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In der belebten Natur treffen wir überall zu Bewunderung und Erstaunen Anlass gebende Muster und Strukturen an. Seien es die vielfältigen 
Formen und Farben von Blüten, die als Tarnung oder als Signale wirkenden Felle, Federkleider, Panzer oder Häute von Tieren, überall finden 
wir auffällige Muster und zum Teil ornamentartige Verzierungen. 
 
Bemerkenswerte Formen des Nachmachens der Erscheinungsformen anderer Arten – Mimikry genannt – wurden entdeckt, welche dem Schutz 
vor Fressfeinden dienen, die –getäuscht durch die äußere Erscheinung – vom Verzehr der vermeintlich als giftig angesehenen Beute Abstand 
nehmen. 
 
Die aufgefundene Vielfalt und die augenscheinliche Leichtigkeit, mit der eine Erscheinungsform in eine andere umgewandelt werden kann, legt 
die Vermutung nahe, dass der Musterbildung ein weit verbreiteter und verhältnismäßig einfach zu steuernder Mechanismus zugrunde liegen 
muss. Es erhebt sich die Frage, ob Musterbildung auch außerhalb der Biologie beobachtet werden kann und, welchen Gesetzmäßigkeiten sie 
gehorcht. 



Farbmuster auf Tierfellen, -flügeln und -panzern



 
 
 
 
Musterbildung in der nicht organischen Natur ist uns allen bekannt. Am spektakulärsten sind die verschiedenen Wolkenformationen, die 
insbesondere vor hereinbrechenden Schlechtwetterfronten auffallend regelmäßige Strukturierungen zeigen (Bild links oben).  
 
In Gewittern kommt es zu bedeutenden Ladungstrennungen und elektrischen Potentialunterschieden oder Spannungen zwischen den Wolken 
oder zwischen Wolken und der Erdoberfläche (Bild rechts oben). Blitzentladungen erfolgen, wenn bestimmte Grenzspannungen überschritten 
werden. Der genaue Verlauf der Entladungen ist nicht vorhersagbar, da die lokalen elektrischen Leitfähigkeiten kleinster Luftvolumina eine 
Rolle spielen können. Für die Gefahr eines Blitzschlages auf der Erdoberfläche lassen sich auch nur Wahrscheinlichkeiten angeben. Diese 
Wahrscheinlichkeiten sind beispielweise größer bei höheren Lagen, bei Spitzen und bei elektrischen Leitern – auf dieser zuerst von Benjamin 
Franklin empirisch beobachteten Tatsache beruht seine Erfindung des Blitzableiters im Jahre 1852.  
 
Bei genügend hohen Temperaturunterschieden zwischen Boden und Wolkenobergrenze und genügend feuchter Luft kann es zur Ausbildung von 
Tornados über Land (Windhosen; Bild links unten) oder über Wasser (Wasserhosen) kommen. Obwohl es eine recht gut entwickelte Theorie für 
die Entstehung von Tornados gibt, ist es unmöglich vorherzusagen, wann und wo ein Tornado auftreten wird.  
 
Ein Hurrikan (Bild rechts unten) ist ein Wirbelsturm von gigantischen Ausmaßen, der sich über warmen Meeren ausbildet. Auch in diesem Fall 
gilt, dass ein genügend hoher Temperaturunterschied zwischen der Meeresoberfläche und der Wolkenobergrenze und eine hinreichend starke 
Rotationskraft (Corioliskraft) notwendig ist, um einen Wirbel entstehen zu lassen: Im allgemeinen werden mindestens 26,5 oC 
Oberflächentemperatur des Meeres und mehr als | 5|o geographischer Breite als Bedingungen genannt. Ebenso wie bei Blitz und Tornado sind 
dies notwendige aber keine hinreichenden Bedingungen – Die tatsächliche Ausbildung eines Hurrikans hängt auch von den unmöglich 
ermittelbaren, lokalen Gegebenheiten im Entstehungsgebiet ab. 



Wetterphänomene  – Gewitterfront, Blitz, Tornado and Hurrikan



 
 
 
 
 
Die Musterbildung als Folge eines Temperaturunterschiedes – unter heiß und oben kalt – kann auch in viel kleinerem Maßstab beobachtet 
werden. Raleigh-Benard Konvektion entsteht, wenn man eine ruhende Flüssigkeit von unter erhitzt. Die heiße Flüssigkeit am Boden ist leichter 
als die kalte Flüssigkeit an der oberen Flüssigkeitsoberfläche. Bei geringen Temperaturunterschieden reicht die thermische Bewegung zur 
Kompensation des Temperaturunterschieds aus. Wird dieser durch stärkeres Erhitzen größer, dann kommt es zur thermischen Konvektion: 
Volumenelemente der Flüssigkeit bewegen sich, um einen rascheren Temperatur und Dichteausgleich zu bewirken, als dies mit 
Wärmebewegung allein möglich wäre. Heiße Flüssigkeit steigt vom Boden nach oben und kalte Flüssigkeit sinkt von der oberen Oberfläche 
nach unten. Die Konvektion führt zur Ausbildung von zylindrischen Rollen (Bild oben rechts), an deren Berührungspunkten die Flüssigkeit 
abwechselnd auf- und absteigt. 
 
Experimentell lässt sich die Musterbildung einfach beobachten (Bilder oben links). Die Rollen bilden an der oberen Oberfläche sichtbare Muster 
aus und tendieren zu Spiralenbildung, die sich mit beiden Drehsinnen einrollen. Bei weiterer Erhitzung entstehen aus den Rollen Wabenmuster, 
die bei geringen Störungen die Form regelmäßigen Sechsecken annehmen. 
 
Im unteren Teil des Bildes ist eine gut entwickelte Theorie der Hurrikanausbildung skizziert (Bild unten rechts). Die Ausbildung von Zonen mit 
auf- und absteigenden Luftmassen entspricht ganz der Raleigh-Benard Konvektion. Durch die Wirkung der Corioliskraft rotiert ein Hurrikan auf 
der Nordhalbkugel gegen den Uhrzeigersinn und auf der Südhalbkugel im Uhrzeigersinn. Obwohl die Theorie der Hurrikanbildung 
zufriedenstellende Erklärungen für das Phänomen als solches geben kann, ist es nicht möglich vorherzusagen, wann und wo ein Hurrikan 
gebildet wird. Lokale nicht erfassbare Details spielen bei der Nukleation eines Wirbelsturmes eine wesentliche Rolle. 



kalt

heiß

Raleigh-Bénard Konvektion und Ausbildung von Hurrikanen



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Wirbelstürme ganz im Sinne der irdischen Hurrikane, Zyklone oder Taifune können gigantische Ausmaße annehmen, wie der „Rote Fleck“ am 
Jupiter zeigt. Derartig mächtige Wirbel am Jupiter weisen eine für irdische Verhältnisse unwahrscheinlich lange Lebensdauer auf, da dort das die 
Energie der irdischen Hurrikane absorbierende Festland fehlt oder zumindest weit weniger Einfluss hat. Die Entstehung des Jupiterwirbels 
wurde am Computer simuliert und auch in einem einige Meter großen Tank experimentell nachgewiesen. 



Red spotSouth pole

View from south pole

Roter Fleck des Jupiters:  Beobachtung eines gigantischen Wirbels
Bilder sind entnommen von James Gleick, Chaos. Penguin Books, New York, 1988



Computer simulation 
of the gigantic vortex 
on Jupiter

Particles turning
counterclockwise

Particles turning
clockwise

View from south pole

Jupiter: Computersimulation des giantischen Wirbels
Philip Marcus, 1980. Picture taken from James Gleick, Chaos. Penguin Books, New York, 1988



 
 
 
 
 
 
 
 
Musterbildung bei chemischen Reaktionen wurde um 1950 von dem bekannten englischen Computerwissenschafter Alan M. Turing 
vorhergesagt und als ein mögliches Prinzip der biologischen Musterbildung postuliert. Dem Turingschen Modell liegt eine einfache 
Modellierung (nicht-linearer) chemischer Reaktionen in Raum und Zeit zugrunde: Das Turing-Modell benutzt Reaktions-Diffusions-
Gleichungen um die Produktion chemischer Verbindungen und ihre Ausbreitung im Raum zu beschreiben. 
 
Für Zweiphasen-Systeme war das Auftreten von Turing-Muster artigen Bandstrukturen schon lange bekannt: Bei der Auskristallisation aus 
übersättigten Lösungen treten sogenannte Liesegang-Ringe auf, die einer den Turingschen Systemen ähnlichen Nichtlinearität ihre Entstehung 
verdanken. 
 
Zehn Jahre nach Turings Vorhersage wurde die Ausbildung von Raum-Zeit-Mustern in Form von wandernden Spiralen und konzentrischen 
Mustern („Target-Waves“) bei der Belousov-Zhabotinskii-Reaktion nachgewiesen. Erst vierzig Jahre nach der Turingschen Vorhersage gelang 
es stationäre (stehende) Turing-Muster bei chemischen Reaktionen zu erzeugen. 



Alan M. Turing, 1912-1954

Veränderung in der lokalen Konzentration  =

=  Diffusion + Chemische Reaktion

A.M. Turing. 1952. The chemical basis of morphogenesis. 
Phil.Trans.Roy.Soc.London B 237:37-72.



Belousov-Zhabotinskii Reaktion 1959Liesegang Ringe 1895

Turing Muster: 
Boissonade, De Kepper 1990

Musterbildung durch chemische Selbstorganisation:

Liesegang Ringe durch Fällung aus übersättigten Lösungen,

Raum-Zeit-Muster in der Belousov-Zhabotinskii Reaktion,

und stationäre Turing Muster. 



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Blitze, Tornados, Hurrikans, Reaktions-Diffusionsmuster können nicht bis ins letzte Detail vorausgesagt beziehungsweise reproduziert werden, 
da lokale, mikroskopische Prozesse für die Nukleation oder Keimbildung verantwortlich sind, von welchen ausgehend der in seinen globalen 
Entstehungsbedingungen gut verstandene Prozess seinen Ausgang nimmt. In anderen Worten wir können notwendige Bedingungen angeben 
aber diese sind nicht hinreichend, um das genaue „Wann-und-Wo“ des Eintretens von Musterbildung vorherzusagen. 
 
In der Biologie stoßen wir auf Muster, die hinsichtlich Form und Gestalt ganz ähnlich beschaffen sind wie die anorganischen Muster, auch 
gelten ähnliche Randbedingungen für ihre Ausbildung. Alan Turing lag mit seiner Vision der Musterbildung als Folge einer nicht-linearen 
chemischen Reaktion nicht ganz falsch. Es besteht aber ein grundlegender Unterschied hinsichtlich des Ergebnisses: Bei denselben 
Anfangsbedingungen (Genetik, Epigenetik, ...) ist das Endresultat fast identisch. Als Beispiel zeigen wir das Gesicht von drei verwilderten 
Katzen, die einer Inzuchtpopulation auf einer Hochfläche in den Nockbergen entstammen: Die Katzenmutter, das Junge und der mutmaßliche 
Katzenvater tragen ein bis ins Detail gehend gleiches Muster auf der Stirn. 



Mutter mutmaßlicher
Vater

Tochter

Fellmuster in einer
Inzuchtlinie von
verwilderten Katzen

Eltern und Tochter



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Die Erklärung des Unterschieds zwischen physikalischen und chemischen Strukturen einerseits und biologischen Mustern andrerseits ist einfach: 
Beim Auftreten notwendiger Bedingungen kommt es in physikalisch-chemischen Systemen zur Musterbildung ausgehend von Keimen, deren 
Bildung von den lokalen Gegebenheiten eines zumeist stark fluktuierenden Hintergrundes abhängt. In der Biologie ist derselbe Sachverhalt 
überlagert von einem genetischen Programm, das – zusammen mit einigen epigenetischen Faktoren – die Musterentwicklung steuert. Der 
Einfluss lokaler Fluktuationen wird dabei fast gänzlich ausgeschaltet. Das entwicklungsbiologische Programm ist auf der 
Desoxyribonukleinsäure (DNA) einer jeden Zelle des Organismus gespeichert. Die Struktur des DNA-Moleküls ist auch die Basis für den 
Vermehrungsprozess. 



The three-dimensional structure of a 
short double helical stack of B-DNA

James D. Watson, 1928- , and Francis Crick, 1916-2004,
Nobel Prize 1962

G C and   A = U



Duplication of genetic information

Deoxyribonucleic acid – DNA

The carrier of digitally encoded information



 
 
 
 
 
 
 
 
Die DNA einer jeden Zelle wird teilweise transkribiert (abgeschrieben) und in Proteine oder Ribonukleinsäuren (RNA) translatiert (übersetzt). 
Die Protein- und RNA-Moleküle übernehmen verschiedene Aufgaben in den Zellen; ihre Strukturen und Eigenschaften sind letzten Endes in den 
DNA-Stücken oder Genen kodiert, aus welchen sie durch Übersetzung gebildet werden. Zur Steuerung des Zellstoffwechsels und der 
organismischen Entwicklung ist es notwendig die Aktivität der einzelnen Gene zu steuern. Dies geschieht bei Bakterien durch Regulatorgene, 
welche die Aktivitäten der Strukturgene kontrollieren. Bei höheren Organismen wird die Regulation sehr stark durch andere Faktoren 
beispielsweise kleine RNA-Moleküle mitbestimmt. 
 
Der Metabolisums der Zellen muss alle notwendigen nicht eigens importierten Bausteine der Moleküle in der Zelle synthetisieren. Das 
entsprechende metabolische Netzwerk, welchen beim Menschen unter der Kontrolle von etwa 25 000 Regulator- und Strukturgenen steht, ist 
ziemlich kompliziert und unübersichtlich. 



A sketch of a genetic and metabolic network



The citric acid 
or Krebs cycle 
(enlarged from 
previous slide).
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The reaction network of cellular metabolism published by Boehringer-Ingelheim.



 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Das Darwinsche Prinzip der biologischen Evolution basiert auf den Fähigkeiten zu Vermehrung, Variation und Selektion und macht keine 
Voraussetzungen hinsichtlich der Einheiten, welche sich vermehren und variieren. Es sollte daher möglich sein, ohne zellulären Strukturen nur 
mit geeigneten Molekülen in Lösung evolutionäre Prozesse zu beobachten. 
 
Seit den 1960iger Jahren werden laufend Evolutionsexperimente mit RNA-Molekülen in zellfreien Assays durchgeführt und diese Arbeiten 
haben schließlich zur Entstehung eines eigenen Zweiges der Biotechnologie, genannt Evolutionäre Biotechnologie oder „Applied Molecular 
Evolution“, geführt mit dem heute Moleküle nach Maß für bestimmte Zwecke hergestellt werden können. 
 



Drei notwendige Bedingungen für Darwinsche Evolution:

1. Vermehrung,

2. Variation, and

3. Selektion.

Variation in Form von Rekombination und/oder Mutation verändert die
Genotypen wogegen Selektion nur auf den Phänotypen operiert. 

Im Darwinschen Szenario treten Variationen in Form von Rekombinations-
und/oder Mutationsereignissen unkorreliert mit ihren Effekt auf den
Selektionprocess auf und erscheinen daher zufällig. 

Alle drei Bedingungen werden nicht nur von zellulären Organismen erfüllt 
sondern auch von Molekülen in geigneten zellfreien Assays.



Stochastic simulation of evolution 
of RNA molecules



An example of ‘artificial selection’ 
with RNA molecules or ‘breeding’ of 
biomolecules



tobramycin

RNA aptamer, n = 27

Formation of secondary structure of the tobramycin binding RNA aptamer with KD = 9 nM

L. Jiang, A. K. Suri, R. Fiala, D. J. Patel, Saccharide-RNA recognition in an aminoglycoside antibiotic-
RNA aptamer complex. Chemistry & Biology 4:35-50 (1997)



The three-dimensional structure of the 
tobramycin aptamer complex

L. Jiang, A. K. Suri, R. Fiala, D. J. Patel, 
Chemistry & Biology 4:35-50 (1997)



Application of molecular evolution to problems in biotechnology



Artificial evolution in biotechnology and pharmacology

G.F. Joyce. 2004. Directed evolution of nucleic acid enzymes. 
Annu.Rev.Biochem. 73:791-836.

C. Jäckel, P. Kast, and D. Hilvert. 2008. Protein design by 
directed evolution. Annu.Rev.Biophys. 37:153-173. 

S.J. Wrenn and P.B. Harbury. 2007. Chemical evolution as a 
tool for molecular discovery. Annu.Rev.Biochem. 76:331-349.



Molecular evolution of viruses



 
 
 
 
 
Die gegenwärtige molekulare Evolutionsbiologie befasst sich mit einigen neuen Phänomenen, deren Bedeutungen in der Zeit der Ausarbeitung 
der Synthetischen Theorie (1940-1950) noch nicht abschätzbar waren und welche in den aktuellen Problemen der Molekulargenetik eine 
vorrangige Rolle spielen: 

(i) Neutralität: Ein Großteil, wenn nicht der größte Teil aller Mutationen sind für die Selektion nicht unterscheidbar – sie werden deshalb 
als neutral bezeichnet – und bilden das evolutionäre Variantenreservoir für geänderte Umweltbedingungen. 

(ii) Bastelprinzip: Die Evolution kennt keine zukünftigen Ziele und bastelt aus den vorhandenen Strukturen und Funktionen neue 
Organismen, die mit geänderten Bedingungen zurande kommen. Basteln führt auf der molekularen Ebene zu immer komplizierter 
werden Regulationsnetzwerken. 

(iii) Somatische Vielfalt: Dasselbe Stück DNA kann in den verschiedenen Geweben oder Organen eines Organismus in verschiedene 
Proteine übersetzt werden, wodurch der konventionelle Begriff des Gens in Frage zu stellen ist. 

(iv) Transkribierte aber nicht translatierte DNA: In der frühen Molekulargenetik wurde klar, dass nur ein ziemlich kleiner Teil der DNA 
von höheren Organismen in Protein übersetzt wird. Man sprach dann von „Junk-DNA“, für die keine Funktion erkennbar war. Beim 
Menschen lag der Anteil an „Junk-DNA“ sogar zwischen 90 – 95%. Mittlerweile wurde klar, dass der ganz überwiegende Anteil (bis 
zu 90%) dieser DNA transkribiert wird. Nach der Funktion der vielen, auf diese Weise gebildeten RNA-Moleküle wird gegenwärtig 
intensiv geforscht. 

Eine erschöpfende Beantwortung aller dieser Fragen benötigt eine vollständige chemische Analyse aller Vorgänge in den Zellen, welche durch 
die vollständige Sequenzierung von Genomen eingeleitet wurde. Im Rahmen der Systembiologie wird dieses Programm zur Zeit auf die 
Erfassung der Funktionen aller Moleküle ausgedehnt. 



Motoo Kimuras Populationsgenetik der 
neutralen Evolution. 

Evolutionary rate at the molecular level. 
Nature 217: 624-626, 1955.

The Neutral Theory of Molecular Evolution. 
Cambridge University Press. Cambridge, 
UK, 1983.



Evolution does not design with 
the eyes of an engineer, 
evolution works like a tinkerer.

Francois Jacob, Pantheon Books, 
New York 1982



The difficulty to define 
the notion of „gene”.

Helen Pearson,
Nature 441: 399-401, 2006



ENCODE Project Consortium. 
Identification and analysis of functional 
elements in 1% of the human genome by 
the ENCODE pilot project. 
Nature 447:799-816, 2007

ENCODE stands for
ENCyclopedia Of DNA Elements. 
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