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Neues uber den Ursprung des Brotweizens
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Einleitung

Mittlerweile ist vielfach belegt, dass der
heutige hexaploide Brotweizen (7riticum
aestivum AABBDD) aus einem Hybri-
disierungsereignis zwischen dem tetra-
ploiden T turgidum (AABB) und dem
diploiden Ziegengras (Aegilops tauschii)
hervorging. Dieses Ereignis wird in die
Zeit um etwa 6000 bis 5000 v.Chr. da-
tiert.

Da von T. aestivum keine eigentliche
Wildform existiert, wird angenommen,
dass diese Spezies wihrend der Kulti-
vierung von tetraploidem Weizen ent-
stand und durch mehr oder weniger be-
wullte Selektion erhalten blieb bzw. ge-
fordert wurde. Heute noch findet man in
Weizen-Feldern im Iran solche neu ent-
standenen Hybride zwischen tetraplo-
idem Weizen und Ae. tauschii (Zohary
and Hopf 1993).

In diesem Zusammenhang stellen sich
noch immer die Fragen, wo und wie oft
der heutige Brotweizen letztendlich ent-
standen ist: Ob eine ndhere Bestimmung
des Entstehungsortes moglich ist, ob der
hexaploide Weizen monophyletischen
oder polyphyletischen Ursprungs ist.
Dieses Thema wurde bereits in mehre-
ren Arbeiten diskutiert, in jiingster Zeit
auch anhand von Daten auf der Basis
molekularer Marker (Dvorak et al. 1998,
Talbert et al. 1998). AnlaB zu einer wei-
teren Untersuchung dieser Fragestellung
ist der Einsatz bisher in diesem Zusam-
menhang noch nicht verwendeten mole-
kularen Markertyps, Mikrosatelliten
(simple sequence repeats, SSR). Im Ver-
gleich zu anderen iiblichen molekularen
Markern zeigen Mikrosatelliten eine ver-
gleichsweise grofe Zahl an Allelen, wer-
den co-dominant vererbt und kénnen, da
sie spezifisch fiir die zu untersuchende
Art entwickelt werden und in Weizen ihre
chromosomale Lokalisation meist be-
kannt ist, gezielt gleichméBig iiber das
Genom verteilt gewéhlt werden.

Damit bietet diese Arbeit heute den bis-
her an molekularen Datenpunkten um-
fassendsten Vergleich zwischen dem D-
Genom von T aestivum und Ae. tauschii.

Material und Methoden

Pflanzenmaterial

Diese Arbeit basiert auf Daten, die aus
dem Vergleich von 60 europdischen
Weizensorten (aus Osterreich, Deutsch-
land und Ungarn, siehe auch Stachel et
al. 1999) mit 60 Aegilops tauschii-Ac-
cessions hervorgingen. Bei der Auswahl
der Aegilops-Genotypen wurde beson-
derer Wert auf deren gleichmédBige Ver-
teilung iiber das Herkunftsgebiet west-
lich und 6stlich des Kaspischen Meeres
gelegt. Die Zuordnung zu Unterarten, ob
Ae. tauschii ssp. strangulata oder ssp.
tauschii, ist fur diese 60 Genotypen nicht
vorhanden. Auch der Ursprungsort der
Genotypen ist nur durch das Ursprungs-
land gekennzeichnet. Nur fiir eine Regi-
on, im Iran, ist der genaue Ursprungsort

der Genotypen bekannt. Gliicklicherwei-
se ist flir unsere Fragestellung gerade die
Herkunft der iranischen Genotypen von
besonderer Bedeutung.

Marker und Analyseverfahren

Der Vergleich von T. aestivum und Ae.
tauschii wurde anhand von 14 Mikrosa-
telliten-Markern durchgefiihrt. Von die-
sen war jeweils einer auf jedem Chro-
mosomenarm des D-Genoms lokalisiert
(Tabelle 1), womit deren gleichmifige
Verteilung gewéhrleistet war.

Nach DNA-Isolation aus dem Weizen-
korn, Polamerasekettenreaktion (PCR),
Polyacrylamid-Gelelektrophorese und
Silberfarbung wurden die resultierenden
Elektrophoresegele (Abbildung 1) in
mehrfacher Hinsicht ausgewertet. Neben
einem reinen Vergleich der Allelhdufig-
keiten wurden darauf aufbauend PIC-
values (Polymorphism Information Con-
tent) fiir den jeweiligen Markerlokus
berechnet. Diese Werte geben Hinweis
auf das Informationspotential eines

Tabelle 1: Chromosomale Lokalisation, PIC-values und Allelverteilung der 14
Mikrosatelliten-Loci in Ae. tauschii (A) und dem D-Genom von T. aestivum (T)

‘Lokus’ Lokalisation Aegilops (A) PIC Allele
Triticum (T) 0 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11
1 1DL A 069 27 11 8 14
T 0.50 30....30
2 1DS A 08 2 11 14 5 7 1 4 12 4
T 038..3..47..4. .2 1 1 2
3 2DL A 0.64 177 7 31 3 1
T 0.00 60
4 2DS A 0.75 4 10 9 9 25 3
T 0.69 7...11...28 14
5 3DL A 0.86 8 7 9 3 15 6 5 5 2
T 069..4..21..12..23
6 3DS A 0.65 22 6 27 5
T 064 ..3..4. ..31..2...3..17
7 4DL A 0.86 4 1 6 12 12 3 3 11 2 6
T 0.50 33..27
8 4DS A 0.00 60
T 0.00. 60
9 5DL A 0.78 14 20 7 6 9 4
T 0.67 3...7..4..6..32..1 1
10 5DS A 0.80 177 15 11 5 4 5 1 2
T 0.03 1...59
11 6DL A 064 2 33 1 1 4 12 6 1
(cent) T 0.67 11..25...21...3
12 6DS A 0.58 1 9 2 3 5 37 3
T 0.55 1 2..]17...306..4
13 7DL A 0.86 10 10 5 3 1 1 8 11 3 8
T 0.71 28..5.12..8..7
14 7DS A 0.56 4 27 29
(cent) T 0.65 1 8 19 29 2 1
Mittlerer PIC A 0.68
T 0.48
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Abbildung 1: Beispiel eines Polyacrylamid-Elektrophoresegels von Ae. tauschii
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mit einem Mikrosatellitenprimer. Die intensivste Bande (hier das kleinste Frag-
ment) entspricht dem auszuwertenden Allel.

Markerlokus, wobei neben der Allelzahl
pro Lokus auch die relative Haufigkeit
der Allele in der vorliegenden Populati-
on berticksichtigt wird (Anderson et al.
1993).

Auf der reinen Allelinformation beruht
auch die Berechnung der genetischen
Distanzen (GD; Nei und Li, 1979), die
Aufschluf3 geben, wie viele Allele jede
Genotypenkombination gemeinsam hat,
d.h. wie nah verwandt zwei Genotypen
im Vergleich zu allen anderen Genoty-
pen sind. Diese Daten wurden anschlie-
Bend in einer Clusteranalyse (UPGMA)
verrechnet, die Verwandtschaftsverhilt-

nisse in Form eines Dendrogramms dar-
gestellt.

Ergebnisse

Der in dieser Arbeit durchgefiihrte Ver-
gleich des D-Genoms von T aestivum
mit Ae. tauschii erfolgte anhand der in
Tabelle 1 aufgefiihrten Allele. Die Da-
ten hinsichtlich des Allelvorkommens im
D-Genom des hexaploiden Weizens wur-
den einer vorangegangenen Arbeit ent-
nommen (Stachel et al. 1999). Tabelle 1
zeigt im Detail die Anzahl der Allele in
jedem Lokus fiir Aegilops und Triticum.
Insgesamt lag die durchschnittliche Al-

lelzahl pro Lokus fiir Aegilops bei 6,5,
flir Weizen bei 4,0. Der Vergleich besta-
tigte die Erwartung einer sehr viel aus-
geprigteren Variabilitdt der diploiden
Spezies.

Ebenso zeigen die PIC-Values fiir Aegi-
lops eine in jedem Lokus deutlich hohe-
re Diversitit (Tabelle 1).

Die errechneten genetischen Distanzen
aller Aegilops-Genotypen zu Weizen lie-
gen zwischen 0,74 und 0,97.

Das Dendrogramm der Clusteranalyse
(hier nicht abgebildet) zeigte zwei ge-
trennte Gruppen fiir Weizen und Aegi-
lops, ohne dass eine Gruppe von Aegi-
lops-Genotypen als aufféllig nah mit
Weizen verwandt auffiel. Der verglei-
chenden Allelanalyse von Weizen und
Aegilops in den diversen Regionen lag
die Allelverteilung in Tabelle 2 zugrun-
de. Thr geographischer Ursprung ist in
Abbildung 2 ersichtlich.

Diskussion

Zur Klarung der Frage nach dem Ur-
sprung des Weizens, wurden in einem
ersten Ansatz die errechneten geneti-
schen Distanzen interpretiert. Die 10
Aegilops-Genotypen, die laut GD am
nichsten zu Weizen verwandt sind, er-
wiesen sich als weit iiber das gesamte

Tabelle 2: Geographische Verteilung der 87 Allele (86 plus jenes des monomorphen ‘Lokus’ 8) der 14 Mikrosatelliten-
Loci (1-14) in den 60 Aegilops tauschii-Accessionen. Genotypen der ,Ost-Gruppe’ (Uzbekistan, Afghanistan und Taji-
kistan) sind durch eine gestrichelte Linie abgetrennt. Regionsspezifische Allele sowie Allele, die in zwei oder drei
Regionen vorkommen, sind durch grauen Hintergrund gekennzeichnet, seltene Allele, die sowohl in Aegilops wie auch

in Weizen auftreten, sind eingerahmt.

‘Lokus'

Herkunft der n 1 2 3 4 5 6 7
Accessionen 123 12345678 12345 123456 123456 8 9 1267 12 3 4 5 6 7 89 10
Russia 3 1* 2 21 12 1 1 1 12 1 11
Georgia 7 11 121 2 1 3.3 Ij1 11 2‘31 1 3121 l 1T 1.1 12
Armenia 8 1 12 1 2 4 4 3 2 21 3 12 2 5 21 1 2 1 2
Azerbaijan 1" 114 27 11 812 3422 2 11 41 317 1 4 1 3 1
Iran 5 121 111 1 1 2 2 12 2 E 12 32 3 1 1
Turkmenistan___ 7 ______ 1.3 3 211 M7 ,,,,,,, 2. .5 12 4 1..222 . 3.4 2 L 12 . 2
Uzbekistan 5 221 1711 2 113 1 2 2 3 1 1 31 u 3 1
Afghanistan 3 21 12 12 3 1 2 1 11 171 1
Tajikistan 7 2 12 1 1 3 1 7 1 15 2 3 1 1 4 3 1.5 1

Lokus'
Herkunft der n 8 9 10 11 12 13 14
Accessionen 1 123456 123456738 2345678 123456 123456789 10 11 567
Russia 3 3 1 2 12 2 1 |_1| 2 1 2 12
Georgia 7 7 2 1 1 3111 1 3 31 1E_ 5 1 21 1 1 E 23
Armenia 8 8 2211 ‘I 2141 5 2 2 1 41 11 11 1 2 16
Azerbaijan 1" # 12413 4 331 1 342 2] 11 312 231 112 1 7 4
Iran 5 5 11 3 21 11 1 1 2 L1 2 2 2 1 1 1 4
Turkmenistan 7 7 131 - 2 241 5 2 3 4 212 1] 1. 52
Uzbekistan 5 5 3 2 12 1 1 4 1 4 3 2 14
Afghanistan 3 3 12 21 2 3 1 1 1 21
Taijikistan 7 7 511 5 2 6 1 6 1 3 1 2 4 3

* Anzahl der Accessionen mit diesem Allel
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Abbildung 2: Ubersichtskarte der Region, aus der die untersuchten Aegilops-
Accessionen stammen. Sterne (*) kennzeichnen regionsspezifische, Kreuze
(+) seltene Allele, die Aegilops und Weizen gemeinsam sind.

Verbreitungsgebiet von Aegilops tau-
schii verteilt. Demnach miifite man da-
von ausgehen, dass keine eng verwand-
te Gruppe von Aegilops Genotypen exi-
stiert, die einen monophyletischen Ur-
sprung des Weizens nahe legen wiirde.

Zu demselben Ergebnis gelangt man
auch durch die Interpretation der Haupt-
allele des Weizens (Tabelle 1), also je-
ner Allele, die in mindestens der Hilfte
der untersuchten Weizenpopulation vor-
lagen. Fiihrt man diese Hauptallele {iber
jene Aegilops-Accessions mit demselben
Allel auf ihre geographische Herkunft
zuriick, so sind auch diese Aegilops-Ge-
notypen gleichmiBig tiber ihr Herkunfts-
gebiet verteilt.

Bei diesen und dem Grofteil der Allele
in Aegilops handelt es sich allerdings um
solche die fiir unsere Fragestellung nicht
informativ sind, weil sie besonders alt
sein diirften und schon existierten, be-
vor sich die Spezies Ae. tauschii im Na-
hen und Mittleren Osten ausbreitete.

Im Gegensatz zu den oben untersuchten
Hauptallelen wurde in einem weiteren
Ansatz das Vorkommen besonders sel-
tener Allele in Aegilops ausgewertet, d.h.
Allele, die nur in einer bis zu drei Re-
gionen gefunden wurden und die jiinge-
ren Ursprungs sein diirften.

Es zeigte sich, dass diese seltenen Alle-
le (bis auf eine Ausnahme in Usbekistan)
ausschlielich aus der Region westlich
des Kaspischen Meeres bzw. entlang
dessen Kiiste stammten (4bbildung 2).

Das bedeutet, dass westlich und entlang
der siidlichen Kiiste des Kaspischen
Meeres eine Anzahl von Allelen exi-
stiert, die im Weizen D-Genom vorkom-
men, jedoch im Osten des Herkunftsge-
bietes von Ae. tauschii (Usbekistan, Ta-
jikistan und Afghanistan) nicht auftre-
ten. Umgekehrt dagegen liegt in diesem
Material kein Allel vor, das fiir die Ost-
gruppe spezifisch wire. Dies wird auch
in einem Dendrogramm auf der Basis der
durchschnittlichen GD der einzelnen Re-
gionen deutlich, wo diese Ostgruppe ein
eigenes Cluster bildet (4bbildung 3).
Diese ausgeprigte Variabilitdt in der
Westregion gibt einen Hinweis auf eine
verstirkte evolutionédre Aktivitdt von 4e.
tauschii westlich des Kaspischen Mee-
res im Vergleich zum Osten.

Auch die Antwort auf die Frage, welche
Gruppe von Aegilops-Genotypen letzt-
endlich als D-Genom-Donor des heuti-
gen Brotweizens betrachtet werden kann,
ist bis heute noch sehr spekulativ. Von
den zwei Aegilops-Subspezies ssp. tau-
schii und ssp. strangulata, die bisher
hauptsichlich aufgrund morphologi-
scher Marker unterschieden wurden,
wird die Subspezies strangulata bzw. der
,strangulata-pool* als wahrscheinlich-
ster D-Genom-Donor betrachtet. Letz-
terer ergibt sich aus einer Verwischung
der Grenzen zwischen den beiden Sub-
spezies insbesondere siidwestlich des
Kaspischen Meeres aufgrund neuerer
molekularer Daten (Dvorak et al. 1998).

Da fiir die in dieser Arbeit untersuchten
Aegilops-Genotypen keine Zuordnung
zu Subspezies bekannt war, wurde sie
anhand der Ergebnisse von Dvorak et al
(1998) rekonstruiert. Demnach ist die
ssp. tauschii iiber das gesamte Her-
kunftsgebiet verbreitet, wihrend die ssp.
strangulata nur in eng begrenzten Ge-
bieten an der Kiiste des Kaspischen
Meeres auftritt (Azerbaijan, NW und SO
Iran).

Da die in dieser Arbeit zur Interpretati-
on herangezogenen seltenen Allele zwar
auch in Azerbaijan und in Iran siidlich
vom Kaspischem Meer, dariiber hinaus
aber auch in Georgien und Armenien —
also in rein ssp. tauschii zugeordneten
Gebieten — auftreten, lassen diese Da-
ten den Schlufl zu, dass nicht, wie bis-
her angenommen, nur der strangulata-
pool Donor des D-Genoms gewesen sein
kann. Ob der heutige Brotweizen letzt-
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Abbildung 3: Clusteranalyse (UPGMA) der durchschnittlichen regionalen gene-
tischen Distanzen der Aegilops-Accessionen
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endlich mehrmals unabhingig voneinan-
der entstanden ist oder seinem Ursprung
ein einmaliges Entstehungsereignis zu-
grunde liegt, auf das eine wiederholte
Introduktion durch Kreuzung zwischen
kultivierten Formen und neu entstande-
nen amphidiploiden Genotypen erfolgte
(Zohary and Hopf 1993), ist heute nicht
mehr unterscheidbar.

Zusammenfassung

Die Frage, ob der heutige Brotweizen
monophyletischen Ursprungs ist oder
mehrmals unabhingig voneinander ent-
standen ist, ist bis heute nicht geklart.
Mit Mikrosatelliten, einem in diesem
Zusammenhang noch nicht eingesetzten
molekularen Markertyp, wurden 60
Aegilops tauschii-Accessionen und 60
europdische Weizensorten dahingehend
untersucht, ob sich eine Gruppe von
Aegilops-Genotypen als D-Genom-Do-

48

nor herauskristallisiert. Der Vorteil der
hier verwendeten 14 D-Genom-spezifi-
schen Mikrosatelliten ist deren hoher
Grad an Polymorphismus auch im Wei-
zenmaterial (4,0 Allele pro Lokus; in
Aegilops 6,5) und deren gleichmaBige
Verteilung im D-Genom (ein Marker pro
Chromosomenarm). Die in dieser Arbeit
ermittelten Daten legen nahe, dass der
hexaploide Weizen mehreren Quellen
und nicht allein dem strangulata-Gen-
pool entspringt.
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