Die Entstehung des Lebensl ™™

Von Mella Paecht-Horowitz["]

Die heute allgemein anerkannte Theorie von der Entstehung der Arten bendtigt einen
Ausgangspunkt. Es wird postuliert, dafl der biologische Ausgangspunkt eine chemische
Evolution zur Voraussetzung hatte. Bei Experimenten unter den Bedingungen, die vor
der Entstehung des Lebens auf der Erde herrschten, bilden sich organische Verbindungen
aus anorganischen Gasen, und diese organischen Verbindungen konnen zu biologischen
Makromolekiilen polymerisieren. Es gibt mehrere Hypothesen fiir den Ubergang derartiger
Makromolekiile in dynamische Strukturen, die schlieBlich zur Sclbstvermehrung fihig sind.

1. Einleitung

Mit der Entwicklung der Weltraumforschung ist das alte
Problem der Entstehung des Lebens plotzlich wieder sehr
modern geworden. Man interessiert sich dafiir, ob es ir-
gendeine Form des Lebens im auBerirdischen Raum gibt.
Da es sehr unwahrscheinlich ist, daB auBerirdische Lebens-
formen — wenn es sie iiberhaupt gibt — den irdischen glei-
chen, mufl man den Begriff ,,Leben” definieren und seine
Eigenschaften und sein Entstehen erforschen.

Es gibt viele Definitionen, die das Leben zu beschreiben
versuchen. Eine der von Biologen bevorzugten Definitio-
nen besagt, daB ein System ,lebendig” ist, wenn es sich
auf Kosten seiner inneren Energie vermehren kann; mit
anderen Worten, wenn es mit Hilfe seines Gedéchtnisses
und seiner Mechanismen zur Selbstreproduktion fihig ist.

Das Problem der Entstchung des Lebens wird bereits in
den iltesten Schriften erwihnt. Die Suche nach dem Aus-
gangspunkt war eines der ersten Probleme, das die Philoso-
phen der Antike behandelten. Die Gelehrten Indiens, Baby-
lons und Agyptens glaubten, stark beeinfluBt von religidsen
Legenden und Traditionen, dal das Leben als Ergebnis
des Schopferwillens iibernatiirlicher Krifte durch Autoge-
nese begann.

Die griechischen Philosophen behandelten das Problem
ab etwa 600 v. Chr. mit ,wissenschaftlichen“ Methoden.
Trotzdem glaubten auch sie fest an die Autogenese und
fiihrten zahlreiche Experimente aus, die diese Theorie stiit-
zen sollten. Dicser Glaube an dic Autogenese setzt sich
durch das Mittelalter bis in die Neuzeit fort. Francis Bu-
con'!), Descartes'? und ihre Zeitgenossen hielten die Urzeu-
gung fiir auBerhalb jeder Frage stehend ; erst 1668 beschrieb
Redil* eine Reihe von Versuchen, die bewiesen, daB Fliegen
nur aus Fliegeneiern entstehen konnen. Trotzdem glaubte
selbst Redi noch, daB3 eine Autogenese in anderen Fillen
durchaus stattfinden konnte. Erst Louis Pasteur!*~ 1% be-
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wies endgiiltig, daB ein Lebewesen nur aus einem anderen
derselben Art entstehen kann. Das fiihrt uns aber zur
anfangs gestellten Frage zuriick: Wenn ein Organismus
nur von einem anderen Organismus erzeugt werden kann,
wie begann dann das Leben iiberhaupt?

Heute gibt es nur eine einzige verniinftige Antwort darauf,
ndmlich die,daB eine chemische Evolution der biologischen
vorausgegangen sein muB, und daB die biologische Evolu-
tion nur als Ergebnis der chemischen Evolution erfolgt
sein kann. Dies erkannte bereits Darwin; er wics darauf
hin, daB3 ein in der Jetztzeit neu erzeugtes, zu weiteren
komplizierteren Umwandlungen fihiges Protein sofort ver-
braucht oder absorbiert wiirde, was dagegen in der Zeit
vor der Entstehung des Lebens nicht geschehen konntel!*).
Diese Feststellung konfrontiert uns gleich mit der ersten
Schwierigkeit bei der Erforschung der Entstehung des Le-
bens: Eine Urzeugung unter natiirlichen Bedingungen ist
zur Zeit unmdoglich, und zwar gerade deshalb, weil cs
bereits Leben gibt. Diese Unmoglichkeit fiihrt dazu, daB
alle unsere Experimente, so schliissig sie auch sein mégen,
lediglich zeigen konnen, dal das Leben unter gewissen
spezifischen Bedingungen begonnen haben konnte; wir
werden niemals genau wissen, wie die Bedingungen aussa-
hen, unter denen das Leben in Wirklichkeit begann. Selbst
wenn durch ein sehr ungliickliches Ereignis alles Leben
auf der Erde ausgeloscht wiirde und nur ein paar Wissen-
schaftler iibrigblieben, um die Neuentstehung des Lebens
zu beobachten, wire die Situation nicht die gleiche wie
in der Urzeit. Die Erde, nun allen Lebens beraubt, gliche
einem Menschen, der gelebt hat, aber nun tot ist, wihrend
sie in der Urzeit einem ungeborenen oder sogar noch
nicht gezeugten Kinde glich.

2. Die ,,Ursuppe®

Was wissen wir iiber den Zeitraum, bevor es Leben auf
der Erde gab? Nach geochemischen Untersuchungen be-
gann das Leben auf der Erde vor ein bis zwei Milliarden
Jahren. Wihrend die Atmosphére vor zwei Milliarden Jah-
ren keinen Sauerstoff aufwies, war sie vor einer Milliarde
Jahren schon sehr sauerstoffreich. Dazwischen liegt die
Ubergangszeit, in der das Leben auf der Erde begann.
Parallel zur Entwicklung des Lebens reicherte sich Sauer-
stoff in der Atmosphire an; je mehr Sauerstoff wiederum
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vorhanden war, desto hoher entwickelte Lebewesen ent-
standen.

Obwohl das Leben heutzutage beim Fehlen von Sauerstoff
aufhdren wiirde, ermoglichte offenbar gerade sein Fehlen
in vorbiologischer Zeit die Entstehung des Lebens. Die
Sauerstofffreiheit der Atmosphire bewirkte, daB die kurz-
wellige Strahlung, welche die Erdoberfliache erreichte, viel
intensiver war als heute. Die Erde ist jetzt von einer 30 km
starken Ozonschicht umgeben; die Strahlung, die noch
zur Erdoberfldche durchdringt, besitzt daher ein lingerwel-
liges Maximum als friither. Daher waren abiogene photo-
chemische Synthesen weitaus wahrscheinlicher als sie es
heute sind. Natiirlich konnten reduzierte Kohlenstoffver-
bindungen mangels Sauerstoff nicht sehr stark oxidiert
werden, und es gab keine Lebewesen und infolgedessen
auch keine Stoffwechselvorginge, zu denen auch die Syn-
these einer groBen Zahl organischer Verbindungen gehort.

Aus allen diesen Griinden und da der Zeitraum, den wir
betrachten, so gut wie keine geologischen Spuren hinterlief3,
ist es aulerordentlich schwierig, pribiotische Situationen
in Laboratorien zu rekonstruieren, besonders, wenn diese
Situationen iiber langere Zeitriume konstant sein miissen.
Trotzdem sind einige erwidhnenswerte Experimente ausge-
fiihrt worden.

3. Pribiotische Synthese

3.1. Die Bildung organischer Verbindungen unter
pribiotischen Bedingungen

Bevor wir Einzelheiten erortern, sollte erwidhnt werden,
daB auch die Meinung vertreten wird, der Ursprung des
Lebens sei iiberhaupt kein Thema, das von Physikern oder
Chemikern behandelt werden sollte. Die Vertreter dieses
negativen Standpunkts glauben, daB physikalische Metho-
den a priori antihistorisch sind, weil sie sich mit Situationen
befassen, bei denen das bereits bekannt ist, was dann mit
physikalischen Gesetzen aus den Ausgangsbedingungen
abgeleitet wird. Sie eigneten sich daher eher zu Voraussagen
iiber die Zukunft als zur Rekonstruktion der Vergangen-
heit. Die physikalischen Gesetze lehrten uns nichts iiber
die Vergangenheit, und die Gesetze der Thermodynamik
besagten lediglich, dal Naturerscheinungen einen Gleich-
gewichtszustand anstreben — die Beschreibung eines
Zustandes sagte jedoch nichts iiber die Art und Weise
aus, wie er erreicht worden sei. Was Physiker und Chemiker
jedoch tun konnen, ist, Modelle zu ersinnen und zu testen,
wie weit diese mit den Befunden der Biologen, Geologen,
Anthropologen und Kosmologen iibereinstimmen. Die
Summe dieser Bemiihungen konnte dann schlielich die
richtigen Antworten ergeben. Einige Fragen werden durch
die folgenden Versuche beantwortet:

1955 leitete Miller!'?! elektrische Entladungen durch eine
Mischung aus Methan, Ammoniak, Wasserstoff und Was-
serdampf; er erhielt auf diese Weise organische Verbindun-
gen, darunter bemerkenswerterweise auch Aminosiuren.
Mit derselben Methode, aber unter Zusatz von Phosphor-
silure, erhielt Gulick!'3! _energiereiche* Phosphorverbin-
dungen, die dem Phosphokreatin dhnlich waren. Scotr!'#
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synthetisierte auf diese Weise sogar so komplizierte Verbin-
dungen wie Porphyrine,

Ord et all'>~ % erhitzten einfache Kohlenwasserstoffe mit
Blausdure und Blausiurederivaten ~ man glaubte damals
(1961), daB Blausiure von Kometen auf die Erde gebracht
worden war — und erhielten Aminoséduren, Peptide, alipha-
tische Sduren, Purin- und Pyrimidinbasen, Imidazole und
Pentosen. 1962 beschossen Palm und Calvint>®! Methan,
Ammoniak, Wasserdampf und Wasserstoff mit hochener-
getischen Elektronen; sie bekamen dieselben Produkte wie
Ords Arbeitsgruppe, auBerdem aber auch noch Blausiure.
Es war also nicht mehr nétig anzunehmen, daB diese Ver-
bindung von auBlerhalb der Erde kam. Nach Ansicht man-
cher Fachleute ist die Entstehung von Blausdure duBerst
wichtig, da sie und ihre Derivate als dehydratisierende
Agentien par excellence wahrscheinlich zu den Schliissel-
komponenten der vorbiologischen Synthese gehoren. Spi-
ter beschrieben Ponnamperuma et al!?'-22! die Entstehung
von ATP, ebenfalls unter pribiotischen Bedingungen, und
Bar-Nun et al12¥ stellten wiederum Aminosiuren und Pep-
tide aus anorganischen Gasen dar, diesmal mit Schockwel-
len als Energiequelle.

Alle diese Versuche zeigen eindeutig, daB die Bildung von
organischen Substanzen aus anorganischen, sogar in Abwe-
senheit von Sauerstoff, moglich ist, und man darf sicher
sein, daf} Gase wie die oben erwihnten vor der Entstehung
des Lebens auf der Erde vorkamen. Man nimmt aus guten
Griinden an, daB sich aus ihnen mit Hilfe irgendeiner
der damals zur Verfligung stechenden Energiequellen die
ersten organischen Verbindungen bildeten.

Allerdings ist es von hier bis zu einer lebenden Zelle oder
auch nur zu einem organisierten Makromolekiil mit einer
genau festgelegten Sequenz der Monomeren noch immer
ein weiter Weg.

3.2. Die Bildung von Makromolekiilen unter
pribiotischen Bedingungen

Es ist verniinftig anzunehmen, daB die Entstehung des
Lebens in mehreren Schritten vor sich ging. Der erste
wire die Bildung organischer Verbindungen, wie sie in
Abschnitt 3.1 beschrieben wurde, der zweite die Anordnung
und Zusammenlagerung von Monomeren zu Makromole-
kiilen, der dritte die Uberfiihrung solch eines leblosen
Makromolekiils in ein lebendes, und schlieBlich kdme es
zur evolutiondren Entwicklung héherer Lebensformen aus
den sehr einfachen.

Manche Forscher nehmen an, daB der zweite Schritt vor
dem ersten erfolgte. Mathews und Moser!2¥ zeigten, daB
ein Gemisch aus Blausdure und Ammoniak, das in Abwe-
senheit von Wasser elektrischen ‘Entladungen ausgesetzt
wird, proteinartige Molekiile bildet, die sich zu Aminosdu-
ren hydrolysieren lassen. Trotzdem versuchen bis heute
die meisten Forscher, Biopolymere aus ihren monomeren
Einheiten aufzubauen. Schramm et al!?®! wiesen nach, daB
man beim Erhitzen von Estern der Metaphosphorsdure
in wasserfreien Medien Hochpolymere der jeweiligen Ver-
bindungen bekommt. Sie stellten auf diese Weise Polynu-
cleotide, Polypeptide und Polyglykoside dar. Wach
Schramm sind diese Befunde mit der vorbiologischen Syn-
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these durch die Tatsache verkniipft, dal Orthophosphate
oberhalb 300°C instabil sind; nach dem Abkiihlen der
Erde existierten daher vermutlich groBe Lager von konden-
sierten Phosphaten in wasserfreien Gebieten. Diese Phos-
phate mogen dann mit organischen Verbindungen verestert
worden und innerhalb von Koazervaten, wie sie Oparin!2¢!
vorschlug, oder in anderen Aggregaten mit wasserundurch-
lissigen Membranen Kondensationsreaktionen eingegan-
gen sein.

Oparins Argumentation, dal innerhalb von Koazervaten
Kondensationsreaktionen abliefen, stiitzt sich auf folgende
Versuchsreihe: Wenn Adenylsiure in vitro in einem Poly-
peptidmedium polymerisiert wird, beginnt, sobald die Mo-
lekiile eine gewisse GroBe erreicht haben, die Abscheidung
von Koazervaten genannten Trépfchen, Mit der Bildung
dieser Tropfchen geht eine scharfe Verschiebung des
Gleichgewichts zugunsten der Polypeptidsynthese ein-
her!?”). Oparin schlieBt also flir den Fall, daf3 die vorbiologi-
schen Systeme denselben physikalischen Gesetzen gehorch-
ten wie sie heute gelten, daB zwei Arten von Polymeren
nach ihrer Entstehung ein Koazervat bilden, in welchem
sich die weiteren Reaktionen abspielen.

Hier haben wir eine Annahme, an die man vorsichtig
herantreten sollte: Wir miissen annehmen, daB im priibioti-
schen Zeitraum dieselben Naturgesetze galten wie heute.
Ohne diese Annahme wiire keine Arbeitshypothese mog-
lich, sie bestimmt jedoch von vornherein unscre Vorstel-
lung von Strukturen und Formen des Lebens und verleitet
uns dazu, dic Bedingungen der Gegenwart auf die Vergan-
genheit zu iibertragen. Es mag sehr verniinftig sein, dies
zu tun, da es keinen Grund gibt zu glauben, die pribioti-
schen chemischen und physikalischen Gesetze seien anders
als die heutigen gewesen; wir sollten jedoch nicht vergessen,
daB die Giiltigkeit dieses Arguments nicht bewiesen ist.

Ein weiteres Experiment, das Oparins Theorie stiitzt, fiihr-
ten Evreinova et al.!*® aus. Sie zeigten, daB sich aus einer
Losung von Aminosiduren, die Tropfchen von Gelatine
und Gummiarabikum enthilt, innerhalb der Koazervate
die Aminosduren zchn- bis hundertfach anreichern. Dies
gilt auch fiir andere Komponenten, wobei die GréBe des
Effekts sowohl von der Zusammensetzung des Tropfchens
als auch von der Art der absorbierten Verbindung abhiingt.
So reizvoll Oparins Theorie auch sein mag, so diirfen wir
doch nicht vergessen, daB solch ein Tropfchen nicht als
iiberzeugendes Modell eines lebenden Systems dienen
kann, da sich sehr schnell ein Gleichgewicht zwischen
Tropfchen und umgebendem Medium einstellt. Das Tropf-
chen crreicht eincn thermodynamisch stabilen Zustand
und wird so ein statisches System.

Das Charakteristische an einem lebenden System dagegen
ist, daB es ,flieBt* und ein stationidres System erzeugt.
Jede Zelle und jeder vielzellige Organismus befindet sich
withrend der ganzen Lebensdauer in einem Zustand stindi-
ger Wechselwirkung mit der Umgebung — einer Wechsel-
wirkung, die unter ihrer biologischen Bezeichnung ,,Stoff-
wechsel”“ bekannt ist. Physikalisch kOnnte der Zustand
eines Tropfchens, das im thermodynamischen Gleichge-
wicht mit seiner Umgebung steht, als Zustand beschrieben
werden, in dem sich die Freie Energie nicht dndert (dF =0),
withrend dic Anderung der Freien Energie in einem leben-
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den Organismus oder in einer Zelle stdndig, aber mit
konstanter Geschwindigkeit, stattfindet (dF =const.#0).
Wenn im Fall einer lebenden Zelle dF =0 wird, bedeutet
dies, daB3 die Zelle aufgehdrt hat zu leben und zu einer
toten Zelle geworden ist.

Trotzdem kénnen auch im Laboratorium Bedingungen
eines FlieBgleichgewichts (steady state) erzeugt werden.
Das Problem besteht darin, Systeme aufzubauen, die sich
wie erwartet verhalten. Eine der wichtigsten Eigenschaften
ist die, daB das System in einer L&sung von Verbindungen,
die vermutlich in der ,,Ursuppe” der Erde vorhanden wa-
ren, wachsen kann. So miiiten etwa bei einer Polymerisa-
tionsreaktion, die mit Redox- und Phosphorylierungsvor-
gingen gekoppelt ist, die vorher gebildeten Koazervate
inder Lage sein, Polymere zu synthetisieren und Bedingun-
gen zu schaffen, unter denen die Redoxreaktion und die
damit verbundene Polymerisation schneller ablaufen kénn-
te als im umgebenden Medium. Derartige Bedingungen
konnten sich leicht in Tropfchen entwickelt haben, die
leicht Verbindungen aus der Umgebung absorbieren konn-
ten, so daB die Tropfchen eine stindig zunechmende Kon-
zentration von Stoffen enthalten wiirden, die als Katalysa-
toren fiir die weitere Polymerisation dienen kénnten. Solch
eine stindige Polymerisation wiirde die Masse eines Tropf-

-chens erh6hen, und die Reaktion wiirde immer schneller

ablaufen; diese Art von Mechanismus konnte die ersten
katalytischen, den Stoffwechselreaktionen dhnlichen Vor-
gange erkldren.

Weiterhin kénnte man sich vorstellen, daf} die Tropf-
chen nach Erreichen ciner gewissen Grofle in Fragmente
von gleicher Konsistenz wie das Ausgangstropfchen zerfie-
len; man erhielte auf diese Weise etwas Ahnliches wie
eine Teilung, analog der Zellteilung, obwohl das System
immer noch nicht lebendig ist. Calvin!?°! wies darauf hin,
dal3 sich biologische Katalysatoren aus diesen einfachen
katalytischen Systemen von Koazervaten durch natiirliche
Auslese entwickelt haben konnten. Eine solche Auslese
wére aber nur moglich, wenn der Katalysator in ein synthe-
tisches System gebracht wiirde. Wire er nur einfach gelost,
konnte in bezug auf eine bestimmte Reaktion keine Selek-
tion stattfindcn, da die Einzelkomponenten eines kataly-
tisch aktiven Systems, im umgebenden Medium geldst,
vollig wirkungslos sind. Wenn sie aber spezifisch absorbiert
wiren, lagerten sie sich innerhalb des Absorptionsmediums
zusammen und bildeten katalytisch aktive Komplexe, die
die Reaktionsgeschwindigkeit im Trépfchen steigerten. Die
Bereitschaft zur Bildung derartiger Komplexe wire dann
der entscheidende Faktor, der die ,FlieBnatur* des Sy-
stems, seine dynamische Stabilitit und seine Fihigkeit
zum Wachstum bestimmte. Es ist cinleuchtend, da3 das
System um so besser sich erhiilt, wichst und sich vermehrt,
Jje besser sich die molekulare Struktur des Komplexes fiir
seine katalytische Funktion eignet.

Die Theorie der Koazervate setzt voraus, daB es bereits
Polymere gibt, die miteinander in Wechselwirkung treten
und die Tropfchen bilden konnen. Wir wissen jedoch nicht,
wie sich diese Polymeren im prébiotischen Zeitraum gebil-
det haben konnen und miissen daher nach einer Moglich-
keit zur Konzentrierung von Monomeren suchen. Da alle
biologischen und auch viele chemische Reaktionen in wil3-
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riger Lésung ablaufen, miissen wir annehmen, schon wegen
der Kontinuitit und Gleichheit der Bedingungen, daB sich
auch die Primirsynthese in wiliriger Losung abspielte.
Wir konnen uns vorstellen, daB einige der Reaktanten
nach ihrer Bildung in die Ozeane gelangten und dort mit-
einander reagierten. Die grundsitzliche Schwierigkeit bei
der Vorstellung, daB sich der Polymerisationsvorgang im
offenen Ozean abspielte, liegt in der extremen Verdiinnung
des Systems.

Bernal®® schlug vor, daB die fiir die Evolution unbedingt
notwendige Konzentration der Verbindungen durch Ad-
sorption an sehr feinen, tonigen Ablagerungen in Meer-
und SiiBwasser zustande gekommen sein konnte. Wir folg-
ten dieser Annahme und lsten ein Aminosiureadenylat,
das Ausgangsmaterial fiir die Proteinsynthese in der leben-
den Zelle, in Wasser von pH=7.8 bei Raumtemperatur
und in Anwesenheit von fein dispergiertem Montmorillo-
nit. Dieses Mineral ist ein recht interessanter Ton. Es
besteht aus drei Schichten: SiO, — Al,03,A{OH); - SiO,
(Abb. 1), es kann quellen und sich dabei enorm ausdehnen;
wir konnen also annehmen, daB bei niedrigen Konzentra-
tionen Monoschichten mit sehr groBer Oberfldche entste-
hen. Weiterhin kann das Aluminium-lon gegen andere
Kationen ausgetauscht werden.

Abb. 1. Anordnung der Atome im Montmorillonit, schematisch,
© =Sauerstoff: @ =Hydroxy; a=Aluminium; e=Silicium. Die obere
und die unicre Schicht sind tetracdrisch, dic mittlere ist oktaedrisch.

Beidem speziellen Montmorillonit, mit dem wir arbeitelen,
ist jedes sechste Aluminium-Ion durch ein Magnesium-lon
ersetzt'*'!. Da Aluminium drei-, Magnesium aber nur zwei-
wertig ist, entstehen durch diesen Austausch stark negativ
geladene Zentren, die ihrerseits cine Art Gitter bilden.
Diese negativ geladenen Zentren sind vermutlich dic akti-
ven Adsorptionsstellen des Tons. Wihrend Montmorillonit
bei pH =7 weder Aminosduren noch Adenylsdure absor-
biert, adsorbiert es die Aminoséureadenylate stark; diese
werden bei der Adsorption zu Polypeptiden polymerisiert.
Die Polymerisation in Abwesenheit des Tons und in cinem
homogenen Mcedium liefert adenylsiiurefreie, kleinere Pep-
tide mit kontinuierlicher Molekulargewichtsvertei-
lung!??- 33, Die heterogene Polymerisation in Gegenwart
von Montmorillonit dagegen ergibt tiberraschenderweise
Peptide mit diskontinuierlicher Molekulargewichtsvertci-
lung (Abb. 2)t34],

Nicht nur die Molekulargewichtsverteilung ist verschieden,
auch die Polymerisationsvorginge selbst unterscheiden
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sich. Wihrend die homogene Polymerisation mit einer
Hydrolyse zur freien Aminosidure beginnt und nur diese
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Abb. 2. Molekulargewichtsverteilung der Polyalanine, erhalten durch
Polymerisation von D,L-Alaninadenylat in einer wiBrigen Losung bei
pH =8.5 in Gegenwart verschiedener Mengen Montmorillonit. ®=20;
0 =80: 2=220; a=480mg Montmorillonit/l.

mit einem Aminosidureadenylat zum Dipeptid reagiert, das
sich nach Hydrolyse mit einem weiteren Aminosiureadeny-
lat-Molekiil zum Tripeptid umsetzt und so fort, herrscht
bei der heterogenen Polymerisation die Wechselwirkung
zwischen zwei aktiven Adenylaten vor; dabei entsteht ein
immer noch aktives hoheres Peptid.

Der Verlauf der homogenen Polymerisation kann durch
das folgende Schema wiedergegeben werden:

A~P 2, A4pP
A+A~P-r, A, 4P
Ay +A~P K, A 4P

A, +A~P —* A1 +P

Dabei ist A~P das aktive Aminosiureadenylat, A die
freie Aminosiure, P die freie Adenylsdure, h die Hydrolyse-
und k die Polymerisationskonstante.

Die heterogene Polymerisation dagegen verlduft wic folgt:

A~P + A~P —%5 A,~P + P
As;~P+ A~P EL A L.~P+P
Ap~P + Ayl —o A ~P 4 P

Vergleicht man die beiden Schemata, so ist zu sehen, daf3
die homogene Polymerisation Schritt fiir Schritt erfolgt
und daher Peptide mit einer kontinuierlichcn Molekularge-
wichtsverteilung ergibt. Man kann auBerdem keine sehr
hohen Molekulargewichte erwarten, da eine Hydrolyse
fiir das Eintreten der Reaktion erforderlich ist, die iiberdies
die Hauptreaktion ist. Bei der heterogenen Polymerisation
dagegen ist dic Hydrolyse nicht nur nicht notwendig, son-
dern unterbleibt sogar fast véllig, da der Ton das Molekiil
davor schiitzt.

Die Tatsache, dafl dic durch hetcrogene Polymerisation
erzeugten Peptide einc diskontinuierliche Molekularge-
wichtsvertcilung besitzen, ist sehr interessant, und wir glau-
ben, daB sich aul dieser Basis einige der Selektivitiitsproble-

425



me des priibiotischen Zeitraums erkldren lieBen. Vom rein
chemischen Standpunkt aus iiberlagern sich hier mehrere
Reaktionen. Wihrend der Polymerisation wird Adenylsdu-
re frei, die eine Dissoziation der nicht reaktiven Ammo-
niumgruppe und damit eine Polykondensation verhindert.
Diese Dissoziation unter Freisetzung eines Protons ist es
aber, bei der die hochreaktive terminale Aminogruppe
entsteht. Wir konnen uns also vorstellen, daB ein Schub
schneller Polykondensationen eine hohe ortliche Konzen-
tration saurer Molekiile erzeugt, die den Vorgang solange
anhalten, bis die Adenylsdure wegdiffundiert ist.

Nach dieser Diffusion erfolgt ein zweiter Schub, der wieder
nach einigen Schritten durch die angesammelte Sdure zum
Stillstand gebracht wird. Die vereinigte Wirkung von Reak-
tions- und Diffusionsfliissen konnte sehr gut dissipative
Strukturen hervorbringen, wie sie Prigoginel®* beschrieben
hat. Wir werden in Abschnitt 4 sehen, daB eine solche
Kombination von Fliissen auch bei der Bildung von Struk-
turen entscheidend ist. Zufallig sind beim pH-Wert von
etwa th der sich durch Anhiufung freier Adenylsiure ein-
stellt, die Aminosidureadenylate am stabilsten; dies mag
der Grund dafiir sein, daB Montmorillonit die Adenylate
vor der Hydrolyse schiitzt.

Wihrend bei der homogenen Polymerisation-der Haupt-
grund fiir den Abbruch der Reaktion die Hydrolyse ist,
besteht bei der Anwendung von Montmorillonit als Matri-
ze dic Abbruchreaktion darin, daBl die Peptidkette von
der Phosphorsiuregruppe auf den Riboserest tiberwechselt
(Abb. 3)13!) [n diesem Fall verbleibt der Adenylrest also
am Peptid, das aber nicht mehr aktiv ist, d.h. unfdhig
zum Wachstum und zur Kombination mit anderen Pepti-
den.
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HyN—CH—C~ | NH-CH-C
CHy CH,
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Abb. 3. Abbruchreaktion bei der heterogenen Polymerisation von D,L-
Alaninadenylat.

Dice Bedeutung von Tonen bei der prébiotischen Synthese
liegt unserer Meinung nach jedoch nicht nur darin, daf
einige von ihnen Adenylate absorbieren und aufdiese Weise
hohe 6rtliche Konzentrationen von Reaktanten und Poly-
peptiden spezifischer Kettenlinge erzeugen konnen. Es war
auch hier wieder Calvin'?3!, der darauf hinwies, daB die
Selektion von Ketten bestimmien Molekulargewichts aus
einer grofen Anzahl von Moglichkeiten typisch fiir Le-
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bensprozesse ist; hier liegt eine solche Selektion vor. Uns
scheint es aber auch, daB3 die Bedeutung der Tone in
ihrer Variationsfihigkeit liegt. Da die Metall-lonen in den
strukturbildenden Schichten ausgetauscht werden kénnen,
lassen sich nicht nur die Absorptionskapazitéten variieren,
sondern auch der Abstand zwischen den aktiven Zentren.
Dadurch kdnnte sich eine Art prabiotischer Matrize bilden,
die ihrerseits einen Code erzeugen konnte. Dieser Code
konnte dann durch Evolution zum selektiven Uberleben
solcher Sequenzen fiihren, die schlieBlich ,lebendig” wer-
den konnten.

Cuairns-Smith!3®1 postulierte, daff andere Tone oder Glim-
mer wegen ihrer regelmaBigen Anordnung und Zwischen-
rdume, in welche Aminoséduren hineinpassen, als Matrizen
fiir die prébiotische Genbildung gedient haben konnen.
Wir mdchten jedoch nicht so weit gehen, da nach dieser
Theorie ein starres Muster von Aminosiduresequenzen ent-
stehen miilte. Unsere vorldufigen Versuche iiber die Copo-
lymerisation von Aminosdureadenylaten in Gegenwart von
Montmorillonit haben aber immerhin gezeigt, daB es tat-
sdchlich gewisse Priferenzen gibt, d.h. einige Paare von
Aminosduren copolymerisieren leichter als andere, aber
selbst auf demselben Ton gibt es in dieser Hinsicht Abwei-
chungen. Nach unserer Meinung konnten Tone dank ihrer
vielen Absorptionsmoglichkeiten einige spezielle Reaktan-
ten nahe aneinanderbringen, doch wiirden die Reaktanten
immer noch eine gewisse Freiheit bei der Partnerwahl
besitzen. Es triten sonst immer dieselben Sequenzen bei
der Copolymerisation auf, was offensichtlich nicht der Fall
ist. Wir glauben eher, daB die wohldefinicrten Aminosiiure-
sequenzen der jetzt existicrenden Proteine sich erst spiter
als Resultat der Selektivitiit von Uberlebensprozessen her-
ausbildeten.

Il Il
HN-CH-C-O-P-O-CH,
R o° O_ R

, OHOH
'

Il i ]
HZN—(lJH—C— NH—?H—C —O—-P—O—CHj,

|
R R , O [©] :O R

OH OH
- -
on
HN—-CH-C—P—|O—CH,
o° l O R
O\OH
1|7— O—CH,
NH, ] 0° O R
NN -
w0
N7 N OH OH

Abb. 4. Bildung von Polypeptiden (beobachtet) und Polyadenylsiure
(hypothetisch) aus der gleichen Ausgangsverbindung, schematisch.
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Noch eine weitere Moglichkeit konnten die Tone bieten.
Wir haben gesehen, daB im Verlauf der Reaktion bedeuten-
de ortliche Anderungen des pH-Werts auftreten. Diese
Anderungen gestatten die Uberlegung, ob Aminosiureade-
nylate unter geeigneten Bedingungen nicht nur als Vorliu-
fer von Polypeptiden, sondern zugleich auch von Polynu-
cleotiden dienen konnten. Schon jahrelang fragte man sich,
was eher da war — die Proteine oder die Nucleinséiuren.
Eigen'®") begriindete, daB fiir die Entstehung des Lebens
beide erforderlich waren. Abbildung 4 zeigt die Bildung
von Polyaminosiureadenylat und die hypothetische Bil-
dung von Polyadenylsdure mit einer terminalen Aminosiu-
re.

Auf dem Papier zumindestens ist es leicht zu sehen, daf3
beide Polymere aus demselben Ausgangsmolekiil entstehen
koénnen. Wihrend jedoch die Bildung von Polypeptiden
tatséichlich beobachtet worden ist!**}, 1ieB sich eine Polyme-
risation von Adenylsiure unter den gleichen Bedingungen
nicht nachweisen.

3.3. Die Bildung von aktiven Monomeren unter pribiotischen
Bedingungen

Unter den zahlreichen katalytischen Eigenschaften von
Tonen und anderen Mineralen gibt es eine von wesentlicher
Bedeutung fiir die prébiotische Synthese. Wir sahen in
Abschnitt 3.2, daB Aminosduren aktiviert werden miissen,
um polymerisieren zu konnen. Auf die Notwendigkeit einer
Aktivierung von Biomonomeren fiir den Polymerisations-
vorgang wies Lipman'3#! schon 1941 hin. Um eine Amino-
sdure zu aktivieren, d. h., um sie in ein gemischtes Anhydrid
mit Adenylsiure oder mit einem anderen Nucleotid zu
iiberfithren, muf die Carboxygruppe der Aminoséure frei
und nicht ionisiert als Carboxylat vorliegen. Normalerwei-
se ist das nur bei sehr niedrigen pH-Werten der Fall,
bei denen sich aber ATP, der Nucleotiddonor der gemisch-
ten Anhydride, ziemlich schnell zersetzt. AuBerdem ist es
unwahrscheinlich, daB in der Natur derartig niedrige pH-
Werte (um 1-2) auftreten. Hier kdnnte eine andere Gruppe
von Mineralen, die Zeolithe, einspringen. Zeolithe sind
Aluminosilicat-Minerale, die sich als Molekularsiebe ver-
wenden lassen. Einige Zeolithe zeigen auch sehr gute Ionen-
austauscheigenschaften; bei der Hydrolyse wird eine groBe
Zahl von =SiOH-Gruppen erzeugt:

=$i0®Na® + H,0 — NaOH + =SiOH

Die =SiOH-Gruppen wiirden mit den Aminosduren in
neutralen Losungen folgendermabBen reagieren:

(] ]
=SiOH + H;N—CHR—COO0®} — =S8i0®H,N—CHR—COOH

In der so entstandenen Form konnten sich die Aminoséu-
ren mit ATP unter Bildung eines gemischten Anhydrids
umsetzen, das dann die Polymerisation der Aminosiuren
gestattete. Diesc Vorstellung wurde mit cinem syntheti-
schen Zeolith namens Decalso F1*®! getestet. Dccalso F
adsorbiert Aminosiuren und ATP stark, die gebildete Ami-
noacylverbindung jedoch wird nicht adsorbiert und tritt
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leicht in die waBrige Phase iiber. Da die Aminoacylverbin-
dung leicht hydrolysiert, kann ihre Bildung nur durch
die gesteigerte Hydrolysegeschwindigkeit von ATP festge-
stellt werden, da der analytisch erfalBbare Aminosidurege-

/:,Sioe ATP,
7508 7gitn AH:+ ATP,
\Ai A/ v
/
Ay An— A e P (i-11P

Montmorillonit
[
Abb. 5. Zur Polypeptidbildung aus Aminosduren und ATP mit Hilfe
von Zeolithen und Montmorilloniten. A~ = Aminosdure, AH™ =proto-
nierte Aminosidure mit intakter COOH-Gruppe; An =gemischtes Anhy-

drid aus Aminosiure und ATP-Derivat; A;~P=Polypeptid; P=freies
ATP-Derivat; Indices b bzw. s =in Losung bzw. adsorbiert.

halt konstant bleibt. Wenn nun Montmorillonit, der ,,Po-
lymerisationskatalysator*, zugegeben wird, sinkt auflerdem
der Gehalt an freien Aminoséuren infolge der Polymerisa-
tion; es entstehen dann Polypeptide mit derselben Moleku-
largewichtsverteilung, die man bei Polyaminosiuren findet,
die in Gegenwart von Montmorillonit aus Aminosdureade-
nylaten erhalten wurden. Abbildung 5 zeigt den Vorgang;
er beginnt mit der Adsorption von zwitterionischen Amino-
sduren und ATP aus der wiBrigen Losung durch den
Zeolith und endet mit der Bildung des Polypeptids auf
derjenigen Stelle des Montmorillonits, wo das auf dem
Zeolith erzeugte aktive Anhydrid auf die Montmorillonit-
oberflache iiberwechselt.

4. Vorzellulire Organisation

Fox et al[*% brachten eine Mischung trockener Aminosiu-
ren mit einem hohen Anteil an Asparagin- und Glutamin-
sdure in die Vertiefung eines Stiickes Lava; die Lava mit
den Aminosiuren wurde dann in einen 170°C heiflen Ofen
gebracht, nach einigen Stunden herausgenommen und mit
heifer 1-proz. Kochsalzldsung gewaschen. Die Fliissigkeit
enthielt eine grofle Anzahl mikrosphérischer Gebilde, die
aus hochpolymerisierten Aminosduren bestanden. Diesel-
ben Reaktionen kann man beobachten, wenn man statt
Lava Meteorite benutzt. Diese mikrosphirischen Gebilde
heiBen Protenoide, sie konnen in hypotonischen Losungen
quellen oder in hypertonischen schrumpfen, wenn diese
Verdnderungen auch weniger ausgeprigt sind als bei leben-
den Zellen. Die Protenoide behalten ihre Form offenbar
unbegrenzt lange bei und werden beim Zentrifugieren bei
3000 Upm nicht zerstort. Sie lassen sich aber auch teilen
und sind danach sogar stabil.

Fox'™1 zeigte spiter, daB sich die Polymerisation von Ami-
nosduren schon bei 70°C erreichen 1dBt, wenn das Reak-
tionsmedium Polyphosphorsdurc enthiilt. Sogar Ortho-
phosphorsidure in vollstindig wasserfreiem Medium er-
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niedrigt die Polymerisationstemperatur, allerdings weniger
stark. Young et al!*?! zeigten, daB die Aminosduren in
Gegenwart von Polyphosphorsdure-dthylestern bei 25°C
polymerisieren; beim langsamen Abkiihlen der Produkte
von 25 auf 0°C erhielten sie mikrosphérische Gebilde aus
Protenoiden. Diese konnten koagulieren und zeigten typi-
sche Wechselwirkungen mit entgegengesetzt geladenen Po-
lymeren. Nach diesem Proze3 Zhnelten sie unter dem Mi-
kroskop einer ,,Blastula® mit einer Doppelmembran. Auch
pH-Wert, Salzkonzentration, Druck und Temperatur
beeinflusscn die Gestalt der mikrosphérischen Gebilde.

Solche Mikrosphiiren bilden sich nur in wasserfreien Me-
dien, die bei biologischen Prozessen nicht vorkommen.
Es gibt aber auch eine auf physikalischen Phidnomenen
basierende Ausbildung von Strukturen in wifirigem Me-
dium.

Schon zu Beginn dieses Jahrhunderts zeigte Bénard, dad
eine homogene Fliissigkeit, deren Behilter langsam am
Boden erhitzt wird, bei gewissen kritischen Temperaturen
geometrische Strukturen ausbildet.

Diese Strukturen sind zuerst ringformig, werden aber beim
weiteren Erhitzen bienenwabenartig!*? =451, Der kritische
Temperaturbereich ist sehr eng, bei weiterem Erhitzen wird
die Flussigkeit wieder homogen. Die Abbildungen 6a—6¢
zeigen ein Ol in den Stadien cines solchen Aufheizver-
suchs!#61,

Diese Strukturen resultieren aus der Wechselwirkung zwei-
er entgegengesetzter Stromungen, der Warmestromung mit
einer Aufwirts- und der Konvektionsstrémung mit einer
Abwirtsbewegung. Solche Erscheinungen kann man auch
bei Kristallisationsvorgéngen beobachten. Oft lagern sich
die einzelnen Kristalle zu makroskopischen, zelldhnlichen
Formen von schr regelméBiger Struktur zusammen. Meh-
rere Stromungsprozesse miisscn zur Bildung dieser Struk-
turen beitragen: man kann sie daher auch niemals in
Gleichgewichtszustinden erhalten. Es handelt sich dabei
also, wie auch bei lebenden Zellen, um dynamische Struktu-
ren, obwohl sie lediglich durch rein physikalische Vorginge
entstehen.

Viele Astronomen und Kosmologen glauben heute, daB
sich Stcrnsysteme nach denselben Grundsitzen bilden: Die
MiichstraBle ist cine amorphe Masse, die kosmischen
Strémungen unterworfen ist. Diese Stromungen konnten
das Ergebnis von Kernrcaktionen und von Kon-
vektionsstromungen sein, die von kosmischen Tempe-
raturgradienten herrithren, oder es konnten sich Atome
von Zentren hoher zu solchen nicdriger Dichte bewegen.
Die Gesamtheit aller dieser Stromungen wird fiir die Struk-
tur der Milchstrac verantwortlich gemacht.

Turing'*" berechnete, daB es einen Bereich kritischer Reak-
tionsgeschwindigkeiten gibt, inncrhalb dessen Strukturen
auftreten miiBten, wenn man es statt mit physikalischen
mit chemischen Stromungen zu tun hat, wie etwa bei einer
chemischen Reaktion, bei der Diffusion durch ein Gewebe
auftritt. Er nannte dicses Phidnomen die chemische Grund-
lage der Morphogenese. Technische Chemiker, die tiber
das katalytischc Cracken von Gasen arbeiteten, fanden
zu threr Bestiirzung, daB3 Tirings Berechnungen stimmten,
und dafl bei bestimmten Reaktionsgeschwindigkeiten
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strukturierte Gebilde erschienen, die sich ablagerten und
die Wirkung der Katalysatoren stark beeintréchtigten.

Zhabotinskii'*®- **lentdeckte einen weiteren Typ der Struk-
turbildung, und zwar einen zeitabhingigen. Er beobachtete,

Abb. 6. Bildung von Strukturen in einer von unten erhitzten Flilssigkeit.
Durchmesser des GefdBes ca. 20 cm. a) Bildung von Ringen zu Beginn
des Frhitzens. b) Beginn der Zelibildung bei fortgesetztem Erhitzen. ¢)
Bildung regelmiBiger hexagonaler Zellen bei weitcrem Erhitzen.
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daB3 bei der oxidativen Decarboxylierung von Malonsidure
mit Kaliumbromat in Gegenwart von Cer(11)-sulfat ein
farbiges Zwischenprodukt erschien, dessen Konzentration
periodisch schwankte. Er postulierte folgende Reaktionen:

Ce3* BrO, Ce*t

Coé+ HOOC—CHBr -COOH (s | -

Die erste Reaktion ist autokatalytisch, die zweite verlduft
nach zweiter Ordnung. Die Anfangskonzentration an
Ce**-lonen sinkt durch die Reaktion mit Malonsiure un-
ter Bildung von Ce**-lonen langsam ab. Sobald sich genii-
gend Ce®*-Tonen angeh#uft haben, wird die Reaktion pe-
riodisch. Zhabotinskii kam auf diese Weise zu chemischen
Reaktionen, die chemische Wellen als Funktion der Zeit
erzeugen, mit anderen Worten, chemische Reaktionen, die
wie Schwingungen erscheinen und verschwinden. Vielleicht
arbeiten auch biologische Uhren nach einem solchen Prin-
zip. Bei den Versuchen zur heterogenen Polymerisation
(Abschnitt 3.2) hatten wir praktisch dieselbe Art von Er-
scheinungen. Eine Welle saurer Molekiile entsteht, sie dif-
fundiert heraus, eine weitere Welle erscheint, und so fort.
Wir konnen sogar, wenn wir sehr optimistisch sind, die
Abbruchreaktion mit dem Fixieren einer Struktur verglei-
chen, wie dem Vergiften eines Katalysators nach dem
Mechanismus von Turing.

5. Der Ubergang zur Selbstvermehrung

In Abschnitt 4 befaBBten wir uns mit Strukturen, die sich
aus der Wechselwirkung von Stromungen ergaben. Die
Zahl solcher dynamischer Strukturen ist praktisch unbe-
grenzt, ihre Gestalt hingt von der Art der Strémungen,
ihren Geschwindigkeiten, ihrer Umgebung und anderen
Faktoren ab. Der Ubergang von einer derartigen Struktur
in eine andere erfolgt nicht kontinuierlich, sondern in dis-
kreten Spriingen, die auf Alles-oder-Nichts-Gesetzen basie-
ren, wie es auch bei vielen biologischen Vorgiéingen, etwa
denen des Nervensystems, der Fall ist. Mit sehr grofen
Vorbehalten méchten wir vorschlagen, dal} die ersten Ma-
kromolekiile aufgrund der Strémungen in ihrer Umgebung
eine Anzahl dynamischer Strukturen bildeten, und daB
einige dieser Strukturen katalytisch aktiv waren. Nach
mehreren Selektionsschritten konnte diese katalytische Ak-
tivitat das Molekiil schlieBlich in einen Zustand bringen,
der zu seiner Selbstvermehrung fiihrte.

6. Schlufibetrachtung

Wihrend wir annehmen konnen, daB die Bildung organi-
scher Molekiile aus der ,,Ursuppe” mehr oder weniger
bewiesen ist, bendtigen alle anderen Reaktionsfolgen, die
zur Entstehung des Lebens fiihrten, noch viele Versuche,
bis ein vollstandiges Bild gegeben werden kann. Da jedoch
von Jahr zu Jahr mehr Daten greifbar werden, diirfen
wir wohl hoffen, daB sich in nicht allzu ferner Zukunft
wenigstens einige der Probleme 16sen lassen werden.
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Was man heute mit Sicherheit sagen kann, ist, daB die
Natur durch die Gesamtheit ihrer Gesetze regiert wird,
dal3 diese Gesetze miteinander in Wechselwirkung stehen
und daB die wissenschaftlich erforschbare Welt deshalb
eine Einheit ist, in der jedes Teilchen seinen wohldefinierten
Platz, seine Zeit und seine Funktion besitzt.

Eingegangen am 29. Dezember 1972 [A 944]
Ubersetzt von Dr. Harold Riidiger, K&ln
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Molekulare Hysterese und ihre kybernetische Bedeutung

Von Eberhard Neumann®™

Die allgemeinen Grundlagen fiir die thermodynamische Analyse von Hystereseerscheinungen
in Lésungen und Suspensionen polyelektrolytischer Systeme werden anhand von Beispielen
molekularer Hysterese in Biopolymeren und Membranen dargelegt. Die fundamentale kyber-
netische Bedeutung metastabiler Zustinde und molekularer Hysterese fiir die physikalische
Interpretation von Lebenserscheinungen wie Gedéchtnisaufzeichnung und biologische Rhyth-

men wird diskutiert.

‘1. Einleitung

»Duas Ziel biologischer Forschung — so glaube ich — ist
letztlich die ,Ubersetzung* der Lebenserscheinungen in sinn-
volle physikalische Grundkonzepte.“ — Aharon K atchalsky!™

Die moderne physikalische Chemie biologischer Makro-
molekiile und Membranen hat ihre Wurzeln in der klassi-
schen Kolloidchemie. Besonders wegen ihrer kolloiddhn-
lichen Eigenschaften wurden hochmolekulare Bestandteile
biologischer Zellen und Gewebe als Biokolloide bezeichnet.
Man hat jedoch bald erkannt, daB} viele der so klassifizier-
ten Zellkomponenten nicht kolloidale Aggregate kleiner
Molekiile, sondern groBe Molekiile kolloidaler Dimensio-
nen sind!!1,

In der Mehrzahl sind biologische Makromolekiile lineare,
langkettige Polymere, deren Monomer-Einheiten unter
physiologischen Bedingungen des pH-Werts (etwa pH 7
bis 8) und der Ionenstirke (etwa 0.15 mol/l) elektrisch
geladen sind. So zihlen zum Beispiel alle Nucleinséuren
und sauren Mucopolysaccharide elektrochemisch zu den
Polyelektrolyten. Auch die ,,Oberflichen” vieler Struktur-
proteine, Enzyme und Biomembranen sind dicht mit elek-
trisch geladenen Gruppen bedeckt und konnen deshalb
als polyelektrolytische Systeme betrachtet werden.

Den elektrochemischen Eigenschaften von Biopolymeren
und biopolyelektrolytischen Molekiilorganisationen wie
Membranen wird neuerdings wachsende Aufmerksamkeit
gewidmet. Denn eine Reihe der die spezifische Organisa-
tion und Funktion dieser Zellkomponenten betreffenden
Merkmale beruht auf den elektrischen Wechselwirkun-

{*] Priv.-Doz. Dr. E. Neumann
Max-Planck-Institut fiilr Biophysikalische Chemie
34 Gottingen-Nikolausberg, Postfach 968

[**] ,Wer ist’s?, Nachr. Chem. Tech. 20 (13), 247 (1972).
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gen, die sie untereinander und mit ihrer Umgebung aus-
iiben. So kénnen Verdnderungen in Struktur und Funktion
solcher Systeme durch elektrische und elektrochemische
Einfliisse der Umgebung gesteuert und geregelt werden'?!,
Dieser kybernetische Gesichtspunkt gewinnt besonderes
Interesse im Zusammenhang mit einer weiteren bemerkens-
werten Eigenschaft vieler ,,Biokolloide*: der Fihigkeit zu
langlebigen metastabilen Zustdinden.

Es ist eine bekannte Erfahrung der Kolloidchemie, daB
in Kolloiden hoher elektrischer Aufladung héufig thermo-
dynamisch nicht stabile Zustinde und irreversible
Zustandsinderungen auftreten konnen'®. Es sollte daher
nicht iiberraschen, daB auch polyelektrolytische Organisa-
tionen von Biopolymeren und Biomembranen langlebige
metastabile Zustdnde auszubilden vermégen. In einer Rei-
he von Fiillen spiegeln sich nun solche Metastabilitdten
in ausgeprigten Hystereseerscheinungen wider.

Das wohl vertrauteste Beispiel langlebiger Metastabilitit
begegnet uns in den Hystereseschleifen ferromagnetischer
Stoffe. Aber auch in anderen Bereichen der Physik und
Chemie sind Hysteresen weit verbreitet, so z B. bei
Schmelz-Kristallisations-Zyklen von Ammoniumhalogeni-
den oder bei Adsorptions-Desorptions-Prozessen an
pordsen Stoffen. Das hysteretische Verhalten wird in diesen
letztgenannten Fillen makroskopisch mit Poren- und Do-
miinstrukturen gedeutet!*).

Das Wort ,,Hysterese” ist von Ewing geprigt worden, um
die mehrdeutige, von der Magnetisierungsvorgeschichte
abhingige Reaktion von Magneten auf Anderungen des
duBeren elektrischen Feldes zu beschreiben!”!. Der Termi-
nus ist aus dem griechischen votepéw (= nachhinken) abge-
leitet; beispiclsweise hinkt die magnetische Polarisation
bei einem Magnetisierungs-Demagnetisierungs-Zyklus von
Weicheisen der magnetischen Feldstérke nach.

Im Gegensatz zu den lange bekannten makroskopischen
Hysteresen in und an kondensierten Phasen wurde mikro-
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