
Untersuchungen einordnen lassen. Als Verzweigun- 
gen sollen in diesem Zusammenhang alle aus einem 
Punkt  hervorgehenden Mehrfachbildungen yon Orga- 
nen an der Gerstenpflanze bezeichnet werden. Diese 
Verzweigungen konnten oft durch einfache Muta- 
t ionsschritte ver~tndelt werden. 

Eine Art  der Verzweigung wiire die ffir Gramineen, 
so auch fiir die Gat tung Hordeum typische Verzwei- 
gung im Bereich des ersten Halmknotens  (Be- 
stockung). Mutat ive  Ver/inderungen t reten sowohl 
in Richtung auf eine starke Bestockung (s. Tabelle 6) 
als auch in der Art  des , ,uniculmis"-Merkmals  
(STuBBE und BANDI.OW t947) auf. Welt weniger 
h/iufig linden sich Haimverzweigungen (ScI4NALZ 
t962). Im  Bereich der Ahre dagegen gibt es eine 
Vielzahl yon Mutanten, die Verzweigungen der 
Ahrenachse aufweisen. So wurde z. B. eine Mu- 
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tante mit langen zweizeiligen Seitenzweigen besehrie- 
ben, deren "4hrchen normal ausgebildet und fertil 
waren (ScHoLZ und LEttlvIANN t958). Die gleichen 
Autoren beschrieben Mutanten, bei denen Verzwei- 
gungen im Bereich der Triplets aufgetreten waren. 
Es wurden zus~itzliche sterile Triplets gebildet oder 
Triplets dureh zus~tzliche Mittel- oder Seitenfihrchen 
vergr6gert. 

Von besonderem Interesse, vor allem ffir evolu- 
tionstheoretische Fragen, ist die Verzweigung der 
normalerweise einbliitigen Ahrchen der Gerste, die 
zu Zwei- bzw. Mehrbliitigkeit ffihren kann. Es sei 
auf die vor kurzem y o n  SCHOLZ und LEHMANN 
(1965) verSffentlichte ausffihrliche Darstellung dieses 
Problems verwiesen. 

Bei alien bisher genannten Verzweig.u.ngen in den 
Bereichen Bestockungsknoten, Halm, Ahre, Triplet 
und Ahrchen sind die Blfiten gewShnlich vSllig 
normal ausgebildet. 

Das MerkmaI tricomposiflors unserer Mutante 
1t 894G4 zeigt jedoch, dab die Gerste in der Lage ist, 
auch im Bereich der Blfite eine Verzweigung zu reali- 
sieren. Allerdings geht diese Verzweigung nun wieder 
so weit, dal3 die Bildung tier generativen Organe und 
damit die Karyopsenentwicklung vSllig unterbleibt. 
Die in dieser Form aufgetretene Mutation ist in ihrer 
Konsequenz so weitgehend, dab sie innerhalb der 
Gramineenblfite die Bildung einer Mehrfachdolde 
(s. Abb. 4) bewirkt. Dieses in der Familie Grarnineae 
(Poaceae) bisher nicht beobaehtete Merkmal, das 
nicht nut  den Art-, Gattungs- und Familien-Varia- 
tionsbereich sprengt, sondern erst als Merkmal viel 
weiter entfernter systernatischer Kategorien (Um- 
felliferae) auftritt ,  kann deshalb in seiner Auspr~igung 
als sog. Grog- oder Makromutation bezeiehnet wer- 
den. Es ist nicht verwunderlich, dab bei einem so 
weitgehenden Mutationsschritt, der jedoch im ein- 
fachen Falle (s. Abschnitt c.II) monogen bedingt 
ist, keine Fertilit~it vorliegt. Man kSnnte sich jedoch 
vorstellen, dab bei Unterbrechung des vegetativen 
Entwieklungsablaufes der Blfite der Mutante an 
einer bestimmten Stelle, z. B. nach Vollendung der 
Bildung von Ahrchen 2. oder 3. Ordnung,  infolge 
eines oder mehrerer weiterer Mutationsschritte die 
Fertilit~tt zu einem gewissen Grade wieder herzu- 
stellen w~tre. Hiermit soll angedeutet sein, dab ein 
einzelner Mutationsschritt mit letaler Wirkung mSg- 
licherweise dutch weitere derartige Schritte zu lebens- 
f~thigen Individien mit grSl3eren Selektionschancen 
fiihren kann. In diesem Falle w~ire die in der Natur  
stark verbreitete VielkSrnigkeit bei allerdings gerin- 
gerer KorngrSl3e als Selektionsvorteil anzuspreehen. 

Verzweigungen im Blfitenbereich liegen auch bei 
der yon GUSTAFSSON und ABUt~G 1940 beschriebenen 
,,two-flower-mutation" vor, bei der der Mutations- 
schritt nur bis zur Bildung zweier steriler Blfitchen 
innerhalb yon Deck- und Vorspelzen ~tuBerlich normal 
angelegter Gerstenblfiten ffihrte. Weitere Ver~inde- 
rungen mit Verzweigungseharakter innerhalb d e r  
Blfite wurden von KAMI~A und NILAN (1959) und 
KAMRA (t966) beschrieben. In Tabelle 6 wurden 
einige Beispiele yon muta t iv  bedingten Verzweigun- 
gen in verschiedenen morphologischen Bereichen der 
Gerstenpflanze zusammengestellt. 

~ber  die Art der Entstehung der Verzweigung 
innerhalb der Blfite bei der Mutante tricos,flosiflora 

sowie fiber den Angriffspunkt des Mutationsschrittes 
kSnnen nut  Vermutungen gegul3ert werden. Man 
kSnnte einmal an eine Verdrfingung der Blfiten- 
anlage durch die Bildung der mehrfachen Dolde 
denken. Jedoch deutet  das sporadische Vorhanden- 
sein einzelner Antheren, verbunden mit dem vSlligen 
Fehlen weiblicher Bltitenanlagen, darauf hin, dab es 
sich bier evtl. um eine Umbildung des Pist]lls handeln 
kann, w~thrend nut  die Antheren einer Verdr~ingung 
und Rfickbildung zum Opfer fielen. 

Eine Parallele hat das Merkmal tricomposiflora 
mit seiner starken vegetativen Entwicklung im 
Bliitenbereich in der bei Poa bu!bosa var. vivipara 
vorkommenden, an Viviparie erinnernden vegeta- 
tiven Vermehrung fiber Brutzwiebeln, die innerhalb 
der Deckspelzen der Poa-Blfate erfolgt (Mf)HLBEI~G 
1965). Allerdings w~re auch ftir dieses Organisa- 
tionsmerkmal die Differenzierung der Mutante zu 
weit getrieben. Doch scheint die Ausbildung eines 
solchen Merkmals ebenfalls bei Hinzukommen wei- 
terer Mutationsschritte auch bei der Gerste denkbar. 

Das Merkmal ,,gespaltene Granne", das bei der 
Mutante tricomposiflora an der zus~ttzlich vorhande- 
hen Granne der Vorspelze beobachtet  wurde, be- 
sehrieb DICLUS t936 bei der Mutante ,,triaristatum", 
bei der jedes Ahrchen 3 Grannen trug. SCHOLZ und 
LEHMANN (t965) fanden dieses Merkmal, allerdings 
an der Granne der Deekspelzen, bei den sekundfiren 
Blfitehen der zweiblfitigen Mutante 1326. 

Interessant ist, dab die gespaltenen Vorspelzen- 
grannen auch an den Ahrchen zweiter und hSherer 
Ordnung zu finden sind und z. T. in eine vSllig ge- 
spaltene, zweiteilige Vorspelze fibergehen kSnnen. 

II. Zu den Ergebnissen der genetischen Analyse 

Die Kl~rung des Vererbungsmodus ffir das Merk- 
real tricomposiflora bedarf noch einiger Erl~uterungen. 
Die 9:7-Spaltung der doppelt heterozygoten und die 
3: t -Spal tung der einfach heterozygoten Typen l~igt 
unseres Erachtens kaum eine andere Interpretat ion 
als die im Abschnitt C.II. gegebene zu. 

Damit mugten in einer Zygote zwei Mutationen mit 
der gleichen ph~inotypischen Wirkung in zwei ver- 
schiedenen Chromosomen erfolgt sein. Der Annahme 
dieser Hypothese, mit deren HiKe sich die vorliegen- 
den Spaltungszahlen gut interpretieren lassen, kann 
alterdings entgegengehalten werden, dab zwei Muta- 
tionen in der genannten Form nut  mit sehr geringer 
Wahrscheinlichkeit in einer Zygote auftreten kSnnen. 
Jedoch haben weitere Uberlegungen zur Kl~irung 
des genetischen Verhaltens der Mutante tricompo- 
flora, wie z. B. die Annahme tier Mutation eines zwei 
Gene blockierenden Hemmfaktors,  des Mitwirkens 
einer Chromosomenmutation oder selektiver Befruch- 
tung, zu keiner anderen alle Fakten hinreichend 
deutenden L6sung gefiihrt. Auch lieB sich die 9:7- 
Spaltung nicht durch eine Deutung durch das Spal- 
tungsverh~ltnis t : t ersetzen, da hierdurch das stetige 
Neuauffreten von 3 : t -Spaltern nicht erkl~trt werden 
kann. Damit muB bei der zuerst aufgestellten Hypo- 
these verblieben werden. 

Allerdings ist in letzter Zeit die Beobachtung ge- 
macht worden, dab besonders bei starker mutagener 
Behandlung mehrere (hier jedoch unterschiedliehe) 
Mutationen in einem Individuum relativ h~iufig 
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v o r k o m m e n .  HXNSEL (t965) e rh ie l t  nach  AMS-Be-  
h a n d l u n g  be i  Gers te  neben  88,9% M~-Pflanzen mi t  
e iner  C h l o r o p h y l l m u t a t i o n  10, 5 o/0 mi t  zwei u n d  0 ,6% 
m i t  drei  d e r a r t i g e n  Muta t ionen .  In  diesen Zah len  
s ind  a l le rd ings  Doppe l -  und  D r e i f a c h m u t a t i o n e n  ver-  
sch iedener  und  gle icher  K e i m b a h n z e l l e n  zusammen-  
gefagt .  I n  unse rem Fa l l e  hande l t  es sich u m  eine Dop-  
p e l m u t a t i o n  i nne rha lb  e iner  K e i m b a h n z e l l e  auf ver-  
sch iedenen  Chromosomen.  Desha lb  is t  es ouch m6glich,  
die be iden  Muta t ionen ,  die sieh ph~inotypisch al ler-  
dings gleieh auspr~igen, in F o r m  von 3 : t - S p a l t e r n  
zu t r ennen .  

E_x, Ns ( t96 t )  fond be i  Kreuzungen  von sog. raulti- 
ovary-Mutanten -- ebenfa l l s  F o r m e n  m i t  m u t a t i v e n  
Ver~tnderungen im Bere ich  der  Bl t i te  - -  9 : 7 -Spa l tun-  
gen. M6glicherweise  e rg ib t  sich hier  eine Para l l e le  
zur  Gene t ik  unsere r  Mutan te .  

K o p p l u n g s u n t e r s u c h u n g e n ,  die evt l .  AufschluB 
t iber  die  Loka l i s i e rung  der  be iden  ft~r dos M u t a n t e n -  
m e r k m a l  a n g e n o m m e n e n  F a k t o r e n  t r iq  u n d  tri% 
geben  k6nn ten ,  s ind  j edoch  infolge der  v611igen S te r i -  
lit~tt de r  M u t a n t e  mi t  Schwie r igke i t en  ve rbunden .  

I n t e r e s s a n t  u n d  noch vSll ig often is t  die F r a g e  nach  
den en tw ick lungsphys io log i s chen  Verh~tltnissen so- 
wie nach  der  Gewebed i f f e renz ie rung  im Bl t i t enbe re i ch  
dieser  Mutan t e .  E ine  t 7 m a l i g e  Gibberellin-.S.prtih- 
b e h a n d l u n g  vom Z w e i b l a t t s t a d i u m  bis zum A h r e n -  
schieben , die eine S t r eckung  der  , ,Dolde",  deren  
E inze l t e i l e  nahezu  in e inem P u n k t  anse tzen ,  bewi rken  
soll te,  zeigte  ke inen  d e r a r t i g e n  Effekt .  

E .  Z u s a m m e n f a s s u n g  

D u r c h  R 6 n t g e n b e s t r a h l u n g  von K a r y o p s e n  der  
W i n t e r g e r s t e n s o r t e  ' D o m i n a t o r '  wurde  eine M u t a t i o n  
induz ie r t ,  die eine we i tgehende  morpho log i sche  An-  
de rung  des B l i i t enbaues  bed ing te .  Ans te l l e  yon  
A n t h e r e n  u n d  P is t i l l  b i l de t  die  M u t a n t e  i nne rha lb  
von Deck-  u n d  Vorspelze  ein sekund~ires T r ip l e t  aus,  
in dessen drei  Ahrchen  w i e d e r u m  je ein T r ip l e t  en t -  
h a l t e n  ist .  Info lge  dieser  Verzweigung  i nne rha lb  der  
Blt i te ,  die bis zu Ahrchen  5. O r d n u n g  gehen kann ,  
e rh ie l t  die M u t a n t e  den  N a m e n  ,,tricor@osiflora" 
und  das  gene t i sche  S y m b o l  ,,tric". Der  Verzweigungs-  
t y p i s t  de r  e iner  m e h r f a c h  z u s a m m e n g e s e t z t e n  Dolde.  
Die M u t a n t e  is t  s ter i l  und  k a n n  nu r  fiber die t l e t e r o -  
zygo ten  e rha l t en  werden .  We i t e r e  morpho log i sche  
Ab~inderungen der  M u t a n t e  gegeni iber  de r  Ausgangs -  
form werden  beschr ieben .  

An  N a c h k o m m e n s c h a f t e n  der  H e t e r o z y g o t e n  konn te  
die Gene t ik  de r  M u t a n t e  gek l~r t  werden.  In  der  
X2-Genera t ion  t r a t  ann~ihernd eine A u f s p a l t u n g  yon  
9 : 7  ( n o r m a l : M u t a n t e n )  auf. Die Ana ly se  der  X a- 
und  X4-Genera t ion  ergab ,  dab  4 der  9 ph~inotypisch 
N o r m a l e n  w i e d e r u m  9 : 7  u n d  4 dagegen  3 : t  spa l t e -  
ten,  w~ihrend I k o n s t a n t  bl ieb.  A n  dem sich da raus  
e rgebenden  Gesamtspa l tungsve rh f i l t n i s  von t (homo- 
zygot)  :4 (9: 7-Spal ter )  :4 (3 : t -Spa t t e r )  : 7 (Mutanten)  
wurde  f~r die M u t a n t e  tricomposiflora ein d igener  
E r b g a n g  m i t  zwei homomeren  Genen (triq und  tric2) 
abge le i te t .  

In  der  Diskuss ion  wurde  besonders  auf  m u t a t i v  in- 
duz ie r t e  V e r z w e i g u n g s t y p e n  der  Gers te  e ingegangen  

und  auf die M6gl ichke i ten  zur  B i ldung  neuer  Orga-  
n i s a t i o n s m e r k m a l e  auf  m u t a t i v e m  Wege  hingewiesen.  
D a b e i  wurden  evo lu t ions theo re t i s che  G e s i c h t s p u n k t e  
ber t i cks ich t ig t .  
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