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auf Fähigkeiten der oberen Ex tremitäten und 
potenzielle kognitive Leistungen von Homo 
erectus hin, die denen des modernen Menschen 
vergleichbar sind. 

Anmerkungen
1  Die Morphologie ist die Lehre von der Form, Gestalt 

und Struktur. In der Medizin bezeichnet der Begriff 
die Beschreibung der äußeren Gestalt lebender Or-
ganismen oder ihrer Bestandteile.

2  Den Ausführungen von MEYER & HAEUSLER (2015) 
liegen zahlreiche Fachpublikationen zugrunde, die in 
dieser Arbeit nur zu einem kleinen Teil referiert sind. 
Wegen weiterführender bibliografischer Angaben wird 
deshalb der interessierte Leser auf das Literaturver-
zeichnis von MEYER & HAEUSLER (2015) verwiesen. 

3  Von Dmanisi sind C3, T3, T11 und L2 und von Na-
riokotome C7, T1-4, T6, T7, T11, T12 und L2-L5 
erhalten (MEYER & HAEUSLER 2015). 

4  Körperstamm und Extremitäten betreffend
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Citratnutzung bei E. coli und die 
Wiederholbarkeit der Evolution
Das Langzeit-Evolutionsexperiment (LTEE) mit dem Bakterium Escherichia coli sorgt erneut für 
Zündstoff. Eine kürzlich veröffentlichte unabhängige Untersuchung nahm das Vorzeigeergebnis 
des LTEE – neu erworbene Citratnutzung bei E. coli – unter die Lupe und löste damit eine heftige 
Diskussion aus. Unter anderem geht es dabei um die Bedeutung der zeitlichen Abfolge der  
Evolution und die Entstehung neuer Merkmale.

Daniel Vedder

Bisherige Ergebnisse

Eines der bekanntesten Projekte der experimen-
tellen Evolutionsbiologie ist das Langzeit-Evolu-
tionsexperiment (Long Term Evolution Experi-
ment, LTEE) mit dem Bakterium Escherichia coli 
(von dem manche Stämme im menschlichen 
Darm aktiv sind), das von der Arbeitsgruppe um 
Richard LENSKI an der Michigan State Univer-
sity durchgeführt wird. Seit es 1988 begonnen 
wurde, verfolgen die Forscher die evolutionäre 

Entwicklung von zwölf anfangs identischen 
Bakterienkulturen (siehe VEDDER 2014 für eine 
ausführlichere Zusammenfassung).

Eine Veröffentlichung aus LENSKIs Labor ver-
ursachte 2008 viel Wirbel; die Autoren berich-
teten über das Auftauchen eines aeroben* Cit-
rattransporters in einer ihrer Kulturen (BLOUNT 
et al. 2008). Normalerweise ist E. coli nicht in 
der Lage, in einer sauerstoffhaltigen Umgebung 
Citrat als Kohlenstoffquelle zu nutzen. Zwar 
könnte es verstoffwechselt werden, jedoch wird 
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Glossar
aerob: Sauerstoff liegt 
vor.
anaerob : Sauerstoff 
wird ausgeschlossen.
Operon: Bei Bakterien 
vorkommende Grup-
pen von Genen, die eine 
ähnliche Funktion be-
sitzen und gemeinsam 
abgelesen werden.

der für den Citratimport zuständige Transporter 
nur unter anaeroben* Bedingungen gebildet. 
Vor dem Bericht von BLOUNT et al. war nur ein 
einziger Fall bekannt, in dem eine Mutation E. 
coli zur aeroben Citratnutzung befähigt hatte (vgl. 
HALL 1982 – eine solche Mutante wird als Cit+ 
bezeichnet, der Wildtyp als Cit–). In späteren 
Untersuchungen (BLOUNT et al. 2012) konnte 
dann auch der zugrunde liegende genetische 
Mechanismus aufgeklärt werden.

Die Ausbildung des Cit+-Phänotyps erfolgt 
in drei Schritten, die von BLOUNT et al. als 
Potenzierung, Umsetzung und Verbesserung 
bezeichnet werden (im Original: Potentiation, 
Actualization, Refinement). Das Gen citT, welches 
für den Citrattransporter codiert, liegt auf einem 
Operon*, das gewöhnlich nur unter anaeroben 
Bedingungen abgelesen wird. Während der 
Potenzierung wird dieses Operon ein- oder 
mehrfach dupliziert. Somit steigt die Wahr-
scheinlichkeit (das Potenzial), dass der folgende 
Schritt – die Umsetzung – erfolgt. Bei der 
Umsetzung kommt es dann zu einer Deletion 
(Verlust), bei der über mehrere Genregionen 
hinweg ein längerer DNA-Abschnitt gelöscht 
wird. Unter Umständen kann eine solche De-
letion dazu führen, dass das citT-Gen mit einem 
anderen Operon verschmilzt, dessen Promoter 
auch eine aerobe Transkription erlaubt (ein so-
genanntes promoter-capture-Ereignis). Nun kann 
das Bakterium auch unter aeroben Bedingun-
gen den Citrattransporter synthetisieren. In der 
letzten Phase, der Verbesserung, können noch 
diverse andere Mutationen auftreten, die die neu 
erworbene Fähigkeit effizienter machen.

Eine seltene Deletions-Mutation 

führt zu einem Verschmelzen des cit-Gens mit einem anderen Promoter

Verbesserung:

Umsetzung:

Potenzierung:

Cit--Vorfahr:

Einfache Genduplikationen führen zu einem häuf igeren Vorkommen der cit-Gene

schwacher, instabiler 
Cit+-Phänotyp

Dadurch entsteht der Cit+-Phänotyp, dessen Wirksamkeit 
durch die Duplizierung des dctA-Gens noch erhöht wird
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wärtige Entwicklung von früheren Ereignissen 
abhängt. Ereignisse in der Vergangenheit können 
neue evolutionäre Möglichkeiten eröffnen oder 
auch verschließen. Im LTEE ist es etwa die 
Potenzierung, die das spätere Auftauchen von 
Cit+ ermöglicht. Die elf Bakterienkulturen, die 
die Potenzierung nicht durchlaufen haben, ha-
ben daher auch nach über 60 000 Generationen 
noch keinen Cit+-Phänotyp hervorgebracht. 
Ohne Potenzierung erfolgt keine Umsetzung. 
Dieses Konzept legt nahe, dass Evolution über 
lange Zeiträume gesehen nie genau gleich ab-
laufen wird – selbst kleine, zufällige Änderungen 
können in der weiteren Entwicklung große 
Unterschiede hervorrufen.

Neue Diskussion

Nun liegt eine Arbeit vor, in der drei Forscher 
die Entstehung von Cit+ replizieren (VAN HOF-
WEGEN et al. 2016). Sie konnten den oben be-
schriebenen Evolutionsmechanismus bestätigen 
– jedoch benötigte die Entwicklung von Cit+ 
in ihrem Labor weniger als 100 Generationen. 
Im kürzesten Fall dauerte es sogar nur zwölf 
Generationen, bis das neue Merkmal auftrat. Den 
großen Kontrast zu den über 30 000 Generati-
onen des LTEE erklären die Autoren plausibel 
mit Unterschieden in den von ihnen gewählten 
Randbedingungen für das Experiment: Sie hat-
ten im Vergleich zu LENSKIs Labor eine sehr viel 
stärkere Selektion auf Cit+ eingebaut.

Die eigentliche Diskussion darüber begann 
erst, als die drei Autoren ihre Ergebnisse inter-
pretierten. Unter anderem behaupteten sie, dass 
die schnelle Entstehung von Cit+ die Hypothese 
von der historischen Bedingtheit schwächen 
würde. Außerdem argumentierten sie, dass Cit+ 
keine neue genetische Information erfordert, da 
es sich lediglich um die Aktivierung eines (schon 
vorhandenen) stillen Gens handelt. Die Aussage, 

Im LTEE dauerte es über 30 000 Gene-
rationen (15 Jahre), bis ein Stamm den Cit+-
Phänotyp entwickelte. Unter anderem ist dieser 
lange Zeitraum dafür verantwortlich, dass dieses 
Ergebnis oft von Befürwortern der Evoluti-
onstheorie als Beispiel für Makroevolution ins 
Feld geführt wird. Entsprechend wird der Cit+-
Phänotyp als eine große evolutionäre Neuheit 
dargestellt – BLOUNT et al. sprechen sogar von 
einer „key innovation“. (Für eine Analyse dieser 
Argumente siehe BINDER 2012 und nachfolgende 
kritische Betrachtung.)

Zuletzt ist in diesem Zusammenhang auch 
noch ein evolutionsbiologisches Konzept inter-
essant, das BLOUNT et al. „historical contingency“ 
nennen (etwa: historische Bedingtheit). Kurz 
gesagt drückt dieses Konzept aus, dass die gegen-

Das ständige Auftauchen einer 
immer gleichen Mutante könnte 
Hinweis darauf sein, dass die Anpas-
sungsfähigkeit von E. coli begrenzt 
und vorprogrammiert ist.

Abb. 1 Schematischer 
Mechanismus der Cit+-
Entstehung. (Nach Roth & 
Maisnier-Patin 2016)
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es würde sich dabei um eine neuartige Funktion 
handeln, sei damit hinfällig.

Ähnliche Schlüsse wie VAN HOFWEGEN et al. 
zogen auch zwei andere Autoren, die den Artikel 
in der gleichen Ausgabe des Journal of Bacterio-
logy kommentierten (ROTH & MAISNIER-PATIN

2016). Daraufhin meldeten sich LENSKI und 
BLOUNT in einem Blogbeitrag zu Wort, um die 
neue Studie aus ihrer Sicht zu bewerten (LENSKI

& BLOUNT 2016). Sie lobten die wissenschaftliche 
Arbeit von VAN HOFWEGEN et al., bemängelten 
jedoch ihre Schlussfolgerungen. Insbesondere 
zeigten sie auf, dass die historische Bedingtheit 
nicht auf dem Versuchsaufbau oder auf der 
Dauer eines Experiments beruhte, sondern auf 
dem Mechanismus, wie eine neue Eigenschaft 
entsteht. Im Falle von Cit+ sei nachgewiesen, 
dass es ohne den Potenzierungsschritt nicht geht 
– folglich läge eindeutig historische Bedingtheit 
vor. Auch kritisierten sie die Aussage, dass keine 
genetische Information entstanden sei. Die Tat-
sache, dass ein Bakterium, das ursprünglich kein 
Citrat verstoffwechseln konnte, dazu nun in der 
Lage ist, sei für sie Beweis genug, dass irgendwo 
neue Information hinzugekommen sein muss.

Abschließend griff auch Michael BEHE, 
der aus der Diskussion um Intelligent Design 
bekannte amerikanische Biochemiker, in die 
Debatte ein. In einem weiteren Blogbeitrag 
(BEHE 2016) betonte er, dass die wiederholte, 
vorhersagbare, kurzfristige Entstehung von 
Cit+ die Besonderheit dieser Neuerung doch 
deutlich schmälerte. Das ständige Auftauchen 
einer immer gleichen Mutante sei vielmehr ein 
Hinweis darauf, dass die Anpassungsfähigkeit 
von E. coli begrenzt ist und vorprogrammiert 
zu sein scheint.

Bewertung

Wie soll man diese Diskussion nun bewerten? 
Zunächst kann festgehalten werden, dass bei 
der Entstehung des Cit+-Phänotyps in E. coli 
tatsächlich historische Bedingtheit wie oben 
beschrieben beteiligt ist. Die Argumente, die 
dagegen hervorgebracht wurden, sind logisch 
nicht haltbar und scheinen auf einem falschen 
Verständnis des Konzepts zu beruhen. Eine 
ganz andere, noch ungeklärte Frage ist jedoch, 
wie weitreichend der tatsächliche Einfluss der 
historischen Bedingtheit auf die Evolution ist. 
BLOUNT et al. haben gezeigt, dass es sie gibt – wie 
wichtig sie ist, bleibt weiterhin offen.

Der Knackpunkt dieser Debatte dreht sich 
nach wie vor um die Frage, ob neue genetische 
Information entstanden ist. In gewisser Hinsicht 
muss die Antwort hier Ja lauten. Schließlich ist 
die Position eines Gens im Erbgut auch Infor-
mation; es zu verschieben bedeutet folglich, neue 

Information in das System einzubringen. Jedoch 
ist das Ausmaß dieser neuen Information äußerst 
gering – in der Tat ist es schon fragwürdig, von 
einem „Informationszuwachs“ zu reden. Nicht 
zuletzt sollte man auch beachten, dass eine Dele-
tion, sprich ein Verlust schon vorhandener Infor-
mation, nötig war, um die neue Information ins 
Genom einzuspeisen. Die eigentlich wichtigen 
Informationen, das Gen für den Citrattransporter 
und der benötigte Promoter, waren hingegen 
schon lange vorhanden und mussten nur ange-
schaltet werden. Die Citrat-Verwertung als „key 
innovation“ zu bezeichnen, ist und bleibt also 
ungerechtfertigt.

Genau dieser letzte Punkt ist aus schöpfungs-
theoretischer Sicht allerdings sehr interessant. 
Mehrere nahe Verwandte von E. coli sind in der 
Lage, Citrat auch unter aeroben Bedingungen zu 
verwenden. E. coli kann das nicht, trägt aber die 

Anlagen dafür in seinem Erbgut. Könnte es sein, 
dass der Cit+-Phänotyp keine neue Funktion 
darstellt, sondern eine alte, die lediglich „wie-
derentdeckt“ wurde? Möglicherweise handelt es 
sich hierbei um eine Eigenschaft des Grundtyps 
von E. coli, die diese Art nur „verlernt“ hatte. 
Der Bezug auf die Grundtypenbiologie ist zwar 
Spekulation – bietet aber dennoch eine sinnvolle 
Deutung der vorliegenden Daten.

Das LTEE bleibt ein spannendes Experiment, 
das viele faszinierende Einblicke liefert. Die 
Citratnutzung bei E. coli ist ohne Zweifel sein 
bisher aufregendstes Ergebnis, mit wichtigen 
Implikationen für die Evolutionsbiologie. Trotz 
oder vielleicht gerade wegen neuer Forschung 
kann aber selbst dieses Ergebnis nicht als Beweis 
für Makroevolution gelten.
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Seltsam, im interstellaren Nebel  
zu forschen
Die Frage nach der Herkunft homochiraler Moleküle ist unter naturalistischen Prämissen  
unbeantwortet. Mittels Radioastronomie wurde jetzt erstmals die Existenz eines chiralen 
Moleküls im Weltraum wahrscheinlich gemacht (McGuire et al. 2016). Es handelt sich um 
Propylenoxid. Ob es als Racemat oder mit einem Enantiomerenüberschuss vorkommt, ist 
nicht bekannt. Die mittels Hilfshypothesen von den Autoren vorgestellten Überlegungen 
über den Ursprung der Homochiralität werden analysiert und gezeigt, dass der Fund das 
Gegenteil der Schlussfolgerungen der Autoren nahelegt.

Peter Imming

Chiralität und Symmetrie

Chiralität ist ein Fachbegriff aus der Chemie. 
Übersetzt bedeutet er Händigkeit. Gemeint ist 
das Phänomen, dass manche Objekte nicht mit 
ihrem Spiegelbild identisch sind (vgl. Abb. 1). 
Das gilt in zwei Dimensionen beispielsweise 
für den Buchstaben „P“, wohingegen das „A“ 
mit seinem Spiegelbild deckungsgleich ist. In 
drei Dimensionen gilt das für Hände: Man 
kann sie aneinander legen, aber sie sind nicht 
deckungsgleich (kongruent). In drei Dimen-
sionen gilt das auch für Moleküle, wenn sie 
asymmetrisch (Symmetriegruppe C1, s. u.) oder 
dissymmetrisch (Symmetriegruppen Cn und 
Dn) sind. Die Fachbegriffe des vorigen Satzes 
stammen aus der geometrischen Beschreibung 
von Objekten. Man betrachtet Objekte unter 
dem Aspekt, welche Symmetrieelemente sie 
aufweisen. Ein Symmetrieelement ist ein Punkt, 
eine Linie oder eine Ebene, an denen man eine 
Symmetrieoperation vollführt. Eine Symme-
trieoperation ist eine „Bewegung“ (Drehung 
oder Spiegelung), die das Objekt in sich selbst 
überführt. Einfach gesagt, sieht das Objekt nach 
der Bewegung genauso aus wie davor. Je mehr 
Symmetrieoperationen man mit einem Objekt 
durchführen kann, desto symmetrischer ist es. 
Die höchste Symmetrie weist eine ideale Kugel 
auf, gefolgt von den sogenannten platonischen 
Körpern (reguläre Polyeder: Tetraeder, Würfel, 
Oktaeder, Pentagondodekaeder und Ikosaeder), 

gefolgt von den halbregulären Polyedern (ar-
chimedischen und catalanischen Körpern). Am 
wenigsten symmetrisch sind Objekte, die man 
nur durch Komplettdrehung um 360° an einer 
Achse in sich selbst überführen kann. Das sind 
die genannten asymmetrischen Objekte. Sie 
gehören zur Symmetriegruppe C1. „Gruppe“ 
ist ein Begriff aus der Mathematik. Die Menge 
aller Kongruenzabbildungen, die ein Objekt auf 
sich selbst abbilden (das sind die Symmetrieope-
rationen), bildet eine Symmetriegruppe eines 
geometrischen Objektes. Jedes Objekt gehört 
zu einer Symmetriegruppe, zum Beispiel der 
genannten „C1“, eine symbolische Abkürzung.

Viele Moleküle, die Lebewesen konstituieren, 
gehören zur Symmetriegruppe C1, sind also 
chiral. Das Faszinierende daran: Nur das eine der 
beiden möglichen Enantiomere kommt in der 

Abb. 1 D- und L-Aminosäure 
als Beispiel für Chiralität. 
Die beiden Formen sind 
spiegelbildlich zueinander. 
In Ursuppenexperimenten 
werden immer beide Formen 
zu gleichen Teilen gebildet 
(Racemate).
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