Der Ursprung der Wirbeltiere (von
LUCA bis Eva Teil 9)

Intro

Stell dir ein Tier vor — ohne Kopf, ohne Wirbel, aber mit einem flexiblen Stab im Ricken.
Nicht gerade der Stoff, aus dem Superhelden gemacht sind... Und doch begann genau
hier die Geschichte der Wirbeltiere.

Was diese frihen Chordaten so besonders machte? Eine Handvoll cleverer Merkmale:
ein Nervenkabel auf dem Rucken, ein innerer Stutzstab — und ein Kérperbau, aus dem
spater Fische, Frosche, Vogel, Dinosaurier und Menschen hervorgingen. Nicht
schlecht flr einen evolutionaren ,Wurm mit Upgrade“. Schaut auch in die
Beschreibung fur weiterfihrende Literatur und Studien.

Ambulacraria

Betrachten wir erneut unser Kladogramm und schauen uns die wichtigsten
Untergruppen an. Wir sind Eukaryoten, da unsere Zellen einen Zellkern haben.
Innerhalb der Eukaryoten sind wir Opisthokonta, weil unsere Zellen nur eine Geildel an
der Rickseite haben, was sich bei unseren Spermien noch so wiederfindet. Innerhalb
der Opisthokonta sind wir Holozoa und dann Metazoa, also Tiere, da wir Vielzeller sind
und Kollagen besitzen. Und innerhalb der Metazoa sind wir Bilateria: wir haben nur
eine Symmetrieachse an unserem Korper, haben eine Vorder- und Hinterseite, unsere
Embryonen bilden drei Keimblatter aus und unsere Korperorganisation wird durch
hochkonservierte Gene, wie den Hox-Genen gesteuert und wir haben ein Coelom, also
eine sekundare Leibeshohle. Innerhalb der Bilateria gehoren wir zu den
Deuterostomia, bei denen sich in der Embryonalentwicklung die After6ffnung vor der
Mundoéffnung bildet.! Die Deuterostomia teilen sich in zwei Hauptkladen: Ambulacraria
und Chordata. Die Ambulacraria bestehen aus zwei Gruppen: die Echinodermata und
die Hemichordata.?

" Hier sind die vorherigen Episoden dieser Reihe zu beachten: Die Grundlagen der Vielzelligkeit und die
Entstehung der vielzelligen Tiere wird vor allem in Teil 4 der Serie besprochen, siehe Transkript und Quellen:
https://internet-evoluzzer.de/vom-einzeller-zum-vielzeller-von-luca-bis-eva-die-komplette-evolution-des-
menschen-teil-4/ und als Video: https://www.youtube.com/watch?v=fKPTW1uGC9I
Die Eumetazoa, Bilateria und Keimblatter werden in Teil 5 der Serie besprochen. Transkript mit Quellen:
https://internet-evoluzzer.de/die-erfindung-von-links-rechts-die-geburt-der-bilateria-von-luca-bis-eva-teil-5/ Video:
https://www.youtube.com/watch?v=1d1Dvpk9bCc
2 Die Phylogenie der Deuterostomia wird in mehreren Arbeiten behandelt, aus die sich dieser Artikel stiitzt, siehe
z.B.:

e Blair, JE, Hedges, S (2005). Molecular phylogeny and divergence times of deuterostome animals.

Molecular Biology and Evolution 22: 2275— 2284. https://pubmed.ncbi.nlm.nih.gov/16049193/
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Echinodermata

Zu den Echinodermata gehdren Seesterne, Schlangensterne, Seeigel und Seegurken.
Sie sind auch unter dem Namen Stachelhduter bekannt. Uber 6.300 Arten sind
beschrieben, die Uberwiegend in den Flachmeeren vorkommen. Daneben gibt es
tausende fossile Arten und auch Familien, die ausgestorben sind. Fir Bilateria sind
diese Tiere ungewohnlich, denn sie sind radiarsymmetrisch, was man besonders gut
bei den Seesternen beobachten kann. Diese Symmetrieeigenschaften entwickeln sich
aber erst im Laufe der Individualentwicklung, an deren Anfang eine
bilateralsymmetrische Larve steht. Die Stachelhduter verfUigen zudem die
namensgebenden Stacheln. Das sind aus dem Skelett hervorgewachsene, gelenkig
bewegliche Hohlformen, die mit einer Epidermis uUberzogen sind. Unterhalb ihrer
Epidermis liegt ihr Skelet, welches aus Calcit, also Calciumcarbonat, mit einem
Magnesiumoxidanteil von drei bis flinfzehn Prozent besteht. Einzigartig ist ihr
Ambulacralsystem, ein inneres Kanalsystem, dessen aulere Fortsatze als
Saugfulichen der Fortbewegung der Tiere oder als Tentakel dem Nahrungserwerb
dienen. Verdauungs- und BlutgefalRsystem sind sehr einfach gebaut, das
Nervensystem stellt im Wesentlichen ein komplexes Nervennetz unterhalb der
Epidermis und um den Darm dar. Die Keimdriisen sind verhaltnismafRig groR.3

Hemichordata

Die Hemichordata, auch Kiemenlochtiere genannt, sind deutlich artenarmer. Etwa 100
heute lebende Arten sind bekannt, die in zwei Klassen eingeteilt werden: die
wurmartigen Eichelwurmer (Enteropneusta) und die koloniebildenden, festsitzenden
(sessilen) Fligelkiemer (Pterobranchia).* Der Name Hemichordata spiegelt die
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3 Zum Bauplan der Echinodermata siehe z. B.

e Brusca, RC, et al. (2016): Invertebrates. Sinauer, Sunderland Mass, Kapitel 25

e Fechter, H, Thenius, E (1962): Die Stachelhauter. In: Grzimeks Tierleben Band 3. Kindler, Zirich.
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4 Zum Bauplan der Hemichordata siehe:
e Brusca, RC, et al. (2016): Invertebrates. Sinauer, Sunderland Mass, Kapitel 26
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traditionelle Ansicht wider, sie seien die Urform der Chordata. Tatsachlich stehen die
Hemichordata aber den Stachelhdutern naher.® Ahnlich den Chordaten haben sie eine
charakteristische elastische Stltzstruktur, der als Stomochord bezeichnet wird.®
Dieses entstand aber konvergent zur Chorda der Chordaten und dient auch zu keinem
Zeitpunkt als hydrostatisches Skelett. Auch die anderen Organsysteme sind einfach:
ein offenes Kreislaufsystem und ein Nervensystem mit je einem bauchseitigen und
ruckseitigen Nervenstrang, die im Kopflappen und um den Darm herum ringférmig
verbunden sind und Nervenenden in die Auldenhaut (Epidermis) entsenden. Die
Eichelwirmer haben im Rumpfabschnitt mehrere Kiemenspalten, durch welche die
Tiere atmen und an denen das durch den Mund eingesogene Wasser unter
Ruckhaltung der Nahrungspartikel wieder ausstromen kann. Fossil sind die
Hemichordata wesentlich vielfaltiger und hier sind besonders die ausgestorbenen
Graptolithen, die wichtige Leitfossilien des Ordoviziums und Silurs sind.”
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6 Zur Vertiefung siehe auch:
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Gemeinsames Merkmal der Ambulacraria ist eine Dreigliederung des Korpers und
Coeloms in Prosoma, Mesosoma und Metasoma, bzw. Protocoel, Mesocoel und
Metacoel.2 Wahrend dieser dreigliedrige Aufbau bei den Hemichordaten noch sichtbar
ist, wird er bei den Stachelhdutern stark modifiziert. Aul3erdem haben beide
gemeinsame Merkmale ihrer Larven, den Tornarialarven der Hemichordaten und den
Dipleuralarven der Echinodermata.® AulRerdem verflgt diese Gruppe Uber drei fiir sie
spezifische Hoxgene.°

Verwandtschaft der Ambulacraria mit den Chordata

Die Echinodermata durften, vor allem wegen ihrer eigenartigen Symmetrie, die wohl
merkwurdigsten Verwandten sein, die wir haben konnen. Es gibt aber einige
spezifische Merkmale, die die Echinodermata mit den Chordaten teilen und eine der
wesentlichen ist ihre Deuterstomie.’”” Auch bei ihnen bildet sich wahrend der
Embryonalentwicklung die After6ffnung vor der Mundéffnung.

Die Prozesse der Biomineralisierung, die das Skelett bilden, werden durch Gene
reguliert, die nur bei Stachelhautern vorkommen und sich vollig von den Genen
unterscheiden, die bei Wirbeltieren Gewebe wie Knochen und Zahnbein bilden — die
ohnehin eher durch Calciumphosphat als durch Calciumcarbonat verstarkt werden.

Obwohl sich die Biomineralisation von Stachelhautern und Wirbeltieren grundlegend
unterscheidet, konnten sie durch tiefere Homologien miteinander verbunden sein. Z.
B. sind einige Proteine aus Seeigeln mit den Dentinmatrixproteinen von Wirbeltieren
sehr ahnlich. Die Entdeckung der Biomineralisation bei zwei Hemichordaten,
Saccoglossus bromophenolosus und Ptychodera flava, kdnnte weitere Aufschlisse
uber die fruheste Geschichte der Biomineralisation bei Deuterostomiern im

e Sato, Aetal. (2008). The origins of graptolites and other pterobranchs: a journey from 'Polyzoa’. Lethaia.
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e Ezhova, O, Malakhov, V (2021). Coelom Metamerism in Echinodermata. Paleontological Journal. 55.
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Allgemeinen und Stachelhautern im Besonderen geben. Die Biomineralisation besteht
in der Bildung winziger Ossikel aus Kalziumkarbonat. Diese unterscheidet sich in
vielerlei Hinsicht von der Biomineralisation der Stachelhduter. Das Calciumcarbonat
der Stachelhauter ist magnesiumreiches Calcit, wahrend es bei den beiden bisher
untersuchten Hemichordaten magnesiumarmes Aragonit ist. Dennoch scheinen drei
Gene, die an der Biomineralisation der Hemichrodaten beteiligt sind, Homologe zu
Genen zu haben, die mit der Biomineralisation des Seeigels (Strongylocentrotus
purpuratus) in Verbindung stehen. Wahrscheinlich besal} der gemeinsame Vorfahr der
Deuterostomier Gene, die bei Expression in Kollagen die Fahigkeit hatten,
Kalziummineralien zu binden — eine Fahigkeit, die sich spater in den verschiedenen
Deuterostomier-Gruppen auf unterschiedliche Weise manifestierte. 2

Aus dem Kambrium sind des Weiteren auch Echinodermata bekannt, die auch im
Erwachsenenstadium bilateralsymmetrisch waren, so die Ctenocystoidea. Andere, als
Cincta und Stylophora bezeichnete Echinodermata-Gruppen hatten zudem die fur
Deuterostomia typischen Kiemenbdgen und haben eine Tendenz zur Asymmetrie
zwischen linker und rechter Koérperhalfte — eine Vorbedingung bzw. Zwischenschritt
zur Ausbildung der Radialsymmetrie moderner Echinodermata. Die Vetulocystida sind
hingegen eine Gruppe von urtimlichen Stamm-Echinodermata, die Uber kein
Kalkskelett verfigen. Andere Studien sehen die Vetulocystida jedoch als urspriingliche
Deuterostomia, die also sowohl auflerhalb der Ambulacraria als auch Chordata
stehen.™®
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In unserer Episode zur Entstehung der Tiere haben wir die Inversionshypothese
angesprochen, also, dass Deuterostomia auf den Kopf gestellte Protostomia sind, was
sich auch durch die Genexpression auf der Ricken- und Bauchseite widerspiegelt. In
der darauffolgenden Episode zur evolutionaren Entwicklungsbiologie stellten wir
jedoch fest, dass das Gen ,nodal“ bei Chordaten auf der linken Seite exprimiert wird,
bei den Echinodermata und den Hemichordata jedoch, genauso wie bei den
Protostomia, auf der rechten. Die Inversionshypothese stimmt also nur fir die
Chordaten. Dennoch zeigen die Expressionsmuster anderer Gene der Hemichordaten
weitere Gemeinsamkeiten mit den Wirbeltieren.4
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Die Organisation der Hox-Gen-Cluster ahnelt eher der von Chordaten als der von
Stachelhautern, obwohl die Hemichordaten-Cluster drei Gene enthalten, die spezifisch
fir die Ambulacraria sind. Weiterhin finden sich bei Hemichordaten 17 konservierte
Regulationsnetzwerke, die zuvor nur bei Chordaten identifiziert wurden.' AuRerdem
gibt es ein Cluster von sechs Genen, der auch in anderen Deuterostomia gefunden
wurde und an der Musterbildung der Kiemenspalten beteiligt ist (die Gene nkx2.1,
nkx2.2, Pax1/9 und FoxA, sowie zwei weitere die die Expression von Pax1/9 und FoxA
regulieren). Diese Gene werden in den Kiemenspalten und dem angrenzenden
Endoderm exprimiert und finden sich in derselben eng geordneten Gruppe sogar in
Deuterostomiern, bei denen die Kiemenspalten embryonal angelegt sind und nicht im
Erwachsenenalter bestehen bleiben (wie beim Menschen) oder gar nicht gebildet
werden (wie bei einigen Seeternen wie Acanthaster planci). In anderen Bilateralen gibt
es keine Spuren dieses Clusters, was darauf hindeutet, dass es sich um eine Neuheit
der Deuterostomier handelt.'®

Chordaten

Tunicata

Betrachten wir den Stammbaum der Chordaten so finden sich hier drei Gruppen: die
Cephalochordata, die Urochordata und die Vertrebrata, die Wirbeltiere. Zu den
Urochordata gehoren die merkwurdig aussehenden Tunicata oder Manteltiere und sie
sind die engsten Verwandten der Wirbeltiere, beide werden als Olfactores
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zusammengefasst.!”” Manteltiere kommen mit etwa 3.000 Arten in allen Weltmeeren
vor.'® Wenn man sich so ein Manteltier anschaut, wird eine Verwandtschaft nicht ganz
offensichtlich. Sie kommen z. B. als freischwimmende, planktonfressende und
tonnenformige Tiere vor. Das sind die sogenannten Salpen, wozu auch die
Feuerwalzen gehoren, bioluminiszente Lebewesen und Verursacher des
Meeresleuchtens. Andere Manteltiere sind noch viel merkwurdiger, da sie sessile, also
festsitzende Filtrierer sind. Das sind die Seescheiden. Wie kdnnen diese Tiere mit uns
verwandt sein? Hier musste geklart sein, was einen Chordaten definiert.

Zum einen ein Notochord, auch Chorda dorsalis genannt, einem langen
Bindegewebsstab, der an der Rickenseite verlauft. An einem Ende des Grundplans
des Chordatenkérpers befinden sich die Sinnesorgane (Augen, Nasenlécher) und ein
Mund, der in eine als Pharynx oder Kiemendarm bezeichnete Rachenhdhle mundet.
Hier haben wir sogar ein Merkmal, welches wir mit den gemeinsamen Vorfahren aller
Deuterostomia, wie vorhin bei den Hemichordaten gezeigt, gemeinsam haben.’® Beim
Menschen befinden sich im Rachen die Stimmbander, bei Fischen hingegen sind im
Rachen die Kiemen und der Kiemenkorb zu finden, und bei einigen Gruppen findet
auch die Nahrungsaufnahme im Rachen statt. Chordaten zeichnen sich auch dadurch
aus, dass sie einen Nervenstrang entlang des Riickens, oberhalb der Chorda dorsalis,
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und den Verdauungstrakt entlang des Bauches, unterhalb der Chorda, haben.
SchlieBlich haben viele Chordatiere eine lange Reihe segmentierter V-formiger
Muskeln, die als Myomere bekannt sind und seitliche Schwimmbewegung
ermoglichen, die z. B. bei fast allen Fischen zu finden ist. Zu guter Letzt unterscheiden
sich Chordaten von anderen Tieren dadurch, dass der Verdauungstrakt nicht am Ende
des Korpers (wie bei Wuarmern und Gliederful3ern), sondern nur auf halber Strecke mit
einem After endet; der Schwanz (der aus der Chorda und den Myomeren besteht)
erstreckt sich normalerweise hinter dem After.

Erwachsene Manteltiere haben die Form eines kleinen Beutels mit einer Offnung an
der Oberseite, durch die Wasser angesaugt, dann durch einen korbartigen
Kiemendarm gefiltert und schlieRlich durch den kleinen "Schornstein" an der Seite
ihres Korpers ausgestol3en wird. Erwachsene Manteltiere lassen nicht unbedingt auf
Chordaten schlielen, obwohl der Kiemendarm ein Hinweis ist. lhre Larven sehen
jedoch nicht aus wie die erwachsenen Manteltiere, sondern wie einfache Chordaten:
Die Larve hat eine gut entwickelte Chorda dorsalis, einen muskulésen Schwanz mit
paarigen Myomeren, einen Nervenstrang auf dem Ricken und einen Verdauungstrakt
entlang der Bauchseite. Diese eigentumliche Larve schwimmt herum und sucht nach
einer guten felsigen Oberflache, auf der sie sich niederlassen kann. Mit Hilfe eines
Haftpolsters an seiner Schnauze heftet sie sich an und innerhalb von 5 Minuten beginnt
der Schwanz zu degenerieren. Etwa 18 Stunden spater ist die Metamorphose zur
erwachsenen Seescheide abgeschlossen. Die erwachsene Seescheide ist natlrlich
zu spezialisiert, um viel mit unseren Vorfahren zu tun zu haben, aber bei der Larve ist
das anders. Und die Larve der Manteltiere erinnert sehr stark an die Basis der
Chordaten, die Cephalochordata.

Cephalochordata

Zu den heute lebenden Cephalochordata gehoéren kleine Tiere, die ziemlich genau in
das Bauplanschema eines urtimlichen Chordaten passen. Sie sind auch unter dem
Namen Branchiostoma oder Lanzettfischchen bekannt.?° Diese nur wenige Zentimeter
lange Tiere schwimmen ahnlich wie ein Aal, obwohl sie keinen richtigen Kopf, Kiefer,
Zahne oder Knochen haben. Erwachsene Lanzettfischchen graben sich mit dem
Schwanz voran in den sandigen Meeresboden und filtern dann mit den Tentakeln um
Mund und Rachen Nahrung. Die Anatomie dieser Tiere weist jedoch eine
bemerkenswerte Ahnlichkeit mit der von urtiimlichen Chordaten auf. Lanzettfischchen
haben eine gut ausgepragte Chorda dorsalis, einen Nervenstrang entlang des
Ruckens, einen Verdauungstrakt entlang des Bauches und viele V-féormige Myomere
entlang der Korperlange. lhr Kiemendarm ist gut entwickelt und weist Uber 100
.Kiemenspalten® auf. Sie verfigen auch Uber eine Leber und Nieren, anders als bei
den Manteltieren, die sie sekundar verloren haben. Sie haben keine echten Augen,
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aber lichtempfindliche Pigmentflecken auf der Vorderseite des Kopfes, um Licht und
Schatten wahrzunehmen.

Es war lange Zeit eine offene Frage, ob die Lanzettfischchen oder die Manteltiere die
engsten Verwandten der Wirbeltiere sind, aber neueste phylogenetische
Untersuchungen sehen die Manteltiere als unsere engsten Verwandten. Beide bilden
die Olfactores und sind durch ein weiterentwickeltes Geruchssystem definiert, aus dem
bei den Wirbeltieren die Nasenlocher hervorgingen. Es gibt weitere Gemeinsamkeiten,
die sich bei den Lanzettfischchen nicht finden. Diese Merkmale betreffen die
Neuralleiste, Plakoden und die Entwicklung des Herzens, die typisch fir Wirbeltiere
sind.

Der Burgess-Schiefer des Kambriums vor 540 Mio. Jahren enthalt ein
bemerkenswertes Fossil, das als Pikaia bekannt ist, ein sehr ursprunglicher
Verwandter der Chordaten.?' Die kambrische Chengjiang-Fauna in China liefert eine
weitere Form, die als Yunnanozoon bekannt ist.?> Beide haben erstaunliche
Ahnlichkeiten mit dem Lanzettfischchen und den friihen Chordaten und passen auch
zeitlich in die Entstehung dieser Gruppe.

Bedeutung der Chorda dorsalis in der
Chordaten-Konstruktion

Die Merkmale der Chordaten sind keineswegs eine willkurliche Merkmalsaddition in
der Evolution, sondern stehen in einem funktionellen Zusammenhang.

Zunachst halten wir fest, wie die Ausgangskonstruktion, also der Vorfahre der
Chordaten ausgehsehen hat. Zum einen hatte er die typischen Merkmale der Bilateria:
eine linke und rechte Korperhalfte, drei Keimblatter, 1anglicher Korper mit horizontal
schlangelnder Bewegung, ein Coelom, sowie einen Kopf und Schwanz. Es gab
Langsmuskeln, die fur den Antrieb sorgten und Ringmuskeln, die die Antagonisten der
Langsmuskeln waren. Die Muskeln werden durch straffe Kollagenfasern vermascht
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und fangen so die Zugkraft der Muskeln auf. lhre Anordnung behindert nicht die
Bewegungen. Zudem war der langgestreckte Korper segmentiert und zwischen den
Segmenten gab es Querwande und Verspannungen, auch Dissepimente genannt.?3

Die Muskeln setzen die Coelomfiillung unter Druck.?* Diese leitet den Druck fast
reibungslos weiter, so dass alle Muskeln in antagonistischer Beziehung
zueinanderstehen. Dabei sind alle Muskeln bei der Bewegung aktiv. Von den
moglichen Bewegungsformen sind Schlangelbewegungen und peristaltische
Bewegungen am funktionstlchtigsten. Jene Vorlaufer, die zu den Chordaten fuhrten,
spezialisierten sich zunehmend auf horizontale Schlangelbewegungen. Solch eine
Bewegungsweise ist aber sehr energiezehrend, da auch Muskeln zur Formerhaltung
aktiv sein muissen, um Deformationen zu verhindern. Folgerichtig gibt es den
Evolutionsdruck die Bewegungsweise energieeffizienter zu machen. Dadurch entsteht
ein Selektionsvorteil, da die Energieersparnis woanders eingesetzt werden kann.
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Um die horizontale Schlangelbewegung zu optimieren, entwickelten Chordaten
oberhalb des Darmes die Chorda dorsalis aus gallertigem Bindegewebe. Die Funktion
der Chroda liegt in ihrer LAngenkonstanz, sie ist seitlich biegbar, lasst sich aber nicht
zusammendrucken. Die Langenkonstanz durch die Chorda sorgt fur weniger
Deformation bei der Fortbewegung und ermoglicht einen geringeren Energieaufwand
der Muskeln. Gleichzeitig sind aber die Freiheitsgrade der Bewegung eingeschranki.

Bei der Entstehung der Chorda wird es verstandlich, warum die Ausgangskonstruktion
ein mehrfach segmentierter wurmartiger Koérper sein musste. Die Querwande
zwischen den Segmenten halten die Chorda als Achse in ihrer Mittellage. Ohne diese
wurde sich die Chorda bei der Schlangelbewegung ausbiegen und somit ihre
notwendige Position nicht halten. Dies ist besonders wichtig, weil die Chorda als
Kraftibertrager der Muskelkontraktion dient.

Da Muskeln durch Bindegewebe locker miteinander verspannt sind, ist es mdglich,
dass Teile des Bewegungsapparates sich unkoordiniert im Verhaltnis zu den
benachbarten oder weiter entfernten Muskeln verkirzen kénnen. Ausgeglichen wird
dieses Problem, wenn andere Muskeln diese Kontraktionen durch entsprechende
Verlangerung ausgleichen. Ein solcher Korper ist zwar verformbar, doch ein Teil der
Muskelkraft geht durch die relativ hohe Reibung des Systems bei Verformungen
verloren. Durch eine Chorda wird die Bewegung effektiver, da solche unerwlinschten,
aber zur Aufrechterhaltung des Hydroskeletts notwendigen, Kontraktionen und
Dehnungen ausgeschaltet werden. Dies begrindet auch den Antagonismus der
Stammmuskeln, da die Muskeln der beiden Koérperseiten nur noch gegeneinander
arbeiten konnten, was zu einer weiteren Okonomisierung und Effizienzsteigerung der
Bewegung fuhrte. Das Hydroskelett und damit das Coelom wurde so im weiteren
Evolutionsverlauf der Chordaten schrittweise abgebaut.

Durch die Entstehung der Chorda und der Spezialisierung auf den Schlangelantrieb
nehmen die Langsmuskeln auf der Dorsalseite zu, im Ventralbereich, also im Bereich
der Leibeshdhle, werden sie reduziert. Die Langsmuskeln sind durch die Myosepten
getrennt und als Myomere organisiert. Durch die Neuorganisation der Langsmuskeln
in Myomere bei den Chordaten wird der Darm zudem von Seitenverspannungen frei
und der After kann sich ventral auf die Bauchseite verlagern. Dadurch entsteht ein
Schwanz, der den Schlangelantrieb effizienter werden lasst. Gleichzeitig wird die
Ringmuskulatur reduziert, da sie als Antagonist der Langsmuskeln nicht mehr benotigt
wird.

Der Darm entstand aus einem zentralen Kanal, in dem sich einige Zellen auf die
Sekretion von Verdauungsenzymen, andere auf die Aufnahme von Nahrstoffen
spezialisierten.?®

25 \lergleich zur Rolle des Coeloms siehe Teil 5 unserer Reihe: Transkript mit Quellen: https:/internet-
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Solch ein Verdauungssystem ist bei groReren Organismen notwendig, weil nicht alle
Zellen Uber ihre Oberflache ausreichend mit Nahrstoffen versorgt werden konnen.
Frihe Metazoa wie Porifera (Schwamme) besitzen kein echtes Verdauungssystem —
sie filtrieren Partikel aus dem Wasser, die in Choanozyten intrazellular verdaut werden.
Dieses Verdauungssystem gilt als urspriinglicher Zustand.?® Mit dem Aufkommen der
Eumetazoa (z. B. Cnidaria, Bilateria) tritt ein Ubergang zu extrazelluldrer Verdauung
auf — insbesondere in Gastrodermis-Strukturen wie dem Coelenteron der Cnidaria. Bei
Bilateria  (zweiseitig symmetrischen Tieren) entstand ein durchgehender
Verdauungstrakt mit Mund und After, der eine funktionale Arbeitsteilung ermdglichte
(z. B. Magen als Speicherkammer, Darm als Resorptionsorgan).

Wenn der Vorfahre der Chordaten — und vielleicht vieler Bilateria-Stamme, einzelne,
segmentierte Coelomraume hatte, die durch Querverbindungen voneinander getrennt
waren, hatte das fur die Funktion des Darms entscheidende Nachteile. Aufgrund seiner
Funktion die Nahrung zu verdauen, kann ein Darm nicht in einzelne Segmentraume
abgetrennt werden, er muss also von dieser Segmentierung befreit werden. Dies kann
durch eine Ausdehnung der Coelomraume geschehen.

Die Ausdehnung der Coelomraume bei frihen Bilateria fuhrte dazu, dass der Darm
zwischen den Coelomraumen aufgehangt und in der Lage gehalten werden muss.
Diese Aufgabe vollzieht das sogenannte Mesenterium, eine Falte der Coelomwand
des Mesoderms. Bei Ausweitung der Coelomraume bleibt als ,Rest’ das Mesenterium
in der Mittelline des Korpers stehen. An den Seiten ist die Dehnung und Stauchung
des Korpers bei der Schlangelbewegung am starksten und eine Vergrolierung der
Flussigkeitsraume in diesen Bereichen bringt am schnellsten und am wirkungsvollsten
eine Entlastung fur die Bewegungsmuskulatur.

Das Muskelsystem um den Darm ist durch die Coelomraume von den Muskeln, welche
die Bewegung koordinieren, getrennt und fungiert als unabhangiges Muskelsystem fir
die Darmfunktion. Der Darm endet hinten mit einem After, also einem Schlielimuskel,
der die Nahrungskette ausscheidet und im vorderen Bereich aus einem Pharynx, der
kontrolliert die Nahrung aufnehmen kann. Diese beiden Schliel3-Konstruktionen
verhindern, dass der Darm kollabiert und seine Fullung unkontrolliert verliert. Da der
Darm von Coelomraumen umgeben ist, wird dieser von den Bewegungen des Kdrpers
unabhangig. Ein autonomer Darm mit eigener Muskulatur kann so eine ungehinderte
Peristaltik ausfihren und das Coelom gestattet ihm Gleitfahigkeit. So kann der Darm
unabhangig vom Bewegungsapparat funktionieren. Ein durchgehender Darm ohne
eigene Muskulatur und ohne funktionelle Trennung vom Bewegungsapparat des Tieres
ware funktionell von geringem Wert, wenn die gesamte Korpermuskulatur zur
Entleerung des Darmes bendtigt wird. Die Korpermuskeln bewegen sich somit

26 Siehe:
¢ Nielsen, C (2012). Animal Evolution: Interrelationships of the Living Phyla. Oxford University Press.
e Hejnol, A, Martindale, MQ (2008). Acoel development supports a simple planula-like urbilaterian.
Philosophical Transactions of the Royal Society B. https://doi.org/10.1098/rstb.2007.2239
e Schmidt-Rhaesa, A (2007): The Evolution of Organ Systems. Oxford University Press, Kapitel 12
sintestinal Systems*



https://doi.org/10.1098/rstb.2007.2239

unabhangig vom Darm, was zu zwei getrennten Bewegungsapparaten fuhrt, deren
Unabhangigkeit durch den Coelomraum gewahrleistet wird.

Funktionell ist ein durchgehender Darm mit eigener Muskulatur ein echter Fortschritt,
verglichen z. B. mit jenem der Cnidaria (keine Bilateria)) wo Darm und
Bewegungsapparat miteinander gekoppelt sind und beide von Bewegungen betroffen
sind.

Der Spemann-Mangold-Organisator

Aber wie, bzw. aus welchem Material konnte die Chorda grundsatzlich entstehen?
Dafur gehen wir zurtck zu den frthen Embryonalstadien. Damit Zellen in unserem
Korper "wissen", wo sie hingehdéren und was sie werden sollen, werden frih in der
Embryonalentwicklung zwei Korperachsen angelegt. Ein so genannter "Organisator”
ist fur diese Achsenbildung verantwortlich. Bei Wirbeltieren gibt es in der friihen
Embryogenese einen "Organisator", auch Spemann-Mangold-Organisator genannt, im
Bereich des Urmundes (Blastoporus), der fur die Achsenbildung des gesamten
Organismus verantwortlich ist.?” Das Organisator-Gewebe instruiert alle umliegenden
Zellen am Aufbau der Korperachsen teilzunehmen und zwingt ihnen gewissermalien
ihr Schicksal auf. Ohne ihn wisste der Embryo nicht, wo Kopf und Schwanz bzw. wo
Rucken und Bauch sein sollen. Fehler in diesem frihen embryonalen Stadium kénnen
zu schweren Missbildungen wie siamesischen Zwillingen fuhren.

Der Organisator ist im sogenannten ,Grauen Halbmond® der Zygote lokalisiert. Schon
vor der ersten Teilung (Furchung) lasst sich die Zygote in drei Abschnitte gliedern,
wobei der ,graue Halbmond® einen dottereichen und dotterarmen Teil voneinander
trennt. Seine Bildung ist Folge der Befruchtung und der daraus resultierenden
differenzierten Verteilung von Signalmolekulen. In diesem Grauen Halbmond und den
daraus entstehenden Zellen finden sich hohere Konzentrationen von Wnt-
Signalkomponenten. Im dotterreichen Teil der Zygote finden sich hingegen
verschiedene mRNAs, die fur verschiedene Transkriptionsfaktoren codieren. In jener
Zone, wo die mRNAs mit den Wnt-Signalkomponenten Uberlappen, werden
Signalkaskaden induziert, die die nachsten Entwicklungsschritte steuern.

Im Organisator werden dann in Folge bestimmte Proteine verstarkt exprimiert, die den
Wnt- und BMP-Signalweg hemmen und so die Kdrperachsen des Embryos steuern.
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Hierzu gehort z. B. das Protein Chordin, welches BMP unterdruckt. Chordin ist vor
allem auf der Ruckenseite, also dorsal, aktiv, wodurch ein Aktivitatsgradient entsteht
und aus dem Ektoderm der Rickenseite das Neuroektoderm und aus diesem spater
der Nervengewebe hervorgeht. Auf der Bauchseite, also ventral, wo BMP aufgrund der
geringeren Konzentration von Chordin verstarkt aktiv ist, bildet sich aus dem Ektoderm
die Epidermis.

Ahnliches gilt fiir das Mesoderm, aus dem auf der ventralen Seite u. a. Blutinseln, aus
denen sich das Blutgefalisystem bildet und auf der dorsalen Seite die Chorda dorsalis
hervorgehen. Die Chorda wird also durch den Organisator direkt gebildet und im
Verlauf der Gastrulation wird diese verlagert und verlangert. Hierfir werden vom
Organisator Inhibitoren des Wnt-Signalweges exprimiert, die ihrerseits im vorderen
Bereich den Kopf und im hinteren Bereich, wo die Wnt-Signalproteine hdoher
konzentriert sind, die Strukturen des Schwanzes bilden. Einer dieser Inhibitoren ist das
Protein ,dickkopf, dessen Uberexpression zu einem Embryo mit einem stark
verkurzten Schwanz und einem deutlich vergroferten Kopf fuhrt. Wnt und BMP wirken
also als Gestaltbildner, Morphogene, die abhangig von ihrer Konzentration bzw.
Aktivitat die Bildung unterschiedlicher Zelltypen zu induzieren vermégen.?®

Der Organisator selbst wird durch eine negative Ruckkopplung reguliert, wobei das
Protein namens Anti-Dorsalisierendes Morphogenes Protein (Admp) eine Rolle spielt.
Dieser wird normalerweise durch BMP unterdrickt. Lasst die BMP-Aktivitat nach, wird
Admp aktiviert und bindet sich an Chordin im Organisator. Das gebundene Paar
wandert in die ventrale Zone, wo es die BMP-Signallbertragung férdert und so die
weitere Synthese von Admp und Chordin unterbindet.

Mittlerweile ist der Organisator auch beim Lanzettfischchen bekannt?®, scheint aber bei
Manteltieren und Hemichordaten zu fehlen.3° Bei Manteltieren unterscheidet sich die
Expression des Gens Chordin von jenen der Wirbeltiere, was vielleicht mit der
besonderen und schnellen Entwicklung und Metamorphose der Larven dieser
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Tiergruppe zusammenhangt. Untersuchungen an Hemichordaten zeigen aber, dass
die Musterbildung der dorsoventralen Achse durch ein Gleichgewicht zwischen BMP
und dessen Antagonisten wie Chordin und Admp gesteuert wird. Im Gegensatz dazu
wird die Entwicklung von Nervengewebe bei Hemichordaten nicht durch BMPs
unterdruckt, wie dies sowohl bei Chordaten als auch bei Drosophila der Fall ist, was
moglicherweise auf das diffuse, statt zentralisierte Nervensystem in Hemichordaten
zuruckzufuhren ist. Dies deutet darauf hin, dass das Zusammenspiel zwischen BMP
und ihren Antagonisten ein uraltes Musterbildungssystem darstellt, welches im
Organisator der Wirbeltiere sowohl fur die Ausbildung der Rucken- und Bauchseite,
als auch der Kopf-Schwanz-Achse verwendet wird, die sonst bei Hemichordaten und
auch Protostomia getrennt sind. Mittlerweile erharten sich auch Belege, dass bei den
Echinodermata eine Art Organisator vorhanden ist, da eine Reihe von Genen, die
sonst im Organisator der Wirbeltierembryonen exprimiert werden, sich auch bei
Echinodermata finden.3'

Entwicklung der Chorda3?

Im Chordatenembryo beginnt also die Chorda aufgrund bestimmter Signalkaskaden
des Organisators. Wahrend der weiteren Entwicklung entsteht dabei ein langerer
dorsaler Stab aus der Mittelline des Embryos.
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Die Bildung der Chorda definiert die Achsen des Embryos radikal neu und bestimmt
durch ihre Signalkaskaden nicht nur die Kopf-Schwanz-Richtung, sondern auch die
Dorsoventral-Achse, also die Rucken- und Bauchseite und die Position des daruber
liegenden Zentralnervensystems. Auflerdem tragt sie auch zur Spezifizierung der
Links-Rechts-Asymmetrie bei und ist Uberraschenderweise auch an der Entwicklung
des Herzens und der Aorta sowie an Entoderm-Derivaten wie Leber und
Bauchspeicheldruse beteiligt. Insbesondere Untersuchungen am Zebrafisch (Danio
rerio) haben die Gene identifiziert, ohne die dieser Prozess nicht stattfinden kann.33

Wahrend bei frihen Chordaten wie dem Lanzettfischchen die Chorda wahrend des
gesamten Lebens vorhanden ist, ist sie bei den meisten Wirbeltieren nur embryonal
angelegt und wird spater durch eine Wirbelsaule ersetzt. Bevor sie verschwindet,
fungiert sie jedoch als Quelle fur Sonic-Hedgehog- und BMP-Antagonisten, die zur
Musterbildung der daruber liegenden Neuralplatte beitragen. Das Chordagewebe
ahnelt dem Knorpel. Der wesentliche Unterschied besteht jedoch darin, dass Knorpel
viele seiner strukturellen Eigenschaften aus der von seinen Zellen sekretierten
extrazellularen Matrix bezieht, wahrend in der Chorda die fir eine solche Matrix
charakteristischen Substanzen in den Vakuolen ihrer Bestandteile gespeichert sind.

Die Chorda, die durch jeden Wirbel verlauft, exprimiert Kollagen Typ X, bevor sie
verkndchert. Das Chordagewebe zwischen den Wirbeln exprimiert kein Kollagen Typ
X und wird daher nicht zu Knochen. Stattdessen bildet es die Nuclei pulposi, gelatinése
Gewebeklumpen in der Mitte der Bandscheiben.

Eine der wichtigsten Transkriptionsfaktoren bei der Bildung der Chorda ist Brachyury
(T).3* Mutationen in Brachyury filhren zu fehlender oder deformierter Chorda.
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Brachyury kommt aus dem Griechischen und bedeutet ,kurzer Schwanz®. Das Gen ist
auch als T bekannt — kurz fur ,tail.

Brachyury ist kein Einzelfall — es ist das Mitglied einer ganzen Familie von
Transkriptionsfaktoren, die zusammen als T-Box-Gene (Tbx-Gene) bezeichnet
werden.3® Homologe von Brachyury wurden bisher in allen untersuchten mehrzelligen
Tieren gefunden, einschlieBlich solcher ohne Chorda oder sogar Mesoderm, wie
Placozoa, Nesseltieren und Rippenquallen, sowie in Protisten, die als nahe Verwandte
der Metazoa gelten, wie der zu den Filasterea zahlenden Art Capsaspora owczarzaki
und einem Pilz, Spizellomyces punctatus. Nur Pflanzen scheinen ohne Brachyury zu
sein, was auf einen Ursprung in den gemeinsamen Vorfahren der Opisthokonta
hindeutet. Bei Rippenquallen (Mnemiopsis leidyi), Seeanemonen (Nematostella
vectensis), Seeigeln (Lytechinus variegatus) und Hemichordaten (Ptychodera flava)
wird dieses Brachyury vornehmlich im Blastoporus exprimiert und ist an der
Regulierung der Zelladhasion und Zellbewegungen beteiligt. Anders als bei der Chorda
der Chordaten wird dieses Gen bei Hemichordaten jedoch nicht in ihrem Stomachord
exprimiert, was flr eine konvergente Entwicklung beider Strukturen spricht. Bei
Insekten ist das Gen an der Bildung des Mittel- und Hinterdarms beteiligt, was an seine
Rolle bei der Entwicklung von Leber und Bauchspeicheldriise bei Mausen erinnert.36
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In spateren Embryonalstadien sowohl bei Stachelhautern als auch bei Hemichordaten
wird Brachyury unterschiedlich in den Coelomen exprimiert, was auf eine
ursprungliche Rolle bei der Spezifizierung des Vorderdarms und insbesondere des
Hinterdarms bei Deuterostomiern hindeutet.3”

Zusammenfassend lasst sich sagen, dass Brachyury eine urspringliche Rolle bei der
Steuerung der Zelladhasion und -bewegung zu spielen scheint. Im Laufe der Evolution
der Metazoa konzentrierte sich seine Expression um den Blastoporus, von wo aus es
wahrend der Gastrulation die Musterbildung des Mesoderms, insbesondere in den
hinteren Teilen des Tieres, sowie Teile des Endoderms steuern konnte. Der
Blastoporus ist naturlich der Ort, an dem sich der Organisator der Wirbeltiere befindet,
und in diesem Zusammenhang half Brachyury dabei, die charakteristische zellulare
Choreografie zu steuern, die bei Wirbeltieren und anderen Chordaten erforderlich ist,
um die Chorda zu bilden. Obwohl die Chorda ein charakteristisches Merkmal der
Chordaten ist, lassen sich klare Vorlaufer hinsichtlich ihrer Bildung und Funktion
erkennen.

Die Bewegung wird vom Nervensystem gesteuert, diese konzentriert sich, um lange
Wege zu vermeiden, in der Nahre der dorsalen Muskelblocke; das Neuralrohr entsteht.
Das Neuralrohr ist die embryonale Anlage des spateren Zentralnervensystems und
geht primar durch Einsenkung und Abfaltung des Neuroektoderms aus dem Ektoderm
hervor. Diesen Prozess bezeichnet man als Neurulation und beginnt im Anschluss an
die Gastrulation mit der Ausbildung der Neuralplatte. Diese ist als Verdickung des
Ektoderms erkennbar. Hervorgerufen werden diese und weitere Anderungen durch
den Einfluss besonderer Signalstoffe der Chorda. Hierzu gehoren Signalproteine wie
Chordin, Noggin, und Follistatin. Sie unterdricken die Entwicklung zum
Oberflachenepithel, ermoglichen den Zugriff auf Entwicklungsgene fur Nervengewebe
und schaffen im Zusammenwirken mit Wachstumsfaktoren auch regionale
Differenzierungen. Durch die Nahe zur Chorda wird das Neuralrohr zusatzlich noch vor
Formveranderung geschutzt.

Einige neuere Arbeiten deuten auf einen Zusammenhang zwischen der Chorda und
einer mesodermalen Mittellinienstruktur im Ringelwurm Platynereis hin, die als
Axochord bezeichnet wird.38 Dies geht auf Arbeiten zum Homolog des Brachyurins in
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Platynereis zurlck, die darauf hindeuten, dass der gemeinsame Vorfahr der
Protostomier und Deuterostomier einen dreiteiligen, rohrenformigen Darm mit
unterschiedlichem Mund und Anus hatte. Wahrend es wahrscheinlich ist, dass alle
Metazoen einige Ahnlichkeiten in der Expression und sogar in der Funktion von
Brachyury aufweisen, ist es wahrscheinlicher, dass der Axochord und die Chorda
unabhangige  Ausdrucksformen  der  Entwicklung einer = mesodermalen
Mittellinienstruktur darstellen, an der Brachyury beteiligt ist.

Somitogenese

Aus dem paraxialen Mesoderm, das beidseits der Chorda liegt, entstehen beim
Embryo paarige Segmente: die Somiten. Bei Wirbeltieren entstehen hier u. a. die
Wirbel und weitere Abschnitte des Rumpfes. Sie bilden sich nacheinander von vorne
nach hinten, wahrend der Embryo verlangert wird. Der hintere Embryobereich, die
sogenannte Schwanzknospe, bleibt dabei das zentrale Organisationszentrum: Dort
wachst standig neues prasomitisches Mesoderm nach, wahrend sich am vorderen
Ende regelmallig neue Somiten abtrennen. Dieses Gleichgewicht halt an, bis die
artspezifische Anzahl an Somiten erreicht ist.

Der Prozess folgt einem prazisen, rhythmischen Mechanismus, dem ,Uhr- und
Wellenfront-Modell“.3° Eine molekulare ,Uhr* im prasomitischen Mesoderm lasst die
Genaktivitat einzelner Zellen oszillieren, wahrend aus der Schwanzknospe ein Signal
mit begrenzter Reichweite nach vorne wirkt. Sobald Zellen aus diesem Einflussbereich
herauswachsen, ,friert* ihr Oszillationszustand ein — an dieser Grenze entsteht ein
neuer Somit. So erklart sich sowohl die Stabilitat der Somitenzahl innerhalb einer Art
als auch die enorme Vielfalt zwischen Arten: Schlangen besitzen eine sehr schnell
tickende Segmentierungsuhr und bilden daher deutlich mehr, aber kleinere Somiten.
Bei Mausen entsteht alle zwei Stunden ein Somitenpaar, beim Menschen alle vier bis
funf Stunden.*°
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Drei Signalwege steuern die Segmentierung: Notch, Wnt und FGF. Besonders wichtig
sind HES-Gene wie HES7, deren Aktivitat durch negative Riuckkopplung rhythmisch
an- und abschwillt.4!

Die Wellenfront entsteht aus entgegengesetzten Konzentrationsgradienten: FGF- und
Whnt-Signale sind hinten stark und nach vorne hin schwacher, wahrend Retinsaure vorn
hoch und hinten niedrig konzentriert ist. Retinsaure sorgt aullerdem dafur, dass
Somiten links und rechts des Korpers symmetrisch entstehen — im Gegensatz zu
asymmetrischen Organen wie Herz und Darm.

Nach der Abspaltung aktiviert jeder Somit ein Entwicklungsprogramm, das ihn in einen
vorderen und hinteren Abschnitt gliedert. Neuralleistenzellen und Nervenaxone
dringen in die vorderen Teile der Somiten und steuern die Bildung der Wirbel. Die
Wirbel entstehen aus der Fusion des hinteren Teils eines Somiten mit dem vorderen
Teil des dahinterliegenden Somiten.

Reife Somiten gliedern sich auf’erdem dorsoventral in Dermatom, Myotom und
Sklerotom. Der Dermatom bildet die Dermis des Rlckens, das Myotom die segmentale
Rumpfmuskulatur und das Sklerotom die Wirbel. Ihre genaue Identitat wird durch Hox-
Gene bestimmt, die festlegen, welcher Wirbeltyp oder Muskelabschnitt spater entsteht.

Auch beim Lanzettfischchen gibt es Somiten, die viele molekulare Gemeinsamkeiten
mit denen der Wirbeltiere haben — weshalb sie als homolog gelten. Dennoch existieren
einige Unterschiede: Somiten reichen dort bis zur Kopfspitze, da Lanzettfischchen
keinen Kopf haben, die Somiten an der linken Seite sind gegenuber der rechten nach
vorne versetzt und eine echte Wellenfront scheint zu fehlen.#? Manteltiere hingegen
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haben ihre Segmentierung weitgehend verloren*®: lhre Larvenmuskulatur entsteht
ohne Somitenbildung direkt aus frihen Muskelzellen — eine Folge ihrer spezialisierten
Entwicklung. Das zeigt, dass Somiten im gemeinsamen Vorfahren der Chordaten
vorhanden waren, aber in einzelnen Linien reduziert oder umgebaut wurden. Der Uhr-
und Wellenfrontmechanismus durfte dabei eine einzigartige Innovation der Wirbeltiere
Zu sein.

Outro

Wenn wir die frihesten Chordaten betrachten, so erkennen wir uns schon ein wenig
wieder, denn die Chorda ist wohl die wichtigste Struktur, die den Korper dieser
Tiergruppe bestimmt. Doch irgendwie sind wir auf halber Strecke stehen geblieben:
wir haben zwar einen festen Stab im Ricken, doch ist er noch im Wesentlichen
knorpelig. Die Knochen, allen voran die Wirbel, entstanden erst viel spater in der
Evolution der Chordaten. Auch wenn wir mit der Ausbildung der Somiten schon das
Thema der Entstehung der Wirbelsaule angesprochen haben: Damit dieser entstehen
konnte, brauchte es zuerst ein AulRenskelett. Richtig: auch die Wirbeltiere fingen mit
einem auleren Panzer an. Doch damit ein solcher Panzer entstehen konnte musste
etwas entstehen, was beim Lanzettfischchen ebenfalls fehlt: ein Kopf und natuirlich
Kiefer. Und darum wird es in der nachsten Episode gehen: wie aus einem kopflosen
Wurm mit einem Stab im Rucken, ein Wirbeltier mit Kopf und Knochen entstehen
konnte.

Damit ihr euren Kopf zum Denken und nicht nur als Hutstander verwendet, abonniert
den Kanal und bleibt auf dem Laufenden.
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