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Evolutionare Grundlagen zellularer und
reproduktiver Abldaufe auf dem Weg zum Menschen:
Von einfachen Molekiilen bis zu den frithesten Tieren

F. Geisthovel

Kurzfassung: Die vorliegende Abhandlung verfolgt universelle Prinzipien der Fortpflanzung kontinuierlich vom Ursprung des Planeten Erde vor 4,54 Milliarden
Jahren (Gigaannum, Ga) bis zur Entstehung der ersten komplexen, multizelluldren Organismen aus der Stammlinie der Metazoa (Tiere), der friihesten Bilateria
vor = 600 Millionen Jahren (Megaannum, Ma). Die dazu fiihrenden geologischen, phylogenetischen, ontogenetischen, biologischen, molekulargenetischen und
reproduktiven Prozesse, welche die Grundlage fiir die Entstehung komplexer Lebensformen bilden, umfassen nahezu 90 % der gesamten Erdgeschichte. Antreiber
der {iber Milliarden an Jahren sich vollziehenden Fortentwicklung sind Importe von Wasser und genuinen Molekiilen infolge von extraterrestrischen Einschlagen.
Hinzukommen giinstige Umwelthedingungen (Wasser-, Erdoberflachen-, atmosphérische Temperaturen; atmosphérische 0,-Konzentrationen). Die Evolutionsvor-
gange finden vorwiegend in aquatischer Umgebung statt.

Vor 4,2 Ga hat sich der letzte gemeinsame Vorfahre aller heute lebenden Organismen, der,last universal common ancestor” (LUCA) entwickelt. Beigetragen an der
Entstehung von LUCA haben: i.) die RNA-,Protozelle” (,RNA world“), die durch De-novo-Synthese einfacher molekularer Bausteine in einer noch abiotischen, protein-
und enzymfreien Umwelt entstanden ist und erstmalig genetische Information repliziert hat, und ii.) der viral gesteuerte horizontale Gentransfer (,Virus world”). Vor
3,2 Ga zweigen von LUCA die beiden Domdnen der Prokaryoten, die Archaeen und Bakterien ab, die sich ebenfalls wie LUCA durch asexuelle bindre Fission in zwei
identische Tochterzellen teilen. Vor 1,3 Ga entsteht aus Anteilen von beiden als dritte Domane (,trinity concept”, ,tree of life”) der erste Eukaryot, der,,last eukaryotic
common ancestor” (LECA). Abstammend von LECA gehen vor 800 Ma die ersten komplexen, unizelluldren, koloniebildenden Organismen, die Choanoflagellaten, her-
vor. Im Weiteren kommt es zur Transformation von uni- zu multizellularen Organismen. Vor + 600 Ma entwickeln sich daraus deren engste Verwandte, die friihesten,
basalen Bilateria (Metazoa, z. B. Acoela, Plattwiirmer).

Die evolutiondre Entwicklung des Genoms verlauft von RNA-Polymeren als evolutiondr initialer Genspeicher {iber die DNA als bleibender Genspeicher. Aus der
Bildung einzelner Chromosomen kommt es zu einer kontinuierlich ansteigenden Anzahl der Chromosomen, der GenomgrdBe und der Anzahl an proteinkodieren-
den Genen. Damit gehen zunehmende zelluldre Kompartimentierung wie der Zellkern, Komplexitét und Individualitat sowie die Strukturierung eines gesamten
Organismus einher. Bei friihen Einzellern erfolgen sequentiell die Zytokinese durch bindre Fission und die Karyokinese durch die im Vergleich zur Fission wesentlich
aufwendigere Mitose, bei der aus der Mutterzelle ebenfalls nahezu identische Tochterzellen entstehen.

Eine weitere wesentliche Voraussetzung der evolutiondren Biodiversifizierung (z. B. Metabolismus, Immunsystem, Motilitdt, Phagozytose) ist die sexuelle Re-
produktion. Diese ist zwingend an die Bildung von weiblichen und mannlichen Keimzellen sowie deren Teilungsmodus, der vielschichtigen Meiose, gebunden. Ein
zentrales Merkmal der Meiose ist die Rekombination, d. h. die genetische Diversifizierung, diese wiederum setzt die Oogamie voraus. Diese anspruchsvollen re-
produktiven Prinzipien sind allen Multizellern eigen. Mit Volvox carteri, einer photosynthetisierenden Griinalge (einer eukaryotischen Gruppe aus dem Stammbaum
der Pflanzen), die vor 50 Ma entstanden ist, steht ein einfaches, einzigartiges Forschungsmodell zur Verfiigung, das im Anhang ausfiihrlich dargestellt wird. Hiermit
sind zahlreiche universelle Prinzipien der Transformation von uni- zu multizellularen Organismen, der Multizellularitdt und der Reproduktion im Detail erforscht und
beschrieben worden. Dazu zéhlen die zelluldre Arbeitsteilung in Soma- und Keimzellen sowie asexuelle und sexuelle Reproduktionsmuster mit Mitose und Meiose
sowie die bindre Geschlechtsdifferenzierung. Der Einfluss der sexuellen Determinierung durch Umweltbedingungen sowie genetische und morphologische Faktoren
werden im Einzelnen erldutert. Diese Konzepte konnen auf die friihesten multizelluldren Metazoa (z. B. Plattwiirmer) und ihre unizelluldren Vorldufer riickiibertragen
werden, zumal — phylogenetisch unabhangig voneinander — &hnliche, d. h. damit auch universale Prinzipien im evolutiondren Geschehen Anwendung finden. In
diesem Zusammenhang ist die sexuelle Determinierung ein faszinierendes Werkzeug der sexuellen Reproduktion, bei der unterschiedliche Regulatorgene moleku-
largenetisch dhnliche Abldufe (Stimulation der mannlichen Determinierung und Blockade der weiblichen) in den verschiedenen Taxa exprimieren. Hierbei lassen sich
konvergente molekulargenetische Mechanismen von den friihesten Anféngen der Metazoa bis zu den Mammalia, d. h. auch bis zum Homo sapiens weiterverfolgen.
Der Umstand, dass Plattwiirmer mehrheitlich Hermaphroditen sind, weist auf das weite Spektrum der evolutiondren, natiirlichen Geschlechtsvariabilitét hin. Fiir die
ersten Bilateria sind die prinzipiellen somatischen und reproduktiven Voraussetzungen gegeben, um als friihe Vorfahren der Mammalia und letztlich auch des Homo
sapiens zu dienen.

Das Wissen um die evolutiondre Entwicklung universeller Grundlagen der Fortpflanzung mag hilfreich dafiir sein, reproduktionsbiologische oder gesellschafts-
politische Fragestellungen der heutigen Zeit fundiert beurteilen zu kdnnen.

Schliisselwdrter: RNA-world, Virus-world, LUCA, tree of life, LECA, Choanoflagellaten, Volvox carteri, Uni-Multizellularitdt, Mitose-Meiose, Metazoa, Bilateria

Abstract: Evolutionary fundamentals of cellular and reproductive processes on the way to humans: from simple molecules to earliest animals (meta-
zoa). This study traces universal principles of reproduction along a longitudinal trajectory, beginning with the origin of planet Earth approximately 4.54 billion years
ago (Gigaannum, Ga). The analysis concludes with the emergence of the earliest complex multicellular organisms within the stem lineage of Metazoa, specifically the
basal Bilateria, which appeared approximately + 600 million years ago (Megaannum, Ma). The geological, phylogenetic, ontogenetic, biological, molecular-genetic, and
reproductive processes underlying this transition — processes that collectively account for nearly 90% of Earth's history — occur predominantly in aquatic environments.
Around 4.2 Ga, the last universal common ancestor (LUCA) emerges. Two primary mechanisms contribute to its origin: i) the RNA-based protocell (“RNA world”),
arising via de novo synthesis of simple molecular precursors in an abiotic, protein- and enzyme-free environment, capable for the first time of autonomous replication
of genetic information, and ii) virus-mediated horizontal gene transfer (“viral world”). Cellular replication at this stage proceedes via asexual binary fission. Around
3.2 Ga, LUCA gives rise to the two domains of prokaryotes — Archaea and Bacteria — both of which also reproduce through binary fission. Approximately 1.3 Ga ago,
elements of both domains contribute to the emergence of a third domain, in accordance with the “trinity concept”: the first eukaryote, or last eukaryotic common
ancestor (LECA). From LECA, complex unicellular, colony-forming choanoflagellates arose circa 800 Ma ago, followed by their closest relatives — the earliest basal
Bilateria — around + 600 Ma (e.g., Acoela, flatworms). >
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The genomic evolution proceedes from RNA polymers to DNA-based storage systems, culminating in the formation of chromosomes and a continuous increase in
chromosome number. This molecular evolution is accompanied by increasing cellular compartmentalization (e.g., nuclear envelope formation), organismal complex-

ity, and cellular individuality — key attributes in the development of integrated multicellular life.

A pivotal driver of this evolutionary diversification is the emergence of sexual reproduction, characterized by genetic recombination during meiosis in germline
cells. The volvocine alga Volvox carteri — a photosynthetic, eukaryotic member of the plant lineage that emerged approximately 50 Ma ago — provides a valuable
model system for investigating fundamental principles of multicellularity and reproduction. Studies on Volvox have elucidated key mechanisms, including cellular di-
vision of labour into somatic and germline cells, mitotic and meiotic reproductive strategies, and binary sexual differentiation. These reproductive and developmental
principles can be extrapolated to early multicellular metazoans and their unicellular ancestors. The widespread hermaphroditism observed in flatworms underscores
the extensive natural variability in sexual systems that evolve over time. Nevertheless, the fundamental somatic and reproductive features present in basal Bilateria
established the conditions necessary for the evolution of more complex taxa, including Mammalia and, ultimately, Homo sapiens.

A comprehensive understanding of the evolutionary trajectory of universal reproductive mechanisms offers a critical framework for addressing contemporary
questions in reproductive biology and sociopolitical discourses. J Reproduktionsmed Endokrinol 2026; 23 (4): 125-52.

Keywords: RNA-world, virus world, LUCA, trinity concept, choanoflagellates, Volvox carteri, uni-multicellularity, mitosis-meiosis, metazoa, bilateria
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1. Einfiihrung

Die Thematik der Reproduktionsevolu-
tion beschrinkt sich in der wissenschaft-
lichen Literatur auf zeitlich und inhalt-
lich abgegrenzte Fragestellungen. In der
vorliegenden Ubersichtsarbeit wird der
Versuch unternommen, die Vorausset-
zungen zur menschlichen Fortpflanzung
ab dem Ursprung des Planeten Erde [1,
2] bis zu den unizelluliren Choanofla-
gellaten (Chfn) [3] und ihren engsten
Verwandten, den davon abzweigenden
frithesten Metazoa', den basalen Bilate-
ria [3] aufzuzeigen. Die Organismen der
frithesten Metazoa verfiigen bereits tiber
umfangreiche Erfordernisse und Voraus-
setzungen, die im weiteren evolutioniren
Verlauf in die Entstehung u. a. des Homo
sapiens einmiinden. Die Fokussierung
auf eine begrenzte Zeitspanne der Evo-
lution von einfachsten molekularen
Bausteinen bis zum Status eines noch
einfachen Metazoons bedingt, dass sich
die Analyse vornehmlich mit grundsétz-
lichen Themen der nicht-menschlichen
Reproduktion auseinandersetzt. Dabei
werden wissenschaftliche Bereiche wie
z. B. solche der Geologie, Phylogenetik,

'Metazoa umfassen alle Tierarten, die per definitio-
nem multizellulér sind (vgl. Protozoa/Protisten:
Einzeller).

Ein ausfiihrliches Glossar finden Sie online unter:

https://www.kup.at/images/ads/
evol-grundlagen_glossar.pdf
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Ontogenese, Genetik und Molekular-
genetik gestreift, um die Evolution der
frithesten Entwicklungsphasen vor und
mit Beginn der Tierwelt besser verstehen
zu kénnen.

Der hier abgesteckte Zeitraum umfasst
einen zeitlichen Grofiteil der Erdge-
schichte. Hiermit wird bewusst, in welch
unterschiedlich zeitlicher Dynamik wel-
che Art von evolutiondren Verdnderun-
gen stattgefunden hat. In Urzeiten sind
Millionen, ja Milliarden von Jahren, also
unvorstellbare Zeitraume vergangen, bis
ein markanter evolutiondrer Anstieg auf
die nédchsthohere Ebene erfolgt ist. Die
evolutiondre Entwicklung wird vor allem
durch natiirliche Umweltbedingungen
(z. B. Import von genuinen Molekiilen
durch Meteoriteneinschlagen, Wasser-
bildung, aquatische und terrestrische
Umgebungstemperatur, atmosphérische
O,-Konzentration), biochemische Pro-
zesse sowie genetische und molekular-
genetische Faktoren vorangetrieben. Die
innere, aufeinanderfolgende Logik der
evolutiondren Geschehnisse springt ins
Auge. Die ungemein ausgedehnten Zeit-
rdume lassen erahnen, welch vielfaltigen,
innovativen, kleinteiligen, komplexen
und miteinander vernetzten exo- und
endogenen Vorginge den Fortgang der
Entwicklung gesteuert haben.

Das Hauptinteresse des Autors gilt den-
jenigen Phidnomenen, die aus der Sicht
eines gyndkologisch-endokrinologisch
ausgerichteten ~ Reproduktionsmedizi-
ners fiir das Verstindnis der gegen-
wirtigen menschlichen Fortpflanzung
bedeutsam erscheinen. Wiéhrend die
evolutiondren Entwicklungsstufen der
Fortpflanzung dargestellt werden, wird
immer wieder Bezug auf die Gegenwart
genommen. Dabei ist es erforderlich, die
evolutiondren Entwicklungen auch des
entsprechenden thematischen Umfeldes
aufzuzeigen und zu erldutern.

Die evolutiondre Genese von Embryo-
logie, Schwangerschaft, Organogenese,
Geburt und Laktation wird nicht behan-
delt. Die schrittweise sich aufbauende
Dichotomie von weiblichen und ménn-
lichen Organismen, die konsekutiv mit
sexueller Reproduktion einhergeht, ist
die Richtschnur dieser Abhandlung. Im
Umkehrschluss geht aus dieser Dicho-
tomie hervor, dass die Alternativen eines
solchen Weges sowohl in der Tier-, als
auch in der Pflanzenwelt in zahllosen Va-

riationen vorkommen. Die evolutionére
Vielfalt geschlechtlicher Auspragungen
in der Tierwelt seit dem Ursprung des Le-
bens vor 4,2 Ga® (bezogen auf: vor heute)
spiegelt sich in der heutigen Variabilitit
menschlicher  Geschlechtsidentitdten®
wider. Aus dieser umfangreichen Thema-
tik wird allein der Hermaphroditismus
bei den frithesten Metazoa (Abs. 11.2,
Abs.11.3) als Beispiel zur Sprache kom-
men. Aquatische, terrestrische oder
atmosphdrische Bedingungen und Ge-
schehnisse der Erdgeschichte sind fort-
laufend massiven Veranderungen ausge-
setzt gewesen, auf die lediglich punktuell
an einigen wenigen exponierten Stellen
eingegangen werden kann. Der gewdhlte
Ansatz ist rein naturwissenschaftlicher
Art; philosophische oder religitse Vor-
stellungen werden hier nicht erértert,
ohne ihre Relevanz in Frage zu stellen.

Einschrankend sei darauf hingewiesen,
dass der hier vorgegebene Ansatz in
gewisser Hinsicht an der wissenschaft-
lichen Oberflache bleibt, um einer vorge-
gebenen Richtschnur folgen zu konnen.
Andernfalls wiirde man Gefahr laufen,
sich bei der schier unendlichen Fiille an
Fragestellungen auf verschiedenen Ebe-
nen in zu viele Einzelheiten und ander-
weitige Thematiken zu verlieren. Um die
Anzahl der Fachausdriicke auf ein Min-
destmafl zu begrenzen, werden nur die
allerwichtigsten Stammlinien und Arten
benannt Die Darstellung konzentriert
sich auf zentrale evolutiondre Entwick-
lungslinien und verzichtet — mit wenigen
Ausnahmen - auf eine detaillierte und
namentliche Gliederung in Erdzeitalter.

Fiir den gezielteren Einstieg in die The-
matik wird zunichst ein Uberblick dieses
Artikels prasentiert, bevor der detaillier-
te Verlauf des evolutiondren Geschehens
chronologisch dargestellt wird. Ein Bei-
spiel evolutionér-reproduktiver Prozes-
se, erldutert am Modell der Griinalgen,
findet sich als erganzende Hintergrund-
information im Anhang. Den Abschluss
bildet eine teilweise subjektiv gefasste
Betrachtung an ausgewdéhlten Beispielen
zur Relevanz der beschriebenen Prozesse
fiir die heutige Zeit.

*Ga: Gigaannum; 1 Ga: 10° = 1 Milliarde
(1000.000.000) Jahre

*LGBTQIA+ community: L: lesbian, G: gay,

B: bisexual, T: transgender, Q: queer; I: Intersex,
A: asexual, agender; +: weitere Identitaten

Im nichsten Absatz ,,Uberblick® wird auf
Zitierungen weitgehend verzichtet, die
aber im Einzelnen in den darauf folgen-
den Abschnitten angefiihrt sind.

Alles in Allem: Evolution bedeutet niemals
Stillstand; kontinuierliches Fortschreiten
ist ein stindiges Leitprinzip.

2. Uberblick

Mit dieser Abhandlung werden die frii-
hesten Entwicklungen zelluldren Lebens
auf dem Planeten Erde von den ersten
einfachen molekularen Bausteinen bis
zum Ursprung der Metazoa, den frii-
hesten Bilateria, beschrieben. Der be-
sondere Fokus wird auf die longitudinale
Entwicklung fortpflanzungsbezogener
Ablaufe gelegt, immer fokussiert im Hin-
blick darauf, die Urspriinge und das
Wesen der menschlichen Reproduktion
durch Riickverfolgung ihrer Urspriinge
besser verstehen zu konnen. Nach bes-
tem Wissen des Autors ist eine in dieser
Blickweise zielgerichtete Vorgehensweise
im riesigen Umfeld der weltweiten Li-
teratur zu Thematiken der Evolution so
noch nicht publiziert worden.

Dabei werden die evolutiondren Grund-
lagen fir die frithesten Abldufe der
Erdentstehung und der Ursprung und
Werdegang von pribiotischen und ein-
fach biotischen Formationen sowie von
unizelluldren kernlosen und kernhalti-
gen, multizelluliren und frithesten or-
ganischen Strukturen gelegt. In einem
Seitenweg dienen die Griinalgen, die
phylogenetisch deutlich spéter in Er-
scheinung tretende, multizelluldre Kolo-
nie von Volvox carteri (Vc), als Modell zur
Beschreibung der Funktionalitat frither
komplexer multizellulirer Organismen
(s. Anhang). Hiermit wird der Schwer-
punkt auf evolutionidre Meilensteine fiir
die Entwicklung reproduktiver Gesetz-
mafligkeiten gerichtet. Insgesamt stehen
exemplarisch umweltbedingte, geologi-
sche, biochemische oder molekularge-
netische Phdnomene im Vordergrund.
Insbesondere werden jene Ereignisse be-
riicksichtigt, die nach ihrer Etablierung
iiber Milliarden und Millionen von Jah-
ren konserviert worden oder auf unter-
schiedlichen molekulargenetischen und
transkriptionalen Wegen zwischen den
Taxa* konvergent zur Wirkung gelangt

*Taxa: Gruppen verwandter Organismen mit ge-
meinsamer evolutiondrer Herkunft
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sind. Diese gelten als universelle Stan-
dards bei der Fortpflanzung von Séauge-
tieren und letztlich des Menschen.

Der Planet Erde ist als Teil des sich ent-
wickelnden Sonnensystems entstanden.
Nach einer glithend heiflen Anfangs-
phase (,Magma-Ozean®) ist es dann zur
allmahlichen, relativen Abkiihlung sowie
zur Krustenbildung an der Erdoberfldche
gekommen. Aus atmosphérischen Quel-
len und durch extraterrestrische Importe
infolge von Einschldgen astronomischer
Objekte bilden sich riesige Wasserareale
(Ozeane) aus. Mittels abiotischer ,,De-
novo“-Synthese aus einfachsten moleku-
laren Bausteinen, die ebenfalls atmospha-
rischer und extraterrestrischer Herkunft
sind, werden in aquatischer, hyperther-
mer Umgebung zirkuldre RNA-Polymere
gebildet, welche die Basis der ,,RNA-first/
RNA-world“-Hypothese darstellen. Die
RNA ist das erste Biomakromolekiil der
Erde. Die RNA-Protozelle verfiigt durch
ihre Ribozymaktivititen iiber autokata-
lytische Eigenschaften, die sie zur Pro-
teinsynthese, zum Wachstum und zur
Selbstreplikation befdhigen. Basale Prin-
zipien der simultanen Arbeitsteilung und
Fortpflanzung sind damit vor Entstehung
einer lebenden Zelle begriindet worden.

Parallel entwickelt sich die ,,Virus World*
Viruspartikel haben damit vor der Exis-
tenz allen Lebens prébiotisch ihren Ur-
sprung genommen. Viren agieren in
der Wirtszelle semiautonom, parasitdr
und infektios. Andererseits sind Viren
durch Geniibertragung (horizontaler
Gentransfer, HGT®) auch an der Bio-
diversifizierung beim Ursprung und bei
der Weiterentwicklung von zellulirem
Leben tiefgreifend beteiligt. Beim HGT
handelt es sich um den Erwerb geneti-
schen Materials von einer nicht-paren-
teralen Stammlinie [4]. Im Zusammen-
spiel zwischen RNA-Protozelle und HGT
frithester Viren entsteht in hyperthermer
mariner Umgebung der letzte gemein-
same Vorfahre aller heute lebenden Or-
ganismen: der ,last universal common
ancestor (LUCA). Einschrinkend sei
an dieser Stelle erwéhnt, dass es sich hier
um ein hypothetisches Konstrukt han-
delt, das sich aus phylogenetischen und
molekulargenetischen Rekonstruktionen

*HGT: Dieser Prozess wird auch als lateraler Gen-
transfer bezeichnet; im Gegensatz dazu erfolgt
beim vertikalen Gentransfer die Genweitergabe
von den Eltern auf die Nachkommen.
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ergeben hat. Schon bei LUCA kommt es
zu zytoplasmatischen, molekularen Kon-
densaten als Vorlduferareale funktiona-
ler Zellkompartimente. Eine komplexe
Maschinerie an molekular gesteuerten
Interaktionen und Funktionen steht zur
Verfiigung. Die stabile, doppelstrangige,
zirkuldre DNA ersetzt die in der ,RNA-
Protozelle® agierende, instabile, einstran-
gige RNA als Genspeicher, diese iiber-
nimmt Transkription und Translation.
Die asexuelle Teilung erfolgt nach Repli-
kation in zwei DNA-Strange iiber binire
Fission mit der Entstehung nahezu iden-
tischer Tochterzellen (klonale Teilung).

Im Weiteren fungiert LUCA als Knoten-
punkt fiir die Aufteilung in die obligat
unizelluldren Prokaryoten, die Bakterien
und Archaeen, und spiter in die unizel-
luldren und multizelluldren Eukaryoten
(»trinity concept®, ,tree of life", TOL). Die
DNA hat sich bei den Prokaryoten durch
Zunahme der erforderlichen Gene deut-
lich vergroflert, so dass zum Schutz und
zur Raumersparnis die DNA in einem
zirkuldiren Chromosom eng verpackt
wird, das sich im Zytoplasma befindet.
Der Teilungsprozess eines Chromosoms
ist komplexer. Daher ist auch der gesamt-
zelluldre Teilungsprozess bei Prokaryo-
ten aufwendiger.

Erwahnenswert ist, dass mit dem Ar-
chaellum bei den Archaeen bereits ein
unizelluldrer, aquatischer Motilitdtsme-
chanismus entworfen worden ist, der
prinzipiell - obgleich phylogenetisch un-
abhangig — als Vorbild fiir die aquatische
Bewegungscharakteristik eines Sper-
miums dienen kann. Weiterhin zweigen
von der Doméne der Bakterien frith die
photosynthetisierenden Cyanobakterien
ab, die fiir die atmosphérische Sauerstoft-
(O;) Freisetzung und fiir die spétere
Entstehung der photosynthetisierenden
Algen von Bedeutung sind.

Aus einer Abzweigung von den Archaeen
sowie mittels Phagozytose, Endosymbio-
se und HGT mit bakterieller Beteiligung
entwickelt sich der ,last eukaryotic com-
mon ancestor (LECA), der erste unizel-
luldre (hypothetische) Eukaryot (TOL).
Aus vielfiltigen Griinden ist eine klar ab-
grenzte Kompartimentierung eines Zell-
kerns notig, dazu zahlen: Gréflenzuwachs
des Genoms, Steuerung der komplexeren
Genexpression und Transkription in Ab-
grenzung zur Proteinsynthese, insgesamt
zunehmende Komplexitit des Geno- und

Phénotyps. Weiterhin nimmt der Aufga-
benbereich des Zytoplasmas durch die
Bestiickung mit Organellen, die vielerlei
Funktionen zu iibernehmen haben, im-
mens zu. Die weitere Zukunft wird u. a.
von Multizellularitdt, sexueller Repro-
duktion, Individualitdt, Diversifizierung
und Recyclingsystemen bestimmt. Aus
LECA gehen zahlreiche unterschiedliche
eukaryotische Stammlinien hervor.

Mit der Installation des Nukleus ist
schon bei unizelluliren Eukaryoten der
Teilungsprozess aufwendiger. Bei z. B.
Entamoeba (E.) histolytica, einer Amo-
be, erfolgt die Teilung sequentiell durch
binire Fission der gesamten Zelle (Zyto-
kinese) nach der mitotischen Teilung des
Kerns (Karyokinese). Die Einfithrung der
im Vergleich zur biniren Fission wesent-
lich aufwendigeren Mitose (Aufteilung
in mehrere Teilungsphasen, Kinetochor,
Spindelapparat u.a.) ist zur Sicherung
einer geordneten Genverteilung auf die
Tochterzellen notwendig geworden. Der
Replikationsvorgang ist weiterhin asexu-
ell. Nach wie vor besteht eine klonale Tei-
lung, die Tochterzellen sind weitgehend
identisch. Wegen der Abldufe bei mito-
tischer Teilung wird die DNA aus der bis
dahin zirkuldren in die lineare Formation
umstrukturiert.

Weitere wichtige Abzweigungen von
LECA sind u. a. i) photosynthetisch
aktive, eukaryotische Zellen, die Plantae
(Plastid®; Chloroplast, Photosynthese;
»last plastid-bearing common ancestor,
LPCA); und ii.) die Metazoa (Mitochon-
drien, aerobe Atmung ). Der LPCA ist aus
einer Phagozytose eines photosyntheti-
sierenden Cyanobakteriums entstanden,
das in der eukaryotischen Wirtszelle als
Endosymbiont in ein Plastid umgewan-
delt worden ist. Aus dem LPCA sind
dann die photosynthetisierenden Griin-
algen hervorgegangen (s. Anhang).

Am einfachen Modell der Griinalgen
steht vor Allem der Koloniebildner Vc
(s. Anhang) im Vordergrund, bei dem
basale Grundsitze der Transformation
von uni- zu multizelluldr und der weiteren
Differenzierung reproduktiver Vorgiange

®Plastid: Der hier abgehandelte Plastid-Typ ent-
spricht dem Chloroplast. Es handelt sich um ein
Organell, das die Photosynthese-Maschinerie
enthilt, indem mithilfe von Sonnenlicht Kohlen-
dioxid (CO,) und H,O in energiereiche Glukose
und O, umgewandelt wird, wie dies fiir z. B.
Archaeplastida (u.a. Landpflanzen, Griinalgen)
zutrifft.
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sehr gut analysiert werden konnen. Dazu
zéhlen u. v. a.: Soma-Keimzelldichoto-
mie, somatisch-morphologische Spezi-
fizierung, Arbeitsteilung, funktionelle
anterior-posteriore  Polachsenbildung
oder Zelltod; weiterhin reproduktiver Al-
truismus der Somazellen, asexuelle und
sexuelle Fortpflanzung, Gametogenese,
Sexdeterminierung und -differenzie-
rung, ,environmental sex determination
(ESD)%, Dichotomie in weibliche und
ménnliche Keimzellen, external-interna-
le Fertilisierung, Oogamie und schlief3-
lich die Meiose.

Am Vergleich der Meiose zwischen Ha-
plonten wie Vc vs. Diplonten wie beim
Homo sapiens ldsst sich ihr tiberragender
Stellenwert fiir die Evolution bis heute
genauer verstehen. Obwohl Vc deut-
lich spéter in der Evolutionsgeschichte
als die koloniebildenden Vorfahren der
Metazoa entstanden ist, lassen sich mut-
mafllich die genannten mannigfaltigen
reproduktiven Prinzipien von Vc auf die
basalen Bilateria und ihre direkten uni-
zellularen koloniebildenden Vorfahren,
die Choanoflagellaten (Chfn), riickiiber-
tragen. Bereits die unizelluliren Chfn,
die engsten Verwandten der frithesten
Metazoa, erfahren durch Aggregat- und
Koloniebildungen den Selektionsvorteil
der Multizellularitat. Bei der unizelluld-
ren, koloniebildenden Art Salpingoeca
rosetta sind infolge der Présenz eines
Kerns eine sexuelle Reproduktion mit
Sexdeterminierung durch ein Regulator-
gen, dichotome Keimzellen, Oogamie,
Syngamie, Meiose und Zygote zwingend
erforderlich, wie dies in Studien belegt
worden ist.

Als letzter evolutiondrer Schritt in dieser
Abhandlung zweigen die basalen Bilate-
ria (z. B. Acoela), mit denen schon auf
embryonaler Ebene ein ganzes Set an
Innovationen hervorgebracht wird, von
den Chfn ab. Dazu zdhlen auf embryo-
naler Ebene: biaxiale Polaritit, zwei sym-
metrische Koperhalften, drei Keimblatter
und fiir weitere Entwicklungsschritte
und fiir die adulte Ebene: Organdifferen-
zierung, Anlage von dichotomen Gona-
den und extragonadalen Sexualorganen,
Kopulation, internale Fertilisation. Hin-
zu kommt, dass Acoela in aller Regel
Hermaphroditen (s. w. u.) sind.

Die Zeitspanne, die von dieser Thematik
abgedeckt wird, umfasst nahezu 90 % der
gesamten Erdgeschichte. Erst am Ende

dieses grofitenteils mikrobiologischen
Zeitraums entstehen makroskopisch
erkennbare Organismen. Auffillig er-
scheint, dass die Zeitrdume zwischen ver-
schiedenen evolutionéren Durchbriichen
erhebliche Unterschiede untereinander
aufweisen. Unter evolutiondrem Ge-
sichtspunkt ist die abiotische Phase vor
und wihrend der RNA-World und Virus-
World relativ kurz, bedenkt man, dass
die Entstehung von LUCA als zentraler
Meilenstein der Evolution einzustufen
ist. Dagegen umfassen die Intervalle zwi-
schen LUCA und dem Abzweigen der
Prokaryoten bzw. der Entstehung von
LECA unvorstellbar lange Zeitraume.
Nach einem weiteren langeren zeitlichen
Abstand bis zur Entstehung komplexerer
Protozoa scheint so viel genetisches Po-
tential akkumuliert worden zu sein, dass
von nun an die evolutionére Entwicklung
nochmals massiv weiter gestreut werden
und zunehmend rascher ablaufen kann.
Interessant zu beobachten ist, dass ent-
lang der evolutiondren Zeitschiene die
Grofie der Zelle bzw. der Organismen,
die Grofle des Genoms, die Anzahl der
Chromosomen und der potentiell kodie-
renden Gene und der real kodierten Pro-
teine standig zunehmen - als Hinweis der
ansteigenden strukturellen und funktio-
nellen Komplexitit. Eine kontinuierliche
positive Assoziation zwischen Komplexi-
tat des Organismus und der Genomgroéfle
ist allerdings nicht unbedingt gegeben.
Dies alles ist mit Einfiihrung eines Nuk-
leus, der sexuellen Reproduktion und den
reproduktionsgenetischen Vorteilen der
Meiose geschehen. Diese Prozesse fithren
vor 539 Ma zur sog. ,,kambrischen Radia-
tion“ (auch ,,Explosion“ oder ,,Evolution®
genannt) [5]. Als zusétzliche wesentliche
Antreiber fiir diese fundamentale Fort-
entwicklung der biologischen Maschi-
nerie gelten Umwelteinfliisse, wie etwa
glinstige Umgebungstemperaturen z. B.
im Bereich hydrothermaler Quellen am
Meeresboden. Hinzu kommen die lang-
fristigen Auswirkungen angehobener
atmosphirischer ~ O,-Konzentrationen
infolge des ,Great Oxidation Event®
(GOE), obwohl ein gigantisch langer zeit-
licher Abstand von 2 Ga zwischen diesen
entscheidenden evolutioniren Perioden
gelegen hat. Zudem hat das erweiterte
Erndhrungsspektrum durch die Befdhi-
gung zur Phagozytose und zum Wiihl-
verhalten beigetragen. Dies alles ist auf
der Basis der Zunahme der genetischen
Komplexitdt mit Einfithrung eines Nu-
kleus, der sexuellen Reproduktion und

den reproduktionsgenetischen Vorteilen
der Meiose geschehen.

Auflerdem fasziniert, in welch frither Zeit
der Erdgeschichte universelle Grund-
sitze entwickelt worden sind, die sich
bis heute konserviert haben und giiltig
sind. Man denke hier beispielsweise an
genetische  Informations-Speicherung
und -Weitergabe, an Replikation, binére
Fission, Mitose, Oogamie und Meiose
im Rahmen der sexuellen Reproduktion
sowie an Arbeitsteilung und organische
Achsenbildung (schon auf embryonaler
Ebene) als auch an symbiotische virale
und bakterielle Prozesse.

Auch der Stellenwert des Hermaphrodi-
tismus fiir natiirliche Abldufe im breiten
Spektrum verschiedener Fortpflanzungs-
muster wird vor dem Hintergrund des
Evolutionsgeschehensin ein anderes Licht
geriickt. Jener nimmt in der Pflanzenwelt
einen iiberragenden und in der Tierwelt
einen sehr wichtigen Stellenwert ein. An-
gesichts dieser Tatsache kann man hier
nicht von einem kaum beachtenswerten
Nischenbereich sprechen. Man sollte viel-
mehr anerkennen, dass Hermaphroditis-
mus fiir bestimmte Lebensbereiche und
-formationen, denen es hiufig an entspre-
chenden Ressourcen fiir die aufwendigere
gonochoristische Lebensform fehlt, eine
vorgegebene Alternative darstellt.

In diesem Zusammenhang wird die Viel-
schichtigkeit der Sexdeterminierung und
-Differenzierung, wie sie in dieser Ab-
handlung ausfiihrlich bei Vc (s. Anhang
Abs. A1-A13), aber auch bei zahlreichen
anderen Thematiken dargestellt worden
ist, offenkundig. Hier wird der Konflikt
zwischen Umwelteinfliissen (ESD) einer-
seits und hormonellen, genetischen und
biochemischen Faktoren (,,genotypic
sex determination, GSD) [6] anderer-
seits evident, bei dem sich im Laufe der
Evolution in Richtung Homo sapiens zu-
nehmend die Gewichtung auf die drei
letzteren Faktoren verschiebt [7, 8].

3. Entstehung der Erde:
extraterrestrische Ein-
schldge, Basismolekiile,
Umgebungstemperaturen

Vor 13,8 Ga beginnt mit dem sogenann-
ten ,Urknall“ die Expansion des Uni-
versums. Vor 4,54 Ga [1, 2] entsteht die
Erde. Um den weiteren Verlauf der Erd-
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Abbildung 1: Schematischer Zeitverlauf vom Ursprung der Erde bis zu den friihesten Metazoa (die
vom Autor erstellte Graphik basiert auf Befunden zahlreicher Quellen, die im Verlauf des vorliegenden
Textes entsprechend zitiert werden): Blaue Linien und Pfeile: Wege der Evolution, die vom Ursprung der
Erde bis zum Homo sapiens fiihren. Hellbraune Linien und Pfeile: Wege der Evolution, die zusatzliche

Zielpunkte bis in die Gegenwart ansteuern.

(LUCA: last universal common ancestor; TC: trinity concept; LECA: last eukaryotic common ancestor;
LPCA: last plastid-bearing common ancestor; HS: Homo sapiens; uz: unizelluldr; kmz: komplex multizel-
luldr; LHB: late heavy bombardment; GOE: great oxidation event; NOE: Neoproterozoic oxidation event;

Ga: Gigaannum, bezogen auf: vor heute).

geschichte verstehen zu konnen, ist es
angeraten, sich eine Ubersicht iiber die
Komplexitidt und die massiven Gegen-
sitzlichkeiten, die wéhrend der ersten
2 Ga hinsichtlich Umweltbedingungen
geherrscht haben, zu verschaffen. Das
Sonnensystem ist aus dem gravitativen
Kollaps einer gigantischen interstellaren
Gas- und Staubwolke [9-11] innerhalb
von ~100 Ma entstanden [12]. Im Zuge
dieses Kollapses haben sich die wachsen-
de Protosonne sowie eine um sie herum
rotierende, aus Gas und Staubpartikeln
bestehende, protoplanetare Scheibe ge-
bildet. Innerhalb dieser Scheibe haben
Prozesse wie Aggregation, Kollisionen
und andere physikalische Ereignisse zu
immer grofler heranwachsenden Parti-
keln gefiihrt. In weiteren Wachstumsstu-
fen haben sich dann Kilometer- bis Mul-
ti-Kilometer-grof3e feste Kérper gebildet,
die sich nach und nach zu Protoplaneten
entwickelt haben. Durch fortschreitende
Akkretionen, gravitative Wechselwirkun-
gen und zahlreiche gewaltige Kollisionen
sind im Verlauf von wenigen Millionen
Jahren terrestrische Planeten entstanden.
Mit zunehmender Masse hat ihre Eigen-
gravitation zur Ausbildung einer anni-
hernd kugelférmigen Gestalt im hydro-
statischen Gleichgewicht gefiihrt.

Mit der Auflosung der protoplanetaren
Scheibe hat sich die Architektur des
Sonnensystems in seiner endgiiltigen
Formation in weiteren Millionen von
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Jahren stabilisiert. Das allméahliche Ver-
schwinden der Scheibe lisst sich damit
erkliren, dass deren Materie teilweise als
Ausgangsmaterial fiir den geschilderten
Aufbau zahlloser fester Himmelskorper
im Sonnensystem gedient hat (Abb. 1;
Tab. 1).

Die Formationsphase der Planeten im
Sonnensystem hat durch einen extremen,
atmosphirischen Treibhauseffekt, durch
eine grofler werdende Sonne, durch
Freisetzung von Wirmeenergie wih-
rend der Akkretionsprozesse und durch
Radioaktivitatseffekte der frithen Erde
zur Freisetzung massiver Warmeenergie
gefithrt [13]. Somit wird die Oberflache
der frithen Erde von einem gelb-orange
leuchtenden, weit iiber 1000 °C heifien
und iber mehrere hundert Kilometer
tiefen ,Magma-Ozean” bedeckt [14].
Mit zahllosen, wechselhaften Zyklen von
Schmelzvorgéngen und Erstarrungspro-
zessen sowie rascher, nachhaltiger Ab-
kithlung bildete sich dann im dufleren
Bereich der Erde nach und nach eine
breite Schicht aus Gesteinen und Krusten
aus [15].

In der Zeit zwischen vor 4,4 bis vor 4,3
Ga war mit weiterer massiver Abkithlung

die Erde zunehmend von fliissigem Was-
ser in grofien Flachen, also von Ozeanen,
bedeckt (Tab. 1). Diese Befunde beruhen
auf Isotopenanalysen frither Zirkone®
[15]. Daraus lassen sich jedoch direkte
Aussagen zu genaueren Temperatur-
daten der damaligen Gewdsser nur be-
dingt ableiten. Auffallend ist, dass die
Oberflichentemperaturen in dieser Zeit
relativ niedrig ausfallen, aber nicht so
niedrig, wie anzunehmen wire. Hier-
fiir scheint das ,faint young sun para-
doxon™® [13] verantwortlich zu sein. Da
die Strahlung der jungen Sonne zu jener
Zeit nur 70 % der jetzigen ausgemacht
und daher erheblich weniger Energie ab-
gegeben hat, hétte man - nach der ersten
heiflen Phase zu Beginn des Sonnen-
systems — daher die Konstellation eines
»globalen Schneeballs“ erwartet. Aber im
Gegensatz dazu scheint es wohl zu einer
Temperaturanpassung mit einem An-
stieg von vermutlich 5 °C wiahrend einer
Zeitspanne von 100 Ma gekommen zu
sein, wodurch Wasser in fliissiger Form
vorliegen konnte [13].

Leben kann nur entstehen, wenn Wasser
flissig ist [14]. Eine Schliisselrolle fiir den
relativ milden Temperaturanstieg schei-
nen u. a. die starken Gravitationskrifte
des kurz nach Entstehen der Erde gebore-
nen Mondes gespielt zu haben [13]. Diese
Krifte haben sich entfalten konnen, weil
der Mond anfinglich der Erde sehr viel
nédher gestanden hat als in spéterer und
heutiger Zeit. Sie haben zu erheblichen,
kontinuierlichen Verschiebungen bis
ins Erdinnere und damit zu enormen
Energiefreisetzungen gefithrt. Zudem
haben immer wieder Vulkanausbriiche
und heftige Einschlage von Asteroiden
stattgefunden, bis hin zum ,Late Heavy
Bombardment“ (LHB) (s. weiter unten).
Das LHB hat u. a. zu energiefreisetzen-
den Reibungseffekten und Treibhauspha-
nomenen und damit, wohl intervallartig,
zu massiven Erwdrmungen gefiihrt. Der
zerstorende Effekt von Projektilen fiir die
Umgebung ist Hitze [14]. Projektile gro-
er als 300 km bringen Teile des Ozeans
und solche grofler als 400-500 km den
ganzen Ozean zum Kochen und es dauert
mehrere tausend Jahre, bis wieder aus-
geglichene Temperaturen vorherrschen.
Letztlich ist nicht genau gesichert ist, ob

’Magma-Ozean: unter Druck und Hitze geschmolzene Gesteinsmassen als duf3ere Schicht des entstehen-

den Planeten Erde

8Zirkonium-Silikat ist das dlteste bekannte Mineral der Erde, Kristallfunde aus Australien sind 4,4 Ga alt.

°Paradoxon der schwachen jungen Sonne
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Tabelle 1: Chronologie evolutionarer Meilensteine von der friihesten Erde bis zu den basalen Bilateria (Ga: Gigaannum; Ma: Megaan-
num [bezogen auf: vor heute]; (n): Anzahl; nt: Nukleotid [1 nt = 1 Nukleotid, 500 nt = 500 Nukleotide]; nm = Nanometer, 1 mm 2 10° m;
Mbp: Megabase pair = 10° Basenpaare; Chr.: Chromosom; z: zirkulr; I: linear; TAusnahme Homo sapiens [Gbp = Gigabase pair = 10° Ba-
senpaare]; 2Die Genomdaten von Homo sapiens sind zum Vergleich aufgefihrt; bF: binare Fission; asR: asexuelle Reproduktion; Mit: Mi-

tose; Mei: Meiose; G: Gameten; sR: sexuelle Reproduktion)

Zeitraum
(zuriickliegend)

Zahl Ein-

Evolutionarer Meilen-
stein

Genomentwicklung

Zell-, Organismus-
grofBe

heit Chromosom nt/Mbp2 Gen (n)3 Nukleare Teilungs-
(n)? DNA-, Chr.- Muster
Form: z/I
13,4 Ga Entstehung des Univer- - - - - - -
sums
4,54 Ga Entstehung der Erde - - - - - -
43 Ga Entstehen von Ozeanen - - - - - -
4-3,6 Ga Erste Kontinentbildung, - - - - - -
(~2.0) slate heavy bombard-
ment’, ,prebiotic soup”
4,2 Ga RNA-World: RNA-Proto- RNA-PM > 500-1000 nt /- z RNA-Replika- | >200 nm
zelle tion
Virus-World - 0,5 um
4,2 Ga LUCA 1 DNA 2,75 Mbp (ff) 2.675 z bF-asR = 250+ 50 nm
3,2 Ga ,Trinity concept”: Proka- 1 0,49-5,75 bis 2226 z bF-asR 100 nm bis 3 um
ryoten: unizellular, kern-
los: Archaeen: N. equi-
tans; M. acetivorans
Bakterien Nicht ndher behandelt Nicht ndher behandelt
3,0 Ga Cyanobakterium: 1 3,57 3.168 z bF-asR -
Synechocystis sp.
— Photosynthese (s.u.)
2,4-23 Ga Great oxidation event - - - - - -
(GOE)
1,3 Ga | Eukaryoten: LECA: Proto- 5 12,6 bis 4.963 bF-asR 8-15%x7-10 um
zoa: unizellular, kernhal-
tig: Giardia intestinalis
800 Ma Choanoflagellaten: 40 41,6 9.196 Mit/Mei-asR/
kernhaltig, unizellular: sR?
Monosiga brevicollis
Salpingoeca rosetta 33 55 11.629 Mit/Mei- asR/ | > 5-10 um Zellkorper
G-sR + Fangkragen + Fla-
gella; Als Rosetten-
kolonie: ~40 um
800-700 Ma Metazoa (Tiere): - - - - Mit/Mei-asR/ | -
kernhaltig, multizellular: G-sR
+ 600 Ma Basale Bilateria; Acoela: 910-940 34.493 Mit/Mei-asR/ | Wirmer von
Symsagittifera roscoffen- G-sR 0,2-5mm
sis; Isodiametra pulca
585-555 Ma | Fossil: Bilateria: - - - - - >2 mm bis 15 cm
Kimberella quadrata
0 - Homo sapiens? 46 3,1 Gbp 19.871 | Mit/Mei-aSR/ | -
G-sR
3,0 Ga Cyanobakterium (s.o.) 1 3.57 3.168 z bF-aSR
1,1 Ga LPCA ? ? ? | ?
=200 Ma | unizelluldre Griinalge: 14 118 14.516 | bF-aSR 10 pm
Chlamydomonas
reinhardtii: (s. Anhang)
50 Ma | multizelluldre Griinalge 17 138 14.520 Mit/Mei-asR/ | Somazelle: 5 um Go-
Volvox cateri: (s. Anhang) G-sR nidium: 10-25 pm Ko-
lonie: 0,5-2 mm
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die Erde ab dem Hadaikum (vor 4,54-
4,0 Ga) [16] bis zu einer milden, phasen-
weise sogar eisigen Umgebung abgekiihlt
oder, bis das Archaikum (vor 4-2,5 Ga)
endet, bei im Mittel bis zu ~ 70 C° ver-
harrt ist [14]. Wahrscheinlich hat es tiber
sehr lange Zeitrdume, gerade auch im
ersten Viertel der Erdgeschichte, extre-
me Temperaturschwankungen sowohl in
grofen Tiefen als auch an der Oberflache
der Ozeane, an der Erdoberfliache und in
der Atmosphére gegeben.

Im Hinblick auf die Herkunft von Was-
ser wird angenommen, dass dieses iiber
extraterrestrische Einschldge von wasser-
reichen, teils eisfithrenden Asteroiden
und Kometen angeliefert worden ist [17].
Auflerdem konnte sich Wasser durch
Wechselwirkungen zwischen der - zumin-
dest intermittierend — hyperthermen Erd-
oberfliche und der umgebenden Wasser-
stoffatmosphire angesammelt haben [18].
Angenommen wird, dass immer wieder
massive, bis ~200-350 °C heifle Regenfdl-
le niedergegangen sind [14]. Die Wasser-
menge dieser Zeit ist moglicherweise etwa
doppelt so grofl gewesen wie die heutige
[19]. Im weiteren Verlauf wird das Wasser-
volumen der Erde infolge eines stindigen
Wechselspiels von Wasserverdampfung
durch hyperthermale Atmosphire, Regen
und extraterrestrische Frischwasserzu-
fuhr reguliert und insgesamt reduziert.
Die ozeanischen Temperaturen sind ver-
mutlich sehr unterschiedlich gewesen:
bei ~100 °C im Bereich von tiefgelege-
nen, hyperthermalen Ausstéfien und bei
~25-26 °C an der Oberfliche entspre-
chend heutigen tropischen Temperaturen
[19] oder bei sogar gefrorener Oberflache
[14]. Sicher ist diese lange Zeitspanne {iber
~1,3 Ga wie oben beschrieben von starken
Umweltschwankungen z. B. durch die be-
reits genannten vulkanischen Eruptionen
gepragt [14].

Der Temperaturbereich fiir das Existie-
ren von Leben lasst sich am klarsten fiir
Einzeller einschitzen [20]. Eine obere
Grenze fur Wachstum wird bei Archaeen
(Abs. 8.1) mit 122 °C und bei Bakterien
(Abs. 8.2) mit 100 °C angegeben. Uni-
zelluldre Eukaryoten (Abs. 9.2) konnen
allerdings ihren kompletten Lebenszyk-
lus nur bis maximal 60 °C durchlaufen,
die meisten von ihnen nur bis 40 °C. Das

unterste Limit fiir zelluldres Wachstum
liegt bei multizelluldren Organismen
um -70 °C sowie bei Invertebraten'®
(Abs. 11.2) in Gletscherschmelzwasser
bei 0 °C und in mariner Umgebung bei
-2 °C. Allgemein lasst sich sagen, dass bei
multizelluldren Organismen sommer-
liche Temperaturen fiir einen vollstdndi-
gen Lebenszyklus erforderlich sind. Zum
Vergleich: Die heutigen Meerestempera-
turen gemessen zwischen 2009 und 2019
schwanken zwischen 24 °C in oberflich-
lichen Bereichen tropischer Zonen bis
auf < 4 °C in antarktischen Bodengewds-
sern [21]. In unteren Erdschichten und
im Inneren der heutigen Erde herrschen
allerdings nach wie vor extrem hohe
Temperaturen, wie jlingste vulkanische
Eruptionen mit Lava-Ergiissen, z. B. auf
Island, erneut gezeigt haben. Man nimmt
an, dass bei 100 km Tiefe ~1400 °C und
bis 5000 km Tiefe ~5000 °C vorliegen
[22]. All diese Hinweise zeigen auf, welch
intensive Energie sich - trotz der un-
glaublich langen Entwicklungsgeschichte
der Erde — noch immer in ihrem Innern
seit ihrer Entstehung konserviert hat.

Insgesamt haben sich wichtige tekto-
nische Prozesse, die durch vulkanische
Erosionen, Schmelzprozesse oder geolo-
gische Subduktionen'' zur Bildung erster
Kontinente gefiihrt haben, in der Zeit vor
4-3,6 Ga abgespielt (Tab. 1) [23]. Immer
wieder in der weiteren frithesten Erd-
geschichte wirken massive extraterres-
trische Einschlage von Himmelskérpern
wie Kometen, Asteroiden und Meteori-
ten, oben schon als ,, LHB“ erwahnt, wih-
rend eines langen Zeitraums vor 4,2 bis
3,5 Ga auf die Erde ein und ziehen sich
abnehmend vermutlich bis vor 2,0 Ga hin
[24]. Die Himmelskorper importieren als
Boten zukiinftigen Lebens neben H,O
eine grofle Anzahl an wichtigen anorga-
nischen und organischen Basismolekiilen
wie z. B. Wasserstoff, Methan, Ammoniak,
Ammonium, Schwefelwasserstoff, Phos-
phate, Nitrile, Kupfer, Aminosduren und
Zucker [25-29]. Somit werden Erdkruste,
Frischgewdsser (Seen, Teiche, Fliisse etc.)
und Ozeane mit zahlreichen molekula-
ren, vor allem organischen Bausteinen
angereichert. In dieser Weise bildet sich
vor ~3,8 Ga, vermutlich aber bereits vor
~4,3 Ga, eine der frithesten bewohnba-
ren Umgebungen von am Meeresboden

Invertebraten: alle wirbellosen Tiere: dazu zihlen Wiirmer, Schnecken, Insekten u.a.

"'Subduktion: Der Begriff benennt geologische Ereignisse, bei denen sich tektonische Platten besonders an

ihren Grenzlinien untereinander schieben.
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lokalisierten, hydrothermalen Quellen
aus [30]. Fiir dieses Umfeld werden gerne
Begrifte wie ,,primordial soup” oder ,,pre-
biotic soup“ genannt, jedoch an deren
Stelle wird in mehr wissenschaftlichem
Sinn der Begrift ,prebiotic chemistry®
eingesetzt. Mit diesen Begriffen sind vor
allem Gewdsser in warmem Milieu ge-
meint, die mit insbesondere organischen
Verbindungen angereichert und von
unterschiedlichen, vor allem auch extra-
terrestrischen Quellen gespeist sind.

4. RNA-World

Leben besteht nur, wenn lebende Orga-
nismen gegenwirtig sind, die es nach
heutigem Wissen nur auf der Erde gibt
[31]. Leben beruht auf Reproduktion,
welche die Erbinformation, ein hdchst
komplexes und vielgestaltete Wirkprin-
zip, voraussetzt. Ziel der Erbinformation
ist die spezifische Polypeptid- und Prote-
insynthese. Die Abldufe der Proteinsyn-
these sind seit frithester Zeit festgelegt.
Baustein und Speicher der Gene ist die
intrazelluldr synthetisierte, chemisch
stabile, doppelstrangige Desoxyribonuk-
leinsdure (DNA)'? (Genotyp). Die Erbin-
formation, der genetische Code, wird bei
der Transkription von den entsprechen-
den Abschnitten der DNA abgelesen und
auf die weniger stabile, einzelstrangige,
standig neu gebildete Boten- / messen-
ger-Ribonukleinsdure (mRNA)'* umge-
schrieben (Abb. 2). Diese transportiert
die Geninformation zu den Ribosomen,
dort erfolgt die Translation [32]. Von der
mRNA in Form einer 3er-Gruppe (Tri-
plet) als Codon wird die Information an
das Anticodon, die transfer-RNA (tRNA)
abgegeben, die jeweils eine spezifische
Aminosidure gebunden hat. In einer
konsekutiven Reihung dieses Vorgangs,
der von der ribosomalen RNA (rRNA)
mit gesteuert wird, ergibt sich die Poly-
peptidsynthese [33]. Somit vermittelt
die mRNA als Vorlage der Translation
zusammen mit tRNA und rRNA den
Transfer sequentieller, spezifischer Gen-

?DNA: Da sich die englischsprachige Version
»ribonucleic acid“ (RNA) und ,,deoxyribonucleic
acid“ (DNA) auch im deutschen Sprachraum
durchgesetzt hat, werden in der Abhandlung die
englischen Abkiirzungen benutzt.

*Die RNA trégt an der 2*-Position im Pentose-
Ring eine Hydroxyl- (OH-) Gruppe, wihrend die
DNA an dieser Stelle iiber ein Wasserstoffatom
(daher Desoxyribonukleinsiure) verfiigt. Der-OH-
Rest kann leicht hydroxyliert werden, weswegen
die Stabilitit der RNA geringer als jene der DNA
ist.
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Abbildung 2: Molekularstruktur von DNA und RNA, Transkription (mod.
nach [153]). C: Cytosin; G: Guanin; A: Adenosin; U: Uracil; T: Thymin

information von der Nukleinsdure zum
Protein [34]. Eine Riickiibertragung vom
Protein auf Nukleinsduren findet nicht
statt. Die mRNA wird rasch, die rRNA
hingegen nur langsam abgebaut [35]. Bei
den kernlosen Prokaryoten (s. Abs. 6-8)
finden Transkription und Translation im
Zytoplasma statt. Bei den kernhaltigen
Eukaryoten (s. Abs. 9ff) lauft hingegen
die Transkription im Kern ab, wonach
die reife mRNA aus dem Kern durch eine
Membranpore (,,nuclear core complex®)
ins Zytoplasma exportiert wird und dort
dann die Translation erfolgt [36] (Abb. 3).

Wihrend also DNA als wesentlicher Le-
bensbaustein gilt, besteht die Hypothese,
dass das urspriingliche Entstehen von Le-
ben und Wachstum von RNA-Polymeren
ausgegangen ist. S. A. Miller konnte 1953
in einem berithmt geworden Forschungs-
ansatz, dem ,Miller-Urey-Experiment®,
zeigen [37], dass sich in einem Reaktor,
der mit einfachen, anorganischen und
organischen Priakursoren wie Wasserstoff
(H,), Wasser (H,O), Ammoniak (NH;)
und Methan (CH,) gefiillt war, ein Mi-
lieu erzeugen lasst, das den Bedingungen
der frithesten Erdgeschichte entspricht
(»prebiotic chemistry®). In dieser Umge-
bung koénnten sich komplexere organi-
sche Makromolekiile wie Amino- und
Fettsauren de novo in einem rein chemi-
schen Prozess zusammenschlieflen.

Der Nobelpreistrager W. Gilbert stellt
1986 die noch immer anerkannte ,,RNA-
first“-Hypothese auf, mit der vermutet
wird, dass der Ursprung des Lebens
von RNA-Molekiilen gesteuert worden
ist [38]. Dies geschieht wéihrend einer

noch nicht-lebenden (abiotischen'*),
biochemisch regulierten, protein- und
enzymfreien Entwicklungsphase der
Erde. Offensichtlich ist es moglich, dass
aus spontan in der ,,prebiotic soup” ent-
standenen einfachen Aminosauren (z. B.
Alanin, Glycin, Asparaginsdure) [39] in
Kombination mit anderen Bausteinen,
wie z. B. Phosphaten und Zuckermolekii-
len, die Nukleinbasen Adenin, Cytosin,
Guanin, Thymin und Uracil'® hervor-
gehen. Wie oben beim Hinweis auf das
LHB (Abs. 3) bereits dargelegt, konnen
molekulare Basisbausteine auch durch

Abbildung 3: Vereinfachte Darstellung von Transkription und Translation
bei eukaryotischen Zellen (erstellt nach [33, 154]

Meteoriteneinschldge importiert worden
sein. Mit den in der ,,prebiotic chemistry*
frei flottierenden Nukleotiden folgen
spontane, prabiotische Polymerisations-
prozesse, die zu einstrangigen Oligo-Nu-
kleotiden und dann durch Replikationen
zu doppelstrangigen RNA-Oligomeren
fithren (Abb. 4, Abb. 1; Tab. 1). Peptide
von einer Lange von ca. 20 Aminosauren
konnen relativ einfach unter priabioti-
schen Bedingungen gebildet werden [40].
Sie formen sich auf nicht-kodiertem,
nicht-proteinenzymatischem Wege unter
Zuhilfenahme von Ribozymen'®. Somit

'*Abiotische Einfliisse sind z. B. geologische, chemische oder klimatische Faktoren.

"*Uracil in der RNA statt Thymidin in der DNA

*Ribozym: RNA-Molekiil (Ribonukleinsiure), das durch eine besondere Faltung seiner Molekularstruk-
tur biochemische Reaktionen katalysieren kann, eine Fahigkeit, die eigentlich von Enzymen, d. h. von ka-
talytischen Proteinen geleistet wird. Der Begriff Ribozym setzt sich aus den Bezeichnungen Ribonuklein-

sdure und Enzym zusammen.

Prebiotic chemistry
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Abbildung 4: ,Prebiotic (primordial) soup” (,Prebiotic chemistry”), ,RNA-Protozelle” (mod. nach [155])
Aus einfachsten anorganischen und organischen Molekiilen (,Prebiotic chemistry”: s. interne Tabelle
einzelner Molekdle) haben sich abiotisch und spontan z. B. Zuckermolekile und Nukleobasen bilden
konnen. Die Bildung der RNA-Protozelle sowie ihre Fahigkeit zur Selbstreplikation und Proteinsynthese
sind dargestellt (A: Adenosin; G: Guanin; C: Cytosin; U: Uracil).
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ist die RNA das erste Biomakromolekiil
auf der Erde [41]. Ein Pool von RNA-Oli-
gomeren wird jeweils durch eine spontan
entstandene, semipermeable Phospholi-
pid-Doppelmembran umhillt’. Damit
konnten sich raumlich abgegrenzte, noch
ganz einfach aufgebaute, nano- bis mik-
rometergrofie biomorphe Einheiten, wie
sie in vitro in einem Miller-Reaktor ge-
formt worden sind [42], gebildet haben.
Die Membran dient dem Schutz sowie
dem Austausch fiir die Aufnahme not-
wendiger Molekiile wie Nukleotide und
Mineralien und fiir die Ausschleusung
von Abfallprodukten sowie zur Barriere
genetischer Bestandteile (z. B. RNA) zum
Erhalt der genetischen Integritat [43].
Die ,,RNA-Protozellen® als rudimentére
Prikursoren von lebenden Zellen sind
entstanden [44]. Fiir die Entstehung von
Leben aus Nicht-Leben scheint es wo-
moglich keine grundlegende Barriere
gegeben zu haben [40].

Die RNA ist multifunktional aktiv [45,
46]: Sie hat i.) die Rolle eines Genoms,
also eines Genspeichers, der die geneti-
sche Information beherbergt, sie ist ii.)
mittels autokatalytischer Eigenschaften
als Ribozym zur Selbstreplikation'®, also
zur Weitergabe von Erbinformation be-
fahigt und kann iii.) simultan die Synthe-
se funktioneller Molekiile (z. B. Proteine,
Fettsduren) katalysieren'’. Eine Arbeits-
teilung ist damit eingefithrt worden [47].
Angenommen wird, dass sich in dieser
Zwischenphase RNA-Mini-Helices*® zu
tmRNA-Hybriden formieren, die sowohl
fiir Transkription als auch Translation
zustidndig sind [39]. Die tmRNA konnte
gleichsam eine Briickenfunktion von der
»RNA-world“ zu der sich dann in der
Folge ausbildenden universellen DNA
> RNA-Funktionskette {ibernehmen.
In der RNA-Protozelle ist das Genom
als Vorlage fiir die Replikation zirkuldr
strukturiert. Moglicherweise kann die
zirkuldre Struktur einem Abbau der RNA
an ihren Enden besser widerstehen. Tat-
sache ist, dass zirkuldire DNA/RNA-Ge-

nome konserviert wurden und ubiquitér
vorhanden sind, z. B. in Prokaryoten,
Mitochondrien, Chloroplasten und Vi-
roiden [47].

W. Gilbert [38] prégt den Begriff ,RNA
world®, die allen Hinweisen nach vor
~4,2 Ga in warmem, aquatischem Milieu
existiert hat [48]. In einem Labormodell
sind auf nicht-enzymatischem Wege
RNA-dhnliche Polymere in einer Gréfle
bis zu 100 nt*' synthetisiert worden [49].
Daraus kann riickgeschlossen werden,
dass die RNA-Protozelle mit ihren ver-
schiedenen Komponenten (z. B. Ribozy-
me) eine GrofSe von >~ 500 bis 1000 nt
einnimmt, die etwa der Grofle von
300 nm im Miller-Reaktor [42] entspricht
(Tab. 1). Das Prinzip der Genweitergabe
- universelles Ziel der Fortpflanzung - ist
damit bereits vor der Entstehung eines
eigentlichen individuellen zelluldren
Lebens (vor ~4,2 Ga; Abs. 6, Abs. 7) an-
gelegt worden.

Die Diversitdt der RNA, die fiir sich le-
diglich Selbstkopien anfertigen kann,
erfolgt sowohl nach dem Darwinschen
Grundsatz des selektiven Vorteils [50] als
auch dem Zufall iiberlassen im Rahmen
von Mutationen. Zahllose Mutationen
in replizierenden Einheiten miissen fiir
die frithe Erdgeschichte schon deswegen
angenommen werden, weil die DNA-ge-
wichteten UV-Bestrahlungsstarken auf
der Oberfliche der frithen Erde infolge
des Fehlens von UV-Absorbern bis zu
100-fach hoher gewesen sind als die heu-
tigen [51].

Der weitere evolutiondre Verlauf ist
charakterisiert von der RNA > DNA-
Transformation der Genspeicherung
und -codierung und von dem Ribozym
> Enzymkatalysator-Wechsel. Die stabi-
le, als Doppelhelix geformte DNA 16st
die instabile RNA als genetischen Code,
Speicher und Informationsgeber ab und
wird zum eigentlichen effizienteren und
komplexeren genetischen Codespeicher,

verpackt in einem Chromosom® oder
in mehreren von ihnen. Dabei konnte
U-DNA (DNA mit Uracil statt Thymin)
als mogliche Zwischenstufe zur T-DNA
gedient haben [52]. Nachdem DNA die
Rolle des genetischen Speichers iiber-
nommen hat, fungiert RNA nun als
Ubertrigerin der Information zur Prote-
insynthese (vgl. Abs. 6).

Diese Vorginge sind in einem hydro-
thermalen Milieu der frithen Erde wohl
in tiefen ozeanischen Gewissern wie
auch in oberflichlichen warmen Teichen
vonstatten gegangen (s. oben und unten).
Wihrend in der frithen hypertherma-
len Phase nicht-katalytische Reaktionen
durchaus in metabolische Prozesse ein-
miinden konnen, ist die Zunahme an
komplexen katalytischen und dann auch
genetisch gesteuerten Vorgingen erst mit
der schrittweisen Erniedrigung der Was-
sertemperatur moglich gewesen [53].

5. Virus-World: Viren, Virion,
Viroide*

Viren sind kernlos, ihr Durchmesser
wird mit 0,05-0,8 um angegeben [40]. Sie
konnen sich nicht eigenstandig, sondern
nur semiautonom intrazelluldr repli-
zieren und vermehren. Nach mehrheit-
licher wissenschaftlicher Meinung sind
Viren weder lebend noch tot; sie werden
nicht zu den Lebewesen gezahlt. Sie sind
aber integraler Teil des Lebens [31] und
scheinen - neben der RNA - die ersten
lebensdhnlichen Biomolekiile gewesen
zu sein [41]. Man spricht nicht von Vi-
ruszellen, sondern von Viruspartikeln
(Virione) (Abb. 5). Diese stellen tiber-
tragbare RNA (RNA-Virus) oder DNA
(DNA-Virus) dar [31, 40]. Sie bedienen
sich nach ihrer Penetration in die Wirts-
zelle eigenniitzig deren genetischer und
metabolischer Maschinerie und Energie
fiir die intrazelluldre De-novo-Synthese
des viralen Genoms und viraler Proteine
[54]. Die Wirtszelle wird gezwungen, das
virale Genom abzulesen bzw. die Trans-

"Dieser Vorgang wird in der angloamerikanischen Fachliteratur als ,,encapsulation” bezeichnet.

'®Replikation: Speziell ist der Prozess des Duplizierens, damit des Kopierens der DNA (oder der RNA) innerhalb eines Kompartments gemeint.

In der Folgezeit sind DNA (Erbinformation) und Proteine (Funktionalitdt) voneinander getrennt worden.

**Helices: spiralférmige Strukturen

2Int: Anzahl an Nukleotiden; 100 nt = 100 Nukleotide

*?Alle Chromosomen zusammen bilden das Genom einer Zelle. Das einzelne Chromosom organisiert zum Schutz und zur Raumersparnis die dichte Verpackung
der DNA und zudem den komplexen Mechanismus der Replikation (Transkription).

**Ein Virion ist ein einzelnes Viruspartikel auflerhalb einer Zelle, ein Virus ist ein infektidser Erreger mit einfachen Komponenten, die aus einem Nukleinsgure-
segment einer DNA oder RNA bestehen. Ein Virus kann sich nur innerhalb einer Zelle replizieren, d. h. vermehren, womit es parasitir die Wirtszelle schadigt

und zerstort (Infektion).
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lation von viraler RNA und damit die
Proteinsynthese vorzunehmen. Mit der
Selbstreplikation erfolgt die Synthese von
Tochterviren, also die massenhafte Ver-
mehrung. In der Folge wird die Wirtszel-
le geschadigt und kann zugrunde gehen;
eine virale Infektion besteht. Viren wer-
den aber nicht nur intrazelluldr parasi-
tdre, opportunistische und schiadigende
Aktivititen zugeschrieben, sondern sie
sind durch ihre Interaktion (horizontaler
Gentransfer, HGT: s. ff) mit genetischen
Strukturen der Wirtszelle auch stark an
der Biodiversifizierung zelluldrer Struk-
turen im Sinne einer Symbiose und Wei-
terentwicklung evolutiondrer Prozesse
beteiligt [40].

Da Viren keine fossilen Spuren hinter-
lassen, die mit modernen Technologien
analysiert werden konnten, gibt es zur
Frage nach dem Ursprung von Virionen/
Viren eine Reihe an Theorien. Diese sind
hochst komplex [40] und daher werden
hier lediglich zwei von ihnen kurz er-
ortert. So wird zum einen angenommen,
dass Viren an einem frithen Zeitpunkt
der Entwicklung zum zelluldren Leben
iiber Prakursoren (z. B. Viroide) als Teil
der urzeitlichen RNA-World entstanden
sind [41]. Viroide sind nicht-kodierende,
zirkuldre RNA-Molekiile. Aus Sequenz-
Analysen gibt es Hinweise, dass sich
viroiddhnliche RNAs schon vor dem
Entstehen ersten Lebens (s. Abs. 6) in
Viruspartikel umgewandelt haben. In
einem frithen Stadium der Entwicklung
konnten einfache Molekiile wie z. B. die
3',5"-zyklischen Nukleosid-Monophos-
phate (NMPs) als biologische Signal-
molekiile (,,second messenger®) fungiert
haben [55], so dass das frithe Virus (oder
Viroid) zunichst noch ohne eine DNA-
abhingige Wirtszelle in der Geninfor-
mation auskommen konnte. Zwischen
den Aktivititen von NMPs und den be-
reits oben erwdhnten tmRNA-Hybriden
mogen gewisse Ahnlichkeiten in ihren
jeweiligen Briickenfunktionen bestehen.
Eine andere Hypothese besagt, dass Vi-
ren sich im Rahmen einer Koevolution
von RNA-Protozellen und in neu entste-
henden, individuellen, einem Organis-
mus dhnlichen, lebenden Zellen entwi-
ckelt haben [40]. Fest steht, dass es einige
virale Proteine gibt (z. B. jelly-roll-fold-
Proteine**), fiir die man keinerlei Homo-

*4Jelly-roll-fold-Proteine: Sie weisen eine spezielle
Proteinstruktur auf, die auch in viralen Kapsidpro-
teinen nachzuweisen ist.
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Abbildung 5: Zelluldre Ablaufe der Infektion einer Wirtszelle durch DNA-Viren (pox-Viren ausgenom-
men) (erstellt nach [156]): Nach dem Andocken (1) (,attachment”) an einen spezifischen membran-
standigen Rezeptor an der Wirtszelle (WZ) kommt es zur Absorption des Virus durch die WZ bzw. zur
Penetration des Virus in die WZ (2). Dabei kann ein Virus sowohl die Membran durchqueren oder von
der WZ aufgenommen werden, als auch mit der WZ-Membran fusionieren und dann eintreten. Mit der
Entmantelung (3) (,uncoating”) verliert das Virus sein Hiille. AnschlieBend bringt es im Nukleus der
WZ die Genexpression und die Transkription unter seine Kontrolle, wodurch die Replikation der vira-
len DNA erfolgt (4). Unter Einbeziehung der Ribosomen und Organellen im Zytoplasma werden dann
die Translation, die Proteinsynthese und der Zusammenbau neuer Viren (bis zu 100 pro WZ) gesteuert
(5). SchlieBlich verlassen die Viren die WZ, indem entweder ein Art Ausknospung (,budding”) durch
Nutzung der WZ-Membran (,envelope virus“) mit Erhalt der WZ oder eine Freisetzung ohne Membran
(,non-envelope virus”) unter Zerstérung der WZ (Lysis) erfolgen (6). Bei RNA-Viren (hier nicht gezeigt)
lauft der Prozess ahnlich ab, allerdings geschehen die Schritte 3 und 4 im Zytoplasma der WZ (N: Nuk-

leus; WZ: Wirtszelle).

loge in der zelluldren Welt (Prokaryoten,
Eukaryoten) kennt [56] - ein Befund,
der einen von Wirtszellen unabhingigen
Ursprung von Viren sehr wahrscheinlich
macht (,virus innate self“: das angebore-
ne Selbst des Virus) [40]. Basierend auf
solchen Theorien kann die Zeitspanne
der Virus-World simultan zum Zeitraum
der spiaten RNA-World bis zum Auftre-
ten von zelluldren Strukturen angesetzt
werden, also etwa vor ~4,2 Ga. Man kann
also hypothetisch davon ausgehen, dass
Viren bereits vor dem letzten gemeinsa-
men Vorfahren allen Lebens (s. Abs. 6)
ihren Ursprung genommen haben [31].

Neuzeitliche Viren, die einen erheblich
komplexeren Aufbau und Metabolismus
als die primordialen Viren aufweisen, sind
ubiquitér anzutreffen. Die totale Anzahl
von Viruspartikeln in unserer Biosphidre
wird mit 10°* angegeben, eine Zahl, die
um das 10-fache hoher ist als die Gesamt-
zahl aller bestehenden Zellen [40]. Man
schitzt, dass > 8 % des menschlichen Ge-
noms virale Relikte sind [57]. Im Rahmen
einer viralen Infektion von Zellen hat sich
wiahrend der zuriickliegenden, mehr als 4
Ga wihrenden Koexistenz von zelluldren
und viralen Strukturen vielfach virale
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RNA und DNA (Abb. 5) in das Genom,
sprich in die DNA und damit in das Chro-
mosom der Wirtszelle inkorporieren
konnen. Hierbei spielt der HGT, namlich
der Erwerb genetischen Materials von
einer nicht-parenteralen Stammlinie [4],
eine fiihrende Rolle. Virales Genom ist
damit auf evolutiondrem Weg bis zum
Homo sapiens vererbt worden. Hierbei ist
die virale Aktivitdt nicht nur parasitar ge-
wesen, sondern umgekehrt kann mit vira-
lem HGT z. B. die menschliche Wirtszelle
resistent gegen Virusinfektionen werden
[57]. Insgesamt haben Viren einen erheb-
lichen Einfluss auf die Entstehung und die
evolutionire Entwicklung von Zellen aus-
geiibt [40, 41].

6., Last universal common
ancestor” (LUCA)

LUCA ist der letzte gemeinsame Vorfahr
aller heute lebenden Organismen (Abb. 6
und 1; Tab 1). Er verbindet die abiotische
Zeitspanne der Erdgeschichte (vor und
wihrend der RNA-, Virus-World) mit
den ersten Spuren mikrobiellen Lebens.
Nach wie vor gilt LUCA als hypotheti-
sches Konstrukt, direkte Fossilien stehen
nicht zur Verfiigung. Eine kiirzlich ver-
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Abbildung 6:,Last universal common ancestor” (LUCA) (mod. nach [58]): Die Prasentation beruht auf
dem Verfahren der Gen-Rekonstruktion. Gezeigt wird ein schematischer Zellaufbau von LUCA. Der Um-
fang der metabolischen und enzymatischen Maschinerie ist reduziert dargestellt. 30S bzw. 50S: Sedi-
mentationsrate einer Ribosomenuntereinheit bei der Ultrazentrifugation von 30 bzw. 50 Svedberg-Ein-
heiten (Leu: Leucin; Val: Valin; Asn: Asparagin; lle: Isoleucin; Arg: Arginin; Trp: Tryptophan; Lys: Lysin; Tyr:
Tyrosin; Phe: Phenylalanin; Gly: Glycin. Hier sind nur die Aminosauren aufgefiihrt, die mit dem sichers-

ten Verfahren nachgewiesen worden sind).

offentlichte, vergleichende Studie so-
wohl mit anderen Fossilien als auch mit
phylogenetischen Methoden geht davon
aus, dass LUCA bereits vor ~4,2 Ga [58]
existiert hat, also schon ~340 Millionen
Jahre (Ma)®** nach dem Entstehen der
Erde. LUCA verfiigt iiber ein Genom
von ~2,75 Mb, welches ~2675 poten-
tielle Proteine kodiert [58]. Spuren von
355 Proteinfamilien sind nachgewiesen
worden [59]. LUCA ist schon erstaunlich
frith im evolutiondren Geschehen mit
einer komplexen genetischen, metabo-
lischen und energetischen Maschinerie
ausgestattet gewesen. Er hat wohl eine
Zellgrofe von > 250 + 50 nm gehabt. In
einer internationalen Expertengruppe ist
das unterste Limit einer funktionieren-
den Zellgrofle auf 250 + 50 nm festgelegt
worden [60].

LUCA ist nicht von einer komplex auf-
gebauten Zellwand, sondern noch von
einer einfachen  Phospholipid-Zell-
membran umhiillt. Er verfiigt schon
tiber einen erheblichen Enzymbestand
(Abb. 6). So wird angenommen, dass
eine DNA-Polymerase, welche die Syn-
these von DNA bei der Replikation be-
werkstelligt [61], und auch Enzyme zur
Synthese von mRNA, tRNA sowie von

verschiedenen Proteinen und damit die
Fahigkeit zur Transkription und Transla-
tion vorhanden sind [58]. Die Hinweise
mehren sich, dass LUCA schon einen
prokaryotendhnlichen  Zellorganismus
[58, 59] (s. Abs. 7) aufgewiesen hat, d. h.
eine noch kernlose Zelle gewesen ist, bei
der sich das Genom im Zytoplasma auf-
gehalten und dort gewirkt hat.

Fir den Energiehaushalt stehen Glyko-
lyse und Glukoneogenese zur Verfiigung
[58]. LUCA ist ein anaerobes Acetogen®®
auf dem strukturellen Stand eines Proka-
ryoten. Der beschriebene Metabolismus
weist darauthin, dass LUCA mit seinem
anaeroben Stoffwechsel ohne Sonnen-
licht ausgekommen sowie hydro- und
thermophil gewesen ist [59], d. h. in
einer aquatischen, warmen Umgebung
gelebt hat. Dies wiirde gut zu tiefen, war-
men ozeanischen Gewissern der Urzeit,
z. B. zu Tiefsee-Hydrothermalquellen
als Standort passen, die reich an H, und
Metallionen sind. Ahnliches wird als
Lebensraum auch schon fiir die RNA-
World vermutet (s. Abs. 4). Auflerdem
verfligt er iiber ein eigenes, wenn auch
noch einfaches Immunsystem. Insgesamt
scheint eine schon erstaunlich komplexe
zelluldre biochemische Maschinerie fiir

Synthese von Nukleinsduren, Proteinen,
Enzymen, Kohlenhydraten, Lipiden und
Immunregulatoren bestanden zu haben.
Studienvergleichende Genom- und Pro-
teomforschungen haben festgehalten,
dass das LUCA-Genom im Sinne eines
Minimalkonsenses Funktionen kodiert
hat, die im Zusammenhang mit der Pro-
teinsynthese, dem Aminosduren- und
Nukleotidmetabolismus sowie nukleo-
tidabhéngigen organischen Faktoren ste-
hen [62].

LUCA ist moglicherweise ein isolierter
Einzeller, eine Vorstellung, die auf eine
Monophylie*” allen Lebens mittels HGT
und symbiotischer Funktionsereignisse
hinweist [63] oder auch eine einzelne
Stammart, also eine Population von Ein-
zellern. Wie auch immer haben wohl
ein untereinander kommunizierendes
Okosystem und Netzwerk, versehen mit
einem prokaryotischen Metabolismus
auf niedrigem Energiestand, bestanden
[58]. Hier konnten chemoautotrophe®®
Prozesse mit organoheterotrophen®
Interaktionen zusammengespielt haben.
Von grofler Bedeutung scheinen auch
die bereits oben erwahnte Befdhigung
zum HGT von Viren (s. Abs. 5) und pro-
karyotische, heterogene Stammlinien
[64] gewesen zu sein. In der Anwesenheit
von ,,RNA-Protozellen® kénnte durch vi-
ral gesteuerten HTG diesen Zellen die
stabilere DNA und deren Replikations-
Maschinerie eingepflanzt worden sein,
wobei die Zelllinie LUCA sich als einzige
von vermutlich zahlreichen, zeitgleichen
Stammlinien durchgesetzt hat [62]. Der
HGT hat nicht nur in der Entwicklung
fiir LUCA, sondern auch im Fortgang
der weiteren Evolution eine besondere
Rolle gespielt [64]. Da alle Lebensformen
mit Viren assoziiert sind, geht man davon
aus, dass auch LUCA eine Wirtszelle von
Viren gewesen ist [65]. Rekonstruktions-
analysen haben gezeigt, dass das Virom™®
von LUCA schon recht komplex gewesen
ist und wesentliche Bestandteile fiir die
Virome der beiden von LUCA abstam-
menden prokaryotischen Dominen stellt
(s. Abs. 7 und 8).

**Megaannum: Ma, Millionen Jahre

*Acetogenese, auch ,,CO,-Atmung” genannt; ist eine Art der Atmung in einer O,-freien (anaeroben) Umgebung, bei der aus H, und CO; als Endprodukt die
Essigsdure entsteht; diese Reaktion ist ein sehr einfacher Vorgang zur Energiegewinnung.

*’Monophylie: gemeinsame Abstammung von einem einzigen Vorfahren

**Chemoautotroph: eine Lebensform auf der Basis von anorganischen Basen (z. B. H,, CO,, H,S), die unabhingig vom Sonnenlicht sowie von biotischen Quellen

‘war

*Organoheterotroph: Solche Organismen kénnen organische Stoffe nicht selbstandig herstellen, sondern sind auf die Zufuhr aus ihrer Umgebung angewiesen.

**Virom: Gesamtheit der Viren, die in einer Wirtszelle, in diesem Fall in LUCA angesiedelt sind
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Abbildung 7a: Bindre Spaltung am Bespiel der Archaeen (Prokaryoten) (er-
stellt nach [66, 72]). Einfache Zellteilung mit Replikation und Segregation

des zirkuldaren Chromosoms und der Mutterzelle mit der Entstehung zweier [98])
identischer Tochterzellen. Rote Linie: FtsZ/SepF-Schniirungssystem, FtsZ:
Filamenting temperature-sensitive mutant Z; SepF: Septum formation pro-

tein.

Mit grofler Wahrscheinlichkeit erfolgt
die Replikation des kernlosen LUCA
durch binidre Spaltung/Fission (,binary
fission“), d. h. durch eine einfache Tei-
lung der Zelle in zwei genetisch iden-
tische Tochterzellen. Deswegen wird
dieser Prozess auch als zelluldres Klonen
bezeichnet. Dabei handelt es sich um eine
asexuelle, ungeschlechtliche Vermeh-
rung. Dieser Vorgang (Abb. 7a) kommt
auch bei den von LUCA abstammenden
Prokaryoten, den Archaeen (Abs. 8.1)
und Bakterien (Abs. 8.2) vor. Der Tei-
lungsmodus mit dem geringsten Auf-
wand fiir die jeweilige Zelle besteht aus
dem vermutlich bis zu LUCA zuriick-
zufiihrenden, membranstindigen SepF/
FtsZ-System® [66]. Zum gegebenen
Zeitpunkt wird mittig die Zellmembran
vollstindig eingeschniirt und es entste-
hen zwei Tochterzellen. Unter der noch
nicht vollstdndig gesicherten Annahme,
dass LUCA bereits DNA als Genspeicher
besessen hat [61], wird nach Replikation
der DNA mit dem zelluldren Teilungs-
vorgang eine identische DNA an die je-
weilige Tochterzelle abgegeben.

Die hier genannten bedeutenden Ent-
wicklungsphasen der frithen Erde, die
RNA-World, die Virus-World sowie die
Entstehung von LUCA, scheinen iiber-
lappend um die Zeit von vor ~4,2 Ga
miteinander verkniipft gewesen zu sein
(Tab. 1). Die funktionelle Komparti-
mentierung von RNA-Protozelle und
die urzeitlichen Viroide/Viruspartikel
nehmen die schon relativ aufwendige

Zellstruktur von LUCA vorweg. Das
komplexe RNA-System (Ribosomen,
mRNA, tRNA, Ribozyme), das sich bei
LUCA vorfindet, konnte eine Hinterlas-
senschaft der RNA-World sein. Immer
deutlicher scheint sich auch herauszu-
schilen, dass Signalmolekiile, Koenzy-
me, Nukleoidderivate (z. B. cAMP) oder
Aminoséduren, die in heutigen komple-
xen Zellen zahlreich vorkommen, als
Relikte der RNA-World anzusehen sind
[55]. Auch die Virus-World scheint ihren
Stempel aufgedriickt zu haben. So kénn-
te z. B. der HGT durch DNA-Viren mit
der Wirtszelle dafiir gesorgt haben, dass
in LUCA die stabilere DNA als Speicher-
molekiil fiir die genetische Information
die RNA als solches abgelost hat. Diese
iibernimmt ihrerseits die vermittelnde
Funktion zur Proteinsynthese mit Tran-
skription und Translation [67]. Insge-
samt spricht vieles dafiir, dass die DNA
und die DNA-Replikations-Maschinerie
ihren Ursprung in der Virus-World ge-
nommen haben [31]. Die Oberflichen-
temperatur in dieser Zeit hat wohl bei
milden Temperaturen, hochstens bis
<100 °C gelegen [14].

Insgesamt sei darauf hingewiesen, dass
RNA-World, Virus-World und LUCA
gewisse hypothetische Konstrukte blei-
ben und damit fiir die Zukunft weite-
ren Vorstellungen zum Ursprung ers-
ter Lebensformen Raum gegeben ist.
Fritheste fossile Spuren von irdischem
Leben werden auf einen Zeitraum von
400-500 Ma spiter in 3,8-3,7 Ga alten

Abbildung 7b: Kombination aus Mitose (Karyokinese) und sequentieller bi-
ndrer Spaltung (Zytokinese) am Beispiel E. histolytica (Eukaryot) (mod. nach

Stromatolithen®® des Suprakrustengiir-
tels von Isua im Siidwesten von Gron-
land datiert [68].

7. LUCA als Knotenpunkt:
3-Domédnenstammbaum
(,trinity-concept”)

Das Leben auf der Erde gliedert sich in
drei Doménen, d. h. in die hochsten Klas-
sifizierungskategorien bei der Einteilung
von Lebewesen, und zwar in Bakterien
und in Archaeen, jeweils Prokaryoten,
sowie in Eukaryoten [69] (,trinity-con-
cept®) (Abb. 1; Tab. 1). Das prokaryote
Stadium von LUCA macht wahrschein-
lich, dass er phylo- und ontogenetisch als
der dlteste Knotenpunkt eines Doménen-
stammbaumes anzusehen ist. Aus diesem
gehen vor ~3,2 Ga die kernlosen Bakte-
rien und Archaeen®’, beide Einzeller,
hervor [58]. Der Abstand zwischen der
Entstehung von LUCA und dem iltesten
evolutionsrelevanten ~ Abstammungs-
Knotenpunkt betragt also ~1 Ga. Pro-
karyoten verfiigen dhnlich wie LUCA
iiber einen mittleren Genombestand von
~2,5 Mb. Das molekulare Equipment von
LUCA weist viel von jenem Aufbau neu-
zeitlicher Bakterien und Archaeen auf.
Sie bilden zwei unterschiedliche Grup-
pierungen, weil sie, obgleich beide pro-
karyotisch, sich dennoch sehr deutlich
voneinander unterscheiden.

Als dritte Abstammungslinie haben sich
die Eukaryoten abgezweigt (s. Abs. 9 ff).
Archaeen stehen in mancherlei Hinsicht

*1SepF: Septum formation protein; FtsZ: Filamenting temperature-sensitive mutant Z

*2Stromatolith: eine geschichtete, biogene Gesteinsstruktur, die durch das Wachstum von Mikroorganismen entsteht

**Archaeen sind kernlose Einzeller, also prokaryotische Mikroorganismen, die sich deutlich von Bakterien unterscheiden.
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(Systematik der Erbinformation mit
DNA-Replikation, Transkription, Trans-
lation; ATP-Synthase-Komplex u.a.) den
Eukaryoten néher als Bakterien, die eher
an operationalen, z. B. mitochondrialen,
metabolischen Prozessen der Eukaryo-
genese beteiligt sind, wobei HGTs eine
fithrende Rolle gespielt haben. Wahrend
der genetische Beitrag der Bakterien
quantitativ umfangreicher gewesen ist
(vgl. Proteinfamilien: Abs. 9.1), scheint
der Beitrag der Archaeen essentieller
gewesen zu sein [70]. Wie auch immer
lassen sich genetische Spuren von den
Eukaryoten iiber die Prokaryoten bis hin
zu LUCA zuriickverfolgen [59]. 37 %
der 23.000 menschlichen Gene zeigen
Homologien mit jenen von Prokaryoten
(s. Abs. 8ff), weitere 28 % haben ihren
Ursprung bei den unizelluldren Euka-
ryoten [71].

8. Kernlose Prokaryoten

8.1. Archaeen

Phylogenetisch scheint die Domaéne
der hyper- bis hypothermophilen (> 80
bis < 15 °C) Archaeen, die auch sonst
extreme Bedingungen wie hohen Salz-
gehalt (3-4 M NaCl) und niedrigen pH
(acidophil < 5) tiefer Gewdsser bevorzu-
gen, eine Briicke zwischen Prokaryoten
inkl. LUCA und Eukaryoten zu bilden
und somit fiir die Eukaryogenese eine
herausragende Rolle zu spielen [72, 73].
Methanogenese und Methan-Oxidation
sind wichtige Prozesse im Karbonzyklus,
die exklusiv von anaeroben Archaeen
bewerkstelligt werden und von grofler
Bedeutung z. B. fiir die heutige Treib-
hausgasemission sind [74]. In der Bio-
technologie sind sie von grofiem Nut-
zen, z. B. in der Nanotechnologie, der
Agrikultur, in der Nahrungsherstellung
u. v. m. [73]. Die Archaeen kommen in
den verschiedensten Formen in einer
Zellgrole von 100 nm bis zu 3 um vor
[72]. Spezifische Aktivititen sind nicht
diffus tber die Zelle verteilt, sondern
die Archaeen verfiigen bereits — dhnlich
wie LUCA - iiber nicht membrange-
bundene Formationen von molekularen
Kondensaten als Vorstufe zur streng ab-
gegrenzten Kompartimentierung bei den
Eukaryoten.

Eukaryot: z. B. Spermatozyt

¢

Prokaryot: z. B. Bakterium

Abbildung 8: Motilitdtsorgan bei Einzellern (erstellt nach [79]): Flagellum (z. B. bei Bakterien) und
GeiBeln (z. B. bei menschlichen Spermatozyten). Das Flagellum nutzt eine Propulsionsbewegung, die
GeiBel einen wellenférmig schlagenden Fortbewegungsmodus.

Zum Schutz gerade bei exzessiven Um-
weltbedingungen, denen  Archaeen
ausgesetzt sind, und zur Sicherung der
Genexpressionsvorgange wird die zirku-
lare DNA von Archaeen in einer Chro-
mosomenstruktur verpackt [75, 76]. Die
DNA ist im Chromosom in verschiede-
nen rdumlichen Abstinden um Protein-
komplexe aus Histonen® gewickelt
(vgl. Abs. 9.1), wodurch Platz gespart
wird. Die Lokalisation des Genoms, also
des Chromosoms, und auch jene von Ri-
bosomen und damit der Proteinsynthese
scheint auf bestimmte Bereiche des Zy-
toplasmas konzentriert zu sein. Die Ge-
nomgrofle schwankt zwischen 0,49 Mbp
(Nanoarchaeum equitans) und 5,75 Mbp
(Methanosarcina acetivorans) [77, 78].
Die Anzahl der potentiell kodierten Pro-
teine liegt bei M. acetivorans bei mindes-
tens 2226 [78] (Tab. 1). Die Replikation
in zwei Tochterzellen erfolgt wie auch bei
den kernlosen Bakterien (Abb. 7a) rasch
durch mittig-zelluldre binare Fission, wo-
bei das schon bei LUCA genannte SepF/
FtsZ-System [66, 72] einen Teilungsring
bildet und bei der Abschniirung sowie
Trennung der Membran beteiligt ist. Das
hierfiir verantwortliche Proteinnetzwerk
nennt man Divisom. Gleichzeitig findet
die DNA-Replikation statt, bei der eine
identische Kopie des gesamten Genoms
entsteht, gefolgt von der Segregation bei-
der DNA-Striange in die Tochterzellen,
die sich an den beiden Mutterzellpolen
bilden. All dieses miindet in eine voll-
standige physische Trennung der beiden
identischen Tochterzellen. Das SepF/
FtsZ-System findet sich ebenso bei den
Bakterien.

Unter dem phylogenetischen Aspekt re-
produktiver Vorginge ist die Funktion
des Archaellums erwdhnenswert. Hier-
bei geht es um eine in ihrem spezifischen
Aufbau nur bei den Archaeen vorkom-
mende fadenférmige Struktur, die aus
der dufleren Phospholipid-Membran he-
rausragt und durch sein rotierendes, pro-
pellerartiges, dreidimensionales Bewe-
gungsmuster fiir die Schwimm-Motilitét
von Archaeen zustdndig ist. Das Archa-
ellum gleicht funktionell dem Flagellum.
Dabei handelt es sich um eine ldngere,
einzelne Struktur bei Bakterien und
Eukaryoten, so auch in Form der mehr
spiralig, wellenférmig agierenden Geif3el
bei Spermatozoen (Abb. 8) und den mehr
planar ausschlagenden, zahlreichen, kiir-
zeren Zilien®® bei Eukaryoten (z. B. Flim-
merepithel). Eines der Funktionsziele
solcher Propulsionsstrukturen wie dem
Archaellum und dem Flagellum ist die
Motilitat der jeweiligen Zelle in fliissigem
Medium. Die unterschiedlichen Struk-
turen und die Bewegungsmuster dieser
drei propulsiven ,Nanomaschinerien®
von Archaellum, Flagellum und Zilium?*®
weisen aber darauf hin, dass phylogene-
tisch keine direkte, sondern eine jeweils
voneinander  unabhingige  Abstam-
mungslinie besteht [79]. Urspriinglich
verschiedene strukturelle und funktio-
nelle Bauteile, die sich unterschiedlichen
Umgebungsbedingungen angepasst ha-
ben, sind jedoch zu dhnlichen Konzepten
gekommen, mit einem breiten Spektrum
an sekundérer Funktionsanpassung vor-
bestehender Komponenten. Die Anlage
von Zilien scheint bereits bei LECA ih-
ren Ursprung genommen zu haben [79].

**Histone sind spezialisierte Proteine.

**Der planare Antriebsschlag wird von einem bogenférmigen Riickschlag gefolgt, um einem zu starken gegenlidufigen Riickschub entgegenzuwirken. Der Zilien-

schlag ist selbstorganisiert.

**Ein Zilium wird aus einer Membranausstiilpung (250 nm, Lange zwischen 1 bis 100 pm) gebildet, die durch einen inneren Zylinder aus neun gedoppelten Mi-

krotubuli (9 + 2 Struktur) verstarkt wird.
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Abbildung 9:,Trinity concept” des ,tree of life” (TOL) (mod. nach [84]): Die Entstehung des Eukaryoten
(,last eukaryotic common ancestor’, LECA) ergibt sich aus zwei Abstammungslinien, aus Abzweigun-
gen der Archaeen (Asgard-Archaea) und der Bakterien (Alphaproteobacteria). Diese wiederum haben
gemeinsam auf unterschiedlichen Entwicklungswegen den, last universal common ancestor”, LUCA, als
Ursprung (Ga: Gigaannum; LECA: Last eukaryotic common ancestor).

Damit sei darauf hingewiesen, wie frith
in der Evolutionsgeschichte bei Eukaryo-
ten und vermutlich auch bei Spermato-
zoen das grundlegende Prinzip zelluldrer
Bewegungsfunktionen entfaltet worden
ist. Dieses ist dann weiterhin fiir die Ent-
wicklung zur Multizellularitét (s. Anhang
Abs. A2 und Abs. A4) und zum Entste-
hen der Metazoa (s. Abs. 10) von grofSer
Bedeutung gewesen.

Eine genauere Betrachtung der Bakte-
rien, die einen mittleren Durchmesser
von ~1 pm haben, aber in ihrem Langen-
durchmesser erheblich zwischen 0,2 pm
(nanobacteria) und 750 pum (big, giant
bacteria) [80] schwanken konnen, ist im
Rahmen der hier vorgegebenen Thema-
tik nicht so bedeutsam. Daher wird auf
Bakterien nur wegen eines besonderen
Phanomens im folgenden Absatz einge-
gangen.

8.2. Bakterien (Cyanobakterien)

Auf die Domine der Bakterien soll an
dieser Stelle nur wegen des Stammes
der Cyanobakterien kurz eingegangen
werden. Resistent und flexibel auf ver-
schiedene Umweltbedingungen leben sie
marin, in Frischwasserarealen, an heiflen
Quellen, unter Packeis und in verschiede-
nen terrestrischen Okosystemen wie z. B.
unter Wiistengestein [81]. Der Ursprung
der Cyanobakterien wird auf vor ~3 Ga
datiert [82]. Das Genom besteht — wie
bei den meisten Bakterien — aus einem
ringféormigen Chromosom mit einer

Grofie (als Beispiel: Synechocystis sp.) von
3,57 Mbp, das 3168 potentielle Proteine
kodiert [83] und sich frei im Zytoplas-
ma befindet®. Fiir die heutige Zeit spielt
dieses Bakterium eine herausragende
Rolle, weil es eine grofie Anzahl an un-
terschiedlichen Substanzen freisetzt und
iiber ein enormes Wachstum verfiigt. Aus
diesen Griinden hat es grofle Bedeutung
fir die Nutzung in der Bioenergie, der
Biotechnologie und der Agrarwirtschaft
sowie bei medizinischen Anwendungen
und Umweltfragen [81].

Weswegen aber das Cyanobakterium
hier erwdhnt wird, liegt daran, dass es
den ersten photosynthetischen unizellu-
laren Organismus (photoautotroph) auf
Erden darstellt. Von enormer Relevanz
ist die Errungenschaft der Photosynthese
auch deshalb, weil dabei unter Spaltung
von H,O Sauerstoff freigesetzt wird.
Dies hat neben einer Reihe an anderen
Faktoren zum Anstieg des atmosphéri-
schen Sauerstoffs vor 2,4-2,3 Ga gefiihrt
[82], ein bedeutsamer Prozess, der wie
schon erwahnt als GOE (s. Abs. 2, Abs.
9.1, Abs. 10.4) bezeichnet wird (Tab.1).
Grofle Bedeutung haben die Cyano-
bakterien auch fiir die Entstehung des
»last plastid-bearing common ancestor®
(LPCA) gespielt. Das élteste Fossil eines
Cyanobacteriums wird auf eine Zeit vor
2,15 Ga datiert [82]. Auf die Photosyn-
these wird in dieser Abhandlung im Rah-
men des Modells der Griinalgen (s. An-
hang Abs. A1) eingegangen.

9. Eukaryoten, Urspriinge

9.1.,Last eukaryotic common
ancestor” (LECA), Eukaryogenese
Die Doméne der (komplexen) Eukaryo-
ten zweigt vor ~1,3 Ga [58] im ,trinity
concept® als 3. Schiene des Stammbaums
[69] und damit vor ~2,9 Ga nach LUCA
ab. In Anlehnung an LUCA gibt es - als
hypothetisches Konstrukt — die Bezeich-
nung ,last eukaryotic common ancestor
(LECA)

Wahrscheinlich ist der Eukaryot (also
LECA) symbiogenetisch im Sinne einer
Chimdre aus der Fusion von mindestens
zwei Abstammungslinien und zwar so-
wohl aus Anteilen von speziellen Zwei-
gen der Archaeen (u. a. Asgard-Archaea
> nukleare Strukturen, Zytoskelett u.a.)
als auch aus jenen von speziellen Zweigen
der Bakterien (u. a. Alphaproteobacteria
- mitochondriale Strukturen, Plastiden
u.a.) entstanden (tree of life, TOL) [58,
72, 84] (Abb. 9). Molekulargenetische
Untersuchungen haben gezeigt, dass
einige Gene sowohl bei Pro- wie auch bei
Eukaryoten gefunden werden [85]. Man
vermutet, dass die Eukaryogenese sich in
mehreren seriellen symbiogenetischen
Transferereignissen bis zum komplexen
LECA vollzogen hat [86]. Die Euka-
ryogenese beginnt als Ergebnis einer
Phagozytose, mit der ein Bakterium als
Endosymbiont®® durch eine archiische
Wirtszelle aufgenommen worden ist
[86]. In der Folge wird der Endosym-
biont zu Organellen transformiert, ent-
weder zu einem Mitochondrium (Ener-
giegewinnung durch aerobe Atmung =
Metazoa) oder zu einem Chloroplasten
(Plastiden) (Energiegewinnung durch
Photosynthese = Archaeaplastida/Plan-
tae) [87]. Nach der Phagozytose bleibt
die Abwehrreaktion aus, den Endo-
symbionten zu eliminieren, gefolgt von
einer physiologischen und genetischen
Integration [88]. Das Intervall zwischen
den Abstammungslinien der Prokaryo-
ten — gemittelt aus der Endosymbiose
der élteren bakteriellen Alphabacteria
und der jlingeren Asgard-Archaea -
und dem komplexen eukaryoten LECA
liegt bei 1,9 Ga (s. Abs. 8; Abb. 9 und 1;
Tab. 1) [86]. Die Fahigkeit, eukaryogene-
tisches Leben erst zu erméglichen, wird
in engem Zusammenhang mit dem GOE

*’Die hier genannte Genomgrofie ist beim Cyanobakterium Synechocystis sp. als Beispiel ermittelt worden.

**Ein Endosymbiont ist ein Organismus, der symbiotisch innerhalb einer Wirtszelle lebt.
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Abbildung 10: Schematische Dar-
stellung des ,Last eukaryotic com-
mon ancestor” (LECA) (mod. nach
[90]): LECA weist bereits eine hochst
differenzierte Kompartimentierung
verschiedenster Zellfunktionen auf.
1: Nukleus; 2: endoplasmatisches
Retikulum; 3: Golgiapparat; 4: Mito-
chondrien; 5: Basalkorper; 6: Flagel-
lum; 7: Phospholipide; 8: Filopodi-
um; 9: Endo-/Exozytose.

(s. Abs. 8.2, Abs. 10.4) gesehen [86]. Die
Bereitstellung der Energie durch deut-
liche Zunahme von atmosphirischem
Sauerstoft wird als Katalysator fiir den
enormen Anstieg der zelluldren Komple-
xitdt eingeschitzt. Der mittlere Abstand
zwischen GOE und Beginn der Eukaryo-
genese liegt bei ~1,5 Ma.

In Rekonstruktionsstudien ist ermittelt
worden, dass eukaryotische Proteine in
31 Féllen bakteriellen (Alphaproteobac-
teria) und in 28 Féllen archéalen (Asgard-
Archaea) Ursprungs sind [86]. Andere
Untersuchungen von Proteinfamilien
der Eukaryoten haben gezeigt, dass 77 %
von jenen bakteriellen und 16 % archéa-
len Ursprungs sind, wobei neben den
0. g Donoren (Alphaproteobacteria)
noch weitere andere bakterielle hinzu-
gekommen sind [89]. Netzwerkartig hat
wohl auch die Koevolution von Viren
und Wirtszellen z. B. mittels HGT>” eine
besondere Rolle fiir die Entstehung von
Eukaryoten und deren anschlieflende

Diversifizierung gespielt [84]. Erwdhnt
sei an dieser Stelle, dass bis heute man-
nigfaltige tierische-bakterielle Interak-
tionen Teil des biologischen Lebens sind.
Ein sehr gutes Beispiel aus dem Bereich
des Homo sapiens ist das menschliche
Darmmikrobiom, das sich unterschiedli-
chen Erndhrungsweisen anpassen kann.
Ein Gentransfer findet 25-mal haufiger
zwischen menschlichen-bakteriellen als
zwischen nicht-menschlichen-bakteriel-
len Besiedlungen statt [4].

Der Sprung von Prokaryoten zu den
Eukaryoten ist multidimensional. Die
bisherige evolutiondre Entwicklung hat
eine physische Expansion des Genoms
mit sich gebracht, indem dieses einen
enormen Zuwachs an Genen und damit
an Chromosomen erfahren hat, um das
deutliche breitere Funktionsspektrum
der Zellen geregelt kodieren zu kdnnen.
Zum andern ist der Anteil der nicht-ko-
dierenden DNA-Regionen (Introns) an-
gestiegen. Weiterhin ist das Genom mit

einem enormen Funktionszuwachs viel
komplexer geworden. Damit gestaltet
sich die Organisation der Genexpres-
sion deutlich aufwendiger, womit eine
umfangreichere strukturelle Unterstiit-
zung erforderlich ist [85]. Aus diesen
Griinden wird bei Eukaryoten ein Nuk-
leus (Abb. 10) [90] installiert, in dem die
Chromosomen auf engstem Raum ver-
packt®® [91], gespeichert, geschiitzt und
kontrolliert sind. Die Genexpression und
die Umschreibung vom Geno- in den
Phénotyp werden somit geordnet geregelt
[76]. Die Kernhiille ergibt eine funktio-
nelle Trennung zwischen Genexpression
(Transkription, mRNA-Reifung durch
Spleiflen*') und Proteinsynthese (Trans-
lation, Faltungsprozesse) [85].

Zukiinftiges eukaryotisches Leben ist
durch die zunehmende Wirkkraft der sich
anbahnenden Multizellularitit bestimmt
[3]. Ausgehend von der Unizellularitit
verlduft die Entwicklung iiber die Ko-
loniebildung mehrerer oder zahlreicher
Einzelzellen bis hin zur Strukturierung
von korrespondierenden Funktionsein-
heiten mit unterschiedlichen Zelltypen.
Damit gehen biochemische Komplexi-
tat, individualisierende Fortpflanzungs-
strategien (Meiose: s. Abs. 10.4; Anhang
Abs. A13 ff), Heterotrophie, Biodiversitit
oder das biologische Recycling chemi-
scher Elemente einher.

Zu den Eukaryoten gehoren sowohl Ein-
zeller (Protozoa) etwa wie Amoben, Ko-
rallen*” und Flagellaten** sowie Ein- als
auch Mehrzeller wie die (Griin-) Algen
(Archaeplastida) und obligate Mehr-/
Multizeller wie Pilze (Fungi), Braun-
algen, Pflanzen (Archaeplastida*) und
Metazoa. Aus diesen gehen die Homini-
den hervor.

9.2. Unizelluldre Eukaryoten:
Arbeitsteilung, Zellkern, Mitose
Unizellulare Eukaryoten werden als
Protisten (Protozoa*’) bezeichnet. Auch

**HGT: im vorliegenden Fall: die Ubertragung von Genmaterial, z. B. die Transduktion von viralem Genmaterial auf Bakterien als Wirtszelle

“°Im Nukleus diploider Zellen, z. B. des Homo sapiens, sind bis zu 6 Milliarden Basenpaare der DNA auf 23 Paaren von Chromosomen auf engstem Raum pro

Zelle verpackt.

“!Spleiflen: Nach der Transkription werden die nichtkodierten Bereiche (Introns) aus dem RNA-Strang herausgeschnitten. Die iibrig gebliebenen, kodierten Be-

reiche (Exons) bilden die gereifte mRNA.

42Korallen: sessile, koloniebildende Nesseltiere

“*Flagellaten (Geif3eltierchen) sind einzellige Mikroorganismen, die sich in einer aquatischen Umgebung mittels Geifieln fortbewegen. Sie haben sowohl tierische

wie pflanzliche Eigenschaften.

*Archaeplastida: umfangreiche Gruppe von Eukaryoten, deren Plastid (Chloroplast; Photosynthese) (s. dort) aus einer Endosymbiose mit Cyanobakterien (s.
dort) hervorgegangen ist. Die Archaeplastiden sind die Stammlinie fiir alle Landpflanzen und die Griinalgen (Volvox carteri, s. Anhang). In diesem Sinne sind die

Begriffe Archaeplastiden und Plantae synonym.

**Protozoa: unizellulire Eukaryoten im Gegensatz zu den kernlosen Prokaryoten
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schon im unizelluldren Status sind Eu-
karyoten sehr viel komplexer als Pro-
karyoten wie Bakterien oder Archaeen
aufgebaut, ein Umstand, der auch den
sehr viel aufwendigeren Funktionsaufga-
ben eines Eukaryoten entspricht. Schon
bei LECA kommen zum Zellkern und
dem Zytoskelett als Organellen die Ribo-
somen und Mitochondrien (z. B. aerobe
Zellatmung bei Metazoa) sowie Plastiden
(bei Archaeplastida/Plantae), der Golgi-
apparat (z. B. spezielle Aufgaben fiir den
Lipid- und Proteinhaushalt) und das
endoplasmatische Retikulum (ER, z. B.
Proteinsynthese) hinzu (Abb. 10). Orga-
nellen des Membran-Transportsystems,
das u. a. das ER oder den Golgi-Apparat
mit einschliefit, regeln u. a. intrazelluldre
Transportwege sowie Aufnahme, Re-
cycling oder Abbau von Molekiilen und
das Sortieren von Makromolekilen [92].
Den evolutiondren Entwicklungsschrit-
ten und entsprechenden Interaktionen
im Einzelnen nachzugehen, geht aber
tiber den gesteckten Rahmen der vor-
liegenden Abhandlung hinaus. Protisten
weisen einen schon komplexen Lebens-
zyklus auf [93]. Sie formen verschiedene
Zelltypen: Sowohl immobile, améboide
Zellformen, als auch solche mit einem
Flagellum, also einer eigenen Motilitit,
existieren unabhingig voneinander oder
gehen ineinander iiber. Sie erndhren sich
heterotroph, indem sie Nahrungspartikel
von Bakterien oder gleich groflen, sogar
grofleren Eukaryoten durch partielle
Zellfusion oder Aufsaugen der Beute
(Partikel oder Detritus) phagozytieren.
Somit wird die Grundlage fiir das Raub-
tierverhalten gelegt [3] (vgl. Abs. 10.3).
Die Phagozytose, also die Erkennung
und Einverleibung von Beute, gilt als die
Vorstufe fiir die Befihigung zur Multi-
zellularitit.

Die frithesten Entwicklungsstufen erge-
ben sich aus einem Zusammenspiel von
Umweltbedingungen,  geochemischen
Verdnderungen, Zufallsgeschehnissen,
genomischer Innovation und natiirlicher
Selektion. Unizelluldre, eukaryotische
»Tochterzellen®, die sich nach den jewei-
ligen mitotischen Teilungen voneinander
separieren, erlernen nach und nach den

unizellular kolonial

multizellular

Abbildung 11: Von uni- zu multizelluldr bei Eukaryoten (erstellt nach [3]): (a) Zellen kdnnen sich an
der Kolonie-Oberflache teilen, flagellentragende Zellen ordnen sich auBen an, (b) flagellenfreie Zellen
koénnen sich nach innen orientieren, sowie (c) sich im Inneren der Kolonie teilen.

selektiven Vorteil, der sich ergibt, wenn
sie miteinander in enger Nachbarschaft
kommunizieren und zu ,Schwester-
zellen® werden. Sie sind zunehmend
zur interzelluldren Kontaktierung wie
Attachment, Adhésion oder Zell-zu-Zell-
Signalgebung imstande. Die zeitliche und
raumliche Differenzierung zellulirer Ab-
laufe werden durch transkriptionale und
posttranskriptionale Generegulierungen
bestimmt [3], um so Aggregate*® und
Kolonien*” und damit die Grundlage fiir
das Entstehen von Mehr- und Vielzellern
zu bilden.

Die zelluldre Individualisierung geht
demnach der Multizellularitit voraus,
die zu pflanzlichen (hier als Modell:
Griinalgen; s. Anhang ff.) bzw. tierischen
Organismen (Metazoa) fithrt. Hierbei
werden zwei grundlegende, unterschied-
liche Mechanismen, namlich Motilitéit
(Flagellation) und Mitose (s. u.) hervor-
gebracht [3]. Damit wird eine zelluldre
Arbeitsteilung evident von flagellar kon-
trollierter Fortbewegung einerseits und
reproduktiver Teilung andererseits. Bei
der Strukturierung motiler Kolonien, die
multipotente Zellen vereinigen, bleiben
die flagellentragenden Zellen, die vor Al-
lem der Motilitdt dienen, in den Auflen-
bereichen der Kolonie, wihrend Zellen
ohne Flagellen, die als Vorldufer der
Keimzellen bestimmt sind, ins Innere der
Kolonie vordrangen (Abb. 11; s. Anhang
Abb. Al, Abb. A2, Abs. A3) [3]. Somit
entsteht nicht nur funktionell, sondern
auch rdumlich eine weitere Arbeitstei-
lung.

Bei der Amébe Entamoeba (E.) histolyti-
ca*® als Beispiel fiir einen unizelluldren
Eukaryoten (Protisten) findet wie bisher
eine asexuelle Reproduktion durch bina-
re Fission des Zytoplasmas (Zytokinese)
statt (Abb. 7b). Da E. histolytica Uber
einen Zellkern verfiigt, muss aber neben
dem Zytoplasma auch der Zellkern und
somit das komplex aufgebaute Genom
von 27 Mbp mit einer Anzahl von 8734
proteinkodierenden Genen [94] und von
31-35 Chromosomen [95] geteilt werden
(Karyokinese).

Die DNA ist beim Ubergang der Pro- zu
den Eukaryoten von einer zirkuldren in
eine lineare Formation umgewandelt
worden. Dieser Prozess ist schon verein-
zelt bei Prokaryoten begonnen worden
[96] und fir Eukaryoten zwingend. Die
DNA-Endungen werden frei. Um diese
vor Schadigung und Abbau zu bewah-
ren, werden die Enden durch Telome-
re*, nicht-kodierende DNA, abgedeckt
und geschiitzt [97]. Die Karyokinese
ist nur mit der deutlich aufwendigeren
Mitose (s. u.) moglich; diese wiederum
setzt die Linearitdt der DNA voraus. Bei
E. histolytica erfolgt eine modifizierte
Mitose (eine von sechs verschiedenen
Mitosevarianten, die hier nicht im Ein-
zelnen erortert werden) [98].

Insgesamt ist dies ein erheblicher Ent-
wicklungsschritt mit dem Ziel, eine ge-
ordnete, gleichzeitige Replikation aller
jeweils im Kern vorhandenen Chromo-
somen zu gewihrleisten. Unter der ge-
netisch vollzogenen Installation eines

“6Aggregation ist ein lockerer Zusammenschluss einzelner Zellen, um z. B. Energie zu sparen oder zum eigenen und gegenseitigen Schutz. Jede einzelne Zelle ist

fur sich tiberlebensfihig.

*’Kolonien weisen einen Zellverbund aus, bei dem es enge intrazellulire Kontakte wie z. B. Zytoplasmabriicken und auch zellulire Arbeitsteilungen gibt, so dass
die einzelnen Zellen voneinander abhingig sind bzw. miteinander kommunizieren (vgl. Abs. 8.4).

“E. histolytica ist als Parasit Erreger der Amébenruhr.

**Telomere sind im 21. Jahrhundert von grofler Bedeutung: Mit zunehmendem Alter der menschlichen Population findet eine Telomerldngen-Verkiirzung statt,
die mit einer Verringerung der Fitness und Uberlebenszeit verbunden ist.
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Spindelapparats kommt es zu den fiir die
Mitose charakteristischen, nacheinander
ablaufenden Teilungsphasen: nidmlich
der Pro-, Meta-, Ana- und Telophase,
ein deutlich komplexeres Verfahren als
bei der einfachen binédren Fission. Zu-
nichst erfolgt die Duplikation mit der
Entstehung zweier Kopien der Chro-
mosomen (Chromatiden) (Interphase,
pramitotische Phase). In der Metaphase
sind die duplizierten DNA-Stringe in der
Aquatorialebene angeordnet, indem der
bipolare Spindelapparat am Kinetochor®°
andockt, womit in der darauffolgenden
Anaphase die Segregation der Schwester-
chromatiden zu den gegenseitigen Polen
erfolgt. Damit wird sichergestellt, dass
das Kernmaterial gleichermaflen auf die
Kerne der eukaryotischen Tochterzellen
verteilt wird (Karyokinese), und dass
diese jeweils ein funktionstiichtiges, na-
hezu identisches Genom erhalten [98].
Am Beispiel der E. histolytica zeigt sich,
dass die Zytokinese durch binére Fission
auch sequentiell nach weitgehendem
Abschluss der mitotischen Karyokinese
stattfinden kann, eine Variation der Zell-
teilung bei Eukaryoten, die mdglicher-
weise auf einen Ubergang zwischen ein-
facher bindrer Fission und aufwendiger
mitotischer und meiotischer Zellteilung
hinweist.

10. Unizelluldre Vorfahren
der Metazoa

10.1. Einleitung

Der allergrofite Anteil der Erdgeschichte
wird wie teils schon beschrieben von der
ausschliefllichen Existenz unizelluldrer
Organismen [99] und ihren abiotischen
Priakursoren bestimmt, ndmlich dber
einen Zeitraum von ~3,4-3,5 Ga. Diese
Zeitspanne beginnt ab ~4,2 Ga mit RNA-
World und Virus-World sowie LUCA
und zieht sich bis zu den unizelluldren
Choanoflagellaten (Chfn) vor ~800 bis
<600 Ma (Abb. 1, Tab. 1; s. Abs. 9. 2) hin,
die als engste Verwandte der Metazoa an-
zusehen sind. Die Komplexitdt der Fra-
gen evolutiondrer Vorginge, die zu den
Metazoa gefiihrt haben, macht ein iiber-
bordendes Spektrum an Forschungs-
ansitzen notwendig. Als entscheidende
evolutiondre Etappe gilt die unabhangige
Entwicklung zu multizelluldren Organis-
men von ihren unizelluliren Vorfahren
- wie dies fiir verschiedene Stammli-

*0Kinetochor: eine am Zentromer eines Chromo-
soms lokalisierte Proteinkomplexstruktur
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Abbildung 12: Kladogramm (Verwandt-
schaftsstammbaum) von LECA bis zu den
Bilateria (mod. nach [106, 110])

nien, auch fiir die Metazoa und Plantae
beschrieben worden ist [100-102]. Aus
jenen sind Hominiden und der Homo
sapiens hervorgegangen.

Daneben scheint ein zweiter innovativer
Meilenstein fiir diese Entwicklung notig
gewesen zu sein, namlich die Arbeitstei-
lung differenzierter Zellverbande inner-
halb von Zellkolonien. Diese Vorginge
setzen eine gute Fitness der zelluldren
Organismen voraus, die ihrerseits wie be-
reits fiir Vc beschrieben von zwei grund-
satzlichen ~Komponenten bestimmt
wird: Uberleben und Reproduktion [99]
(s. Abs. 9.2,11.3, Anhang Abs. A12). Von
dieser Kompromisssuche in Abhingig-
keit von den Umgebungsbedingungen ist
die Entwicklung vom niedrigeren Level
eines Einzellers in den hoheren Level
eines multizelluldren Organismus ab-
hingig. Wie Einzeller kénnen auch die
komplexeren multizelluliren Kolonien
nur fortbestehen, wenn dieser Kompro-
miss ausgelotet wird. Das ist nur mit Ar-
beitsteilung (somatische / reproduktive
Zellen) moglich.

10.2. Modell der Transformation
von Uni- zur Multizellularitdt und
reproduktive Prinzipien bei den
Griinalgen (Plantae)

Bei eukaryoten Stammlinien, die denen
der Metazoa benachbart sind, z. B.bei den
Stammlinien der Pflanzen (Plantae), sind
vonstatten gegangene Transformationen
von der Uni- zur Multizellularitit detal-
liert aufgekldrt worden [101, 103, 104]

(s. Anhang). Dies trifft vor Allem fiir die
Griinalgen zu, die zu den ,,griinen Pflan-
zen® (,green plants“) und dort zu den
Chlorophyten gehoren [105]. Hier sind
die Transformationen von der Uni- zur
Multizellularitét (s. Abb. A1) in sukzessiv
aufeinanderfolgenden  Zwischenstufen
und auch die reproduktiven Prinzipi-
en (s. Abb. A3) vergleichsweise einfach
strukturiert. Andererseits hat man es
bei den Metazoa wegen des multiplen
Ursprungs und der komplexen Multizel-
lularitdt mit einer grofien Anzahl unter-
schiedlicher Organismen zu tun. Dies er-
klart auch, warum ein dhnlich schliissiges
und prizise beschriebenes Modell des
Reproduktionsgeschehens, wie es sich
>550 Ma spater bei der Griinalge Vc aus-
gehend von einem unizelluldren Status
ausgestaltet hat, bislang bei den verschie-
denen Stammlinien der frithesten Meta-
zoa (s. Abs. 10.4) nur eingeschrankt zur
Verfiigung steht. Bei Vc kann in vielen
Details abgelesen werden, wie mutmafi-
lich analog - um mehrere Millionen an
Jahren riickversetzt — sich der Werdegang
universeller reproduktiver Verhaltens-
muster bei den ersten Metazoa abgespielt
hat. Dabei handelt es sich um Prozesse,
die sich offensichtlich seit den frithesten
Metazoa bis in die Neuzeit konserviert
und auch fiir den Homo sapiens ihre Giil-
tigkeit haben.

Insofern ist es zweckmaiflig, an dieser
Stelle einen Umweg einzuschlagen und
sich ausfiihrlich mit dem Modell repro-
duktiver Mechanismen der Griinalgen zu
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Abbildung 13: Verschiedene Formationen des eukaryotischen Einzellers Syssomonas multiformis (mod. nach [93]): (a) einzelne Zelle (fl: Flagellum); (b) drei

Stadien der Phagozytose; (c), (d): Aggregation

beschiftigen. Dabei geht von der Logik
des mosaikartig ineinandergreifenden
Netzwerks aller Einzelteile eine unge-
heure Faszination aus, vor Allem auch
deswegen, weil jene fir die Gegenwart
und dariiber hinaus weiterhin grofie Be-
deutung hat (Tab. 1.).

10.3. Transformation von der Uni-
zur Multizellularitat bei Metazoa
Choanoflagellaten (s. Abs. 10.4), global
verteilte, aquatische Protisten (unizellu-
lar, eukaryotisch), gelten als die engsten
Verwandten der Metazoa (im Sinne von
Geschwisterpaaren bzw. direkten Vor-
fahren folgender Generationen) (Abb. 12
und 1; Tab. 1) [3, 106]. Bei den Chfn han-
delt es sich um eine Gruppe sphirischer
oder ovoider, heterotropher, unizellulérer
Flagellaten [107] (s. Abs. 9.4). Die Hin-
weise mehren sich [3], dass die mehrzel-
ligen Metazoa monophyletisch von dem-
selben Vorfahren (Urchoanozoe) wie die
Chfn abstammen und dass sich die Meta-
zoa von diesen vor ~800 bis <600 Ma ab-
gezweigt haben [108, 109]. Vergleichen-
de Genom-Analyse haben gezeigt, dass
Chfn zahlreiche Gene exprimieren, die
auch fur die Metazoa essentiell sind [110,
111]. Als direkte Verwandte der Chfln
gelten multizelluldre Tiefseeschwiamme,
die Porifera (vor 800-750 Ma) [1, 106,
112], von denen sich der weitere Stamm-
baum hin zu den Bilateria (Abb. 12, s.
Abs. 10) abgezweigt hat. Choanoflagel-
laten und Porifera sind phagotroph®.
Die sogenannte ,kambrische Radiation®

(s. Abs. 2 u. 11.1; Abb. 1; Tab. 2) hat zu
einer rasch ablaufenden Verzweigung der
Metazoa gefiihrt. Als wichtige Ursachen
gelten der stetige Anstieg der atmospha-
rischen O,-Konzentration (Abs. 8.2,
Abs. 9.1, Abs. 10.4) sowie giinstige Um-
gebungstemperaturen (Abs. 3). Auch
die zunehmende zelluldre Arbeitsteilung
spielt dabei eine bedeutende Rolle. Da-
riiber hinaus hat die genetische Kom-
plexitit durch die Einfithrung des Nuk-
leus, der sexuellen Reproduktion und der
Meiose deutlich zugenommen. Weiterhin
scheint die innovative Fahigkeit zur Auf-
nahme von Beute, die Phagozytose von
z. B. zelluldren Zerfallsprodukten und
kleinen Bakterien, die kambrische Evolu-
tion mafigeblich getriggert zu haben [3]
(vgl. Abs. 9.2) Die Zeitspanne vom uni-
zelluldren Eukaryoten (LECA) vor 1,3 Ga
(s. Abs. 9.1) [58] bis zum frithesten multi-
zelluldren Metazoon hat also mindestens
~500 Ma gedauert. Die Chfn dienen als
Modell fiir die Aufschliisselung des Ur-
sprungs bzw. der Entwicklung von der
eindimensionalen  Unizellularitidt der
Protisten zur dreidimensionalen Multi-
zellularitit der Metazoa®* [111]. Dieses
Modell weist — wie oben bereits beschrie-
ben - noch erhebliche Liicken auf [93].

Bei einem weiteren unizelluldren Pro-
tisten, dem Syssomonas multiformis,
sind lehrreiche morphologische Unter-
suchungen durchgefithrt worden [93],
mit denen sich die Phagozytose sowie
die zelluldre Aggregation als Vorstufe der

*'Phagotrophie: heterotrophe Erndhrungsweise eines Organismus wie Protisten (s. dort) oder Eukaryoten

durch Aufnahme fester Partikel

*?Holozoa: Unter diesem Begriff werden Protisten (Protozoa) und Metazoa zusammengefasst (vgl. Abb.

12).
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Koloniebildung und Multizellularitit gut
visualisieren lassen (Abb. 13).

10.4. Choanoflagellaten

Mehr als 125 unterschiedliche Formen
der Spezies der Chfn sind bislang iden-
tifiziert worden, von denen das Genom
der noch lebenden streng unizelluldren
Spezies Monosiga brevicollis bereits ana-
lysiert worden ist (Tab. 1) [110]. Dieses
verfiigt iber eine Grofie von 41,6 Mbp,
verteilt auf 40 Chromosomen [113], die
9196 Gene enthalten. Diese kodieren
Protein-Doménen der Zelladhésion und
der Signalgebung, die fiir die Multizellu-
laritat der Metazoa essentiell, aber offen-
sichtlich bereits vor der Abzweigung zu
den Metazoa prisent gewesen sind und
auf die enge Verwandtschaft zwischen
Chfn und Metazoa hinweisen [110].
Daneben gibt es die Spezies Salpingoe-
ca rosetta, die sich im Labormodell in
mindestens 5 verschiedene und zwar in
mindestens drei solitire und zwei ko-
loniebildende Zelltypen differenzieren
kann und schon die beiden o. g. Entwick-
lungsschritte (Abs. 9.1), namlich Vielzel-
ligkeit und Arbeitsteilung eingeleitet hat
(Tab. 1) [114]. Zellkorper, Fangkragen
und Flagella machen zusammen etwa
einen Durchmesser von 15 pm aus [114].
Diese Spezies verfiigt iiber ein 55 Mbp
grofles Genom von 33 Chromosomen
mit 11.629 kodierten Proteinen [115].
Die Kolonien bilden entweder eine Ket-
ten- oder einer Rosettenform (Abb. 14).
Interzellularbriicken scheinen bei der
Kolonieformierung eine zentrale Rolle
gespielt zu haben, womit benachbarte
Zellen miteinander verbunden worden
sind. Die Befdhigung, an Oberflachen
zu haften und eine verbindende extra-
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Einzelzelle

Abbildung 14: Salpingoeca rosetta: ein einzelliger, koloniebildender Eukaryot (mod. nach [114]):
S. rosetta ist ein eukaryotischer Einzeller, der zu den Choanoflagellaten gehért, den engsten bekannten
Verwandten der Metazoa (Multizeller, Tiere). Im Labormodell differenzieren sich u. a. zwei koloniebil-

dende Zelltypen, entweder in Ketten- (A, C) oder in Rosetten-Form (B, D).

zelluldre Matrix zu sezernieren, weist auf
einen schon relativ komplexen moleku-
laren Adasionsmechanismus i. S. einer
engen Zell-zu-Zell-Kommunikation hin.
Ein Lectin, das Weizenkeimagglutinin,
konnte daran beteiligt sein [114]. Damit
nimmt Salpingoeca rosetta Entwicklun-
gen wabhr, die sehr viel spiter dhnlich bei
der bereits beschriebenen Transforma-
tion der Griinalgen (s. Anhang Abb. Al)
vonstatten gegangen sind. Auflerdem
verschaffen die Chfn die evolutionéren
Voraussetzungen fiir die Entwicklung zu
den komplexeren Metazoa (vor >600 Ma)
[115], die obligat multizelluldr angelegt
sind.

Nicht {iberraschend finden sich bereits
bei Salpingoeca rosetta Fortpflanzungs-

muster (Abb. 15) [116], die in dhnlicher
Weise, aber noch préziser fiir die Vc-
Kolonien (s. Anhang Abs. Al bis A12),
im Detail beschrieben worden sind. Im
Anhang sind auch die Unterschiede bei
der Meiose zwischen Haplonten (Beispiel
Vc: s. Anhang Abs. A13.2) und Diplon-
ten (Beispiel Homo sapiens: s. Anhang
Abs. A13.3, Abb. A5) im Einzelnen he-
rausgearbeitet worden. Die Publikation
von T. C. Levin und N. King [116] zihlt
zu jenen, welche Meiose und sexuelle
Reproduktion, die beide untrennbar
zusammengehoren, fiir einen denkbar
frithen evolutionédren Zeitpunkt der Phy-
logenese von Eukaryoten beschrieben
hat. Die Ergebnisse der Publikation sind
von J. Umen und J. Heitman 2013 [117]

untermauernd kommentiert worden:

6
o)

d
Haploide Zellen

Asexuelle
Reproduktion

W/

Meiose
Rekombination, Reduktion, Teilung

Sexuelle Reproduktion, Syngamie

+d

Diploide Zelle

Asexuelle
Reproduktion

Abbildung 15: Kombination aus sexuellen und asexuellen Zyklen der unizelluldren Salpingoeca rosetta
(erstellt nach [116, 117]): Diese schematische Darstellung zeigt einen denkbar frithen Nachweis von

Meiose und sexueller Reproduktion in der Phylogenese von Eukaryoten.
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— Soma-Keimzell-Dichotomie (Bifur-
kation)

— fakultativ geschlechtliches Leben

— Meiose (Nachweis von meiosespezi-
fischen Genen) [118]
Rekombination: Schutz, Biodiversi-
fizierung
Reduktion: diploid — haploid
Haploid — asexuelle mitotische Re-
produktion - Wachstum, Wundhei-
lung etc.

— Dimorphes, anisogames (heteroga-
mes) Paarungsmuster mit der Fusion
(Syngamie) von kleineren (méinn-
lichen) und grofleren (weiblichen)
flagellentragenden Keimzellen (-
Oogamie).

— Umweltstress triggert:

Wechsel zwischen sexueller und asexu-
eller Reproduktion

Wechsel zwischen haploid — diploid
— haploid

Wechsel zwischen Meiose und Mitose
Paarung

Interphase - Meiose

Ruhephase der Meiose

— Giinstigere Umweltbedingungen:
Meiose wird aus der Ruhephase ge-
startet bzw. reaktiviert
Mitose — asexuelle Reproduktion

Dijese Studienergebnisse sind enorm
wichtig fiir das Verstindnis der evolu-
tionaren Entwicklung der Reproduktion
bei unizelluldren, koloniebildenden Pra-
Metazoa und multizelluliren Metazoa.
Sie belegen auflerdem, dass die intensive
Beschiftigung mit den reproduktiven
Prinzipien, die bei den Griinalgen, Chlr
und Vc im Detail herausgearbeitet wor-
den sind, enorm lohnende Einblicke fiir
die Grundlagen der Fortpflanzung bei
Metazoa bieten (s. Anhang).

Im Zusammenhang mit dem Bezug re-
produktiver Ablaufe zwischen verschie-
denen Taxa ist eine Studie an einfach auf-
gebauten Protisten, an Giardia lamblia
(2 Giardia duodenalis oder intestinalis®?)
von Interesse [119]. Giardien, obwohl
amitochondrial, sind dhnlich wie die
Chfn frith (Tab. 1) von der eukaryoten
Stammlinie, d. h. von LECA abgezweigt,
sie sind aber vermutlich in ihrer Funktion
als anaerobe Parasiten sekundér reduzie-
rende Anpassungsprozesse eingegangen,

**Giardia lamblia: ubiqitér als intestinaler Parasit,
auch beim Homo sapiens, existent und ist als hau-
figstes intestinales Pathogen Verursacher der Giar-
diasis (Lamblienruhr).
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wodurch sich der amitochondriale Status
erklaren liele [120]. Nach Kenntnis des
Autors ist ein defintiver Zeitraum fir
die Abzweigung bisher nicht bekannt. In
der bereits erwahnten Studie [119] wird
gezeigt, dass eine nukledre meiotische
Gen-Maschinerie bestehend aus 5 meio-
sespezifischen Genen, niamlich Dmcl,
Spoll, Mndl, Hopl und Hop2 schon in
frithen Eukaryoten prasent und univer-
sal bei allen folgenden Eukaryoten kon-
serviert sind, so bei den Mammalia und
grofitenteils auch beim Homo sapiens.
Diese Gene kodieren Proteine, die an
der meiotischen Rekombination beteiligt
sind. Mit der Fahigkeit zur Meiose ist
gleichermaflen auch jene zur sexuellen
Reproduktion verbunden. Giardia intes-
tinalis verfiigt iiber 5 lineare Chromoso-
men sowie ein Genom von einer Groéfde
von 12,6 Mbp mit bis zu 4.963 protein-
kodierenden Genen [121].

Generell akzeptiert ist, dass die meisten
der multizelluldren Gruppen unabhéngig
voneinander nach &hnlichen Entwick-
lungsprinzipien von entsprechenden
unizelluliren Vorfahren abstammen
[99, 122]. So steht bei den Stammlinien
verschiedener Organismen das Prinzip
»Multizellularitit durch Teilung® von
relativ wenigen Zellen (z. B. Vc) bis zahl-
reichen Zellen (komplexe Metazoa) und
nicht durch reine Anlagerung (Aggrega-
tion) im Vordergrund [123].

Wie schon zuvor erwihnt, nimmt
man an, dass das Entstehen der Euka-
ryoten u. a. mit dem Anstieg der O,-
Konzentrationen in der Atmosphire
und in den Ozeanen zusammenhingt
[124]. Wahrend der gesamten ersten
Hilfte der Erdgeschichte sind die O,-
Konzentrationen sehr niedrig im anoxi-
schen Bereich bei 107 bis 10~ des heu-
tigen Niveaus gelegen. U. a. deswegen
finden biotische evolutionédre Prozesse
zundchst nur extrem langsam in riesi-
gen Zeitraumen statt. Es erfolgte dann
ein insgesamt 2-stufiger Anstieg der
0,-Konzentrationen. Mit dem GOE vor
2,4-2,3 Ga (Abs. 8.2, Abs. 9.1; Abb. 1)
[82] kommt es zu einer ersten deutlichen
Anhebung, die aber bei 10~ bis 10" des
heutigen Niveaus immer noch niedrig
ist. Wahrend eines Zeitraums vor 800
bis 600 Ma ergibt sich nach dem ersten
bedeutenden Anstieg (s. Abs. 2, Abs. 8.2,
Abs. 9.1, Abs. 10.4) und der dann langen
Phase niedriger O,-Konzentrationen
(»boring billion®) ein zweiter Anstieg

(»Neoproterozoic  oxidation event
NOE) [125]. NOE hat in einem Zeitraum
vor 800 bis 600 Ma stattgefunden und -
aus evolutiondrer Perspektive gesehen
- nur ber eine relativ kurze Zeitspanne
von 410.00 Jahren gedauert. Diese Phase
ist nicht so sehr als ein unterstiitzender
Faktor zu verstehen, sondern echer als
treibende Kraft, welche die Evolution
hin zu einem komplexen biologischen
System vorangeschoben hat. Die schritt-
weise ansteigenden O,-Werte haben in
einem relativ kiirzeren Entwicklungs-
abschnitt zur Transformation vom uni-
zelluldren LECA zu den einfachen multi-
zelluldren Metazoa gefiithrt und ab dem
Zeitabschnitt vor 539 Ma die enorme,
weitgestreute Diversifizierung des Tier-
reichs (,kambrische Radiation®) initiiert
und innerhalb der evolutionér gesehen
sehr kurzen o. g. Zeitspanne vollzogen
[5]. Die kambrische Radiation ist als zen-
traler evolutiondrer Meilenstein auf dem
Weg zur Menschwerdung anzusehen.

An dieser Stelle soll erwahnt werden,
dass sexuelle Reproduktion und Meiose
eine geschlechtsdeterminierende Logis-
tik (s. Anhang Abs. A9, Abs. A10) auch
schon bei den Chfn voraussetzen. Das be-
deutet im Umkehrschluss, dass in diesem
sensiblen Bereich ein grofies Spektrum
an sexuellen Formationen schon auf der
Vorstufe von Metazoa durch Mutationen,
DNA-Defekte und Umweltbedingungen
(NEO; ,environmental sex determina-
tion, ESD) offengehalten werden. Dies
wird spitestens evident, wenn eine reine
genotypische Geschlechtsdetermination
(GSD) mit dem Auftauchen des ,,Sex-de-
termining region of Y“- (SRY-) Gens®*
bei (plazentaren) Mammalia, das erst-
mals 1990 beschrieben worden ist [, 126],
manifestiert wird (s. Abs. A13). Das SRY
- hervorgegangen aus einer Mutation -
ist erstmals in einer Zeit vor 140-160 Ma
aufgetaucht [127]. Erwdhnenswert ist an
dieser Stelle, dass sich im Vergleich zum
Modell der Sex-Determinierung bei den
Griinalgen (MID: Chlr, Vc, vgl. Abs. A10,
Abb. A4) oder ab den frithesten Metazoa
(Dmrt-Genfamilie, s. Abs. 11.3) [128]
prinzipiell dhnliche Spezifizierungswege
zur dimorphen Gametogenese unter den
verschiedenen Taxa konvergent und uni-
versal durchgesetzt haben. So ist die In-
duktion der mannlichen Gametogenese

*4SRY: Initiiert in der Evolution die genetische
Sex-Determination. Dieses Gen wird auch ,testis-
determining factor” (TDF) genannt.
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bei Blockade bzw. passiver Entwicklung
der weiblichen Gametogenese ein {ib-
licher Weg, wenn auch unterschiedliche
molekulargenetische und transkriptio-
nale Wege dabei gegangen worden sind.
Insgesamt kann daraus umgekehrt ab-
geleitet werden, wie frith bereits in der
evolutiondren Entwicklung der Metazoa
die Grundlagen fiir die Genese von Ab-
weichungen der rein bindren menschli-
chen sexuellen Entwicklung (,,Disorders
of Sexual Development®, DSD) gelegt
worden sind. So bringt z. B. ein Defekt
im SRY-System grundlegende Stérungen
im Sinne von DSD mit sich [129].

11. Bilateria

11.1. Einleitung

Ungefihr 8 Millionen tierische Spezies le-
benaufder Erde, wovon derallergréfite An-
teil die Wirbellosen ausmacht (ca. 97 %).
Sie unterscheiden sich untereinander nicht
nur in ihrer Morphologie, sondern auch in
Bezug auf ihre Fortpflanzung und die Art
der sexuellen Determination [6].

Das Entstehen der basalen Bilateria
(dreikeimblattrige ~ Gewebstiere — mit
bilateraler Korpersymmetrie) hat sich
innerhalb der letzten Phase des Pri-
kambriums (+/- 600 Ma vor heute), also
vor der bereits erwdhnten ,,kambrischen
Radiation® (Abs. 10.3) abgespielt, eine
ereignisreiche Phase, die zunichst die
marinen, dann die terrestrischen Lebens-
rdaume grundlegend verandert hat [106].
Bis zu den basalen Bilateria hat sich die
Erndhrung aus Substraten von marinen
Oberflichen zusammengesetzt. Dieses
Erndhrungsmuster ist noch statisch ge-
wesen. Allgemein wird angenommen,
dass das mit der wurmartigen Formie-
rung assoziierte, nun aufkommende
Wiihlverhalten der frithesten und frithen
Bilateria zu einem wesentlich breiteren
Spektrum an nahrhaften Ressourcen
gefiihrt hat. Die durch sprunghaften
Zuwachs an Nahrstoffen bedingten ver-
dnderten Lebensbedingungen scheinen
mit jenen in der Savanne vergleichbar
zu sein, die fiir die menschliche Evo-
lution und die mit aufrechtem Gang
verbundene, habituelle Bipedalitit eine
herausragende Rolle gespielt haben. Die
Evolution der Bilateria hat urspriinglich
auf dem Meeresboden stattgefunden -
also in benthischer Umgebung - und erst
spater haben sich diese Entwicklungen
auf das Leben im offenen Wasser (Plank-
ton) ausgewirkt.
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tion.

Abbildung 16: Fossil (Abdruck) und Rekonstruktion von Kimberella qua-
drata (ca. 585-535 Ma vor heute) (erstellt nach [157]): Das Fossil stammt
aus der russischen Region Archangelsk am Wei3en Meer. Bei Kimberella
handelt es sich um einen ausgestorbenen, basalen, schnecken- (mol-
lusken-) dhnlichen, wirbellosen Organismus mit Gréen von > 2 mm
bis 15 cm. Er zeigt einen bilateralen Aufbau, dorsal einen hartschalen-
artigen Mantel sowie FiiBchen, die lateral tiber den Mantel hinausragen
und vermutlich ein kriechendes Bewegungsmuster ermdglicht haben.
Kimberella hat wahrscheinlich in aquatischer Umgebung gelebt. Der
Fortpflanzungsmodus ist unbekannt. A: fossiler Abdruck; B: Rekonstruk-

Innerhalb einer - in evolutiondren Zeit-
rdumen gerechnet — kurzen Zeitspanne
ergeben sich tiefgreifendste Verdnderun-
gen zwischen den Chfn und ihren engs-

den basalen Bilateria. Das in China ent-
deckte embryonale Fossil eines Metazo-
ons wird datiert auf vor ca. 580-560 Ma
[108] (Abb. 1; Tab. 1). Ein weiteres

ten Verwandten, den frithen Metazoa, wichtiges Fundgebiet ist die russische

Spermatiden
Keimzellen Y Samepgang

Seminal-
Bursa

Seminales
Bléschen

Bursa- ——
Dise & g Penis
Genitalpore

Reife

) Kopulatorisches
Eizelle

Drisenystem Organd

Abbildung 17: Schematischer Sagittalschnitt des Acoels Symsagittifera roscoffensis (mod. nach [138]):
Dieses Acoel, ein noch existenter Plattwurm, ist ein Hermaphrodit. Weibliche und méannliche Gameto-
genese sowie Gonaden- und Kopulationsstrukturen sind beide in einem Organismus vorhanden. Das
mannliche Kopulationsorgan verfligt tiber ein komplexes Muskelsystem. Die Reproduktion findet mit
interner Fertilisation durch ,cross fertilization” zwischen den Partnern ab. Spermien werden tber die
mannliche Genitalpore, fertilisierte Eizellen vor Allem Uber die weibliche Genitalpore abgegeben. Die
Embryogenese findet extern aquatisch statt. Auch das Driisensystem ist dargestellt — es dient der Mo-
tilitdt, dem Attachment, dem Schutz sowie der Verdauung und dem Abbau von Makromolekiilen tber
enzymhaltigen Drisenmukus. Nicht dargestellte Gewebe in diesem Sagittalschnitt sind z. B. Gehirn,
Nerven- und Muskelsystem (w: weiblich, m: mannlich).

Abbildung 18: Querschnitt der Morphologie
eines Exemplars eines noch lebenden Acoels
(Isodiametra pulchra) (mod. nach [137]): Iso-
diametra pulchra ist ein hermaphroditischer
Plattwurm. Die Darstellung zeigt die paarig
angelegten Ovarien und Testes sowie die
weiblichen und mannlichen Kopulations-
organe im Querschnitt.

Kopulatorisches Organ &

Kopulatorisches Organ &
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Arkhangelsk-Region am Weiflen Meer
[130]. Dort handelt es sich um Fossilien
von > 2 mm bis 15 cm Grofle mit einem
schnecken- (mollusken-) dhnlichen Auf-
bau (Kimberella quadrata), datiert auf vor
558-555 Ma [130]. Ob eine Maul6ffnung
schon bestanden hat, ist moglich, aber
nicht geklart (Abb. 16).

Diese basalen, noch wirbellosen Orga-
nismen sind strukturell organisiert. Uber
zahlreiche Zwischenstufen werden die
Grundlagen fiir die Achsenbildung, die
Bilateralitdt, sowie die verschiedensten
Gewebs- und Organbildungen gesetzt.
Die Basis hierfiir ist auf embryonaler
Ebene durch die schrittweise Anlage von
zunichst zwei Keimblittern (Diploblas-
tie: Endo- und Ektoderm) zu dann drei
Keimblattern (Triploblastie: zusitzlich
das Mesoderm) gelegt worden [131]. Die
schon zuvor ausgebildete monoaxiale
oral-aborale Achse (basale Metazoa: z. B.
bei Cnidaria - Nesseltiere, Seeanemo-
nen; vgl. Abb. 2) wird nun weiter durch
eine biaxiale Polaritit ergdnzt, indem
sich neben einer anterior-posterioren
Achse eine zweite ventro-dorsale Ach-
se dreidimensional ergibt. Gleichzeitig
formiert sich eine bilaterale, symme-
trische Korpersegmentation in zwei
symmetrische Halften, der rechten und
linken Seite [132]. Aus dem Endoderm
entwickelt sich der Darm. Aus dem Ek-
toderm gehen das Hautorgan sowie das
exkretorische System einer Vorniere und
ihren Derivaten und bei Vertebraten das
Nervensystem hervor. Schlief3lich leiten
sich aus dem Mesoderm die Muskulatur,
das zirkulatorische System und je nach
der Art weitere innere Organe ab. Aus
der Achsenbildung resultiert eine Ce-
phalisierung mit einer Konzentrierung
von sensorischen Strukturen und der
Lokalisation der Mundéffnung im Kopf-
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bereich. Im posterioren Bereich entsteht
die Anusoftnung. Somit wird zwischen
Mund und Anus ein dem Endoderm
entspringender, durchgehender axialer
Nahrungsaufnahme- und Verdauungs-
trakt (,Flow-through gut®) gebildet.
Der somatische Anteil der erstmals vor-
handenen Gonaden (Ovarien, Testes) ist
mesodermalen Ursprungs. Einzelheiten
zu Fortpflanzungsmustern werden im
folgenden Abschnitt dargestellt.

11.2. Acoela: Acoelomorpha
(Plattwiirmer): hohlraumlose,
wirbellose, basale Bilateria, Herm-
aphroditen

Die Acoela (acoelomorphe, plattartige,
wurmformige, wirbellose Organismen,
daher Invertebraten) gehoren zu den &l-
testen, basalen, bilateralen Stammlinien
[133] (Abb. 17; Abb. 18; Abb. 1). Acoela
umfassen an die 400 Spezies von marinen
Wiirmern, die in benthischer Umgebung
leben. Die Grofle der Acoela reicht von
~0,2 mm bis 5 mm, sie sind morpho-
logisch extrem variabel [134] (Tab. 1).
Damit gehoren sie zu den frithesten
makroskopisch erkennbaren Lebewesen.
Sie erndhren sich von bakteriellen und
organischen Partikeln an den Oberfla-
chen von Sedimenten, Gesteinen, Algen
oder Seeanamonen im Bereich des Mee-
resbodens [133]. Thr einfacher Aufbau
(z. B. noch keine Anuséffnung und kein
Coelum, vgl. Abs. 11.1) soll hier nicht im
Einzelnen erortert werden. Genomana-
lysen an einzelnen Acoela zeigen eine
Grofle zwischen 700-1000 Mb [135]. Das
Genom des Plattwurms Symsagittifera
roscoffensis, einer noch lebenden, basa-
len, bilateralen Spezies zeigt eine Gro-
B8e von 910-940 Mb; 34.493 Gene sind
identifiziert worden, von denen 29.351
proteinkodierend sind [136].

Der weitere Fokus wird auf reproduktive
Charakteristika gerichtet. Acoela sind
zur asexuellen und sexuellen Reproduk-
tion befahigt [133, 136]. Die asexuelle
Reproduktion erfolgt durch transversale
oder longitudinale Teilung oder auch
durch Sprossung. Die meisten Acoela
sind Hermaphroditen, wie am Beispiel
der Acoela Symsagittifera roscoffensis
[136] (Abb. 17) und Isodiametra pulchra
[137] (Abb. 18) gezeigt. Dies bedeutet
eine tiefgreifende Weiterentwicklung der
reproduktiven Differenzierung von den
unizelluldren Vorfahren, den Chfn, bis
hin zu den frithesten Bilateria. Die beiden
Gonaden (Ovar; Testes) sind unpaarig

oder paarig (Abb. 18) angelegt, wobei am
Beispiel von Symsagittifera roscoffensis
die Ovarien paarig ventral und die Tes-
tes paarig dorsal angelegt sind [138]
(Abb. 17). Die Keimzellen sind nicht
durch z. B. eine Tunica vom umgeben-
den Parenchym abgegrenzt. Der Penis ist
muskuldr und als nadeldhnliche Struktur
geformt. Wihrend der Kopulation wird
der vorne gedffnete Penis in die Genital-
oftnung des weiblich ausgerichteten An-
teils der Genitalorgane ausgestiilpt, die
in aller Regel eine entsprechende Ein-
stiilpung der Korperoberflache i. S. einer
Vagina darstellt (beim Kopulationsme-
chanismus sind bei den verschiedensten
Spezies unzahlige Variationen moglich).
Nach der Syngamie werden die Zygoten
durch z. B. die Mund- oder die weibliche
Genitaloffnung ins umgebende Wasser
freigesetzt, wo sie direkt die Embryo-
genese eingehen und sich teilen. In der
weiteren Entwicklung werden drei keim-
blatterartige Zelllagen angelegt. Insge-
samt bleibt festzuhalten, dass nun:

— Gonaden vorhanden sind,

— dimorphe extragenitale Organstruk-
turen bestehen,

— eine Kopulation mit gegenseitiger
internaler Fertilisierung® bevorzugt
zwischen zwei Partnertieren stattfin-
det (,,cross fertilization®),

— extrakorporale Embryogenese.

11.3. Steuerungsfaktoren von
Hermaphroditismus und Gonocho-
rismus, Schliisselgene

Beim simultanen Hermaphroditismus®®
sind in einem individuellen Organismus
sowohl weibliche wie méannliche Geni-
talorgane angelegt, es werden weibliche
und miénnliche Gameten produziert
und weibliche und méannliche Funktio-
nen ausgeiibt. Der Hermaphroditismus
ist in der Natur weit verbreitet. So sind
95 % aller hoheren Pflanzen und ca. ein
Drittel aller Tiere (Insekten ausgenom-
men) Hermaphroditen [139]. Insofern
liegt es nahe, dass das Phidnomen des
Hermaphroditismus hier genauer dar-
gestellt wird. Beim Gonochorismus (Ge-
trenntgeschlechtlichkeit) bestehen zwei
getrennte Geschlechter, weiblich oder
mannlich. Man unterscheidet zwischen
sequentiellem (Protandrie, Protogynie®”)

und dem selteneren simultanen Herm-

aphroditismus. Beim ersteren wechselt

je nach z. B. okologischen oder sozialen

Bedingungen das Geschlecht im Laufe

des Lebens. Beim letzteren erfiillt das

Individuum gleichzeitig die weibliche

und ménnliche Geschlechterrolle und

produziert sowohl Ei- wie Samenzellen.

Dariiber hinaus weist der Hermaph-

roditismus eine ungemeine Vielfalt an

unterschiedlichen Ausdrucksformen auf

[6]. An dieser Stelle sollen am Beispiel

basaler Bilateria (wie u. a. bei Acoela)

prinzipielle Merkmale der Hintergriinde
des Hermaphroditismus aufgezeigt wer-

den [6, 140]:

— Die Sicherung der Art ist effizienter
bei internaler Fertilisation, also im
Koérper und nicht in mariner Umge-
bung; dort besteht eine viel groflere
Verteilung der extern abgegebenen
Gameten.

— Gerade im Vergleich zu dem external-
internalen Fertilisationsgeschehen bei
Ve ist zu erkennen, wie die Art der
Fertilisation (external, external-inter-
nal, internal) von Umwelt sowie von
somatischen und reproduktiven Ge-
gebenheiten beeinflusst wird. Exter-
nale Fertilisierung ist bei z. B. Fischen
(Laichen in wassriger Umgebung), in-
ternale Fertilisierung ist bei Mamma-
lia (terrestrische Umgebung) geboten.

— Daher miissen bei internaler Fertili-
sierung weniger Gameten, also we-
niger Samen- wie Eizellen produziert
werden, als z. B. bei Fischen (Laich-
vorgang), was die Konkurrenz zwi-
schen den Gameten erhoht.

— Die Anzahl der im ndheren Umfeld
sich aufhaltenden Paarungspartner
ist gering, weswegen es schwieriger
ist, einen Partner zu finden, oder es
handelt sich um genetisch isolierte
Populationen. Die geringe Dichte von
vor Ort sesshaften Individuen scheint
ein wesentlicher Korrelationsfaktor
fiir Hermaphroditismus zu sein [141],
da wegen des Angebots beider Sex-
formationen die Partnersuche nicht
so aufwendig ist (,non-searching
phenotype®).

— Selbstfertilisierung ist moglich, so
dass kein Paarungspartner nétig ist

[2].

% Auch Selbstfertilisierung ist bei einigen Arten méoglich.

*Im Gegensatz zum Hermaphroditismus bestehen beim Gonochorismus (Getrenntgeschlechtlichkeit)
zwei getrennte Geschlechter und Individuen, weiblich oder méannlich.

*’Sequentieller Hermaphroditismus (,,sex changing®, Protandrie): Weibliche Individuen gehen aus ménn-
lichen hervor; Protogynie: ménnliche gehen aus weiblichen Individuen hervor.
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— Dabei besteht aber ein Zielkonflikt
dahingehend, dass dieser Fortpflan-
zungsvorteil durch einen Inzucht-
effekt gemindert wird infolge z. B.
homozygoter, rezessiver, schadlicher
Mutationen.

— Insofern wird die sog. ,cross ferti-
lization® bei Hermaphroditen, also
die Fertilisierung zweier Partnertiere
favorisiert.

— Die Anzahl der freigesetzten Nach-
kommen ist begrenzt.

— Diese kann damit zusammenhéngen,
dass wegen der Verdoppelung der zu
bildenden Sexualorgane und Game-
ten mehr Zeit vergeht und dadurch
die Fruchtbarkeit geringer ist [141].

— Larven werden bei Wirbellosen
hauptsachlich in benthischer (aplank-
tonischer) Umgebung verbreitet, d. h.
in der ndheren Umgebung am Mee-
resboden.

— Eine Kovarianz scheint mit Herm-
aphroditismus, kleiner Tiergrofle und
internaler Fertilisierung zu bestehen.

— Hermaphroditismus bendtigt zur
Fortpflanzung weniger Ressourcen.

— Acoela sind meist Hermaphroditen;
sie sind von kleiner Grofle, leben
aplanktonisch in relativ geringer
Dichte, verteilen die Larven auch
aplanktonisch, fertilisieren internal
und die Anzahl ihrer Nachkommen
ist begrenzt.

— Die Umwandlung zwischen Gono-
chorismus und Hermaphroditismus
findet im Tierreich in beide Richtun-
gen statt [6]. Die Umwandlung von
Gonochorismus zu (simultanem)
Hermaphroditismus dient wohl der
reproduktiven Sicherung. In um-
gekehrter Richtung wird eher der
Zielkonflikt der Fitness zwischen
weiblicher und minnlicher Ausrich-
tung miteinander abgeglichen (z. B.
1:1-Ratio). Auch zunehmende Tier-
grofle u. 4. spielt fiir diesen Weg eine
Rolle.

— Mariner Hermaphroditismus von Tie-
ren, so auch der simultane bei Aceola,
ist also keine Ubergangsform oder
keinem Defekt anzulasten, sondern
ist — entsprechend den Vermutungen
von Darwin - mit verschiedensten

dufleren Bedingungen und entspre-
chenden Anpassungserfordernissen
(z. B. Temperatur, Photorezeption,
Nahrungsressourcen, sessiler oder
mobiler Status, Verfiigbarkeit von
Paarungspartnern) i. S. einer strate-
gischen Alternative zum Gonochoris-
mus zu verstehen.

Auf der Basis dieser Grundprinzipien

kann auch riickgeschlossen werden,

welche Faktoren die Transmission vom

Hermaphroditismus zum Gonochoris-

mus favorisieren [140, 141]. Diese sind:

— hohe Populations- und Partnerdichte;

— die sexuelle Partnersuche ist effizient,
Partner zu finden ist nicht limitiert
(»searching phenotype®) und relativ
einfach; die Partnersuche ist nicht so
kostspielig;

— zunehmende Korpergrofie;

— komplexere Kérperformen;

— hohe Fitness der Population;

— hohe Wachstumsraten der Popula-
tion;

— hohe Fruchtbarkeitsraten.

Insgesamt zeigt sich, wie am Beispiel
der Algen (Vc) ausfiihrlich beschrie-
ben (s. Anhang Abs. A1-A13), dass
sexuelle Reproduktion (heteromorphe
Geschlechtschromosomen,  Gameten,
Diploidie, Sex-Determination, Oogamie,
Meiose, Rekombination, Reduktion von
diploid nach haploid, Syngamie) eine
universelle Strategie ist. Ein Set ortho-
loger Gene®® ist bei unizelluldren Algen
bis zu den komplexen eukaryotischen
Stammlinien ubiquitiar vorhanden; dazu
zahlen jene Gene, die bereits beim basa-
len Eukaryoten Giardia lamblia (Spoll,
Dmcl, Mnd1, Hopl, und Hop2) beschrie-
ben worden (s. Abs. 10.4) und die an der
Meiose beteiligt sind, und Hap2 sowie
Gex1, Gene, die eine Rolle bei der Fertili-
sierung spielen [6]. Daraus ist abzuleiten,
dass sexuelle Reproduktion der Eukaryo-
ten von einem gemeinsamen Vorfahren
abstammt.

Die molekularen Aspekte im Blick ergibt
sich, dass ,,upstream“-Schliisselgene® der
Gonadenentwicklung von den Stammli-
nien der allermeisten Mammalia geteilt

werden (z. B. SRY und SOX9 fiir Testis-
Differenzierung, FOXL2 fiir Ovarent-
wicklung) [142], wihrend ,,downstream®
eine enorme Variabilitit besteht und
daher Schliisselgene weniger nachgewie-
sen werden konnen. Ein dennoch gutes
Beispiel fiir evolutiondr konservierte
»downstream"“-Regulationsgene® findet
sich in der Dmrt-Genfamilie, die fiir wie-
derum eine grofie Familie von Transkrip-
tionsfaktoren kodieren. Je nach Spezies
umfasst die Dmrt-Genfamilie eine An-
zahl bis zu 8 Genen (z. B. beim Homo
sapiens). Dmrt-Gene existieren ab dem
Beginn der Multizellularitit und sind
bereits bei den bilateralen Tieren (Me-
tazoa), z. B. bei Cnidarien, Korallen und
Seeanemonen, nicht jedoch bei den uni-
zelluldren Chfln nachweisbar [143, 144].
Allen Tieren sind ein sexueller Dimor-
phismus und dimorphe Gonaden eigen.
Dmrt-Gene sind in den sich entwickeln-
den geschlechtsspezifischen Organen
aller bisher diesbeziiglich untersuchten
Tiere exprimiert und stellen eines der
wenigen gemeinsamen Charakteristi-
ka aller Tiere dar [145]. Sie sind fir die
sexuelle Determination und Differenzie-
rung somatischer Zellen in den Gonaden
zustandig (dmrtl, dsx, mab-3) [144], in-
dem sie ausgehend von der indifferenten
Gonadenanlage an der Induktion der
mainnlichen Gonade (Testis) und der Blo-
ckierung der Entwicklung zur weiblichen
Gonade (Ovar) in einem Netzwerk von
anderen Genen beteiligt sind. Die einzel-
nen Mitglieder der Genfamilie iiben aber
in verschiedenen Spezies unterschiedli-
che molekulargenetische Funktionen aus,
weswegen abhingig von den jeweiligen
Bedingungen und Erfordernissen in den
einzelnen Stammlinien eigene spezifi-
sche Wege der gonadalen Strukturen und
der sexuellen Differenzierung gefunden
werden. Weiterhin spielen sie ein wich-
tige Rolle bei der nicht-gonadal bezoge-
nen Embryo- und Neuralentwicklung
[143]. Bei einem Vergleich evolutionérer
Schliisselgene der Sex-Determinierung
sind i.) das Dmrt-System bei den basalen
Metazoa, den Pra-Bilateria, ii.) das MID
bei Chlr und Vc (s. Anhang) und iii.) das
SRY bei den Mammalia, so auch beim
Homo sapiens, zu nennen.

**Orthologe Gene: Gene, die sich von gemeinsamen Vorfahren ableiten und dhnliche Funktionen ausiiben.

**Upstream: SRY steht in der genetischen Regulationskaskade der Mammalia fiir die Gonadendifferenzierung an vorderster Stelle, also vom zeitlich evolutiondren
Ablauf her gesehen ,,upstream” im Vergleich zu dem schon seit den frithen Bilateria wirksamen Dmrt (vgl. ,downstream®).

**Downstream: Dmrt steht bei héheren Metazoa, z. B. bei Wiirmern in der Regulationskaskade der Gonadendifferenzierung als Schliisselgen ganz vorn, allerdings
vom zeitlich evolutiondren Ablauf her gesehen ,,downstream” im Vergleich zum SRY, das erst bei den Mammalia wirksam wird. Auch funktional gesehen steht
Dmrt bei Mammalia innerhalb der Regulationskaskade ,,downstream® zum SRY (vgl. ,,upstream®).
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Insgesamt zeigt sich, dass molekularge-
netische Regulationsmechanismen der
sexuellen Reproduktion bei Mammalia,
also auch beim Homo sapiens vor vie-
len Millionen Jahren mit Einsetzen der
kambrischen Radiation essentielle An-
teile ihres Ursprungs genommen haben
Dementsprechend sind Abweichungen
bindrer Sexualdifferenzierung weit im
Vergangenen begriindet.

12. Relevanz fiir heutige
Thematiken

Neben denen schon im Text gegebenen
Hinweisen auf heutige Ereignisse sei
abschlieflend die Relevanz der hier dar-
gestellten evolutioniren Prozesse in der
Reproduktion von vor 4,2 Ga bis 540 Ma
fiir heute gestellte Thematiken anhand
weniger ausgewdhlter Beispiele deut-
lich gemacht. Hier wird bei den einzel-
nen Fragestellungen aus dem - vielleicht
mehr subjektiven - Blickwinkel eines
gyndkologischen Endokrinologen und
Reproduktionsmediziners argumentiert.

Uber ein ausgedehntes Gebiet von Siid-
West-Australien sind 1969 zahlreiche
Fragmente des 100 kg schweren Mur-
chison-Meteorits zerstreut worden. Bei
den Analysen sind viele Bausteine wie
Aminoséduren, von denen 20 fiir biologi-
sche Einheiten genutzt werden, Purine,
Pyrimidine und 14.000 kohlenstoff-
haltige Verbindungen entdeckt worden.
Diese Untersuchungen bestirken die
Vorstellung, dass Metoriteneinschlige
durch den Import ungezéhlter extrater-
restrischer Molekiile und Verbindungen
in der Friithgeschichte grofSen Anteil an
der Entstehung von Leben auf der Erde
gehabt haben [25-29].

Das prébiotische Prinzip der RNA-Auto-
replikation ist kiirzlich in einer Phase-1/
II-Studie am Menschen mit selbstrepli-
zierendem mRNA-Impfstoff zur intra-
korporalen Wirkungsverstarkung einge-
setzt worden [146].

Die Fiahigkeit von Viruspartikeln, die
Genkonstellation der Wirtszelle zu an-
dern und somit erheblichen Einfluss auf
evolutionire Entwicklungen auszuiiben,
hat auch dazu gefiihrt, dass sich ein erheb-
licher Anteil des menschlichen Genoms
auf virale Relikte zurtckfiihren lisst [57].

Das menschliche Genom weist betrachtli-
che Homologien in der nukledren meioti-

schen Gen-Maschinerie mit Genen basa-
ler Eukaryoten auf (vgl. Abs. 10.4) [119].
Ein Gen-Core, ein kleiner Gen-Satz ribo-
somaler RNAgs, ist in allen drei Doméanen
des ,tree of life“ nachzuweisen, der sich
bis zu LUCA zuriickverfolgen lasst [147].
Die Natur dieser im vertikalen Gentrans-
fer konservierten Gene scheint bei allen
drei Dominen essentiell zu sein. Zudem
weist das menschliche Mikrobiom auf
intensive tierisch-bakterielle Interaktio-
nen, die bis zum Homo sapiens konser-
viert werden, hin [4].

Das grundlegende Prinzip der Soma- bzw.
Keimzelldifferenzierung  (Bifurkation),
dasim Modell Vc (s. z. B. Anhang Abs. A3,
Abs. A4, Abs. A7) ausfiithrlich beschrie-
ben worden ist, erscheint auch fir den
Menschen bedeutsam zu sein [148].

Diese Weichenstellung erfolgt bei Vc auf
einem relativ einfachen Level mit Segre-
gation von Somazellen und Gonidia und
anschlieflender Sex-Determinierung und
Differenzierung der Gonidia (s. Abs. A9,
Abs. A10). Hingegen finden beim Men-
schen das Phanomen der Keimzell-So-
ma-Segregation und die Entstehung der
Keimzell-Stammlinie als eine der ersten
Stammzelllinien zwar relativ frith wah-
rend der Gastrulation in der periimplan-
tatorischen Phase des 2-3 Wochen alten
Embryos, aber im Vergleich zu Vc deut-
lich spater und komplexer statt [148]. Aus
den parenteralen Gameten entstehen mit
der Meiose die Zygote und der fritheste
Embryo, welcher die Stammzellen fiir die
Entwicklung der Soma- und Keimzellen
des Nachkommen generiert.

Der aktuelle Diskurs zur Teilnahme von
einzelnen weiblichen Sportlerinnen am
olympischen Wettkampf bezieht sich u.
a. auf Fragen der Sexdeterminierung und
-differenzierung. Wie schon bei Vc (U/V-
Chromosomen; MT-Locus, SDR, SI) aus-
fithrlich beschrieben (s. Anhang Abs. A9,
Abs. A10), findet sich dhnlich wie bei den
Mammalia auch beim Homo sapiens eine
Kaskade an Determinierungs- und Diffe-
renzierungsfaktoren. Im ersten Fall tiber-
nehmen Umwelteinfliisse (ESD; z. B. Um-
gebungstemperatur, Ressourcenangebot),
im letzteren vor Allem genetische Fakto-
ren (GSD, z. B. das SRY-Gen) [8, 126] die
Triggerfunktion. Diese Hinweise machen
deutlich, wie sich hinter der individuellen
Konstellation einer z. B. phinotypisch
weiblichen und genotypisch minnli-
chen Person komplexe, ontogenetische

Regulationsmechanismen - iiber Millio-
nen an Jahren in konvergenten Strategien
entwickelt — evident werden. Am Beispiel
des Hermaphroditismus bei den Acolae
(s. Abs. 11.2, Abs. 11.3) ist ausfihrlich
der evolutiondre Hintergrund sexueller
Differenzierung beschrieben worden.

Wie auch immer sollte im 21. Jahr-
hundert zivil- und sozialpolitisch die
Meinung vorherrschen, dass Personen
mit LBGTQIA+ aus welchen Griinden
auch immer einen Teil der natiirlichen
Streuung im menschlichen Geno- und
Phanotyp, welche die Evolution in zahl-
losen Variationen entwickelt hat und an-
bietet, verkérpern. Anhand der Vielzahl
ontogenetischer Daten ist die Vorstellung
einer von der Natur strikt festgelegten,
rein bindren Geschlechterordnung nicht
haltbar. Die Evolution hat ein komplexes
Netzwerk von Interaktionen und Uber-
gangen zwischen den verschiedenen Ge-
schlechtsformen hervorgebracht. Dabei
bedient sie sich einer grofien Bandbreite
unterschiedlicher Strategien, die ganz na-
turlicherweise existieren [149]. Alterna-
tiven zur bindren Geschlechterordnung
bis hin zu den DSD sollten daher mit Re-
spekt vor der jeweiligen Person und den
Vorgaben der Natur bewertet werden.

Die Fertilisierung bei Vc ist external-in-
ternal organisiert, bei den Acolae und
beim Homo sapiens rein internal. Beim
In-vitro-Fertilisiations- (IVF-) Verfah-
ren lauft die Befruchtung und fritheste
Embryonalentwicklung rein external
ab und erst mit dem anschlieflenden
Embryotransfer wird diese dann inter-
nal fortgesetzt. Die Methode der intra-
zytoplasmatischen Spermien-Injektion
(ICSI) nutzt die Prinzipien der Oogamie
(s. Anhang Abs. A11) und der Spermien-
penetration, wie sie bei den frithen Eu-
karyoten ubigitdr etabliert worden sind,
indem der motile ménnliche Mikroga-
met, die im Kopfdurchmesser 5 um mes-
sende menschliche Samenzelle, in den
sessilen weiblichen Makrogameten, die
mit 120 um grofle menschliche Eizelle,
kiinstlich injiziert wird.

Die Polképerbildung, wie sie wahrend der
Meiose vermutlich bereits bei den frithen
Eukaryoten, den basalen Bilateria, vor-
zufinden und bei Vc auch nachzuweisen
ist, hat fiir die Polkérperdiagnostik [150]
im Rahmen eines IVE-Verfahrens in der
modernen Reproduktionsmedizin ihren
eigenen Stellenwert.
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Das Phianomen der Ruhephase wihrend
der Meiose (limitiert durch verbesserte
Umweltbedingungen z. B. bei der Zygo-
spore von Vc und durch den LH-Trigger
z. B. beim Homo sapiens) (s. Abb. A5)
bringt beim Homo sapiens, sprich bei der
betreffenden Frau, nicht nur Vorteile.
Zwischen der embryonalen Anlage der
Oogonien und der Ovulation der Eizelle,
die sich in der Meiose befindet, konnen
oft Jahrzehnte vergehen. In dieser langen
Ruhephase treten zunehmend Alterungs-
prozesse im Ovar auf. Dazu gehéren ein
quantitativer Follikelverlust und qualita-
tive Mutationsdefekte. Vor diesem Hin-
tergrund wird verstdndlicher, was unter
»ovarian aging“ zu verstehen ist [151].
Das damit zusammenhéngende préven-
tiv-therapeutische Prinzip des ,social
freezing® [152] hebt die Bedeutung des
Anthropozéns in der Reproduktion des
heutigen Menschen deutlich hervor.
Schlussendlich bedient sich der Mensch
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seit relativ kurzer Zeit jener Prinzipien,
welche die Natur iiber Millionen, ja tiber
Milliarden von Jahren in unendlich vielen
kleinsten Schritten geschaffen hat.

Das weitere Fortkommen der frithesten
Metazoa ab den Bilateralia {iber die Ab-
zweigungen von Vertebrata, Chordata,
Fischen, Tetrapoda, Amphibien, Rep-
tilen, Vogeln bis hin zu den Mammalia
und dem Homo sapiens ist von weiteren
zahllosen, intensiven, innovativen Ent-
wicklungsschritten beziiglich reproduk-
tiver Entwicklungen (z. B. terrestrische
Lebensbedingungen, konstante Koper-

temperatur, vier Gliedmaf3en, aufrechter
Gang, Plazenta, Lebendgeburten, Mam-
mae, Laktation, Lippen) geprégt, die
einer gesonderten Betrachtung bediirfen.
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