Mikroevolufive Entstehung von Selbstbestaubung

in Arabidopsis fhaliana

Zusammenfassung: Obwohl Selbstbestaubung mit
Nachteilen verbunden ist, ist diese Form der Fort-
pflanzung bei den Bliitenpflanzen verbreitet. Bei
dem intensiv untersuchten Modellorganismus
Arabidopsis thaliana beruht die Fihigkeit zur
Selbstbestiubung auf wenigen genetischen Ver-
anderungen, die als mikroevolutiver Verlust gene-
tischer Vielfalt erklirt werden konnen und nicht
als Neuerwerb.

Die Ackerschmalwand (Arabidopsis thaliana), ein
Vertreter der Kreuzbliitler (Brassicaceae), ver-
mehrt sich iiberwiegend durch Selbstbestdubung.
Die Pflanze ist ein genetisch intensiv untersuchter
Modellorganismus mit einem relativ kleinen Genom
(Erbgut) von 130 Mb Groé8e, verteilt auf 5 Chromo-
somen. Selbstbestdubung ist bei der Neubesiede-
lung von Lebensrdumen vorteilhaft, da aus einem
einzigen Samenkorn schnell eine grof3e Population
entstehen kann. Allerdings hat Selbstbestdubung
auch Nachteile: Die durch Inzucht verminderte
Durchmischung des Erbgutes kann zur Anreiche-
rung ungiinstiger Mutationen im Genom fiihren.

Der Ubergang von Fremd- zur Selbstbestéu-
bung ist evolutivin vielen Pfanzenfamilien und -gat-
tungen unabhéngig aufgetreten (z. B. BECHSGARD et
al. 2006). Bei den Angiospermen (Bedecktsamern)
geht der Ubergang zur Selbstbestdubung meist mit
einer Anzahl anderer Veranderungen einher, z.B.
mit der Bildung kleinerer Bliiten.

Andere Arten der Gattung Arabidopsis repro-
duzieren sich durch Fremdbestdubung, darunter
auch die allermeisten Rassen von Arabidopsis lyrata
und A. halleri. Dabei stellt ein sogenannter S-Locus
im Genom die Selbstinkompatibilitat (SI) sicher,
indem er eine Selbstbestdubung effizient verhindert,
weshalb solche Pflanzen bei der Fortpflanzung
immer einen Partner benotigen. Der S-Locus setzt
sich hauptséchlich aus den Genen fiir ein cystein-
reiches Protein (SCR) und eine Rezeptor-Kinase
(SRK) zusammen. SCR ist ein Protein, das sich auf
der Oberflache des Pollenkorns befindet, und SRK
entspricht einem Rezeptor in der Zellmembran der
Narbe. Stammen beide Proteine von der gleichen
Pflanze, akzeptiert die Narbe den eigenen Pollen
nicht und verhindert dadurch eine Selbstbestéu-
bung (Tanc 2007). Das SRK-Gen ist mindestens
3000 bp lang und hat sieben Exons. Exon 1 codiert
fur eine extrazellulare S-Doméne, Exon 2 fiir ein
Transmembranprotein und Exons 3-7 codieren fiir
eine intrazelluldre Kinasedoméne. Die Sequenzva-
rianten (Allele) des SRK- und SCR-Gens konnen
zwischen den einzelnen Pflanzen variieren.

Bei fremdbestdubten Arten sorgt negative, hdu-
figkeitsabhangige Selektion (d.h. je haufiger eine
Variante ist, umso starker wird gegen sie selektiert)
fir den Erhalt einer hohen Vielfalt von Allelen und
damit fiir das Auftreten verschiedener Spezifitaten:
Pflanzen mit relativ selten auftretenden Allelen in
einer Population haben den Vorteil, sich mit vielen
Pflanzen, die andere Allele tragen, kreuzen zu kon-
nen. Dagegen sind die haufiger vorkommenden
Allele hier deutlich im Nachteil, da sie weniger oft
auf andersartige Varianten treffen.

A. lyrata, die am engsten mit A. thaliana ver-
wandte Art, und A. halleri (beide wie erwahnt vor-
wiegend fremdbestdubend) verfiigen tiber einen
voll funktionsfadhigen S-Locus. Bei A. thaliana wur-
den dagegen dem S-Locus zwar entsprechende,
jedoch verdnderte Gene (¥YSRK und YSCR) fest-
gestellt, bei denen man davon ausgeht, dass sie von
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Abb. 1: Bliiten der
Acker-Schmalwand
(Arabidopsis thaliana)
(GNU Freie Dokumen-
tationslizenz)

Abb. 2: Bliiten und
Friichte der Acker-
Schmalwand
(Arabidopsis thaliana).
Foto: R. JUNKER.
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den aktiven S-Locus-Genen SRK und SCR des Vor-
géngers Ubrig geblieben sind.

Eine von BEecHsGARD et al. (2006) durchgefiihrte
Sequenzanalyse der entsprechenden Gene mit paar-
weisem Vergleich der Nukleotidunterschiede
zwischen den SRK-Haplotypen (= Allele) der drei
Arabidopsis-Arten ergab, dass A. [yrata groBe Ahn-
lichkeit zu allen Sequenzen der A. thaliana-SRK-
Allele aufweist und A. halleri um etwa ein Drittel
weniger grof3e. Daraus schlie3en die Autoren, dass
die SRK-Sequenzen von A. thaliana Reste von einem
selbst-inkompatiblen gemeinsamen Vorfahren sind,
der vor der Aufspaltung in A. thaliana und den ge-
meinsamen Vorfahren von A. lyrata und A. halleri
lebte. Die SRK- und SRC-Gene in A. thaliana sind
u.a. aufgrund vorzeitiger Stoppcodons defekt.

Bei der Untersuchung der Variationen des
S-Locus an 96 weltweit gesammelten A. thaliana-
Wildstammen mittels Polymerasekettenreaktion
(bei 20 von diesen wurde auf3erdem das komplette
Genom sequenziert) fanden Tang et al. (2007), dass
die entsprechenden S-Locus-Gene entweder ganz
fehlten oder meist stark im Vergleich zum
zuerst sequenzierten A. thaliana-Referenzstamm

Die Entstehung der Selbstbestdubung
geht mit einem Verlust von

Genfunktionen einher.

Columbia-0 (Col-0) variierten. Nur 35 Stamme hat-
ten S-Loci, die Col-0 deutlich dhnelten. Gentech-
nisch wurden intakte S-Locus-Allele von A. lyrata
in alle 96 Stamme eingebracht und konnten in
einem der 96 Stdamme die SI von A. thaliana wie-
derherstellen (Liu et al. 2007).

Somit geht die Entstehung der Selbstbestédu-
bung nicht mit einem Neuerwerb, sondern mit
einem Verlust von Genfunktionen einher (und es
sind neben dem S-Locus noch weitere Gene betei-
ligt). TanG et al. beobachteten grof3e Unterschiede
in der Art der Inaktivierung und folgern daraus,
dass Selbstkompatibilitat bzw. Selbstbestdubung
vielfach neu auftrat, selbst innerhalb von A. thaliana.
L et al. (2007) fanden ein weiteres Gen (PUBS),
das an der Regulation der SI beteiligt ist, und
welches sich in Arabidopsis-Rassen verschiedener
Herkunft unterscheidet. Es reguliert offenbar die
Expression von SPK—wenn SPK fehlt, ist die Pflan-
ze selbstkompatibel, da die eigenen Pollen nicht als
~fremd® erkannt werden konnen. Die Basenfolge
von PUBS zeigt geringe Variationen von Pflanze zu
Pflanze, und die ,,Starke“ der SI scheint mit diesen

Variationen zu korrelieren. Die durch PUBS8 ver-
mittelte Pseudo-Selbstkompatibilitat konnte daher
ein Zwischenschritt beim (mikro-)evolutiven Uber-
gang von Selbstinkompatibilitat zu Selbstbestédu-
bung bei A. thaliana darstellen.

Bisher unverstanden ist, warum A. halleri und
lyrata vom Verlust der Genfunktionen praktisch
nicht betroffen wurden und warum der Verlust der
SI gemafB molekularen Stammbaumen (SHERMAN-
BrovLEs et al. 2007) erst so relativ spét (nach 50%
bis ca. 90% der Existenzdauer der Art), dann aber
so umfassend aufgetreten sein soll. Indirekt wer-
den damit alle auf molekularen Stammb&aumen
basierenden Altersangaben in Frage gestellt (die
als grundsétzlichen theoretischen Rahmen die
lange Zeitraume erfordernde Evolutionstheorie
haben). Es gibt ohnehin nicht ,das“ A. thaliana-
Genom, sondern ein Vergleich von 19 wildleben-
den A. thaliana-Pflanzen aus aller Welt zeigte, dass
sich rund 4% von Col-0 bei den Wildstdmmen gar
nicht oder nur stark veréndert wiederfanden und
dass sogar jedes zehnte Gen bei mindestens einem
der untersuchten Wildstdmme defekt war (CLARK
et al. 2007), und zwar typischerweise solche Gene,
die fiir die Interaktion mit der jeweiligen ¢kologi-
schen Umgebung des Wildstammes relevant waren.
Genome konnen sich offenbar mikroevolutiv sehr
rasch an wechselnde Umgebungen anpassen, wofiir
der Verlust der Selbstinkompatibilitéat bei A. thali-
ana — wann immer er genau stattgefunden haben
mag — nur ein Beispiel ist.

Esther Hempel & Wolfgang Lindemann
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